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RESUMEN 

Se determinó el desarrollo del aparato filtrador de sábalo americano 
i 

Alosa sapidissima) 
mediante mediciones en el primer arco branquial derecho. Las lon&udes de primet arco bra.n- 

quial, sus branquiespinas y el espacio interb;anquiespinal aumentaron con longitud caporal. El 
número de branquiespinas del primer arco aumentó con la longitud corporal asintoticamente. 
Se encontró que una ecuación empírica para determinar indirectamente el espacio dentro de las 
branquiespinas (interbranquiespinas) sobreestima cuando es comparada con mediones directas. 
Se propone una relación nueva que se ajusta mejor a los datos. 

ABSTRACT 

The development of the f%ltering apparatus in Ameritan 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 INTRODUCTION 

Se han realizado muchos estudios There have been many studies on the 
sobre el comportamiento y la morfología behavior and fünctional morphology of 
funcional relacionados con la alimentación planktivorous fishes in relation to feeding. 
de los peces planctfvoros. un buen trabajo 
de repaso (Durbin, 1979) se presentó en un 

One of the better review papers on the sub- 
ject (Durbin, 1979) w-a presented at a sym- 

simposium de los sistemas depredador-presa posium on predator-prey systems, and grew 
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EL DESARROLLO DEL APARATO FILTRADOR 

el cual se desarrolló a partir de los estudios de 
Durbin con un pez planctívoro (Breuoortia 
tyrrmnus de la costa atlántica de Norteameri- 
ca (EUA). Generalmente, los tipos de alimen- 
tación planctívora caen entre dos extremos: 
alimentación de partículas o por medio de 
filtración. Existe una serie de adaptaciones 
del tracto digestivo asociadas con este há- 
bito micrófago, incluyendo la pérdida de 
los dientes, el desarrollo de las branquiespi- 
nas, el aumento de la longitud del intestino, 
y el desarrollo de una especie de órgano 
epibranquial (Nelson, 1967). Con el hábi- 
to alimenticio de filtración, .la estructura 

y “la luz de malla” de estas branquiespinas 
“especialmente adaptadas” es muy impor- 
tante para capturar la presa plantónica 
(Aleev, 1969; Gosline, 1971; Alexander, 
1974). 

Se ha encontrado que los cambios en 
los hábitos alimenticios de los peces planctí- 
voros juveniles están asociados con cambios 
en el desarrollo del aparato filtrador. Bre- 
uoorfia fymnnus (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- 
ción. Ellos concluyeron que la incorpora- 
ción de fitoplancton en la dieta de preju- 
veniles y juveniles de esta especie es prin- 
cipalmente una función de la capacidad de 
filtración de las branquiespinas. Un cam- 
bio semejante en la dieta se encontró en la 
sardina (Sardinops ocellata) y la anchoveta 
(Engraulis capen.&) por King y Macleod 
(1976). 

El sábalo americano, A¿osasapidi.ssima, 
es un pez anádromo grande de la familia 
Clupeidae. Es un pez planctívoro y muestra 
muchas de las adaptaciones para tal existen- 
cia. Sus dientes son pequeños y débiles 
(Scott y Crossman, 1973), tiene un pequeño 
órgano epibranquial (Nelson, 1967), el in- 
testino es largo con muchas vueltas, y tiene 
numerosas, branquiespinas largas (observa- 
ción personal). En un estudio de hábitos ali- 
menticios del sábalo 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 

x 
rannus) on the Adan 

tic coast of Nort America. Generally, 
planktivorous feedi3 falls on or between 
two extemes: partic ate and 6lter feedmg. 
There are a series of 

8” 
t adaptations associa- 

ted with this microp agous 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 developin 
change was foun f* 

gill-rakers. A similar diet 
m the pilchard (Sardinops 

ocellata) and the anchovy (Engraulis capen- 
srLsF) by King and Macleod (1976). 

Ameritan 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, 
I973), there is a small epibranchial organ 
(Nelson, 1967), its intestine is long and con- 
voluted, and there are numerous and long 

’ 1-rakers 
8’ 

(personal observation). In a food 
abit study of Ameritan shad in the Colum- 

bia river estuary, it became evident that 
Ameritan shad utilizes both particulate and 
filtering modes of feeding (Hammann, 1982). 
Calanoid copepods were found to be among 

the majar prey items (Hammann, et al. in 

prep.)- 
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ción: filtración y particulado (Hammann, 
1982). Se encontró que una de las presas 
más importantes fue el copépodo calanoideo 

(Hamm-mn, ef al., en prep.). 

Estudiando otra especie del mismo 
genero (Alosa pseudoharengus), Janssen 
(1976a, 1978) encontró que ambos tipos 
de alimentación son utilizados para depre- 
dar sobre el zooplancton. En el laboratorio 
se determinó que la alimentación por filtra- 
ción es más efectiva para alimentarse con 
copepodos calanoideos (Janssen, 1976b). 

Con el crecimiento de un pez 

P 
lanctí- 

voro, cualquier cambio en el desarro lo de la 
estructura y la “luz de malla” del aparato 
filtrador debe reflejarse en los contenidos es- 
tomacales. Esto permitiría compartir un 
recurso que comunmente es usado por dife- 
rentes clases de tamaño de peces. Este tra- 
bajo retende un análisis preliminar del de- 
sarro1 o del aparato de filtración del sábalo f 
americano y comenta de un método indi- 
recto para calcular el espacio dentro de las 
branquiespinas (interbranquiespinal). 

METODOS 

Se colectaron los organismos en coope- 
ración con la planta de la Estación Biológica 
de Campo en Hammond,, Or., EUA, del Ser- 
vicio Nacional de Pesquerías 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 número 

dear 
upos posibles de 10 mm de longitud 

tot . La estructura branquial derecha fue 
tomada de cada especimen mayor de 90 mm 
LT y preservado en alcohol a 7Oo/o. Los 
especímenes más pequeños fueron preserva- 
dos enteros y disectados usando un micros- 
copio estereoscópico. 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 daños o perdida de ninguna branquies- 

M. Gregory Hammann 

Studying the congeneric alewife (Alosa 
pseudoharengus), Janssen (1976a, 1978) 
found that both particulate and filtering mo- 
des of feeding are utilized to pre 
plankton. In the laboratory, d 

upon zoo- 
ter feeding 

was determined to be most effective for feed- 

“g upon calanoid copepods (Janssen, 
1976). 

With growth of a planktivorous fish 
any developmental changes in the structure 
and “mesh size” of the f3tering ap aratus 
should be reflected in the stomac E con- 
tents. This would allow for the partitionmg 
of a resource commonly used by different 
size groups of the fish. This paper reports 
the preliminary results on the development 
of the fdtering apparatus of Ameritan 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 Nationd Marine Fisheries 
Service Biologicd Field Station staff at Ham- 
mond, Oregon, USA, during the months of 
August and September (1981) with a 200 m 
purse seine at various 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 findin 

P 
complete 

similarity between the left an right sides 
of the gill 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. un eyepiece micrometer was 
calibrated with a Ziess 5 2 lOO/lOO mm stage 
micrometer allowing measurements to 
0.001 mm. 
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FIG. 1. Mapa de la costa del Pacífico que ubtca el estuario del Rio Columbia. 
Map oI the Pacific coast oí North Amenca shouing the Columbra Rwer Estuary 

pina. Todas las mediciones fueron hechas 
en el primer arco. Un micrbmetro ocular 
fue calibrado con un micrómetro de etapa 
Ziess 5 f lOO/lOO mm lo cual permitía me- 
didas hasta 0.001 mm. 

The parameters examined were : 

(i) Total gill-arch length. 
(ii) Length of upper and lower gill-arch 

limbs. 
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yi) 

. . . 
1:; 

CV) 

(vi) 

(vii) 

(viii) 

(ix) 

(x) 

Los parámetros examinados fueron : 

Longitud total del arco branquial. 
Longitud de los arcos superior e infe- 
rior. 
Número total de las branquiespinas 
Número de branquiespinas del arco 
superior e inferior. 
Longitud promedio de las branquiespi- 
nas del arco total. 
Longitud promedio de las branquiespi- 
nas del arco superior e inferior. - 
Espesor promedio de las branquiespi- 

nas del arco total. 
Espesor promedio de las branquiespi- 
nas del arco supenor e intenor. 
Espacio promedio interbranquiespinal 
del arco total. 
Espacio promedio interbranquiespinal 
del arco superior e inferior. 

(iii) Total number of gill-rakers. 
(iv) Number of gjll-rakers on upper and 

lower gill arch limbs. 
(v) Total mean gill-raker len 

F 
h. 

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

(vii) Total mean . 1-raker width. 
$’ (viii) Mean gill-ra er width for upper and 

lower gill arch limbs. 
(ix) Total mean gap between gill-rakers. 
(x) Mean gill-raker gap for upper and 

lower gill arch limbs. 

The gill structures of 17 Arnerican 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 

l 

ANTERIOR - - POSTERIOR 

l 
VENTRAL 

ARCH 

LOWER ARCH 

FIC; 2. Vista lateral generalmda del prmer arco branquial izquierdo con detalle de una branquiespma. 
Generalued lateral v,ew of the tlrst left glll-arch showmg detail 01 a gill-raker. 

Las estructuras branquiales de 17 es- 
pecimenes de sábalo americano fueron exa- rakers 

To assure that a subsample of 15 gill- 

minados. Todos los promedios fueron cahz,t- 
truly tepresents the entire gill-arch, 

lados de mediciones de cinco branquies i- 
mean lengths were compared between them. 

P 

No statistical difference was found between 
nas situadas igualmente en cada una de as the mean total length of the gill-rakers on 

9 
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tres secciones (A, B y C) mostradas en la 
figura 2. La rama inferior (secciones A y B) 
está compuesta por los huesos hipobranquial 
y ceratobranquial; la rama superior está 
compuesta por el hueso epibranquial. 

Para asegurar que una submuestra de 
1.5 branquiespinas representa el arco bran- 
quial total, se compararon sus longitudes 
promedios. No se encontró nin una dife- 
rencia estadística entre la lon ‘tu 

zf 
promedio 

total y la longitud prome ‘o 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 

d! 

. ara 

comparación semejante del prome ‘o del 
espacio interbranquies inal 
de 240 mm tampoco CT 

de un ejemplar 
emostró una diferen- 

cia estadistica entre los promedios total y 
submuestra (t = 0.31; p = 0.05). 

La siguiente formula empírica (modi- 
ficada de King y Macleod, 1976) usada para 
calcular el espacio interbranquial fue roba- 
da para sábalo americano y compara s a con 
mediciones directas : 

c-=T-w-9 
R+l 

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

Para mostrar la relación entre las me- 
diciones de los parámetros y la longitud to- 
tal del pez, se gratificaron puntos y se re- 
presentaron por una línea calculada por el 
método de regresión lineal de mínimas cua- 
dradas. * 

RESULTADOS 

De los cinco arcos bran udes del Ba- 
balo americano, únicamente 7 os primeros 
cuatro se usan para filtrar (Fig. 3). El quinto 
arco es modificado como un brgano epibran 
quia1 el cual acumula las partículas de ali- 
mento antes de pasarlas al esófago. 

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

the first arch and that of the 15 gih-raker 
subsample for a 549 mm (t = 0.73;~ = 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 empiricd formula (mo- 
dified fron King and Macleod, 1976) used to 
calculate the gap between the gilí-rakers 
was tested for American shad and compared 
to actual gap measurements. 

G -T - IRXW) 

- R+ 1 

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 b 
squares met 1I 

a line calculated from the least 
od of linear regression. 

RESULTS 

Of the five $1 arches in Ameritan 
shad, only the first four are used in Eltering 
(Fig. 3). The fifth gillarch is modified into 
an epibranchial organ which accumulates 
food particles prior to their ingestion. 

The $l-rakers con& of sli 
i+ 

tly curv- 
ed, flattened rods on which are ocated 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 
pattem that places them in the spaces bet- 
ween the denticles of an adjacent raker. 
Dentides of adjacent rakers are, however, 
often found directly across, and pointing 
towards each other (Fig. 5 . The denticles 
appear to be simple li spine- ‘ke projections. 
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FICi 3. M~crolotogralia del arco branqwal vquerdo que muestra la relación entre los cuatro arcos. (20 X) 
Microphomgraph 01 a lelt gd-arch \howmg the rclatmn between the four gill-arches. (20 X) 

Fl(i 4. M~crolotogratia que mue\tra detalle de una branquiespma y sus denticulos. (60 X) 
Mm>photograph ahowmg detall of a gill-raker and its dentlcles. (60 X). 

ll 
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FIG. 5. Microfotografía que muestra el paralehamo entre las branquiespmas y la posición relativa de Ios denticuloa. (60 X). 
Microphotograph showing paralltsm between gd-rakers and the relawe positlon 01 the dentlcles. (60 X). 

se encuentran dentículos 
ticulos son unidireccion ar 

queños. Los den- 
es, dirig+dos ante- 

riormente aun ángulo de 300 al eje principal 
de la branquiespina, y son organizados bi- 
lateralmente a lo largo de la espina (Fig. 4). 
Ocasionalmente, los denticulos ocurren en 
pares, y en un atrón el cual los sitúa en los 
espacios entre os dentículos de la branqui- f 
espina adyacente, sin embargo, muy a me- 
nudo se encuentran directamente enfrente 
de y dirigidos hacia uno y otro. (Fig. 5). 
Los dentfculos parecen ser proyecciones 
como espinas sencillas. 

A. Longitud del pez y longitud del amo bmn- 

quitd. 
La longitud del arco branquial aumen- 

ta con la lon&ud del pez (Fig. 6). El arco 
inferior aumenta ligeramente mas rápida, y 
es mas largo siempre que el arco superior. 
Esto sugiere que la rama inferior contribu- 
ye más al desarrollo futuro del arco total en 
agregar mas branquiespinas nuevas y más 

A. Fish length and gill-arch lmgth. 
The gill-arch length increases with 

body length (Fig. 6). The lower arch increases 
slightly 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 of the total filtering 
area. The presente ofrudimentary,seemingly 
non-functional gill-rakers at the anterior- 
most end of the lower gill-arch (see Fig. 5) 
supports this idea. 

B. Fizh length md gill-raker length. 
The len h ot the ‘ll-rakers of both 

the lower an f upper tic f es increases with 
body length at very similar rates (Fig. 7). At 
each body length, the mean gill-raker len h 
of the upper arch is slighdy longer than t ff at 
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- C. Fish length and gill-raker number. 

to, representa una mayor proporción del The number of gill-rakers was fotmd 
area total de 6ltración. La presencia de bran- to increase nearly linearly with body length 
quiespinas rudimentarias en el punto ante- only within a certain range. The dropoff 
rior de la rama inferior apoya esta idea at the low end corresponds to the larval 
(ver Fig. 5). develpment of gills and @ll-rakers. With 

increasing bo,dy length, however, it becomes 

B. Longitud del pez y longitud de las bran- 
apparent that a maximum number of gill- 
rakers is reached. Unfortunately, 1 have 

quiespinas. to assume that my one adult specimen is not 
La longitud de las branquiespinas de an outlier. Furthermore, since 1 have such a 

ambas ramas del arco branquial aumenta casi 
linealmente con la longitud del pez y a una 

large space between samples, there may be a 
steady increase instead of an asymptote 

taza a roximadamente igual (Fig. 7). El 
prome Bi o de longitud de las branquies inas 

(Fig. 8). 

del arco superior es ligeramente más f argo D. Fish length and gill-raker width. 
ue 

% 
el del arco inferior, probablemente 

ebido a la presencia de menos branquies- 
Generally, the $ll-rakers of the upper 

and lower gill-arch grow thicker over time, 
pinas rudimentarias. increasing their width as the fish grows 

(Fig. 9). - 

100 

E 
E 80 

. 
. TOTAL Y-020X t 064 (rZ=098) 

0 LOWER Y-O 12 x t 2 13 (r2-0 95) 

ouPPER Y:OO8X- 1 491r2:0961 

TOTAL LENGTH (mm) 

Fl<;. 6. Longitud del pruner arco branquml contra longitud total del per (N= 17). 
Length of the first gill-arch plotted against total body length (N= 17). 
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FIL 7 t’romedlo de longitud de hranquxsplna, contra longttud total del pu (N 1 17). 
Mean glll-raker length plotred agamst total hody length (N x 17). 

C. Longitud del pez y número de branquies- 
pinas. 

El número de branquiespinas aumenta 
casi linealmente con la longitud corporal 
sólo entre un cierto rango. La caída de la 
curva en el extremo inferior corresponde al 
desarrollo larval de las branquias y las bran- 
quiespinas. 
del pez, 

Con el aumento en la longitud 
se alcanza un número máximo de 

branquiespinas. Desafortunadamente, tengo 
que asumir que mi especimén adulto no es 
un punto fuera. Aun más, como hay un 
grande intervalo entre ejemplares, debe de 
haber un aumento uniforme en lugar de un 
máximo (Fig. 8). 

D. Longitud del pez y espesor branquiespinal. 

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

E. Longitud del pez y espacio interbranquial. 
Una revision de la figura 10 muestra 

un aumento del espacio interbranquiespinal 

E. Fish length and gill-raker gap. 
An examination of figure 10 shows an 

increase of the gap between the gilI-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, causing 
a crossover. This tendancy, however, is seen 
reversed for the measured gaps. 

The most striking find in this figure is 
that the calculated ga s are consistantly 
larger than the measure B gaps. Furthermore, 
in the measured gap plots, it appears that 
at approximately 300 mm in body length, 
the gaps begin to leve1 off, where in the cal- 
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 

P 
endientes de las líneas, nos muestran que 

os espacios en el arco superior aumentan a 
una taza ligeramente más rápida 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 más sorprendente encuentro en esta 

figu ra es ue 
nales calc 19 

los espacios interbranquiespi- 
ados son más grandes consisten- 

temente que los medidos. Además, en las 
gráficas de espacios medidos, a aproxima- 
damente 300 mm longtud total, se alcanza 
una asintota, pero en las gráficas de espacios 
calculados, ésta no es aparente. 

100 

length frequencies of prey available in the 
environment, and behavioural information 
on just how the titering apparatus funtions 

and is used by Ameritan shad. Nevertheless, 
important conclusions can be made which 
warrant discussion. 

AII increase in the effective filtering 
area with body length is ap arent 

5: 
since 

both the gill-arch and gill-ra ers increase 
in length with bodv size. The means that a 
larger shad can consume more, which is 
what is observed in stomach analysis (Ham- 
mann, 1982). 

The number of gill-rakers increases 
with body length at approximately the 

tr*: 0 97) / __-- 
___-__- ------ l (rZzO 82) *TOTAL YrO Xt27.00 

oLOWER Y:Oí6Xti8.50 

ouPPER Y:O.O9Xt 865 

100 200 300 400 500 600 

TOTAL LENGTH (mm) 

PI<; X Ntimerode hranqutespina\del primer arco hranqulalcontra longitud total. El último punto(549 mm LT) nosc mcluyeen 
las regreamnes (N = 16). 
Numhcr 01 g&rakers «n thr llrst glll-arch plotted aga~n\t total hody length. The last pomt (549 mm TL) is not mcluded un 
the regre~on equationa (N = 16) 
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FIG. 9. PromedIo espesor de las hranqulesplnas contra longitud total del pez. Las curvar para los arcos total e inferior están 

sobrepuestas. El último punto (549 mm LT) no se mcluye en las regresiones (N = 16). 
Mean gill-raker width plotted agamst total hody length. The curves for the total and lower gill-arches are superlmposed. 
Thc lart pomt (549 mm TL) IS not mcluded 111 the regresaion equationa (N = 16). 

DISCUSION 

Este análisis aislado, muestra la histo- 
ria incompleta aun con la falta de compara- 

ciones directas para frecuencias de longitu- 
des de presa consumida, frecuencias de lon- 

‘tud de presa disponible en el medio am- 
r rente, e informacibn de comportamiento 
de como el aparato filtrador funciona y es 
usado por el sábalo americano. Sm embargo, 
importantes conclusiones se pueden hacer, 
las cuales valen discutir. Un aumento del 
área efectiva de filtración con la longitud cor- 
poral es aparente ya que el arco branquial 
y las branquiespinas aumentan en’longitud 
con el tamaño del cuerpo. Esto significa que 
un sábalo americano grande puede comer más 
que uno chico, lo cual se observa en el análi- 
sis estomacal (Hammann, 1982). 

same rate as the gill-arch increases in length, 
but, as stated earlier, only within the size 
range of about 30 to 300 mm. This suggests 

that during the juvenile 
growth, new gill-rakers are 

eriod of rapid 
& eing constantly 

added to the gilí-arch. Thus, the gap between 
the gill-rakers should be constant alon the 
arch, and constant with growth un tif the 
number of gill-rakers becomes constant. At 
that moment, one would expect the gap to 
continue increasing at the same rate that the 
gill-arch is becoming longer. However, the 
gap increases with body length at a very dif- 
ferent rate than the gill-arch increases in 
length. It is unclear exactly how the gap size 
changes past a body lenth of 270 mm due 
to the lack of sufficient samples in that 
rango. 
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El número de branquiespinas aumenta To more completely understand the 
con la longitud total del pez a una taza casi 
igual a la que el arco branquial aumenta en 

development of the gaps along the gill- 
arch, one must consider the width of the dl- 
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largo, pero, como se dijo anteriormente, den- 
tro el rango de 30 a 300 mm. Esto sugiere 
que durante el período juvenil de crecimien- 
to rápido, 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 número de branquiespi- 
nas es constante. Hasta ese punto uno podría 
esperar ue 

P 
el espacio aumentara a la misma 

razón a a que el arco bran uial aumentara 
en longitud. Sin embar 

$9 
, e espacio inter- 

branquial aumenta con a lon itud corporal 
a una razón muy diferente c! e la del arco 
branquial. No está muy claro exactamente 
como cambia el tamaño 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. 

Para obtener un entendimiento más 
completo del desarrollo de los espacios inter- 
branquiespinales a lo largo del arco bran- 

1 
uial, hay que tomar en cuenta el espesor 
e las branquiespinas. Como ya se mostró, 

el espesor aumenta con la longitud del 
a medida que las branquiespinas se B 

ez, 
esa- 

rrollan. En consecuencia, los espacios in- 
terbranquiespinales son más grandes en los 
puntos terminales del arco, donde se en- 
cuentran las nuevas y delgadas branquiespi- 
nas desarrollándose. Con esto, se puede en- 
tender que al considerar los promedios del 
tamaño de los espacios y los espesores en 
el arco, la capacidad real de filtración del 
arco no está bien representada. Esto se debe 
a que aun cuand o el número total de bran- 
quiespmas aumenta, el porcentaje que están 
desarrollando (aumentando en longitud y es- 
pesor, y disminuyendo el espacio entre si) 
disminuye, esto afecta el promedio. Por 
eso, es necesario examinar la distribución 
acumulativa de frecuencias de ambos espa- 
cios y espesores para comprender sus cam- 
bios sobre tiempo. 

La fórmula usada por King y Macleod 
(1976) difiere de la que uso en que su tér- 
mino R - 1 asume que la 
branquiespina son .p 

rimera y última 
termin es. El término 

R+ 1 asume que existe un es acio interbran- 
quiespinal antes y después B e la primera y 
última branquiespina, respectivamente. 
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rakers. As was shown, the width íncreases 
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- 
tributions of both the width and the gap to 
better understand their changes. 

The formula used by King and Mac- 
leod (1976) differs from that used here in 
that their term R-l assumes that the first 
and last gill-rakers are terminal while the 
term R + 1 assumes thst there is an effect- 

tive gap before and after the first and last 
gill-rakers, respectively. 

The overestimation of the gap between 
gill-rakers by this empirical formula can be 
explained by the presente of rudimentary 
gill-rakers at the ends of the gill-arch. Be- 
cause these gill-rakers are not functionally 
usefull in the filtering of food particles, that 
portion of the gill-arch length is also non- 
functional. Thus, by using in the formula 
the total gill-arch length, one has artificially 
increased the length of the gill-arch relative 
to the functional number of 

P 
* -rakers, 

resulting in an overestimation 0 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 lar 
formula is propose (r 

r data set, the followmg 
: 

G = (kT -,‘+“; w, 

where k is a coefficient derived from the ave- 
rage of the proportion difference between 
the calculated and measured ’ 

P 
-raker gaps 

for each data point. For the ata presented 
in this paper: 
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El que la fórmula empírica sobreesti- 
ma el espacio interbranquiespinal, se puede 
explicar tomando en cuenta la presencia de 

las bran uiespinas rudimentarias en los ex- 
tremos 1 el arco branquial. Debido a que 
estas branquiespinas no son útiles para filtrar 
partículas de alimento, esa porción del largo 
del arco branquial tampoco es funcional. En 
consecuencia, al usar la longitud total del 
arco branquial en la fórmula, se aumenta 
artificialmente la longitud del arco relativo 
al número funcional de branquiespinas, re- 

sultando una sobreestimación de espacio 

interbranquiespinal. Entonces, es muy nece- 
sario considerar únicamente mediciones 
sobre la porción funcional del arco bran- 
quial para poder calcular el espacio inter- 
branquiespinal. 

Hasta que se pueda derivar un modelo 

mas completo de un número mayor de da- 
tos, se propone la f6rmula siguiente: 

T-(RXW) 
G=(k) R+l 

donde k es un coeficiente derivado del pro- 
medio de la proporción de la diferencia en- 
tre los espacios calculados y medidos para 
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 = 0.4149 +/- 0.1613 para el arco bran- 

quial inferior. 

En conclusión, para sábalo americano. 
el área de filtración aumenta con la longitud 

total del pez, y aparentemente, asi aumenta 
“la luz de malla” efectiva. Para que se pueda 
cuantificar la capacidad frltradora de esta 
especie, se neceista desarrollar un modelo 
que tome en cuenta las frecuencias acumula- 
tivas del espacio interbranquial y el espesor 
de las branquiespinas, la porción no funcio- 
nal del área de filtración (debido a las bran- 
quiespinas rudimentarias), y a la reducción 
de “la luz de malla” efectiva por los dentícu- 
los. 

k=tr4h61 +/- 0.1475 for the total gill- 

k =OafChg”,d/- 0.1569 for the upper gill- 

7 

k=0.4149 + /- 0.1613 for the lower gill- 
arch. 

In conclusion, in Ameritan shad, 
the 6ltering area increases with body length, 
and apparently, so does the effective mesh 
size. A model that takes into consideration 
cumulative frequencies 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 
Ameritan shad can be quantified. 
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