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RESUMEN

Se determiné el desarrollo del aparato filtrador de sdbalo americano {Alosa sapidissima)
mediante mediciones en el primer arco branquial derecho. Las longitudes del primer arco bran-

quial, sus branquiespinas y el espadio interbranquiespinal aumentaron con longitud coporal. El
ntmero de branquiespinas del primer arco aumentd con la longitud corporal asintoticamente.

Se encontré que una ecuaciéon empirica para determinar indirectamente el espacio dentro de las
branquiespinas (interbranquiespinas) sobreestima cuando es comparada con mediones directas.

Se propone una relacién nueva que se ajusta mejor a los datos.

ABSTRACT

The development of the filtering apparatus in American shad (Alosa sapidissima) was
determined through measurements on the first right gill-arch. The lengths of the first gill-arch,
its gill-rakers, and the gap between the gill-rakers increased with body length. The number of
gill-rakers on the first arch increased asymptotically with body length. An empirical equation
to indirectly determine the gill-raker gap was found to overestimate when compared to direct
measurements, A new relation that better fits the data set is proposed.

INTRODUCCION

Se han realizado muchos estudios
sobre el comportamiento y la morfologia
funcional relacionados con la alimentacién
de los peces planctfvoros. Un buen trabajo
de repaso (Durbin, 1979) se presentd en un
simposium de los sistemas depredador-presa
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INTRODUCTION

There have been many studies on the
behavior and functional morphology of
planktivorous fishes in relation to feeding.
One of the better review papers on the sub-

ject (Durbin, 1979) was presented at a sym-

posium on predator-prey systems, and grew
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el cual se desarrolld a partir delos estudios de
Durbin con un pez planctivoro (Brevoortia
tyrannus de la costa atldntica de Norteameri-
ca (EUA), Generalmente, los tipos de alimen-
tacién planctivora caen entre dos extremos:
alimentacién de particulas o por medio de
filtracién. Existe una serie de adaptaciones
del tracto digestivo asociadas con este hi-
bito microfago, incluyendo la pérdida de
los dientes, el desarrollo de las branquiespi-
nas, e} aumento de la longitud del intestino,
y el desarrollo de una especie de 4rgano
epibranquial (Nelson, 1967). Con el habi-
to alimenticio de filtracién, la estructura
y “da luz de malla” de estas branquiespinas
“especialmente adaptadas” es muy impor-
tante para capturar la presa plantdnica
(Aleev, 1969; Gosline, 1971; Alexander,
1974).

Se ha encontrado que los cambios en
los hdbitos alimenticios de los peces plancti-
voros juveniles estdn asociados con cambios
en el desarrollo del aparato filtrador. Bre-
voortia tyrannus (June y Carlson, 1971)
cambia de una dieta de zooplancton cuan-
do son larvas a una dieta de fitoplancton
cuando son adultos. June y Carlson (1971)
encontraron que las branquiespinas de las
larvas son rudimentarias y no tienen fun-
cién. Ellos concluyeron que la incorpora-
cién de fitoplancton en la dieta de preju-
veniles y juveniles de esta especie es prin-
cipalmente una funcién de la capacidad de
filtracién de las branquiespinas. Un cam-
bio semejante en la dieta se encontrd en la
sardina (Sardinops ocellata) y la anchoveta
(Engraulis capensis) por King y Macleod
(1976).

El sibalo americano, Alosa sapidissima,
es un pez anadromo grande de la familia
Clupeidae. Es un pez planctivoro y muestra
muchas de las adaptaciones para tal existen-
cia. Sus dientes son pequefios y débiles
(Scott y Crossman, 1973), tiene un pequefio
6rgano epibranquial (Nelson, 1967), el in-
testino es largo con muchas vueltas, y tiene
numerosas, branquiespinas largas (observa-
cién personal). En un estudio de habitos ali-
menticios del sibalo americano en el estuario
de Rio Columbia (EUA), fue evidente que
esta especie utiliza ambos tipos de alimenta-

from Durbin’s work on the Atlantic men-
haden (Brevoortia tzrannus) on the Atlan-
tic coast of North America. Generally,
planktivorous feedin‘ﬁ falls on or between
two extemes: particulate and filter feeding.
There are a series of gut adaptations associa-
ted with this micropE';gous habit, including
loss of teeth, proliferation of gill-rakers,
lengtheming of the intestine, and the deve-
lopment of a “‘gizzard” (an advanced epi-
branchial organ) (Nelson, 1967). In a filter-
ing mode of feeding, the structure and
“mesh size” of these “specially adapted”
gill-rakers becomes important in the capture
of various planktivorous prey (Aleev, 1969;
Gosline, 1971; Alexander, 1974).

Changes in the feeding habits of young
planktivorous fishes have been found to be
associated with developmental changes in
the filtering apparatus., Atlantic menhaden
(June and Carlson, 1971) change from a
larval diet of zooplankton to an adult diet
consisting almost totally of phytoplankton.
June and Carlson (1971) found that the gill-
rakers of larvae are rudimentary and have no
obvious function, and concluded that the
incorporation of phytoplankton into the
diet of prejuveniles and juveniles is largely
a function of the increasing straining capacity
of the developing gill-rakers, A similar diet
change was found in the pilchard (Sardinops
ocellata) and the anchovy (Engraulis capen-
sis) by King and Ma<leod (1976).

American shad, Alosa sapidissima, is
a large anadromous clupeid. It is a plankti-
vorous fish and shows many of the special
adaptations for such an existance, Its teeth
are small and weak (Scott and Crossman,
1973), there is a small epibranchial organ
(Nelson, 1967), its intestine is long and con-
voluted, and there are numerous and long
illrakers (personal observation). In a food
abit study of American shad in the Colum-
bia rver estuary, it became evident that
American shad utilizes both particulate and
filtering modes of feeding (Hammann, 1982).
Calanoid copepods were found to be among
the major prey items (Hammann, et al, in
prep.).
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cién: filtracién y particulado (Hammann,
1982). Se encontré que una de las presas
mas importantes fue el copépodo calanoideo

(Hammann, et al., en prep.).

Estudiando otra especie del mismo
género (Alosa pseudoharengus),  Janssen
(1976a, 1978) encontré6 que ambos tipos
de alimentacién son utilizados para depre-
dar sobre el zooplancton. En el laboratorio
se determind que la alimentacién por filtra-
cibn es mds efectiva para alimentarse con
copépodos calanoideos (Janssen, 1976b).

Con el crecimiento de un pez plancti-
voro, cualquier cambio en el desarrolfl’o de la
estructura y la ‘“luz de malla’ del aparato
filtrador debe reflejarse en los contenidos es-
tomacales. Esto permitiria compartir un
recurso que comunmente es usado por dife-
rentes dases de tamafio de peces. Este tra-
bajo pretende un andlisis preliminar del de-
sarrollo del aparato de filtracién del sdbalo
americano y comenta de un método indi-
recto para calcular el espacio dentro de las
branquiespinas (interbranquiespinal ).

METODOS

Se colectaron los organismos en coope-
racién con la planta dela Estacién Biolégica
de Campo en Hammond, Or., EUA, del Ser-
vicio Nacional de Pesquerias Marinas, duran-
te los meses de agosto y septiembre de 1980,
con una red de cerco de 200 x 10 m en va-
rias estaciones del estuario el Rio Columbia
(EUA) (Fig. 1). Los peces fueron seleccio-
nados para representar el mayor de ndmero
de grupos posibles de 10 mm de longitud
total. La estructura branquial derecha fue
tomada de cada especimen mayor de 90 mm
LT y preservado en alcohol a 709/0. Los
especimenes mas pequeiios fueron preserva-
dos enteros y disectados usando un micros-
copio estereoscopico. King y Macleod
(1976) encontraron una similitud completa
entre los dos lados del arco branquial en la
sardina y anchoveta las cuales estudiaban.

El primer arco branquial fue disectado
de los otros cuatro usando un microscopio
Nikon 12 - 60 X zoom para asegurar que no
hubo dafios o pérdida de ninguna branquies-

Studying the congeneric alewife (Alosa
pseudoharengus), Janssen (1976a, 1978)
found that both particulate and filtering mo-
des of feeding are utilized to prey upon zoo-
plankton. In the laboratory, filter feeding
was determined to be most effective for feed-
ing upon calanoid copepods (Janssen,
1976).

With growth of a planktivorous fish
any developmental changes in the structure
and “mesh size” of the filtering apparatus
should be reflected in the stomacﬁ con-
tents. This would allow for the partitioning
of a resource commonly used by different
size groups of the fish. This paper reports
the preliminary results on the development
of the filtering apparatus of American shad,
and comments on an indirect method to
calculate the gap between the gill-rakers.

METHODS

American shad were collected in co-
operation with the National Marine Fisheries
Service Biological Field Station staff at Ham-
mond, Oregon, USA, during the months of
August and September (1981) with 2 200 m
purse seine at varous locations in the Co-
lumbia river estuary on the Oregon/Wash-
ington border, USA (Fig. 1). Fish were se-
lected to represent as many 10 mm length
groups as possible. The right gill assembly
was removed from each specimen larger than
90 mm and preserved in alcohol. Smaller
specimens were preserved whole and dissect-
ed under a stereomicroscope. King and Mac-
leod (1976) reported finding complete
similarity between the left and right sides
of the gl assembly in the pilchard and
anchovy.

The first gill-arch was dissected from
the remaining four gill-arches using a Nikon
12-60 zoom stereomicroscope ensuring that
there was no damage or loss of any gill-
rakers. All measurements were made on this
first gill-arch. An eyepiece micrometer was
calibrated with a Ziess 5 + 100/100 mm stage
micrometer allowing measurements to
0.001 mm.
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FIG. 1. Mapa de la costa del Pacifico que ubica el estuario del Rio Columbia.

Map of the Pacific coast of North America showing the Columbia River Estuary.

pina. Todas las mediciones fueron hechas The parameters examined were :

en el primer arco. Un micrébmetro ocular

fue calibrado con un micrémetro de etapa (i) Total gill-arch length.

Ziess 5+ 100/100 mm lo cual permitia me- (ii) Length of upper and lower gill-arch
didas hasta 0.001 mm. limbs.
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Los parimetros examinados fueron:

(i)  Longitud total del arco branquial.

(i) Longitud de los arcos superior e infe-
rior.

(iii) Namero total de las branquiespinas

(iv) N@mero de branquiespinas del arco
superior e inferior.

(v) Longitud promedio de las branquiespi-
nas del arco total.,

(vi) Longitud promedio de las branquiespi-
nas del arco superior e inferior,

(vii) Espesor promedio de las branquiespi-
nas del arco total.

(vil)) Espesor promedio de las branquiespi-
nas del arco superior e 1nterior,

(ix) Espacio promedio interbranquiespinal
del arco total.

(x)  Espacio promedio interbranquiespinal
del arco superior e interior,

(iii) Total number of gill rakers.

(iv) Number of gill-rakers on upper and
lower gill arch limbs.

(v) Total mean gill-raker length.

(vi) Mean gill-raker length for upper and
lower gill arch limbs.

(vii) Total mean gill-raker width.

(vii1l) Mean gillraker width for upper and
lower gill arch limbs.

(ix) Total mean gap between gill-rakers.

(x) Mean gllraker gap for upper and
lower gill arch limbs.

The gill structures of 17 American shad
were examined, All mean values were calcu-
lated from measurements on five gill rakers
evenly spaced in each of the three sections
{A,B,C) as shown in figure 2. The lower
limb (sections A and B) is composed of the
hypobranchial and ceratobranchial bones,

while the upper limb is composed of the epi-
branchial bone.

DORSAL

GILLRAKER o Width
( 7 Length ANTERIOR =—  —= POSTERIOR
| | C
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\\\\ B \\;
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FIG. 2. Vista lateral generalizada del primer arco branquial izquierdo con detalle de una branquiespina.
Generalized lateral view of the first left gill-arch showing detail of a gill-raker.

Las estructuras branquiales de 17 es-
pecimenes de sibalo americano fueron exa-
minados. Todos los promedios fueron calcu-
lados de mediciones de cinco branquiespi-
nas situadas igualmente en cada una de Fas

To assure that a subsample of 15 gill-
rakers truly represents the entire gill-arch,
mean lengths were compared between them.
No statistical difference was found between
the mean total length of the gill-rakers on
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tres secciones (A, B y C) mostradas en la
figura 2. La rama inferior (secciones A y B)
estd compuesta por los huesos hipobranquial
y ceratobranquial; la rama superior estd
compuesta por el hueso epibranquial.

Para asegurar que una submuestra de
15 branquiespinas representa el arco bran-
quial total, se compararon sus longitudes
promedios. No se encontré ninguna dife-
rencia estadistica entre la longitud promedio
total y la longitud promec%ilo de la sub-
muestra de 15 branquiespinas para un
ejemplar de 549 mm (t =0.73; p=0.05)y
otro de 260 mm (t = 0.44; p =0,05). Otra
comparacién semejante del promedio del
espacio interbranquiespinal de un ejemplar
de 240 mm tampoco semostré una diferen-
cia estadistica entre los promedios total y
submuestra (t = 0.31; p=0.05).

La siguiente férmula empirica (modi-
ficada de King y Macleod, 1976) usada para
calcular el espacio interbranquial fue proba-
da para sdbalo americano y comparacfa con
mediciones directas:

T-(RXW)
C=TRET

donde T =la longitud total del arco bran-
quial, R = el mimero total de branquiespi-
nas, y W = el espesor promedio de las bran-
quiespinas del arco total.

Para mostrar la relacién entre las me-
diciones de los pardmetros y la longitud to-
tal del pez, se gratificaron puntos y se re-
presentaron por una linea calculada por el
método de regresion lineal de minimas cua-

dradas.
RESULTADOS

De los cinco arcos branquiales del $a-
balo americano, Gnicamente qlos primeros
cuatro se usan para filtrar (Fig. 3). El quinto
arco es modificado como un 6rgano epibran-
quial el cual acumula las particulas de ali-
mento antes de pasarlas al esotago.

Las espinas branquiales consisten de va-
ras aplanadas, ligeramente curvadas, donde

10

the first arch and that of the 15 gill-raker
subsample for a 549 mm (t =0.73;p = 0.05)
and a 260 mm (t = 0.44;p = 0.05) shad. A
similar comparison of the mean gap between
the gill-rakers of a 240 mm shad also showed
no statistical difference between the mean
subsample gap and the total mean gap
(t =0.31; p = 0,05).

The following empirical formula (mo-
dified fron King and Macleod, 1976) used to
calculate the gap between the gill-rakers
was tested for American shad and compared
to actual gap measurements.

T — (RXW)
R+ 1

G

where T = the gill-arch length, R = the total
number of gill-rakers, and W = the mean gill-
raker width.

To illustrate the relation between the
measurements and counts of various gill-
arch structures, points were plotted and re-
presented by a line calculated from the least
squares method of linear regression.

RESULTS

Of the five gll arches in Amercan
shad, only the first four are used in filtering
(Fig. 3). The fifth gillarch is modified into
an epibranchial organ which accumulates
food particles prior to their ingestion.

The gill-rakers consist of slif,htly curv-
ed, flattened rods on which are located se-
veral small denticles. The denticles are uni-
directional, pointing anteriorly at an angle
of about 300 to the main axis of the gill-
raker, and are arranged bilaterally along the
entire length of the raker (Fig.4). The den-
ticles occasionally occur in pairs, and in a
pattern that places them in the spaces bet-
ween the denticles of an adjacent raker,
Denticles of adjacent rakers are, however,
often found directly across, and pointing
towards each other (Fig. Sﬁ. The dentidles
appear to be simple spine-like projections.
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Microfotografia del arco branquial izquierdo que muestra la relacion entre los cuatro arcos. (20 X)
Microphotograph of a left gill-arch showing the relation between the four gill-arches. (20 X)

F1G. 3

3

S e i,

FI1G. 4. Microfotografia que muestra detalie de una branquiespina y sus denticulos. (60 X).
Microphotograph showing detail of a gill-raker and its denticles. (60 X).

11
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F1G. 5. Microfotografia que muestra ¢l paralelismo entre las branquiespinas y la posicion relativa de los denticulos. (60 X).
Microphotograph showing parallism between gill-rakers and the relative position of the denticles. (60 X).

se encuentran dentfculos pequefios, Los den-
ticulos son unidireccionales, dirigidos ante-
riormente a un dngulo de 300 al eje principal
de la branquiespina, y son organizados bi-
lateralmente a lo largo de la espina (Fig,. 4).
Ocasionalmente, los dentfculos ocurren en
pares, y en un patrén el cual los sitia en los
espacios entre los denticulos de la branqui-
espina adyacente, sin embargo, muy a me-
nudo se encuentran directamente enfrente
de y dirigidos hacta uno y otro. (Fig. 5).
Los dentfculos parecen ser proyecciones
como espinas sencillas,

A. Longitud del pez y longitud del arco bran-

quial.
La longitud del arco branquial aumen-
ta con la longitud del pez (Fig. 6). El arco
inferior aumenta ligeramente mis ripida, y
es més largo siempre que el arco superor.
Esto sugiere que la rama inferior contribu-
ye mis al desarrollo futuro del arco total en
agregar mds branquiespinas nuevas y mds

12

A, Fish length and gill-arch length.
The gillarch length increases with
body length (Fig. 6). The lower arch increases
ightly faster, and is longer at all body
lengths than the upper arch. This suggests
that the lower arch contributes most to the
further development of the total gill-arch
by adding more new gill-rakers and more
length than the upper arch, thus representing
a greater proportion ot the total filtering
area, The presence of rudimentary,seemingly
non-functional gill-rakers at the anterior-
most end of the lower gill-arch (see Fig. 5)
supports this idea,

B. Fish length and gill-raker length,

The length ot the gill-rakers of both
the lower and upper arcﬁes increases with
body length at very similar rates (Fig. 7). At
each body length, the mean gill-raker length
of the upper arch is slightly longer than tEtat
of the lower arch, probably due to the pre-
sence of fewer rudimentary gill-rakers,
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longitud que la rama superior, y, por lo tan-
to, representa una mayor proporcion del
drea total de filtracién. La presencia de bran-
quiespinas rudimentarias en el punto ante-
dor de la rama inferior apoya esta idea
(ver Fig. 5).

B. Longitud del pez y longitud de las bran-
quiespinas.

La iongitud de las branquiespinas de
ambas ramas del arco branquial aumenta casi
linealmente con la longitud del pez y a una
taza ad;-)lroximadamente igual (Fig. 7). El
promedio de longitud de las branquiespinas
del arco superior es ligeramente mds fargo
zue el del arco inferior, probablemente

ebido a la presencia de menos branquies-
pinas rudimentarias.

C. Fish length and gill-raker number.

The number of gill-rakers was found
to increase nearly linearly with body length
only within a certain range. The drop-off
at the low end corresponds to the larval
develpment of glls and gill-rakers. With
increasing body length, however, it becomes
apparent that a maximum number of gill-
rakers is reached. Unfortunately, I have
to assume that my one adult specimen is not
an outlier. Furthermore, since I have such a
large space between samples, there may be a
steady increase instead of an asymptote

(Fig. 8).

D, Fish length and gill -raker width,

Generally, the gill-rakers of the upper
and lower gillarch grow thicker over time,
increasing their width as the fish grows
(Fig. 9).
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FIG. 6. Longitud del primer arco branquial contra longitud total del pez (N= 17).
Length of the first gill-arch plotted against total body length (N=17).
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C. Longitud del pez y niimero de branquies-
pinas.

El niimero de branquiespinas aumenta
casi linealmente con la longitud corporal
solo entre un cierto rango. La caida de la
curva en el extremo inferior corresponde al
desarrollo larval de las branquias y las bran-
quiespinas. Con el aumento en la longitud
del pez, se alcanza un nimero méximo de
branqulespmas Desafortunadamente, tengo
que asumir que mi espec1men adulto no es
un punto fuera. Aun més, como hay un
grande intervalo entre eJemplares debe de
haber un aumento uniforme en lugar de un
méximo (Fig. 8).

D. Longitud del pez y espesor branquiespinal.

Generalmente, las branquiespinas del
arco branqulal aumentan en espesor con el
tiempo mientras que crece el pez (Fig. 9).

E. Longitud del pez y espacio interbranquial.
Una revisién de la figura 10 muestra
un aumento del espacio interbranquiespinal

14

length. (N = |7).

E. Fish length and gill-raker gap.

An examination of figure 10 shows an
increase of the gap between the gill-rakers
as the body length increases, If one can rely
on the slopes of the lines, they show that, in
the case of the calculated gaps, the gaps
on the upper arch increase at a slighly fas-
ter rate than those of the lower arch, causmg
a crossover., This tendancy, however is seen
reversed for the measured gaps.

The most striking find in this figure is
that the calculated gaps are consistantly
larger than the measured gaps. Furthermore,
in the measured gap plots, it appears that
at approximately 300 mm in body length,
the gaps begin to level off, where in the cai-
culated gap plots, this leveling off is not
apparent,

DISCUSSION
This analysis alcne leaves the story in-

complete, still lacking direct comparisons
to length frequencies of consumed prey,
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con la longitud del pez. Si observamos las
pendientes de las lineas, nos muestran que
os espacios en el arco superior aumentan a
una taza ligeramente mds rdpida que aque-
llos del arco inferior, provocando que se
crucen, en el caso de los espacios calcula-
dos. Esta tendencia, sin embargo, se invier-
te para los espacios medidos.

El més sorprendente encuentro en esta
figura es que los espaaos 1nterbranqu1esp1-
nales calculados son més grandes consisten-
temente que los medidos, Ademis, en las
gréficas de espacios medidos, a aproxima-
damente 300 mm longitud total, se alcanza
una asintota, pero en las grificas de espacios
calculados, ésta no es aparente.

length frequencies of prey available in the
environment, and behavioural information
on just how the filtering apparatus funtions
and is used by American shad. Nevertheless,
1mnnrf:|nf cnn(‘]nmnnc can be made w]-nr}‘\

warrant discussion,

L ffective filt ering
area with body length is ap arent  since
both the gllarch and gillrakers increase
in length with body size. The means that a
larger “shad can consume more, which is
what is observed in stomach analysis (Ham-

mann, 1982).

An increase

The number of gill-rakers increases
with body length at approximately the
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FIG. 8. Numerode branquiespinas del primer arco branquial contra longitud total. El dltimo punto (549 mm LT) no se incluye en

Voo reorecinmac (N = L&Y
las regiesiones (v = 10).

Number of gill-rakers on the first gill-arch plotted against total body length. The last point (549 mm TL) is not included in

the regression equations (N = 16).
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FI1G. 9. Promedio espesor de las branquiespinas contra longitud total del pez. Las curvas para los arcos total e inferior estan
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ultimo punto {549 mm LT) no se incluye en las regresiones (N = 16)

Mean gill-raker width plotted against total body length. The curves for the total and lower gill-arches are superimposed.
The last point (549 mm TL) is not included in the regression equations (N = 16).
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%‘1 ua a€ presa uxayunubxe €n €1 meaio am-
iente, e informacién de comportamiento
de como el aparato filtrador funciona y es

usado por ¢l sdbalo americanc. Sin embargo,

importantes conclusiones se pueden hacer,
las cuales valen discutir. Un aumento del
srea efectiva de filtracidn con la ‘nno’ifnd Ccor-

poral es aparente ya que el arco branquial

y las branquiespinas aumentan en longitud
con el tamafio del cuerpo Eceto sionifica que

€2 alllallo CCl CUerpo. Bsto significa que

un sibalo americano grande puede comer mas
que uno chico, lo cual se observa en el anili-
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same rate as the gill-arch increases in length,
but, as stated earlier, only within the size

3
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that during the juvenile period of rapid
growth, new gill-rakers are Eeing constantly
added to the gill-arch. Thus, the gap between
the gill.rakers should be constant along the
arch, and constant with growth untif the
number of gillrakers becomes constant. At
that moment, one would expect the gap to
continue increasing at the same rate that the

gillarch is becoming longer. However, the

gap increases with body length at a very dif-

ferent rate than the gill-arch increases in
]Pnnfl\

iength,

changes past a body lenth of 270 mm 31“1;
to the lack of sufficient samples in that

ranoe

range.

It is unclear exactly how the ogan
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FIG. 10.Promedio espacio interbranquiespinal contra longitud total de pes. El grupo superior de lineas es de espacios caiculados
(N 16) el grupointerior de lineas es de espacios medidos (N = 15). Debido a danios, no se midid ni calculd el espacio para
longitud total 270 mm. Para las regresiones de espacios medidos, no se incluye el dltimo punto (549 mm 1.T), aunque la
correlacion que resultaria si estuviera incluido estd marcada.

Mean gitl-raker gap plotted against total body length. The upper group of lines is from calculated gaps (N = 16). while the
fower group is trom measured gaps (N = 15). Due to damage. the gap was not measured or calculated for total length 270
mm. For the measured gap plots. the last point (549 mm) is not included in the regression equation although the

corrclation resulting from its inclusion iy shown.

El niimero de branquiespinas aumenta To more completely understand the
con la longitud total del pez a una taza casi development of the gaps along the gill-
igual a la que el arco branquial aumenta en arch, one must consider the width of the gill-
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largo, pero, como se dijo anteriormente, den-
tro el rango de 30 a 300 mm, Esto sugiere
que durante el periodo juvenil de crecimien-
to rapido, nuevas branquiespinas son agrega-
das constantemente. En consecuencia el es-
pacio interbranquiespinal debe ser constante
a lo largo del arco, y constante con el creci-
miento hasta que el namero de branquie§pi—
nas es constante. Hasta ese punto uno podria
esperar que el espacio aumentara a la misma
razé:n acﬁa que el arco brancluial aumentara
en longitud. Sin embargo, el espacio inter-
branquial aumenta con %2 longitud corporal
a una razbn muy diferente de la del arco
branquial. No esti muy claro exactamente
como cambia el tamafio del espacio inter-
branquiespinal cuando el cuerpo del pez so-
brepasa la longitud de 260 mm, debido a la
falta de muestras suficientes en ese rango.

completo del desarrollo de los espacios inter-
branquiespinales a lo largo del arco bran-

anial

hav aue tomar en cuenta el epenecar
widi,

hay que tomar en cuenta el espesor
ae las branquiespinas. Como ya se mostrd,

el espesor aumenta con la longitud del pez,
medida

rrollan. En consecuencia, los espacios in-
terbranquiespinales son més grandes en los
terminales del arco, donde se en-

a que las branguiespinas se desa-
"1 hami § r ceX

cuentran las nuevas y delgadas branquiespi-
nas desarrolldndose. Con esto, se puede en-
tamafio de los espacios y los espesores en
el arco, la capacidad real de filtracion del
arco no esti bien representada. Esto se debe
a que aun cuando el niimero total de bran-
quiespinas aumenta, el porcentaje que estin
desarrollando (aumentando en longitud y es-
pesor, y disminuyendo el espacio entre si)
disminuye; esto.afecta el promedio. Por
eso, es necesario examinar la distribucién
acumulativa de frecuencias de ambos espa-
cios y espesores para comprender sus cam-
bios sobre tiempo.

La férmula usada por King y Macleod
(1976) difiere de la que uso en que su tér-
mino R - 1 asume que la primera y dltima
branquiespina son terminalis. El término
R+ 1 asume que existe un espacio interbran-
quiespinal antes y después de la primera y
iltima branquiespina, respectivamente.

[

-]

rakers. As was shown, the width increases
with body length, increasing as the gill-
rakers develop. Thus, the gaps on the arch
are largest at the ends, where the thin devel-
oping rakers are found. One can now un-
derstand that looking at at mean gaps
and widths on an arch can be misleading
with regard to the filtering capacity, for
as the total number of gill-rakers increases,
the percentage of them that are develop-
ing (increasing in length and width, and
decreasing the gap between them) decrea-
ses, This affects the mean, One needs, there-
fore, to examine cumulative frequency dis-

terhirtaneg ~Af hath chao oidel ..

trioUu oS o1 ooul uie wiatn ana the gap io

better understand their changes.

The fommula used by Kine and Mac.
A4 II 1Ullliuia Wouv L U7 l“lls QALALE LYiGW
leod (1976) differs from that used here in

that their term R.1 assumes that the first
and

alizls

term R + 1 assumes that there is an effect-
tive gap before and after the first and last

il valbare roen
glu-raxkesrs, 1es

oill rakere are terminal while the

last
iast lrakers are terminal while

ectively
cLuvily.,

The overestimation of the gap between

ers by this empirical formul

ally
i-rakers oy thils empirical ormu.

gills
explained by the presence of rudimentary
gill-rakers at the ends of the gill-arch. Be-

canice these oill rakears
Causc uacse

usefull in the filtering of food particles, that

portion of the gill-arch length is also non-
Thus

L4088,

a a can be
4 ¢an oo

are not functionallv

=Faxers arc oL IVNICLIOoN &L

functional

uaciionas, ugin formius

the total gill-arch length, one has artificially
increased the length of the gill-arch relative

to the functional number of gillrakers,

b}r ncing in the formula

resulting in an overestimation of the gap.
Therefore, it is necessary to only consider
measurements on the functional portion

of the gill-arch in order to calculate the gap.

Until a more complete model can be
derived from a larger data set, the following
formula is proposed:

T —

G= (i=RXW)

R+1
where k is a coefficient derived from the ave-
rage of the proporton difference between
the calculated and measured gill-raker gaps
for each data point. For the data presented
in this paper:
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El que la féormula empirica sobreesti-

ma el espacio interbranauiesninal

ma el espacio interbranquiespinal, se puede

S€ pucae

explicar tomando en cuenta la presencia de
las branﬂuiespinas rudimentarias en los ex-
m el

arce hean

tramos -l Nekida a2 ane
trémos G&i arCo opranguiai, 1Xolac a gue

estas branquiespinas no son dtiles para filtrar
particulas de alimento, esa porcién del largo
del arco branquial tampoco es funcional. En
consecuencia, al usar la longitud total del
arco branquial en la férmula, se aumenta
artificialmente la longitud del arco relativo
al ntmero funcional de branquiespinas, re-
sultando una sobreestimacién de  espacio

interbranauiesninal Entonces es muv nece
inieroranguidspinag:, oniondes, &5 muy néde-

sario considerar Unicamente mediciones
sobre la porcidon funcional del arco bran-
atial mara nadar caleilar al aenacia intar.
quial para poder calcular el espacio inter
branquiespinal.
Hasta gue se nueda rlprivn[ un mgde]_g
asta que se pueda derival

mds completo de un nimero mayor de da-
tos, se propone la férmula siguiente:
G (g L= (RXW)
( R+ 1

Aoada b ac un coeficiente derivado del nro-
uuvililuc LS Uil LULLILIVIILG Ullivauly Wi Py
medio de la proporcién de la diferencia en-
tre los espacios calculados y medidos para
cada nunto del dato. Para el dato que se pre-
cada punto del dato. Para el dato que se pre
senta en este trabajo :
k =0.4161+/—0.1475 para el arco branquial

total,
k = 0.4595+/— 0.1569 para el arco bran-

quial superior, y
k = 04149+/_ 0.1613 para el arco bran-

quial inferior.

En conclusién, para sibalo americano,
el drea de filtracién aumenta con la longitud
total del pez, y aparentemente, asi aumenta
“Ja luz de malla” efectiva. Para que se pueda
cuantificar la capacidad filtradora de esta
especie, se neceista desarrollar un modelo

e . ;
que tome en cuenta las frecuencias acumula-
tivas del espacio interbranquial y el espesor
de las branquiespinas, la porcién no funcio-
nal del 4rea de filtracién (debido a las bran-
quiespinas rudimentarias), y a la reduccién
de ““la luz de malla’ efectiva por los denticu-
los.

19
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arch,
k=04595+/ 01569 for the upper gll-
aich, and
k=04149 +/ 0.1613 for the lower gll-
arch
In conclusion, in American shad

. Aarmendcan  saag,

the filtering area increases with body length,
and apparently, so does the effective mesh
size. A model that takes into consideratdon
cumulative frequendies of gill-raker gap and
width, the non-functional proportion of the
filtering area (due to rudimentary gill-
rakers), and the reduction of the effective
mesh size by the denticles needs to be
developed before the filtering capacity of
American shad can be quantified.
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