Universidad de Cantabria | 2025 |

Programa de Doctorado en Ingenieria de Costas, Hidrobiologia y
Gestion de Sistemas Acudticos (IH20)

Autor:
Juan Carlos Arronte Prieto

Directores:
Alberto Serrano Lépez
José Manuel Gonzdlez Irusta

Tesis Doctoral

DISTRIBUCION ESPACIOTEMPORAL Y USO DEL HABITAT
DEL ORDEN GADIFORMES EN LA PLATAFORMA DE GALICIA
Y EL MAR CANTABRICO

PhD Thesis

SPATIO-TEMPORAL DISTRIBUTION AND HABITAT USE OF
THE ORDER GADIFORMES ON THE GALICIA AND
CANTABRIAN SEA SHELF

U‘ ‘ Escuela de Doctorado










UNIVERSIDAD DE CANTABRIA

UC

UNIVERSIDAD
DE CANTABRIA

ESCUELA DE DOCTORADO DE LA
UNIVERSIDAD DE CANTABRIA

DOCTORADO EN INGENIERIA DE COSTAS,
HIDROBIOLOGIA Y GESTION DE SISTEMAS
ACUATICOS (IH20)

TESIS DOCTORAL
DISTRIBUCION ESPACIOTEMPORAL Y USO DEL HABITAT DEL

ORDEN GADIFORMES EN LA PLATAFORMA DE GALICIA Y EL
MAR CANTABRICO

PhD THESIS
SPATIOTEMPORAL DISTRIBUTION AND HABITAT USE OF THE

ORDER GADIFORMES ON THE GALICIA AND CANTABRIAN
SEA SHELF

Presentada por: JUAN CARLOS ARRONTE PRIETO
Dirigida por: Dr. ALBERTO SERRANO LOPEZ
Dr. JOSE MANUEL GONZALEZ IRUSTA

Santander, mayo de 2025






“Mifia nai deume os camifios
e 0 meu pai deixoume o mar,
non tifan mais que deixarme

nin eu penso mais deixar”

Celso Emilio Ferreiro

El mar. La mar.

El mar. ;So6lo la mar!
Rafael Alberti

A mis padres
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Resumen de los contenidos

La presente tesis doctoral tiene como finalidad estudiar la distribucion
espaciotemporal de las especies del orden Gadiformes presentes en la plataforma
y el talud continental de Galicia y el mar Cantabrico. El Capitulo 1 sitta el
contexto general de la investigacién y aborda el papel de los Gadiformes en el
marco ecolégico y pesquero de la region. El Capitulo 2 describe los materiales y
métodos empleados, desde la obtencion de datos biolégicos y ambientales hasta
las principales herramientas estadisticas utilizadas a lo largo del trabajo. El
Capitulo 3 se centra en la estructura y evolucion temporal de las comunidades de
Gadiformes en el Cantabrico, identificando patrones de agrupacién a lo largo del
gradiente batimétrico y analizando su sensibilidad a la pesca y al aumento de la
temperatura del agua asociado al cambio climatico. El Capitulo 4 se centra en la
caracterizacion del habitat de Gadiculus argentens, analizando su distribucién en
funcién de variables ambientales mediante modelos de distribucién de especies.
En el Capitulo 5 se aborda la distribucion y estructura poblacional de Phycis
blennoides, prestando especial atencion a los patrones batimétricos de biomasa y
talla media, y al posible efecto de la presion pesquera. El Capitulo 6 presenta una
discusién general sobre los resultados obtenidos en esta tesis, mientras que el
Capitulo 7 recoge las principales conclusiones del trabajo, y el Capitulo 8 contiene
la bibliografia utilizada. La tesis se completa con un apartado de Anexos, donde

se incluye el material suplementario que complementa los resultados presentados.
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Resumen

Resumen

El estado actual de los recursos vivos y de los ecosistemas marinos
representa un desafio constante para la comunidad cientifica, ya que enfrentan
multiples presiones antropogénicas y ambientales, entre las que destacan la
presion pesquera y el calentamiento global. Estos factores estan impulsando la
reorganizacion de las comunidades marinas como, por ejemplo, provocando la
expansiéon de algunas especies, el desplazamiento de otras hacia mayores
profundidades o latitudes, y la simplificacién de ciertas redes troficas. Por ello, se
hace imprescindible el desarrollo de estrategias que garanticen su conservacion y

explotacion sostenible a largo plazo.

El enfoque de gestiéon basada en el ecosistema (EBM, Ecosysten-Based
Management) se ha consolidado como una estrategia fundamental para abordar
estos desaffos. Sin embargo, su aplicacién atn presenta limitaciones debido a la
complejidad de modelar sistemas que integren de forma coherente tanto los
efectos ambientales como los aspectos sociales. Para avanzar sin depender
exclusivamente de modelos complejos, es fundamental identificar procesos
ecologicos clave, como las interacciones entre las especies y su habitat. Una
gestién ecosistémica efectiva debe apoyarse en investigaciones cientificas que
permitan comprender mejor estos procesos y los mecanismos que los sustentan.
Este conocimiento es esencial para conservar el funcionamiento de los
ecosistemas marinos y asegurar el uso sostenible de los servicios que

propotrcionan.

Las series temporales largas de datos son fundamentales para analizar la
dindmica de las poblaciones de peces, detectar cambios en los ecosistemas y
ayudar a diseflar estrategias de gestiéon pesquera eficaces. En estudios a corto
plazo, estos cambios podtian pasar desapercibidos, dificultando la distincion entre
fluctuaciones naturales y alteraciones causadas por el ser humano, lo que podria

derivar en decisiones de gestioén ineficaces o erréneas.
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Comprender estas dinamicas resulta especialmente relevante en un contexto
de fuerte presién antropogénica y cambio climatico, factores que estan alterando
la estructura y el equilibrio de la cadena tréfica marina. Estos cambios afectan la
disponibilidad de recursos, la distribucién de especies y, en consecuencia, la
sostenibilidad de las pesquerias y la biodiversidad marina. Por ello, resulta esencial
un conocimiento detallado de los componentes del ecosistema y de sus

interacciones.

En este contexto, los estudios que conforman esta tesis doctoral tienen como
objetivos profundizar en el conocimiento de la distribuciéon y ecologia de las
especies del orden Gadiformes en el mar Cantabrico y Galicia, asi como identificar
los factores ambientales que influyen en sus patrones espaciales. Este grupo es el
mas representativo entre los peces demersales de la region, tanto en diversidad
como en abundancia, e incluye especies de interés pesquero y ecolégico, como la
metluza Merluccins merluccins, el litio Micromesistius poutassou, la locha Phycis blennoides,

la faneca Trisopterus luscus y el marujito Gadiculus argenteus.

El estudio se basa en mas de dos décadas de campafias oceanograficas
anuales (1998-2019), lo que ha permitido disponer de una base de datos amplia y
consistente. Para abordar los objetivos, se aplicaron técnicas multivariantes, como
el analisis de conglomerados y el analisis de correspondencia canénica (CCA),
para caracterizar la estructura de las comunidades de gadiformes y su relacién con
el entorno. Ademas, se emplearon métodos de modelizacion, en concreto
modelos aditivos generalizados en dos etapas (delta GAMs), reconocidos por su
capacidad para identificar y cuantificar las relaciones entre la distribucién de las

especies y las variables ambientales.

Las comunidades de peces juegan un papel clave en el ecosistema marino y
conocer su estructura y las especies que las componen resulta esencial. Los analisis
multivariantes mostraron que la comunidad de gadiformes del noroeste espafiol

presenta una organizacién espacial bien definida a lo largo del gradiente
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batimétrico, con tres agrupaciones principales: plataforma y borde del talud
superior, talud superior y talud medio. Cada una alberga especies caracteristicas,

reflejando la influencia de la profundidad como principal factor estructurador.

Durante el periodo de estudio, la composicién general de estas comunidades
se mantuvo estable, aunque algunas especies, como M. merluccius o P. blennoides,
registraron aumentos de biomasa. Ademas, la diversidad especifica aumenté con
la profundidad, alcanzando sus maximos en las zonas menos explotadas, mientras
que las areas someras, sometidas a una mayor presion pesquera, presentaron

comunidades mas empobrecidas y dominadas por pocas especies.

Entre las especies de Gadiformes, G. argentens desempefia un papel ecolégico
relevante al actuar como nexo entre el plancton y los depredadores superiores.
Los modelos de distribucion revelaron que su abundancia se asocia positivamente
con fondos fangosos y con zonas de elevada concentracién de clorofila a, —
indicador de productividad primaria—. Aunque podria verse afectada por
desajustes temporales con el bloom fitoplanctonico, muestra cierta resiliencia frente
a estos desfases. Se generaron dos modelos espaciales independientes mediante
GAM, uno para la presencia—ausencia y otro para la biomasa, que posteriormente

se combinaron para obtener un mapa unico de distribucién de la especie.

Otra especie analizada fue P. blennoides, un recurso comercial de aguas
profundas y poco estudiado. Los resultados obtenidos mediante modelizacién
revelaron un patrén diferenciado en sus curvas de respuesta frente a la
profundidad: tras alcanzar su maximo, mientras que la abundancia disminuyd, la
biomasa permaneci6 estable a partir del pico. Esta diferencia se explica por el
incremento observado de la talla con la profundidad (bigger-deeper). Ademas, se
detectd una relacion inversa entre la talla media y el esfuerzo pesquero: los
ejemplares de menor tamafio se capturaron en las zonas sometidas a una mayor
presion por parte de la flota de arrastre. En este caso, se desarrollaron tres

modelos GAM independientes: presencia—ausencia, abundancia y biomasa. Su
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combinacién dio lugar a dos mapas unicos de distribucion espacial de la especie

en términos de abundancia y biomasa.

Los resultados de esta tesis integran hallazgos sobre la estructura comunitaria
de los gadiformes en Galicia y el mar Cantabrico y especificos sobre la
distribucion de Gadiculus argentens y Phycis blennoides. Estos aportes contribuyen al
conocimiento cientifico de los ecosistemas demersales atlanticos y oftrecen
herramientas utiles para una gestion pesquera mas informada y sostenible,
especialmente en un contexto de cambio climatico y alta presién antropogénica

sobre los recursos marinos.

Las comunidades de gadiformes en el area de estudio mostraron una
estructura espacial clara a lo largo del gradiente batimétrico, con tres clisteres bien
definidos y geograficamente coherentes: plataforma—borde del talud (36-350 m),
talud superior (351-600 m) y talud medio (601-846 m). Cada grupo presentd una
composicion especifica de especies, siendo 1. Juscus y T. minutus las especies
indicadoras del claster somero, P. blennoides y M. macrophthalma del intermedio, y
L. lepidion y 'I. scabrus del mas profundo. Cabe destacar que algunas especies, como

P. blennoides, mostraron alta fidelidad y especificidad a lo largo del tiempo.

La profundidad se confirmé como el principal factor estructurador, seguida
del tipo de sedimento y otras variables hidrograficas. El analisis ambiental mostrd
una clara separacion entre especies costeras y de aguas profundas, reflejando tanto

gradientes ecolégicos como geograficos.

En el periodo 1998-2019, se detectaron incrementos significativos de
biomasa en especies como M. merluccins, P. blennoides, M. macrophthalma y 'T. scabrus,
observandose un aumento significativo de la biomasa media por lance en el clister
intermedio (351-600 m). La abundancia, por el contrario, permaneci6 estable, sin

tendencias significativas en ninguna de las tres agrupaciones.
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En cuanto a diversidad, los indices de Shannon y Simpson aumentaron con
la profundidad, alcanzando sus valores maximos en el clister mas profundo. Estas
comunidades, situadas en zonas menos explotadas por la flota pesquera,
presentaron niveles mas altos de riqueza y equitatividad, en contraste con las dreas

someras, mas empobrecidas y dominadas por unas pocas especies comerciales.

G. argenteus present6 los mayores valores de biomasa en fondos fangosos,
con pendiente pronunciada y localizados entre 250 y 350 m de profundidad.
Tanto su presencia como su biomasa mostraron una asociacién positiva con
zonas de alta productividad, representadas por concentraciones elevadas de
clorofila-a. Aunque el reclutamiento de la especie podria verse afectado por
desfases fenoldgicos en el bloom fitoplancténico, los resultados sugieren cierta

resiliencia frente a estas fluctuaciones.

La modelizacion espacial reveld que las agregaciones mas persistentes de G.
argentens se localizan en areas profundas de la plataforma continental y en el talud
superior de Galicia, ocupando amplias zonas continuas dentro de esta regién, con
una clara coincidencia con zonas de alta actividad pesquera. Este solapamiento
sugiere una posible interaccion tréfica con las especies comerciales que utilizan a
G. argentens como recurso alimentario. En el Cantdbrico, sin embargo, las zonas
de agregacion persistente son mucho mas reducidas, limitindose a dos pequefias

areas, situadas principalmente en la parte superior del talud continental

Por su parte, P. blennoides mostré una distribucién definida en el talud
superior, con mayores probabilidades de presencia y valores elevados de
abundancia y biomasa en fondos profundos caracterizados por alto contenido de
arena fina, materia organica y pendiente moderada. Se observaron un
comportamiento diferencial frente al gradiente batimétrico segin el parametro
analizado: la abundancia alcanz6 su maximo en torno a los 450 m y descendid
posteriormente, mientras que la biomasa continué aumentando hasta

aproximadamente los 600 m, donde se estabiliz6. Esta divergencia es consistente
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con el patron bigger-deeper, identificado a partir del analisis de la talla media, que

mostré individuos de mayor tamafio en cotas mas profundas.

Los mapas delta indicaron una alta persistencia espacial de la especie, tanto
en abundancia como en biomasa, especialmente en el talud superior de Galicia y
en la mitad oriental del mar Cantabrico. Ademas, se observo una relacion inversa
entre la talla media y el esfuerzo pesquero: los ejemplares de menor tamafio se
capturaron en zonas con mayor presion de la pesca de arrastre. A pesar de
detectarse tendencias claras en la abundancia, la biomasa mostré un aumento
general a lo largo del periodo de estudio, probablemente asociado a la reduccion
del esfuerzo pesquero principalmente en las zonas profundas, lo que habria
favorecido el crecimiento individual sin un correspondiente incremento en la

abundancia.

La implementaciéon de modelos GAM y técnicas multivariantes ha permitido
identificar los principales factores ambientales que condicionan la distribucion,
abundancia y biomasa de las especies, as{ como describir la estructura espacial de
sus comunidades. El uso de estos métodos aplicados a mas de dos décadas de
campafas oceanograficas ha puesto de manifiesto el valor de las series histéricas
largas para detectar patrones ecoldgicos y evaluar tendencias temporales. Los
resultados obtenidos contribuyen significativamente al conocimiento cientifico
del ecosistema demersal del noreste atlantico espafiol y ofrecen herramientas
utiles para una gestion pesquera mas informada y sostenible, especialmente en un

escenario de cambio climatico y creciente presion sobre los recursos marinos.
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Abstract

The current state of living resources and marine ecosystems poses an
ongoing challenge for the scientific community, as they are subject to multiple
anthropogenic and environmental pressures—most notably fishing pressure and
global warming. These factors are driving the reorganization of marine
communities, for example by promoting the expansion of some species, the
displacement of others to greater depths or latitudes, and the simplification of
certain trophic networks. Therefore, it is essential to develop strategies that ensure

their conservation and sustainable exploitation in the long term.

The ecosystem-based management (EBM) approach has been consolidated
as a key strategy for addressing these challenges. However, its implementation still
faces limitations due to the complexity of modelling systems that coherently
integrate both environmental effects and social aspects. To move forward without
relying solely on complex models, it is crucial to identify key ecological processes,
such as species—habitat interactions. Effective ecosystem management must be
grounded in scientific research that improves our understanding of these
processes and the mechanisms that sustain them. This knowledge is vital for
maintaining the functioning of marine ecosystems and ensuring the sustainable

use of the services they provide.

Long-term data series are fundamental for analysing the dynamics of fish
populations, detecting changes in ecosystems, and supporting the design of
effective fisheries management strategies. In short-term studies, such changes
might go unnoticed, making it harder to distinguish between natural fluctuations
and human-induced alterations, which could lead to ineffective or misguided
management decisions. Understanding these dynamics is especially important in
a context of strong anthropogenic pressure and climate change—factors that are
altering the structure and balance of the marine trophic web. These changes affect

resource availability, species distribution, and consequently, the sustainability of
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fisheries and marine biodiversity. Thus, detailed knowledge of ecosystem

components and their interactions is essential.

In this context, the studies presented in this doctoral thesis aim to deepen
our understanding of the distribution and ecology of species within the order
Gadiformes in the Cantabrian Sea and off the coast of Galicia, and to identify the
environmental factors influencing their spatial patterns. This group is the most
representative among demersal fish in the region, both in diversity and
abundance, and includes species of commercial and ecological interest, such as
hake Merluccius merluccins, blue whiting Micromesistins pontasson, torkbeard Phycis

blennoides, pouting Trisopterus luscus, and silvery pout Gadiculus argenteus.

The study is based on over two decades of annual oceanographic surveys
(1998-2019), resulting in a broad and consistent dataset. To meet the objectives,
multivariate techniques were applied—such as cluster analysis and canonical
correspondence analysis (CCA)—to characterize the structure of gadiform
communities and their relationship with environmental conditions. In addition,
modelling methods were used, specifically two-stage generalized additive models
(delta GAMs), which are well regarded for their capacity to identify and quantify

relationships between species distributions and environmental variables.

Fish communities play a key role in marine ecosystems, and understanding
their structure and species composition is essential. The multivariate analyses
showed that gadiform communities in the northwest of Spain display a well-
defined spatial organization along the bathymetric gradient, with three main
groupings: outer shelf and upper slope edge, upper slope, and mid-slope. Each
group hosts characteristic species, reflecting the influence of depth as the main

structuring factor.

During the study period, the overall composition of these communities

remained stable, although some species, such as M. mwerluccius and P. blennoides,
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showed increases in biomass. In addition, species diversity increased with depth,
reaching its highest levels in less exploited areas, while shallower zones under
greater fishing pressure exhibited more impoverished and less diverse

communities, often dominated by a few commercial species.

Among the gadiforms, G. argentens plays a key ecological role by acting as a
link between plankton and higher-level predators. Species distribution models
revealed that its abundance is positively associated with muddy bottoms and areas
of high chlorophyll-a concentration—a proxy for primary productivity. Although
the species may be affected by temporal mismatches with the phytoplankton
bloom, it shows some resilience to these fluctuations. Two independent spatial
models were generated using GAMSs: one for presence—absence and one for
biomass, which were subsequently combined to produce a single distribution map

of the species.

Another species analysed was P. blennoides, a commercially important deep-
water resource that has been little studied. Modelling results revealed a distinct
response curve to depth: after reaching a maximum, abundance decreased while
biomass remained stable beyond the peak. This pattern is explained by the
observed increase in body size with depth—a "bigger-deeper" trend.
Furthermore, an inverse relationship was found between mean size and fishing
effort, with smaller individuals captured in areas under higher pressure from the
trawl fleet. In this case, three independent GAMs were developed for presence—
absence, abundance, and biomass. Their combination yielded two spatial

distribution maps for the species in terms of abundance and biomass.

The results of this thesis integrate findings on the community structure of
gadiforms in Galicia and the Cantabrian Sea, along with specific insights into the
distribution of Gadiculus argentens and Phycis blennoides. These contributions enhance

scientific knowledge of Atlantic demersal ecosystems and provide useful tools for

11
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more informed and sustainable fisheries management—especially in the face of

climate change and growing anthropogenic pressure on marine resources.

Gadiform communities in the study area exhibited a clear spatial structure
along the bathymetric gradient, with three well-defined and geographically
coherent clusters: shelf—slope edge (36-350 m), upper slope (351-600 m), and
mid-slope (601-846 m). Each cluster had a distinct species composition, with T.
lusens and 'I. minutus as indicator species of the shallow cluster, P. blennoides and M.
macrophthalma of the intermediate cluster, and L. /lepidion and T. scabrus of the
deepest one. Notably, some species, such as P. blennoides, showed high fidelity and

specificity over time.

Depth was confirmed as the main structuring factor, followed by sediment
type and other hydrographic variables. The environmental analysis revealed a clear
separation between coastal and deep-sea species, reflecting both ecological and

geographic gradients.

Between 1998 and 2019, significant increases in biomass were observed for
species such as M. merluccius, P. blennoides, M. macrophthalma, and T. scabrus, with a
notable rise in mean biomass per haul in the intermediate cluster (351-600 m). In
contrast, abundance remained stable, with no significant trends detected in any of

the three groupings.

Regarding diversity, Shannon and Simpson indices increased with depth,
reaching their highest values in the deepest cluster. These communities, located
in less exploited areas, showed higher levels of richness and evenness, in contrast

to the more impoverished shallow areas dominated by a few commercial species.
G. argentens showed the highest biomass values on muddy bottoms with steep

slopes, primarily between 250 and 350 m depth. Both its presence and biomass

were positively associated with highly productive areas, as indicated by high

12
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chlorophyll-a concentrations. Although recruitment may be affected by
phenological mismatches with phytoplankton blooms, results suggest a certain

degree of resilience to such fluctuations.

Spatial modeling revealed that the most persistent aggregations of G. argentens
are located in deeper areas of the continental shelf and the upper slope off Galicia,
occupying large continuous areas that overlap with zones of intense fishing
activity. This overlap suggests a possible trophic interaction with commercial
species that prey on G. argenteus. In the Cantabrian Sea, however, persistent
aggregation zones were much smaller and restricted to two small areas mainly

located on the upper continental slope.

P. blennoides, on the other hand, showed a well-defined distribution on the
upper slope, with higher probabilities of presence and elevated abundance and
biomass in deep areas characterized by high fine sand content, organic matter,
and moderate slope. A differential response was observed along the bathymetric
gradient depending on the parameter analysed: abundance peaked around 450 m
and then declined, while biomass continued increasing up to approximately 600
m, where it stabilized. This divergence aligns with the “bigger-deeper” pattern, as

shown by mean size analyses, with larger individuals occurring at greater depths.

Delta models indicated high spatial persistence of the species, in both
abundance and biomass, especially on the upper slope off Galicia and in the
eastern half of the Cantabrian Sea. An inverse relationship was also observed
between mean size and fishing effort: smaller individuals were captured in areas
under greater trawling pressure. Although clear trends were detected in
abundance, biomass showed a general increase over the study period—Ilikely
linked to reduced fishing effort in deeper areas, which may have favoured

individual growth without a corresponding rise in abundance.
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The implementation of GAMs and multivariate techniques enabled the
identification of the main environmental factors influencing species distribution,
abundance, and biomass, and allowed the spatial structure of their communities
to be described. The use of these methods, applied to over two decades of
oceanographic surveys, highlights the value of long-term historical series for
detecting ecological patterns and assessing temporal trends. The results make a
significant contribution to the scientific understanding of demersal ecosystems in
the northeastern Atlantic and offer useful tools for more informed and
sustainable fisheries management—particularly in the context of climate change

and increasing pressure on marine resources.
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Acrénimos, glosario y formato numérico

Acronimos

La siguiente tabla contiene una relaciéon de los acrénimos utilizados en esta
tesis doctoral. Otras siglas, relacionadas con nombres de variables ambientales

utilizadas en analisis especificos se detallan a lo largo del texto.

Acrénimo Definicién
Criterio de Informacion de Akaike (Akaike Information
AIC Criterion). Métrica utilizada para comparar modelos

estadisticos y seleccionar el mejor ajustado.

Area bajo la curva (Area Under the Curve). Indicador que

AUC evalda la capacidad predictiva de modelos de clasificacion.

Buen estado ambiental. Objetivo de la politica marina
BEA europea para mantener los ecosistemas en condiciones
saludables.

Analisis  de  correspondencia  canénica  (Canonical
CCA Correspondence Analysis). Técnica multivariante empleada para
explorar relaciones entre especies y variables ambientales.

Centro de gravedad (Center of Gravity). Medida espacial que
COG indica la posicion media ponderada de una poblacién o
comunidad.

Conductividad, Temperatura, Profundidad (Conductivity,
CTD Temperature, Depth). Instrumento oceanografico que mide
propiedades fisicas del agua.

Modelo de distribucion (Distribution Model). Herramienta que
DM relaciona la presencia de una especie con variables
ambientales.

Directiva matco sobre la estrategia marina. Normativa

DMEM - . .
europea para la protecciéon del medio marino.

Enfoque ecosistémico de la pesca (Ecosystemr Approach to
EAF Fisheries). Gestion pesquera que considera el ecosistema en su
conjunto.

Enfoque ecosistémico de la gestion pesquera (Ecosysten
EAFM Approach to Fisheries Management). Aplicacion practica del EAF
en politicas de gestion.

Gestién pesquera basada en el ecosistema (Ecosystenr-Based
EBFM Fisheries Management). Variante del EAF centrada en especies
explotadas.

Gestion  basada en el eccosistema  (Ecosystem-Based
EBM Management). Estrategia integradora que considera todos los
componentes del ecosistema.

Grados efectivos de libertad (Effective Degrees of Freedom).
edf Parametro estadistico que refleja la complejidad de un
modelo GAM.
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Acronimo

Definiciéon

EEMM

Estrategias marinas. Planes nacionales para implementar la
DMEM.

ENACW

Aguas centrales del Atlantico Norte oriental (Eastern North
Atlantic Central Water). Masa de agua templada caracteristica
de las capas intermedias del Atlantico oriental.

GAM

Modelo aditivo generalizado (Generalised Additive Model).
Enfoque de modelizacién estadistica no paramétrica en el
que la variable de respuesta depende de variables explicativas
a través de funciones de enlace no lineales.

ICES

Consejo Internacional para la Exploracién del Mar
(International Council for the Exploration of the Sea). Organizacion
que proporciona asesoramiento cientifico en gestidn marina.

IEA

Evaluacién Integrada del Ecosistema (Integrated Ecosystem
Assessment). Enfoque holistico para analizar la salud del
ecosistema.

IndVal

Valor indicador (Indicator 1Valué). Indice que mide la
especificidad y fidelidad de una especie a un grupo.

LAEA

Proyeccién acimutal equivalente de Lambert (Lambert
Agzinmuthal Equal-Area projection). Proyeccion cartografica para
analisis espaciales.

LDW

Aguas profundas inferiores (Lower Deep Water). Masa de agua
ocednica muy profunda, presente en las capas mas bajas de
la columna de agua.

LSW

Aguas profundas del Labrador (ILabrador Sea Water). Masa de
agua fria y densa clave en la circulacidon ocednica.

MAPA

Ministetio de Agricultura, Pesca y Alimentacién. Organismo
responsable de la politica pesquera espafiola.

MW

Agua mediterranea (Mediterranean Water). Masa de agua que
influye en las condiciones oceanograficas del Atlantico.

NAC

Corriente del Atlantico Norte (North Atlantic Currend).
Corriente oceanica que influye en el clima europeo.

NACW

Aguas centrales del Atlantico Norte (North Atlantic Central
Water). Masa de agua intermedia del Atlantico nororiental.

NADW

Aguas profundas del Atlintico Norte (North Atlantic Deep
Water). Corriente profunda que transporta agua frfa y salina.

nMDS

Escalamiento multidimensional no métrico (Non-metric
Multidimensional Scaling). Método multivariante utilizado para
representar similitudes entre muestras.

OSPAR

Convenio  Oslo-Parfs. Acuerdo internacional para la
proteccién del medio marino del Atlantico Nordeste.

PERMANOVA

Analisis de  varlanza multivariante  permutacional
(Permmutational Multivariate  Analysis  of 1V ariance). Método
estadistico para comparar grupos multivariantes.

SIMPER

Analisis de similitud de porcentajes (Similarity Percentage
Apnalysis). Analisis empleado para identificar especies que
explican diferencias entre grupos.
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Acrénimo Definicién
Estudio de peces demersales de la plataforma norte de
SP-NSGFS Espafia (Northern Spanish Shelf Groundfish Survey). Programa de
muestreo cientifico del IEO.
SIG Sistema de informacién geografica. Herramienta para el
andlisis y visualizacion de datos espaciales.
Indice de selectividad espacial (Spatial Selectivity Index).
SSP Métrica que evalda el grado de agregacion espacial de una
especie.
TAC Total Admisible de Capturas (Total Allowable Catch). Limite
maximo de pesca permitido para una especie en una zona.
Factor de inflacién de la varianza (Variance Inflation Factor).
VIF Estadistico utilizado para detectar colinealidad entre
variables.
Sistema de monitoreo de buques (Iesse/ Monitoring Systerm).
VMS Tecnologfa para rastrear la posicion y actividad de las
embatcaciones pesqueras. Conocida coloquialmente como
“caja azul”.
Glosario

e Arrastre de fondo

Es un método de pesca que consiste en remolcar una red de forma cénica
sobre el fondo matino, con el objetivo de capturar especies benténicas y/o
demersales, es decir, aquellas que habitan sobre el fondo o en sus inmediaciones.

En Espafia, operan dos tipos de arrastre de fondo: el arrastre de fondo con puertas

y el arrastre de fondo en pareja.

El arrastre de fondo con puertas emplea dos paneles divergentes, conocidos
como puertas, que aprovechan la resistencia del agua para mantener abierta la
boca de la red mientras esta es remolcada por el fondo marino. Esta modalidad

se realiza utilizando un unico barco y es el método de muestreo utilizado en la

campafia DEMERSALES.
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Fuente: Seafish.org

Por su parte, en el arrastre de fondo en pareja, la red es remolcada
simultaneamente por dos barcos que navegan en paralelo, cada uno tirando de un
extremo. La apertura de la red se consigue gracias a la tensiéon generada por la
distancia y la sincronizaciéon entre ambos barcos, sin necesidad de emplear
puertas. Aunque el disefio béasico del aparejo es similar al del arrastre con puertas,
el arrastre en pareja se caracteriza por utilizar redes de mayor tamafio y una menot
velocidad debido a las exigencias operativas de esta modalidad. A diferencia del

arrastre con puertas, es una pesqueria bastante mas especifica.

Fuente: Seafish.org
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e EMODnet

La Red Europea de Observaciéon y Datos Marinos (EMODnet, European
Marine Observation and Data Network) es una red de organizaciones respaldadas por
la politica maritima integrada de la UE. Estas organizaciones colaboran para
observar el mar, procesar los datos segiin normas internacionales y poner esa
informacion a libre disposicion en forma de capas de datos y productos de datos
interoperables. Proporciona datos y capas ambientales de tematicas como
biologfa, fisica, actividades humanas, batimetria, habitats y caracteristicas del

fondo marino.

Mais informacién:

https://emodnet.ec.europa.cu/en

e ICES

El Consejo Internacional para la Exploracion del Mar (ICES, International
Conncil for the Exploration of the Sea) es una organizaciéon intergubernamental
fundada en 1902 que agrupa a 20 paises, entre ellos Espafia, y a unos 700 centros
de investigacion. Su mision principal es brindar asesoramiento cientifico imparcial
a la Unién Buropea para garantizar la gestién sostenible de los recursos marinos

y la conservacion del medio ambiente en las aguas del Atlantico.

ELICES se centra en dreas clave como la evaluaciéon de poblaciones de peces,
los impactos ambientales, la modelizacién de ecosistemas y la implementacion de
medidas de gestién, esenciales para la gestion pesquera y el desarrollo de politicas

en la region.

Mais informacién:

https://www.ices.dk
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e LAEA

La proyeccion Acimutal Equivalente de Lambert (LAEA, Lambert Azinuthal
Equal-Area) es una proyeccion cartografica que transforma la superficie del globo
terraqueo en un disco plano. Esta proyeccion se caracteriza por conservar con
precision las distancias desde un punto central (el punto de tangencia) hacia
cualquier otro punto en el mapa. Resulta muy adecuada para representar areas de
forma precisa, sobre todo en regiones donde la extension este-oeste es mayor que

la norte-sur, como ocurre en Europa.

La Agencia BEuropea de Medio Ambiente (EEA, European Environment
Ageney), que proporciona informacioén independiente sobre el medio ambiente,
recomienda el uso de la proyeccion LAEA para la gestion, el analisis de datos

espaciales y la visualizaciéon de mapas (EEA, 2012).

Mais informacién:

https:/ /knowledge-base.inspitre.ec.curopa.cu/index_en

e Lance

En este trabajo, lance se define como el intervalo que transcurre desde que
el aparejo de arrastre toca el fondo (largada) hasta el momento en que comienza la

recuperacion del aparejo (virada).

e TAC

Cada afio, la Unién Europea (UE) establece las denominadas posibilidades de
pesca para la mayorfa de sus poblaciones de especies de peces comerciales. Estas
se expresan como la Captura Total Permitida (TAC, Total Allowable Catch), que
establece la cantidad maxima de una especie que puede capturarse en una region

especifica durante un perfodo determinado.
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En la UE, los TAC constituyen la base para la gestién de las poblaciones de
peces de interés comercial. Se establecen anualmente (o cada dos afios para las
poblaciones de aguas profundas) por el Consejo de Ministros de Pesca y se aplican
tanto a las flotas de los Estados miembros que operan en aguas de la UE, as{ como
a las que faenan en aguas internacionales donde la UE tiene acuerdos con otras

organizaciones.

La Comisiéon Europea elabora propuestas de TAC basindose en las
evaluaciones cientificas anuales del ICES y del Comité Cientifico, Técnico y
Econémico de Pesca (STECF, Scentific, Technical and Economic Committee for
Fisheries). Estas propuestas se presentan al Consejo de ministros antes de que
termine el aflo, para garantizar que las decisiones reflejen los datos mas recientes

y promuevan la sostenibilidad de las pesquerias.

e OSPAR

La Convencién OSPAR, vigente desde 1998, regula la cooperacion
internacional para proteger y conservar el medio ambiente marino del Atlantico
Nordeste, incluyendo el mar del Norte y el océano Artico. Surge de la fusién del
Convenio de Oslo (1972), que prevenia la contaminacién marina por vertidos
desde buques y aeronaves, y el Convenio de Paris (1974), centrado en fuentes

terrestres.

La Comision OSPAR supervisa su cumplimiento, integrada por
representantes de los 15 paises firmantes, incluida Espafia, y de la Unién Europea.
Su objetivo principal es preservar los ecosistemas marinos, salvaguardar la salud
humana y restaurar areas dafiadas por actividades humanas, abordando seis areas
clave: biodiversidad, sustancias peligrosas y eutrofizacion, actividades humanas,

industria offshore, sustancias radiactivas y evaluacion ambiental.

Mais informacién:

https://www.ospat.org/
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Formato numérico

A pesar de que la Oficina Internacional de Pesos y Medidas (BIPM; Bureau
International des  Poids et Mesures), la  Organizaciéon Internacional para la
Estandarizacion (ISO, International Organization for Standardization) y la Real
Academia Espafiola (RAE) recomiendan el uso del espacio fino como separador
de los grupos de tres cifras en los nimeros (p. ¢j., 13 463 kg), en esta tesis, los
numeros iguales o superiores a 10.000 se presentan con punto como separador
de miles. Para cifras inferiores a 10.000, no se emplea ningun separador. Esta
decision responde a criterios de claridad visual y coherencia tipografica,

especialmente en tablas.

Mas informacién:
https://www.bipm.org/en/publications/si-brochure
https://www.rae.es/ortografia/los-nimeros-enteros-y-el-separadot-de-

millares
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1.1. Contexto

Hasta hace poco, la humanidad actuaba como si los océanos del mundo
fueran una fuente de recursos infinitos. Su gran tamafo y profundidad (~ 70 %
de la superficie terrestre y una profundidad de mas de 3000 m), y sus fronteras
inexploradas hacian pensar que eran invulnerables a la sobreexplotacién. Sin
embargo, esta percepcion ha demostrado ser falsa, y especialmente en las dltimas
décadas, los ecosistemas marinos se han visto sometidos a un continuo deterioro
debido a las actividades humanas, que han puesto en evidencia la vulnerabilidad
de nuestros océanos. La sobrepesca, entendida como el acto de capturar peces a
un ritmo que supera la capacidad natural de reposicién de sus poblaciones a través
de la reproduccion bioldgica, es responsable de numerosos efectos negativos
sobre los ecosistemas marinos. La extincién directa de especies (Dulvy e al.,
2003), o la reduccion de sus poblaciones hasta casi extinguirlas (Baillie ¢z a/., 2004;
Hutchings y Reynolds, 2004; Dulvy e al, 2021), la pérdida de biodiversidad
marina (Sala y Knowlton, 2006; Butchart e a/., 2010), la alteracién de la estructura
y funcionamiento de los ecosistemas marinos (Pauly ez 2/, 1998; Alder ¢ al., 2008;
Worm ez al., 2006) o la sobreexplotacién tanto de especies de interés comercial
(Pauly ez al., 1998; Schiermeier, 2002; Worm e/ al., 2006; Worm y Branch, 2012)
como de especies no comerciales (Kaiser, 2000; Gislason, 2003), representan
algunos ejemplos de los efectos de la pesca intensiva sobre las especies y los

habitats marinos.

Ademas de los impactos ecoldgicos, la sobrepesca también tiene importantes
consecuencias socioeconémicas. Como sefiala la FAO (Organizacion de las
Naciones Unidas para la Alimentacién y la Agricultura), la pesca desempefia un
papel fundamental a nivel mundial en la provision de alimentos nutritivos, la lucha
contra el hambre y la malnutricién, y en el sustento econémico de numerosas
comunidades costeras (FAO, 2024). El porcentaje de recursos pesqueros
sobreexplotados o agotados ha aumentado del 10 % en 1974 al 37,7 % en 2021

(FAO, 2024). Esta situacién podria incluso ser ain mas grave de lo que reflejan
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las estadisticas, que a menudo se basan en datos incompletos y no incluyen la
> y y

pesca ilegal, deportiva o de subsistencia. Por ello, algunos autores sugieren que la

presion real sobre las especies explotadas podtfa ser aun mayor (Watson y Pauly,

2001; Cressey, 2015).

Por lo tanto, es necesario revertir la situacion actual mediante una adecuada
evaluacién y gestion de los recursos para lograr un estado 6ptimo de los stocks
pesqueros y aumentar su abundancia (Hilborn ¢ a/, 2020). A pesar de que la
evaluacién y gestion pesquera convencional, que se basa en una unica especie y
en el asesoramiento sobre una sola poblacién, sigue siendo el enfoque dominante
en muchas de las principales pesquerias a nivel mundial (Pitcher ¢ a/., 2009), su
efectividad ha resultado limitada (Sutinen y Soboil, 2003; Cowan Jr e a/, 2012).
Para superar estas limitaciones, resulta fundamental adoptar una gestiéon de los
recursos marinos con una perspectiva integral que considere todos los elementos
del ecosistema, incluida la actividad humana, y reconozca las interconexiones
entre sus componentes, de forma que los cambios (naturales o inducidos por el
ser humano) en uno pueden repercutir sobre los demas (Jennings y Kaiser, 1998;
Pikitch ez al, 2004). Este enfoque, conocido como Gestion Basada en el
Ecosistema (EBM, Ecosystem-Based Management) tiene como objetivo garantizar la
salud y la resiliencia del ecosistema, promoviendo un uso sostenible de los
recursos marinos en beneficio de las generaciones presentes y futuras (Pikitch ez
al., 2004; Arkema ez al., 2000; McLeod y Leslie, 2009). Sin embargo, la naturaleza
global y multidisciplinar de este enfoque ha dado lugar a diversas aproximaciones,
como la Gestién Pesquera Basada en el Ecosistema (EBEM, Ecosysten-Based
Fisheries Managemen?) o el Enfoque Ecosistémico para la Gestion Pesquera
(EAFM, Ecosystem Approach to Fisheries Management), lo que ha generado cierta
incertidumbre respecto a su significado operativo y a su implementacion practica
(Arkema ez al., 2006; Link y Browman, 2014). Para abordar esta dificultad, se ha
propuesto avanzar gradualmente desde enfoques de una sola especie
(monoespecificos) hacia perspectivas mas integradas y multisectoriales (Dolan e#

al., 2016) (Figura 1.1).
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Management
Framework

Levels ’ Scientific Advice

E BM Fisheries  Development Energy Eco Tourism Oil & Gas

Ecosystem
Based
Management

Conservation Marine Sanctuaries Aquaculture
Ecosystem ‘
Based
Fisheries
Management Cllmate Habltat Predator

EAFM
e @) @
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Management Climate Habitat Predator
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Figura 1.1. Evolucién en la gestién de los ecosistemas, desde el enfoque en una sola
especie (SS) hasta la Gestion Basada en el Ecosistema (EBM). La principal diferencia entre
EAFM y EBFM radica en la evaluacién de las compensaciones entre las diversas especies
y en el uso de planes estratégicos para optimizar la coordinacién de la gestion (adaptado
de Dolan ez al., 20106).

Adoptar un enfoque holistico para integrar todos los componentes del
ecosistema presenta desafios importantes tanto en la cantidad como en la calidad
de los datos necesarios, asi como en su modelizacion (Fulton e al., 2003; Geary e
al., 2020), ademds de generar niveles elevados de incertidumbre y dificultades de
interpretacién debido a su complejidad (Fulton ez @/, 2003). Por ello, se ha
sugerido estudiar los efectos sobre el medio marino y las especies utilizando una
combinacién de modelos mas sencillos pero realistas (“enfoque realista minimo”),
en lugar de aplicar modelos que traten de abarcar todas las interacciones del
ecosistema (“enfoque ecosistema completo”) (Fulton ez al., 2003; Cury ez al., 2008).
Esta aproximacién ha dado lugar a la Evaluacion Integrada del Ecosistema (IEA,

Integrated Ecosystem Assessment) (Levin et al., 2009).
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En 2008, la Unién Europea (EU) aprobd la Directiva Marco sobre la
Estrategia Marina (DMEM) (UE, 2008), cuyo objetivo es abordar el impacto de
las actividades humanas en el medio marino. En el marco de esta Directiva, las
Estrategias Marinas (EEMM) se establecen como el principal instrumento de
planificacién, orientado a alcanzar el buen estado ambiental (BEA) de las aguas
marinas de los Estados miembro. La determinacién del BEA se basa en once
descriptores (Figura 1.2) que proporcionan la informacién necesaria para que los
Estados elaboren e implementen los Programas de Medidas, fundamentales para

lograr o mantener dicho estado.

Figura 1.2. Infografia con los once descriptores del buen estado ambiental (BEA).
Fuente: Ministerio para la Transicion Ecoldgica y el Reto Demografico MITECO).
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Estos descriptores abarcan tanto aspectos relacionados con las caracteristicas
naturales del medio marino, como el D1 (Biodiversidad) o el D6 (Integridad de
los fondos marinos), como también con las presiones derivadas de las actividades
humanas, como el D3 (Especies explotadas comercialmente) o el D10 (Basuras
marinas). La evaluacién del BEA se apoya en indicadores cuantificables y
umbrales de referencia, que permiten valorar el grado de cumplimiento de los

objetivos ambientales establecidos.

Ademas, la DMEM promueve un enfoque ecosistémico, fomentando la
coordinacién entre Estados miembro y con otras normativas europeas relevantes,
como la Directiva Marco del Agua (DMA) o la Politica Pesquera Comun (PPC)
para garantizar una gestiéon coherente y sostenible de los mares europeos. Su
implementacién requiere evaluaciones periédicas del estado ambiental, asi como
la adaptacién de las medidas en funcién de los nuevos conocimientos cientificos
y los cambios en los ecosistemas. La consecucion del BEA implica disponer de
océanos saludables y productivos, garantizando asi la conservacién de los recursos

que sustentan las actividades econémicas y sociales vinculadas al medio marino.

1.2. Situacion Atlantico Norte

Esta tesis se encuadra espacialmente en la plataforma continental del
noroeste de Espafa, que abarca las aguas de Galicia y el mar Cantabrico.
Biogeograficamente, esta regién actia como una zona de transicién entre los
regimenes subtropical y boreal del Atlantico noreste, permitiendo la coexistencia
de especies tipicas de aguas templadas del sur con otras de origen septentrional.
Como consecuencia, la zona presenta elevados indices de biodiversidad, con
numerosas especies de interés comercial (Sanchez, 1993). Esta riqueza biologica
ha impulsado una alta intensidad pesquera desde el siglo XVIII (Diaz y Shaw,
1984). La modernizacion de las técnicas y tecnologias pesqueras desde mediados
del siglo XX (Sinde Cantorna e al, 2006) condujo a una situacién de

sobreexplotacion de los recursos en la década de 1990 (Sanchez y Olaso, 2004).
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Sin embargo, diversas medidas de gestion promovidas por la UE (Fernandes y
Cook, 2013) junto con una reduccion en el tamano de la flota pesquera que faena
en la zona (MAPA, 2024) han contribuido a una cierta recuperacion de varios
stocks pesqueros, asi como del conjunto del ecosistema demersal (Fernandes y

Cook, 2013; Modica et al., 2014; Arroyo et al., 2017).

A pesar de las mejoras observadas en algunos stocks, aun queda mucho por
hacer para restaurar no solo el tamafio poblacional (abundancia) y la estructura
demografica, sino también para recuperar la distribucién espacial y la extension
geografica historicas de aquellas especies que han sido objeto de sobreexplotacion
(Cardinale ¢ al., 2011; Colloca ez al., 2013). Por otro lado, aunque el nimero de
barcos pesqueros que operan en la zona de estudio se ha reducido de 6869 en
2006 a 4512 en 2023 (Figura 1.2), esta flota aun representa el 55,3 % del total de
las 8158 embarcaciones que faenan en el denominado Caladero Nacional
(Cantabrico-noroeste, golfo de Cadiz, Canarias y Mediterraneo) (MAPA, 2024).
Esta flota incluye diversas modalidades de pesca, como el arrastre de fondo, cerco,
palangre de fondo, artes de enmalle como el rasco y la volanta, asi como las

denominadas artes menores (betas, trasmallos, nasas, palangrillo, etc.) (Tabla 1.1).
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6000 i
> 5500 A 360
S 5000 A 320 A
2 0
g 240
I Cantabria Pais Vasco
@ 170
S 160 2251
5 1501 200 A
2 140 175
g P01 150 s
(=] 2010 2015 2020
= Total
£ 7000 A
=
Z. 6000

5000 A

T
Afio

Figura 1.2. Evolucién anual de la flota pesquera que opera en la zona de estudio entre
2006 y 2023.
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Tabla 1.1. Distribucién de la flota pesquera que opera en la zona de estudio en 2023.

Pais

Galicia Asturias Cantabria Total
Vasco

Arrastre 48 6 2 5 61
Artes menores 3743 205 72 72 4092
Cerco 145 6 33 56 240
Palangte fondo 18 23 4 14 59
Rasco 3 4 9 21
Volanta 20 11 6 2 39
Total 3977 255 126 154 4512

Las artes menores constituyen la flota mas numerosa y también representan
el mayor porcentaje de ingresos econdémicos, mostrando una tendencia general
al alza, al pasar del 48,1 % en 2006 al 54,5 % en 2023 (Tabla 1.2). El arrastre, a
pesar de ser la tercera flota mas numerosa, fue la segunda modalidad con mayor
porcentaje de ingresos, aunque experiment6 un descenso progresivo, desde el
27,3 % en 2006 hasta el 22,7 % en 2023, con minimos intermedios en torno al
18-19 %. El cerco, la segunda flota mas numerosa, mostrd una trayectoria
inicialmente creciente, seguida de una ligera reduccién en los dltimos afios. Las
modalidades como el rasco y el palangre de fondo mantuvieron porcentajes bajos
y estables, mientras que la volanta mostr6 una evolucion ligeramente mas
irregular a lo largo del periodo. En conjunto, estos datos parecen reflejar un
desplazamiento progresivo hacia artes de pesca mas rentables, tanto desde el

punto de vista operativo como econémico.

Por lo tanto, debido al intenso uso de los recursos pesqueros en esta zona,
resulta fundamental recopilar la informacién mas completa posible, no solo
sobre las especies de interés comercial y los factores que las afectan, sino también
sobre los demds componentes del medio marino. Esta informacion es esencial
para garantizar la proteccioén de los recursos marinos y una gestion sostenible de

los mismos.
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Tabla 1.2. Porcentaje de ingresos econémicos por arte de pesca en las aguas de estudio
durante el periodo 2006—-2023. Se muestran los valores anuales relativos para cada tipo de
arte respecto al total de capturas.

Ano Arrastre Artes Cerco Rasco Volanta Palangre
menores de fondo
2006 27,3 48,1 12,3 0,5 5,6 3,0
2007 30,2 46,8 12,6 0,3 4,5 2,6
2008 274 46,7 14,1 0,3 54 3,6
2009 28,5 44,5 16,1 0,3 4,6 36
2010 28,3 45,4 17,0 0,3 3.8 32
2011 26,1 45,7 19,5 0,2 44 2,7
2012 33,5 37,7 20,1 0,4 4,2 2.7
2013 31,8 40,3 17,9 0,5 5,0 2,7
2014 30,3 43,3 16,6 0,2 52 2,5
2015 253 45,4 21,8 0,1 3,5 2.1
2016 24.8 50,9 17,8 0,1 32 2,0
2017 22,0 52,8 19,3 0,3 2,7 1,8
2018 20,3 55,2 19,2 0,3 2,7 1,5
2019 18,5 58,4 171 0,3 2,5 1,8
2020 21,9 53,3 18,1 0,3 2,9 1,9
2021 224 55,2 15,7 0,3 2,8 2,0
2022 24,7 55,3 14,1 0,2 2,6 1,8
2023 22,7 54,5 14,3 0,4 4.1 22

1.3. Métodos Multivariantes

Comprender como se estructuran las comunidades biolégicas y qué factores
explican su distribucién espacial ha sido una preocupacion central en ecologia
desde sus inicios. Con el auge de la ecologia numérica en las tGltimas décadas del
siglo XX, se incorporaron herramientas estadisticas que permiten identificar
patrones en conjuntos de datos complejos, como los que surgen de los muestreos
biolégicos multiespecificos. Este enfoque ha resultado especialmente valioso en
el medio marino, donde las comunidades estan influidas por una combinacién de
gradientes fisicos, quimicos y biolégicos que varfan tanto en el espacio como en

el iempo (Mahon, 1998; Moranta, 1998; Tolimieri, 2006; Serrano e/ al., 2008).
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Entre estas herramientas, los métodos multivariantes ocupan un lugar
central. Estas técnicas permiten analizar simultineamente multiples variables
(especies, abundancias, factores ambientales, etc.) y son fundamentales para

explorar la estructura de las comunidades y sus relaciones con el entorno.

Estos métodos pueden dividirse en dos grandes grupos: los métodos de
agrupamiento (c/ustering) incluyen técnicas como el andlisis de conglomerados, &-
means y fuzzy-clustering (Legendre y Legendre, 2012; Borcard e al., 2018) y los
métodos de ordenacién, que permiten representar graficamente las relaciones
entre muestras o especies en un espacio reducido. Entre estos tltimos, destacan
técnicas como nMDS (Non-metric Multidimensional Scaling), PCA (Principal Component
Analysis), o técnicas que incorporan variables ambientales como CCA (Canonical
Correspondence Analysis) y RDA  (Redundancy Analysis). BEstas herramientas se
complementan habitualmente con pruebas de significancia como la
PERMANOVA, andlisis de dispersion (befadisper) y técnicas de identificacion de
especies clave como SIMPER o el indice IndVal, que permiten caracterizar y

comparar comunidades de manera robusta y ecologicamente interpretable.

Este tipo de andlisis se ha utilizado para detectar estructuras en datos
comunitarios, identificar agrupaciones de especies y evaluar la influencia de
variables ambientales sobre su composicion biolégica (Moranta ez al., 1998, 2008;
Reiss ¢t al., 2010; Nogueira ez al., 2013; Serrano ez al., 2017), analizar los efectos de
la contaminacién sobre las comunidades (Lipi ez a/., 2024), detectar cambios en la
estructura tréfica (Andradi-Brown ez al, 2016), comparar poblaciones entre
regiones o periodos (May-Collado y Wartzok, 2008), monitorizar tendencias a
largo plazo (Borja et al., 2013), evaluar impactos antréopicos (Williams ez a/., 2010),
y definir unidades funcionales para la ordenacién del espacio marino (Costello ez

al., 2005; ICES, 2021).

33



Capitulo 1. Introduccion

En consecuencia, estas técnicas se han consolidado como herramientas clave
para analizar la estructura de las comunidades, interpretar los procesos ecolégicos

que las modelan y apoyar la gestién integrada de los ecosistemas marinos.

1.4. Modelos de Distribucion

Las especies no se distribuyen de manera aleatoria en el espacio, sino que
presentan patrones espaciales especificos. Tratar de comprender los factores que
impulsan estos patrones ha sido un tema central en la ecologfa (von Humboldt y
Bonpland, 1807; de Candolle, 1855) incluso antes de que esta se consolidara como
una disciplina cientifica independiente. En el caso del medio marino, este interés
ha cobrado relevancia en las ultimas décadas para la gestion de los recursos y la
ordenacion del espacio marino (Planque ¢/ al, 2011). Por esta razon, la IEA utiliza
numerosas técnicas analiticas para obtener informaciéon sobre las especies
marinas, entre las cuales se encuentran los métodos de modelizacién ecologica
(Levin et al., 2009; Levin ez al., 2014). Estos métodos consisten en la construccion
y analisis de modelos matematicos que representan las interacciones dentro de los
sistemas ecologicos, con el fin de predecir su dindmica, orientar practicas de
gestién sostenible y comprender las respuestas de los ecosistemas frente a
cambios ambientales y presiones derivadas de las actividades humanas. No
obstante, como senalé George Box en 1976, “ AN models are wrong, but some are
useful’, subrayando que, aunque los modelos simplifican la realidad y, por lo tanto,
no pueden (ni deben) replicarla con total exactitud, pueden ser herramientas
valiosas para interpretar fenémenos complejos y servir de fundamento para la

toma de decisiones cuando son correctamente empleados.

Dentro de estos métodos de modelizacion, se encuentran los Modelos de
Distribucién (DM, Distribution Models), que son herramientas fundamentales para
entender como y por qué las especies se distribuyen en el espacio. Esta
distribucién estd determinada por diversos factores que actian con diferentes

intensidades y a diferentes escalas (Gaston, 2003; Pearson y Dawson, 2003) y es
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un reflejo de la compleja relacién entre la ecologfa de las especies y su historia
evolutiva (Brown, 1984). Estos modelos se basan en relacionar datos
georreferenciados de las especies, como su presencia, abundancia o biomasa en
una determinada 4rea, con informacién sobre las caracteristicas ambientales y/o

espaciales de esa region que, a priori, se consideran relevantes para su distribucion.

Los DM son conocidos, a veces con distintos énfasis y significados, como
modelos bioclimaticos, modelos de habitat, modelos de nicho ecolégicos,
funciones de seleccion de recursos y, de manera mas general, modelos correlativos
o modelos espaciales (Guisan y Zimmermann, 2000; Elith y Leathwick, 2009).
Bajo el paraguas de los DM se puede encontrar una amplia gama de técnicas
numéricas como los arboles de clasificacion (CART, Classification and Regression
Trees), el analisis factorial de nicho ecolégico (ENFA, Ecological Niche Factor
Analysis), MaxBnt (Maximum Entropy), el modelo aditivo generalizado (GAM;
Generalised Additive Model) y el modelo lineal generalizado (GLM, Generalised Linear
Model) (Elith y Leathwick, 2009; Mateo ez al., 2011).

Los modelos aditivos generalizados (GAMs; Hastie y Tibshirani, 1986) se
han consolidado como herramientas estadisticas fundamentales en estudios
ecologicos, especialmente en aquellos centrados en la distribucién espacial y la
abundancia de especies marinas (Swartzman ¢/ al, 1992; Feyrer et al, 2007
Maravelias ez al., 2007b; Sagarese ¢t al., 2014; Gonzalez-Irusta y Wright, 20106a,
2016b, 2017; Lezama-Ochoa et al., 2019; Durant e al., 2021; Arronte et al., 2022,
2024). Su principal ventaja radica en la capacidad para modelar relaciones no
lineales entre variables predictoras y la respuesta ecologica mediante funciones de
suavizado, lo que permite capturar patrones complejos mas alla de lo que
permiten los modelos lineales generalizados (GLM). Esta flexibilidad, junto con
su capacidad de interpretacion ecoldgica y su aplicabilidad en amplias regiones
geograficas, incluidas areas no muestreadas (Koubbi ez a/., 2000; Loots ez al., 2007,
Loots ¢t al., 2011; Planque ¢/ al., 2007), han favorecido su adopcion en la ecologia

marina. Hstas caracterfsticas han llevado a que los GAM igualen o incluso superen
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en eficacia a otros modelos predictivos basados en condiciones ambientales

(Walsh y Kleiber, 2001; Elith e al., 2006; Moisen y Frescino, 2002).

El desarrollo y consolidacion de los DM se ha visto potenciado por los
avances en los sistemas de informacién geografica (SIG), que en los ultimos afios
han experimentado un desarrollo significativo, proporcionando herramientas
esenciales para almacenar y manipular tanto los registros de presencia de especies
como los datos ambientales (Foody, 2008). Paralelamente, ha aumentado la
disponibilidad de informacién ambiental georreferenciada. La combinacién de
estos avances con los DM ha potenciado la expansién de herramientas destinadas

al analisis de los patrones espaciales de las especies.

Los DM se utilizan con frecuencia para evaluar la idoneidad del habitat de
una especie y generar mapas que identifiquen las areas geograficas mas favorables
para su presencia (Guisan y Zimmermann, 2000; Guisan y Thuiller, 2005; Gogol-
Prokurat, 2011; Frans e al, 2022; Charbonnel ez a/., 2023) (Figura 1.3). Ademas,
estos modelos son utiles para, por ejemplo, determinar tolerancias ambientales
(Sunday ef al., 2012), predecir las respuestas de las especies frente al cambio
climatico y otras perturbaciones (Jones y Cheung, 2015; Moran-Ordofiez ef al.,
2017; Davies et al., 2023), estimar las abundancias regionales de las especies
(Pearce y Boyce, 2000) y localizar habitats potencialmente adecuados para
encontrar especies raras (McCune, 2016; Charbonnel e a/, 2023). En
consecuencia, los DM se han consolidado como herramientas fundamentales para
comprender los patrones de distribucién de las especies y los factores que los

explican.

Las distribuciones de las especies han sido modeladas para entornos
terrestres, marinos y de agua dulce. El uso de los DM comenzé con las especies
terrestres, registrandose un numero constante de publicaciones cada afio
(Robinson ez al., 2011). Al principio, su aplicacién en ambientes acuaticos fue mas

limitada, y en el caso de las especies marinas, no fue sino hasta principios del siglo
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XXI cuando su uso comenzo a expandirse gradualmente (Elith y Leathwick, 2009;

Robinson ez al., 2017).
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Figura 1.3. Esquema del flujo para la obtencién de mapas de idoneidad. El proceso
requiere varios pasos de transformaciéon y limpieza para convertir los datos brutos,
habitualmente procedentes de maltiples fuentes, en un formato apto para la modelizacién.
La integracion de los datos de ocurrencia de las especies con informacion ambiental se
lleva a cabo mediante diversas técnicas numéricas, con el objetivo de comprender como
responden las especies a las variables ambientales (modificado de Murphy y Smith, 2021).

La modelizacién de especies marinas presenta numerosos desafios debido a
las caracteristicas fisicas y biologicas particulares de los habitats marinos
(Robinson ez al., 2011). Los ecosistemas marinos son dinamicos y fluidos (Scales
et al., 2017), con una variabilidad temporal que puede ir desde un dfa hasta una
década, y una variabilidad espacial que se extiende desde unos pocos metros hasta
decenas de kilémetros (Steele, 1991). Este dinamismo requiere una seleccion
cuidadosa de las variables ambientales predictoras, especialmente para especies
muy méviles, en las que las condiciones ambientales transitorias pueden influir en
su distribucién a corto plazo (Fernandez ef al, 2017). Esta seleccién también es
esencial para especies cuyo ciclo biolégico depende del acople temporal y espacial
de factores fisicos y biolégicos (Arronte ef al., 2022), o para especies pelagicas,
cuya tridimensionalidad del habitat y la ausencia de barreras fisicas rigidas facilitan

su dispersion (Dambach y Rodder, 2011).

37



Capitulo 1. Introduccion

1.5. El orden Gadiformes

El orden Gadiformes estd compuesto por 17 familias (Roa-Varén ef al.,
2021), 84 géneros y unas 613 especies distribuidas por todos los océanos, excepto
Lota lota (Linnaeus, 1758), que es exclusiva de agua dulce y Microgadus tomeod
(Walbaum, 1792), con algunas poblaciones dulceacuicolas (Cohen ez a/, 1990;
Nelson et al., 2016). La mayorfa de las especies son bentopelagicas, es decir,
habitan cerca del fondo, pero no directamente sobre él, y presentan una
distribucién batimétrica que va desde 1 (Howes, 1991) hasta 7000 m (Linley ez a/,
2013).

En las aguas de Galicia y el mar Cantabrico, el orden esta representado por
9 familias y 42 especies (Sanchez, 1993; Banon ez al, 2013; Bafion e al., 2016;
Bafion y Mafio, 2021). Esta cifra asciende a 44 especies (Tabla 1.2) si se incluyen
Bathygadus melanobranchus y Gadomus longifilis, observadas Gnicamente en el banco
de Galicia (Bafion e¢7 al., 2016; Banon y Mano, 2021), una montafia submarina
localizada a unos 190 km al oeste del cabo Finisterre y que, si bien queda fuera
del area de estudio, se incluye junto con esta dentro de la denominada

Demarcaciéon Marina Noratlantica (BOE, 2010).

Aunque mas de la mitad de las especies de este orden habitan en aguas
profundas y rara vez son capturadas, su peso econémico es notable: representan
mas del 8,1 % de las descargas mundiales (FAO, 2024). Esto se debe a que incluye
géneros de gran importancia comercial a nivel mundial, como Gadus, Merluccius o

Micromesistius.
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Tabla 1.2. Familias y especies del orden Gadiformes presentes en las aguas de Galicia y
el mar Cantébrico.

Familia Especie
Phycis blennoides (Brunnich, 1768)
Phycis phycis (Linnaeus, 17606)
Ciliata mustela (Linnaeus, 1758)
Enchelyopus cimbrins (Linnaeus, 17606)
Gaidropsarus gallaecia Banon et al., 2022
Gaidropsaridae Gaidropsarus granti (Regan, 1903)
Gaidropsarus macrophthalmus (Gunther, 1867)
Gaidropsarus mediterranens (Linnaeus, 1758)
Gaidropsarus vulgaris (Cloquet, 1824)
Molva macrophthalma (Rafinesque, 1810)
Molva molva (Linnaeus, 1758)
Gadicnlus argentens Guichenot, 1850
Gaduns morhua Linnaeus, 1758
Micromesistins poutasson (Risso, 1827)
Merlangins merlangus (Linnaeus, 1758)
Gadidae Pollachius pollachins (Linnaeus, 1758)
Pollachius virens (Linnaeus, 1758)
Raniceps raninus (Linnaeus, 1758)
Trisopterus luscus (Linnaeus, 1758)
Trisopterus minutus (Linnaeus, 1758)
Metluccidae Merluccins merluccins (Linnaeus, 1758)
Melononidae Melanonus ugmayeri Norman, 1930
Abntimora rostrata (Gunther, 1878)
Gadella maraldi (Risso, 1810)
Guttigadus latifrons (Holt & Byrne, 1908)
Halargyreus johnsonii Gunther, 1862
Luepidion guentheri (Giglioli, 1880)
Lepidion lepidion (Risso, 1810)
Mora moro (Risso, 1810)
Physiculus dalwigki Kaup, 1858
Bathygadus melanobranchus Vaillant, 1888 *
Gadomus arcuatns (Goode & Bean, 1880)
Gadomus dispar (Vaillant, 1888)
Gadomus longifilis (Goode & Bean, 1885) *
Cetonurus globiceps (Vaillant, 1884)
Coelorinchus caelorbinchus (Risso, 1810)
Coelorinchus labiatus (Koehler, 1890)
Coryphaenoides guentheri (Vaillant, 1888)
Coryphaenoides mediterranens (Giglioli, 1893)
Coryphaenoides rupestris Gunnerus, 1765
Hymenocephalus italicns Giglioli, 1884
Malacocephalus laevis (Lowe, 1843)
Negumia aequalis (Ginther, 1878)
Trachyrincus scabrus (Rafinesque, 1810)

Phycidae

Lotidae

Moridae

Bathygadidae

Macrouridae

“especie presente inicamente en el Banco de Galicia.
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En la zona de estudio, los gadiformes constituyen una importante fuente de
ingresos para el sector pesquero. Entre 2009 y 2023, el litio Micromesistius poutassou
fue la especie con mayor volumen de descargas en los puertos pesqueros del
noroeste de Espafia, llegando a representar hasta el 49 % del total (Tabla 1.3;
Figura S1.1). Por su parte, la merluza Merluccins merinccins ocup6 el segundo lugar,

llegando a alcanzar aproximadamente el 32 % del total.

Tabla 1.3. Porcentaje de las especies de gadiformes respecto al total de las descargas
realizadas por la flota que opera en la zona de estudio durante el periodo 2009-2023. Los
datos proceden del proyecto Seguimiento de la Actividad Pesquera (SAP) del IEO.

Galicia Cantabrico

Especie Maix. Min. Max. Min.
Micromesistins poutasson 49,06 2,31 31,85 7,92
Merluccius merluecins 26,94 541 19,95 8,57
Trisopterus spp 4,30 0,84 2,82 0,21
Phycis blennoides 0,19 0,03 0,89 0,36
Pollachius pollachins 0,88 0,33 0,62 0,07
Mora moro 0,05 <0,01 0,19 <0,01
Gaidropsanrus spp 0,04 0,01 0,03 <0,01
Molva macrophtalmns 0,01 <0,01 0,02 <0,01

** Se excluyeron de las toneladas totales desembarcadas por la flota pesquera en los puertos del noroeste de
Espafa aquellas especies capturadas por la flota del cerco, asi como las se capturan por todas las artes de pesca
en una época especifica del afio. Por tanto, no se incluyeron especies pelagicas como la anchoa Engranlis
encrasicolus, la sardina Sardina pilchardus o el jurel Trachurus trachurus, ni especies con una marcada estacionalidad

como el verdel Scomber scombrus o el bonito Thunnus alalunga.

La merluza es una de las especies mas destacadas en Espafia, tanto por su
importancia econémica como gastronémica. Este protagonismo la convierte en
el objetivo principal de diversas artes de pesca, entre las que destacan el arrastre
de fondo con puertas y en pareja, el palangre de fondo y diversos tipos de redes
de enmalle, como la volanta, las betas o los mifios. Su demanda se refleja en el
mercado, donde su precio de venta en origen es de tres a cinco veces mayor al del

lirio.
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El lirio, en cambio, no alcanza el mismo nivel de demanda ni prestigio entre
los consumidores que la merluza. Por ello, Gnicamente el arrastre de fondo en
pareja la considera su especie objetivo, mientras que el arrastre de fondo con
puertas la captura de forma accesoria. No obstante, su alta abundancia en las aguas
de Galicia y el mar Cantabrico, junto con su bajo precio en lonja, la convierte no
solo en una especie accesible para los consumidores con menor poder adquisitivo,
sino también en una materia prima interesante para la industria de productos

procesados.

Que el lirio represente un mayor porcentaje de las capturas, pese a su menor
valor econémico, se explica por las cuotas de pesca fijadas por la UE a través del
Total Admisible de Capturas (TAC, Total Allowable Carch). Durante el periodo
2009-2023, el TAC anual del lirio varié entre 834 y 44.595 toneladas, con una
media de 24.987 toneladas. Su cuota, ademas desempena un papel relevante en
los intercambios internacionales, permitiendo a Espafia, mediante el intercambio,
obtener mayores posibilidades de pesca de especies de mayor valor comercial,
como el bacalao o la propia merluza. Debido a estas dinamicas, en ocasiones no
se alcanza a capturar la totalidad de la cuota asignada, lo que resulta en descargas

finales inferiores a las toneladas asignadas por la UE.

Por el contrario, el TAC de la merluza fue significativamente menor (con
una media de 7746 toneladas y un rango entre 5924 y 10.409 toneladas). En
algunos afos, las descargas superaron la cuota asignada inicialmente a Espafia,

gracias a intercambios de cuota con otros Estados miembros de la UE.

Respecto al resto de las especies listadas en la Tabla 1.3, solo el abadejo
Pollachins pollachins y la maruca Molva macrophthalmus tienen TAC, mientras que la
locha Phycis blennoides conté con él hasta el ano 2018. Sin embargo, el bajo volumen
de descarga de estas especies no esta relacionado exclusivamente con la existencia
o no de un TAC, sino con el hecho de que son capturadas principalmente por la

flota artesanal mediante redes de enmalle y lineas de anzuelos, lo que resulta en
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un volumen de captura significativamente menor en comparacion con el volumen

de la flota de arrastre.

El valor econémico de ciertas especies de gadiformes ha fomentado el
desarrollo de iniciativas para su cultivo en acuicultura marina. En este contexto,
se llevan a cabo proyectos de investigacién y produccion enfocados en especies
como la merluza, el abadejo, el bacalao atlantico Gadus morhua y el eglefino
Melanogrammus aeglefinus. Estas iniciativas se desarrollan tanto en Espafia (Cal-

Rodriguez et al., 2013) como en otras partes del mundo (Svdsand e al., 2004).

El orden Gadiformes, ademas de desempefiar un papel crucial en la
economia pesquera del noroeste de Espafia, juega un papel importante dentro de
la cadena tréfica de la zona, actuando como depredadores y presas. En este
contexto, la merluza destaca como un importante depredador piscivoro,
alimentandose de una amplia variedad de especies. Su dieta incluye otros
gadiformes, como el litio y el marujito Gadiculus argentens, asi como especies de
otros Ordenes, como el jurel Trachurus trachurus, la sardina Sardina pilchardus y la
anchoa Engranlis encrasicolus (Velasco y Olaso, 1998; Preciado e7 al., 2002). Ademas,
la merluza presenta habitos canibalisticos (Velasco y Olaso, 1998; Preciado e 4/,
2015). La posicién ecoldgica de la merluza, situada en la cima de la cadena tréfica,
le confiere un papel importante como regulador de las interacciones troficas

dentro del ecosistema (Moullec ¢ al., 2017; Lynam e/ al., 2017).

Otras especies clave en la cadena tréfica son G. argentens y M. pontasson, que,
debido a su papel como especies forraje (Preciado e# al., 2002; Preciado et al.,
2008), constituyen una parte importante de la dieta de numerosas especies de
peces (Preciado ez al, 2002; Olaso e al., 2005; Preciado ez al., 2008; Rodriguez-
Cabello ez al., 2014). Estos peces forraje actiian como un nexo entre la produccién
primaria en las capas superficiales del océano y las zonas mas profundas de la
plataforma continental, donde habitan multiples especies comerciales. Ademas,

los cambios significativos en su abundancia pueden alterar los habitos alimenticios
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de sus depredadores, lo que podria llevar a la adopciéon de nuevas presas dentro
de la red tréfica, fomentar el canibalismo o modificar los patrones de distribucion
y comportamiento de las especies depredadoras (Preciado ¢z a/, 2015; Hilborn ez
al., 2017; Free ¢t al., 2021). Tales alteraciones pueden generar efectos en cascada,
alterando la estructura de las comunidades marinas y desestabilizando el equilibrio

ecologico.

Finalmente, otras especies como la faneca Trisopterus luscus o la barbada
Gaidropsanrus macrophthalmus, si bien individualmente no desempefian un papel
destacado, son componentes significativos de los diversos grupos funcionales que
constituyen la cadena tréfica de Galicia y el mar Cantdbrico (Sanchez y Olaso,
2004; Arroyo et al., 2017). Asimismo, los gadiformes representan una parte
significativa de la dieta de varias de las especies de ceticeos presentes en las aguas

del noroeste de Espafia (Santos ez al.,, 2014).

1.6. Hipoétesis y objetivos

La gestion pesquera tradicional, basada en la evaluacion y regulaciéon de
especies individuales, no siempre ha logrado conservar adecuadamente los stocks
ni garantizar un uso sostenible de los recursos marinos. Hsta limitacién ha
impulsado la adopcién de enfoques holisticos que integren la mejor informacion
posible sobre todos los componentes del ecosistema. En este sentido,
comprender las interacciones entre las especies y su entorno ambiental resulta
esencial, siendo las técnicas estadisticas que relacionan ambas dimensiones
herramientas claves para este fin. Asimismo, contar con series historicas extensas,
como las empleadas en este estudio, permite detectar tendencias ecoldgicas

temporales que permanecerian ocultas en periodos de muestreo mas cortos.
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El objetivo general de esta tesis es contribuir a una mejor comprensién de
cémo se estructuran y distribuyen en el espacio las especies del Orden Gadiformes
en la plataforma de Galicia y el mar Cantabrico, profundizando ademas en el papel
que juegan los factores ambientales y antrépicos en su distribucién. Este
planteamiento se ha estructurado en torno a cuatro objetivos especificos (Figura

1.4).

Obijetivo 1: Describir la agrupacién espacial del Orden Gadiformes en las

aguas de Galicia y el mar Cantabrico.

Este objetivo se aborda en el Capitulo 3, donde se analiza la estructura
comunitaria de los gadiformes, identificando patrones de agrupacién asociados al
gradiente batimétrico. Se caracterizan estos grupos o comunidades (clisteres) a
nivel de especie y se evalia su evolucién temporal, tanto a nivel comunitario como

individual.

Objetivo 2: Identificar los factores ambientales y espaciales que modulan la

presencia, abundancia, biomasa y distribuciéon de determinadas especies.

Objetivo 3: Modelizar la distribucion espacial de esas especies combinando

datos de presencia, abundancia y biomasa con variables ambientales relevantes.

Estos dos objetivos estan intrinsecamente relacionados y se han desarrollado
a lo largo de los primeros tres capitulos. En el Capitulo 3, se han identificado y
analizado los factores ambientales que modulan las comunidades de gadiformes
en Galicia y el mar Cantabrico, mediante el uso de técnicas multivariantes. En los
dos siguientes capitulos (4 y 5), dos especies seleccionados (Gadiculus argentens y
Phycis blennoides) fueron empleadas como caso de estudio para profundizar en estas

relaciones mediante el uso de modelos de distribucién.

44



Capitulo 1. Introduccion

G. argentens fue seleccionada debido a su papel clave en la cadena trofica
como pez forraje y a la ausencia de estudios previos sobre su distribucién y los
factores ambientales que la condicionan. Su estudio se detalla en el Capitulo 4 y

esta basado en la publicacién

Arronte, J.C., Gonzalez-Irusta, J.M., Somavilla, R., Fernandez-Feijoo, J.,
Parra, S., Serrano, A. (2022). Habitat use by Gadiculus argentens (Pisces, Gadidae)
in the Galician and Cantabrian Sea waters (NE Atlantic). Marine Ecology Progress
Series, 694: 175-191. https://doi.org/10.3354/meps14103

El Capitulo 5 se centra en P. blennoides, una especie de interés comercial con
escasa informacion cientifica disponible a pesar de haber estado sujeta a cuotas
de pesca hasta hace pocos afios. Ademas, presenta un patrén ontogénico de
profundidad, con los ejemplares mas grandes localizados en aguas profundas. Su

analisis estd basado en el articulo

Arronte, J.C., Serrano, A., Gonzalez-Irusta, .M. (2024). Habitat preferences
of Phycis blennoides (Pisces: Gadiformes): environmental factors and fishing-related
ontogenic  deepening.  Marine  Ecology  Progress  Series,  745:  147-
163. https://doi.org/10.3354/meps14673

Objetivo 4: Determinar si se han producido cambios, y como se manifiestan,
en la distribucién y el agrupamiento de las especies a lo largo del periodo de

estudio.

Al igual que en los casos anteriores, este objetivo no se abordé de forma
independiente, sino que se integré de manera transversal en los analisis de los
distintos capitulos, analizandose a nivel de comunidad (Capitulo 3) y a nivel de

especie (Capitulos 4 y 5).
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Figura 1.4. Esquema de la tesis.
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2.1. Zona de estudio

El 4rea de estudio se sitia en la zona sur del golfo de Vizcaya y se extiende
entre las latitudes 41° 51' N y 44° 30' N, y entre las longitudes 01° 47' O y 11°
00" O. Desde una perspectiva pesqueta y socioeconémica, la zona de estudio
comprende las divisiones del ICES VIllc, IXa y una pequefia parte de la VIIIb
(ICES, 2004), que corresponde a las aguas territoriales espafiolas entre las

desembocaduras de los rios Mifio y Bidasoa (Figura 2.1).

Desde un punto de vista administrativo, la zona estd incluida dentro de la
Demarcaciéon Marina Noratlantica NOR) (BOE, 2010) y ecolégicamente forma
parte de la region IV de OSPAR: golfo de Vizcaya y costa ibérica (OSPAR, 2000),
asi como de la ecorregion G del ICES: plataforma Atlantica del sur de Europa

(ICES, 2004).

Lineas batimétricas (m) Profundidad

o I 2500

—— -200

Figura 2.1. Localizacién de la zona de estudio.
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2.1.1. Oceanografia

El area de estudio se sitda en la zona de intergiros, delimitada al norte por la
corriente Noratlantica (NAC, North Atlantic Current) y al sur por la corriente de
Azores (AC, Agzores Currend). Estas corrientes se bifurcan al cruzar la dorsal
mesoatlantica a partir de la corriente del Golfo, lo que influye en la circulacién

suave de la region, asf como en sus caracteristicas climaticas y oceanograficas.

2.1.1.1. Masas de agua

La mayor parte de las masas de agua que circulan por el noroeste de la
Peninsula Ibérica se originan en la corriente Noratlantica (NAC) o resultan de su
interaccion con la corriente mediterranea (MW, Mediterranean Water) (Pollard ez al.,
1996; OSPAR, 2000). En el margen continental se distinguen principalmente
cinco masas de agua, cada una situada a una profundidad diferente y con
propiedades termohalinas caracteristicas (Friocourt e al, 2007, Hernandez-

Molina ez al., 2011) (Figura 2.2).

La masa de agua mas superficial es la denominada “capa de mezcla” (ML,
Upper Ocean Mixed Layer) que se corresponde con la parte superior de la superficie
del océano donde el intercambio entre la atmoésfera y el océano genera turbulencia
superficial. Esta turbulencia provoca la mezcla del agua, creando una uniformidad
vertical en términos de temperatura y salinidad y, por tanto, de densidad. Es la
capa del océano que intercambia activamente materia y energfa con la atmosfera

(Cronin y Sprintall, 2001).

La profundidad de la capa de mezcla varia segtin la estacion y las condiciones
oceanicas locales. En la zona de estudio, esta capa alcanza su maxima profundidad
en invierno con valores cercanos a 200 m a principios de marzo. En afios
excepcionalmente frios, particularmente entre mediados del afio 2000 y 2010, ha
llegado hasta 350 m. En contraste, durante el verano la profundidad de la capa de
mezcla se mantiene mas constante, situandose alrededor de 25 m (Somavilla ez a/,

2011).
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Modified AATW

/
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Masas de agua profundas

st Agua Central del Atlintico Norte (ENACW)
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== Agua del Labrador (LSW)

Figura 2.2. Esquema de la circulaciéon superficial, intermedia y profunda alrededor del
margen continental ibérico (modificado de Hernandez-Molina ¢/ a/., 2011).

Bajo la capa de mezcla se encuentra el agua central del Atlantico Norte
(ENACW, Eastern North Atlantic Central Water) que se extiende hasta los 600 m de

profundidad y cuyo nicleo se sitia alrededor de los 350 m. En su origen se

distinguen dos ramas que se forman en 4areas diferentes:

- La primera es una masa de agua subpolar que se mezcla con las aguas de

la NAC, formando la ENACWsp (Subpolar Mode), la cual fluye hacia el sur (Rios
et al., 1992; Pollatrd ez al., 1990).
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- La segunda rama tiene un origen subtropical y se denomina ENACWst
(Rios et al., 1992), se forma por la mezcla con aguas de la corriente de las Azores

(AC) y fluye hacia el norte (Pingree, 1997).

Ambas ramas confluyen en el borde suroeste del golfo de Vizcaya, que actia
como area de formacién del modo principal de la ENACW (Gonzalez-Pola,

2006).

La parte mas profunda de la ENACW, entre los 500 y 600 m de profundidad,
presenta un minimo de salinidad debido a la fuerte influencia del agua

mediterranea que se encuentra inmediatamente por debajo (Pollard ez a/, 1996).

A partir de los 600 m de profundidad se encuentra la masa de agua
mediterranea (MW, Mediterranean Water), que se extiende hasta los 1500 m de
profundidad y cuyo ntcleo se situa alrededor de los 1000 m (Hernandez-Molina
et al., 2011). Esta masa de agua se caracteriza por presentar salinidades elevadas y
temperaturas relativamente altas (Friocourt ¢z 4/, 2007). Su origen radica en la
mezcla entre el agua mediterranea de salida (Mediterranean Outflow Water, MOW) y
el agua central del Atlantico Norte (North Atlantic Central Water, NACW) (Baringer
y Price, 1999). La MW fluye desde el golfo de Cadiz hacia el norte a lo largo del
talud ibérico-atlantico siguiendo la morfologia del fondo, y entra en el golfo de

Vizcaya guiado por la corriente del talud (lorga y Lozier, 1999).

Por debajo de la MW se encuentra el agua del Labrador (LSW, Labrador Sea
Water), una masa de agua generada por procesos convectivos en el mar del
Labrador, situado entre Groenlandia y la costa noreste de la peninsula del
Labrador, en Canada. En la zona de estudio, esta masa se extiende desde los
1500 m hasta los 2500 m de profundidad, con su ntcleo alrededor de los 1800 m
de profundidad (Gonzalez-Pola, 2006). Se caracteriza por una baja salinidad y una
alta concentracién de oxigeno resultado de su proceso de formacion en el mar del

Labrador (Friocourt e al., 2007; Castaho-Carrera e/ al., 2011).
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Entre los 2500 m y 4000 m de profundidad se encuentran las aguas
profundas del Atlantico Norte NADW, North Atlantic Deep W ater), formadas por
la mezcla de aguas de origen artico con una pequefia contribucién de aguas origen

antartico (Valencia e/ al., 2004).

Por debajo de la NADW se encuentra el agua profunda inferior (LDW, Lower
Deep Water), una masa de agua originada por la mezcla de la corriente antartica
profunda (AABW, Antarctic Bottom Water) y la corriente profunda del Labrador
(LSW, Labrador Sea Water) (van Aken, 2000).

2.1.1.2. Afloramientos costeros

En el golfo de Vizcaya, los vientos juegan un papel importante dado que
controlan los procesos de afloramiento (Blanton e al, 1984; Garcia-Soto y
Pingree, 2012), impulsan las corrientes (Garcia-Soto y Pingree, 2012; Kersalé e
al., 2016) y la propagacion del oleaje (Bertin ¢7 2/, 2015). La circulacion atmosférica
en la zona de estudio esta influenciada principalmente por dos centros de accion:
una zona de altas presiones ubicada al sur del paralelo 40° N, cerca de las islas
Azores, que transporta aire tropical maritimo (el anticiclén de las Azores), y una
region de bajas presiones alrededor de los 60° N, cerca de Islandia, que transporta
aire polar maritimo (la borrasca de Islandia) (Frouin ¢ a/, 1990). La ubicacién e
intensidad de estos dos centros varfa estacionalmente, siendo responsable de dos
fenémenos oceanograficos presentes en la zona de estudio: afloramiento costero

(upwelling) y hundimiento (dowmwelling) (Figura 2.3).

Durante la primavera y el verano, el anticiclon se desplaza hacia el noreste y
la borrasca de Islandia pierde intensidad. Esto da lugar a la predominancia de
vientos del norte en Galicia y del noreste en el mar Cantabrico (Ruiz-Villarreal ez
al., 2006; Alvarez et al., 2011) (Figura 2.3). Al soplar de forma paralela a la costa,
el efecto Ekman provoca que las aguas superficiales costeras sean desplazadas
hacia mar abierto (Wooster ¢z al., 1976). Como consecuencia, se genera un vacio

en la costa que es llenado por el ascenso de aguas subsuperficiales mas frfas y ricas
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en sales y nutrientes, un fenémeno conocido como afloramiento (Wooster ¢/ al.,
1976; McClain ¢# al., 1986). Este aporte de nutrientes a las capas superficiales
iluminadas fomenta la proliferacién de fitoplancton, lo que favorece la
produccién biolégica (McClain e# al., 1986; Botas ez al., 1990). El afloramiento se
extiende a lo largo de las costas gallegas hasta Santander, considerado el limite del
fenémeno en el norte de la Peninsula Ibérica (Rasilla y Fernandez, 1999). La
intensidad y la continuidad en el tiempo del afloramiento es mayor en las costas
de Galicia que en las del mar Cantabrico, lo que convierte a Galicia en una zona

de alta productividad (Lavin ¢z al., 1998; Llope ¢ al., 2000).

Auttum-Winter : SW winds P

Poleward slope current (warm,salty, high spiciness)
Swoddies ")

Coastal downwelling @

Strong coastal haline fronts ...»‘

45°N [N —— —
44°N I
I V ’
43°N Spring-Summer : NE winds B>
@ Equatoward shelf-slope current, ¢
I " weak and deep slope poleward current ~
42°N Coastal upwelling (cold, lower spiciness) ©
; Weak coastal haline fronts. Offshore fronts .«
due to the upwelling jet and filaments ~/
41°N

12% 6°w 4°w

Figura 2.3. Esquema de la circulacion de las aguas supetficiales en la costa de Galicia y el
mar Cantabrico durante el afloramiento (primavera—verano) y el hundimiento (otofio—
invierno) (modificada de Ruiz-Villareal ¢z al., 2000).
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En otofio e invierno, en cambio, el anticiclén se desplaza hacia el sur y pierde
intensidad, permitiendo que la borrasca se refuerce. Esto genera vientos de
componente sur y suroeste en Galicia y del oeste en el mar Cantabrico (Ruiz-
Villarreal ez al., 2000; Alvarez et al., 2014) (Figura 2.3). Estos vientos desplazan el
agua superficial contra la costa (Lavin ¢z 2/, 1998) y, debido al efecto Ekman, el
agua superficial tiende a descender, provocando un fenémeno conocido como
hundimiento costero. Este fenémeno lleva oxigeno y agua superficial a mayores
profundidades, pero disminuye la disponibilidad de nutrientes en la superficie, lo
que puede afectar negativamente la productividad bioldgica en estas areas. La

transiciéon entre estos regimenes suele ocurrir en los meses de septiembre y

octubre (Blanton ¢/ al., 1984, 1987).

2.1.2. Geomorfologia del fondo

En la zona de estudio, desde una perspectiva longitudinal que integra
caracteristicas geofisicas y oceanograficas, se diferencian dos regiones principales:

Galicia y el mar Cantabrico (Fernandez-Salas ez al., 2015) (Figura 2.4).
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Figura 2.4. Divisién geoldgica y oceanografica de la zona de estudio (modificada de
Fernandez-Salas ¢/ al., 2015).

Asimismo, desde un punto de vista batimétrico, en la zona de estudio se
identifican tres zonas principales: la plataforma continental, el borde de la

plataforma y el talud continental (Sdnchez, 1993) (Figura 2.5).

2.1.2.1. Plataforma continental

La plataforma continental es la extensién submarina de los continentes, que
se extiende desde la linea de costa hasta el borde del talud. Se caracteriza por una
supetrficie practicamente plana o con una pendiente suave y su profundidad vatia
desde los 20 m en zonas tropicales hasta los 550 m en regiones polares, y una
anchura que va desde menos de 2 km en algunas partes de la costa de California
hasta los 1210 km en la costa norte de Siberia (Duran y Guillén, 2018). El borde
extetior suele seguir una alineacién similar al petfil costero, formando una franja
que, en ocasiones, se ve alterada por cafiones submarinos, cuyas cabeceras se
desarrollan sobre la plataforma a distancias variables de la costa (Sanchez, 1993).

Esta drea es una de las mas accesibles y productivas de los océanos, destacando
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por su alta biodiversidad y abundancia de recursos naturales, como los pesqueros

y minerales.

La plataforma continental puede dividirse longitudinalmente en tres zonas
principales: interna, media y externa (Figura 2.5). Cada una presenta caracteristicas
geologicas 'y oceanograficas particulares, determinadas por la dindmica

sedimentaria, la interaccién con el océano abierto y la actividad tectonica.
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Figura 2.5. Zonacién de la plataforma continental de la zona de estudio (modificada de
Sanchez, 1993).

La plataforma interna se sitda a continuacioén de la zona infralitoral, la cual,
en el area de estudio, se extiende desde la linea maxima de la bajamar hasta
aproximadamente los 50 m de profundidad, aunque por lo general no supera los
15-20 m (Templado ¢z al, 2012). Esta secciéon de la plataforma continental se
caracteriza por su estrecha conexién con los procesos costeros, lo que favorece
una gran diversidad de sedimentos, aportados principalmente por los rfos y, en

menor medida, por la erosion de la linea de costa y el transporte litoral.
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La plataforma media corresponde a la zona comprendida entre el final de la
plataforma interna y el inicio de la plataforma exterior. Su limite inferior no esta
definido por una profundidad fija, sino que queda delimitado por las
caracteristicas sedimentologicas (Sanchez, 1993). Esta zona se caracteriza por su
transiciéon gradual entre las areas costeras mas influenciadas por la diniamica
continental y las partes mas profundas con condiciones netamente marinas. La
plataforma media presenta sedimentos variados que son resultado de la

combinacién de procesos de transporte litoral y sedimentaciéon de origen marino.

La plataforma externa se extiende desde el final de la plataforma media hasta
el comienzo del talud continental. La influencia continental desaparece casi por
completo y la sedimentacién se vuelve exclusivamente marina. En esta zona, las

corrientes suaves y estables facilitan la sedimentacion de particulas finas.

Cantabrico

En el mar Cantdbrico, la plataforma continental es estrecha, con un ancho
que varfa entre 4 y 31 km, y su limite se sitda entre los 170 y 245 m de
profundidad, dependiendo de la zona (Ercilla ez al, 2008; Sanchez-Lafuente,
2015). Presenta una orientacion este-oeste y tiende a ensancharse hacia el oeste
(Lavin ez al., 2000). La cobertura sedimentaria de la plataforma es escasa y presenta
altos porcentajes de arenas y sedimentos de grano grueso en comparacion con la
capa sedimentaria de la vecina plataforma francesa (Jouanneau ¢ a/., 2008). Esto
se debe tanto al bajo aporte de material, predominantemente de grano grueso,
procedente de los pequefios rios de montafia que desembocan en la region
(Maneux ¢ al., 1999), como a la elevada evacuacion de sedimentos hacia la cuenca
oceanica debido al sistema de drenaje presente en la zona (Excilla ez /., 2008). Este
sistema, compuesto por los cafiones submarinos como los de Santander, Lastres,
Avilés y Capbreton, junto con procesos de inestabilidad sedimentaria, transporta
los sedimentos hacia las zonas mas profundas del golfo de Vizcaya (Ercilla ez 4/,

2008).
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Ademias, la plataforma cantabrica presenta numerosos afloramientos rocosos
distribuidos de manera irregular a lo largo de su superficie (Rey y Medialdea,
1989), una plataforma marginal con forma de monte submarino (El Cachucho)
(Sanchez ¢ al., 2009), y una gran variedad de fondos sedimentarios que dan lugar
a diversos tipos de habitats y a un aumento del efecto ecoténico (Sanchez y

Serrano, 2003; Serrano ef al., 2000).

Galicia

La plataforma continental de Galicia presenta una anchura ligeramente
mayor que la del mar Cantabrico, variando entre 15 y 50 km (Druet, 2015;
Sanchez-Lafuente, 2015), y al igual que la cantdbrica, presenta una baja
acumulacion de sedimentos (Lantzsch ¢ al, 2009). La presencia de tfas,
formaciones costeras generadas por la inundacién de antiguos valles fluviales
debido al hundimiento del terreno y el posterior aumento del nivel del mar (Rey,
1993), influye en la distribucién de los depésitos sedimentarios de la plataforma
costera. En este contexto, se diferencian dos grandes provincias sedimentarias: al

norte y al sur del cabo Finisterre (Lopez-Jamar ¢/ al., 1992).

Las rfas situadas al norte, conocidas como Rias Altas, son estrechas, abruptas
y de corta extension, con escaso aporte fluvial y variedad de orientaciones (Bode,
1998). En cambio, las rias al sur, denominadas Rias Baixas, presentan una
orientacién predominantemente noreste-suroeste, mayor tamafo, anchura,
profundidad, asi como una mayor influencia de los aportes fluviales (Bode, 1998).
Asi, la extension y posicion de los depésitos de arena y fango en cada provincia
estan determinados por la orografia costera, el afloramiento costero y los valores

relativos del flujo de agua y del material suspendido cercano al fondo.
Al sur del cabo Finisterre, existe una transicion en el tamafio de grano de los

sedimentos desde la parte interna de las Rias Baixas hacia la plataforma

continental. En la plataforma interna, los sedimentos son mayoritariamente
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fangosos debido a los aportes de las rfas, mientras que en la plataforma media se
observa una mayor proporcion de arena (Rey y Medialdea, 1989; Rey, 1993). En
la plataforma externa, donde disminuye la influencia de las rfas y el afloramiento
cobra mayor importancia, los sedimentos contienen una proporcién atin mayor

de arena (Rey y Medialdea, 1989).

Los sedimentos fluviogénicos procedentes de los rios Mifio y Duero se
resuspenden durante las tormentas invernales y son transportados hacia el norte
por una corriente de fondo que fluye en direccién al Polo (Dias ¢ al., 2002). La
disponibilidad de estos sedimentos finos favorece la formacién de areas bien
delimitadas de deposicién de fangos en la plataforma media. Estas zonas, con
orientacién norte-sur y localizadas a profundidades entre los 100 y 120 m, son
conocidas como el Cinturén de Fango de Galicia debido a su forma alargada, que

sigue un patrén paralelo a la linea de costa (Lantzsch ez a/., 2009).

Por su parte, la plataforma continental al norte del cabo Finisterre se
caracteriza por una distribucién de sedimentos mas uniforme, dominada
principalmente por depésitos arenosos. Estos sedimentos se generan por los
procesos de afloramiento que tienen lugar en las costas de Galicia (Lopez-Jamar

et al., 1992; Tserpes et al., 2008).

2.1.2.2. Borde de la plataforma

Es la zona que conecta la plataforma continental con el talud, caracterizada
por un cambio acusado en la pendiente, generando un punto de inflexién con un

perfil ligeramente convexo (Figura 2.5).

En el Cantabrico, esta transicion suele situarse a una profundidad promedio
de 185 m y tiene una pendiente pronunciada, con un desnivel medio cercano al
12 % (Lavin et al., 2006; Fernandez-Salas ¢/ al., 2015). En contraste, en Galicia, el
borde de la plataforma se encuentra generalmente entre los 150 y 180 m de

profundidad (Bender ¢ a/, 2012; Sanchez-Lafuente, 2015), aunque en algunas
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areas puede extenderse hasta los 300 m (Druet, 2015). A diferencia del mar

Cantabrico, la pendiente en las aguas gallegas es mas suave (Druet, 2015).

2.1.2.3. Talud continental

Representa la porcién central del margen continental, extendiéndose desde

el borde de la plataforma hasta la llanura abisal (Figura 2.5).

En el mar Cantédbrico, el talud presenta una pendiente media en torno a los
7 °, que aumenta a medida que nos desplazamos hacia el oeste, y su limite inferior
se sitda entre los 4700 y 4800 m de profundidad. Por su parte, en Galicia, su limite
inferior se sitda en torno a los 5000 m de profundidad y la pendiente varfa entre
4°y 6° aunque localmente puede alcanzar los 12 °. En ambas zonas, la parte
superior del talud se caracteriza por estar erosionado por numerosos cafiones

submarinos, como los de Ajo, Avilés, Laxe, El Ferrol o San Jorge.

2.2. Obtencion de los datos bioldgicos

Esta tesis se basa en los datos procedentes de la campafa oceanografica
DEMERSALES (SP-NSGFS, ICES, 2017). Esta campafia es llevada a cabo por
el Instituto Espafiol de Oceanografia (IEO) cada afio entre septiembre y octubre
desde el afio 1983 (excepto en 1987) en la plataforma continental del noroeste de
la peninsula ibérica usando una metodologfa estandarizada. En sus inicios, el
objetivo principal era la evaluaciéon de los recursos de interés comercial en las
zonas arrastrables. A partir de 1992, se mejord e increment6 la recopilacion de
informacién bioldgica y ecoldgica, abarcando todos los grupos faunisticos. Este
cambio permitié adoptar un enfoque ecosistémico, cuyo proposito es evaluar el

impacto antrépico y natural sobre el ecosistema demersal de la zona.

La campana utiliza una metodologia de muestreo aleatorio estratificado, en
la que el area se divide en 15 estratos. Estos estratos son el resultado de la

combinacién de tres estratos de profundidad (70-120 m, 121-200 m, 201-500 m)
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y cinco sectores geograficos, delimitados por los principales accidentes
geograficos. De oeste a este, los sectores son: “rio Mifio—cabo Finisterre” (MF) y
“cabo Finisterre—cabo Estaca de Bares” (FE), “cabo Estaca de Bares—cabo de
Pefias” (EP), “cabo de Peflas—cabo de Ajo” (PA) y “cabo de Ajo—rio Bidasoa”
(AB) (Figura 2.6). Ademas, se realizan lances adicionales en profundidades
menores de 70 m y mayores de 500 m. Aunque estos lances, denominados
“especiales”, no se utilizan para la evaluacién de los recursos, proporcionan
informacién valiosa sobre la biodiversidad de esos estratos y han sido incluidos

en esta tesis.

Figura 2.6. Sectores geograficos y estratos de profundidad de la campafia
DEMERSALES.

La unidad de muestreo en este estudio, denominada “lance”, consiste en
arrastres de fondo realizados con luz diurna, con una duraciéon de 30 min a una
velocidad de 3 nudos, utilizando un arte de atrastre tipo “baca 44/60” con una
luz de malla en el saco de 10 mm (ICES, 2017). El aparejo presenta una apertura
media horizontal de 18,9 m y vertical de 2,0 m. En cada lance se registré el peso
(en gramos), el numero de ejemplares y la distribucién de tallas (en cm) de cada
especie capturada. Este trabajo se basa en los datos recogidos entre 1998 y 2019,
que comprenden un total de 2814 lances (T'abla 2.1), que cubren toda la zona de

estudio y que abarcan un rango de profundidad entre 36 y 846 m (Figura 2.7).
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Tabla 2.1. Numero anual de lances por estrato de profundidad y total correspondiente al
periodo 1998-2019.

Estrato de profundidad (m)

Afio <70 70-120 121-200 201-500 >500 Total
1998 3 21 58 35 6 123
1999 3 23 59 35 8 128
2000 3 21 59 33 5 121
2001 3 21 59 33 6 122
2002 3 20 56 33 7 119
2003 3 21 57 34 5 120
2004 3 21 59 34 3 120
2005 3 24 58 34 8 127
2006 2 22 59 35 9 127
2007 3 22 60 35 6 126
2008 5 23 61 40 11 140
2009 4 21 67 38 11 141
2010 2 22 57 35 12 128
2011 2 21 57 33 9 122
2012 2 20 57 36 11 126
2013 3 20 60 35 12 130
2014 2 21 59 38 13 133
2015 3 22 59 35 13 132
2016 3 21 59 36 15 134
2017 3 22 62 36 12 135
2018 2 22 59 35 12 130
2019 3 22 57 35 13 130
Total 63 473 1298 773 207 2814
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Figura 2.7. Distribuciéon espacial de los lances realizados durante la campafia
DEMERSALES entre 1998 y 2019.
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2.3. Especies objetivo

De las 44 especies de gadoideos registradas en las aguas de Galicia y el mar
Cantabrico (Tabla 1.2), se capturaron 24 especies en la campana DEMERSALES
durante el periodo de estudio (1998-2019) (Tabla 2.2; Figura S2.1).

2.4. Datos ambientales

La seleccion de las variables ambientales adecuadas para explorar la
distribucién espacial de las especies es fundamental en el disefio del modelo, ya
que determina su precisién predictiva y capacidad. Es esencial identificar las
variables relevantes para la especie, evitando la inclusién de variables irrelevantes
que puedan sesgar los resultados o causar sobreajuste del modelo (Peterson e al,
2007). El sobreajuste ocurre cuando el modelo se adapta excesivamente a datos
especificos, perdiendo su capacidad de generalizacion (Elith y Leathwick, 2009).

Elegir variables clave mejora la robustez y aplicabilidad de las predicciones.

Estudios previos que utilizan modelos de distribucién han identificado
diversas variables ambientales que influyen en la presencia y distribucién de los
gadiformes. Entre estas variables se encuentran la profundidad (Hedger ez /.,
2004; Tserpes et al., 2008; Katsanevakis y Maravelias, 2009; Katsanevakis e# al,
2009; Asjes et al., 2016; Gonzalez-Irusta y Wright, 2016a, 2016b), el tipo de
sustrato, el porcentaje de materia organica o de carbonatos, y la salinidad del
fondo (Katsanevakis ¢z al., 2009; Asjes ef al., 20106; Parra et al., 2017), asi como la
temperatura del fondo (Hedger e al, 2004; Maravelias ¢f /., 2007a). También se
han identificado factores como la saturacién de oxigeno en el fondo (Parra e/ al,
2017), la concentracion de clorofila-a (Lelievre ¢/ al., 2014; Druon e/ al., 2015), la
posicion de captura (Tserpes ef al, 2008; Gonzalez-lrusta y Wright, 2017), la
pendiente del fondo (Parra ez /., 2017) y el afio de captura (T'serpes ¢z al., 2008;
Asjes ¢t al., 2016).
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Tabla 2.2. Listado de las 24 especies del orden Gadiformes capturadas durante la
campafia oceanografica DEMERSALES (1998-2019), indicando su nombre cientifico y
comun, cédigo FAO, tipo de interés comercial, peso total y numero de individuos.

Nombre cientifico 1\01:))::11;:16 nglgo Tipo Peso (kg) 1\(1;:;(30
Micromesistins poutasson Lirio WHB Com. 191.800,729  6.596.513
Merluccius merluccins Metluza HKE Com. 15.981,016 494.859
Gadiculus argentens Marujito GDG No Com. 9015,507 1.573.063
Trisopterus luscus Faneca BIB Com. 3055,959 30.864
Phycis blennoides Locha BFB Com. 2010,455 13.771
Trisopterus minutus Fodon POD Com. 1065,269 27.909
Trachyrincus scabrus - TSU No Com. 1014,99 3199
Molva macrophthalma Pez palo BLI Com. 817,051 8964
Coelorinchus caelorhinchus - CQL No Com. 273,072 5319
Malacocephalus laevis - MLL No Com. 151,642 1588
Nezgumia aequalis - NZA No Com. 119,554 5303
Lepidion lepidion - LPJ No Com. 87,084 1579
Mora moro Farol RIB Com. 29,597 305
Pollachius pollachins Abadejo POL Com. 29,201 13
Gaidropsarns macrophthalmns ~ Barbada GGR Com. 24,353 1427
Coryphaenoides rupestris - RNG No Com. 10,913 27
Molva molva Maruca LIN Com. 4,967 6
Gaidropsarus vulgaris Barbada GGU Com. 2,698 199
Melanonus zugmayeri - MZY No Com. 0,794 15
Hymenocephalus italicns - HYS No Com. 0,750 97
Halargyreus jobnsonii - MH] No Com. 0,429 67
Coelorinchus labiatus - CQV No Com. 0,176 3
Gadella maraldi - GDL No Com. 0,009 1
Raniceps raninns - RCR No Com. 0,005 1

Tomando como base estos trabajos y la informacién sobre la ecologia de las
especies de gadiformes presentes en la zona de estudio, en esta tesis se usaron dos
tipos de datos ambientales: variables estaticas, que no presentan variaciones
significativas a lo largo del periodo de estudio, y variables dinamicas, que muestran
fluctuaciones anuales importantes (Tabla 2.3). Estas variables se utilizaron para
generar las capas ambientales necesarias para los analisis posteriores (ver

apartados 2.4.1 y 2.4.2).
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Tabla 2.3. Resumen de las variables ambientales consideradas en los analisis. I.a unidad
“adim.” hace referencia a una variable adimensional, es decir, sin unidad fisica. En el caso
de la salinidad, se expresa como salinidad practica (adimensional), siguiendo los criterios
de la UNESCO (1981).

Variable Tipo Descripciéon Unidad
Estatica
Latitud Abidtica  Latitud media del lance m
Longitud Abidtica  Longitud media del lance m
Profundidad Abidtica  Profundidad media del lance m
Pendiente Abidtica  Inclinacién del fondo del mar °
Fango Abidtica  Sedimento tamafio de grano <62 pm %o
Arena fina Abibtica  Sedimento tamafio de grano 62-500 pm %
Arena gruesa Abidtica  Sedimento tamaifio de grano >500 pm %
Materia organica Abiédtica  Contenido materia organica del sedimento %
Dinamica
Afio Abidtica  Afio de muestreo (DEMERSALES) afio
Temperatura fondo Abidtica  Temperatura a 5 m del fondo de cada lance °C
Salinidad del fondo Abiodtica  Salinidad a 5 m del fondo de cada lance adim.
Clorofila media Bi6tica Concentraciéon media clorofila-a (bloom) mg/m?
Clorofila maxima Bi6tica Concentraciéon maxima clorofila-a (bloom) mg/m?

Dia del afio con concentracion maxima de
Dia clorofila maxima Bi6tica dia
clorofila-a

Anomalia relativa o Desviacién respecto al promedio histérico
Bi6tica dia
clorofila de clorofila-a

Para la creacion de las capas ambientales, tanto estaticas como dinamicas, se

siguieron los siguientes protocolos:

1. Siguiendo las recomendaciones de la Agencia Europea del Medio
Ambiente (EEA) para la representacién de informacion cartografica relacionada
con la Directiva Marco sobre la Estrategia Marina (MSFD, Marine Strategy
Framework Directive), todas las capas fueron reproyectadas a la proyeccién acimutal
equivalente de Lambert (LAEA, Lambert Azimuthal Equal Area), conforme a las

especificaciones del Sistema Europeo de Referencia Terrestre 89 (datum ETRS89)
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LAEA (ETRS-LAEA) (EEA, 2012; INSPIRE, 2018).

2. Se defini6 la posicion de cada lance como el punto medio entre su inicio
y su final. Esta posicion se usé para extraer de las capas de informacion espacial

los valores ambientales estaticos y dinamicos asociados a cada lance.

3. Para minimizar el error inherente a los muestreos basados en lances, todas
las capas fueron reescaladas a una resolucién de cuadricula de 3 x 3 km. Esta
resolucion se definié teniendo en cuenta la velocidad (3 nudos) y el tiempo (30
minutos) de arrastre de los lances. Asi, considerando que 1 nudo =1 milla

nautica/h = 1852 m/h, un lance recotre aproximadamente 2778 m.

4. El rango batimétrico de todas las capas ambientales se ajusté al rango de

profundidad de los lances realizados entre 1998 y 2019, que varia de 36 a 846 m.

5. La campafa oceanografica DEMERSALES se desarrolla exclusivamente
sobre fondos sedimentarios blandos. Dado que la zona de estudio presenta
numerosos afloramientos rocosos en este tipo de fondos (Sanchez, 1993;
Fernandez-Salas ¢ al., 2015), se descargd en formato raster la capa de tipos de
fondo sedimentario desde el portal EMODnet Geology (https://www.cmodnet-
geology.cu). Esta capa se utiliz6 como mascara para eliminar las areas rocosas en
todas las capas ambientales, asegurando su exclusién en las predicciones de los

modelos.

2.4.1. Variables estaticas

2.4.1.1. Batimetria y derivados

La capa batimétrica se obtuvo a través del portal EMODnet Bathymetry
(https:/ /emodnet.cc.europa.cu/en/bathymetry), descargando el modelo digital
del terreno (MDT) armonizado en formato raster para Galicia y el mar

Cantabrico, con una resolucioén aproximada de 115 m. Mediante el lenguaje de
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programaciéon R (R Core Team, 2020) y la funcién ferrain del paquete “raster”
(Hijmans, 2023), se obtuvo un parametro derivado de la profundidad: 1a pendiente
(Figura 2.8). Aunque esta funciéon permite calcular otras variables topograficas
como la orientacién o la rugosidad, unicamente se utilizoé la pendiente, al
considerarse la tnica con relevancia ecoldgica para peces demersales en fondos
blandos. El resto de los derivados son mas adecuados para caracterizar habitats

estructurados o asociados a especies sésiles.

2.4.1.2. Caracteristicas del fondo

Durante las campafas realizadas entre 2014 y 2019, se obtuvieron 558
muestras de sedimento en la zona de estudio mediante una draga box—corer, con el
objetivo de caracterizar sedimentologicamente el fondo marino y determinar su

composicion granulométrica y el porcentaje de materia organica.

El muestreo siguié un protocolo establecido en dos fases. En la primera, se
priorizé la recoleccion de datos en las cuadriculas utilizadas en el disefio de
muestreo de DEMERSALES, coincidiendo con los lances de la campafia
oceanografica. Una vez cubiertas estas cuadriculas, la segunda fase se enfocé en
tomar muestras en las zonas sin datos, reduciendo progresivamente la distancia
maxima entre cualquier punto de la zona de estudio y un punto muestreado. La
obtencién de las muestras se realizé con el barco en posicion estatica, utilizando
su sistema de posicionamiento dinimico. La localizacién de cada draga fue
registrada mediante GPS para garantizar su georreferenciacion. Tras su

recoleccion, las muestras fueron etiquetadas y almacenadas a —20 °C.

Granulometria

En el laboratotio, las muestras se secaron en una estufa a 100 °C hasta
alcanzar un peso constante (aproximadamente 24 h). Antes de analizar el tamafio
de las particulas mediante un equipo de difracciéon laser (Mastersizer 2000,

Malvern Instruments), se realizé un analisis visual preliminar de las muestras. Si
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la muestra estaba compuesta por granos finos, se pasaba directamente por el
analizador de sedimentos afiadiendo previamente 5 ml de polifosfato sédico en
solucién acuosa para disgregar los posibles agregados de sedimento. En cambio,
si la muestra contenia particulas gruesas (por ejemplo, fragmentos de cascajo), se
realizaba un pre-tamizado a 2000 y 1000 micras (um). La fraccién de la muestra
que atravesaba estos tamices se procesaba en el analizador tras afiadirle 5 ml de

polifosfato sédico en medio acuoso.

A partir del analisis se obtuvieron, en micras, los valores del didmetro medio
(Qs0), el primer cuartil (Qzs), el tercer cuartil (Q7s) y el coeficiente de seleccion (So
= Q75/Q2s). En muestras con particulas gruesas, los valores de las fracciones
retenidas en los tamices se afiadieron y se recalcularon los valores de Qso, Q2s, Qs
y So. Finalmente, segun el didmetro de las particulas, a cada muestra se asign6 un
porcentaje de fango (<62 um), de arena fina (62-500 um) y de arena gruesa

(>500 um).

Determinacién de la materia organica del sedimento

El contenido de materia organica en los sedimentos se calculé mediante la
calcinacién de las muestras a 450 °C durante 24 h, tras haber sido previamente
secadas a 100 °C durante el mismo periodo de tiempo. La pérdida en peso de la
muestra seca tras la calcinacion se considerd como la cantidad de materia organica

presente en cada muestra.

Con los datos obtenidos de granulometria y materia organica de todas las
muestras y sus coordenadas geograficas, se generaron capas raster de porcentaje
de fango, arena fina, arena gruesa y de materia organica a la resolucién final de 3
x 3 km interpolando los datos con la funcion fiz.gstatMode/ del paquete “GSIF”
(Hengl ¢t al., 2017) (Figura 2.8).
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Figura 2.8. Distribucién espacial de las variables estaticas en la zona de estudio:
profundidad, pendiente e informacién sedimentolégica.

2.4.2. Variables dinamicas

2.4.2.1. Temperatura y salinidad del fondo

Al finalizar cada lance, se realizé el muestreo hidrografico utilizando un
sistema CTD Sea-Bird SBE 25, con el que se obtuvo un perfil vertical de la
temperatura y la salinidad de la columna de agua en la posicién de la virada del
lance. Tras el procesado de los datos, se extrajeron los valores registrados a 5 m
del fondo (limite maximo por seguridad), y se consideraron como los datos
representativos de salinidad y temperatura del fondo. La informacién puntual
obtenida mediante CTD se interpol6 a capas continuas mediante técnicas
geoestadisticas de £riging de regresion, utilizando la profundidad como covariable.
Para ello, se empled la funcion fir,gstatModel del paquete “GSIF” de R (Hengl ¢ al,
2017), generando una capa anual de temperatura (Figura 2.9) y otra de salinidad
del fondo (Figura 2.10) correspondientes al periodo de realizacién de la campana
DEMERSALES (septiembre-octubre). Por tanto, estas capas reflejan las
condiciones medias del fondo durante esos meses y no deben considerarse

representativas del conjunto del afio.
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Figura 2.9. Distribucién espacial de la temperatura del fondo (°C) en la zona de estudio
durante el periodo 1998-2019, a partir de los registros de CTD obtenidos en las campafias
DEMERSALES.
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Figura 2.10. Distribucién espacial de la salinidad del fondo en la zona de estudio durante
el periodo 1998-2019, a partir de los registros de CTD obtenidos en las campafias
DEMERSALES.
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2.4.2.2. Clorofila

A través del proyecto GlobColour (https://www.globcolour.info/), se
obtuvieron datos semanales de la concentracién de clorofila-a (en mg/m?3) para
Galicia y el mar Cantéabrico, correspondientes al periodo 1998-2019. Estos datos,
en formato raster con una resolucién espacial de 22 x 22 km, permitieron calcular,
para cada cuadricula y para cada afio, la concentraciéon media (Chlmean) (Figura
2.11), la concentracién maxima (Chlm.) (Figura 2.12) y la fecha de maxima
concentracion (Dmay) (Figura 2.13) durante el bloom fitoplancténico, que ocurre

en la zona entre los meses de marzo y mayo.

Adicionalmente, se calculé6 un cuarto indice: la anomalia relativa (AD)
(Figura 2.14), que mide el adelanto o retraso de la fecha de maxima concentracién
de clorofila-a con respecto a la fecha promedio de cada celda. Este indice se define

como:

AD¢, = Dmax., — Dclim,

donde Dmaxc, es el dia de maxima concentracién de clorofila-a en la cuadricula ¢
y afio @ y Dclim,, es la fecha promedio de D €n la cuadricula ¢. Por ejemplo, un
valor de AD = +10 indica un retraso de 10 dfas en el bloom fitoplancténico para

esa cuadricula y afio con respecto a su promedio histérico.

Finalmente, todas las capas de clorofila se reproyectaron en R a la resolucién

tinal de 3 x 3 km mediante interpolacién bilineal.
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Figura 2.11. Concentracién media de clorofila-a (mg/m?3) en la zona de estudio (1998—
2019).
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Figura 2.12. Concentracién méixima de clorofila-a (mg/m?3) en la zona de estudio (1998—
2019).
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Figura 2.13. Dia de concentracién maxima de clorofila-a en la zona de estudio (1998—
2019).
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Figura 2.14. Anomalia relativa (dias) de la clorofila-a en la zona de estudio (1998-2019).
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2.5. Analisis de los datos

Este apartado esta destinado a presentar el analisis de los datos comunes
aplicados en los capitulos 4 y 5, que comparten una estructura metodolégica
basada en modelos aditivos generalizados (GAMs). Se ha optado por unificar aqui
la descripcion de los procedimientos metodolégicos compartidos, con el objetivo
de evitar repeticiones innecesarias y aligerar asi el apartado metodolégico
especifico de cada capitulo. Los ajustes analiticos particulares se detallan, en su

caso, dentro del apartado material y métodos correspondiente.

El Capitulo 3, por el contrario, emplea un enfoque metodolégico distinto y
especifico para sus objetivos, cuya descripcién se incluye integramente en su

correspondiente apartado de material y métodos.

Todos los analisis estadisticos se llevaron a cabo utilizando R v .3.6.3 (R Core

Team, 2020).

2.5.1. Curvas geoestadisticas de agregacion

Para analizar la dinamica espacial de una especie durante el periodo 1998—
2019, se calcularon curvas geoestadisticas de agregacion (Matheron, 1981;
Petitgas, 1998) y el indice de selectividad espacial (Ssp) (Petitgas, 1998) para cada
afio. Estas curvas permiten visualizar como se agrupa una especie en el area de

estudio e identificar patrones de agregacion.

La curva geoestadistica de agregacion Q(T) establece una relacién entre la
abundancia o la biomasa Q(g) y la superficie T(3) ocupada por densidades
superiores al umbral de densidad g (Petitgas, 1997, 1998). En esta tesis, la unidad
de superficie corresponde al numero total de lances. Es decir, T(3) representa la
proporcion del total de lances en los cuales la densidad de la especie excede el
valor de z. Por ejemplo, para un gigual a 2, T(g) serfa la proporcién de lances con

densidades superiores a 2. Por otro lado, Q(g) indica la abundancia maxima de
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peces que se encuentra en cualquier proporcion T(3) del area total. La abundancia
maxima en un solo lance corresponde a la maxima densidad registrada, mientras
que en dos lances serfa la suma de las dos mayores densidades, y asi
sucesivamente. La curva Q(T) relaciona Q(g) con T(3) y muestra la maxima
abundancia que puede encontrarse en cualquier proporciéon T de la superficie total
(en este caso, el nimero de lances). El procedimiento para el calculo de estas

curvas se detalla en Petitgas (1997, 1998).

El indice Ssp se calcul6 por separado para cada afio siguiendo la férmula

propuesta por Tamdrari ez a/. (2010):

n

_ P(T)jy1 +P(T); Ty —T;
Ssp=2x > x >

i=1

O (P(T)ipy + P(T); Ty — T,
B Z( 2n T2 )

i=1

donde n representa el nimero maximo de lances/capturas y P(T) es la propotcion
maxima de biomasa (o abundancia) acumulada en la proporcién de

lances/capturas T.

Las variaciones anuales en el indice Ssp se analizaron mediante la técnica de
bootstrapping. De acuerdo con (Petitgas, 1998), el conjunto de datos original (que
incluye todos los afios en conjunto) fue remuestreado aleatoriamente 1000 veces
con reemplazo. Posteriormente, usando de nuevo la ecuacion, se recalcularon las
curvas P(T) para los nuevos conjuntos de datos, y se calculd el valor medio de Ssp
junto con sus intervalos de confianza al 95 %, utilizando las funciones booty boot.ci
del paquete de R “boot” (Canty y Ripley, 2022). Si el valor anual de Ssp para un
afio especifico se encontraba fuera de este intervalo de confianza, se rechazaba la
hipétesis nula, es decir, se consideraba que existia una variacién significativa del

indice Ssp entre afios.
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2.5.2. Deteccion y manejo de la multicolinealidad

Antes de realizar cualquier analisis que implicase el uso de variables
ambientales, se evalué la posible correlacion entre las distintas variables. Para
detectar la multicolinealidad, se emplearon el factor de inflaciéon de la varianza
(VIF) y el coeficiente de correlacién de Pearson (7). Se excluyeron las variables
que presentaron un VIF > 3,0 y/o un coeficiente de correlaciéon > 0,7 (Zuur ef
al., 2009), repitiendo el proceso hasta que todas las variables estuvieran por debajo
de estos umbrales. La seleccién de variables a eliminar se basé en su relevancia
ecologica, tomando como referencia estudios previos sobre la biologfa de la

especie analizada.

2.5.3. Modelos aditivos generalizados (GAMs)

En esta tesis, se emplearon modelos aditivos generalizados (GAMs) para
analizar la distribucion espacial de las especies, en concreto el denominado delta
GAM o modelo en dos etapas (Barry y Welsh, 2002). Esta metodologfa resulta
especialmente adecuada cuando la matriz de datos presenta una alta proporciéon
de ceros (Zuur e al., 2009), un fenémeno comun en estudios de abundancia o

biomasa de especies marinas.

El modelo delta combina dos submodelos que actian de forma

complementaria para abordar esta problematica (Figura 2.15 (a)):

1. Etapa de presencia-ausencia (probabilidad de ocurrencia): Utiliza un
modelo binomial (presencia=1, ausencia=0) para estimar la probabilidad de que

la especie esté presente en una determinada area.

2. Etapa de abundancia y/o biomasa: Se modelan unicamente los valores
positivos (excluyendo los ceros), aplicando un GAM con distribuciones como
gamma, gaussiana, poisson o binomial negativa, segun corresponda, para predecir

la abundancia y/o biomasa en las localizaciones donde la especie esta presente.
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Una vez calculados ambos submodelos, los resultados se combinan (Figura

2.15 (b)) para obtener un unico modelo (Delta):

Delta(Y) = Probabilidad(presencia) X Presencia(Y)

donde Y representa la variable respuesta, como abundancia o biomasa.

Este enfoque permite identificar de forma independiente los factores que
influyen en la probabilidad de presencia de la especie y de aquellos que determinan
su abundancia y/o biomasa en las 4reas donde estd presente (Figura 2.15 (c)).
Asimismo, contribuye a reducir el sesgo asociado al uso de datos con una elevada
proporcién de ceros, lo que permite obtener resultados mas sélidos y precisos.
Como resultado, los modelos en dos etapas se han aplicado con éxito para
modelar la distribucién espacial de numerosas especies de peces no solo en la
zona de estudio (Arronte ¢f al., 2022, 2024, Abad et al., 2025) sino también en otras
regiones del Atlantico Norte, incluidas especies de tiburones (Loots ¢z al., 2011;
Grtss ez al., 2014; Sagarese et al., 2014; Gonzalez-Irusta y Wright, 2016a, b, 2017;
Das et al., 2022).

2.5.4. Combinacién de los mapas delta

La prediccién de las agregaciones correspondientes a los veintidés afios
analizados (1998-2019) se integré en un tnico mapa final siguiendo la
metodologia propuesta por Colloca ¢ al. (2009) y Gonzalez-Irusta y Wright
(2017). Aplicando este enfoque, los mapas delta anuales fueron transformados en
mapas binarios utilizando un umbral de abundancia especifico para cada afio.
Dichos umbrales se definieron mediante curvas de agregacion, identificando el
punto donde una linea tangente a la curva presenta una pendiente de 45 °. Segtin
estos autores, este punto marca un cambio en la distribucién espacial de los peces,
pasando de un patrén disperso a uno agregado. Para mds detalles sobre la

metodologia, se recomienda consultar Colloca ez 2/ (2009).
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Una vez convertidos los veintidos mapas delta en mapas binarios, se calcul6

el indice de persistencia (Ii) utilizando la férmula:

donde n representa el numero de afos analizados y Fy es el valor de cada celda.
F, toma un valor de 1 si la biomasa predicha en esta celda fue mayor que el umbral
correspondiente (indicando que la celda es adecuada para la agregacion), o 0 en
caso contrario (la celda no es adecuada para la agregacion). El indice de
persistencia (1) varfa entre 0 (la celda 7 nunca superd el umbral) y 1 (la celda /
super6 el umbral todos los afios) para cada celda dentro del area de estudio. Este
indice permite generar un mapa unico que refleja la persistencia espacial en la

distribucién de la especie analizada en el area de estudio (Figura 2.15 (d)).

2.5.5. Evaluacion de los modelos

La calidad del ajuste y el rendimiento predictivo de los GAM fueron
evaluados mediante validaciéon cruzada. En los datos ecoldgicos, las
observaciones tienden a estar autocorrelacionadas, es decir, las que estin mas
proximas en el espacio o el tiempo tienden a ser mas similares que las distantes
(Legendre, 1993). Esta autocorrelacion conlleva un riesgo de sobreajuste, lo que
puede distorsionar la relacién entre los datos de entrenamiento y prueba (Meyer
¢t al., 2018), comprometiendo la capacidad predictiva del modelo. Para minimizar
este problema, se utilizé una estrategia de validacién cruzada espacial (Roberts ez
al, 2017). A diferencia de la wvalidacién cruzada tradicional, que asume
independencia e idéntica distribucién de los datos, la validaciéon cruzada espacial
minimiza la influencia de la autocorrelacién espacial al dividir los datos en

subconjuntos separados espacialmente.
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Figura 2.15. Esquema del procedimiento para predecir las distribuciones espaciales en la

plataforma continental del norte de Espafia mediante modelos aditivos generalizados

(GAM). (1) Extraccion de datos de presencia-ausencia, abundancia y biomasa (campafia
DEMERSALES); (2) incorporacién de variables ambientales y de hébitat en los GAM,;
(a-d) ajuste, prediccién y combinacién de modelos binomial y gaussiano/gamma mediante

el enfoque delta y obtencién de mapas unicos utilizando el indice de persistencia. Esquema
modificado de Gruss ¢7 al., 2014.
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Para abordar las dependencias espaciales de los datos, se han desarrollado
diversos métodos de validacién cruzada espacial (Brenning, 2005; Le Rest e 4/,
2014; Pohjankukka ef al., 2017; Roberts ez al., 2017; Meyer ¢t al., 2018; Valavi ez al.,
2019; Linnenbrink e7 al, 2024). En esta tesis, se emple6 la validacién cruzada
espacial mediante bloques espaciales (spatial blocking). Esta técnica consiste en
dividir el espacio en celdas de igual tamafio, sin solapamientos, con el objetivo de
minimizar la dependencia entre los conjuntos de datos de entrenamiento y prueba

(Roberts ez al., 2017; Valavi e/ al., 2019).

Para ello, se emple6 la funcién spatialBlock del paquete de R “blockCV”
(Valavi ez al., 2019) para implementar una estrategia tipo “tablero de ajedrez”
(chessboard). Esta técnica divide el area de estudio en cuadriculas regulares de igual
tamafio, alternando los bloques como conjuntos de entrenamiento y prueba en
un patrén de “blancos y negros”, similar a un tablero de ajedrez (Figura 2.16).
Este enfoque proporciona una forma estructurada de dividir el espacio,
garantizando la independencia entre los conjuntos de datos y, al separar
espacialmente los datos de prueba y entrenamiento, minimiza la autocorrelacion

espacial.

El tamafio de los bloques (24,7 km) se estableci6 con la funcién
spatialAuntorange del mismo paquete, que calcula el rango de la autocorrelacion
espacial en las variables explicativas. Los datos contenidos en cada grupo de
bloques fueron asignados aleatoriamente como datos de prueba o de
entrenamiento. Para cada conjunto de datos de entrenamiento y prueba, se realiza
un muestreo aleatorio, seleccionando el 80 % de los datos de cada conjunto en
cada iteracion, con el fin de evitar duplicados. Este proceso se repiti6 diez veces
y, en cada iteracién se calcularon el Area Bajo la Curva (AUC; Area Under the Curve)
(Fielding y Bell, 1997), el coeficiente kappa (Cohen, 1960) y el Estadistico de
Habilidad Verdadera (TSS; True Skill Statistic) (Allouche ez al., 20006) con el objetivo
de evaluar la capacidad del modelo de predecir la probabilidad de presencia a

partir de los datos de entrenamiento.
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El AUC es un indicador independiente del umbral que mide la capacidad del
modelo para predecir correctamente la presencia o ausencia de una especie. Sus
valores oscilan entre 0 y 1, donde un valor < 0,5 sugiere que el modelo no tiene
capacidad predictiva, y un valor = 0,7 indica que el modelo es aceptable (Peterson
et al., 2011). Por otro lado, tanto el coeficiente kappa como el TSS son medidas
dependientes del umbral utilizadas para evaluar la precision del modelo en
predicciones de presencia-ausencia. Kappa ajusta la precision general del modelo
teniendo en cuenta la precisiéon esperada por azar, mientras que el TSS mide la
especificidad (proporcién de ausencias correctamente predichas) y la sensibilidad
(proporcién de presencias correctamente predichas) segiin la férmula: TSS =
(especificidad + sensibilidad) - 1. Ambos indicadores varfan entre —1y +1, donde
un valor de +1 indica un ajuste perfecto, valores < 0 indican un desempefio no
mejor que el azar, y valores > +0,4 se consideran modelos con precisiéon aceptable

(Landis y Koch, 1977; Zhang ez al., 2015).
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Figura 2.16. Division sistematica de la zona de estudio en bloques espaciales.

Por otra parte, para los modelos ajustados exclusivamente con datos
positivos, es decir, eliminando los puntos sin presencia de la especie, se emple6 el
coeficiente de correlacion de Spearman como métrica de evaluacion. Esta medida
se utilizé6 para comparar los valores observados y predichos de la variable

respuesta, y también se aplico6 a los modelos delta y de tamafio medio. El
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coeficiente de rango de Spearman varia entre —1 y +1, donde un valor de 0 indica
una ausencia total de correlacién, y un valor absoluto 2 0,4 se considera el umbral

para una correlacién aceptable (Fowler ¢z a/, 1998).
TLas métricas de evaluacién se calcularon utilizando la funcion evaluate del

paquete de R “dismo” (Hijmans ez a/., 2024) y 1a funcién cor del paquete “stats” (R
Core Team, 2020).
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3.1. Introduccion

Las comunidades de peces desempeflan un papel fundamental en el
equilibrio y funcionamiento de los ecosistemas marinos, tanto desde una
perspectiva ecolégica como socioeconémica. Ecolégicamente, contribuyen a la
estabilidad de las redes tréficas y actuan como indicadores tempranos frente a
perturbaciones naturales o antrépicas, gracias a su sensibilidad a los cambios
ambientales (Whitfield y Elliott, 2002; Jennings y Kaiser, 1998; Pinna ez al., 2023).
Desde el punto de vista econémico, sustentan pesquerfas industriales, artesanales

y recreativas que son esenciales para las economias costeras (FAO, 2024).

En el contexto de las aguas de Galicia y el mar Cantabrico, la estructura y el
funcionamiento de las comunidades demersales se han visto profundamente
alterados por dos estresores principales: la presion pesquera y el cambio climatico.
La elevada intensidad del esfuerzo pesquero durante décadas provocd la
sobreexplotacion de varias poblaciones de especies comerciales ya en los afios 70
(Garcia y De Leiva Moreno, 2005; Fernandes y Cook, 2013). No obstante, la
progresiva reduccion de esta presiéon ha favorecido la recuperacion de algunos
stocks (Modica ef al., 2014; Arroyo et al., 2017). Paralelamente, el aumento
sostenido de la temperatura superficial y subsuperficial ha modificado la
distribucién de numerosas especies, afectando especialmente a aquellas de
afinidad boreal y promoviendo un proceso de meridionalizaciéon (Punzon ef al.,
2016). Ambos estresores, de forma combinada, estin generando una

reestructuracién progresiva de los ecosistemas demersales (Polo ez al, 2022).

Aunque la estructura y composicién de las comunidades demersales del
noroeste espafiol han sido abordadas en estudios previos (Sanchez, 1993; Farina
et al., 1997; Sanchez y Serrano, 2003), estos trabajos han adoptado un enfoque
generalista, centrado en las especies mas abundantes y comunes de la ictiofauna.
Esta perspectiva ha podido relegar a un segundo plano a ciertos gadiformes

menos frecuentes, pero potencialmente relevantes en la organizacién comunitaria.
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Al centrarse exclusivamente en este grupo, el presente estudio permite recuperar
informacién especifica sobre estas especies y obtener una caracterizacién mas

precisa de su estructura comunitaria.

Dentro de estas comunidades, los peces del orden Gadiformes constituyen
un grupo de especial relevancia, tanto por su elevada abundancia y biomasa como
por su importancia ecolégica y pesquera. Este orden incluye especies clave en las
redes troficas como G. argentens 'y M. pontasson (Preciado et al., 2008; Rodriguez-
Cabello ez al., 2014), asi como otras que constituyen especies objetivo de la flota
pesquera como M. merluccins, M. poutassou, I. luscus, T. minutus o P. blennoides. Sin
embargo, a pesar de su protagonismo, su estructura comunitaria, distribucién
batimétrica y evolucion temporal no han sido objeto de analisis especificos, lo que
limita nuestra comprension de su papel en el ecosistema y su respuesta ante las

presiones ambientales y antrépicas.

La aplicacién del concepto de guild resulta especialmente util para justificar
el enfoque restringido al orden Gadiformes en el presente capitulo. Este enfoque,
introducido por Root (1967) y desarrollado posteriormente por Simberloff y
Dayan (1991), define un gwild como un conjunto de especies que explotan un
mismo tipo de recursos de forma similar, sin requerir necesariamente una filiacién
taxonémica comun. Sin embargo, cuando existe una marcada coherencia
morfolégica y ecoldgica dentro de un grupo taxondémico, como ocurre con los
Gadiformes, este enfoque funcional sigue siendo plenamente valido. En esta linea,
Azzurro et al. (2014) aplicaron el concepto de grild a partir de la morfologia trofica,
identificando agrupaciones funcionales que en muchos casos coincidian con

6rdenes taxonémicos.
Desde una perspectiva evolutiva, Hobson (2006) sefiala que las comunidades

marinas actuales estan estructuradas en gran medida por adaptaciones troficas

surgidas tras eventos de radiacién post-extincion, lo que favorece la emergencia
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de agrupaciones funcionales como los Gadiformes. Este orden no solo presenta

una historia evolutiva comun (Near y Thacker, 2024), sino que también muestra
rasgos morfolégicos convergentes, como cuerpos alargados y mandibulas
extensibles, y ocupa nichos ecolégicos similares en habitats demersales (Thacker
v Near, 2025). Estas caracterfsticas permiten considerar a los Gadiformes como
un guild en sentido ecolégico, legitimando su andlisis como una unidad funcional
en estudios de estructura comunitaria desde una perspectiva integrada que

combina evolucién, ecologia y funcionalidad.

El objetivo de este capitulo es analizar la estructura de la comunidad de
gadiformes en la plataforma y talud continental del norte de Espana, a partir de
22 afos de datos estandarizados de arrastre cientifico. Se pretende identificar
agrupamientos ecolégicos a lo largo del gradiente batimétrico, determinar las
especies indicadoras de cada clister mediante analisis de valor diagnéstico y
analizar las tendencias temporales de abundancia, biomasa y diversidad. Los
resultados permitirin profundizar en el conocimiento de las comunidades
demersales del mar Cantdbrico y ofreceran una base cientifica para apoyar

estrategias de gestion sostenible y conservacion.

3.2. Material y métodos

3.2.1. Datos de las especies

Los datos analizados provienen de la campafia DEMERSALES (SP-NSGFS,
ICES 2017), cuyo objetivo principal es estimar los indices de abundancia y los
patrones de distribucién de la fauna benténica y demersal de la plataforma
continental de Galicia y del mar Cantabrico. Esta campafa, organizada
anualmente por el Instituto Espafiol de Oceanografia (IEO), se lleva a cabo en la
plataforma noreste espafiola, cubriendo el 4rea comprendida entre la
desembocadura de los rios Mifio y Bidasoa (Figura 2.6). El disefio de muestreo

empleado es aleatorio estratificado, con cinco estratos de profundidad y cinco
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sectores definidos (para mas detalles sobre la metodologia, véase el Capitulo 1).
En este estudio, se utilizaron los datos de abundancia de las especies de
Gadiformes presentes en la Tabla 2.2, expresados como nimero de individuos
por lance, obtenidos de 2814 lances validos realizados entre 1998 y 2019 (Tabla
2.1).

3.2.2. Datos ambientales

Se consideraron dos tipos de informaciéon ambiental:

i) Variables estaticas: Caracteristicas constantes durante el estudio, como la
profundidad, la pendiente, el tipo de sedimento del fondo (fango, arenas
finas y gruesas) y el porcentaje de materia organica del sedimento (Figura

2.10).

i) Variables dinamicas: Factores con variaciones interanuales significativas,
como la temperatura y la salinidad del fondo (Figuras 2.11, 2.12, 2.13 y
2.14).

Los detalles sobre la creacién, el formato y la resolucion de estas capas se

encuentran en el capitulo 2.

3.2.3. Analisis de los datos

Antes de realizar los analisis, se eliminaron los lances sin capturas de las
especies listadas en la Tabla 2.2 (21 lances), asi como aquellos en los que solo se
registr6 una especie (87 lances). Asimismo, se descartaron las especies con
frecuencia de ocurrencia inferior al 4 % de los lances o cuya captura total fue
inferior a 500 ejemplares durante los 22 afios de muestreo. Este filtro tuvo como
objetivo reducir la cantidad de ceros en las matrices, evitando sesgos provocados
por especies con abundancias extremadamente bajas. Como resultado de estos

procesos, los andlisis se realizaron con 13 especies (Tabla 3.1).
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Tabla 3.1. Frecuencia de ocurrencia (F.O., %) y numero de individuos (N) por especie
capturados en la campafia DEMERSALES (1998-2019). Las especies se presentan en
orden decreciente de F.O. Se indica con “Sf” si fueron incluidas en los anilisis.

F.O.

Nombre cientifico %) N Incluida
Merluccius merlnccius 88,5 494.859 Si
Micromesistins poutassou 81,1 6.596.513 Si
Gadicnlus argenteus 64,1 1.573.063 Si
Phycis blennoides 41,8 13.771 St
Molva macrophthalma 27,5 8964 St
Trisopterus luscus 247 30.864 Si
Trisopterus minutus 19,1 27.909 Si
Gaidropsarus macrophthalmns 17,7 1427 Si
Malacocephalus laevis 10,2 1588 Si
Coelorinchus caelorbinchus 6,7 5319 Si
Nezumia aequalis 5,6 5303 Si
Lepidion lepidion 5,5 1579 St
Trachyrincus scabrus 4,1 3199 Si
Mora mworo 2,3 305 No
Gaidropsarus vulgaris 2,2 199 No
Hymenocephalus italicns 0,9 97 No
Halargyreus johnsonii 0,9 67 No
Coryphaenoides rupestris 0,4 27 No
Pollachius pollachins 0,2 13 No
Melanonus zugmayeri 0,2 15 No
Molva molva 0,2 6 No
Coelorinchus labiatus 0,1 3 No
Gadella maraldi 0 1 No
Raniceps raninus 0 1 No

Analisis de la influencia de la profundidad en la distribuciéon de especies

Dado que las especies tienden a concentrar su abundancia en una parte
limitada de su rango batimétrico (Sulak, 1982), se calcul6 el centro de gravedad
(CoG, centre of gravity) (Stefanescu ez al., 1992; Serrano et al., 2017) para cada especie.
Este enfoque permiti6 identificar las profundidades donde las especies alcanzan
su maxima abundancia, proporcionando informacién sobre su distribucion

vertical.
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El centro de gravedad se calcul6 mediante la siguiente ecuacion:

2(x; * z)

CoG =
2Xi

donde x; es la abundancia de la especie en el lance y z; es la profundidad del lance.

Analisis de conglomerados (Clasteres)

Para identificar conjuntos de especies con patrones de distribucion similares,
se realiz6 un andlisis de conglomerados jerarquico o dendrograma. Este método
se basa en las disimilitudes o distancias entre objetos para formar los
conglomerados, agrupando las muestras en funcién de su composicién bidtica

(Clifford y Stephenson, 1975).

Debido al elevado nimero de lances (2706), los datos se agruparon en
estratos de profundidad de 50 m cada dos afios, para facilitar su interpretacion.
Se definieron 11 intervalos temporales (1998—1999, 2000-2001, 2002—2003,
...... , 2016—2017, 2018-2019) y 16 estratos de profundidad (100, 150, 200, 250,
...... 800, 850), generando 176 combinaciones posibles. Sin embargo, algunas
combinaciones presentaron valores nulos, reduciendo el total a 147. Cada
combinacién se identific6 con la profundidad maxima correspondiente y el

primer afio del intervalo.

Para los analisis se emple6 la abundancia expresada como nimero de
individuos, en lugar de la biomasa, ya que el objetivo era evaluar los cambios en
la composicién de especies. Si bien el uso de la biomasa puede corregir
distorsiones generadas por especies de pequefio tamafio y alta abundancia, estos
sesgos se minimizaron mediante la transformacién y estandarizacion de los datos.

No obstante, la biomasa se utiliz6 de forma complementaria para describir la
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evolucion temporal conjunta de la abundancia y biomasa media por lance, especie

y cluster.

Para reducir la influencia de las especies mas abundantes, se aplic6 la
transformacion raiz cuarta (x'/4) (Field ez a/., 1982) al nimero medio de individuos
por especie en cada combinacién. Ademas, se utilizé el indice de similitud de
Bray-Curtis, una métrica adecuada para estudios marinos, ya que no considera las
ausencias conjuntas (Field y McFarlane, 1968; Clarke y Warwick, 1994), comunes
en este tipo de analisis, donde muchas especies estan ausentes en la mayoria de

las muestras.

El analisis de conglomerados se llevé a cabo mediante el algoritmo de enlace
promedio (UPGMA) utilizando el paquete de R “vegan” (Oksanen e al, 2024).
Para evaluar la estabilidad de los conglomerados obtenidos, se aplicé remuestreo
con reemplazo (bootstrap) mediante la funcién bootclust del paquete “fpc” (Hennig,
2024). Este método calcula coeficientes de estabilidad para cada particion,
permitiendo identificar la solucién mas robusta entre distintas opciones de
nimero de grupos (k). Las soluciones fueron evaluadas con 1500 remuestreos y
para valores de k entre 2 y 8, seleccionandose la estructura mas estable en funcién

de la media de los coeficientes de estabilidad y su coherencia ecoldgica.

Comparacion de la composicién de especies entre cldsteres

Para evaluar las diferencias en la composicion de especies entre los distintos
clisteres definidos en el analisis de conglomerados, se realizaron analisis
multivariantes mediante diversas funciones del paquete de R “vegan” (Oksanen

et al., 2024).

Como paso previo, la matriz de abundancias sin agrupar fue estandarizada
mediante la transformacién de Hellinger, utilizando la funcién decostand. Esta
transformacién resulta especialmente adecuada para datos ecolégicos con una alta

proporcién de ceros y marcadas desigualdades en la abundancia entre especies, ya
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que minimiza el peso de las especies dominantes sin eliminar completamente su
influencia, y permite la aplicacién de métodos basados en distancias euclideas

(Legendre y Gallagher, 2001).

Posteriormente, se aplicé un analisis de la varianza multivariado permutado
(PERMANOVA) mediante la funcién adonis2, con el objetivo de determinar si
existian diferencias significativas en la composicion de especies entre los clisteres.
Dado que este método asume homogeneidad en la dispersion dentro de los
grupos, dicha suposiciéon fue evaluada mediante un analisis de dispersion
multivariada (Betadisper) a través de la funcion betadisper. Al detectarse diferencias

significativas (Tabla 3.2), se procedi6 de dos formas complementarias:

1. Se aplicé la prueba post hoc de Tukey HSD con la funcién #ukeyHSD para
identificar qué pares de clusteres presentaban diferencias significativas en su

dispersion.

2. Se ajust6 el modelo de PERMANOVA incorporando los intervalos de
profundidad como variable de estratificacion (s#7ata), con el objetivo de minimizar
el efecto de la dispersion en la comparacion de los clasteres. Si el resultado del
modelo ajustado sigue siendo significativo, se concluye que las diferencias
observadas en la composicion de especies son genuinas y no atribuibles

unicamente a variaciones en la dispersion.

Finalmente, para identificar qué pares de clusteres presentaban diferencias
significativas en su composicion especifica, se realizé una comparacion post hoc
para  PERMANOVA utilizando la funcién pairwise.adonis? del paquete
“pairwiseAdonis” (Arbizu, 2020).

En estos tipos de analisis, tanto el p-valor como su precision aumentan

conforme se incrementa el nimero de permutaciones (Anderson, 2001). Por ello,

para estudios con un nivel de significacién de a« = 0,05, como es el caso, se
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recomienda realizar al menos 1000 permutaciones (Manly, 20006). En el presente
estudio se utilizaron 2000 permutaciones para garantizar una mayor robustez en

los resultados.

Identificacion de especies clave en la estructura de la comunidad

Para identificar las especies mas relevantes en la estructura de la comunidad

de gadiformes, se aplicaron dos analisis sobre la matriz de datos de abundancia:

— Andlisis de porcentaje de similitud (SIMPER, Séwilarity Percentage Analysis,
Clarke y Warwick, 2001).

— Andlisis del valor indicador (IndVal, Indicator Species Analysis; (Dufréne y
Legendre, 1997).

La combinacién de estos enfoques permite una caracterizacion robusta de la
comunidad, resaltando tanto la importancia estructural de ciertas especies como

su afinidad con habitats especificos.

El analisis SIMPER, realizado mediante el software PRIMER (Plymouth
Marine Laboratory), permite identificar las especies que mas contribuyen a la
similitud dentro de un grupo de muestras (intra-grupo) y a la disimilitud entre
grupos (inter-grupo), en funcién de su abundancia relativa y consistencia (Gogina

et al., 20106).

Por su parte, el andlisis IndVal permite detectar asociaciones especificas
entre especies y grupos de muestras, combinando dos métricas: la especificidad
(proporcién de la abundancia total de la especie concentrada en un grupo) y la
fidelidad (frecuencia de aparicién de la especie en dicho grupo) (Dufréne y
Legendre, 1997). Este analisis se llevé a cabo mediante el paquete de R
“indicspecies” (De Caceres y Legendre, 2009), utilizando la funcién maultipatt, que

permite evaluar asociaciones multigrupo. En particular, se emple6 la opcién “func
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= IndVal.g” en lugar de IndVal, debido a las marcadas diferencias en el tamafio
de muestra de los tres clusteres (Tabla 3.7). La funcién Indl al.g ajusta la estadistica
para evitar sesgos hacia los clisteres mas numerosos, permitiendo una mejor
detecciéon de especies indicadoras en clusteres poco representados. La

significancia de cada asociacion se evalué mediante 2000 permutaciones.

El valor del indice oscila entre 0 y 1, donde 1 indica que una especie esta

exclusivamente presente en un grupo y aparece en todas sus muestras.

Analisis temporal de especies indicadoras

Con el objetivo de evaluar la estabilidad temporal de las asociaciones
especie—cluster a lo largo del periodo de estudio (1998-2019), se aplicé el método
IndValg de forma independiente para cada uno de los once periodos bianuales

definidos previamente (1998-1999, 2000-2001, ..., 2018-2019).

La decisién de agrupar los datos en periodos de dos afios, en lugar de
analizarlos anualmente, respondi6 a la necesidad de aumentar la robustez
estadistica, especialmente en el Claster 3, correspondiente a los estratos mas
profundos, que presenté un numero reducido de muestras. Esta estrategia
permitié equilibrar la resolucién temporal con la estabilidad de los resultados,

reduciendo posibles sesgos asociados al bajo tamafio muestral en algunos afios.

Los analisis se efectuaron sobre la matriz de abundancias previamente
transformada mediante Hellinger, con el fin de mantener la coherencia
metodolégica y asegurar la adecuacion del enfoque a datos ecolégicos con
multiples ceros y fuerte variaciones en la abundancia (Legendre y Gallagher,
2001). La significancia estadistica de cada asociaciéon especie—clister se evalud

mediante 2000 permutaciones.
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Dado que se realizaron multiples pruebas simultaneas, se procedié a
controlar el error de tipo I, es decir, el riesgo de identificar asociaciones
significativas por azar (falsos positivos) (Gotelli y Ellison, 2013). Para ello, los
valores de p se ajustaron mediante el procedimiento de Benjamini-Hochberg
(Benjamini y Hochberg, 1995), que controla la tasa de falsos descubrimientos
(FDR, False Discovery Rate). Este enfoque proporciona una mayor fiabilidad en la
identificacién de especies indicadoras, sin ser tan conservador como otros
métodos de correccion, como Bonferroni o Holm, que tienden a incrementar el

riesgo de falsos negativos (Yekutieli y Benjamini, 1999).

Solo se consideraron significativas aquellas asociaciones con valores
ajustados de p <0,05. Los resultados obtenidos permitieron representar
graficamente la evolucién del valor IndVal a lo largo del tiempo para cada
combinacion especie—cluster significativa, lo que facilit6 la deteccion de posibles

tendencias temporales en dichas asociaciones.

Evaluacién de la configuracién espacial de los clusteres

Para evaluar la relacién entre los clasteres y verificar si la estructura
observada en los analisis previos se refleja en la configuracion espacial de las
muestras, se aplicé un analisis de HEscalamiento Multidimensional No Métrico
(NMDS, Non-Metric Multidimensional Scaling). Esta técnica representa la similitud
entre muestras en un espacio de dimensiones reducidas (usualmente dos o tres),

facilitando la interpretacion de patrones ecolégicos y la separacion entre grupos.

El NMDS se bas6 en la misma matriz de distancias utilizada previamente, lo
que permitié evaluar la coherencia de los clisteres identificados en términos de
proximidad entre muestras en un espacio multivariado. La calidad del ajuste se
evalué mediante el estadistico de estrés, que mide la discrepancia entre las
distancias originales y su representaciéon en el espacio reducido. Segin Clarke

(1993), un estrés inferior a 0,10 indica una representacion confiable, entre 0,10 y
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0,20 es aceptable, mientras que valores superiores a 0,20 sugieren una

representacion deficiente.

En este analisis, la elecciéon del nimero de dimensiones (k) es clave para
representar adecuadamente la estructura de los datos. Se compararon soluciones
de NMDS con k=2 y k=3 dimensiones. Aunque el modelo tridimensional
presentd un menor valor de estrés (0,001), la tercera dimension explicé una
proporcién muy reducida de la dispersion total (6,8 %). La solucion bidimensional
(k = 2) con un estrés de 0,082 ya capturaba el 90,9 % de la variacion estructural,
lo que permitié una visualizacion clara y suficientemente informativa. Por ello, se
opt6 por la solucion con k = 2 dimensiones. El analisis se realizé con la funcién
metalMDS del paquete “vegan” (Oksanen e al., 2024), utilizando 300 inicios

aleatorios (frymax) para asegurar la estabilidad de la configuracion.

Posteriormente, se aplicé un Analisis de Correspondencia Candnica (CCA,
Canonical Correspondence Analysis) con el objetivo de relacionar la composicién de
especies con las variables ambientales. Este enfoque permiti6 identificar qué
variables ambientales explicaban una mayor proporcién de la variabilidad
observada en la distribucion de las especies. El CCA asume una respuesta
unimodal de las especies a los gradientes ambientales, lo que resulta adecuado en
contextos como el presente estudio, donde las comunidades de peces parecen
estar estructuradas principalmente por la profundidad y otras variables del habitat
como las caracteristicas del sedimento del fondo, la pendiente o la temperatura y

la salinidad.

La calidad del modelo se evalu6 mediante pruebas de permutacién
(n =2000), que permitieron determinar la significacién estadistica de cada
variable ambiental en la ordenacién. Los resultados facilitaron la visualizacién de
coémo las especies y los clusteres se distribuyen en relacién con los gradientes
ambientales, proporcionando una interpretacién mas detallada de los patrones

observados en los andlisis multivariantes previos.
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Antes de ejecutar el CCA, se evalué la colinealidad entre las variables
explicativas mediante el coeficiente de correlacién de Spearman y el factor de
inflacion de la varianza (VIF) (Zuur e al, 2009). Cuando se detectaron
correlaciones elevadas entre dos variables (Spearman > 0,7 y/o VIF = 3), se
eliminé una de ellas con el fin de minimizar la colinealidad y mejorar la estabilidad
del modelo (Zuur ez al., 2009). En base a este criterio, se excluyé la variable “arena
fina” tras considerar su relevancia en la biologia de las especies estudiadas. Tras
estos ajustes, los valores de Spearman y VIF del resto de las variables se
mantuvieron por debajo de los umbrales establecidos, lo que permiti6 su inclusién

en el modelo CCA.

Evolucién anual de la abundancia y biomasa

Para analizar la evolucion temporal de la abundancia y biomasa de las
especies durante el periodo de estudio, se calcul6 la media anual por lance de
ambos parametros para cada especie, dentro de cada uno de los tres clisteres
definidos. A continuacién, se aplicé un analisis de regresion lineal para evaluar la
tendencia temporal de los datos. Se consideraron significativas aquellas

regresiones con un nivel de significacién de o = 0,05.

Evaluacién de la diversidad de la comunidad

Con el propésito de caracterizar la diversidad de la comunidad, se calcularon
los indices de Shannon-Wiener y de Simpson utilizando los datos de capturas
agrupados por clisteres. Los calculos se realizaron mediante la funcién diversity

del paquete “vegan” en R (Oksanen ¢z al., 2024).

El indice de Shannon-Wiener (H') mide la diversidad, considerando tanto el
numero de especies como su disttibucién en abundancia. Valores elevados de H'
indican comunidades con muchas especies repartidas de manera equitativa,
mientras que valores bajos reflejan la dominancia de unas pocas especies o una

baja riqueza de especies. Por su parte, el indice de Simpson (D), evalua la
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equitatividad, es decir, la dominancia de especies dentro de la comunidad. Valores
altos de D indican una comunidad mas equitativa, sin especies claramente
dominantes, mientras que valores bajos sugieren que unas pocas especies son

numéricamente predominantes.

Ambos indices proporcionan informacién complementaria sobre la
estructura de la comunidad. Sin embargo, Shannon es mas sensible a los cambios
en la riqueza de especies, mientras que Simpson enfatiza la equitatividad y

dominancia.

3.3. Resultados

3.3.1. Estructura de gadiformes

Las especies de gadiformes presentaron un patrén estructurado a lo largo del
gradiente batimétrico, reflejando una clara segregaciéon en funcién de la
profundidad (Figura 3.1). Cada especie presenté un rango batimétrico
caracteristico, con diferencias tanto en el centro de gravedad como en la amplitud
de su distribucién vertical. Algunas especies, como P. blennoides, M. poutassou o M.
Macrophthalma, presentaron rangos de profundidad amplios, mientras que otras
como T. Juseus o T. minutus, se restringieron a rangos de profundidad mas
estrechos. El centro de gravedad varié desde los 127,1 m de profundidad de T.
Iuscus hasta los 631,9 m de L. /epidion. Si se consideran también las especies con
baja frecuencia en las capturas (< 4,0 % F.O.), el rango se amplia aun mas,
abarcando desde los 104,7 m de G. wulgaris hasta los 787,7 m de M. zugmayeri
(Tabla S3.1).
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Figura 3.1. Centro de gravedad (CoG) y rango batimétrico de las 13 especies de
gadiformes analizadas. Las especies se presentan ordenadas segun su CoG (de menor a
mayor), indicandose el valor correspondiente para cada una.

El andlisis de clasificacion de los 2706 lances agrupados revel6 la existencia
de tres agrupaciones asociadas con la plataforma continental y el talud de Galicia

y el mar Cantabrico (Figura 3.2):

—Cluster 1(plataforma - borde de la plataforma): incluye las zonas menos

profundas del gradiente, entre los 36 y los 350 m.

—Claster 2 (talud superior): abarca el rango intermedio de profundidad,

entre los 351 y los 600 m.

—Claster 3 (talud medio): corresponde a las dreas mas profundas del

estudio, agrupando los intervalos comprendidos entre los 601 y los 846 m

de profundidad.
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Figura 3.2. Dendrograma resultante del analisis clister de los 2706 lances, agrupados en
intervalos de profundidad de 50 m y perfodos bianuales entre 1998 y 2019.

El analisis PERMANOVA revel6 diferencias significativas en la
composicion de especies entre los distintos clusteres (F = 165,45, p < 0,001)
(Tabla 3.3), lo que indica una estructura marcada en la distribucién de especies
entre grupos. Posteriormente, el analisis de dispersion (Betadisper) también fue
significativo (F = 5,37, p < 0,001), indicando diferencias en la heterogeneidad
interna de los clasteres (Tabla 3.2). No obstante, el analisis post hoc de Tukey
mostr6 diferencias significativas en dos de las tres comparaciones por pares de
clisteres. La tinica comparacién no significativa fue entre Claster 1 y Claster 2
(p = 0,165), lo que sugiere una homogeneidad relativa entre estos dos grupos

(Tabla 3.2).

Dado que la prueba de Betadisper fue significativa, se ajusté un nuevo
modelo PERMANOVA, incorporando los intervalos de profundidad como
variable de estratificacion (strata) para controlar el posible efecto de dispersion.
Este modelo también result6 significativo (F = 114,69, p < 0,001) (Tabla 3.3), lo
que confirma que las diferencias en la composicién de especies entre los clusteres

se mantienen incluso tras controlar el efecto de la profundidad. Ademas, el analisis
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post hoc mediante pairwise.adonis2 revel6 que todas las comparaciones por pares
entre clusteres eran estadisticamente significativas (Tabla 3.3), con valores
elevados de R lo que respalda que cada clister presenta diferencias en la

composicion de especies y valida la clasificacién obtenida.

Tabla 3.2. Resultados del anilisis Betadisper y de las comparaciones post hoc entre
clusteres mediante el test de Tukey (TukeyHSD). Se emplean las abreviaturas Clst1, Clst2
y Clst3 para referirse a los tres clisteres identificados.

Modelo Df F P
General 2 5,37 <0,001

Comparacion Dif. lim.inf lim.sup p
Clstl vs Clst2 0,030 0,004 0,056 <0,001
Clstl vs Clst3 0,032 0,004 0,061 <0,001
Clst2 vs Clst3 0,002 -0,028 0,033 0,210

Tabla 3.3. Resultados del analisis PERMANOVA (modelo general y ajustado) y de las
comparaciones post hoc entre clisteres mediante el procedimiento pairwise.adonis2 entre
los distintos clasteres. Se emplean las abreviaturas Clstl, Clst2 y Clst3 para referirse a los
tres clusteres identificados.

Modelo Df R2 F P
General 2 0,641 165,45 <0,001
General (strata) 18 0,811 114,69 <0,001

Comparacion
Clstl vs Clst2 1 0,542 130,07 <0,001
Clst1 vs Clst3 1 0,766 323,37 <0,001
Clst2 vs Clst3 1 0,391 50,65 <0,001
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Una vez confirmada la validez de los tres clusteres, se representaron

espacialmente para comprobar su coherencia geografica (Figuras 3.3, 3.4 y 3.5).
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Figura 3.3. Distribucién espacial del Cluster 1 de especies de gadiformes coincidentes
con el rango de profundidad 36-350 m en las aguas de Galicia y el mar Cantabrico.
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Figura 3.4. Distribucién espacial del Cluster 2 de especies de gadiformes coincidentes
con el rango de profundidad 351-600 m en las aguas de Galicia y el mar Cantabrico.
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Figura 3.5. Distribucién espacial del Cluster 3 de especies de gadiformes coincidentes
con el rango de profundidad 601-846 m en las aguas de Galicia y el mar Cantabrico.

3.3.2. Especies representativas e indicadoras

Los andlisis de comunidad permitieron identificar tanto las especies que mas
contribuyen a la estructura de cada cluster (SIMPER) como aquellas que actian
como especies indicadoras (IndVal) (Tablas 3.4 y 3.5). A continuacion, se resumen

los principales resultados para cada cluster:

- Claster 1 (plataforma - borde de la plataforma, 36-350 m)

Este claster se caracteriza por la presencia dominante del litio M. poutasson
que junto con la merluza M. meriuccins fueron las especies que mas contribuyeron
a la similitud interna del grupo segun el analisis SIMPER. Por su parte, la faneca
T. luscus y el fodon T. minutus fueron identificadas como especies indicadoras
especificas segin IndVal, a pesar de no aportar de forma destacada a la similitud
interna del grupo. Esto sugiere que, aunque no sean dominantes en términos de

abundancia, su presencia estd fuertemente asociada a este rango batimétrico.
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- Claster 2 (talud superior, 351-600 m)

La composicion de este cluster estuvo dominado por M. poutasson y G.
argentens segin SIMPER, pero ninguna de ellas se identificé como especie
indicadora en el analisis IndVal. En cambio, otras especies con menor abundancia
relativa como P. blennoides, M. macrophthalma, C. caelorbincus o M. laevis fueron

consideradas como especies indicadoras del cluster por el analisis IndVal.

- Claster 3 (talud medio, 601-846 m)

Este claster presenté una fuerte coincidencia entre ambos métodos en
cuanto a las especies representativas. P. blennoides, L. lepidion, N. aequalisy 'I. scabrus
se identificaron como especies con alta contribucion estructural en SIMPER y, a
su vez, mostraron valores elevados y significativos de IndVal. En particular, L.

lepidion y T scabrus fueron consideradas como especies caracteristicas del cluster.

Tabla 3.4. Especies representativas de cada clister segun los analisis SIMPER e IndVal.
Se muestran tnicamente aquellas que contribuyen al 90 % de la similitud total (SIMPER)
y las especies indicadoras significativas (IndVal). Se destacan como caracteristicas (Caract.)
aquellas especies con mayor especificidad y fidelidad hacia un clister determinado.

Cluster SIMPER IndVal
Simil. . Contrib. .
%) Especie ) Especie Caract.
53,56 M. poutassou 53,36 T. luscus Si
1 M. merluccius 29,41 T. minutus Si
G. argenteus 16,30
51,37 M. poutassou 49,23 P. blennoides
2 G. argentens 27,79 M. macrophthalma
P. blennoides 11,49 C. caelorhincus
N. aequalis 4,56 M. laevis
G. macrophthalmus
51,59  P. blennoides 22,80 L. lepidion Si
3 L. lepidion 20,83 T. scabrus Si
N. aequalis 16,61 N. aequalis
T. scabrus 15,73 P. blennoides
M. poutasson 8,90 C. caelorhincus
M. merluccius 5,50 M. macrophthalma
M. laevis

G. macrophthalmus
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Tabla 3.5. Especies indicadoras significativas para clusteres individuales y combinados.
Se muestran los valores de especificidad (A), fidelidad (B), estadistico IndVal (estad) y su
significancia (p). Se emplean las abreviaturas Clstl, Clst2 y Clst3 para referirse a los tres
clusteres identificados.

Combinacioén Especie A B estad P
Clst 1
T. luscus 1,00 030 0,55 <0,001
T. minutus 1,00 022 047 <0,001
Clst 3
L. lepidion 0,85 0,84 085 <0,001
T. scabrus 0,84 0,62 0,72  <0,001
Clst 2+ Clst 3
P. blennoides 093 0,60 0,74  <0,001
M. macrophthalma 0,99 0,41 0,64 <0,001
C. caelorhincus 0,89 0,31 0,53 <0,001
M. laevis 0,84 0,27 0,48 <0,001
G. macrophthalmus 0,93 0,60 0,74 <0,001

3.3.3. Evolucion temporal de las especies indicadoras

El andlisis de IndVal realizado bianualmente entre 1998 y 2019 reveld
asociaciones consistentes de ciertas especies con los distintos clusteres definidos
mediante el analisis de conglomerados. En total, 76 combinaciones especie—
clister—periodo resultaron estadisticamente significativas (p.adj < 0,05) (Tabla

383).

Varias especies mantuvieron asociaciones significativas a lo largo de los once
periodos bianuales analizados, entre ellas P. blennoides, L. lepidion, T. scabrus y N.
aequalis (Figura 3.6). Sin embargo, solo P. blennoides present6 de forma consistente
valores elevados de IndVal (= 0,85) en todos los periodos, lo que refleja una
fidelidad y especificidad excepcionalmente alta hacia sus clusteres asociados

(inicialmente el Cluaster 2, y posteriormente el Claster 2 o 3) (Tabla 353).
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Las otras especies, aunque recurrentes, mostraron una mayor variabilidad en
la intensidad de su asociacion. L. lepidion, T. scabrus y IN. aequalis estuvieron
principalmente vinculadas al Claster 3, pero sus valores de IndVal.g oscilaron
entre periodos, con minimos por debajo de 0,75. C. caelorinchus y M. macrophthalma
también se asociaron frecuentemente con el Claster 3, aunque con menor
regularidad, mientras que M. /Jzevis mostré un patrdén similar, pero con valores

generalmente mas bajos (Figura 3.6; Tabla 3S3).

Por el contrario, las especies caracteristicas del Claster 1 (plataforma y borde
del talud) T. Juscus y I. minutus mostraron asociaciones menos frecuentes en el
tiempo, detectaindose Gnicamente en un numero reducido de periodos, aunque

con valores relativamente altos de IndVal cuando fueron significativos.

T. scabrus
T. minutus
T. luscus
P. blennoides 0.90
IndVal
0

N. aequalis

M. macrophthalma

Especie indicadora

M. laevis

L. lepidion

G. macrophthalmus
G. argenteus

C. caelorhincus 048
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Figura 3.6. Evolucién temporal del indice IndVal para las especies indicadoras
significativas (p.adj < 0,05), agrupadas por periodo bianual. Cada celda representa el valor
del indice para una especie en un periodo determinado. Las especies estin ordenadas
alfabéticamente.

3.3.4. Ordenacion multivariante

La ordenacion nMDS revel6 una estructura clara en la distribuciéon de los
muestreos, explicando el 90,9 % y el 9,1 % de la dispersion a lo largo de los ejes

NMDS1 y NMDS2, respectivamente. Los clasteres definidos previamente se
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distribuyeron de forma coherente: el Claster 1 agrupé las muestras mas someras
(350 m), el Claster 3 las mas profundas (>601 m), y el Claster 2 ocup6 una
posicion intermedia, reflejando una transiciéon gradual en la composicion
faunistica a lo largo del gradiente batimétrico (IMigura 3.7). El valor de estrés
obtenido (0,082) indica que la representacion es muy buena, reflejando con

precision la estructura de similitud entre muestras.

0,50
Stress = 0,082 --T77
- PN S~ 7 \
! 350 400 b - :
. , 3 S ’ \
L7 3004 | *® %o N L, 0 \
R . 400 500 N i
025 L <0300, 0360 50 ’ o \
» 300 350, ) N p
»0,0 o «® 1.&0 ‘5503 ;042"400 ®400 400 NP 0 o 200
300 35 39 5 [ ] 450 450 > d
/ 3000, 350 : 50 400 Cg a0 500 "0 07 oK 0o @ %
’ 25 . 5 . ’ < 1
|/ 2500 250 250 300930017 500 500 @ s00 @0, 750 ® 700 850
20025080 K ® 45 0 700 & 7 @
250 ®. 350\ 400 ® e 600 \ 700 00 ° ® '
20067 #2877 L3004 300 500 500 459 @ 6o ® @ ®00 3 !
“ W;a&:ﬂo 200 250 % e e300 e o ;600 gy < ® °
g 0 = 008 %00 P20, N 600 450 B @uso ee goo ', @50 T 750 850,
4 150150 2000 © 200 25250, 500 e o, Y@ i
s O 250 ’ AN ° 450 600 600 630 650 750 850 '
N o® \ ° &
Z @800 \: &0 500 500 ° ' 650 ¢ ’
, 0 600 ' ° ,
o0 ° ’ 600 _ ' ]
100955100 @ 7100/ hN . 0‘602. i . !
5 P S. 550 1 < !
025 100g 150 ) el 4 550 ! 800 800 ’
o ’ B0 i 650 7 ¢ 0 /
100 100 100 So \ o/ s00 ® ’
w'e - THeao-v e ® R Cluster
L ] [l ’
100 ~®;50 s 650 . - 1
% 650 ¢ L7 -2
-0,50 .. .- o 3
-0,5 0,5 1,0
NMDSI1

Figura 3.7. Ordenacién por escalamiento multidimensional no métrico (nMDS), donde
cada punto representa una combinacién de afio e intervalo de profundidad, codificadas
por numero (profundidad) y color (cluster). Las elipses indican el intervalo de confianza
del 95 % para cada cluster.

3.3.5. Influencia de los factores ambientales

El analisis de correspondencia candénica (CCA) reveld que las variables
ambientales explicaron el 25,9 % de la variacién total en la composicion especifica
(o = 2,121, p < 0,001). La composiciéon de especies estuvo significativamente
influenciada por dichas variables, siendo la profundidad el factor mas
determinante en su distribucion (F = 694,5; p <0,001; Tabla 3.6). Todas las
variables ambientales incluidas en el modelo resultaron estadisticamente

significativas  (p < 0,001; Tabla 3.6). Los dos primeros ejes explicaron
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conjuntamente el 89,0% de la varianza restringida (CCAl: 77,5 %;
CCA2: 11,5 %), capturando los principales gradientes ambientales que

estructuran la comunidad.

El eje CCA1 reflej6 un marcado gradiente batimétrico, con profundidad,
pendiente, fango, materia organica y latitud alineados hacia valores positivos,
mientras que temperatura, arena gruesa y salinidad se asociaron al extremo
negativo del eje (Figura 3.8). Esta estructura sugiere una segregacién ecologica
vinculada tanto al tipo de fondo como a la profundidad, as{ como una cierta
organizacién espacial, con las especies mas profundas tendiendo a localizarse en

areas mas septentrionales, y las especies mas someras en zonas mas meridionales.

Tabla 3.6. Resultados del analisis de correspondencia canénica (CCA) aplicados a los
factores ambientales que influyen en la comunidad de gadiformes en aguas de Galicia y el
mar Cantabrico.

Chi F p
cuadrado

Modelo 2,121 96,059 <0,001
Variable ambiental

Profundidad (m) 0,420 694,549 <0,001
Pendiente (%o) 0,019 27,548 <0,001
Materia organica (%) 0,010 10,706 <0,001
Fango (%) 0,013 27,668 <0,001
Longitud 0,036 59,642 <0,001
Latitud 0,020 32,489 <0,001
Arena gruesa (%) 0,032 25,981 <0,001
Temperatura (°C) 0,011 15,336 <0,001
Salinidad 0,010 15,371 <0,001

El eje CCA2 mostré una contribuciéon destacada de la longitud, orientada
hacia valores positivos, lo que podria reflejar un componente longitudinal

vinculado al gradiente este-oeste o factor atlantico.
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En este contexto, M. merinccins, T. minutusy 'T. luscus se situaron en el extremo
izquierdo de CCA1, en correspondencia con fondos mas someros, temperaturas
mas altas, sedimentos gruesos, y mayor salinidad relativa, lo que sugiere su

afinidad por ambientes someros, templados y costeros.

Por el contrario, especies como L. lpidion, T. scabrus, N. aequalis y C.
caelorhincus, se localizaron hacia el extremo derecho del eje CCAl, en
correspondencia con valores elevados de profundidad, pendiente y latitud, lo que
indica preferencia por habitats mas profundos del talud continental y por mayores
salinidades relativas del talud continental medio. En particular, T. scabrus y L.
lepidion se localizaron en el sector mas profundo del espacio canénico, lo que
refuerza su papel como especies exclusivas de los intervalos batimétricos mas

profundos, tal como también sugiri6 el analisis de especies indicadoras (IndVal).
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Figura 3.5. Analisis de correspondencia canénica (CCA) entre especies de gadiformes y
variables ambientales en las aguas de Galicia y el mar Cantabrico en el periodo 1998-2019.
Las flechas representan los gradientes ambientales y los tridngulos azules, la posicion
relativa de cada especie.

Algunas especies, como M. poutasson, M. laevis o G. argenteus, ocuparon
posiciones intermedias, asociadas a dreas de transicién entre el borde de la
plataforma y el borde del talud, donde predominan las pendientes moderadas y

un mayor contenido de materia organica en el sedimento.
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3.3.6. Tendencias temporales

Se detectaron tendencias significativas en el periodo 1998-2019 en la
abundancia y biomasa media por lance de algunas especies. En cuanto a la
abundancia, se observé un incremento significativo en M. macrophthalma y T.
scabrus, mientras que G. macrophthalmns 'y M. laevis mostraron tendencias
decrecientes. Para el resto de las especies analizadas, no se detectaron cambios

significativos a lo largo del periodo de estudio (Figura 3.9).
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Figura 3.9. Evolucion anual de la abundancia media (N) por lance de las 13 especies de
gadiformes seleccionadas, capturadas durante la campafia DEMERSALES en las aguas de
Galicia y el mar Cantabrico para el periodo 1998-2019. La linea verde indica una tendencia
significativa (p < 0,05) y la linea negra, no significativa.

En términos de biomasa, las especies con tendencias crecientes significativas
tueron M. merluccius, M. macrophthalnus, P. blennoides y 'I. scabrus. Por el contrario,
G. macrophthalmus y M. laevis mostraron disminuciones significativas. Las restantes
especies presentaron fluctuaciones interanuales sin una tendencia clara (Figura

3.10).
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Figura 3.10. Evolucién anual de la biomasa media (kg) por lance de las 13 especies de
gadiformes seleccionadas, capturadas durante la campafia DEMERSALES en las aguas de
Galicia y el mar Cantabrico para el periodo 1998-2019. La linea verde indica una tendencia
significativa (p < 0,05) y la linea negra, no significativa.

Por cluaster, la abundancia media present6 una tendencia ascendente en el
Cluster 1, una evolucién estable en el Claster 2 y una ligera disminucién en el
Claster 3. Sin embargo, ninguna de estas tendencias fue estadisticamente

significativa (Figura 3.11).
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Figura 3.11. Evolucién anual de la abundancia media (N) de gadiformes por lance en los
clusteres identificados mediante el analisis de conglomerados. La linea verde indica una
tendencia significativa (p < 0,05) y la linea negra, no significativa.
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En cuanto a la biomasa media, se registré una tendencia creciente en los tres

clasteres, aunque, solo fue estadisticamente significativa en el Claster 2 (Figura

3.12).
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Figura 3.12. Evolucién anual de la biomasa media (kg) de gadiformes por lance en los
clusteres identificados mediante el analisis de conglomerados. La linea verde indica una
tendencia significativa (p < 0,05) y la linea negra, no significativa.

3.3.7. Diversidad

La Tabla 3.7 muestra los valores de los indices de Shannon (H') y Simpson
(D) alo largo del gradiente batimétrico calculados a partir de las abundancias de
las especies de gadiformes. Se observé una tendencia creciente en la diversidad
con la profundidad, alcanzandose los valores maximos de H' (1,95) y D (0,83) en
el estrato mas profundo (601-846 m). A pesar de que el nimero de especies fue
similar entre estratos (13—11), los habitats mds profundos presentaron mayores

valores de diversidad y equitatividad.
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Tabla 3.7. Parametros comunitarios y tasas de captura de gadiformes por estrato de

profundidad en las aguas de Galicia y el mar Cantabrico durante el periodo 1998-2019.

Estrato de profundidad (m)

36-350 351-600  601-846
Numero de especies 13 11 1
Diversidad, H' 0,74 0,94 1,95
Diversidad, D 0,40 0,51 0,83
Numero de lances 2399 326 89
Abundancia (N) 8.024.424 322.570 8744
Biomasa (kg) 203.284,24 11.595,35  1662,52

3.4. Discusion

Agrupaciones por especies

El uso complementario de las técnicas SIMPER e IndVal ha resultado
especialmente util, ya que permite tanto identificar especies que podrian pasar
desapercibidas si se empleara un tnico enfoque, como reforzar la importancia de

aquellas que destacan en ambos analisis.

Un ejemplo claro del primer caso lo constituye el claster 1, donde T. /uscus y
T. minutus, a pesar de su baja abundancia relativa, no fueron destacadas por el
analisis SIMPER, pero si fueron identificadas como especies caracteristicas
mediante IndVal. Por el contrario, en ese mismo claster, especies como M.
merluccius y M. poutasson, aunque altamente abundantes y con una elevada
contribucién a la disimilitud entre grupos segin SIMPER, no fueron consideradas
indicadoras en IndVal. Esto probablemente se deba a su amplia presencia a lo
largo de todo el gradiente batimétrico, lo que reduce su especiticidad ecolégica vy,

en consecuencia, su valor diagnoéstico.
En sentido opuesto, el Clister 3 mostré una fuerte coincidencia entre ambos

métodos, con especies como P. blennoides, L. lepidion, N. aequalis y T. scabrus

destacando tanto por su contribucion estructural (SIMPER) como por sus altos
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valores diagnosticos (IndVal). Esta concordancia refuerza la coherencia ecolégica

de este agrupamiento profundo.

Este contraste metodolégico subraya la importancia de interpretar ambos
enfoques de forma complementaria: mientras SIMPER identifica las especies que
mas contribuyen a las diferencias globales entre grupos, IndVal resalta aquellas

que son mas representativas de un habitat especifico.

Factores ambientales estructurantes

La profundidad es el principal factor estructurador de las comunidades de
gadiformes en la plataforma de la fachada atlantica espafiola, en linea con estudios
previos que han identificado este gradiente como determinante en la distribucién
de especies demersales y en las variaciones en la composicién de la fauna
benténica y demersal (Bianchi, 1992; Sanchez, 1993; Farifia ez al, 1997; Gomes e/
al., 1995; Labropoulou y Papaconstantinou, 2004; Tolimieri y Levin, 20006;

Nogueira ¢ al., 2013; Bianchi, 1991).

Su importancia radica en su valor como indicador ambiental indirecto, ya
que multiples variables fisicas (p. ¢j., caracteristicas fisicas de las masas de agua,
intensidad de la luz, presién, temperatura, niveles de oxigeno) y ecologicas como
la disponibilidad de alimento, relaciones tréficas, competencia intra- e
interespecifica varfan con la profundidad (Bianchi, 1991; Childress, 1995;
Tolimieri y Levin, 2006; Drazen y Haedrich, 2012). Sin embargo, ante la falta de
datos directos sobre muchas de estas variables, la profundidad actda como una
aproximacion del entorno, reforzando su uso como un indicador clave de las
condiciones del ecosistema. Como consecuencia, en ausencia de informacién
sobre una variable claramente diferenciadora, es posible considerar comunidades

ecologicamente distintas dentro de un mismo rango batimétrico.
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En este contexto, el analisis de los centros de gravedad de las especies se

presenta como una herramienta util para identificar diferencias en la distribucién
batimétrica, especialmente en situaciones de un alto grado de solapamiento entre
especies. Su aplicacion permite detectar con mayor detalle los desplazamientos
ontogenéticos hacia mayores profundidades, como se ha observado en M.
poutasson (Gastauer ¢f al., 20106), proporcionando informaciéon para apoyar o
refutar la denominada hipotesis bigger-deeper (Macpherson y Duarte, 1991;
Labropoulou e al, 2008). Las especies mostraron centros de gravedad
diferenciados, y esta segregacion batimétrica se ha interpretado no solo como un
mecanismo para reducir la competencia, al concentrar la mayor densidad de
individuos de cada especie en distintos estratos (Mauchline y Gordon, 1984), sino
también como una estrategia para favorecer procesos clave como el
reclutamiento, la disponibilidad de alimento y la maximizacién del crecimiento
(Galaiduk ez al., 2017; Sanchez-Hernandez y Amundsen, 2018). No obstante,
aunque los centros de gravedad pueden contribuir a mejorar el conocimiento de
los patrones de distribuciéon batimétrica, su aplicacion requiere informacion
bioldgica detallada (Gastauer ¢z al., 2016) que, solo esta disponible para unas pocas

especies de interés comercial, lo que impidi6 su uso en los analisis realizados.

Las especies de peces adaptan sus habitos ecoldgicos, biolégicos y
fisiolégicos a las condiciones del habitat en el que se desarrollan (Moranta ez al.,
1998; D Onghia ez al., 2004; Drazen, 2007; Fernandez-Arcaya ez al., 2013). Dentro
de estas adaptaciones, la morfologia desempefia un papel central, ya que la
profundidad induce cambios funcionales en rasgos como el tamafio corporal, el
diametro ocular, la forma de la cola y la estructura bucal. Estas modificaciones
reflejan respuestas adaptativas a condiciones ambientales del fondo marino, como
la presion, la disponibilidad de luz o el acceso al alimento (Farré ef 2/, 2016; Mindel
et al., 2016; Orfanidis e al., 2024). Este conocimiento ha impulsado el desarrollo
de enfoques basados en la morfometria geométrica para analizar la estructura de
las comunidades de peces (Lombarte ¢z al., 2012; Farré ez al., 2013; Bower y Piller,

2015; Orfanidis ez al., 2024), como alternativa a las clasificaciones tradicionales
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basadas exclusivamente en datos de abundancia y/o biomasa y profundidad,

permitiendo identificar agrupamientos funcionales de acuerdo a las adaptaciones

morfoecoldgicas de las especies.

Otro factor determinante fue el tipo de sustrato. Debido al modo de vida
benténico de las especies demersales, las caracteristicas del sedimento juegan un
papel clave en su distribucién, tanto en gadiformes (Gonzalez-Irusta y Wright,
2016a, b, 2017; Arronte e al., 2022, 2024), como en numerosas especies de peces
demersales (Mahon y Smith, 1989; Demestre ¢z a/., 2000; Katsanevakis e al., 2009).
Su importancia radica, en gran parte, en las interacciones tréficas que se establecen
entre los peces y la fauna epi- y endobenténica, ya sea de manera directa (Hinz ez
al., 2003) o indirecta (Arronte ¢z al., 2022). Ademas, el sustrato condiciona la
distribucién de aquellas especies que lo utilizan como refugio frente a los
depredadores, especialmente aquellas con la capacidad de enterrarse, como los
peces planos o las especies del género Ammodytes (Wright et al., 2000; Stoner y

Ottmar, 2003; Fernandez-Zapico ¢t al., 2017).

En la zona de estudio, el tipo de sustrato esta estrechamente relacionado con
la profundidad, aunque esta relacién varfa geograficamente. En el mar Cantabrico,
los sedimentos mas finos tienden a concentrarse mas alldi del borde de la
plataforma continental (Rey y Medialdea, 1989). Sin embargo, en Galicia, estos
sedimentos aparecen en zonas relativamente someras, especialmente en las zonas
influenciadas por las rfas Baixas, como resultado de accién combinada de los
sistemas fluviales y estuarinos, junto con efecto combinado del afloramiento y el
outwelling, que favorecen la sedimentacién de fangos en la plataforma interna

(Lopez-Jamar et al., 1992).

Los resultados del analisis multivariante mediante CCA refuerzan esta
interaccion entre factores. La profundidad mostr6 una asociacioén positiva con el
contenido de materia organica y con el contenido de fango, mientras que se

correlacioné negativamente con la temperatura y a la presencia de arenas gruesas.

118



Capitulo 3. Comunidades Gadiformes yJ:\

En consecuencia, especies tipicas del talud continental como N. aegualis, L. lepidion

0 M. laevis aparecen asociadas a ambientes profundos y fangosos, mientras que
especies mas someras como 1. uscus 'y T. minutus se agrupan en areas someras y
con fondos caracterizados por sedimentos de un tamafio de grano mayor. La
materia organica mostré una clara asociacién con habitats profundos y fangosos,
donde predominan especies como N. aequalis, C. caelorbincus, M. laevis o P.
blennoides, que se alimentan de crusticeos epibenténicos o dependen de
condiciones fisico-quimicas especificas de la superficie del sedimento (Mauchline
v Gordon, 1984; Arronte ¢f al., 2024). Este gradiente sedimentario-batimétrico
refleja una organizacién funcional de las comunidades de gadiformes,
estructurada no solo por la profundidad, sino también por las caracteristicas del

sustrato.

La temperatura y la salinidad habifan sido previamente identificadas como
factores importantes en la composicion y estructura de las comunidades de peces
en la zona de estudio (Sanchez y Serrano, 2003). En el caso de los gadiformes,
ambos parametros se han relacionado principalmente con aspectos reproductivos
(Sanchez y Serrano, 2003; Gastauer, 2016; Gonzalez-Irusta y Wright, 20106a, b,
2017), mientras que la temperatura también se ha vinculado con la disponibilidad
de presas en especies de habitos planctéfagos (Arronte ef al., 2022). Aunque
ambos factores estan modulados por la profundidad, su distribucion espacial esta
influenciada por procesos oceanograficos regionales: el afloramiento costero en
Galicia enfrfa y enriquece las aguas superficiales, mientras que la corriente hacia
el Polo (Poleward Current) introduce aguas mas calidas y salinas en el margen
cantabrico durante el invierno (Lavin ¢/ /., 2006). Ademas, el aporte fluvial de los
grandes rios franceses reduce la salinidad en la plataforma cantabrica oriental,

favoreciendo la estabilidad de la columna de agua (Lavin ¢ a/., 20006).
El analisis CCA respalda esta interpretacion al mostrar que la temperatura se

alinea con zonas someras y sedimentos de grano grueso, lo que indica su

influencia en la distribucién de especies costeras. En contraste, los gradientes mas
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profundos estin dominados por aguas mas frias y fondos predominantemente
fangosos. La salinidad, por su parte, se sitiia proxima al origen del plano canénico,
lo que sugiere que, aunque esta presente, su efecto sobre la estructura de la
comunidad es mas difuso o estd parcialmente enmascarado por otros gradientes

mas influyentes, como el batimétrico o el térmico.

Tendencias temporales

La mayoria de las especies no mostraron una tendencia significativa en
cuanto a la evolucién temporal de la abundancia y biomasa media por lance, lo
que sugiere cierta estabilidad en la comunidad de gadiformes. Sin embargo, en el
caso de especies con baja abundancia relativa en la zona de estudio, sus tendencias
deben interpretarse con cautela. En estos casos, los valores pueden reflejar tanto
cambios reales como artefactos derivados de las limitaciones metodologicas
asociadas al muestreo mediante arrastre (Merrett ez al. 1991; Baudrier ez al., 2021).
La baja magnitud de sus valores hace que pequefias variaciones interanuales
puedan generar la impresién de un cambio poblacional significativo, cuando en
realidad podria deberse al azar o a la eficiencia variable del arte. Por este motivo,
resulta mas adecuado centrar el analisis en especies bien representadas, como M.
merluccins, M. poutasson, T. luscus, 'T. minutus, G. argentens o P. blennoides, cuya
presencia y abundancia son suficientemente consistentes en el espacio y el tiempo.
Este enfoque permite evitar interpretaciones erréneas basadas en fluctuaciones
poco fiables y facilita la deteccién de patrones robustos y significativos en la

dindmica de las comunidades.

Por otra parte, las dinamicas de G. argenteus y P. blennoides se abordan en
detalle en los capitulos 4 y 5, respectivamente, por lo que su interpretacion no se

incluye aqui.

Las dos especies mas costeras, 1. minutus'y 'I. luscus mostraron una tendencia
negativa en abundancia y biomasa media, aunque sin alcanzar significacion

estadistica. Ambas especies presentan una afinidad boreal, tipica de aguas frias
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(Cohen ¢t al., 1990), por lo que este descenso en ambos parametros podria reflejar
una respuesta al progresivo calentamiento de las aguas del Atlantico Norte. En
este contexto, el centro de gravedad de T. /uscus ha experimentado un desplazado
hacia aguas mas someras tanto en Galicia y el mar Cantabrico (Punzon ez al., 2016),
como en el mar del Norte (Dulvy ¢z a/., 2008). Por su parte, T. minutus, aunque ha
mostrado un desplazamiento batimétrico hacia aguas mas profundas en otras
regiones como el mar del Norte (Dulvy ¢z a/, 2008), su centro de gravedad no ha
experimentado cambios batimétricos en la zona de estudio, aunque si un
desplazamiento longitudinal hacia el oeste (Punzon ez al,, 2016). Estos patrones
podrian reflejar respuestas diferenciadas ante el calentamiento de las aguas,
posiblemente relacionadas con sus distintas tolerancias térmicas (Punzon e al,

2021).

La evolucién de los centros de gravedad de ambas especies podria estar
relacionada con las tendencias de abundancia y biomasa media observadas, ya que
no puede descartarse que estos desplazamientos se hayan producido hacia areas
no accesibles al arrastre, como fondos rocosos o zonas muy escarpadas. Esta
limitacién metodologica dificultarfa su captura, especialmente tratandose de
especies con una baja abundancia relativa en los muestreos, lo que reduce la

capacidad para evaluar con precision sus patrones espaciales.

En el caso de M. merluccius,la abundancia media presento una ligera tendencia
creciente, aunque esta no fue estadisticamente significativa. En cambio, la
biomasa media mostré un aumento significativo, lo que sugiere una mejora en las
condiciones de crecimiento o un aumento de la supervivencia de los ejemplares
adultos. El esfuerzo pesquero ha disminuido de forma considerable en las dos
ultimas décadas (MAPA, 2024) y las medidas de gestiéon implementadas, que
incluyen vedas y limitaciones de captura mediante TACs (ICES, 2024), podrian
haber permitido que un mayor nimero de ejemplares alcanzaran tallas grandes vy,
por tanto, mayores pesos, contribuyendo asi al aumento de la biomasa media

observada. La ausencia de desplazamientos significativos en su centro de gravedad
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(Punzon et al., 2016) suglere que la distribucion espacial de la merluza se ha
mantenido estable a lo largo del tiempo, lo que permite atribuir el aumento
observado en la biomasa a cambios demograficos, como una mayor talla media o
una reduccién de la mortalidad, y no a una expansién o redistribucién geografica

de la poblacion.

En el caso de M. poutasson, tanto la abundancia como la biomasa media se
mantuvieron estables a lo largo del periodo de estudio, sin mostrar tendencias
significativas. Su dinimica poblacional esta fuertemente influenciada por procesos
a gran escala en el Atlantico nororiental, como la dindmica del giro subpolar, que
afecta al éxito de su reclutamiento (Hatin ez a/., 2009), mas que por el tamafio del
stock reproductor regional (ICES, 2020). Esto se debe a que su reproduccion
tiene lugar en la plataforma y bancos al oeste de Irlanda y Escocia, donde las
corrientes transportan los huevos y las larvas hacia el mar de Noruega y el golfo

de Vizcaya (Payne ¢z al., 2012).

Aunque entre 2007 y 2011, el reclutamiento experimenté una notable
disminuciéon (Payne ¢ al., 2012), no se observé un impacto significativo en la
abundancia ni en la biomasa media en la zona de estudio. Esto podtia deberse,
entre otros factores, a la conectividad con otras areas del Atlintico nororiental o
a la capacidad de la especie para mantener su densidad en funcién del stock total
(Bailey, 1982; Gastauer ¢f al., 2010). Esta estabilidad se refleja también en su
patrén espacial, ya que no se detectaron desplazamientos significativos en ninguna
dimension del centro de gravedad (Punzon es al, 2016), lo que indica una
permanencia sostenida en su area habitual de distribucion. Todo ello contribuye
a que el lirio sea una de las especies mas dominantes en la comunidad de peces de

la plataforma norte espafiola.
A nivel comunitario, la evolucién de la abundancia y biomasa media mostr6

diferencias marcadas entre clusteres. En el Claster 1 (< 350 m), tanto la

abundancia como la biomasa media presentaron una tendencia ligeramente

122



Capitulo 3. Comunidades Gadiformes yJ:\

creciente, aunque en ninguno de los casos resultd estadisticamente significativa.
En este rango de profundidad se concentra la mayor parte del esfuerzo pesquero
(Gonzalez-Irusta ez al., 2018), al coincidir con las zonas de mayor productividad y
con las especies de mayor interés comercial como M. merluccins y M. poutasson, asi

como otras de menor rendimiento econdémico, como 1. luscus 'y 'I. minutus.

La tendencia positiva observada en ambos parametros podria reflejar una
recuperacion incipiente en algunas poblaciones explotadas, como resultado del
descenso en el esfuerzo pesquero, fenémeno ya documentado en la zona de
estudio para varios stocks (Modica ez al., 2014; Arroyo e al., 2017). No obstante,
al tratarse de incrementos paralelos de abundancia y biomasa media, no puede
descartarse que respondan simplemente a un aumento general en la densidad de
las especies como consecuencia de la ya mencionada reduccion, sin que se hayan
producido cambios significativos en la estructura demografica de las poblaciones.
Como hipdtesis alternativa, en el patréon observado, también podrian estar
influyendo procesos de redistribucion espacial asociados al calentamiento del agua
(Punzon et al., 2016), que habrian favorecido el desplazamiento de individuos

desde otras areas hacia la zona de estudio.

En el Claster 2 (351-600 m), los valores de abundancia media fueron bajos
y sin una tendencia significativa a lo largo del periodo de estudio. En cambio, la
biomasa media presenté un aumento estadisticamente significativo, indicando un
cambio relevante en la composicién de la comunidad. Este patrén podria deberse
a una recuperaciéon progresiva de especies de crecimiento lento, favorecida no
solo por la reduccién del esfuerzo pesquero en las tltimas décadas sino también
por el hecho de que dicho esfuerzo, a profundidades superiores a los 500 m, es
considerablemente menor que en aguas mas someras (Gonzalez-Irusta e/ al.,
2018). Esta menor presion habria permitido a los ejemplares alcanzar mayores
tallas, lo que a su vez habria favorecido una reestructuracién de la comunidad tras
la disminucién del esfuerzo pesquero (Punzon ez al., 2016; Punzon et al., 2021,

Polo et al., 2022).
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En el Claster 3 (>601 m), aunque la abundancia y la biomasa media
mostraron tendencias opuestas, ninguna fue estadisticamente significativa. La
abundancia presenté una tendencia negativa, pero sus valores se mantuvieron
relativamente estables en el tiempo, lo podria estar relacionada con la baja presion
pesquera en estas profundidades. Esta menor perturbacion directa sobre las
comunidades habria favorecido el mantenimiento de las especies caracteristicas
de este rango batimétrico, que siguen una estrategia de vida tipo K. El incremento
en los valores de biomasa, a pesar de la baja abundancia, podtia reflejar la
presencia de individuos de mayor tamafio, asi como el efecto de posibles
desplazamientos batimétricos de algunas especies en respuesta al calentamiento
del agua, lo que podria haber influido parcialmente en la composicion de estas

comunidades profundas (Punzon ez al., 2021; Polo et al., 2022).

Diversidad

La diversidad especifica aumenté con la profundidad, alcanzando su punto
maximo en el Claster 3 (>601 m). A pesar de haber registrado el menor nimero
de lances (88), este estrato present valores del indice de diversidad de Shannon
(H) v de Simpson (D) notablemente superiores a los obsetvados en grupos
localizados en aguas mas someras. Por el contrario, el Claster 1 (=350 m), con
mas de 2300 lances y la mayor abundancia y biomasa total, fue el que present6 los
valores mas bajos de H' y D, lo que indica un fuerte dominio de unas pocas

especies.

Este patréon, caracterizado por un aumento de la diversidad con la
profundidad, ha sido documentado en distintas regiones del Atlantico Norte
(McClatchie ez al., 1997; Magnussen, 2002; Busalacchi ez a/., 2010; Stefansdottir ez
al., 2010; Nogueira ez al., 2013). Sin embargo, a pesar de ser una relacion frecuente,
no constituye una regla universal. En algunas zonas, la diversidad es similar tanto
en la plataforma como en el talud continental (Gray, 1994), mientras que en otras
no se ha identificado un patrén claro (Haedrich y Merrett, 1990). Ademas, la

diversidad puede variar significativamente tanto en el tiempo como en el espacio,
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influida por factores ambientales y antrépicos (Stefansdottir, 2010).

Uno de los principales factores que podria explicar los bajos niveles de
diversidad en el Clister 1 es la actividad pesquera, que afecta a la estructura de la
comunidad al modificar la abundancia relativa de las especies y reducir la
equitatividad. Segin Haedrich (1994), las especies de interés comercial suelen
dominar las zonas de baja diversidad, representando una gran parte de la biomasa
total. En consonancia con esta idea, el Claster 1 alberga especies como M.
merluccins y M. poutasson, altamente explotadas y dominantes, lo que contribuye a

reducir la diversidad general.

Por el contrario, las aguas profundas presentan una mayor estabilidad
ambiental y una menor presiéon pesquera, lo que podtia favorecer comunidades
mas diversas y equitativas. Estos entornos, menos afectados por perturbaciones
externas, permitirian la coexistencia de un mayor nimero de especies con
abundancias mas equilibradas, como lo evidencian los altos valores de diversidad

registrados en el grupo batimétrico mas profundo.

Los resultados de este estudio proporcionan una visién integrada de la
estructura y dindmica de las comunidades de gadiformes, destacando el papel
clave de la profundidad y de la actividad pesquera. Estos hallazgos ofrecen una
base solida para interpretar cambios en la composicién comunitaria y apoyar
estrategias de gestion adaptadas. Su valor como referencia ecolégica es
especialmente relevante en un contexto de creciente presion humana y cambio

climatico.
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4.1. Introduccion

El funcionamiento de los ecosistemas marinos esta estrechamente vinculado
a su estructura, diversidad e integridad (Cury ez @/, 2003). En este contexto, las
redes troficas desempefian un papel fundamental al mediar los principales
procesos ecoldgicos y presiones externas, actuando como un vinculo funcional
entre individuos, poblaciones y el funcionamiento general del ecosistema.
Ademas, juegan un papel crucial en la resiliencia de los ecosistemas y la provision

de servicios ecosistémicos esenciales (Lavialle ez 2/, 2023).

Factores como el cambio climatico y la sobrepesca han provocado
alteraciones en la estructura tréfica de los ecosistemas, tanto en la zona de estudio
(Arroyo et al., 2017; Preciado et al., 2019; du Pontavice ¢/ al., 2023) como en otras
regiones (Daskalov et al, 2007; Griffith ez al., 2012; Moullec ¢z al, 2017; du
Pontavice ¢ al., 2023). Por ello, dada la importancia ecolégica de las redes troficas
y las crecientes presiones a las que estan sometidas, resulta indispensable reunir la
mayor cantidad de informacién posible sobre su estructura, componentes y

funcionamiento.

La red tréfica marina de la plataforma continental del norte de Espafia se
caracteriza por una gran complejidad, con numerosas conexiones entre grupos
funcionales y fuertes relaciones entre los dominios pelagico, demersal y
benténico. Los peces forraje desempefian un papel fundamental en esta red,
actuando como mediadores del acople bentopelagico al facilitar la transferencia
de energfa desde el dominio pelagico al demersal y benténico (Sanchez y Olaso,
2004; Preciado ez al., 2008; Corrales ez al, 2022). Estas especies ocupan una
posicion central en la cadena tréfica: se alimentan de zooplancton y a su vez,
sirven como presas primarias de peces de mayor tamafio, aves y mamiferos
marinos (Cury ez al., 2000; van der Lingen ¢ al., 2009). Esto los convierte en un
puente esencial entre los niveles troficos inferiores y superiores (Preciado ez al,

2008; Lynam ez al., 2017).
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En las aguas de Galicia y el mar Cantabrico, aproximadamente el 40% de la
dieta de especies de interés comercial como la merluza, el gallo Lepzdorbombus spp.,
el rape Lophius spp. y el litio M. poutasson, asi como de especies no comerciales
como el sable Lepidopus candatus (Buphrasen, 1788) o el negrito Etmopterus spinax
(Linnaeus, 1758), se compone principalmente de dos especies de peces forraje
bentopelagicas: M. poutasson y el marujito Gadiculus argentens (Preciado ef al., 2008;
Rodriguez-Cabello ez al., 2014). Las fluctuaciones anuales en la abundancia de
estas dos especies parecen influir significativamente en la ecologfa alimentaria de
sus depredadores. Por ejemplo, la escasez de M. poutasson se ha asociado con un
aumento del canibalismo en la merluza M. merluccius (Preciado et al, 2015),
mientras que los cambios en la abundancia de G. argenteus se correlacionan con su
importancia en la dieta de sus depredadores, tanto en volumen como en
frecuencia de aparicién (Rodriguez-Cabello ¢z al., 2014). Comprender mejor los
factores ambientales que determinan su distribucién resulta crucial para predecir
las respuestas adaptativas del ecosistema frente a cambios en el esfuerzo pesquero

o en el entorno fisico (Lindegren ¢ al., 2018; Régnier ¢/ al., 2019).

Gadicnlus argentens es una especie de vida corta (3—4 afios, Gaemers y Poulsen,
2017), de pequeno tamafio (talla maxima: 16,1 cm; Rodriguez-Garcia ef al., 2023)
y dieta planctofaga (Lopez-Lopez et al., 2017), con una amplia distribucion
geografica en el Atlantico noreste, entre los 20° N y 45° N (Gaemers y Poulsen,
2017). Forma cardimenes y presenta una elevada abundancia relativa en las aguas
de Galicia y el mar Cantabrico (Sanchez, 1993; Rodriguez-Cabello e al., 2014).
Estas caracteristicas lo clasifican como un estratega de tipo 1, con una alta tasa de
reproduccion y capacidad para explotar rapidamente los recursos disponibles, en
contraste con sus principales depredadores, que son estrategas de tipo K,
caracterizados por mayor tamafio corporal, menor fecundidad y ciclos de vida

mas largos.
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Dado su papel como presa clave en la red trofica, resulta especialmente
relevante mejorar el conocimiento ecolégico de G. argentens, una especie sobre la
que aun existe poca informacién detallada en cuanto a su biologfa y preferencias
ambientales. Este estudio tiene como principales objetivos: (1) analizar la
influencia de factores espaciales, temporales y ambientales en la distribucién de la
especie en esta region, y (2) elaborar, por primera vez, mapas predictivos de su
distribucién. Estos mapas podran servir de base para desarrollar modelos tréficos,
contribuir a una gestién marina mas eficaz y ser utiles en los esfuerzos para
predecir la resiliencia y adaptabilidad del ecosistema frente a diferentes escenarios

ambientales.

4.2. Material y métodos

4.2.1. Origen datos de Gadiculus argenteus

Los datos analizados provienen de la campafia DEMERSALES (SP-NSGFS,
ICES 2017), cuyos objetivos comprenden la estimacion de indices de abundancia,
y los patrones de distribucién de la fauna benténica y demersal de la plataforma
continental de Galicia y del mar Cantabrico. Esta campafa, llevada a cabo
anualmente por el IEO, se realiza en la plataforma noreste espafiola, abarcando el
area comprendida entre la desembocadura de los rios Mifio y Bidasoa (Figura 2.6).
La campafa sigue un muestreo estratificado aleatorio con cinco estratos de
profundidad y cinco sectores (para una descripcion mas detallada de la campaiia,
véase el Capitulo 2). Se utilizaron los datos de biomasa de Gadiculus argentens,
expresados en kilogramos por lance, obtenidos de los 2814 lances validos

efectuados durante el periodo 1998-2019 (Tabla S4.1).
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4.2.2. Datos ambientales

Se emplearon dos tipos de informacién ambiental en formato raster: (i)
variables ambientales que se mantuvieron constantes a lo largo del periodo de
estudio (estdticas), como la profundidad, la pendiente, el tipo de sedimento del
fondo (fango, arenas finas y arenas gruesas) y el porcentaje de materia organica
en el sedimento; y (i) variables ambientales que mostraron variaciones
significativas a lo largo del periodo de estudio (dindmicas), como la temperatura y
salinidad del fondo, asi como caracteristicas de la clorofila-a (concentraciéon media
y maxima, dfa del afio en que se alcanzé la concentracién maxima y la anomalia
relativa). Para las variables estaticas, se generd una tnica capa raster (Figura 2.10),
mientras que para las variables dindmicas se cre6 una capa especifica para cada
afio del periodo de estudio (Figuras 2.11, 2.12, 2.13, 2.14). Para una descripcién
mas detallada de la creacion, formato y resolucion de estas capas, véase el Capitulo

1.

4.2.3. Analisis de los datos

Antes de realizar los analisis, se evalud la colinealidad entre las variables
explicativas utilizando la correlacién de Spearman y el Factor de inflacién de la
varianza (VIF) (Zuur e al., 2009). Cuando se detectaron correlaciones elevadas
entre dos vatiables (Spearman > 0,7 y/o VIF = 3), se eliminé una de ellas para
minimizar la colinealidad (Zuur ¢z a/., 2009). Con base a este criterio, se excluyeron
la concentracién maxima de clorofila, el dia de maxima clorofila y la arena fina
(Tablas 54.2 y §4.3). Estas variables se eliminaron considerando su relevancia en
la biologfa de la especie. Tras estos ajustes, los valores de Spearman y VIF de las
variables restantes resultaron inferiores a los umbrales establecidos, permitiendo

su inclusion en los modelos.
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4.2.3.1. Datos de presencia y biomasa

La biomasa de G. argentens en la plataforma del noreste espafiol fue
modelizada utilizando Modelos Aditivos Generalizados (GAMs). Dada la elevada
proporcion de ceros en la matriz de capturas, se empled un enfoque de dos etapas
(método delta) (Barry y Welsh, 2002) para analizar la distribuciéon espacial de la
especie. Este método se eligié para abordar las dificultades asociadas con la
modelizacién de datos altamente dispersos (Zuur ¢7 a/., 2009), un problema comun
en estudios que utilizan datos procedentes de muestreos mediante arrastre de
fondo. Los modelos en dos etapas han demostrado ser efectivos para modelar la
distribucién espacial de habitats de peces (LLoots ez a/., 2011; Sagarese ez al., 2014,
Gonzalez-Irusta y Wright, 2016a, 2016b, 2017).

En una primera etapa, se modeliz6 la probabilidad de presencia utilizando
una distribucién de error binomial (family = binomial) y el logaritmo de las
razones de probabilidad (link = logit) como funcién de enlace. En la segunda
etapa, la biomasa (calculada para 30 min de arrastre y eliminando los valores cero)
se transformé logaritmicamente y se modelizé6 con un enlace de identidad
(link = identity) y una distribucion de error gaussiana (family = gaussian). En
ambos modelos, todos los suavizadores (szo0ths) se limitaron a 4 nodos (k = 4),
excepto el efecto espacial, que se restringié a 16 nodos (k = 106), para prevenir el
sobreajuste (Guntenspergen, 2014). Todos los GAM se construyeron utilizando
la funcioén gam del paquete de R “mgev”’” (Wood, 2017). Posteriormente, se empled
el paquete “Mumln” (Barton, 2024) para comparar modelos candidatos y
seleccionar el modelo 6ptimo, es decir, aquel que presento el valor mas bajo del

Criterio de Informacién de Akaike (AIC).
Finalmente, ambos modelos se combinaron para generar los modelos delta

finales, que representan la prediccién final, al combinar la probabilidad de

presencia de G. argentens con la biomasa predicha.
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Ademas, para tener en cuenta posibles efectos espaciales producidos por
factores no medidos que pudieran generar autocorrelaciéon espacial en los
residuos, se incluyeron en el modelo las coordenadas de cada lance (longitud y

latitud) afio a afio. El modelo binomial completo fue:

P, = B1 + sl(profundidad) + sa(salinidad) + ss(temperatura) + s4(fango) +
ss(arena gruesa) + sg(materia organica) + sy(clorofila media) + sg (anomalia

clorofila) + so(longitud, latitud, by = f(afio)) + fi(afio) + €

donde P, es la probabilidad de presencia de G. argentens, B1 es la interseccion, s;
son funciones de suavizado (sw00ths) del tipo splines finitos de P-thin plate (#hin-
Pplate regression spline), f indica las variables que se incluyeron como factores y &1 es
el término de error. La biomasa predicha de G. argentens (Py) se modelizo

incluyendo las mismas variables que en el modelo binomial.

La importancia relativa de cada variable se comprobé eliminandola del

modelo final y calculando la variacion en la desviacion resultante.

La autocorrelacién espacial de los residuos de los modelos se examiné de
manera independiente para cada afo utilizando el test de Moran, también
conocido como indice de Moran o I de Moran. Esta prueba permite identificar si
los residuos de un modelo presentan un patrén espacial significativo, es decir, si
los valores residuales en ubicaciones cercanas tienden a ser difieren del patrén
esperado bajo aleatoriedad (Celemin, 2009). Dado que el valor p no fue
estadisticamente significativo en ningun afio o modelo, no se rechazé la hip6tesis
nula (que los residuos estan distribuidos de manera aleatoria en el area de estudio)
(Tabla 54.4). Por lo tanto, se concluyé que no existe autocorrelacion espacial en
los residuos, lo que indica que su distribucién espacial es el resultado de procesos
espaciales aleatorios. El analisis se realiz6 utilizando la funcion moran.test del

paquete de R “spdep” (Bivand, 2023).
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4.2.4. Combinacion de los mapas delta

La prediccién de las agregaciones a lo largo de los 22 afios de estudio se
combiné en un tnico mapa final siguiendo la metodologfa de Colloca ¢ a/. (2009)
y Gonzalez-Irusta y Wright (2017). Para ello, los mapas delta se transformaron en
mapas binarios aplicando un umbral de biomasa anual definido a partir de curvas
de agregacién geoestadistica. Tras la conversiéon de los veintidés mapas en
binarios, se calcul6 el indice de persistencia (Ii), que permitié generar un mapa

unico que refleja la persistencia espacial de la especie en la zona de estudio.

4.2.5. Evaluacion de los modelos

La precisién de los modelos de presencia-ausencia, biomasa y delta se evalué
mediante validacion cruzada espacial (Roberts ¢f a/., 2017) implementada con el

paquete de R “blockCV” (Valavi ez a/., 2019).

La capacidad predictiva del modelo de presencia-ausencia se evalud
mediante los estadisticos AUC (Fielding y Bell, 1997), Kappa (Cohen, 1960) y TSS
(True Skill Statisticy (Allouche et al., 20006), calculados con las funciones evaluate del
paquete de R “dismo” (Hijmans et al, 2011) y Kappa del paquete de R
“SDMTools” (VanDerWal et al., 2014). Para los modelos de biomasa y delta, se
utiliz6 el coeficiente de correlacién de Spearman para comparar valores
observados y predichos, calculado mediante la funcién cor.zest del paquete base

“stats” (R Core Team, 2020).

El calculo de estas métricas y la implementacién detallada de la validacién

cruzada se describen en mayor detalle en el Capitulo 2 de esta tesis doctoral.
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4.2.6. Curvas geoestadisticas de agregacion

Para analizar la dinamica espacial de G. argentens durante el periodo de
estudio, se calcularon curvas de agregacion y el indice de selectividad espacial
(Ssp) (Petitgas, 1998) para cada afio. Estas curvas representan la proporciéon de
biomasa total (P) por unidad de superficie, expresada en kilogramos por lance, en
funcién de la proporcién de lances, considerados como representacion de la
superficie, que contienen biomasa de la especie. Este enfoque permite identificar

y visualizar sus patrones de agrupamiento en el area de estudio.

El indice Ssp se utiliz6 para diferenciar entre distintas dindmicas espaciales,
proporcionando informacién sobre el nivel de agregacion de la especie. Si un valor
anual de Ssp quedaba fuera del intervalo de confianza, se rechazaba la hipétesis

nula de que no habia variacién significativa del Ssp entre afios.

La metodologfa utilizada para generar las curvas de agregacion y calcular el
indice de selectividad espacial se describe con mayor detalle en el Capitulo 2 de

esta tesis doctoral.

4.3. Resultados

4.3.1. Rendimiento del modelo

Los resultados de la evaluacién se muestran en la Tabla 4.1. El modelo de
probabilidad de presencia obtuvo valores de AUC, kappa y TSS que superaron
los criterios de umbral para un buen rendimiento, lo que indica un alto grado de
precision. Ademds, el coeficiente de Spearman entre valores observados y
predichos fue de 0,46 £ 0,02 para la estimacion de biomasa y de 0,59 * 0,04 para
el modelo delta, reflejando una correlaciéon adecuada entre predicciones y
observaciones en ambos casos. Todos los valores se expresan como media £ DE

(desviacion estandar).
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Tabla 4.1. Resultados de la evaluacién (media £ DE) para los modelos de probabilidad
de presencia-ausencia, biomasa y delta combinados. La evaluacion del modelo de
presencia-ausencia se realizé mediante el 4rea bajo la curva (AUC), el coeficiente kappa y
la estadistica de habilidad verdadera (TSS). Los modelos de biomasa y delta se evaluaron
con el coeficiente de correlacién de Spearman.

Modelo AUC Kappa TSS Spearman
Modelo Binomial (Pres/Abs) 0,77 £ 0,04 047 +0,05 0,51+ 0,04 -
Modelo Gaussiano (Biomasa) - - - 0,46 £ 0,02
Modelo delta — — — 0,59 + 0,04

4.3.2. Curvas de agregacion

La Figura 4.1 muestra las curvas geoestadisticas anuales de agregacién junto
con los valores de Ssp, su valor medio y el intervalo de confianza del periodo
1998-2019. Durante este tiempo, los valores anuales de Ssp se mantuvieron
dentro del intervalo de confianza correspondiente, por lo que se acepta la
hipétesis nula de ausencia de variaciones significativas en el Ssp entre afios. El
analisis conjunto de las curvas de agregacion y los valores de Ssp indica que la
dindmica espacial de G. argentens durante el periodo de estudio corresponde a la
Dinamica D2: “patrén espacial consistente”, lo que implica que la densidad local
de peces varié al mismo ritmo que la biomasa de la poblacién (Petitgas, 1998;

Tamdrari e al., 2010).
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Figura 4.1. Curvas geoestadisticas anuales de agregacion y valores del indice de
selectividad espacial (Ssp) de Gadiculus argentens (1998-2019). Las curvas muestran la
relacién entre la proporcioén de biomasa total (P) y la unidad de superficie (T7). Se incluye
el valor medio de Ssp junto con su intervalo de confianza al 95 % (entre paréntesis). Los
datos se presentan en cuatro paneles para mejorar la claridad visual y minimizar la
sobrecarga grafica.

4.3.3. Modelos de presencia-ausencia y biomasa

Gadicnlus argentens se capturd en el 63,7 % de los lances validos (1792 de 2814)
realizados en el rango batimétrico de las campafias DEMERSALES (36—846 m).
El modelo binomial explic6 el 45,0 % de la desviaciéon (Tabla 4.2). De las 10
variables iniciales consideradas en el modelo completo, solo el porcentaje de
materia organica y la anomalia de la clorofila fueron excluidos del modelo final.
La profundidad fue la variable mas relevante (A = 288,48) (Tabla 4.2), lo que
indica que la probabilidad de encontrar individuos de G. argentens fue mayor entre

los 250 y 350 m de profundidad, disminuyendo fuera de este rango (Figura 4.2a).
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Tabla 4.2. Importancia relativa (A desviacién), grados de libertad (df) o grados de libertad
estimados (edf) y significacion estadistica (p-valor) de las variables del modelo binomial
de presencia-ausencia para Gadiculus argentens en las aguas de Galicia y el mar Cantabrico.

Modelo N Desv%aci()n
explicada
Binomial Presencia-Ausencia 2814 45,0 %
Variable desvijci(’)n ¢ df /edf Chi p-valor
Profundidad 288,48 2,98 304,64 <0,001
Posicién del lance 153,77 6,49 2,47 <0,01
Arena gruesa 34.02 2,35 27,95 <0,001
Concentraciéon media 20,68 1,00 16,32 <0,001
clorofila
Temperatura 17,80 2,37 9,82 <0,05
Pendiente 7,59 1,00 11,83 <0,001
Afio 6,13 21 32,0 0,06
Salinidad 2,31 1,53 5,45 0,09
Fango 1,78 1,00 9,11 0,07

T Variacion de la desviacion en el modelo final tras la eliminacién de la variable.

Aunque el fango fue la variable menos relevante (A= 1,78), las
caracteristicas del sedimento mostraron una relacién significativa con la especie
(Tabla 4.2): se observ6 una relacion negativa con los sedimentos de arena gruesa
y positiva con el fango (Figura 4.2b y 4.2c). La probabilidad de presencia aument6
con valores crecientes de la concentracién media de clorofila y de la pendiente
(Figura 4.2d y 4.2¢). Ademas, los valores de salinidad superiores a 35,7 y
temperaturas cercanas a 13 °C incrementaron la probabilidad de presencia de la

especie (Figura 4.2f y 4.29).

La variacién interanual no mostré una tendencia clara, aunque la mayor
probabilidad de presencia se observé en 2001 y la menor en 2012 (Figura 4.2h).
A pesar de que el afio, la salinidad y el fango no fueron estadisticamente
significativos (Tabla 4.2), se mantuvieron en el modelo final, ya que su eliminacién

afectaba negativamente al AIC y a la desviaciéon explicada.
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Figura 4.2. Efecto de las variables explicativas sobre la probabilidad predicha de
presencia de Gadiculus argentens (Pp). Se muestran las respuestas para las variables continuas
(a - g) y los coeficientes estimados del afio, incluido como factor (h). Las areas sombreadas
representan los intervalos de confianza del 95 % en torno a las curvas de respuesta. Las
batras de error en (h) representan = DE. Las marcas r#g del eje x indican la distribucion
de los valores observados. Las relaciones significativas aparecen en verde.

La posicion del lance (longitud y latitud por afio) fue la segunda variable mas
importante (A = 153,77; Tabla 4.2). Durante el periodo de estudio se observé una
elevada variabilidad temporal, especialmente en el Cantabrico, donde se
alternaron afios con alta y baja probabilidad de presencia (P,) (Figura 4.3). Por el

contrario, Galicia present altas probabilidades de presencia en todos los afios.

El modelo final gaussiano para la biomasa explicé el 47,0 % de la desviacién
(Tabla 4.3). De las variables iniciales, solo el porcentaje de materia organica se
excluy6, mientras que la concentracién media de clorofila, la salinidad y la
anomalia de la clorofila no mostraron efectos significativos sobre la biomasa
predicha (Py) de G. argentens, aunque se mantuvieron en el modelo final, ya que
mejoraban el valor del AIC y aumentaban la desviaciéon explicada. Las tres

variables mas importantes fueron la posiciéon del lance (A = 209,16), la

140



Capitulo 4. Distribucion espacial Gadiculus argenteus W

profundidad (A = 162,54) y el afio (A = 102,11), mientras que la anomalia de la

clorofila fue la variable menos relevante (A = 1,51).
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Figura 4.3. Distribucion espacial de la probabilidad de presencia (Pp) de Gadiculus argentens
(1998-2019).

0,0

Tabla 4.3. Importancia relativa (A desviacién), grados de libertad (df) o grados de libertad
estimados (edf) y significacion estadistica (p-valor) de las variables del modelo gaussiano
de biomasa pata Gadiculus argentens en las aguas de Galicia y el mar Cantabrico.

Modelo N Desv%aci(’)n
explicada
Ganssiano Biomasa (kg) 1734 47,0 %
. A
Variable desviaciént df/edf F p-valor
Posicién del lance 209.16 6,49 2,47 <0,01
Profundidad 162,54 2,95 48,48 <0,001
Afio 102,11 21,00 8,44 <0,001
Pendiente 10,88 1,37 24,15 <0,001
Arena gruesa 9,69 2,45 8,05 <0,001
Fango 6,52 2,34 451 <0,01
Temperatura 527 2,47 393 <0,01
Concentracion media 338 1,92 246 0,08
clorofila
Salinidad 2,17 1,00 1,27 0,28
Anomalia clorofila 1,51 1,97 0,63 0,42

T Variacion de la desviacion en el modelo final tras la eliminacion de la variable.
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La biomasa pronosticada de la especie aumenté con la profundidad hasta los
300 m, para luego disminuir en zonas mas profundas (Figura 4.4a). La arena
gruesa mostré una tendencia lineal decreciente, con los valores mas altos de
biomasa en 4reas sin presencia de arena gruesa (Figura 4.4b). Ademds, la biomasa
fue mayor en areas tanto con bajo como con alto contenido de fango (Iigura
4.4c). El efecto de la clorofila media sobre la biomasa fue positivo para
concentraciones entre 0,3 y 2,0 mg/m3, aunque ligeramente negativo para

concentraciones superiores (Figura 4.4d).

El adelanto del bloom de la clorofila respecto a la fecha habitual tuvo un
efecto negativo sobre la biomasa pronosticada, mientras que un retraso de hasta
10 dias mostr6 un efecto positivo, que se volvio negativo para demoras mayores
(Figura 4.4¢). Por otro lado, la biomasa aument6 con valores crecientes de la
pendiente del fondo (Figura 4.4f) y de la salinidad (Figura 4.4h). Asimismo, las
areas con una temperatura de fondo en torno a los 13,5 °C se asociaron con

valores elevados de biomasa de la especie (Figura 4.4¢).

El coeficiente anual no mostrd una tendencia clara, con valores minimos en
2003 y 2013, y los mas altos en 2004 y 2005 (Figura 4.4i). Por dltimo, la
distribucioén espacial mostré una alta variabilidad interanual, especialmente en las
aguas de Galicia, donde se observaron los valores mas altos de biomasa

pronosticada a lo largo del periodo de estudio (Figura 4.5).
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Figura 4.4. Efecto de las variables explicativas sobre la probabilidad predicha de biomasa

de Gadiculus argentens (Py). Se muestran las respuestas para las variables continuas (a - h) y

los coeficientes estimados del afio, incluido como factor (i). Las areas sombreadas

representan los intervalos de confianza del 95 % en torno a las curvas de respuestas. Las

batras de error en (h) representan = DE. Las marcas r#g del eje x indican la distribucion

de los valores observados. Las relaciones significativas aparecen en verde.
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Figura 4.5. Distribucién espacial de la biomasa de Gadiculus argentens en zonas de presencia

(Py) (1998-2019).
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Los mapas delta anuales, obtenidos multiplicando los mapas de presencia-
ausencia por los de biomasa, mostraron que las principales concentraciones de la
especie se localizan predominantemente en aguas gallegas, especialmente entre el
cabo Finisterre y el cabo Estaca de Bares (Figura 4.6). Ademas, en algunos afos

se detectaron agregaciones en la vertiente superior del talud al sur del cabo

Finisterre.
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Figura 4.6. Disttibucién espacial de la biomasa (kg/lance) de Gadiculus argentens segan el
modelo delta (P, x Py) (1998-2019).

La Figura 4.7 muestra la distribucion del indice de persistencia, que varia
entre 0 (nunca se predijo como adecuada para la agregaciéon en ningun afio del
periodo 1998 —2019) y 1 (predicha como adecuada). Las agregaciones persistentes
de G. argentens se localizan principalmente en las zonas mds profundas de la
plataforma continental y en la parte superior del talud en aguas gallegas. En el
Cantabrico, se identificaron dos pequefas areas adecuadas para la agregacion: una
en el extremo oeste, coincidente con el limite oriental de la agregacion gallega, y
otta en el centro del Cantibrico, donde las concentraciones se situaron

principalmente en la parte superior del talud continental.
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Figura 4.7. Distribucion del indice de persistencia (i) de Gadiculus argentens en el area de
estudio. El indice vatfa entre 0 (sin agregaciones en ninguno de los afios analizados) y 1
(agregaciones presentes en todos los aflos analizados).

4.4. Discusion

La comprension de los factores que determinan la distribucién espacial de
las especies marinas es esencial para su gestiéon y conservacion. Los resultados
obtenidos en el presente capitulo han permitido identificar algunos de los
mecanismos bibticos y abidticos que influyen en la distribucién espacial de G.
argentens, una especie de pez forraje poco investigada hasta la fecha. Los modelos
desarrollados han demostrado ser eficaces para identificar las zonas preferentes

de esta especie en funcién de factores ambientales.

Las predicciones obtenidas (presencia-ausencia, biomasa y delta) mostraron
un rendimiento sélido, comparable o incluso superior al de estudios previos sobre
sobre la distribucién de otras especies de peces (p. €j., Sagarese ¢/ al., 2014; Asjes
et al., 2016; Gonzalez-Irusta y Wright, 2017). Estos resultados pueden atribuirse
tanto a la amplitud espacial y temporal de los datos empleados para ajustar el

modelo como a la inclusién de variables ambientales relevantes para la
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distribucién espacial de G. argentens, que también mostraron un alto poder

predictivo.

Las curvas de agregacion indican que, durante el periodo de estudio, la
especie mantuvo una estructura espacial de densidad proporcional, donde la
biomasa local variaba en proporcién a los cambios en la biomasa total de la
especie. Este comportamiento se ajusta al modelo dindmico de densidad
proporcional (D2) propuesto por Petitgas (1998), que describe la distribucién de
la densidad de las especies como una funcién directamente proporcional a la
idoneidad ambiental (Petitgas, 1998; Pereira et al., 2014). En otras palabras, las
preferencias de habitat fisico de la especie a lo largo del periodo 1998-2019
permanecieron estables, sin verse alteradas por cambios en su biomasa anual. Este
patrén espacial también ha sido observado anteriormente en otras especies de
gadidos tanto en el este (Houghton, 1987; Petitgas, 1998; Gonzalez-Irusta y
Wright, 2016a, 2016b, 2017) como en el oeste del Atlantico Norte (Tamdrari e
al., 2010; Pereira et al., 2014).

La profundidad fue la variable mas importante en el modelo de presencia-
ausencia y la segunda mas relevante en el modelo de biomasa. Este resultado es
consistente con lo esperado, ya que la profundidad afecta a diversos factores
ambientales cruciales para las especies de peces, como la luz, la temperatura, la
presion o la disponibilidad de alimento, entre otras. Ademas, en la zona de estudio
y debido a las caracteristicas de la plataforma, la profundidad también estd
asociada al tipo de sustrato, con las arenas predominando en zonas mas someras

y los fangos en zonas mas profundas.

La batimetrfa es un descriptor cominmente utilizado para predecir la
distribucién de las especies de gadiformes a nivel global (Howes, 1991) y
constituye un buen predictor de la presencia de miembros del orden Gadiformes
en el noreste del Mediterraneo (Pallaoro y Jardas, 2002). En las aguas de Galicia y

el mar Cantabrico, la profundidad se ha identificado como el principal gradiente
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a lo largo del cual se organizan no solo los gadiformes (Arronte ¢ al., 2024), sino
también otras especies de peces demersales en la plataforma continental y el talud
superior (Sanchez, 1993). En esta zona, G. argenteus ha sido capturado
habitualmente a profundidades entre 250 y 350 m (Sanchez, 1993; este estudio),
y también se ha documentado una mayor biomasa de la especie en esta parte del
talud en el mar Mediterraineo (Pallaoro y Jardas, 2002; Damalas ez al, 2010;
Fernandez-Arcaya ¢ al, 2013). Una distribucién batimétrica similar ha sido
observada en su congénere Gadiculus thori Schmidt, 1913, aunque con mayores
tasas de captura en un rango de profundidad mas somero, entre 150 y 300 m

(Hislop ez al., 2015; Husson e al., 2020).

Segtun Cohen ¢ al. (1990), G. argentens se encuentra en fondos de lodo, arena
fangosa, grava y roca. Sin embargo, en el Mediterraneo occidental, parece estar
ausente en fondos rocosos (Pallaoro y Jardas, 2002). En la zona de estudio, no se
puede descartar su presencia en fondos de roca, dado que este tipo de sustrato no
es accesible mediante el arrastre, lo que representa una limitacién inherente al
muestreo de la campafia DEMERSALES. Por este motivo, los modelos del
presente estudio se enfocan en la poblacion que habita sobre fondos
sedimentarios. Tanto el fango como la arena gruesa se incluyeron en ambos
modelos (presencia-ausencia y biomasa), aunque los resultados indican que el
contenido de arena gruesa mostré una influencia negativa mas marcada en la

presencia y distribucion de la especie.

Esta tendencia de G. argenteus a evitar los fondos de arena gruesa ya habia
sido observada previamente en el Mediterraneo oriental (Damalas ez a/., 2010).
Esto sugiere que la especie prefiere fondos de granulometria mas fina, una
preferencia previamente observada en el Mediterraneo (Pallaoro y Jardas 2002;
Damalas ¢ al., 2010). En los peces demersales, el papel que juegan los sedimentos
en su distribucion espacial ha sido relacionado con la interaccion tréfica entre las
especies y sus presas (Hinz ez 2/, 2003). Sin embargo, dado que G. argentens es una

especie planctéfaga que se alimenta principalmente de crustaceos pelagicos y
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bentopelagicos en la zona de estudio (Lopez-Lopez ¢z al., 2017), su afinidad por
ciertos sedimentos podtia estar mas vinculada a los patrones de corrientes en o
cerca del fondo marino. Las corrientes de fondo lentas tienden a favorecer el
depodsito de limos y arenas finas (Brackenridge e a/, 2018), lo que a su vez
favorecerfa a los crusticeos pelagicos y bentopelagicos mantener su patrén de
distribucién vertical. Los limites inferiores de esta distribucién pueden llegar a la
superficie del sedimento (Mauchline y Gordon, 1991), haciendo que estos

crustaceos sean accesibles para peces bentopelagicos como G. argenteus.

Ademas, la salinidad y la temperatura del fondo mostraron un efecto
significativo en la distribucién de G. argentens. La especie presentd una mayor
probabilidad de presencia y biomasa en aguas mas salinas y con temperaturas
cercanas alos 13,5 °C. En la costa norte de Espafia, estas condiciones ambientales
estan asociadas a la IPC (Iberian Poleward Current), también conocida como la
Corriente de Navidad, y a su intrusion en el mar Cantabrico. Esta corriente
transporta aguas mas calidas y salinas a lo largo de la costa (Somavilla ez a/., 2013),
y su distribucién en la plataforma continental de la zona de estudio coincide con

las areas de mayor biomasa estimadas por los modelos delta.

En contraste, los bajos valores de biomasa observados en las zonas de fondo
fangoso del interior del golfo de Vizcaya podrian estar relacionados no solo con
la escasa penetracion de la corriente de Navidad en esas areas (Somavilla ez 4/,
2013), sino también con la influencia de los aportes de agua dulce de los rios,
principalmente franceses, que dan lugar a aguas mas frias y menos salinas (Lavin
et al., 20006). La salinidad y la temperatura se han identificado no solo como
algunos de los factores que explican la composiciéon y estructura de las
comunidades de peces en el mar Cantabrico (Sanchez y Serrano, 2003), sino
también como determinantes en la distribucién espacial de varias especies de
gadiformes, tanto en su fase adulta y no reproductiva (Hedger ¢ 4/, 2004) como
durante su periodo de puesta (Gonzalez-Irusta y Wright 2016a, b, 2017). La

temperatura también desempefia un papel clave en la abundancia y distribucién
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de varias especies de zooplancton que forman parte de la dieta de G. argentens

(Lindley, 1977).

Otra variable que ha mostrado influir en la distribucién de G. argenteus es la
productividad primaria, representada en este capitulo mediante distintas métricas
de clorofila-a (ver Capitulo 2 para mas detalles). El estudio de Rueda ez a/. (2015)
ya habia establecido una relacién entre la clorofila-a y algunas especies de
gadiformes del Mediterraneo, en concreto, la condicién corporal. Sin embargo, el
presente trabajo es el primero en explorar la influencia de la produccion primaria
sobre la distribucion espacial de una especie de este orden. Tanto la concentracién
media en la superficie como la anomalia de la clorofila-a se incluyeron en los
modelos finales de presencia-ausencia y biomasa, respectivamente, destacando su
papel en la presencia y la agregacion espacial de G. argentens en la plataforma
continental del norte de Espafia. En concreto, niveles elevados de clorofila-a
parecen indicar condiciones ambientales favorables para la especie,

incrementando tanto su probabilidad de presencia como su biomasa.

La concentracion de clorofila-a se reconoce ampliamente como un indicador
de la abundancia de fitoplancton en las capas superficiales (Longhurst ez 4/, 1995).
Dado que el fitoplancton constituye la base de la cadena alimenticia y es
consumido por el zooplancton, es plausible que altas concentraciones de clorofila-
a reflejen una mayor disponibilidad de alimento para un pez zooplanctivoro como

G. argentens.

Los resultados del presente estudio también sugieren que las variaciones en
el momento del bloom fitoplancténico tendrian un efecto significativo sobre la
biomasa de G. argentens. Un desajuste temporal en el momento del bloom puede
generar un desacoplamiento tréfico entre el fitoplancton y el zooplancton
(Edwards y Richardson, 2004). Este desacoplamiento podria afectar la fortaleza
de las cohortes anuales en las poblaciones de peces, especialmente durante el

denominado “periodo critico” del desarrollo larvario (Hjort, 1914), cuando la
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disponibilidad de presas adecuadas es crucial para la supervivencia de las larvas.

Por lo tanto, las fluctuaciones anuales en la presencia y biomasa observadas
en este estudio podrian estar parcialmente explicadas por cambios en el momento
del bloom fitoplancténico. Aunque el presente trabajo no aborda aspectos
relacionados con la reproduccién y el desarrollo larvario de G. argentens, estos
aspectos deberfan abordarse prioritariamente en investigaciones futuras para

comprender mejor la respuesta de la especie a las variables ambientales.

La posicién del lance fue la variable mas significativa en el modelo de
biomasa, y la segunda mas relevante en el modelo de presencia-ausencia. La
distribucién de una especie es un proceso complejo y, dada la informacién
georreferenciada actualmente disponible, no siempre es posible incorporar en los
modelos todos los factores abidticos y biologicos que explican el patrén espacial
observado. En este caso, las diferencias geomorfolégicas y oceanograficas entre
las aguas de Galicia y el mar Cantabrico (Fernandez-Salas ¢ a/., 2015; Hernandez-
Molina et al., 2015) podtian estar influyendo en la distribucion espacial de la
especie y justificar, al menos en parte, la importancia del efecto espacial

observado.

Durante la temporada de puesta de G. argentens en la zona de estudio (Izeta,
1985; Rodriguez, 2019), la corriente de Navidad, que fluye hacia el este, sigue
siendo activa (Somavilla e/ @/, 2013). Esta corriente, al desplazarse sobre la
plataforma continental, especialmente en el mar Cantabrico, donde la plataforma
se estrecha progresivamente, podrfa desempefiar un papel clave en mantener los
huevos y las larvas de la especie cerca de las zonas de ctia. Sin embargo, si esta
corriente es demasiado intensa, como se ha observado para otras especies de
peces demersales, los huevos y las larvas podtian ser transportados mar adentro

(Sanchez ¢t al., 2001), lo que tendria un efecto negativo en el reclutamiento.
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Por otro lado, la presencia de remolinos de mesoescala (eddies), que se
desplazan hacia el oeste sobre la plataforma, podria contrarrestar este efecto
negativo al favorecer su retencién y posterior reclutamiento. Estas estructuras
actuan como trampas hidrodinamicas naturales que tienden a retener a las larvas
y los juveniles, proporcionando un entorno adecuado para su alimentacién y

crecimiento (Sanchez y Gil, 2000).

Ademas, los factores topograficos amplifican el efecto de los eddies (Sanchez
v Gil, 2000). La mayor extensién de la plataforma continental en la parte
occidental de la zona de estudio, combinada con las caracteristicas
geomortfologicas de esta zona, podtia explicar la mayor biomasa de G. argentens
observada en esta area en la mayoria de los afios. Estas caracteristicas
morfolégicas no solo favorecerfan la retencién de larvas y juveniles, sino también
su alimentacién y crecimiento, lo que contribuirfa a un incremento de biomasa en

esta region.

También es importante resaltar el papel que la resoluciéon del conjunto de
datos ha desempefado en el analisis. Los datos de clorofila-a disponibles para el
periodo 1998-2019 tenfan una resolucion relativamente baja (22 x 22 km). En un
primer enfoque, se incorporé la posicion del lance sin desglosarlo afio a afio
(“so(longitud, latitud”), lo que hizo que tanto los efectos de la concentracién media
de clorofila-a como su anomalia resultaran significativos para los modelos de
presencia-ausencia y biomasa. Sin embargo, este enfoque present6 un problema

de autocorrelacion espacial en los residuos.

Cuando la posicion del lance se desglosé por afio, la autocorrelacion espacial
se resolvid, pero se perdid la significacion de la anomalia de clorofila-a en el
modelo de presencia-ausencia. Esto sugiere que el efecto espacial podria estar, al
menos en parte, enmascarando el efecto real de la anomalia de clorofila-a en la
distribuciéon de G. argentens. Este hallazgo subraya la importancia de utilizar datos

ambientales con una resolucién espacial adecuada, que se ajuste, al menos, a la
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escala de respuesta de las especies al entorno para garantizar estimaciones fiables

de los efectos de las variables y su relevancia en los modelos (Mertes y Jetz, 2018).

Es interesante sefalar que las principales areas de agregacion de G. argentens
identificadas en este estudio coinciden en gran medida con las zonas de mayor
esfuerzo pesquero de la flota de arrastre, como se muestra en Gonzalez-Irusta ez
al. (2018). La pesca constituye un factor determinante en la dindmica de los peces
forraje de interés comercial (Eingelhard ez a/., 2014). Sin embargo, en el caso de G.
argentens, la pesca parece tener un impacto limitado, no sélo por su nulo valor
econémico, sino también por su pequenio tamano, lo que reduce su capturabilidad
por parte de la flota de arrastre comercial. A pesar de esto, no se puede descartar
que la especie sufra efectos indirectos, como capturas accidentales (by-catch) o por
el impacto en su supervivencia y nivel de estrés, tras escapar a través de las mallas

de la red de arrastre.

El solapamiento observado entre las areas de agregacion persistentes de G.
argentens y el esfuerzo pesquero podtia, en realidad, ser el reflejo de relaciones
depredador-presa. En este sentido, la distribucién de G. argenteus podria estar
moldeando las areas de distribucién de sus depredadores comerciales, como la
merluza y el gallo, y, en consecuencia, influir en la distribucion del esfuerzo de
pesca de la flota de arrastre. Estas interacciones tienen importantes implicaciones
para la gestion pesquera, especialmente bajo el escenario actual de cambio
climatico, ya que las posibles alteraciones en las condiciones ambientales podrian
modificar la distribucion de esta especie forraje y, por ende, afectando también a

sus depredadores y a la actividad pesquera.

Este estudio ha demostrado que la distribucion espacial de G. argentens esta
influenciada tanto por factores bidticos como abibticos, proporcionando
informacién valiosa sobre las relaciones entre los factores ambientales y la
dindmica de esta especie en las aguas de Galicia y el mar Cantabrico. Estos

hallazgos no solo mejoran nuestra capacidad para evaluar el estado de la
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poblacién, sino que también aportan una vision mas clara sobre las preferencias
ecologicas de una especie clave en la red tréfica marina de la plataforma

continental del norte de Espana.

No obstante, persisten lagunas importantes en nuestro conocimiento de la
ecologfa dindmica de esta especie. Resulta esencial profundizar en aspectos como
la época reproductora, la fecundidad o el desarrollo larvario para refinar futuros
modelos ecologicos. Asimismo, investigaciones futuras deberfan profundizar en
la relacién entre la distribucion del esfuerzo pesquero de la flota de arrastre y las
agregaciones de G. argentens identificadas en este trabajo, con el objetivo de
comprender mejor el papel de esta especie en el ecosistema demersal del sur del

golfo de Vizcaya.
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Capitulo 5. Distribucion espacial Phycis blennoides O

5.1. Introduccion

Las poblaciones de peces en la plataforma continental han sido intensamente
explotadas y muchos de sus stocks se encuentran sobreexplotados. Esta situacion
llevo en la década de los 70 a los pescadores a considerar las pesquerias de aguas
profundas como una alternativa viable (Large ez 2/, 2003; Morato ez al., 2000). Sin
embargo, la mayoria de los peces de aguas profundas tienden a mostrar tasas de
crecimiento mas lentas, una baja capacidad reproductiva y una mayor edad de
madurez y longevidad en comparacion con las especies que se encuentran en
aguas menos profundas. Asimismo, estin adaptadas a vivir en un ecosistema con
baja rotacién energética y en los que los cambios ambientales importantes son

poco frecuentes.

Como resultado, los recursos pesqueros de aguas profundas son altamente
vulnerables a la explotacién (Merrett y Haedrich, 1997; Koslow ¢z a/., 2000; ICES,
2022), mientras que sus habitats requieren medidas de proteccién debido a su
tragilidad (OSPAR, 2000). A diferencia de las zonas mas someras, en las aguas
profundas, las areas con una alta densidad de biomasa son escasas (Norse ¢ al,
2012). Ademas, la experiencia ha demostrado que estas poblaciones profundas
pueden agotarse rapidamente (Koslow ¢/ a/, 2000) y que su recuperacion suele ser
lenta (ICES, 2022). En la mayoria de los casos, la recopilacion de informacion
tiable sobre el estado de las poblaciones y su potencial pesquero se ha producido
con retraso respecto a su explotacion, lo que ha generado preocupacion por la
gestién sostenible de estas pesquerias y la conservaciéon de las especies y sus

ecosistemas (Large ¢z al., 2003).

El término "aguas profundas", utilizado para referirse a aquellas con
profundidades mayores a 200 m, se ha consolidado en la literatura cientifica
(Drazen y Haedrich, 2012). En el Atlantico Norte europeo, el grupo de trabajo
del ICES sobre biologia y evaluaciéon de los recursos pesqueros de aguas

profundas (WGDEEP, working group on biology and assessment of degp-sea fisheries
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resources) es el responsable de recopilar y examinar formalmente los datos
pesqueros y biologicos de estas especies, asi como de elaborar las evaluaciones

que sirven de base para las recomendaciones a la UE.

El listado de especies que el WGDEEP clasifica como propias de aguas
profundas incluye tanto aquellas restringidas a zonas con profundidades
superiores a 400 m, como el sable negro Apbanopus carbo, el reloj anaranjado
Hoplostethus atlanticns y el granadero Corypbaenoides rupestris, como aquellas que
habitan tanto en la plataforma como en aguas profundas (ICES, 2022). Entre estas

ultimas destacan los gadiformes Molva molva'y Phycis blennoides.

La locha Phycis blennoides (Brinnich 1768) es una especie bentopelagica de
aguas profundas y de interés comercial. Presenta una amplia distribucién en el
Atlantico nororiental, abarcando desde Noruega e Islandia hasta el Cabo Blanco
en Africa Occidental, asi como el Mediterraneo (Cohen e/ a/, 1990). En el
Atlantico nororiental, P. blennoides se encuentra en la plataforma continental y el
talud, a profundidades comprendidas entre 125 y 1260 m (Merrett e/ al., 1991;
Sanchez, 1993).

En las aguas de Galicia y el mar Cantabrico, P. blennoides es una especie
relativamente comun en habitats sedimentarios profundos (Sanchez, 1993). Juega
un papel importante en el acoplamiento bentopelagico, ya que en sus primeras
etapas de su vida se alimenta de crusticeos benténicos (Sorbe, 1977) y sirve como

presa de depredadores pelagicos (Lassalle ¢f al., 2014; Corrales e al., 2022).

Comercialmente, esta especie se captura principalmente mediante arrastre de
fondo y pesca artesanal con palangre de fondo en aguas profundas (Punzon e al.,
2011). También constituye una captura accesoria en la pesquerfa de arrastre
dirigida a especies demersales como la merluza M. merluccius, el gallo Lepidorhombus
spp. v el rape Lophius spp. En el caso de la pesca con palangre de fondo, puede

actuar como especie objetivo estacional o como captura accesoria en
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embarcaciones dirigidas al congtio Conger conger y al taro Mora moro. Ademas,
representa una alternativa para la flota artesanal cuando disminuyen la abundancia

o el valor econémico de la merluza.

En el Mediterraneo, aspectos relacionados con la biologia de P. blennoides
(Macpherson, 1978; Gallardo-Cabello, 1980; Massuti ¢/ a/., 1996; Ragonese e# al.,
2002) y el efecto de variables ambientales sobre su abundancia, distribucién y
tamafio (Katsanevakis y Maravelias, 2009; Katsanevakis ez a/., 2009; D Onghia ez
al., 2012) han sido ampliamente estudiados. En contraste, en el Atlantico
nororiental, todavia no se han realizado estudios especificos que analicen los
factores que influyen en su distribucién espacial. La informacién sobre la
estructura y dinamica poblacional en la regién es limitada y se basa
mayoritariamente en literatura gris, como informes técnicos del ICES, y en
estudios sobre distribucion batimétrica y habitos alimentarios de especies
demersales (Sorbe, 1977; Mauchline y Gordon, 1984; Merrett ez al., 1991; Sanchez,
1993). En esta area, los estudios se han centrado en temas como la edad y el
crecimiento en el mar Cantabrico y el noroeste de la peninsula ibérica (Casas y
Pineiro, 2000), su comportamiento y dieta en la costa atlantica sur de Francia
(Sorbe, 1977; Uiblein ez al, 2003), asi como los desembarques, descartes y

composicion de tallas en algunas regiones (ICES, 2022).

En el presente capitulo se emplearon datos de la serie histérica de una
campafia oceanografica mediante arrastre de fondo para predecir el habitat
preferente de P. blennoides en las areas arrastrables de la costa noreste de Espafia.
El objetivo principal fue modelar, por primera vez en esta region, los efectos de
variables bidticas y abioticas sobre su abundancia relativa y biomasa, utilizando
modelos aditivos generalizados (GAMs). Asimismo, se analizo la relacion entre la
longitud corporal y la profundidad, en base a estudios previos sobre la
distribucién batimétrica de tallas en el Mediterraneo (Macpherson y Duarte, 1991;

Massuti ¢z al., 1990).
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5.2. Material y métodos

5.2.1. Origen datos de Phycis blennoides

Los datos utilizados proceden de la campafia DEMERSALES (SP-NSGFS,
ICES, 2017), cuyos objetivos incluyen la estimacién de indices de abundancia y
los patrones de distribucion de la fauna benténica y demersal de la plataforma
continental de Galicia y del mar Cantabrico. Esta campana, realizada anualmente
por el IEO, abarca la plataforma noreste espafiola, desde la desembocadura de los
rfos Mifo y Bidasoa (Figura 2.6). El muestreo sigue un disefio estratificado
aleatorio con cinco estratos de profundidad y cinco sectores (para mas detalles,
véase el Capitulo 2). Durante el periodo de estudio (1998-2019), se realizaron un
total de 2814 lances validos, cubriendo un rango de profundidad de 36 a 846 m.
Para cada lance, se anotaron el peso total, la longitud total (LT) de los individuos

y el nimero de ejemplares capturados de P. blennoides.

5.2.2. Datos ambientales

Se emplearon dos tipos de informacién ambiental en formato raster: (i)
variables ambientales constantes a lo largo del periodo de estudio (estdticas), como
la profundidad, la pendiente, el tipo de sedimento del fondo (fango, arenas finas
y arenas gruesas) y el porcentaje de materia organica en el sedimento; y (ii)
variables ambientales que mostraron variaciones significativas a lo largo del
periodo de estudio (dindmicas), como la temperatura y salinidad cercana al fondo.
Para las variables estaticas, se gener6 una unica capa raster (Figura 2.10), mientras
que para las variables dindmicas se cre6 una capa especifica para cada afio del
periodo de estudio (Figuras 2.11, 2.12, 2.13, 2.14). Para una descripcién mas
detallada sobre la creacion, formato y resolucién de estas capas, véase el Capitulo

1.
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5.2.3. Analisis de los datos

Antes de desarrollar los modelos, se llevé a cabo un analisis preliminar para
detectar posibles casos de colinealidad entre las variables explicativas. Se
consideraron colineales aquellas variables con un factor de inflacién de la varianza
(VIF) > 3,0y coeficiente de correlacion de Pearson r > 0,7, y fueron excluidas del
mismo modelo (Zuur e/ al, 2009). No se identificaron pares de variables con
valores de VIF superiores a 3 (Tabla S5.1), aunque si se observaron fuertes
correlaciones asociadas con el tipo de sedimento (Tabla S5.2). En base a estudios

previos sobre la biologia de la especie, se decidié excluir el fango de los modelos.

5.2.3.1. Datos de presencia, abundancia y biomasa

La presencia, abundancia y biomasa se modelaron por separado mediante
GAMs (Hastie y Tibshirani 1986; Wood 2017), una técnica adecuada para analizar
distribuciones espaciales con respuestas no normales y relaciones no
necesariamente lineales entre la respuesta y las variables explicativas. Debido a
que los datos provenientes de la campafia oceanografica DEMERSALES,
inclufan numerosos ceros, su analisis presenta ciertas dificultades metodologicas,
ya que estos valores podrian ocultar patrones espaciales subyacentes (Maravelias
et al., 2012). Para abordar el exceso de ceros y la sobredispersion encontrada en la
matriz de datos de P. blennoides, se emple6 un enfoque de dos pasos (modelo delta)
(Barry y Welsh, 2002; Potts y Elith, 2006). Este enfoque delta ha sido ampliamente
empleado para analizar la distribucién espacial y la abundancia de especies marinas
(Maravelias e# al., 2012; Asjes et al., 2016; Rubec e al., 2016; Gonzalez-Irusta y
Wright, 2016a, 2016b; Langton ez al., 2021; Arronte ¢t al., 2022).

Primero, se model6 la probabilidad de presencia de la especie mediante una
distribucion binomial con funcién de enlace (link = logit). Posteriormente, la
abundancia (nimero de individuos) y la biomasa (kg), calculadas para 30 minutos
de arrastre y tras climinar los ceros, se analizaron utilizando una distribuciéon

gamma con funciéon de enlace logaritmica (link = log). Ademas, para evitar
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sobreajustes, las ecuaciones incluyeron un parametro gamma = 1.4, que penaliza
cada grado de libertad en la validacién cruzada generalizada (GCV) sin

comprometer el ajuste del modelo (Wood, 2017).

A continuacién, el modelo de presencia-ausencia se multiplicé con el de
abundancia y biomasa, generando dos modelos delta: uno para la abundancia y
otro para la biomasa (paso (c) en la Figura 2.15). En total, mediante el enfoque de
GAM en dos pasos, se construyeron cinco modelos: probabilidad de presencia,

abundancia, biomasa y dos modelos delta.

Todos los GAMs se construyeron en R (R Core Team, 2020) utilizando el
paquete “mgev”’ (Wood, 2023), con suavizadores restringidos a 4 nudos, excepto
para la posicién de lance (interaccioén longitud y latitud) que se restringié a 16
nudos. Se utilizé un suavizado spline de regresion cubica, ya que produce modelos
mas robustos, con la desviacién residual y los valores de GCV mas bajos (Wood,
2017). Para tener en cuenta posibles efectos espaciales no medidos, que podrian
dar lugar a patrones que de otro modo no se explicarian, se incluyeron en los
modelos las coordenadas (longitud y latitud) de cada lance, afio por afio. Por
ultimo, se decidié @ priori que el afio debia incluirse como variable categorica,
independientemente de que se detectaran o no efectos anuales, con el objetivo de
eliminar cualquier efecto temporal por multicolinealidad con las demas

covariables. El modelo binomial completo para presencia-ausencia fue:

Pr, = B1 + sx(profundidad) + s3(temperatura) + sy(salinidad) + ss(materia
organica) + s¢(pendiente) + s7(arena gruesa) + sg(arena fina) + so(latitud:longitud,

by = f(afio)) + f(afio) + e

donde Pr, es la probabilidad de presencia de P. blennoides, B1 es el intercepto, s; son
funciones de suavizado (smooths) del tipo splines finitos de P-thin plate (#hin-plate
regression spline), f indica los coeficientes paramétricos incluidos como factores, y

e1 es el término de error. Los modelos completos para la abundancia prevista (Pr.)
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y la biomasa prevista (Pr,) de la especie se modelaron utilizando las mismas

variables que el modelo binomial.

5.2.3.2. Talla de la especie

Antes de modelar la relacion entre la talla y la profundidad, se llevé a cabo
un analisis exploratorio para determinar si el aumento del tamafio medio con la
profundidad, previamente documentado en el Mediterraneo (Macpherson y
Duarte 1991; Massuti ¢ al., 19906), también pudiera observarse en las aguas de

Galicia y del mar Cantabrico.

Dado el elevado nimero de lances en los que se registré la especie (1151),
estos se agruparon en intervalos de 10 m de profundidad para facilitar la
interpretacién de la relacién entre la talla y la profundidad. Para cada intervalo, se
calcul6 la media geométrica de la longitud total (en cm), con el objetivo de reducir
el impacto de los valores extremos y las distribuciones asimétricas.
Posteriormente, se realizé un analisis de regresion, que evidencié una correlacion
positiva y significativa (Figura 55.1), lo que permitié proceder con el modelado

del tamafio medio.

El esfuerzo pesquero ha sido sefialado como uno de los posibles factores
que influyen en los cambios de distribucién por profundidad a lo largo del tiempo
(Audzijonyte y Pecl, 2018; Frank ez al., 2018). Por ello, se incluy6 el esfuerzo de
arrastre, tanto con puertas como en pareja, en el modelo de tamafio medio. Esto
permitié analizar el posible impacto de la pesca en la presencia de los individuos

de mayor tamafio en las aguas mas profundas.

Es importante sefialar que el esfuerzo de arrastre se utilizé unicamente como
variable explicativa en el modelo de tamafio medio, y no en el analisis de la
distribucién espacial de la abundancia o la biomasa. Esto se debe al valor
comercial de P. blennoides, ya que un incremento del esfuerzo en areas con alta

biomasa podria generar una relacién espuria entre esta especie y las variables
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ambientales.

La distribucién espacial del esfuerzo pesquero se estimé mediante la
combinacién de las posiciones GPS de los barcos, obtenidas de las comunmente
denominadas “cajas azules” (VMS, Vesse/ Monitoring System), con los datos
registrados en los diarios de pesca (Punzon ef al., 2016). Ambos conjuntos de
datos fueron proporcionados por el Ministerio de Agricultura, Pesca y

Alimentacion (MAPA).

Los datos de VMS por sf solos no indican si el barco estd pescando o no.
Por ello, es necesario depurar la informacién y aplicar filtros especificos que
permitan identificar qué sefales corresponden a actividades de pesca y cuales no.
En primer lugar, se eliminan los puntos localizados en tierra, en puerto o a una
distancia inferior a 3 millas nauticas de la costa. Posteriormente, se calcula el
intervalo de tiempo y la distancia euclidiana entre sefiales sucesivas del mismo
barco. Si el intervalo de tiempo excede las 4 horas, se considera un error de
transmision y se descarta el dato. Finalmente, se calcula la velocidad media entre
puntos sucesivos del mismo barco utilizando los datos de tiempo y distancia. Cada
sefial que coincidfa con un viaje de pesca registrado en los diarios de pesca (segin
el cédigo del barco y la fecha de captura) se vincul6 con un arte de pesca

especifico.

Segin el arte de pesca y la velocidad media, se determiné si el barco estaba
pescando o navegando. Para el caso de arrastre de fondo, los rangos fueron de
2,25 a 4,25 nudos para el arrastre con puertas y de 1,5 a 2,5 nudos para el arrastre
en pareja (Fernandez-Arcaya ez al, 2024). Los datos de ambas modalidades se
combinaron para generar un unico mapa representativo del arrastre de fondo.

Finalmente, se calcul6 el tiempo total de pesca para cada trayectoria filtrada.
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Posteriormente, para cuantificar el esfuerzo pesquero de la flota de arrastre
en cada celda de 9 km? (3 km x 3 km), se realiz6 el calculo del indice de Superficie
de Abrasion (SAR, Swept Area Ratio), utilizando la siguiente férmula:

SAR = 4rea barrida / area de celda

donde 4area barrida = horas de pesca x velocidad media de arrastre x anchura del
aparejo. Se asumi6 una anchura de aparejo de 60 m para el arrastre de pareja y de

20 m para el arrastre con puertas (Castro ez al., 2010).

El esfuerzo pesquero se calculé como el esfuerzo medio de arrastre durante
el periodo 20092019 (Figura 5.1), y los datos bioldgicos se restringieron al mismo

intervalo temporal para garantizar la coherencia de los resultados.

Para procesar los datos y aplicar los filtros necesarios, se utiliz6 una
combinacién de algoritmos propios junto con el paquete de R “VMStools”

(Hintzen e/ al., 2012).

El modelo GAM completo para predecir la longitud media de P. blennoides se

definié como:

Prun = B1 + si(profundidad) + sz(esfuerzo pesquero) + f(afio) + e

donde Pt es la longitud media predicha (en cm) en un lance dado, Bi es el
intercepto, s1 y sz son funciones de suavizado (szooth) anisotropicas del tipo spline
cabico de regresion (cubic regression spline) y e1 es el término de error. El modelo se
ajusté utilizando un GAM con una distribucién de error gamma
(family = gamma), una funcién de enlace logaritmica (link = log), cuatro nodos

(k = 4) y un "gamma = 1.4"] similar a los modelos de abundancia y biomasa.
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Figura 5.1. Distribucién espacial del esfuerzo pesquero de la flota de arrastre durante el
periodo 2009-2019, utilizado en el modelo de talla media.

La seleccién de los cuatro modelos finales (presencia-ausencia, abundancia,
biomasa y talla media) se realizé6 mediante el paquete “MuMIn” de R (Barton,
2020), y el modelo 6ptimo se selecciond basandose en el criterio de informacion
de Akaike (AIC) mas bajo (Wood, 2017). La importancia relativa de cada variable
se evaluo eliminandola del modelo final y calculando la variacién en la desviacién
explicada. Finalmente, con el paquete de R “spdep” (Bivand, 2023), se verificé la
autocorrelacién espacial en los residuos de los modelos finales de presencia-
ausencia, abundancia y biomasa mediante simulacién de Monte Carlo (1000

permutaciones) del indice de Moran (I).

5.2.5. Evaluacion de los modelos

La precision de los modelos construidos para presencia-ausencia,
abundancia, biomasa y talla media fue evaluada mediante validaciéon cruzada
espacial (Roberts ¢# a/, 2017), implementada con el paquete de R “blockCV”
(Valavi ez al., 2019).
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En el caso del modelo de presencia-ausencia, su capacidad predictiva se
evalu6 mediante los estadisticos AUC (Fielding y Bell, 1997), TSS (True Skl
Statisticy (Allouche e al, 2000) y Kappa (Cohen, 1960), calculados con las
funciones evaluate del paquete de R “dismo” (Hijmans ez a/., 2011) y Kappa del
paquete de R “SDMTools” (VanDerWal ez al., 2014).

Para los modelos de biomasa, talla media y los modelos delta de abundancia
y biomasa, se aplicé el coeficiente de correlacion de Spearman entre los valores
observados y los predichos, obtenido mediante la funcién cor.fest del paquete base

“stats” (R Core Team, 2020).

La metodologia especifica empleada para la validacién cruzada y el calculo

de estas métricas se describe con mayor detalle en el Capitulo 2 de esta tesis.

5.3. Resultados

5.3.1. Rendimiento del modelo

Los resultados de la evaluaciéon del modelo (Tabla 5.1) muestran un
rendimiento sélido. El modelo final para la probabilidad de presencia obtuvo
valores elevados en AUC, Kappa y TSS, superando los umbrales establecidos para
una adecuada capacidad predictiva. Los coeficientes de correlacién de Spearman
para los modelos de presencia-ausencia, abundancia, biomasa, delta y talla media
variaron entre 0,49 y 0,62, lo que indica una correlacién moderada entre los
valores observados y predichos en los seis modelos generados. Ademis, no se
detectd autocorrelacioén espacial significativa (p > 0,05) en los residuos de los tres
modelos finales, segin la simulacién de Monte Carlo del indice de Moran (Tabla

$5.3).
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Tabla 5.1. Resultados de la evaluacién (media £ DE) para los modelos de probabilidad
de presencia, abundancia, biomasa y delta combinados. La evaluacién del modelo de
presencia se realiz6 mediante el area bajo la curva (AUC), el coeficiente kappa y la
estadistica de habilidad verdadera (TSS). Los modelos de abundancia, biomasa, tamafio
medio y delta se evaluaron con el coeficiente de correlacién de Spearman.

Modelo AUC Kappa TSS Spearman
Binomial (Presencia) 0,82 +0,02 0,53+0,03 0,52%0,04 -
Gaussiano (Abundancia) - - - 0,52 £ 0,04
Gaussiano (Biomasa) - ---- - 0,54 + 0,03
Gaussiano (Talla media) - - - 0,49 £ 0,05
Modelo Delta (Abundancia) - - - 0,062 £ 0,04
Modelo Delta (Biomasa) - - - 0,59 = 0,03

5.3.2. Curvas de agregacion

Las curvas de agregaciéon geoestadistica, los valores anuales de Ssp, los
valores medios y los intervalos de confianza del 95 % para la abundancia y la
biomasa, se presentan en las iguras 5.2 y 5.3, respectivamente. Los valores de
Ssp para todos los afios se situaron dentro de los intervalos de confianza, lo que
indica que no se detectaron diferencias significativas entre afios. Los intervalos de
confianza del 95 % de los valores de Ssp para la abundancia (rango: 0,88-0,94) y
la biomasa (rango: 0,89—0,94) revelaron una alta concentracién de P. blennoides,

con fluctuaciones interanuales, pero sin una tendencia definida.
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Figura 5.2. Curvas geoestadisticas anuales de agregacién y valores del indice de
selectividad espacial (Ssp) de Phycis blennoides (1998-2019). Las curvas muestran la relacién
entre la proporcion de abundancia total (P) y la unidad de supetficie (T%). Se incluye el
valor medio de Ssp junto con su intervalo de confianza al 95 % (entre paréntesis). Los
datos se presentan en cuatro paneles para mejorar la claridad visual y minimizar la
sobrecarga grafica.

El analisis de las curvas de agregacién y los valores de Ssp mostrd que, para
el area de estudio y el perfodo 1998-2019, la densidad local de peces cambié al
mismo ritmo que la biomasa total. Esto sugiere que la densidad en cada punto se
mantuvo como una proporcion constante de la abundancia total de la poblacion,
lo que indica que la especie es capaz de utilizar de manera consistente el habitat
disponible, manteniendo una distribucion espacial similar a pesar de las

fluctuaciones en la abundancia y/o biomasa.
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Figura 5.3. Curvas geoestadisticas anuales de agregacién y valores del indice de
selectividad espacial (Ssp) de Phycis blennoides (1998-2019). Las curvas muestran la relacién
entre la proporcién de biomasa total (P) y la unidad de superficie (T,). Se incluye el valor
medio de Ssp junto con el intervalo de confianza al 95 % (entre paréntesis). del Ssp para
el perfodo completo de estudio. Los datos se presentan en cuatro paneles para mejorar la
claridad visual y minimizar la sobrecarga grafica.

5.3.3. Modelos de presencia-ausencia, abundancia y biomasa

Phycis blennoides se capturé en el 41,8 % de los lances validos (1177 de 2814)
realizados en el rango batimétrico de las campafias DEMERSALES (36—846 m)
(Tabla S5.4). El mejor modelo binomial explicé el 46,2 % de la desviacion en la
presencia-ausencia. De las nueve variables inicialmente consideradas, el
porcentaje de materia organica y la temperatura no fueron seleccionados en el
modelo final (Tabla 5.2). La posicion del lance result6 ser el factor mas importante
(A desviacion = 291,52), seguido de la profundidad (A =237,87) y el afio
(A =182,67).
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Tabla 5.2. Importancia relativa (A desviacién), grados de libertad (df) o grados de libertad
estimados (edf) y significacion estadistica (p-valor) de las vatiables explicativas del modelo
binomial de presencia-ausencia para Phycis blennoides en las aguas de Galicia y el mar

Cantibrico.

Modelo N Desv%aci()n
explicada

Binonsial Presencia-Ausencia 2814 46,2 %

Variable desvijci()n ¢ df /edf Chi p-valor

Efecto espacial 291,52 9,11 24414 <0,001

Profundidad 237,87 2,88 224 37 <0,001

Afio 182,67 21 197,8 <0,001

Arena fina 61,91 2,89 56,25 <0,001

Arena gruesa 45,65 2,35 57,27 <0,001

Pendiente 1291 2,68 9,29 <0,05

Salinidad 3,68 1,00 6,07 0,084

T Variacion de la desviacion en el modelo final tras la eliminacion de la variable.

La probabilidad de presencia aument6 con la profundidad, alcanzando un
maximo en areas con un contenido de arena fina en torno al 70 % y ausencia de
arena gruesa (Figuras 5.4a, 5.4b y 5.4c). Ademds, se observo un incremento
asociado a salinidades superiores a 35,7 y a pendientes de un 6° (Figura 5.4d y
5.4¢). Aunque el efecto del afio fue significativo, no se detecté una tendencia

temporal definida (Figura 5.4f).
Las mayores probabilidades de presencia se localizaron en las zonas mas

profundas, excepto en el occidente del mar Cantabrico, donde se registraron

valores bajos en la mayorfa de los afios (Figura 5.5).
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Figura 5.4. Efecto de las variables explicativas sobre la probabilidad predicha de presencia

de Phycis blennoides (Ptp). Se muestran las respuestas para las variables continuas (a—) y los

coeficientes estimados del afio, incluido como factor (f). Las 4reas sombreadas

representan los intervalos de confianza del 95 % en torno a las curvas de respuestas. Las

batras de error en (f) representan * DE. Las matcas 74g del eje x indican la distribucion

de los valores observados. Las relaciones significativas aparecen en verde.
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Figura 4.5. Distribucién espacial de la probabilidad de presencia (Pry) de Phycis blennoides

(1998-2019).
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El mejor modelo de abundancia explicé el 53,2 % de la desviacion (Tabla
5.3). Al igual que en el modelo de presencia-ausencia, las tres variables mas
importantes fueron la posicién anual del lance (A = 267,52), la profundidad

(A =216,75) y el afio (A = 163,43).

Tabla 5.3. Importancia relativa (A desviacién), grados de libertad (df) o grados de libertad
estimados (edf) y significacion estadistica (p-valor) de las vatiables explicativas del modelo
gamma de abundancia para Phycis blennoides en las aguas de Galicia y el mar Cantabrico.

Modelo N Desv1:aci(')n
explicada
Gamma Abundancia 1151 53,2 %
Variable desviﬁci()n ¢ df, /edf Chi p-valor
Efecto espacial 267,52 9,93 3,54 <0,001
Profundidad 216,75 2,95 56,14 <0,001
Afio 163,43 21 9,81 <0,001
Arena fina 63,19 2,73 27,63 <0,001
Materia organica 33,58 2,83 8,67 <0,001
Pendiente 14,41 2,16 5,46 <0,01

T Variacion de la desviacion en el modelo final tras la eliminacién de la variable.

La abundancia aument6 con la profundidad, alcanzando un méaximo en
torno a los 450 m, y disminuyé progresivamente a mayores profundidades (Figura
5.62). Entre las caracterfsticas del sedimento, porcentajes de arena fina cercanos
al 75% vy contenidos de materia organica superiores al 4 % se asociaron
positivamente con mayores valores de abundancia (Figura 5.0b y 5.6¢). Asimismo,
pendientes entre 4° y 6° se vincularon con mayores abundancias (Figura 5.0d). En
cuanto al efecto del afio, se registré un maximo en 1998, un minimo en 2005 y no

se observo una tendencia temporal definida (Fig. 5.6¢).

Se observo una alta variabilidad interanual, con los niveles mas altos de
abundancia registrados en el talud superior de las aguas gallegas y en el sector

oriental del mar Cantabrico (Figura 5.7).
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Figura 5.6. Efecto de las vatiables explicativas sobre la probabilidad predicha de
abundancia de Phycis blennoides (Pt,). Se muestran las respuestas para las variables continuas
(a—d) y los coeficientes estimados del afio, incluido como factor (e). Las areas sombreadas
representan los intervalos de confianza del 95 % en torno a las curvas de respuestas. Las
batras de error en (e) representan + DE. Las marcas g del eje x indican la distribucion
de los valores observados. Las relaciones significativas aparecen en verde.
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Figura 5.7. Distribucién espacial de la abundancia predicha de Phycis blennoides en zonas
de presencia (Pr,) (1998-2019).
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El modelo de biomasa explicé el 60,0 % de la desviacion, excluyendo la
temperatura y la salinidad del modelo final (Tabla 5.4). La posicién del lance por
afio fue la variable mas importante (A = 466,48), seguida del afio (A = 155,41) y
la profundidad (A = 108,34).

Tabla 5.4. Importancia relativa (A desviacién), grados de libertad (df) o grados de libertad
estimados (edf) y significacion estadistica (p-valor) de las vatiables explicativas del modelo
gamma de biomasa para Phycis blennoides en las aguas de Galicia y el mar Cantébrico.

Modelo N Desv1:aci(')n
explicada
Gamma Biomasa 1151 60,0 %
Variable desviﬁci()n ¢ df /edf  Chi p-valor
Efecto espacial 466,48 6,65 1,94 <0,05
Afio 155,41 21 7,07 <0,001
Profundidad 108,36 2,64 31,67 <0,001
Materia organica 96,59 2,82 18,56 <0,001
Arena fina 92,67 2,72 30,92 <0,001
Arena gruesa 13,64 2,02 4,68 <0,001
Pendiente 7,64 1,22 2,38 <0,01

T Variacion de la desviacion en el modelo final tras la eliminacién de la variable.

La biomasa mostrté un incremento con la profundidad hasta
aproximadamente 600 m, donde se estabilizé en valores elevados (Figura 5.8a).
Se observaron valores altos de biomasa en zonas con porcentajes de arena gruesa
inferiores al 15 %, arena fina cercana al 75 % y contenidos de materia organica
superiores al 3,5 % (Figura 5.8b, 5.8c y 5.8d). Ademas, pendientes entre 5° y 6°
se asociaron con una mayor biomasa (Figura 5.8¢). La variacién interanual del
coeficiente correspondiente al afio mostré un efecto significativo, con el valor

mas bajo en 1999 y una tendencia general al alza en los afios posteriores (Figura

5.86).

En términos generales, las aguas gallegas presentaron valores bajos de
biomasa, con registros casi nulos en 1999, 2003 y 2005, mientras que la mitad
oriental del mar Cantabrico registr6 los valores mas altos en la mayoria de los afios

(Figura 5.9).
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Figura 5.8. Efecto de las variables explicativas sobre la probabilidad predicha de biomasa
de Phycis blennoides (Pty). Se muestran las respuestas para las variables continuas (a—) y los
coeficientes estimados de la variable afio que se incluyé como factor (f). Las areas
sombreadas indican los intervalos de confianza del 95 % en torno a las respuestas. Las
batras de error en (h) representan = DE. Las marcas r#g del eje x indican la distribucion
de los valores observados. Las relaciones significativas aparecen en verde.
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Figura 5.9. Distribucién espacial de la biomasa predicha de Phycis blennoides en areas de
presencia (Pr,) (1998-2019).
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5.3.4. Mapas delta

Los mapas delta anuales de abundancia y biomasa (Figura 4.10 y 5.11)
muestran que, en aguas gallegas, las areas de mayor abundancia y biomasa se
localizan en el talud superior, entre el cabo Finisterre y el cabo Estaca de Bares,
siendo la biomasa mas abundante en zonas mas profundas. En el mar Cantabrico,

los valores mas altos se localizan en la mitad oriental, principalmente en el talud

superiofr.
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Figura 5.10. Distribucién espacial de la abundancia predicha de Phycis blennoides segin el
modelo delta (Pr;, x Pry) (1998-2019).

177



Capitulo 5. Distribucién espacial Phycis blennoides O

1998 1999 2000 2001 e
% : e
Sal— '\: ‘r'\g: £ \w&{:
e - ‘*E\ e e -¢:\
2002 2003 2004 ' 2005 .
! ..!;’ ‘““.t;“ ! ,\(;‘—‘ X )\{:.»_ .
e ,:}. ‘*u.‘.'; S%]
2006 2007 ' 2008 ‘ 2009
P Pog, " 15
re w \{2 . (A’)\~ w«a.{; ‘ r\;vz ‘ Ve c‘”‘
’ «..\; - _.__\; A e, e 1
=
2010 2011 2012 2013 §
; ' fl\« — - -~ _— . . 0
'*-m..\j \.\} - Tt
2014 2015 ’ 2016 2017
S N »
- : . Aoy -~y
f()\ - v\éfr\ N M‘.\? T Y s
2018 2019 ’

0

Figura 5.11. Distribucion de la biomasa predicha de Phycis blennoides segin el modelo delta
(Pt x Prp) (1998-2019).

P. blennoides mostr6 una alta persistencia en las aguas profundas de Galicia y

en el talud superior del mar Cantabrico (Figuras 5.12y 5.13).

2 0 50 100 km
L S—]

43

42

41

-9 -8 -7 -6 -5 -4 -3 =2

Figura 5.12. Distribucién del indice de persistencia (I;) de la abundancia de Phyeis blennoides
en Galicia y el mar Cantabrico. El indice varfa entre 0 (sin agregaciones en ningun afio) y
1 (agregaciones presentes en todos los afios, 1998-2019).
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Figura 5.13. Distribucién del indice de persistencia (I;) para la biomasa de Phycis blennoides
en Galicia y el mar Cantabrico. El indice varfa entre 0 (sin agregaciones en ningun afio) y
1 (agregaciones presentes en todos los afios, 1998-2019).

5.3.5. Modelo de longitud media

La longitud total de los ejemplares oscil6 entre 8 y 72 cm, con una media de
23,8 £ 9,6 cm durante el petiodo de estudio (Figura S5.2). El modelo gamma
explicé el 53,8 % de la desviacién e incluyé todas las variables consideradas
inicialmente (Tabla 5.5). El esfuerzo pesquero fue la variable mas importante
(A =11,07), seguida de la profundidad (A desviacion =9,16) y el ano (A

desviacion = 7,34), todas ellas estadisticamente significativas.

La longitud media aumenté con la profundidad y disminuyé con el
incremento del esfuerzo pesquero (Figura 5.14a—d). Aunque no se identificé una
tendencia temporal definida (Figura 5.14¢), se observé un aumento gradual de la

longitud media, especialmente a partir de los 200 m de profundidad (Figura S5.3).
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Tabla 5.5. Importancia relativa (A desviacién), grados de libertad (df) o grados de libertad
estimados (edf) y significacion estadistica (p-valor) de las variables explicativas para el
modelo gamma de talla media pata P. blennoides en las aguas de Galicia y el mar Cantabrico.

Modelo N Desviacion
explicada
Gamma Talla media 689 53,8 %
Variable A df/edf F p-valor
desviaciont
VMS 11,07 2,81 73,68 <0,001
Profundidad 9,16 1,00 126,70 <0,001
Afo 7,34 10 97,41 <0,001

T Variacion de la desviacion en el modelo final tras la eliminacién de la variable

(@) Profundidad media por clase de talla (b) Exposicion al arrastre por talla

Profundidad media (m)
,
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Figura 5.14. Distribucién de frecuencias de tallas segin la profundidad (a) y el esfuerzo
de arrastre (b). Efecto de las variables explicativas sobre la longitud media predicha (Prmy)
de Phycis blennoides. Se muestran las respuestas de las variables continuas (c, d) y los
coeficientes estimados de la variable afio, que se incluyé como factor (e). Las areas
sombreadas indican los intervalos de confianza del 95 % en torno a las respuestas. Las
batras de error en (h) representan = DE. Las marcas r#g del eje x indican la distribucion
de los valores observados. Las relaciones significativas aparecen en verde.

5.4. Discusion

Los conjuntos de datos a largo plazo son esenciales para comprender las
interacciones entre los peces y su habitat (Feyrer ¢ /., 2007). En este estudio, se
analizaron datos recopilados durante 22 anos, utilizando modelos aditivos
generalizados en dos etapas (delta GAMs) para identificar los factores que
influyen en el uso del habitat y la distribucién espacial de Phyeis blennoides, un

gadido de interés comercial, pero poco estudiado y presente en la plataforma
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continental y el talud superior de las aguas de Galicia y el mar Cantabrico.

Los modelos explicaron una proporcion significativa de la variabilidad (entre
46,2 % y 60,0 %) y presentaron métricas de evaluacion satisfactorias, similares o
superiores a las reportadas en estudios anteriores que aplicaron delta GAMs al
analisis de la distribucion de peces (Asjes e al, 2016; Gonzalez-Irusta y Wright,
2017; Langton e al., 2021; Arronte e/ al., 2022). Durante el periodo de estudio
(1998-2019), el "patrén espacial consistente” (D2; Petitgas, 1998) fue el que mejor
describi6 la distribucion espacial de la especie, lo que indica que las predicciones
sobre la preferencia de habitat fisico no se vieron afectadas por fluctuaciones
interanuales en la abundancia. Este tipo de patrén ha sido documentado en otros
gadidos del Atlantico nororiental, como M. merluccins, Melanogrammmus aeglefinus,
Merlangius merlangus y G. argentens (Petitgas, 1994; Asjes ¢t al., 2016; Gonzalez-Irusta
v Wright, 20106, 2017; Arronte ¢z al., 2022).

Los resultados obtenidos en el presente capitulo evidencian la influencia
significativa de factores ambientales, como las caracteristicas del sedimento, la
profundidad y la pendiente en la distribucién, abundancia y biomasa de P.
blennoides en la costa noreste de Espafia. Las caracteristicas del sedimento
desempefian un papel crucial en la distribucién espacial de numerosos peces
demersales (Mahon y Smith, 1989; Demestre ¢7 a/., 2000; Katsanevakis ez a/., 2009),
y P. blennoides no es una excepcién. Segun los modelos, esta especie muestra
preferencia por sedimentos de arena fina y tiende a evitar aquellos mas gruesos,
lo cual coincide con estudios previos realizados en el Mediterraneo (Demestre ¢f
al., 2000; Pallaora y Jardas, 2002). La importancia del sedimento para la
distribucién de peces demersales se relaciona con las interacciones troficas que

estos mantienen con la fauna epi- y endobenténica (Hinz ez a/., 2003).
En el Atlantico nororiental, la dieta de la locha se compone principalmente

de crustaceos, mientras que los peces teledsteos representan presas secundarias

(Sorbe, 1977; Mauchline y Gordon, 1984; Izaskun Preciado, com. pers.). Su
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habitat preferente, caracterizado por fondos blandos, alberga presas clave como
Alpheus glaber, Solenocera membranacea, Processa spp. y Munida spp. (Serrano et al., 20006,
2008).

Los sedimentos compuestos de lodo, limo y arena fina, tipicos de zonas
deposicionales, contienen un alto porcentaje de materia organica (Serrano ez al.,
2000), lo que favorece la abundancia de especies bentonicas y, en consecuencia,
aumenta la disponibilidad de alimento para P. blennoides. Este hecho podria
explicar el efecto positivo que ejercen estos tipos de fondo sobre la especie, ya
que la distribucién de las presas influye directamente en el patrén espacial de los
depredadores, concentrandolos en areas con mayor disponibilidad de alimento
(Perry y Smith, 1994). Asimismo, los sedimentos con un mayor contenido de
materia organica suelen estar asociados con una mayor abundancia y tamafio de
las presas bentoénicas (Serrano e al., 20006, 2008), lo que incrementa los recursos

alimentarios disponibles para P. blennoides.

La profundidad fue la variable ambiental con mayor influencia en todos los
modelos ajustados (presencia-ausencia, abundancia, biomasa y tamafio medio),
solo superada por el efecto espacial. Esta relevancia es coherente con lo esperado,
dado que la mayorfa de los factores clave que influyen en la distribucién de los
peces, tanto abidticos como bidticos, varian a lo largo del gradiente batimétrico
(Carney ez al., 1983; Cartes y Sarda, 1993). La mayor abundancia y biomasa relativa
de P. blennoides en el talud superior, en contraste con su escasez en la plataforma
continental, concuerda con estudios previos realizados en la misma zona
(Sanchez, 1993) y en el Mediterraneo (Massuti ¢ al., 1996; Pallaoro y Jardas, 2002;

Katsanevakis y Maravelias, 2009).

Las curvas de abundancia relativa y biomasa mostraron un patrén
diferenciado: mientras que la abundancia disminuia tras alcanzar su valor maximo,
la biomasa permanecia estable después de llegar a su pico. Esta diferencia se

explica por el aumento del tamafio corporal con la profundidad, un patrén
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conocido como bigger-deeper. Este fenémeno ha sido ampliamente documentado a
nivel mundial en numerosos peces demersales (Snelgrove y Haedrich, 1985;
Macpherson y Duarte, 1991; Collins ¢f al., 2005; Frank ez al., 2018) y también ha
sido reportado previamente para P. blennoides tanto en el Atlantico nororiental
(Mauchline y Gordon, 1984) como en el Mediterrineo noroccidental
(Macpherson y Duarte, 1991; Massuti ¢f al., 1996; Pallaoro y Jardas, 2002). Sin
embargo, en el Mediterraneo nororiental no se observé una variacion significativa

en la relaciéon entre el tamafio y la profundidad (Labropoulou ez a/., 2008).

Este fenémeno fue descrito por primera vez a principios del siglo XX
(Heincke, 1913) y el patrén ha pasado a conocerse como “la ley de Heincke”
(Frank e al, 2018). Tradicionalmente, se ha relacionado con aspectos
fundamentales de la ecologfa y el comportamiento de cada especie (Macpherson
y Duarte, 1991; Collins ¢ a/., 2005). En el caso de P. blennoides, como propusieron
Sedberry y Musick (1978) para su congénere Phycis chesteri, o como se ha observado
en la merluza (Mahe ¢z /., 2007), los individuos mas pequefios y jévenes tienden
a ocupar aguas someras, desplazandose hacia aguas mas profundas a medida que
crecen. Este comportamiento podria ser un mecanismo para reducir la
competencia intraespecifica y disminuir el riesgo de depredacion por parte de los
individuos mas grandes. Sin embargo, el canibalismo en la locha parece ser
minimo (Sorbe, 1977; Morte ¢/ al., 2002; 1zaskun Preciado, com. pers.), y los peces
representan una presa secundaria en la dieta de los ejemplares mas grandes que

habitan en aguas profundas.

Una posible explicacién del desplazamiento de los individuos de mayor
tamafio de P. blennoides hacia areas mas profundas podria estar vinculada al
desarrollo progresivo de las aletas pélvicas, que con la edad adquieren funciones
tactiles y gustativas. Este desarrollo podtia favorecer una transiciéon desde la
depredacion visual en los individuos mas jévenes hacia habitos alimentarios epi-
y endobenténicos en los ejemplares adultos (Gallardo-Cabello, 1980). Un cambio

gradual en la dieta a medida que los ejemplares envejecen se ha observado tanto
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en el Atlantico Norte europeo (Sorbe, 1977; Izaskun Preciado, com. pers.) como

en el Mediterraneo (Macpherson, 1978; Gallardo-Cabello, 1980).

Otra posible explicaciéon para la distribucién observada del tamafio en P.
blennoides es el impacto de la pesca sobre sus poblaciones a través de dos efectos
distintos. Por un lado, las artes de pesca suelen estar disefiadas para capturar
selectivamente a los individuos mas grandes. Esto podtfa resultar en una mayor
proporcién de ejemplares pequefios en areas con mayor intensidad de esfuerzo
pesquero. En apoyo a esta hipotesis, Frank ez 2/. (2018) estudiaron la distribucion
por profundidad del bacalao atlantico (Gadus morhua) en el este de la plataforma
canadiense (Atlantico noroccidental). En esta zona, gracias a medidas de gestion,
el bacalao ha experimentado una notable reduccién en la mortalidad por pesca
desde principios de los afios 90. Los resultados indicaron que el 72 % del aumento
en la profundidad observada se debia a la pesca, mientras que el resto podia

explicarse por factores ontogenéticos.

Sin embargo, Audzijonyte y Pecl (2018) y Baudron e a4/ (2019) no
encontraron evidencia de un aumento en la abundancia de individuos medianos
y grandes en varios stocks del Atlantico noreste, a pesar de las significativas
reducciones en la presiéon pesquera. Por otro lado, la mortalidad causada por la
pesca intensiva también puede ocasionar cambios genéticos, como alteraciones
en la tasa de crecimiento, la longitud y la edad de madurez, as{ como cambios en
el comportamiento en respuesta a la presion pesquera. Estos efectos podrian
contribuir a una falta de recuperacién en poblaciones sobreexplotadas, incluso
después de que disminuya la mortalidad por pesca (Law 2000; Walsh ¢z a/., 2000,
Allendotf ez al., 2008).

En la zona de estudio, la pesca de arrastre en aguas de menos de 100 m de
profundidad esta prohibida desde el afio 2000 (BOE, 1999). Ademas, el esfuerzo
pesquero es significativamente mayor en aguas comprendidas entre los 200 y

500 m de profundidad en comparacién con aguas mas profundas o en la
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plataforma continental (< 200 m) (Gonzalez-Irusta e /., 2018). Ademas, en las
ultimas dos décadas, la intensidad del esfuerzo pesquero ha disminuido
considerablemente, con una reduccion de mas del 55 % en el nimero de

embarcaciones de arrastre operativas (MAPA, 2024).

El stock de P. blennoides se gestiona bajo los Planes de Gestiéon Pesquera de
Espafia, los cuales incluyen medidas como las capturas totales admisibles (12AC)
y las cuotas asignadas a diferentes stocks (UL, 2004). Estas regulaciones, junto
con la disminucién del esfuerzo pesquero, han contribuido probablemente a una
reduccion en la mortalidad por pesca desde principios de los afios 2000, lo que ha
sido acompafiado por un aumento en la biomasa relativa de varias especies

demersales en la regién (Arroyo ez al., 2017).

En el caso de P. blennoides, su abundancia ha mostrado una alta variabilidad
anual sin una tendencia clara, aunque su biomasa ha experimentado un aumento
desde mediados de los afios 2000. Este incremento podria estar relacionado con
la reduccion del esfuerzo pesquero en el talud superior, lo que ha permitido que
los individuos alcancen tamafios mas grandes en estas areas, en lugar de generar
una mayor abundancia de individuos medianos y pequefios en aguas mas someras.
En otras palabras, la distribucion bigger-deeper parece estar influenciada por la
estrategia vital de P. blennoides y potenciada por la pesca. La disminucion de la
mortalidad por pesca ha permitido un incremento gradual en la longitud media de
los individuos, especialmente a profundidades superiores a los 200 m. Sin
embargo, esta reduccion en la mortalidad pesquera no ha conducido a un aumento
en la abundancia de la especie ni en su probabilidad de ocurrencia. Esto podria
estar vinculado a cambios evolutivos provocados por las presiones selectivas de
la pesca, como una disminucién de la diversidad genética, una menor capacidad
adaptativa o alteraciones en el crecimiento y la maduracién, similares a los
observados en otros gadidos (Law, 2000; Hutchinson ez a/, 2003). Aunque esta
hipétesis requiere mas estudios y su analisis queda fuera del alcance del presente

capitulo.
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Comprender la distribucién espacial y temporal de las especies marinas de
valor comercial, junto con sus relaciones con el entorno, ya sea en términos de
habitat o preferencias ambientales, resulta esencial para una gestiébn y
conservacion eficaces de los recursos marinos. Este estudio aporta informacién
clave que mejora nuestro conocimiento sobre las preferencias de habitat de la
locha, informacién que puede utilizarse para reforzar las iniciativas de gestiéon y

comprender mejor la dinamica poblacional de esta especie.

Los resultados demuestran que la modelizacion de habitat mediante modelos
aditivos generalizados (GAMs) es una herramienta valiosa para estandarizar los
indices de evaluacién pesquera y generar mapas de distribuciéon fiables,
incorporando los factores ambientales que influyen en la distribucién de las
especies. Esta metodologia ofrece un enfoque sélido para integrar variables
ambientales en la gestién de especies marinas, facilitando una toma de decisiones

mas informada en materia de conservacion y explotacion sostenible.
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Discusion general

A lo largo de las ultimas décadas, numerosos estudios han evidenciado el
continuo deterioro de los ecosistemas marinos como consecuencia de las
actividades humanas, siendo la explotacién intensiva de los recursos pesqueros
una de las mayores amenazas. Esta presion ha provocado alteraciones ecolégicas
significativas, como la reduccién drastica de poblaciones, la pérdida de
biodiversidad, la simplificacién funcional de los ecosistemas marinos o la
sobreexplotacion de especies comerciales (Pauly e a/, 1998; Dulvy e al., 2021;
Butchart ef al., 2010; Alder ez al., 2008; Worm ef al., 2006; Gislason, 2003). Ante la
limitada eficacia de la gestiébn pesquera tradicional, centrada en especies
individuales (Sutinen y Soboil, 2003; Cowan Jr ¢ al, 2012), se ha propuesto
avanzar hacia enfoques mas integradores que consideren el ecosistema en su
conjunto, incluidas las interacciones ecoldgicas y la influencia humana. En este
marco, la Gestién Basada en el Ecosistema (EBM) y una de sus variantes, el
Enfoque Ecosistémico para la Gestion Pesquera (EAFM), promueven una vision
holistica que reconozca que los cambios, naturales o antropogénicos, en un
elemento del sistema pueden repercutir sobre los demas (Jennings y Kaiser, 1998;

Pikitch ef al., 2004; Arkema et al., 2006; McLeod y Leslie, 2009).

Sin embargo, la implementacién de estos enfoques enfrenta importantes
desafios debido a la complejidad de los ecosistemas marinos y la elevada demanda
de datos para modelarlos con precision. Para superar estas limitaciones, se ha
propuesto emplear modelos mas sencillos, pero ecolégicamente realistas, capaces
de capturar patrones esenciales sin necesidad de representar todas las
interacciones del sistema (Fulton ez a/., 2003; Cury ¢ al., 2008). En este contexto
de simplificacion, comprender los factores que determinan la distribucién espacial
y temporal de las especies y comunidades resulta esencial para disefiar estrategias

de gestion mas efectivas y adaptativas.
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La presente tesis contribuye a ese objetivo mediante el analisis de las
relaciones entre las especies del orden Gadiformes y las variables ambientales que
estructuran su distribucién en la plataforma continental y el talud del noroeste de
la Peninsula Ibérica, utilizando herramientas estadisticas como modelos de

distribucién y analisis multivariantes.

Uno de los principales resultados de esta tesis es la relevancia de la
profundidad como eje estructurador de las comunidades de gadiformes. Este
gradiente ambiental actia como una aproximacién de multiples condiciones
fisicas y biologicas (luz, presion, temperatura, oxigeno, disponibilidad de
alimento) que varfan de forma coherente con la batimetrfa (Childress, 1995;
Drazen y Haedrich, 2012). La profundidad funciona, por tanto, como un
descriptor indirecto del habitat, capaz de explicar tanto la composicion especifica
como la distribucién funcional de las especies (Bianchi, 1991; Sanchez, 1993;
Labropoulou y Papaconstantinou, 2004; Nogueira ¢/ a/l., 2013). La identificacién
de agrupaciones batimétricas bien definidos, la segregacion espacial de los centros
de gravedad de las especies a lo largo del gradiente y la presencia del patron bigger-
deeper (Snelgrove y Haedrich, 1985; Macpherson y Duarte, 1991) observado en
Phycis blennoides, donde los individuos de mayor tamafio ocupan las zonas mas
profundas, refuerzan la idea de una zonacién ecoldgica estructurada por este eje,

con importantes implicaciones para la gestion ecosistémica de estas especies.

La distribuciéon batimétrica se ha propuesto como un mecanismo para
reducir la competencia intraespecifica, disminuir el riesgo de canibalismo y
permitir el aprovechamiento de distintos recursos tréficos (Gallardo-Cabello,
1980; Collins ez al., 2005; Mahe ez al., 2007). En particular, el patron bigger-deeper
observado en P. blenoides se ha relacionado con adaptaciones ontogenéticas
vinculadas a cambios en la dieta a lo largo del desarrollo (Sorbe, 1977;
Macpherson, 1978; Gallardo-Cabello, 1980). Todo ello sugiere que la profundidad
no solo delimita habitats, sino que también refleja procesos ecoldgicos clave que

organizan y modulan la dinamica de las comunidades demersales. Contribuir a
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una mejor comprension de la relacion entre este efecto batimétrico y su relacion
con el esfuerzo pesquero es una de las principales contribuciones de esta tesis

doctoral, asi como uno de los principales retos para el futuro.

El tipo de sustrato representd el segundo gran determinante ecoldgico,
especialmente en combinaciéon con la profundidad. Esta interaccion se debe a la
estrecha relacién observada entre la granulometria del fondo y la batimetria en la
zona de estudio (Rey y Medialdea, 1989; Lopez-Jamar ef al, 1992). En los
ecosistemas demersales, la composicion granulométrica del fondo influye
directamente en la disponibilidad de presas bentdnicas, en la posibilidad de
refugio y en la estructura del microhabitat, condicionando asi la presencia y
densidad de numerosas especies demersales (Perry y Smith, 1994; Wright et al.,

2000; Demestre ¢7 al., 2000; Hinz et al., 2003; Serrano et al., 2000).

En esta tesis, se ha demostrado que las fracciones sedimentarias finas y ricas
en materia organica se asocian con mayores niveles de abundancia y biomasa en
especies bentéfagas como P. blennoides (Arronte ez al., 2024), que dependen de la
fauna invertebrada del fondo como fuente principal de alimento. No obstante,
esta preferencia por sedimentos de grano fino también se observa en especies
planctivoras como Gadiculus argenteus, cuya mayor biomasa se registr6 en zonas de
fango, posiblemente debido a condiciones hidrodinamicas mas estables que
favorecen la acumulacién de presas zooplanctonicas en las capas proximas al
fondo (Arronte ez al., 2022). Aunque su dieta no esta ligada directamente al bentos,
la especie parece beneficiarse de forma indirecta de las propiedades

oceanograficas y fisicas asociadas a este tipo de sustrato.

A escala comunitaria, el sustrato también desempefia un papel importante en
la estructuracion de las comunidades de gadiformes. Las especies propias del talud
medio y profundo, como P. blennoides, C. caelorhincus o N. aequalis, se asociaron a
fondos fangosos y ricos en materia organica, mientras que especies mas costeras

como T. minutus o I. luscus fueron mas frecuentes en sedimentos arenosos y
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someros. Hste paralelismo entre tipo de fondo y composicion especifica refuerza

su papel funcional en la zonacién de las especies.

La temperatura y la salinidad también han mostrado un papel relevante en la
zona de estudio, aunque con un caracter mas modulador que estructurante.
Ambos factores ya habfan sido identificados como relevantes para la composicién
y estructura de las comunidades de peces en la region (Sanchez y Serrano, 2003),
debido a su influencia sobre los procesos reproductivos y sobre la disponibilidad
de presas (Sanchez y Serrano, 2003; Gastauer, 2016; Gonzalez-Irusta y Wright,

2016a, 2017; Arronte et al., 2022),

A nivel comunitario, se observé que la temperatura se asociaba con zonas
someras, lo que indica su influencia en la distribucién de especies costeras como
T. luscus y T. minutus, asi como de especies de plataforma—borde de talud como G.
argentens. En contraste, los gradientes mas profundos estuvieron dominados por
aguas mas frias. En este contexto, Phycis blennoides mostré una mayor biomasa en
aguas profundas, posiblemente relacionada con la estabilidad térmica y salina de
estos habitats, aunque el efecto especifico de ambas variables fue limitado en los
modelos. La salinidad, por su parte, mostré un efecto mas difuso, probablemente
enmascarado por otros gradientes mas dominantes como el batimétrico o el

térmico.

La productividad primaria, medida mediante la concentracién y anomalia de
clorofila-a, resulté ser una variable explicativa clave en los modelos desarrollados
para G. argentens. Su influencia sobre la biomasa de la especie, dada su dieta
planctivora, reafirma el papel del fitoplancton como indicador tutil para predecir
la abundancia de peces zooplanctivoros. Sin embargo, la baja resolucién espacial
de los datos disponibles limit6 su capacidad predictiva, lo que subraya la
importancia de utilizar variables ambientales con una resolucién adecuada y

acorde con la escala de respuesta biologica de las especies (Mertes y Jetz, 2018).
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A lo largo del periodo analizado (1998-2019), la mayorfa de las especies
mostraron cierta estabilidad en sus patrones de abundancia y biomasa, aunque se
observaron algunas excepciones. En especies someras como 1. luscus'y 'I. minutus,
se detectaron tendencias negativas en abundancia y biomasa (aunque no
significativas), que podrian estar asociadas al calentamiento de las aguas, al igual
que los desplazamientos batimétricos hacia mayores profundidades y los
desplazamientos longitudinales hacia el oeste observados por Punzon et al. (2016,
2021). En contraste, especies de interés comercial como M. merluccinsy P. blennoides
mostraron un aumento significativo de la biomasa, sin un incremento paralelo en
la abundancia, lo que sugiere un incremento en la talla media de los individuos,
probablemente como respuesta a la reduccion del esfuerzo pesquero observado
en la zona de estudio (Arroyo ez al., 2017; MAPA, 2024) y a la implementacién de
medidas de gestion (ICES, 2024). En el caso de P. blennoides, este patrén fue
especialmente evidente en el talud superior, donde la menor presién pesquera
habria permitido que los individuos alcanzaran mayores tamafios, incrementando
la biomasa de la especie pero sin generar un aumento de ejemplares en aguas mas
someras. Hste comportamiento, coherente con el patrén bigger-deeper, podria
estar influido por la estrategia vital de la especie y reforzado por la presion
pesquera. Ademas, no se puede descartar que la presion pesquera haya inducido
cambios evolutivos, como alteraciones en el crecimiento o en la edad de madurez,
ya observados en otros gadiformes (Law, 2000; Hutchinson e a/, 2003). No

obstante, confirmar estos efectos requerird de estudios genéticos especificos.

Desde una perspectiva aplicada, los resultados de esta tesis ofrecen multiples
aportaciones relevantes para la gestion pesquera en el marco de un enfoque
ecosistémico. En primer lugar, se ha generado una cartografia detallada del habitat
y de las areas de agregacion persistente de dos especies importantes en los
ecosistemas de Galicia y el mar Cantabrico, lo que facilita la identificacion de
zonas sensibles o estratégicas para la conservacién. En segundo lugar, se
proponen indicadores ecolégicos derivados de los analisis realizados, como los

patrones de agrupacién comunitaria (clusteres), las areas de agregacion y el indice
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de persistencia, que podrfan emplearse en sistemas de evaluacién como los
definidos por la Directiva Marco sobre la Estrategia Marina (UL, 2008). En tercer
lugar, se ha mejorado el conocimiento sobre las dinamicas espacio-temporales de
dos especies de gadiformes relevantes, lo que contribuye a ajustar las medidas de

gestion a la realidad de los ecosistemas.

No obstante, este trabajo presenta algunas limitaciones metodoldgicas y de
disponibilidad de datos que deben ser tenidas en cuenta. Entre ellas, destaca la
exclusion de habitats inaccesibles al arrastre (p. ¢j., fondos rocosos), la ausencia
de datos sobre etapas larvarias, zonas de reproduccion y ctia, asi como la limitada

resolucion de ciertas variables ambientales clave.

Futuros trabajos deberfan abordar estas limitaciones e incorporar nuevas
aproximaciones metodologicas. Entre las prioridades se incluyen mejorar la
resolucién temporal y espacial de los predictores ambientales, la inclusion de
variables potencialmente relevantes para mejorar la prediccién de los modelos,
como las corrientes de fondo o tratar de obtener informacién sobre las especies
en zonas no accesibles al arrastre. Asimismo, la aplicacién de enfoques de
modelado conjunto, como los modelos conjuntos de distribucion de especies
(JSDM, Joint Species Distribution Models) o los modelos jerarquicos bayesianos (HB-
SDM, Hierarchical Bayesian — species  distribution  models), permitirfa analizar
simultineamente multiples especies, sus interacciones y su respuesta conjunta al
entorno (Pollock ez al., 2014; Geary et al., 2020). En este sentido, disponer como
resultado de esta tesis de una capa espacial fiable para una especie presa clave
como es G. argentens, representa una oportunidad valiosa para explorar, mediante
JSDM, cémo su distribucion influye en la de sus depredadores, y viceversa, lo que
permitirfa avanzar hacia una comprensién mas integrada de las interacciones

troficas del sistema.

194



Capitulo 6. Discusion general

En conclusién, esta tesis proporciona una visién ecolégica integral de las
comunidades de gadiformes y de sus especies dominantes en la fachada atlantica
ibérica, identifica los principales factores estructurantes y ofrece herramientas
metodolégicas solidas para la gestion pesquera basada en el ecosistema. Su valor
reside tanto en los resultados obtenidos como en el enfoque conceptual y
metodolégico aplicado para generar conocimiento en un ecosistema marino

explotado.
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Los ecosistemas marinos del Atlantico nororiental se enfrentan a una
creciente presion combinada derivada principalmente del cambio climatico y la
presion pesquera. Estos factores estan alterando la distribucion y la estructura
de las comunidades demersales, afectando tanto a especies comerciales como a
especies clave desde el punto de vista ecolégico. En este contexto, resulta
imprescindible adoptar enfoques de gestion basados en el ecosistema, que
integren informacién bioldgica, ambiental y humana para anticipar respuestas
ante un escenario en transformacién. Para ello, es fundamental mejorar el
conocimiento sobre la relacién entre las especies y las variables ambientales que

condicionan su distribucién y dinamica poblacional.

El objetivo principal de esta tesis ha sido obtener un mayor conocimiento
sobre los factores ambientales que influyen en la distribucién espacial de las
especies del orden Gadiformes en Galicia y el mar Cantabrico, mediante el uso

de modelos de distribucion de especies y técnicas multivariantes.

Las principales conclusiones de cada objetivo se resumen en las siguientes

lineas.

Capitulo 3. Estructura de la comunidad de Gadiformes

Conclusién principal

La estructura de la comunidad de gadiformes en las aguas de Galicia y el mar
Cantabrico esta fuertemente determinada por el gradiente batimétrico, reflejando
una segregacion vertical clara en la composiciéon especifica a lo largo de la
profundidad. Esta particién ecolégica se traduce en tres comunidades
diferenciadas, cada una con especies caracteristicas y patrones de diversidad y

biomasa especificos.
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e Las tres comunidades identificadas a lo largo del gradiente batimétrico:
plataforma y borde del talud superior (< 350 m), talud superior (351-600 m)
y talud medio (>601 m) muestran coherencia espacial y persistencia
temporal, confirmando una organizacién ecolégica estable a lo largo del

tiempo.

e La similitud entre las dos primeras comunidades sugiere una transicién
ecoldgica continua mds que una frontera abrupta. En cambio, el clister
profundo (talud medio) present6 una composicion claramente diferenciada,

lo que indica una ruptura mas marcada en el gradiente batimétrico.

e El uso combinado de indicadores (SIMPER e IndVal) permiti6 identificar
especies clave en cada claster, incluso cuando no eran dominantes en
términos de abundancia, revelando patrones que pasarfan desapercibidos si
se empleara un unico enfoque. Esta estrategia resulta especialmente util en
comunidades con especies generalistas abundantes, donde la dominancia

numérica no siempre refleja la especificidad ecolégica real.

e Hspecies indicadoras como L. /kpidion o I. scabrus, mostraron una alta
fidelidad a habitats profundos y una notable consistencia temporal, lo que

las refuerza como indicadores fiables de la comunidad del talud medio.

e En aguas someras, 1. /uscus y 'I. minutus también actuaron como especies
indicadoras, aunque con asociaciones menos consistentes a lo largo del
tiempo. En conjunto, ambos patrones refuerzan el valor de las especies
indicadoras para caracterizar comunidades demersales y detectar posibles

cambios ecoldgicos a lo largo del gradiente batimétricos.
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e En términos ambientales, la profundidad actué como el principal eje
estructurante, integrando factores como la pendiente, el tipo de sedimento,
la materia orginica y la temperatura. Esta combinacién de variables define
gradientes ecologicos que estructuran las comunidades a lo largo del

gradiente batimétrico.

e Las tendencias temporales de abundancia y biomasa media mostraron una
alta variabilidad interanual, sin cambios significativos para la mayoria de las
especies, lo que indica una cierta estabilidad en la comunidad de gadiformes

durante el periodo 1998-2019.

e Se detectaron aumentos puntuales de biomasa en especies de interés
comercial como M. merluccius y P. blennoides, que podrian reflejar mejoras en
su estructura demografica relacionadas con la reduccién del esfuerzo

pesquero.

e Ladiversidad especifica aumenté con la profundidad, alcanzando sus valores
maximos en el clister mas profundo (>600 m), mientras que el mas somero,
dominado por especies comerciales, mostré menor equitatividad. Este
patron sugiere que la presién pesquera reduce la diversidad en zonas
explotadas, favoreciendo comunidades empobrecidas y dominadas por

pocas especies.

Capitulo 4. Distribucion espacial de Gadiculus argenteus

Conclusién principal

La distribucion espacial de G. argentens en las aguas de Galicia y el mar Cantabrico
esta condicionada principalmente por la profundidad y el tipo de sedimento. La
especie mostrd agregaciones persistentes, localizadas principalmente en la
plataforma profunda y el talud superior gallego. Estas areas coincidieron con

regiones de elevado esfuerzo pesquero, lo que sugiere que la distribucién de esta
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especie forraje podria estar modulando el comportamiento espacial de sus

depredadores y, por extension, el de la actividad pesquera.

o G. argentens present6 una notable estabilidad en sus preferencias de hébitat
durante el periodo 1998-2019, con un patrén espacial consistente y sus
mayores de valores de biomasa concentrados entre 250 y 350 m de

profundidad, en el borde de la plataforma y el talud continental superior.

e La profundidad fue la variable mas influyente en su distribucion, junto con
la granulometria del sedimento. La especie mostré una marca preferencia
por fondos fangosos, probablemente por la interaccion entre la
granulometrfa del sustrato, las corrientes de fondo y la disponibilidad de

presas plancténicas.

e La concentracion de clorofila-a se asoci6 positivamente con la presencia y
biomasa de G. argentens, indicando que las zonas de alta productividad
ofrecen condiciones favorables para la especie. Retrasos supetiores a 10 dias
en el bloom fitoplancténico podtian provocar un desacople tréfico con el
zooplancton, afectando negativamente a la supervivencia larvaria y el

reclutamiento de la especie.

e Las agregaciones mas persistentes se localizaron en el talud supetior gallego,
principalmente entre el cabo Finisterre y Estaca de Bares, una zona
caracterizada por alta productividad, condiciones favorables para la

retencién de las larvas y sedimentos blandos.

e Hstas agregaciones persistentes coincidieron con zonas de elevado esfuerzo
pesquero, lo que sugiere una posible influencia de distribucion de G. argentens
en la localizacién de depredadores comerciales y del propio esfuerzo

pesquero.

202



Capitulo 7. Conclusiones

e Dado su papel como especie forraje, cambios ambientales que alteren su
distribucién podrian modificar indirectamente la distribucién del esfuerzo
pesquero, lo que sefiala la importancia de integrar a G. argentens en las

estrategias de gestion basadas en el ecosistema.

Capitulo 5. Distribucion espacial de Phycis blennoides

Conclusion principal

La distribucién espacial de P. blennoides en Galicia y el mar Cantabrico esta
determinada principalmente por la profundidad y el tipo de sedimento,
mostrando una alta fidelidad al habitat del talud superior y un patrén espacial
estable a lo largo del tiempo. La especie sigue un patrén bigger-deeper, con
ejemplares de mayor tamafio localizados en zonas mas profundas, mientras que
el incremento observado en la biomasa en los dltimos afios sugiere un aumento
en la talla media de los ejemplares, probablemente asociado a la reduccion del

esfuerzo pesquero.

e La especie present6 una distribucion espacial bien definida en la plataforma
y el talud superior del norte de Espafia, con preferencia por fondos fangosos

ricos en materia organica, y evitando las areas dominadas por arenas gruesas.

e [aabundancia alcanzé sus valores maximos en torno a los 450 m, para luego
descender progresivamente, mientras que la biomasa aumentd con la

profundidad hasta los 600 m, estabilizaindose a partir de esa cota.

e la discrepancia entre ambas curvas refleja un patrén bigger-deeper,
coherente con el aumento de la talla de los ejemplares con la profundidad

observado en la zona de estudio.
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e Hste patrén, que responde a un proceso ontogenético asociado a cambios
progresivos en la dieta con la edad, podria estar reforzado por efectos
indirectos de la pesca, que eliminarfa preferentemente a los ejemplares
grandes en zonas someras, de mayor presion pesquera, e incluso provocado

cambios genético en sus estrategias ontogénicas.

e La reduccién del esfuerzo pesquero, principalmente en el talud superior, ha
favorecido un aumento en la talla media de los ejemplares, lo que
probablemente explica el incremento de la biomasa observado desde
mediados de los 2000. Sin embargo, la abundancia y la probabilidad de
presencia se han mantenido estables, lo que sugiere que el crecimiento
individual no se ha traducido necesariamente en una recuperacion

poblacional clara.

Los hallazgos de este estudio proporcionan una base cientifica sélida para
comprender la estructura y dinimica de las comunidades de gadiformes en el
norte de Espafia, asi como las respuestas espaciales y poblacionales de especies
clave como Gadicnlus argentens y Phycis blennoides frente a diversos gradientes
ambientales. La identificaciéon de patrones estables de distribucion, el papel de
variables como la profundidad y el tipo de sedimento, y el efecto modulador del
esfuerzo pesquero sobre parametros como la biomasa y la talla media, aportan
informacién valiosa para anticipar respuestas ecologicas ante escenarios de
cambio climatico. En conjunto, estos resultados refuerzan la importancia de
aplicar enfoques ecosistémicos en la gestién pesquera, integrando conocimiento
sobre diversos componentes del ecosistema, especialmente en un contexto de alta

explotacion y transformacion del medio marino.
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TRABAJOS FUTUROS

Los factores ambientales por si solos pueden no ser suficientes para explicar
la distribucién de las especies (Navarro ez al., 2015; Pollock ez al., 2014). Otros
procesos ecolégicos, como las interacciones tréficas (competencia, depredacion
o facilitacion), los comportamientos especificos de cada especie, la dinamica
poblacional o las actividades humanas, también pueden influir significativamente

en su distribucion espacial.

En este sentido, técnicas emergentes como los modelos jerarquicos
bayesianos de distribucion de especies (HB-SDM, Hierarchical Bayesian species
distribution models) o los modelos conjuntos de distribucién de especies (JSDM,
Joint  Species  Distribution Models) ofrecen herramientas prometedoras para

incorporar estos procesos en la estimacion de distribuciones.

A diferencia de los modelos monoespecificos, los JSDM permiten modelar
simultaneamente multiples especies, teniendo en cuenta tanto su respuesta comun
a variables ambientales como las correlaciones residuales entre ellas. Este enfoque

permite, por ejemplo,

- evaluar si diferentes especies comparten una respuesta similar a gradientes

ambientales como la profundidad, el tipo de sedimento, la temperatura, etc.

- estimar correlaciones residuales que indiquen coocurrencias no explicadas

por el ambiente, lo que puede revelar interacciones o afinidades ecolégicas.

- predecir distribuciones conjuntas y explorar patrones de coexistencia o

exclusion.
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A partir de los resultados obtenidos en esta tesis, la disponibilidad de mapas
de distribucion de G. argentens abre nuevas posibilidades para el uso de esta especie
forraje como covariable en modelos habitat de especies. Esto permitiria evaluar
si existe una relacién espacial no explicada unicamente por los factores

ambientales, ofreciendo una vision mas completa de las interacciones ecoldgicas.

De cara al futuro, una linea de trabajo especialmente prometedora es el uso
de los JSDM que permiten analizar simultineamente la respuesta de multiples
especies a los gradientes ambientales compartidos, as{ como explorar
correlaciones residuales que podrian reflejar interacciones ecoldgicas o afinidades
de habitat. Incorporar capas como la distribucion de G. argenteus en estos modelos
contribuirfa a mejorar el conocimiento de los mecanismos que estructuran las

comunidades demersales, mas alld de las aproximaciones tradicionales.

Ademas, el uso de variables ambientales adicionales con relevancia ecologica
comprobada para las especies a modelizar, junto con la mejora en la resolucién
espacial y temporal de las capas disponibles, podria contribuir significativamente
a refinar los modelos y mejorar su capacidad predictiva. Es importante sefialar en
este punto, que no se trata de incorporar mas variables sin un criterio claro, sino
de integrar aquellas que, desde un enfoque ecolégico fundamentado, aporten
informacién clave sobre los procesos que condicionan la distribucién y dindmica

de las especies.

En conjunto, la integracién de enfoques conjuntos, variables mejor
caracterizadas y la inclusién de nuevas variables ambientales representan una via
prometedora para desarrollar de estudios méas completos y ecolégicamente

fundamentados.
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Anexo. Capitulo 1. Introduccion

Capitulo 1
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Figura S1.1. Evolucién anual del porcentaje respecto al total de las principales especies
de gadiformes descargadas en los puertos del noroeste espafiol y procedentes de la flota
que faena en las aguas de Galicia y el mar Cantabrico (2009—2023).
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Capitulo 2

Figura S2.1. Familias y especies del orden Gadiformes capturadas durante la campafia
DEMERSALES en aguas de Galicia y el mar Cantabrico (1998-2019).
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Familia Gadidae
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Familia Melononidae
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Familia Macrouridae

Coelorinchus caelorbinchus Coelorinchus labiatus

Coryphaenoides rupestris Hymenocephalus italicus

Malacocephalus laevis Nezumia aequalis

Trachyrincus scabrus
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Capitulo 3

Tabla 83.1. Centro de gravedad (CoG), desviacion estindar (DE) y rango de profundidad
de todas las especies del orden Gadiformes capturadas en Galicia y el mar Cantabrico
durante la campafia DEMERSALES entre 1998 y 2019. Las especies estan ordenadas por
orden creciente de CoG.

Rango de
profundidad (m)
Especie CoG DE min max
(m)

Gaidropsanrus vulgaris 104,7 6,7 81 129
Trisopterus luscus 1273 38,5 80 504
Pollachius pollachins 129,7 8,3 109 148
Trisopterus minutus 1323 41,6 80 278
Merluccius merluccins 156,9 53,6 73 762
Micromesistins poutasson 192,7 68,0 77 829
Gadiculus argentens 2144 85,9 77 762
Gaidropsanrus macrophthalmns 2574 106,8 80 762
Molva macrophthalma 299,4 106,4 77 829
Malacocephalus laevis 306,9 84,8 144 762
Phycis blennoides 3432 134,0 77 839
Coelorinchus caelorhinchus 383,0 100,5 199 839
Gadella maraldi 4140 0,0 414 414
Halargyreus jobnsonii 4743 106,2 372 762

Raniceps raninns 503,6 0,0 503,6 503,6
Hymenocephalus italicns 512,6 90,7 419 778
Nezumia aequalis 525,1 120,2 268 839
Trachyrincus scabrus 590,4 119,0 193 839
Molva molva 629,6 92,1 508 762
Lepidion lepidion 631,9 121,8 152 839
Mora moro 644,2 81,8 372 829
Coelorinchus labiatns 691,0 7,1 686 701
Coryphaenoides rupestris 700,2 199,7 261 829
Melanonus zugmayeri 787,7 96,4 500 829
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Tabla S3.2. Estabilidad de las soluciones de agrupamiento jerarquico obtenidas con la
funcién dusterboot. Se muestra la estabilidad media, los valores por clister, el nimero de
clusteres inestables (N CI) y la evaluacién general.

k Media Valores N CI* | Evaluacion
3 0,91 0,93; 0,85; 0,94 0 Alta

2 0,83 0,84; 0,81 0 Buena

5 0,79 0,92; 0,84; 0,53; 0,86 1 Buena

4 0,72 0,91; 0,81; 0,60; 0,51; 0,79 1 Moderada
7 0,72 0,83; 0,56; 0,69; 0,88; 0,76; 0,76; 0,55 2 Moderada
6 0,71 0,88; 0,74; 0,75; 0,71; 0,73; 0,47 1 Moderada
8 0,70 0,77; 0,60, 0,72; 0,91; 0,76; 0,77; 0,57; 0,50 2 Moderada

* Valor claster <0,6 (Henning, 2007).

Tabla S3.3. Asociaciones significativas (p.adj < 0,05) detectadas durante el periodo
1998-2019. El valor de p fue ajustado mediante el método de Benjamini-Hochberg (BH).
Se indica el cluster con el que se asocié cada especie en cada petiodo bianual, el valor del
estadistico de asociacién (IndVal) y el valor ajustado de significancia (p.adj).

Especie Periodo  Claster1 Cluster2  Claster 3 IndVal p-adj
C. coelorhinchus 00-01 0 1 0 0,477 <0,01
C. coelorhinchus 04-05 0,480 <0,05
C. coelorhinchus 06-07 0,640 <0,01
C. coelorhinchus 08-09 0,714 <0,01
C. coelorbinchus 10-11 0,881 <0,01
C. coelorhinchus 12-13 0,793 <0,01
C. coelorhinchus 14-15 0,615 <0,01
C. coelorbinchus 16-17 0,733 <0,01
C. coelorhinchus 18-19 0,846 <0,01
G. argentens 06-07 0,841 <0,01
G. macrophthalmuns 04-05 0,699 <0,05
G. macrophthalmuns 06-07 0,569 <0,05
G. macrophthalmuns 08-09 0,472 <0,05
G. macrophthalmuns 16-17 0,616 <0,01
G. macrophthalmuns 18-19 0,481 <0,05

[N R} FENN JUI JURG JUN JURN U JUING U JUINS JUIN JUIN JUIN JUIN F o TRl 1Y R} Fan § Y FUEN QUG DU JUINS JUING SN JUEN

[=hellelellelollollelhlaHeHelHellollolHehoHelHeoHal ol o L=l i =Hel ol la) fo) e} S
R i OIOI0I0IOIOI0ICIOIOIOimimimimimimiOiOimimimimi=i-

L. lepidion 98-99 0,926 <0,01
1. lepidion 00-01 0,679 <0,01
1 lepidion 02-03 0,918 <0,01
1 lepidion 04-05 0,982 <0,01
1 lepidion 06-07 0914 <0,01
L. lepidion 08-09 0,882 <0,01
1 lepidion 10411 0,742 <0,01
1. lepidion 12713 0,813 <0,01
1. lepidion 1415 0,900 <0,01
1 lepidion 1617 0,785 <0,01
1 lepidion 18719 0,804 <0,01
M. Jaevis 00-01 0,713 <0,05
M. Jaevis 04-05 0,386 <0,05
M. Jaevis 1011 0,608 <0,01
M. Jaevis 12713 0,580 <0,01
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Tabla S5.3 (Continuacion). Asociaciones significativas (p.adj < 0,05) durante el periodo
1998-2019.

Especie Periodo  Claster1 Cluster2  Claster 3 IndVal p-adj
M. laevis 14-15 0 1 1 0,551 <0,01
M. laevis 16-17 0 1 1 0,525 <0,01
M. laevis 18-19 0 1 1 0,602 <0,05
M. macrophthalma 06-07 0 1 1 0,709 <0,05
M. macrophthalma 08-09 0 1 1 0,832 <0,01
M. macrophthalma 10-11 0 1 1 0,662 <0,05
M. macrophthalma 12-13 0 1 1 0,781 <0,01
M. macrophthalma 14-15 0 1 1 0,839 <0,01
M. macrophthalma 16-17 0 1 1 0,880 <0,01
M. macrophthalma 18-19 0 0 1 0,838 <0,01
N. aequalis 98-99 0 1 1 0,745 <0,01
N. aequalis 00-01 0 1 1 0,720 <0,01
N. aequalis 02-03 0 0 1 0,730 <0,01
N. aequalis 04-05 0 1 1 0,392 <0,05
N. aequalis 06-07 0 0 1 0,815 <0,01
N. aequalis 08-09 0 0 1 0,676 <0,01
N. aequalis 10-11 0 0 1 0,720 <0,01
N. aequalis 12-13 0 0 1 0,801 <0,01
N. aequalis 14-15 0 0 1 0,720 <0,01
N. aequalis 16-17 0 0 1 0,685 <0,01
N. aequalis 18-19 0 0 1 0,869 <0,01
P. blennoides 98-99 0 1 1 0,882 <0,01
P. blennoides 00-01 0 1 1 0,875 <0,01
P. blennoides 02-03 0 1 1 0,903 <0,01
P. blennoides 04-05 0 1 1 0,883 <0,01
P. blennoides 06-07 0 1 1 0,924 <0,01
P. blennoides 08-09 0 1 1 0,942 <0,01
P. blennoides 10-11 0 1 1 0,963 <0,01
P. blennoides 12-13 0 1 1 0,955 <0,01
P. blennoides 14-15 0 1 1 0,95 <0,01
P. blennoides 16-17 0 1 1 0,932 <0,01
P. blennoides 18-19 0 1 1 0,954 <0,01
T. luscus 14-15 1 0 0 0,513 <0,05
T. luscus 16-17 1 0 0 0,587 <0,05
T. minutus 14-15 1 0 0 0,576 <0,05
T. scabrus 98-99 0 0 1 0,807 <0,01
T. scabrus 00-01 0 0 1 0,557 <0,05
T. scabrus 02-03 0 0 1 0,565 <0,05
T. scabrus 04-05 0 0 1 0,680 <0,01
T. scabrus 06-07 0 0 1 0,819 <0,01
T. scabrus 08-09 0 0 1 0,831 <0,01
T. scabrus 10-11 0 0 1 0,661 <0,01
T. scabrus 12-13 0 0 1 0,732 <0,01
T. scabrus 14-15 0 0 1 0,644 <0,01
T. scabrus 16-17 0 0 1 0,763 <0,01
T. scabrus 18-19 0 0 1 0,907 <0,01
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Capitulo 4

Tabla S4.1. Biomasa (kg) de Gadiculus argentens por estrato de profundidad y total anual
capturada en la campafia DEMERSALES.

Estrato de profundidad (m)

Afio <70 70-120 121-200 201-500 >500 Total

1998 0 0,135 93,284 134,253 0,141 227,813
1999 0 2,216 151,710 144,218 0,275 298,419
2000 0 3,405 19,895 42,970 0,050 66,320

2001 0 24,845 232,284 43,378 0,323 300,830
2002 0 4,897 163,496 120,594 0,004 288,991
2003 0 3,085 4210 18,461 0,221 25,977

2004 0 11,005 303,723 296,131 0,261 611,12

2005 0 25,061 453,288 342,775 0,445 821,569
2006 0 2,168 282,016 390,823 2,676 677,683
2007 0 56,420 224,460 164,689 0,63 446,199
2008 0 0,272 15,587 128,493 0,104 144,456
2009 0 19,299 242,975 135,253 0,656 398,183
2010 0 20,389 98,939 200,923 0,467 320,718
2011 0 0,546 94,590 204,081 0,393 299,610
2012 0 0,000 629,070 568,826 1,186 1199,082
2013 2,145 0,042 127,071 493,295 3,922 626,475
2014 0 0,065 57,880 328,451 1,492 387,888
2015 0 1,114 267,100 355,556 2,183 625,953
2016 0 0,049 30,011 346,461 1,150 377,671
2017 0 0,000 11,364 273,772 1,165 286,301
2018 0 0,152 101,014 247,735 0,010 348,911
2019 0 0,001 28,509 204,944 1,884 235,338
Total 2,145 175,166 3632,476 5186,082 19,638 9015,507
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Anexo. Capitulo 4. Distribucion espacial Gadiculus argenteus W

Tabla S4.2. Correlaciones de Pearson (r) entre los predictores utilizados en la
modelizacion del habitat de Gadiculus argentens. La concentracién maxima de clorofila-a (en
rojo) fue la Unica variable con un valor absoluto de correlacién > 0,7.

Pro | Pen | Mor | Fan | Arf | Arg | Tem | Sal | Clm | Clx Clf | Cla
Pro -0,6 | 01 ] 02 | 02| 02 0,6 0,1 0,1 0,1 -0,1 | 0,0
Pen 0,2 0,1 -02 ] 01 -04 | 01| -01 | -011-021] 00
Mor 0,3 -0,3 | -0,1 02 | 02| -01 1| 00 | -0,21] 00
Fan -0,1 | -0,7 0,0 0,2 0,2 0,1 0,1 0,0
Arf -0,5 | -0,1 0,3 0,2 0,0 04 | -01
Arg 0,0 03| -031]-011] -03 1| 01
Tem 0,42 | 0,1 0,1 0,0 | -0,1
Sal 0,3 0,1 0,4 0,0
Clm 0,8 0,3 | -0,1
Clx 0,0 | -01
CIf 0,7
Cla

Pro: Profundidad; Pen: Pendiente; Mor: Materia orginica; Fan: Fango; Arf: Arena fina; Arg: Arena gruesa;
Tem: Temperatura; Sal: Salinidad; Clm: Clorofila concentracién media; Clx: Clorofila concentracién méxima;

CIf: Clorofila fecha méxima concentracion; Cla: Clorofila anomalia.

Tabla S4.3. Resultado del factor de inflacién de la varianza (VIF) de las variables
utilizadas en la modelizacion del habitat de Gadiculus argentens. Los valores de VIF > 3 se

muestran en 1oj0.

Variable VIF (1) VIF (2) VIF (3)
Profundidad 2,8 2,7 2,6
Pendiente 2,0 2,0 2,0
Materia organica 1,7 1,3 1,2
Fango 20,7 1,9 1,8
Arena fina 118 e e
Arena gruesa 27,2 2,2 1,9
Temperatura 2,0 2,0 2,0
Salinidad 1,5 1,5 1,3
Clorofila concentracion media 1,2 1,2 1,1
Clorofila fecha concentracién maxima 3,5 35 0 e
Clorofila anomalia 2,7 2,7 1,0
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Anexo. Capitulo 4. Distribucion espacial Gadiculus argenteus W

Tabla S4.4. Valores p de la prueba de Moran 1 para detectar autocorrelacion espacial en
Gadicnlus argentens. 'Todos los valores fueron > 0,05%.

Presencia-

Ao R Biomasa
Ausencia
1998 0,92 0,92
1999 0,85 0,54
2000 0,85 0,79
2001 1,00 0,97
2002 0,94 0,94
2003 0,99 0,87
2004 0,99 0,86
2005 0,98 0,92
2006 0,95 0,93
2007 0,70 0,90
2008 0,96 0,72
2009 0,96 0,94
2010 0,98 0,88
2011 0,67 0,99
2012 0,91 0,99
2013 0,92 0,99
2014 0,98 0,98
2015 0,99 0,98
2016 0,82 1,00
2017 1,00 0,99
2018 0,95 0,87
2019 0,76 0,96

* Un valor > 0,05 indica que el patrén observado en los
datos puede considerarse distribuido aleatoriamente, ya que
no se detecta una autocorrelacion espacial estadisticamente
significativa. Esto implica que no es necesario tener en
cuenta la correlacién espacial al seleccionar el modelo para

la escala espacial utilizada en este estudio.

259



Anexo. Capitulo 4. Distribucion espacial Gadiculus argenteus W

Tabla S4.5. Frecuencia de ocurrencia (%) de Gadiculus argentens por estrato de profundidad
y total anual en la campafia DEMERSALES.

Estrato de profundidad (m)

Afio <70 70-120 121-200 201-500 >500 Total
1998 0,0 28,6 63,8 943 333 63,4
1999 0,0 30,4 62,7 91,4 37,5 61,7
2000 0,0 333 54,2 97,0 20,0 59,5
2001 0,0 28,6 71,2 97,0 333 67,2
2002 0,0 20,0 66,1 87,9 143 59,7
2003 0,0 19,0 38,6 91,2 40,0 49,2
2004 0,0 19,0 62,7 100,0 66,7 64,2
2005 0,0 50,0 67,2 100,0 37,5 69,3
2006 0,0 273 69,5 88,6 55,6 65,4
2007 0,0 18,2 76,7 97,1 16,7 67,5
2008 0,0 8,7 54,1 97,5 36,4 55,7
2009 0,0 28,6 77,6 97,4 9,1 68,1
2010 0,0 50,0 70,2 94,3 41,7 69,5
2011 0,0 143 73,7 100,0 55,6 68,0
2012 0,0 0,0 70,2 94.4 36,4 61,9
2013 66,7 30,0 76,7 100,0 75,0 73,8
2014 0,0 143 72,9 100,0 53,8 68,4
2015 0,0 31,8 84,7 100,0 76,9 77,3
2016 0,0 19,0 66,1 100,0 26,7 61,9
2017 0,0 0,0 46,8 94,4 75,0 52,6
2018 0,0 9,1 66,1 100,0 16,7 60,0
2019 0,0 45 54.4 100,0 61,5 57,7
Media 3,2 22,2 65,8 96,5 43,5 63,7
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Anexo. Capitulo 5. Distribucion espacial Phycis blennoides O

Capitulo 5

Tabla S5.1. Resultado del factor de inflacion de la vatianza (VIF) de las variables utilizadas
en la modelizacién del habitat de Phycis blennoides. Los valotes de VIF > 3 se muestran en

rojo.
Variable VIF (1) VIF (2)
Profundidad 2,7 2,5
Pendiente 1,9 1,9
Materia organica 1,7 1,2
Fango 12,0 1,8
Arena fina 208 0 aeee-
Arena gruesa 27,1 1,9
Temperatura 1,9 1,9
Salinidad 1,2 1,3

Tabla S5.2. Correlaciones de Pearson (r) entre los predictores utilizados en la
modelizacion del habitat de Phycis blennoides. Ningun valor absoluto de correlacion
fue > 0,7.

Pro Pen Mor Fan Arg | Tem Sal
Pro -0,6 -0,1 -0,2 0,2 0,6 0,1
Pen 0,3 0,1 0,1 -0,4 -0,2
Mor 0,3 -0,1 -0,2 -0,2
Fan -0,7 0,0 0,2
Arg 0,0 -0,3
Tem 0,4

Sal

Pro: Profundidad; Pen: Pendiente; Mor: Materia organica; Fan: Fango;
Arg: Arena gruesa; Tem: Temperatura; Sal: Salinidad.
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Anexo. Capitulo 5. Distribucion espacial Phycis blennoides

=

Tabla S5.3. Valores p de la prueba de Moran 1 para detectar autocorrelacion espacial en

Phycis blennoides. Todos los valores fueron > 0,05*.

262

Presencia-

Ao R Abundancia Biomasa
Ausencia
1998 0,99 0,99 0,99
1999 0,46 0,48 0,25
2000 0,82 0,89 0,72
2001 0,82 0,97 0,87
2002 0,64 0,73 0,86
2003 0,98 0,46 0,70
2004 0,70 0,35 0,48
2005 0,86 0,86 0,87
2006 0,52 0,74 0,77
2007 0,52 0,91 0,96
2008 0,84 0,82 0,99
2009 0,81 0,92 0,80
2010 0,75 0,97 0,84
2011 0,89 0,92 0,96
2012 0,58 0,77 0,96
2013 0,88 0,81 0,98
2014 0,90 0,80 0,72
2015 0,84 0,97 0,71
2016 0,95 0,62 0,46
2017 0,87 0,66 0,63
2018 0,69 0,68 0,79
2019 0,81 0,44 0,44

* Un valor > 0,05 indica que el patrén observado en los datos puede considerarse
distribuido aleatoriamente, ya que no se detecta una autocorrelacién espacial
estadisticamente significativa. Esto implica que no es necesario tener en cuenta la
correlacién espacial al seleccionar el modelo para la escala espacial utilizada en este

estudio.



Anexo. Capitulo 5. Distribucion espacial Phycis blennoides

=

Tabla S5.4. Frecuencia de ocurrencia (%) de Phycis blennoides por estrato de profundidad
y total anual en la campafia DEMERSALES.

Estrato de profundidad (m)

Afio <70 70-120 121-200 201-500 >500 Total
1998 0,0 0,0 24,1 91,4 66,7 40,7
1999 0,0 0,0 13,6 60,0 87,5 28,1
2000 0,0 0,0 13,6 66,7 100,0 28,9
2001 0,0 48 424 93,9 83,3 50,8
2002 0,0 0,0 53,6 87,9 83,3 542
2003 0,0 0,0 17,5 66,7 80,0 30,3
2004 0,0 9,5 322 70,6 100,0 40,0
2005 0,0 42 13,8 52,9 100,0 27,6
2006 0,0 18,2 475 71,4 100,0 52,0
2007 0,0 13,6 33,3 88,6 100,0 47,6
2008 0,0 0,0 18,0 62,5 100,0 33,6
2009 0,0 143 32,8 94,7 100,0 51,1
2010 0,0 0,0 544 85,7 100,0 57,0
2011 0,0 9,5 38,6 90,9 100,0 51,6
2012 0,0 0,0 14,0 69,4 100,0 34,9
2013 0,0 25,0 68,3 94,3 100,0 70,0
2014 0,0 0,0 22,0 68,4 100,0 39,1
2015 0,0 9,1 35,6 82,9 100,0 492
2016 0,0 0,0 153 472 100,0 30,6
2017 0,0 0,0 21,4 79,4 100,0 40,2
2018 0,0 0,0 16,9 85,7 100,0 40,0
2019 0,0 0,0 53 40,0 100,0 23,1

Media 0,0 4,9 28,9 74,9 97,1 4,8
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Anexo. Capitulo 5. Distribucion espacial Phycis blennoides O

Tabla S5.5. Abundancia (N) de Phycis blennoides por estrato de profundidad y total anual
capturada en la campafia DEMERSALES.

Estrato de profundidad (m)

Afio <70 70-120 121-200 201-500 >500 Total
1998 0 0 29 494 15 538
1999 0 0 17 211 25 253
2000 0 0 13 258 15 286
2001 0 1 63 833 22 919
2002 0 0 102 848 20 970
2003 0 0 15 205 13 233
2004 0 3 63 252 10 328
2005 0 1 16 83 27 127
2006 0 8 53 238 99 398
2007 0 4 57 491 44 596
2008 0 0 42 309 90 441
2009 0 7 93 723 147 970
2010 0 0 166 1190 125 1481
2011 0 2 55 489 111 657
2012 0 0 46 382 175 603
2013 0 7 278 1300 182 1767
2014 0 0 33 252 253 538
2015 0 4 130 536 136 806
2016 0 0 28 230 178 436
2017 0 0 24 431 145 600
2018 0 0 16 343 108 467
2019 0 0 4 147 206 357
Total 0 37 1343 10.245 2146 13.771
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Anexo. Capitulo 5. Distribucion espacial Phycis blennoides O

Tabla S5.6. Biomasa (kg) de Phycis blennoides por estrato de profundidad y total anual
capturada en la campafia DEMERSALES.

Estrato de profundidad (m)

Afio <70 70-120 121-200 201-500 >500 Total
1998 0,00 0,00 123 26,54 474 32,50
1999 0,00 0,00 0,87 13,22 5,50 19,58
2000 0,00 0,00 1,68 30,86 5,31 37,85
2001 0,00 0,04 476 44,90 11,05 60,75
2002 0,00 0,00 8,87 44,78 3,94 57,59
2003 0,00 0,00 2,76 27,74 2,14 32,64
2004 0,00 0,11 5,11 34,81 6,35 46,38
2005 0,00 0,05 2,10 26,98 8,01 37,13
2006 0,00 0,42 7,63 31,06 33,49 72,60
2007 0,00 0,14 5,59 39,31 18,18 63,22
2008 0,00 0,00 8,63 58,45 28,44 95,52
2009 0,00 0,52 8,04 58,59 4525 112,40
2010 0,00 0,00 10,02 93,62 28,19 131,82
2011 0,00 0,10 7,73 97,12 31,82 136,78
2012 0,00 0,00 12,37 95,66 58,08 166,11
2013 0,00 0,25 21,09 124,01 69,38 214,72
2014 0,00 0,00 10,02 57,85 89,55 157,41
2015 0,00 0,16 6,43 61,13 60,57 128,29
2016 0,00 0,00 8,84 56,93 73,98 139,76
2017 0,00 0,00 1,88 21,52 60,96 84,36
2018 0,00 0,00 1,77 30,88 41,05 73,70
2019 0,00 0,00 0,99 32,93 75,45 109,37
Total 0,00 1,76 138,38 1108,89 761,43 2010,46
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Anexo. Capitulo 5. Distribucién espacial Phycis blennoides O
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Figura S5.1. Relacién entre la longitud media de Phycis blennoides y la profundidad de
captura. Se muestra la ecuaciéon de regresion lineal que describe la tendencia talla-
profundidad en las aguas de Galicia y el mar Cantibrico.
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Figura S5.2. Distribucion de frecuencias de talla de Phycis blennoides: global (1998-2019)
(panel izquierdo) y anual (panel derecho).
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Figura S5.3. Evolucién anual del tamafio medio (cm) de Phyeis blennoides por estrato de

profundidad (20009-2019).
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Los ecosistemas marinos estdn sometidos a multiples presiones
ambientales y antrépicas que alteran su estructura y funcionamiento, y
comprometen la sostenibilidad de las comunidades pesqueras. Esta tesis
analiza la distribucién y la dindmica temporal del orden Gadiformes en la
plataforma continental de Galicia y el mar Cantdbrico, mediante modelos
de distribucion de especies y técnicas multivariantes aplicadas a una serie
histérica de mds de veinte afos. El objetivo es identificar los factores
ambientales que estructuran estas comunidades de peces y caracterizar
patrones ecoldgicos clave que permitan avanzar hacia una gestion
pesquera mds informada y una planificacién espacial marina mds eficaz,
contribuyendo a la sostenibilidad a largo plazo de los ecosistemas
demersales.

Marine ecosystems are subject to multiple environmental and
anthropogenic pressures that alter their structure and functioning,
compromising the sustainability of fishing communities. This thesis analyzes
the spatial distribution and temporal dynamics of the order Gadiformes on
the continental shelf of Galicia and the Cantabrian Seq, using species
distribution models and multivariate techniques applied to a historical
dataset spanning more than twenty years. The aim is to identify the
environmental factors that structure these fish communities and to
characterize key ecological patterns that can support more informed
fisheries management and more effective marine spatial planning,
contributing to the long-term sustainability of demersal ecosystems.
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