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Dejo atras Ia estefa del mar,

no termino de ambular,
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RESUMEN

El estudio de las historias de vida provee explicaciones adaptativas respecto al origen
y diversidad de modos y ciclos de vida, y es una herramienta para entender los
mecanismos y los efectos de la seleccidon natural sobre la dinamica de las
poblaciones. Los organismos estan sujetos a las condiciones del medio que habitan,
por lo que se ha propuesto que algunas caracteristicas de su ciclo de vida deben
haber evolucionado como respuestas adaptativas a su habitat.

Diferentes poblaciones del pez amarillo Girardinichthys  muftiradiatus
(Goodeidae), especie endémica de ta vertiente del Rio Lerma, enfrentan niveles
distintos de depredacién por la culebra de agua Thamnophis melanogaster. En este
trabajo se colectaron hembras gravidas de dos poblaciones naturales, una con la
presencia de 7. mefanogaster como depredador principal (Acambay) y la otra en la que
este depredador esta ausente (Zempoala). Dichas hembras se mantuvieron, por un
promedio de diez dias, en condiciones de laboratorio y se cuantificaron atributos tales
como la longitud estandar de la madre, el tamafio de la camada, el peso de las crias y
la asignacion reproductiva. Asimismo, se determind la influencia del depredador sobre
la estructura de tamafios en peces provenientes de Acambay y Zempoala, mantenidos
en cuatro pozas artificiales en las que se vari6 el nivel de depredacion. Las pozas
control consistieron en mantener a los peces de Acambay expuestos a T, melanogaster
y a los peces de Zempoala libres de este depredador, mientras que en las pozas
experimentales se invirtieron las condiciones naturales de depredacion para ambas
poblaciones.

Se encontré que, en la poblacién con depredadores, las hembras de esta
especie tienden a ser de talla mayor. Ademas se encontré una relacion alométrica entre
ol tamafic do loc hombrac vy o) ndémors vy famaSc 20 sUs oios. La asigiauion
reproductiva no se relaciond con la variacion en el tamafic corporal de las madres.
Asimismo, se observé que las culebras incidieron sobre un tamafo intermedio (254
4.8 d.e.), consumiendo peces juveniles.

Dado que en las pozas artificiales, en donde se minimizaron las variaciones
ambientales, se encontrd un efecto directo de T. melanogaster sobre la estructura de
tamarfios del pez amarillo de ambas poblaciones, por lo gue se sugiere que en
condiciones naturales las diferencias en la longitud estandar de las hembras pudieran
estar moldeadas por este depredador. Se especula que en Acambay, las hembras
primero asignan recursos al crecimiento para una vez pasado el tamafio vulnerable
reproducirse. Por el contrario en Zempoala, los peces no tienen que escapar de T
melanogaster y asignan mas recursos a la reproduccién que al crecimiento.



1. INTRODUCCION

1.1 Qué son ias historias de vida

Durante la primera mitad del siglo XX las tablas de vida se utilizaron en el
analisis de la demografia para caracterizar a la poblaciones de acuerdo a sus tasas de
mortalidad y de reproduccién (Pearl y Miner, 1935). Los primeros conceptos sobre
historias de vida surgieron a partir de que los ecélogos observaron que las poblaciones
podian variar en cuanto a sus parametros demograficos dentro de una especie (Cole,
1954). Asimismo, anteriormente se observd que las caracteristicas de las poblaciones
estan relacionadas con la habilidad de las especies para sobrevivir en diferentes
ambientes, y en ese contexto, se propuso que las especies que habitaban en los
trépicos sufrian una seleccién diferente a aquellas que habitaban en ambientes
templados (Dobzhansky, 1950). Con base en estas ideas, se propuso que el tipo de
seleccion presente en sistemas tropicales favorece altas tasas reproductivas, mientras
que en ecosistemas templados predominan la competencia y tasas reproductivas mas
bajas (Lewontin, 1965, MacArthur y Wilson, 1967). Se establecié entonces, que en
cada tipo de seleccidon los organismos deberian presentar uno u otro conjunto de
atributos coadaptados relacionados con su ciclo de vida. Estas dos formas de
responder a las presiones del medio se agruparon en las estrategias r y K (Pianka,
1870). Sin embargo, r y K son extremos de un continuo, y en la naturaleza existe una
gama de variacion en la forma en la que los organismos responden al medio (Stearns,
1976).

A partir de la segunda mitad de esie siglo se empezaron a estudiar las historias
de vida combinando la demografia y la teoria evolutiva (Caswell, 1989). La teoria de las
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vida que estan relacionadas directamente con la supervivencia y reproduccion de ios
organismos y, por lo tanto, influyen en su adecuacion' (Stearns, 1982).

Las tasas de mortalidad y de fecundidad a edades especificas, son parametros
basicos en el estudio de las historias de vida (Charlesworth, 1980). Estas tasas estan
influidas por atributos de los individuos tales como: el patrén de crecimiento, la
longevidad, la edad a la primera reproduccién, asi como por el ndmero, tamafio y
proporcion de sexos de las crias (Tabla 1). La combinacion de estas caracteristicas
determina la adecuacidn de los organismos dentro de una pobiacion. Sin embargo, esta
combinacion no es simplemente resultado del azar, sino que representa una respuesta

' Medida de la contribucién relativa de un individuo a las generaciones futuras.




integral de los organismos moldeada por seleccién natural (Stearns, 1992). El conjunto
de estas caracteristicas coadaptadas que han evolucionade en los organismos se
conoce como el fenotipo de una historia de vida (Benabib, 1993).

Tabla 1. Principales caracteristicas que determinan las historias de vida de los organismos.

Caracteristica Definicidén

Patron de crecimiento Cantidad de energia asignada al crecimiento
y distribucion de dicha asignacion a lo fargo
del ciclo de vida.

Longevidad Duracion de la vida de un individuo.

Edad y tamarfio a la madurez Tamafio, masa ¢ edad del individuo en el
momento en que alcanza la madurez sexual.

Composicion de |a descendencia. Numero, tamafio y proporcion de sexos de

las crias.

Tomado de Begon y Mortimer (1993}

Uno de los factores que determina la expresion de las caracteristicas de historias
de vida es la existencia de costos asociados con la forma en la que los organismos
administran e invierten sus recursos hacia las diferentes actividades (i.€., crecimiento,
mantenimiento y reproduccion; Levins, 1968; Ware, 1980). Tedricamente, un organismo
alcanzaria una adecuacion maxima si se reprodujera casi al momento de nacer, tuviera
una vida reproductiva larga y produjera muchos descendientes de gran tamafio
(Stearns, 1992). Sin embargo, comunmente los organismos tienden a invertir mas
recursos en una u otra de estas caracteristicas, en funcion de las restricciones que les
impone e disefio biologico. Este hecho podria explicarse mediante el principio de
asignacién, que se refiere a la asignacién diferencial de recursos disponibles hacia
otras funciones, después de haber asignado los necesarios al metabolismo (Levins,
1968; Ware, 1980). Debido a que los recursos son generalmente limitados, los
organismos enirentan disyuntivas (‘trade off"), sobre en qué cantidad y en queé
momento deberan invertir sus recursos, para reducir los costos y maximizar su
adecuacion (Stearns, 1992). La forma en la que se resuelven estas disyuntivas, ya sea
a través de la competencia por recursos o por la magnitud de los costos, depende
directamente de las presiones ambientales (Michod, 1979; Partridge, 1990; Reznick,
1983; Reznick et al., 1990; Endler, 1995). La existencia de disyuntivas podria iimitar ta
evolucion de algunos atributos cuando se generaran vaiores de adecuacion opuestos




en otros atributos, ya que no pueden ser seleccionados en la misma direccion, como en
el caso del tamafio promedio de la camada y el peso promedio de las crias (Levins,
1968; Ware, 1980).

La reproduccion es una fase determinante de la adecuacién de los organismos y
puede estimarse de diversas maneras. Un hecho interesante es que ademas de
presentarse comunmente disyuntivas con otras funciones, también se presentan en la
forma en la que se expresa la asignacion reproductiva®, ya sea de manera temporal
(entre reproduccion actual o futura), entre el tamafio y el ndmero de crias, o entre
producir un sexo u otro (Reznick, 1983).

Para poder conocer cudles han sido las fuerzas selectivas que han moldeado las
historias de vida de los organismos, ademds de las disyuntivas es necesario tomar en
cuenta ofros factores. Una de las bases de la teoria de historias de vida, es que las
caracteristicas de los organismos representan adaptaciones que les permiten
responder a las caracteristicas del medio en el que se desarrollan (temperatura, altitud,
presion, etc. Stearns, 1892). Sin embargo, en ocasiones, estos atributos pueden ser
simplemente el resultado de ofros procesos que no confieren adaptacion, como en los
arrastres alomeétricos, en donde la expresion de un atributo depende de la seleccion
que actia sobre ofro atributo {v.gr. como el tamafio de la madre), o bien que un atributo
interpretado como una adaptacion para un ambiente particular, sea mas bien producto
de la filogenia de los organismos (Stearns, 1983; Boyce, 1984; Phillips y Arnold, 1989;
Arnold, 1992; Endler, 1995). Ademas cuando la expresion de los atributos tiene un
fuerte control genético tal como la edad a la cual los individuos de una especie sufren la
metamorfosis, migran o se reproducen por primera vez, pueden interpretarse como
adaptaciones (West- Eberhard 19889), pero cuando las caracteristicas estan moduladas

Y [ g SR mn afmaie Al . temmm M mlaabiaiAdad famadieiam A—nkﬁklﬁmnr\‘n -
ﬂlllul\—‘itullllulll\.«‘ hrnd Ml bbbl I.D\.-ll\.n! A LS LANLLA AR Tk 4 b o nrn P It s 1

representen adaptaciones particulares, aunque la plasticidad en si puede ser
considerada como una adaptacion (Bradshaw, 1965).

1.1.1 Historias de vida en peces dulceacuicolas

Uno de los grupos mas estudiados es el de los peces, y entre éstos los poecilidos,
debido a su gran diversidad y a la variacién en sus historias de vida (Endier 1986). Se
ha propuesto que la depredacion es una de los factores que afecta de manera profunda
y directa la demografia de estos peces y consecuentemente sus caracteristicas de

?La asignacidn reproductiva comunmente se mide como el cociente del peso de las crias al nacer

y ¢l peso de la hembra antes del parto,
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historias de vida, ya que en muchos casos la depredacién determina una mortalidad
diferencial de edades o sexos, el tamafo promedio de los individuos, la edad a la
primera reproduccién, y el nimero, tamaiio y proporcion de sexos de la crias (Seghers,
1974a; Liley y Seghers, 1975; Reznick y Endler 1982, Reznick et a/. 1990; Mattingly y
Butler, 1994, Endler, 1995; Krause y Godin, 1995).

En general se ha visto que los depredadores tienden a seleccionar ciertos tipos o
morfos de presas, ya sea por su tamafo, color o sexo (Law, 1979). En relacion al
tamano, los casos extremos se presentan cuando los depredadores seleccionan presas
grandes o pequefias. Ante esto, se ha visto que los peces responden de manera
diferente y que sus respuestas tienden a maximizar su adecuacién en dichas
situaciones particulares. En el primer caso se ha encontrado que la respuesta de los
peces a un incremento en la mortalidad de tallas grandes consiste en adelantar la
madurez sexual, ya que con tamafios pequefios se disminuye la probabilidad de ser
depredado y se incrementa la posibilidad de alcanzar la reproduccién (Gadgil y Bossert,
1970; Law, 1978, Reznick et al. 1990; Mattingly y Butler, 1994). Esta respuesta tendria
como consecuencia un aumento en la cantidad de energia dedicada a la reproduccion
a edades mas tempranas (Stearns, 1992). Una explicacion alterantiva podria ser que la
disminucion en la longitud estandar en presencia de depredadores se debe en parte a
gue las presas tienden a usar habitats méas seguros pero de menor calidad en cuanto a
recursos disponibles provocando que se alcancen tallas menores (Werner et al., 1983
Begon y Mortimer, 1993). Por el contrario, se ha observado que un incremento en la
depredacidn de juveniles favorece, en la poblacion, el retraso de la madurez sexual,
una disminucion del esfuerzo reproductivo y tamafios mas grandes que sobrepasen
mas rapido el tamafio en el que existe el riesgo de depredacion (Gadgil y Bossert,
1078 Lo, 1O Miched, 1070; Pozniclk, 1082 Daznick af of  100M

En el area central de la Republica Mexicana, se distribuyen algunas especies de
la familia Godeidae, la cual, al igual que los poecilidos, pertenecen al orden
Cyprinoformes, por lo que presentan caracteristicas muy similares en cuanto a histerias
de vida. No obstante ia variacion en esta familia de peces, ha sido poco estudiada. Una
de estas especies es Girardinichthys multiradiatus, en la que existen poblaciones que
estan sujetas a depredacion por culebras y poblaciones libres de estos depredadores.
Esto lo convierte en un sistema de estudio ideal para evaluar el efecto de la
depredacién sobre algunas caracteristicas de historias de vida .
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1.2 Antecedentes de Girardinichthys multiradiatus

El pez amarille (Girardinichthys multiradiatus) pertenece a la familia Goodeidas
(endémica de México), es viviparo y sexualmente dimérfico, con aletas dorsal y anal
relativamente mayores y mas coloridas en los machos que en las hembras, y habita en
lugares altos y frios de la vertiente Alta del Rio Lerma en el Estado de México (Macias
Garcia, 1991, Fig. 1). Dado que esta vertiente se extiende a lo largo de varios
kilometros, se pueden encontrar diferentes poblaciones de este pez que enfrentan
condiciones ambientales distintas. Entre este gradiente de condiciones se encuentran
las lagunas de Acambay y Zempoala. Por una parte, Acambay es una laguna de
temporal debido a que baja drasticamente su nivel durante los meses de marzo a julio,
mientras que la laguna de Zempoala es mas grande, profunda y estable, ya que el nivel
de agua presenta poca variacion anual. La temperatura promedio anual y la altitud son
similares en ambos sitios. 14.2 °C y 2550 msnm en Acambay, y en Zempoala es 13.9
°C y 2500 msnm {Garcia, 1988).

Figura 1. Distribucion geografica del pez amarillo (Girardinichthys multiradiatus).

Uro de ios depredadores principales del pez amarilio es la culebra de agua,
Thamnophis melanogaster la cual se encuentra en Acambay y no en Zempoala (Macias
Garcia, 1991; Macias Garcia et al., 1994).

En trabajos previos en estas localidades, se encontré que la longitud promedio
del pez amarillo en la localidad con depredadores (Acambay), era mayor al tamafio
promedio ingerido por 7. meianogaster, mientras que en la localidad sin depredadores
{laguna Quila que pertenece a Zempoala) el tamafio promedio de los peces era mas



pequefio y similar al tamafio de presa que ingiere T. mefanogaster (Macias Garcia,
1981; Fig. 2).
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Figura 2. Comparacion entre el tamafio promedio (+ desviacién estdndar) de los peces ingeridos por

Thamnophis melanogaster con el tamafio promedio de los peces en ambas localidades.

Estos datos sugieren que este depredador podria estar actuando sohre un
tamano especifico del pez amarillo. Dado que el tamafic esta correlacionado con
atributos del ciclo de vida, las diferencias en el tamaro de los peces podrian provocar
diferencias en las historias de vida de ambas poblaciones. Por ello, este trabajo tiene el
objetivo de explorar si la depredacidon podria ser responsable de las diferencias en
historias de vida entre las dos poblaciones.

Para esto, los posibles efectos de la depredacion sobre las historias de vida se
exploraron a traves del estudio en poblaciones naturales en el que se evalué la longitud
actdndar da log modras, v soignosidn roprsdustive, ¥ S BlSTS ¥ BES0 punncuiy ue
las crias de hembras gravidas provenientes de Acambay y Zempoala. Asi mismo, se
realizd un estudio en poblaciones artificiales en el cual se determind el efecto de la

depredacion scbre la estructura de tamafios.



2. HIPOTESIS

Los peces de Acambay (sometidos a depredacién) podrian presentar dos estrategias
para mantener su adecuacion como respuesta a que la depredacion por T.
melanogaster, la cual se concentra sobre los individuos juveniles, de tamafio
intermedio, Una seria retrasar la madurez sexual y crecer rapidamente para evadir lo
mas pronto posible el tamafo de mayor riesgo ante los depredadores con la
consecuencia, de una vez mayores, producir menos crias de mayor peso. La ofra
estrategia seria adelantar la madurez sexual para asegurar la reproduccion antes de
llegar al tamarfic de mayor riesgo y producir mas crias de tamaro pequefio. Sin
embargo, considerando que el tamafio de los peces depredados es de 18.15 a 44.45
mm (Macias Garcia, 1994) seria dificil que las hembras se pudieran repreducir a una
talla tan pequena, por io tanto se predice que la primera estrategia sera mas probable.
En un muestreo piloto se encontré que los peces de Acambay se reproducian
aproximadamente a los 37.5 + 6.8 mm. Debido a ello se espera, como estrategia
antidepredatoria, que en un ambiente con culebras, las hembras (a) alcancen tallas
mayores y (b) tengan pocos crios grandes. Dado que en Zempoala e! depredador no
esta presente, las estrategias utilizadas por los peces deberian ser (c) invertir menos
recursos en el crecimiento y adelantar la madurez sexual y reproducirse a tallas mas
pequenas, y {d) producir muchas crias pequefias.

Existe evidencia de que las culebras ejercen una depredacion diferencial sobre
los peces de tamano intermedio (Macias Garcia, 1994). Para poner a prueha este
efecto, se disefid un experimento utilizando pozas artificiales en donde en dos de ellas
se simularon las condiciones naturales de depredacion {(Acambay con depredadores y
Zempoala sin depredadores), y dos pozas en donde se inviertieron ias condiciones
nauTacs oo doprcancidn, (Msamboy oin denradadaree v Zamnnala ~nn Adenradarnarac)
En las pozas en donde no hubieron depredadores se esperaba que la distribucién de
famaiios de los peces tendiera a ser normal, mientras que en las pozas con culebras se
esperaba que las categorias de individuos de tamano intermedio estuvieran menos
representadas en relacion a las poblaciones sin culebras.




3 ESTUDIO EN LABORATORIO DE LOS EJEMPLARES DE CAMPO

3.1 Métodos

La colecta de los peces se realizd en abril de 1994 mediante tres practicas de
chinchorreo (método que consiste en el arrastre de redes que van de la superficie al
fondo del cuerpo de agua) efectuadas en un lapso de 10 horas. Los peces fueron
transportados, de Acambay y Zempoala al Instituto de Ecologia, en contenedores
grandes. Se construyeron cuatro pozas de concreto (345 x 585 x 55 cm) en el Instituto
de Ecologia, UNAM Las pozas se sellaron con pintura no toxica y se llenaron con agua
corriente. En cada poza se introdujeron la misma cantidad de plantas acuaticas de las
especies Nymphoides fallax, Scirpus sp., Myriophyllum aquaticum y Potamogeton
pectinata, nativas del altiplano mexicano, y Egeria densa y Ceratophyilum sp.,
residentes de los cuerpos de agua del centro de México (Macias Garcia, 1991).

Los peces se distribuyeron en las pozas de la siguiente manera: en las pozas 1y
3 se pusieron peces provenientes de Acambay, mientras que en las pozas 2 y 4, se
infrodujeron peces provenientes de Zempoala (55 hembras y 45 machos en cada
poza).

Tres meses después de establecidas las colonias de peces, se colectaron
aleatoriamente 26 hembras gravidas (con vientres abultados) de las pozas con peces
provenientes de Acambay y 22 provenientes de Zempoala. Las hembras se
mantuvieron en promedio 10 dias en el laboratorio en peceras individuales de 40 litros
con trampas de maternidad, para evitar que las crias fueran comidas por sus madres.
Las hembras fueron alimentadas diariamente entre las 11:00 y las 12:00 horas con una
cucharada de Artemia sp. o con Daphnia sp. Para cada hembra se midieron la longitud

cotdndan pooo y ocignacidn reproductiva) tamhidn sa renictrd al necn da Ia ramada
numero de crias y e! peso promedio por cria.  La fongitud estandar de cada hembra se
midié el primer dia utilizando un vernier (+ 0.05 mm). Cada hembra era medida
mientras se encontraba en una boilsa de plastico transparente con poca agua.
Asimismo, las hembras se pesaron diariamente (antes de ser alimentadas) a partir de la
fecha de colecta y hasta el dia del parto. Para esto se tard una bascula electrénica de
30.0 £ 0.05 g, con un recipiente con agua. Antes de introducir al pez se le eliming el
exceso de agua utilizando una red seca, después de pesado se le aplicd una solucion
{(Aquarium conditioner) para proteger su cuerpo y se regresé a su pecera. £l peso de la
camada se obtuvo mediante la diferencia entre el peso de la madre el dia del parto y el
pesa del dia anterior, Esta medida se dividié entre el nimero de crias paridas para



obtener el peso promedio por cria. Por dltimo, para obtener la asignacion reproductiva
se dividio el peso de la camada entre el peso de la hembra antes de parir.

El metodo mas utilizado para obtener la asignacion reproductiva en peces es el
propuesto por Reznick (1982) que consiste en utilizar el peso seco de los peces (ver
Apéndice), sin embargo, en este trabajo no se sacrificaron los animales debido a que
se podrian utilizar en estudios posteriores a largo plazo.

En todos los casos se reportan los promedios de las variables analizadas y su
desviacion estandar,

3.2 Resultados
Las hembras gravidas de Acambay fueron 1.13 veces mas grandes que las de
Zempoala (f45=2.23, p=0.024; Fig. 3).
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Figura 3. Valores promedio de la longitud estandar de las hembras de Acambay y de Zempoala

Letrag diferentes representan diferencias significativas.

Con el objeto de estimar las diferencias en los atributos de historias de vida entre
ambos sitios se realizd un andlisis de varianza mdltiple. En el modelo se incluyeron
como variables de respuesta: el nimero y peso promedioc de las crias asi como la
asignacién reproductiva de las madres. Debido a que estas variables probablemente
esten relacionadas con la talla de las hembras, se incluyd como covariable la longitud

10



estandar de las madres. Las pruebas multivariadas de Wilks, Pillai, Hotelling-Lawley y
la de Roy (SAS Institute, Inc. 1988) mostraron la misma tendencia.

El modelo general mostré diferencias altamente significativas en la variacion en
el numero de crias, su peso promedio y la asignacién reproductiva de las madres. Sin
embargo, se encontré que el sitio no tuvo un efecto significativo y que en contraste, la
variacion en la longitud estandar de las hembras si se relaciond con las variables
analizadas (Tabla 2).

Tabla 2. Analisis de varianza milltiple sobre el numero de crias, ef peso promedio por cria y la

asignacién reproductiva considerando el efecto de sitio y la longitud estandar como covariable.

Prueba Valor F aprox. GL num GL den Prob>F
Wilks' Lambda 0.3271351 10.4774 3] 84 0.0000
Piliai's Trace 0.6828039 7.4301 6 86 0.0000
Hotelling-Lawley 2.026459 13.8475 6 82 0.0000
Roy's Max Root 20113538 28.8294 3 43 0.0000
Sitio
Prueba Valor F exacta GLnum  GL den Prob>F
Wilks' Lambda 0.9446752 0.8189 3 42 0.4802
Pillai's Trace 0.0553248 0.8199 3 42 0.4502
Hotelling-Lawley 0.0585649 0.8199 3 42 0.4902
Roy's Max Root 0.0585649 0.8198 3 42 0.4802

Longitud estandar

Prueba Valor F exacta GLnum Gl den Prob=>F
Wilks' Lambda 0.424033% 19.0162 3 42 0.0000
Pillai's Trace 0.5759661 19.0162 3 42 0.0000
Hotelling-Lawley 1.3583021 19.0162 3 42 0.0C00
Roy's Max Root 1.3583021 19.0162 3 42 0.0000

De acuerdo a los analisis anteriores, la longitud de las madres influyd sobre las
diferencias en los promedios del numero y peso de las crias (Acambay 11.96 + 4.8;
0.023 + 0.005 y Zempoala 7.90 + 1.82; 0.019 % 0.005 respectivamente) entre ambos
sitios. Sin embargo, no se encontraron diferencias sobre la asignacion reproductiva atmn
considerando la longitud de las madres (Acambay 0.305 + 0.066 y Zempoala 0.3014 +
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0.067). Pero ademas, es probable que la longitud de las madres tenga un efecto
diferente sobre estos atributos, incluyendo la asignacion reproductiva, dentro de cada
poblacién. Para probar si las pendientes de estas relaciones variaban entre sitios, se
realizaron andlisis de regresién para cada atributo, incluyendo la longitud de las
madres, el efecto de sitio y la interaccion entre ambas, como variables independientes.
Un valor significativo de la interaccién determina diferencias en las pendientes entre los
siios (Sokal y Rohlf, 1982). El estudio de los residuales mostré un residual
extremadamente alto que posiblemente podia ser un valor atipico. Mediante los indices
D de Cook, de palanqueo y los residuales estudentizados (Neter et al., 1997) se
demostré que ademas de ser un valor atipico era un valor influyente en el ajuste, y por
tal mativo se decidio eliminarlo corriendo los analisis nuevamente.

El analisis para el numero de crias fue significativo y explicé el 37% de la
varianza. Ni el sitio ni la interaccion fueron significativos indicando que las pendientes
no difirieron entre ambas poblaciones. La longitud de las madres se relaciond
positivamente con el nimero de crias, ya que un cambio de una unidad de longitud
produjo un incremento de 0.39 unidades en la produccion de crias (Fig. 4a).

El modelo para el peso promedio de las crias fue significativo y con una varianza
explicada de 37%. Como en el modelo anterior, Gnicamente {a longitud de las madres
tuvo un efecto significativo sobre la variable de respuesta (Fig. 4b).

Por otra parte ninguno de los regresores se relaciono significativamente con la
asignacion reproductiva de las madres (Fig. 4c).
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4 ESTUDIO EN POZAS ARTIFICIALES

Ei efecto de T. melanogaster sobre la estructura de tamafios del pez amarillo se evalud
manipulando el nivel de depredacién; introduciendo depredadores en la poza con
peces de Zempoala que en la naturaleza viven libres de éstos y eliminando a este
depredador de la poza que contenia peces provenientes de Acambay.

4.1 Métodos
Seis meses después de establecidas las pozas y dos meses después de iniciado el
estudio en laboratorio, se introdujeron tres culebras de agua T. melanogaster con una
longitud promedio hocico-cloaca de 30 cm, en las pozas 2 y 3. El nimero de culebras
utilizadas en las pozas simuld valores intermedios de depredacion {C. Macias com.
pers.).

La asignacién de tratamientos en las pozas fue de la siguiente manera:

As) peces de Acambay que en la naturaleza conviven con culebras y que
estuvieron libres de éstas,

Zc) peces de Zempoala, en donde no hay culebras y en la poza estuvieron
expuestos a ellas,

Ac) peces que en Acambay estan expuestos a depredacion por culebras,

Zs) peces de Zempoala que no estuvieron sujetos a depredacion por culebras.

Un afo después de que se introdujeron las culebras, se obtuvo la longitud
estandar de cada pez sobreviviente. Con los valores de las fongitudes se obtuvo
posteriormente la distribucion de frecuencias de los tamaiios de los individuos.

Para colectar los peces fue necesario sacar las culebras y remover la mayor
Caludau pusivie de panias y aigas. Dosicricrmants oo hisiaran chincharrane (dilizandns
una red de 3 m x 1 m con malla de 5 mm. Cuando se habian colectado la mayoria de
los peces, se vaciaron las pozas y los peces que escaparon al chinchorro se colectaron
con redes de mano. Los peces se mantuvieron, mientras se llenaban las pozas con
agua corriente, en contenedores grandes en donde fueron medidos. Después de la
maniputacién se les aplicé el protector de escamas y piel, se aclimataron por un lapso

de 10 min y se regresaron a la poza carrespondiente.

4.2 Resultados

Con el objeto de determinar un posible efecto de la depredacion sobre la estructura de
tamanos de los peces, se obtuvo la longitud estandar de los individuos de cada poza y
se analizd su distribucion. La manera de determinar el efecto de las culebras fue restar
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la frecuencia relativa en cada clase de edad de |a poblacién sujeta a depredacion, de la
frecuencia de la poblacion libre de depredadores (poza As- poza Ac: y poza Zs - poza
Zc). Se esperaba que en los intervalos que representaban los tamafios promedio de los
peces ingeridos por las culebras los valores fueran negativos. Se encontraron valores
negativos tanto en peces provenientes de Acambay como en aquelios provenientes de
Zempoala (Fig. 5), lo que indicod un efecto directo de las culebras sobre la estructura de
tamarios de los peces. De acuerdo con estos resultados, se puede sugerir que los
peces sufrieron una depredacién diferencial en funcién de su tamafio y que e tamario
critico promedio, con mayor probabilidad de depredacion por T. melanogaster, es de
25.4+4 82 mm.
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Figura 5. Efecto de la depredacién por T. melanogaster sobre la distribucion de tamarios de los
peces en Acambay y Zempoala, Se muestra el intervalo del tamario de peces que la culebra ingiere con

mayor frecuencia.
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5 DISCUSION

Se ha propuesto que la ampiia gama de historias de vida observadas en los peces esta
determinada por diferentes factores, pero varios autores coinciden en que la
depredacion es uno de los mas determinantes (Seghers, 1974b; Liley y Seghers, 1975;
Law, 1979; Michod, 1979; Reznick y Endler, 1982; Reznick, 1983; 1990; Belk y Hales,
1993; Reznick et al., 1996). El efecto de la depredacion puede reflejarse tanto en la
intensidad como en la selectividad del depredador, es decir, la depredacion puede
variar en la densidad de depredadores y de acuerdo a si tos depredadores seleccionan
alguna caracteristica de sus presas, como el sexo, la edad, etc, (Seghers, 1974b; Liley
y Seghers, 1975; Reznick y Endler, 1982).

Se ha encontrado que uno de los atributos de historias de vida mas variable
entre las diferentes especies de peces estudiadas es el tamafo corporal (Stearns,
1992; Reznick ef al., 1996}. Macias Garcia (1991) encontroé que la longitud estandar de
la poblacién de G. multiradiatus en Acambay fue 8% mayor que en los peces de
Zempoala e interpreté esta diferencia como resultado de la depredacion por T.
melanogaster. En este trabajo se estimod la influencia del depredador en la longitud
estandar de hembras gravidas en ambas poblaciones, y se encontré que las hembras
de Acambay fueron, en promedio 5 mm mayores (13% ) que las de Zempoala. Es
importante mencionar que es probable que estas diferencias en el tamafo promedio
estén estrechamente relacionadas no sélo con la presencia de T. melanogaster, sino

A - mamalamaAis———
ardamae rnn al hachs do aue acte donrodader =orocs SCIZCIonG OF W@ianu Je sus

presas. En el estudio en las pozas artificiales se encontré que la frecuencia de peces
de tamafios intermedios (jueveniles) fue menor en las pozas donde el depredador
estaba presente, es decir, que el promedio (+ d.e.}) en la longitud de los peces
mayormente consumidos fue de 25.4 £ 48 mm. Macias Garcia (1991) encontré
mediante el analisis de contenidos estomacales de T. melanogaster que los peces
amarillos ingeridos presentaban un tamano promedio de 26.3 £ 8.5.

De acuerdo a Gadgil y Bossert (1970), Liley y Seghers (1975) y Reznick y Endler
{1982), en Poecilia reticuiata, las diferencias en la edad a la que se alcanza la madurez

estan relacionadas con el nivel de depredacion en la clase de tamafio en la que ésta
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incide. En Acambay, los peces juveniles tuvieron mayor probabilidad de ser
consumidos, por lo que es posible que se favorezca alcanzar tallas mayores mas
rapidamente que disminuyan el riesgo de depredacion por T. melanogastery, como una
consecuencia de ello, s& observé un retraso en la madurez. Seria muy dificil para estas
hembras, adelantar la madurez para asegurar la reproduccion antes de llegar al
tamafio de mayor riesgo de depredacion que comienza a los 18 mm. Este tamafio
puede estar por debajo del tamafio que representa el umbral reproductivo de esta
especie, determinado probablemente por restricciones fisiolégicas, ya que en
Zempoala, sitio donde no hay culebras, el tamafo minimo de las hembras
reproductivas fue de 24 mm.

En contraste, en la poblacion de Zempoala dado que los peces no tienen que
escapar de los depredadores, los individuos podrian comenzar a reproducirse a tallas
mas peguefas. Un patrén similar a éste fue reportado por Reznick y Endler (1982), ya
que encontraron que en poblaciones con depredadores, que selectivamente operan
scbre los adultos, el tamafio promedio de Poecilia reticulata era algunos milimetros
menor que €n poblaciones en donde los depredadores consumen peces de tamarios
pequenos.

Sin embargo, también es probable que las diferencias en la longitud estandar
pudieran estar relacionadas con variables ambientales propias de los sitios de
crecimiento y no directamente con la depredacion (temperatura, altitud, etc.). Trendall

MO0 v Nameinls oo Doimes 74RO mmameieeea -
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variaciones en el crecimiento y en algunos atributos relacionados con la reproduccién
en Gambusia affinis y en Poecifia reticulata, respectivamente, de acuerdo a diferentes
niveles de alimentacion. Asimismo, Seghers (1974b) y Liley y Seghers (1975)
encontraron que el tamafo del cuerpo en Poecilia reficulata y la temperatura del agua
se correlacionaron negativamente.,

No obstante, en este sistema de estudio se tiene evidencia de que
probablemente las condiciones ambientales no estén jugando un papel preponderante
en la expresion de los atributos de G. multiradiatus, ya que por una parte, tanto la

temperatura como la disponibilidad de alimento son similares en ambas localidades,.
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Asimismo, en los experimentos realizados en las pozas artificiales, en donde se
minimizaron las diferencias ambientales, se encontro que la longitud de los peces
sujetos a depredacion fue significativamente mayor en ambas poblaciones, ya que se
encontraron menos peces de la talla vulnerable. Esta evidencia apoya el hecho de que
la depredacion es un factor que actia directamente sobre la longitud estandar del pez
amarillo, especificamente sobre los juveniles, y que podria ser un factor de seleccion
que moldeara las diferencias de tamario entre ambas poblaciones.

Existe evidencia ademas, de que la expresion de diferentes atributos de fos
peces, sobre todo aquellos que tienen que ver con la reproduccion, puede estar
relacionada directarnente con la variacion en el tamafio de los individuos (Reznick,
1982; Shine, 1988; Belk y Hales, 1993). Este hecho es relevante porque en este caso
se encontro que la adecuacién de las hembras, en términos tanto del ndmera como del
peso promedic de las crias, no varié de manera independiente entre ambos sitios, sino
que su variacién fue una consecuencia de las diferencias en el tamafio de las madres
entre las poblaciones de Acambay y Zempoala. En este caso, presumiblemente, las
culebras estarian seleccionando direccionalmente el tamafc corporal, que
indirectamente podria estar influyendo en el nimero de crias por camada y en el peso
promedic de las crias.

Reznick y Endler (1982) encontraron, en Poecilia reticulata, que el peso de las

crias se relaciond con la longitud de las hembras perc no asi la asignacion

iCproauciva. On Acambay, tante ol ndmere comn al naen da las crias se incrameantaran
con el aumento en la longitud de las hembras, mientras que la asignacién reproductiva
fue independiente del tamano de éstas. Esto explica el que las hembras de Acambay
no redujeran su asignacion reproductiva esperada, una vez alcanzada la madurez, en
eventos reproductivos subsecuentes. En Zempoala se encontrd gue el tamano de las
madres posiblemente confirié ventajas en el desempefio de la descendencia, pero en
este caso, dnicamente hubo asociacién con el nimero de crias. Es probable que
debido a que las hembras de Zempoala son 13% mas pequefias que las de Acambay
no cuenten con los recursos necesarios para invertir también en el peso de las crias. La

asignacién tampoco se relaciond con la longitud de las madres. Estos resultados
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indican que G. multiradiatus no responde de manera general mediante la presencia de
un fenctipo de historias de vida, sino que mas bien, realiza ajustes de acuerdo a ta
presencia de depredadores en términos de variacién independiente entre los atributos
medidos. Por ejemplo, la variacion en la asignacion reproductiva fue indepediente de la
variacion en el tamafio de las hembras. Resultados similares se han encontrado para
Poecilia reticulata y para Gambusia affinis, en donde se encontro variacion solo en
algunos atributos (Reznick y Endler, 1982; Trendall, 1983).

Por otra parte, ademas de la cantidad de recursos que las hembras asignan a la
reproduccion, es importante conocer la forma en la que el pez amarillo invierte dichos
recursos, es decir, puede invertir en el tamafio de la camada o en el tamafio de los
crios, en funcién de la presencia de depredadores. Se esperaba que en relacién con
los valores registrados en Zempoala, las hembras de la poblacién con depredadores
produjeran menor cantidad de crias, pero mas grandes que les permitiera escapar
pronto del tamanfio critico de depredacién. Sin embargo, los resultados en este caso no
coincidieron con las predicciones, sugiriendo que las hembras de Acambay estan
asignando mas recursos a producir mayor cantidad de crios pequefos. Probablemente
esta estrategia esta relacionada con la temporalidad ambiental presente en este sitio,
ya que ésta es una laguna que baja su nivel durante los meses secos. Por ellg, a pesar
de los depredadores, las hembras podrian estar adoptando la estrategia de producir
una mayor cantidad de crios pequefos que podria ctorgar mayores beneficios al
producie la mavar cantidad de descendencia posible ante la incertidumbre del ambiente.
Esto daria mas oportunidad de que algunos de los crios pudieran escapar de estas
condiciones adversas y colonizar nuevos sitios. Por el contrario, en Zempoala se
observé una mayor asignacién proporcional de recursos hacia el tamafio de las crias,
ya que las hembras son relativamente mas pequefias que las de Acambay. La ventaja
en este caso radicaria en un incremento en la adecuacion debido a que los crios

alcanzarian el tamario reproductivo mas rapidamente.
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6 CONCLUSIONES
A partir de este trabajo se puede concluir que:

1) Las poblaciones de G. multiradiatus de Acambay y Zempoala mostraron diferencias
en la longitud estandar de las hembras, siendo las de Acambay 13% mayores.

2) Dentro de cada poblaciéon, la variacién en este atributo determindé, de manera
alométrica, la variacién tanto en el nimero de crias como en el peso promedio de
éstas, y al parecer, |a asignacion reproductiva es un caracter independiente del tamafio
de las madres.

3) En condiciones controladas, Thamnophis melanogaster consumié principalmente
peces juveniles (25.41 4 82 mm).

4) La depredacion tuvo un efecto selectivo sobre la longitud estandar def pez amarillo y
presumiblemente sobre la edad a la madurez, io que posiblemente implicaria un efecto
en el crecimiento de la poblacién,

5) Con base en los resultados obtenidos en las pozas artificiales, y dado que las
condiciones fisicas de ambos sitios son similares (v. gr. nutrimentos, temperatura del
agua) se puede establecer que las diferencias en la longitud de las hembras puede
estar determinada por el efecto de T. mefanogaster, mas que por el efecto del medio
ambiente,

6) De acuerdo a la presencia del depredador, los peces de Acambay deben de crecer
primere, luege, confarme cea nneible renraducirse v anmentar el nitmero de crias bor
camada. Dado que Acambay es un ambiente poco estable posiblemente los individuos
tengan que asegurar gran cantidad de progenie y as! garantizar, con mayor
probabilidad, que al menos parte de su descendencia explotara los recursos del cuerpo
de agua o colonizara otros sitios y escapara a la depredacion intensa.

7). Por el contrario, en Zempoala los peces no retrasan la madurez, ademas de que
viven en un ambiente relativamente estable por lo que se reproducen a tallas
pequenas, esto da lugar a que los adultos no alcancen tallas muy grandes y produzcan

pocas crias de mayor tamano.
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APENDICE

Durante la primera fase del proyecto se compararon dos métodos para evaluar ia
asignacion reproductiva de las hembras del pez amarillo. El primer método fue el de
peso fresco que se mencioné en la seccién de métodos, y el segundo fue el que ha
utilizado Reznick {(1882), que consistié en:

a) obtener peces adultos (n=13 hembras gravidas) en el sitio de estudio
(Acambay),

b) inmediatamente después de que se capturaron los ejemplares se fijaron en
formol al 5%,

c) en el laboratorio, se les midié longitud estandar, longitud de la base de |a aleta
dorsal y altura maxima, utilizando un vernier,

d) se les extrajo el tracto gastrointestinal, érganos reproductivos y embriones,
todo se secod y pesd por separado,

€) los embriones se contaron y se evajué su estado de desarrollo con base en el
desarrollo de los ojos estableciendo cinco etapas: 1) cuando aun no presentan ojos, 2)
cuando se ve una mancha obscura, 3) cuando la mancha es negra, 4) al memento en
que se diferencian las partes del ojo, y 5) cuando el ojo se aprecia claramente (Reznick,
1982),

f}) se secaron por espacio de 18 a 24 horas, en un horno de secado a 55° C,

g} e¢=2 necarnn an una halanya Sartnrins de neso maximo de 30.00 a.
obteniéndose el peso somatico seco (total del peso seco menos el peso seco de ios
organos reproductivos) y el peso seco total de los embriones,

h) se obtuvo la asignacion reproductiva de la siguiente manera:
Ar=_ eso seco de lo iones

peso seco somatico + pesa seco de los embriones
(Reznick, 1982).
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Como se puede abservar en la Fig. 13 el valor de Ar obtenido por el método de
peso seco (x=0.212610.0824, n=13) es menor que el de pesos frescos (x=0.3015
$0.0755, n=20; t;31=-3.1884, p=0.0032). Aunque ambos métodos no fueron
directamente comparables, se decidi6 que el método a seguir para evaluar la
asignacion reproductiva de las hembras, en todos los casos, iba a ser el de pesos
frescos, ya que no implica el sacrificio de los individuos. Como se menciond
anteriormente, dicha medida se obtuvo dividiendo la diferencia del peso de la hembra

antes del parto menos el peso de la hembra después del parto, entre el ndmero de

crias.
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Figura 8. Asignacién reproductiva obtenida por dos métodos diferentes.
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