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Resumen

A lo largo de su historia evolutiva los copépodos han desarrollado diferentes estrategias de
historia de vida, las cuales incluyen mecanismos compensatorios y de diversificacion de
apuestas, como son la disminucién de las actividades vitales para permanecer en estado de
latencia mediante la produccion de huevos de resistencia, la variacion del esfuerzo
reproductivo y la permanencia en la columna de agua manteniendo un metabolismo basal
minimo. La produccion de huevos de resistencia tiene lugar cuando las condiciones
ambientales son adversas para su supervivencia. Estas estructuras son depositadas en los
sedimentos de los cuerpos de agua, logrando permanecer en latencia por afios, conservando
la capacidad potencial de salir del letargo, eclosionar y generar individuos metabdlica y
ecoldgicamente activos en la columna de agua. Debido a su estabilidad, es probable que en
lagos profundos y permanentes esta estrategia sea menos redituable que en lagos someros y

altamente variables.

El objetivo de este proyecto es analizar la eficacia de los organismos eclosionados de huevos
subitineos y de huevos de resistencia de los copépodos Leptodiaptomus cf. sicilis
provenientes de poblaciones que habitan lagos con regimenes hidricos contrastantes (lagos

profundos-permanentes o someros-efimeros).

Se analizaron tres poblaciones de lagos de la Cuenca Oriental, México: dos profundos y
permanentes (La Preciosa; SDT: 1.2 g L' y Atexcac; SDT: 6.5 g L) y uno somero y efimero
(El Carmen; SDT: 1.1-10 g L"). Los organismos de huevos subitineos se colectaron de
campo, se mantuvieron en cultivos pre-experimentales y se aislaron hembras ovigeras para
obtener los naulios experimentales. Los huevos de resistencia se aislaron de sedimentos
colectados en campo. Para ambos tipo de organismos provenientes de huevo subitaneo y
resistencia se evaluo el porcentaje y tiempo de eclosion, el nimero de huevos por hembra, la
supervivencia y el desarrollo de los organismos (N1 a adulto) y la proporcion de sexos de los

organismos eclosionados.




Los resultados indican que el nimero de huevos por hembra; el porcentaje y tiempo de
eclosion son particulares para cada poblacion; hay diferencia significativa en el lago somero
y efimero con mayor producciéon de huevos en comparacion con los profundos y
permanentes. En el porcentaje de eclosion en los lagos estables es mayor en huevos
subitaneos, condicion que se invierte en el lago somero; sin embargo el tiempo de eclosion

de los huevos de resistencia es tardio en lagos estables y rapido en el lago variable.

En La Preciosa los huevos subitaneos tienen una baja supervivencia pero con un desarrollo
mas exitoso en comparacion con los organismos provenientes de huevo de resistencia; en
Atexcac ambos tipos de reproduccion son exitosas y no presentan diferencias significativas.
En El Carmen la historia de vida como la supervivencia y desarrollo se ven influenciados por
el cambio en la salinidad; tienen valores mayores en huevos subitdneos, mientras que los
huevos de resistencia tienen un mejor desempefio en condiciones de salinidad altas (9 g L.
Finalmente, la proporcion de sexos no mostrd diferencias significativas en cuanto al tipo de
huevo del que eclosionaron los individuos, pero si al comparar entre los lagos; los profundos
presentaron una proporcion mayor de algin sexo y el lago somero las proporciones son

iguales.

En conclusion, las diferencias entre las tasas de eclosion y los patrones de desarrollo y
maduracion de los copépodos L. cf. sicilis que habitan los lagos de Oriental muestran
diferencias interpoblacionales asociadas a la divergencia genética que existe entre ellas y que
no se asocian directamente al régimen hidrico del lago de origen, lo que sugiere que las
condiciones ambientales particulares de cada cuerpo de agua han seleccionado estrategias

reproductivas alternativas para estos escenarios ecologicos y evolutivos divergentes.

Palabras clave;

Huevos de resistencia, huevos subitaneos, apuestas multiples, historia de vida.




Eficacia diferencial entre la entrada en latencia vs. la
reproduccion continua de Leptodiaptomus cf. sicilis (Copepoda:
Calanoida) en ambientes hidrolégicamente contrastantes

Introduccion

México es considerado uno de los cinco paises megadiversos del planeta, debido a que en su
territorio, que representa tan sélo el 1.5% de la superficie terrestre, habita el 12% de la
diversidad bioldgica del mundo. Esta biodiversidad se debe a la combinacion de varios
factores, como su situacion geografica, topografia y la amplia variedad de climas, lo que
favorece el desarrollo de cuerpos de agua epicontinentales que cubren una superficie
estimada de 1.3 millones de hectéareas del territorio nacional (CONABIO, 2012). Las aguas
epicontinentales incluyen aguas lénticas y loticas que abarcan una gran variedad de
ecosistemas, por lo que constituyen un excelente habitat para el desarrollo de las
comunidades acudticas como las bentdnicas, nectonicas y planctonicas. En particular, el
plancton esta conformado por los organismos que viven suspendidos en la columna de agua
y que no tienen la capacidad de contrarrestar las corrientes (Aguilar, 2003). La comunidad
zooplanctonica esta constituida esencialmente por pequefios invertebrados entre ellos
algunos microcrustaceos (claddceros y copépodos), que juegan un papel fundamental en las
cadenas troficas pelagicas, siendo el eslabon que transfiere materia y energia entre los
productores primarios pertenecientes al fitoplancton y los consumidores secundarios, entre

los que destacan otros invertebrados, peces y anfibios (Lampert y Sommer, 2007).

En México, la riqueza de los organismos que conforman el subphylum Crustacea se calcula
en mas de 3,000 especies; entre los crustaceos, la Subclase Copepoda, cuenta con alrededor
de 600 especies registradas en el pais, lo que corresponde a = 5% del total mundial para este
grupo (Cordero y Llorente-Bousquets, 2000). Estos organismos han mostrado una gran
plasticidad evolutiva, adaptandose a diferentes ambientes y formas de vida, por lo que
encontramos copépodos de vida libre, parasitos, en ambientes salobres, marinos y de agua
dulce (Suarez-Morales et al., 2000), siendo capaces de invadir y sobrevivir con éxito en todos

los ambientes continentales (Reid, 2001).




Dentro de los ambientes continentales se encuentran tres grandes grupos de copépodos:
Calanoida dominados por las familias Centropagidae, Diaptomidac y Temoridae;
Cyclopoida donde destaca la familia Cyclopidae y Harpacticoida representado
principalmente por Canthocamptidae, Parastenocarididae y Phyllognathopodidae (Reid y
Williamson, 2010).

El ciclo de vida de los copépodos calanoides se desarrolla a partir de huevos conocidos como
huevos subitaneos. Al ser fertilizados, estos huevos eclosionan en un tiempo de pocos dias
en etapa larval llamada naupliar. Hay seis etapas de nauplios (N1-N6), seguidas de seis etapas
copepodito (C1-C6), siendo el ultimo el estadio de adulto. La duraciéon de la vida adulta es
generalmente de uno a varios meses, dependiendo de la especie. Los machos se desarrollan
sustancialmente mas rapido que las hembras (Thorp y Covich, 2010). La duracion y
desarrollo de las distintas etapas de vida de la familia Diaptomidae, son determinadas en
mayor o menor grado por factores ambientales (p. ej., temperatura, luz) y por algunas
caracteristicas del cuerpo de agua (p. €j., pH, oxigeno disuelto, salinidad), asi como, por la

presencia de depredadores y la disponibilidad de alimento (Elmore, 1983).

Los copépodos han desarrollado diferentes estrategias de historia de vida, las cuales incluyen
procesos compensatorios (frade-off) o de diversificacion de apuestas y mecanismos de
variacion en el éxito reproductivo (bet-hedging), como la disminucion de las actividades
vitales para permanecer en estado de latencia o dormancia (p. €j. quiescencia, oligopausa y/o
diapausa), el almacenamiento de ésteres de cera, la produccion de huevos de resistencia, la
diferencia en el numero de huevos, por mencionar algunos (Gagneten, 1999). Estos
mecanismos tienen el objetivo de proteger y sostener a las poblaciones en diferentes
condiciones ambientales adversas que suceden a través del tiempo; como son el cambio
drastico de temperatura y/o salinidad, anoxia, (Nelson y Hairston, 1996; Bailey ef al., 2004),

falta de recursos o presion de los depredadores (Brendonck y De Meester, 2003).

Bajo situaciones de estrés los organismos producen estructuras de resistencia que, en su
mayoria, son depositadas en grandes cantidades en los sedimentos del fondo de los cuerpos

de agua, donde pueden permanecer en latencia por afios (Brendonck y De Meester, 2003).




Estos depositos forman el denominado banco de estructuras de resistencia, las cuales
conservan la capacidad potencial para salir del estado de latencia y pasar a ser metabolica y
ecologicamente activas en la columna de agua, cuando las condiciones ambientales vuelven

a ser favorables para el desarrollo de los organismos (Hairston y Fox, 2009).

Una de las caracteristicas que presenta esta estrategia de producir huevos de resistencia se
encuentra en el desarrollo embrionario, el cual se detiene en la etapa de blastula o géstrula y
poseen una envoltura adicional parecida al corion de Anostraca, de variable grosor, algunas
veces ornamentada con granulos o espinas, lo que los hace muy resistentes a periodos largos
de desecacion (Dussart y Defaye, 2001). Bartholmé y colaboradores (2005) reportan que los
huevos de resistencia tienen mayor porcentaje de conservacion al no ser digeridos por los

peces depredadores.

Debido a estas caracteristicas, dichas estructuras pueden ser un medio muy eficiente de
dispersion y colonizacién de nuevos ambientes a largas distancias, a través del viento o
adheridos a la piel, plumas o tegumento de algunos vertebrados o insectos que migran de un
cuerpo de agua a otro (Havel y Shurin, 2004). Por lo cual la eficacia de la producciéon de
huevos de resistencia en ambientes disimiles probablemente serd mayor que optar por la
reproduccion continua; un ejemplo de estos ambientes son los lagos someros y variables
donde los organismos tienen estrategias como p. €j., plasticidad fenotipica, las diferentes
variantes genéticas pueden persistir en los sistemas recién colonizados, que podrian
representar nuevas condiciones ecologicas para los organismos, € inicialmente desempefiarse

con eficacias biologicas suboptimas (Pligliucci, 2005)

Por el contrario en ambientes donde la dindmica es estable a través del tiempo (p. ej. lagos
profundos y permanentes), la seleccion natural podria favorecer una disminucion de la
plasticidad fenotipica mediante la eliminacion de ciertos genotipos, y por lo tanto promover
un proceso de adaptacion local; si la adaptacion es fuerte a las condiciones particulares de un
lago, potenciado por la ausencia de un banco de estructuras de resistencia que previene la

salida de genotipos; es probable que en relativamente poco tiempo, el flujo genético entre
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poblaciones quede limitado (De Meester ef al., 2002) y los organismos tengan la estrategia

de reproduccion continua.

Una situacion de este tipo, en la que se cuenta con un conjunto de poblaciones cercanas y
bajo distintas presiones ambientales, es la que ocurre con el copépodo calanoide de la familia
Diaptomidae, Leptodiaptomus cf. sicilis, el cual ha sido registrado en cuerpos de agua dulce
y salobres en una region geografica pequeiia en México, en particular en cuatro lagos de la
Cuenca Oriental (Barrera-Moreno et al., 2015). Estos lagos se caracterizan por ser de tipo
endorreico, con distribucidon a manera de islas y cercanos entre si (< 20 km), localizados en
una zona geografica relativamente pequefia. Tres de estos lagos son profundos, perenes y
muy estables a lo largo del afio en cuanto a su hidrodindmica (son monomicticos célidos),
por lo que, entre otras cosas, la salinidad es poco variable estacionalmente: La Preciosa,
Atexcac y Quechulac; el cuarto lago es conocido como El Carmen, es somero, efimero y por

lo tanto altamente variable, entre otras cosas en su salinidad (Barrera-Moreno, 2010).

Se han realizado distintos estudios en esta zona, entre los que destacan el realizado por
Barrera-Moreno y colaboradores (2015) en el que se describe la diferenciacion genética y
morfologica, ecoldgica y ecofisiologica de las poblaciones de L. cf. sicilis en los lagos antes
mencionados. Por su parte, Ayala (2008) describe la estructura y funcion del banco de huevos
de resistencia de copépodos y rotiferos del lago Alchichica. Montiel-Martinez (2006), realizd
un estudio en el cual comparé las poblaciones del género Leptodiaptomus provenientes de
lagos con diferencia en su concentracion salina evaluando la morfologia, la tolerancia a la
salinidad y la reproduccion interpoblacional para dilucidar la existencia de especiacion

criptica.

Sin embargo, hasta el momento no existen estudios previos donde se compare la eficacia de
las diferentes historias de vida (como el porcentaje de eclosion, tiempo de desarrollo,
supervivencia y el porcentaje de organismos que llegan al estado adulto) de copépodos
calanoides como L. cf. sicilis, que permita entender sus eficacia bioldgica a largo plazo en
habitats tan contrastantes, por lo que este estudio permitira plantear un panorama sobre las

posibles estrategias evolutivas influenciadas por el ambiente que siguen los organismos.




Hipotesis

Dada la estabilidad ambiental de los lagos profundos y permanentes, los individuos de L. cf.
sicilis que eclosionan de huevos de resistencia sobreviven y se desarrollan mas lentamente
(menor eficacia) que aquellos provenientes de huevos subitdneos. Por el contrario, en lagos
someros y efimeros, con condiciones ambientales altamente variables, los organismos
eclosionados de huevos de resistencia presentan mayor eficacia a aquellos eclosionados de

huevos subitaneos.

Objetivo general

e Analizar la eficacia de los organismos eclosionados de huevos subitaneos y de huevos de
resistencia de los copépodos Leptodiaptomus cf. sicilis provenientes de poblaciones que
habitan lagos con regimenes hidricos contrastantes (lagos profundos y permanentes o

someros y efimeros).

Objetivos particulares

e Analizar en condiciones de laboratorio la eficacia (p. ej., tasas y tiempo de eclosion,
desarrollo, supervivencia, tiempo de maduracion, etc.) de los organismos eclosionados a
partir de huevos subitdneos y de huevos de resistencia del copépodo L. cf. sicilis
provenientes de dos lagos profundos y permanentes —La Preciosa y Atexcac— en la
salinidad 6ptima (promedio) de sus lagos de origen.

e Analizar la eficacia de los copépodos eclosionados de huevo subitdneo y de resistencia
provenientes de un lago somero y efimero —El Carmen— en cuatro salinidades
experimentales representativas del gradiente por el que atraviesa este cuerpo de agua a lo
largo del ciclo anual.

e Comparar la eficacia de los organismos eclosionados de huevos subitaneos y de resistencia
para evaluar la seleccion de estrategia reproductiva e historias de vida en funcién de la

divergencia de hébitat (lagos profundos y permanentes o someros y efimeros).




Materiales y métodos

Area de estudio

La Cuenca Oriental es una cuenca hidrolégica endorreica que se localiza en la parte centro-
este de México, dentro de la Faja Volcanica Transmexicana, entre los estados de Puebla,
Tlaxcala y Veracruz, entre las coordenadas 18° 48° - 19°43” N y 97° 09” - 98° 03° W (Fig.
1) (Escalante et al., 2007), a una altitud promedio de 2,300 m s. n. m. y abarcando una

superficie de 5,250 km? aproximadamente (Alcocer et al., 1993).

Se infiere que durante el Pleistoceno, parte de su area estaba cubierta por un gran lago que
actualmente se encuentra reducido a algunos cuerpos de agua que se llenan durante la época
de lluvias pero que permanecen secos la mayor parte del afilo como es el caso de El Carmen
(también conocido como Totolcingo) que tiene una salinidad variable que va desde 1.1-10 g

L' con una profundidad de hasta 1.5 m (Arredondo, 1995 en Barrera-Moreno, 2010).

Por otro lado, en la zona se encuentra varios lagos de tipo maar originados en conos de
explosion volcanica que datan del Pleistoceno tardio (Carrasco-Nufiez et al., 2007). Las
caracteristicas de estos lagos varian desde agua dulce hasta salobres, aunque todos ellos son
alcalinos, con alta concentracion de cloruros, bicarbonatos de sodio y magnesio, y con una
elevada conductividad eléctrica (Davies et al., 2002). Ejemplos de estos son La Preciosa
(también conocido como Las Minas), un lago dulceacuicola (SDT =12+ 0.09 g L) con
una Zmax = 45 m y el segundo més grande en cuanto area y volumen; y el lago salino Atexcac

(SDT=6.5+ 0.29 g L) con una Zmasx = 39 m (Armienta et al., 2008).
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Figura 1. Localizacion de los lagos estudiados en la Cuenca Oriental, México (modificado de
Barrera-Moreno, 2010).




Trabajo en campo

Para colectar los huevos subitdneos se tomaron muestras vivas de zooplancton mediante
arrastres verticales con una red de apertura de poro de 80 um en los lagos Atexcac (19° 20’
Ny 97° 27 O) y La Preciosa (19° 22’ N y 97° 23’ O). En el lago somero El Carmen (19°
15> — 19° 20° N y 97° 35 - 97° 38°0), vertiéndose agua con una cubeta en la red de
zooplancton. En cada uno de los lagos se midieron temperatura, oxigeno disuelto, pH,

salinidad con un perfilador Hydrolab, modelo DS5/SVRS.

Para obtener los huevos de resistencia se colectaron muestras de sedimentos recientes (los 3
cm mas superficiales) de la zona profunda de los 2 lagos permanentes (Atexcac y La Preciosa)
con una draga tipo Eckman (0.0625 m? de 4rea); al obtener el sedimento se sacé la mayor
cantidad del agua posible mediante una manguera conectada a una jeringa (Alcantara-
Rodriguez et al., 2012). En El Carmen se tomaron directamente los sedimentos en época de
secas (el lago estaba seco y los sedimentos estaban expuestos al aire) de la parte superficial
del sedimento (3 cm aproximadamente). Posteriormente el sedimento fue colocado dentro de
bolsas y preservado a una temperatura fria dentro de una hielera para evitar la degradacion
de las estructuras de resistencia producidas por el zooplancton y los posibles estimulos
(principalmente el aumento de la temperatura y presencia de luz) ambientales que permitan
la eclosion prematura durante su traslado. Las muestras de sedimentos fueron transportadas
al laboratorio, donde se preservaron en oscuridad total y refrigeracion a 4 °C, hasta que fueron

utilizados.

Establecimiento y mantenimiento de cultivos en laboratorio de L. cf. sicilis

A partir de las muestras de zooplancton se aislaron aleatoriamente organismos de los
diferentes estadios de copepoditos y adultos de la especie L. cf. sicilis, para iniciar los cultivos
en el laboratorio, con el fin de realizar con ellos los experimentos de eficacia de los huevos
subitaneos. Los copépodos se colocaron en recipientes de vidrio de 4 L, con medio EPA
(Andersen, 2005), adicionado con sal marina comercial (Seachem® Reefsalt) hasta alcanzar
la salinidad en la que se encontraba cada cuerpo de agua durante la colecta. La salinidad de

los cultivos de lagos profundos y permanentes correspondid a la misma que los tratamientos
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experimentales (La Preciosa a 1.2 g L', Atexcac a 6.5 g L'!; en el caso El Carmen 1.2 g L"!

fue la salinidad del cultivo pre-experimental).

Para el mantenimiento general y alimentacién de los cultivos de copépodos se utilizaron
microalgas procedentes de la coleccion del Proyecto de Limnologia Tropical de la FES
Iztacala, UNAM: las algas verdes Tetraselmis suecica y Pseudokirchneriella subcapitata;
estas microalgas se eligieron debido a que se encuentran en el intervalo de tamafo de
particulas de las cuales se alimentan los diferentes estadios de copépodos en condiciones
naturales. Con el fin de que las algas tuvieran una calidad constante, se establecieron cultivos
semicontinuos que consistian en un recambio de las microalgas cada tercer dia (Boraas,
1993); para T. suecica el medio de cultivo se prepar6 con sales marinas comerciales
(Seachem® Reefsalt) a 10 g L !, para P. subcapitata se mantuvo en medio EPA; en ambos
casos los medios se prepararon utilizando agua electrodesionizada (sistema Millipore© Elix-

5) y esterilizada en autoclave y fueron fertilizados con medio /2 (Andersen, 2005).

Para estandarizar la cantidad de alimento adicionada, se realizaron conteos en una camara de
Neubauer cada 48 h para obtener una concentracion entre 3000 (7. suecica) y 4000 (P.
subcapitata) cel./mL respectivamente, se realizo una mezcla de las dos algas y se agrego6 al
medio nuevo; lo que corresponde a una cantidad suficiente para evitar la limitaciéon de

recursos en otras especies de copépodos calanoides (Montiel-Martinez et al., 2015).

Los cultivos se mantuvieron al menos 20 dias en aclimatacion bajo condiciones de
temperatura (18°C £ 1 °C; similares a las naturales), aireacion y fotoperiodo constantes 12 h

luz/12 h oscuridad (Montiel-Martinez et al., 2008)

Experimentos de laboratorio

Se analizo la tasa de eclosion de los dos tipo de huevo, asi como la supervivencia y desarrollo
de los organismos eclosionados en las salinidades promedio correspondientes al lago de
origen de cada poblacion: en La Preciosa a 1.2 g L', Atexcac a 6.5 g L' y, para el caso de
El Carmen, se utilizaron 4 diferentes salinidades (1.2, 3.8, 6.5 y 9 g L") que incluyen al

gradiente de salinidad por el que atraviesa naturalmente este lago a lo largo de un ciclo anual.
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Los organismos de El Carmen fueron aclimatados a la salinidad del tratamiento

correspondiente modificandola gradualmente (0.5 g L! cada 12 h).

Como alimento se agregaron las microalgas 7. suecica y P. subcapitata como se describio
previamente. Los organismos permanecieron bajo condiciones controladas de laboratorio
mencionadas anteriormente y agitacion continua en dos sentidos a 60 rpm sobre un agitador
orbital Thermolyne Bigger Bill Digital, para evitar que las microalgas se depositaran en el

fondo.

Organismos eclosionados de huevos subitaneos: Se aislaron aleatoriamente hembras
ovigeras de los cultivos pre-experimentales de cada poblacion analizada, se contabilizaron
los huevos y se colocaron individualmente en placas de poliestireno de 6 pocillos con 8§ mL
de medio de cultivo; las hembras se mantuvieron hasta que eclosionaran los nauplios o se les
desprendieran los huevos. Las larvas nauplio eclosionadas se aislaron y fueron sometidos al

tratamiento experimental correspondiente.

Organismos eclosionados de huevos de resistencia: A partir del sedimento colectado, se
aislaron 80 huevos de resistencia de cada poblacion mediante el método de diferencias de
densidad (Gomez y Carvalho, 2000). De cada lago se colocaron 10 g de sedimento en tubos
de centrifuga de 50 mL de capacidad, fueron aforados a 40 mL con una solucién de sacarosa
al 60%; se homogenizod la mezcla y posteriormente se centrifugaron a 10,000 rpm durante un
periodo de 10 min. El sobrenadante de los tubos fue filtrado a través de una malla de 20 um
y éste se observo al microscopio para aislar los huevos de resistencia de L. cf. sicilis que

fueron identificados con base a su morfologia (Alcantara-Rodriguez, 2010).

Cada tratamiento se realizé con un total de 40-50 larvas nauplio obtenidos aleatoriamente de
los huevos eclosionados. Se realizé un monitoreo diario observando en un microscopio
estereoscopico Leica modelo MZ9.5 hasta que alcanzaron su estadio adulto, evaluando el
porcentaje y tiempo de eclosion, etapas de desarrollo, supervivencia, porcentaje de

organismos que llegan a adulto, proporcion de sexos y niimero de huevos subitaneos
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producidos por hembra; realizando un recambio de medio y unidades experimentales cada

48 horas.

Con los resultados obtenidos se realizaron los analisis estadisticos correspondientes con el
programa informatico IBM SPSS Stadistics version 19 (IBM SPSS Inc., 2010). Para la
supervivencia se utilizé la herramienta no paramétrica de Kaplan-Meier con pruebas post-
hoc pareadas de Log-Rank cuando las diferencias fueron significativas (Dytham, 2011). Para
determinar diferencias significativas en el nimero de huevos subitaneos por hembra, tiempo
de eclosion de los huevos de resistencia, se realizaron los estadisticos no paramétricos de

Kruskal-Wallis con pruebas post hoc de U de Mann-Whitney (Dytham, 2011).

Para evaluar las diferencias en el tiempo de desarrollo de las etapas de vida de los organismos
se utilizaron Modelos Lineales Generalizados (GLM) (Zuur et al., 2009) con una distribucion
de Poisson y una funcion logit con el programa estadistico R 3.1.2 (R Core Team, 2015)
considerando como factores la condicién experimental (poblacidon/salinidad; seis
combinaciones en total; p.ej., La Preciosa-1.2 g L', Atexcac- 6.5 g L', El Carmen-1.2 g LI,
El Carmen-3.8 g L' El Carmen-6.5 g L' y El Carmen-9 g L) y el tipo de huevo de

procedencia (subitaneo vs. resistencia).

Para calcular el porcentaje de eclosion, se contd el numero inicial de huevos y el niimero

final de nauplios (Hernandez, 2014):
Porcentaje de eclosion =N/ H * 100
Donde:

N = numero total de huevos eclosionados

y H = namero inicial total de huevos portados por todas las hembras observadas.
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Resultados

El nimero de huevos subitaneos por puesta producidos por hembra en cada poblacion se
muestra en la Fig. 2 Se observa que, los copépodos de El Carmen son aquellos que tienen el
nimero mas alto de las tres poblaciones (test Mann-Whitney U; P<0.05). En cuanto a los
lagos profundos, los copépodos de La Preciosa tuvieron una producciéon de huevos
significativamente mayor a la registrada en Atexcac, reflejada en un valor que duplico el

nimero de huevos contabilizados en este Gltimo lago.

Por otro lado se puede mencionar que el nimero de huevos producidos por las hembras del
lago El Carmen fue influenciado de manera significativa (test Mann-Whitney U; P<0.05)
por el cambio experimental de la salinidad, siendo las condiciones intermedias las que
inducen una mayor produccién de huevos. Por otro lado, podemos observar que al someterse
a la misma salinidad que la poblaciéon de La Preciosa (1.2 g L"), la cantidad de huevos

producidos es similar a este lago.

Numero de huevos
D

3 L
2 L
1 L
0 - -
La Preciosa Atexcac El Carmen El Carmen El Carmen El Carmen
12glLt 6.5gL? 12glLt 3.8glLt 6.5g L 9glL?

Salinidad y poblacion

Figura 2. Numero de huevos subitineos (tamario de la puesta) producidos por hembra. Se muestran las medias
* error estandar de cada poblacion. Letras iguales sobre las barras indican que no hay diferencias significativas
entre las poblaciones segun la prueba post hoc de Mann-Whitney U (P>0.05).
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% de eclosion

Comparando el porcentaje de eclosion (Fig. 3) entre huevos de resistencia y huevos
subitaneos, se observa que cada poblacion se comporta de manera diferente, aunque en los
dos lagos profundos y permanentes este porcentaje fue mas alto, vario entre 80-95%, mientras

que en los huevos de resistencia se determinaron valores del 52-67%.

Estos valores tienen un patron inverso en el lago efimero y somero, donde los huevos que
presentan porcentajes de eclosion mas altos son los de resistencia (64-75%), mientras que en
los subitaneos la eclosion va desde el 25-50% de éxito. Ademas, estos valores se ven
influenciados con respecto a la salinidad, ya que en huevos de resistencia se observa un
porcentaje de eclosiéon mayor en salinidades bajas (1.2 y 3.8 gL'!) y menor en salinidades
altas (6.5 y 9 gL'™!). En huevos de tipo subitdneo la salinidad més baja (1.2 gL™!) presenta el
porcentaje de eclosion mas alto; siguiendo 3.8 gL' con el valor registrado més bajo (25%) y

en salinidades altas valores del 41-43%.

m Subitdneos M Resistencia

100
90
80
70
60
50
40
30
20
10

La Preciosa Atexcac El Carmen El Carmen El Carmen El Carmen
1.2glL? 6.5gLt 1.2glL? 38glt 6.5gL? 9glL?

Salinidad y poblacién

Figura 3. Porcentaje de eclosion en las salinidades experimentales de los dos tipos de huevo en las
distintas poblaciones de copépodos calanoides L. cf. sicilis en la Cuenca Oriental, México.
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En el tiempo de eclosion de los huevos de resistencia de cada poblacion (Fig. 4) se observo
que estos eclosionan después de iniciado el estimulo en tiempos diferentes (test de Kruskal-
Wallis; P<0.05), siendo los provenientes de lagos profundos y permanentes los que presentan
una eclosion mas tardia (La Preciosa 4.9 + 0.03 dias y Atexcac 7.7 + 0.35 dias). En el Carmen,
se presenta el tiempo de eclosion de los huevos més corto (< 4 dias), presentando diferencias

entre las salinidades (P<0.05), aunque no tienen un patron claro entre tratamientos.

Tiempo (Dias)
w

La Preciosa  Atexcac El Carmen ElCarmen ElCarmen El Carmen
1.2glL? 6.5gL?t 1.2glL? 3.8glL? 6.5gL? 9glL?

Salinidad y poblacion

Figura 4. Tiempo de eclosion de los huevos de resistencia. Se muestran las medias + error estandar
de cada poblacion/salinidad. Letras iguales sobre las barras indican que no hay diferencias
significativas entre las poblaciones segun una prueba post hoc Mann-Whitney U (P>0.05).

El patron de supervivencia de los organismos del lago Atexcac eclosionados a partir de
ambos tipos de huevos con una salinidad de 6.5 g L™ (Fig. 5A) no presentaron diferencias

significativas (test Kaplan-Meier; P>0.05).

En el caso de la poblacion de La Preciosa (Fig. 5B), los organismos eclosionados y crecidos
bajo sus condiciones naturales de salinidad (1.2 g L") provenientes de huevos subitaneos

tuvieron una supervivencia significativamente mayor a aquellos provenientes de los huevos
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de resistencia (test Kaplan-Meier; P<0.05), de los cuales no se observaron individuos que se
desarrollaran desde nauplio hasta adulto. No obstante, el éxito de los huevos subitaneos para

alcanzar la edad adulta también fue bajo.

En cuanto a la supervivencia de la poblacion de El Carmen, ninguno de los organismos
eclosionados de los dos tipos de huevos fue exitoso bajo la salinidad de 1.2 g L! (Fig 6).
Todos los organismos murieron sin alcanzar la edad adulta. De los organismos eclosionados
de huevos subitaneos en la salinidad mas baja (1.2 g L'!) sobrevivieron significativamente
menos (test Log-Rank P<0.05) que a las demas salinidades. Por otro lado, la dindmica de la
supervivencia entre los organismos eclosionados de huevos subitaneos a salinidades de entre

3.8 g L'! y hasta 9 g L' no fueron significativamente diferentes (test Kaplan-Meier; P>0.05).

Los organismos eclosionados de huevos de resistencia bajo la salinidad de 1.2 y 3.8 g L"!
tuvieron una supervivencia significativamente mas baja que aquellos eclosionados en la
salinidad de 9 g L (test Log-Rank; P<0.05). En la salinidad mas alta (9 g L) la
supervivencia de los organismos eclosionados de ambos tipos de huevo no presentaron

diferencias significativas (test Kaplan-Meier; P>0.05).
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Figura 5. Supervivencia de los copépodos L. cf. sicilis eclosionados de ambos tipos de huevos (resistencia y
subitdneos) en el lago A) Atexcac (6.5 g L) B) La Preciosa (1.2 g L")

Subitaneos 3.8 = == Resistencia 3.8

Subitaneos 9
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Figura 6. Supervivencia de los copépodos L. cf. sicilis eclosionados de ambos tipos de huevos (resistencia y
subitaneos) provenientes del lago EI Carmen y cultivados a diferentes salinidades (1.2, 3.8, 6.5y 9 g L). Letras
iguales sobre las lineas indican que no hay diferencias significativas entre los tratamientos segun la prueba post hoc
de Log-Rank (P>0.05).
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Al analizar el desarrollo del copépodo L. cf. sicilis (Fig. 7), los resultados muestran que el
tiempo para completar la etapa larval (N1-N6; Fig. 7A) es diferente dependiendo del tipo de
huevo del cual provienen los organismos, mas corto en los copépodos eclosionados de huevos
subitaneos (test GLM; P<0.05). Ademas, existen diferencias entre los lagos, profundos-
permanentes y las diversas condiciones de salinidad del lago somero-efimero (test GLM;
P<0.05). Los copépodos del lago Atexcac provenientes tanto de huevos subitaneos como de
resistencia tienen baja mortandad (Fig. 5A) y son capaces de reclutarse a la columna de agua
con ¢xito, presentan el desarrollo larval mas rapido, demorando en promedio solo 11 £ 0.28
dias (Fig. 9). Mientras que en La Preciosa el desarrollo de las larvas fue el mas lento (19.13
+ 0.48 dias). En ninguna de las poblaciones no se observa diferencia entre el tiempo que tarda

el desarrollo larval de los organismos provenientes de los dos tipos de huevo.

En el lago El Carmen a una salinidad baja (1.2 g L) se observa que todos los organismos
mueren sin completar el estadio larval (Fig. 7); sin embargo, los individuos crecidos entre
3.8-9 g L' si completaron el desarrollo larval y en huevos subitdneos tuvieron un tiempo de
desarrollo intermedio (16.8 +0.47 dias) y significativamente mds rapido en comparacion con
los nauplios que provenian de huevos de resistencia, los cuales tardaron en promedio 19.1 +

0.74 dias (Fig. 7A).

La etapa de desarrollo de copepodito (C1-Adulto; Fig.7B) al igual que en el caso anterior, en
cada poblacion y condicion de salinidad (p. ej., una en los lagos de La Preciosa y Atexcac y
en las cuatro en El Carmen) tuvieron una duracion diferente (test GLM; P<0.05). Los
copepoditos provenientes de huevo subitdneo en La Preciosa tuvieron el tiempo de desarrollo
mas largo, hasta 27.82 + 2.64 dias. Ademas, como se menciond anteriormente, no se registrd
ningtn organismo eclosionado de huevos de resistencia que completara su desarrollo hasta
adulto. Asi, el tiempo total de desarrollo de esta poblacion fue el mas lento de todos los lagos

(45.18 £+ 2.58 dias), requiriendo en algunos casos hasta 70 dias para llegar al estadio adulto

(Fig. 8).

En el caso de Atexcac, esta etapa (Cl-adulto) puede tardar 15.91 £+ 0.34 dias y no hay

diferencia entre el tipo de huevo de origen de los individuos (Fig. 7B), por lo que, el tiempo
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total de desarrollo (N1-adulto) es de 26.92 £+ 1.59 dias en los organismos provenientes de
huevos de resistencia y 27.71 + 1.98 dias en los procedentes de huevos subitaneos (Fig. 9).
No obstante, en el lago EI Carmen, en condiciones de salinidad relativamente baja (3.8 g L
1, no hubo diferencias entre el tiempo de desarrollo de los organismos provenientes de huevo
subitaneo y/o resistencia. Sin embargo, en condiciones de salinidades relativamente altas (6.5
y 9 g L) los copepoditos eclosionados de huevos de resistencia presentaron un desarrollo
mas lento (23.55 £ 1.15 dias) en comparacion a los organismos procedentes de huevos
subitaneos (21.8 = 0.61 dias) (test GLM; P<0.05). El tiempo de desarrollo total de los
organismos de esta poblacion presentd el mismo patron, los huevos de resistencia tienen un
desarrollo mas lento demorando en promedio 45 + 1.8 dias; mientras que el desarrollo de

organismos provenientes de huevos subitdneos es similar en todas las condiciones de

salinidad (37-39 dias) (Fig. 10).
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Figura 7. Tiempo de desarrollo de L. cf. sicilis de los individuos de cada poblacion crecidos en
condiciones de salinidad controladas y dependiendo del tipo de huevo del que eclosionaron. Se muestran
las medias + error estandar de cada poblacion. A) Etapa larval desde la eclosion (N1-N6), B) Etapa
Juvenil hasta alcanzar la madurez sexual (Cl-adulto).
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Figura 8. Tiempo de desarrollo de los individuos experimentales de L. cf- sicilis provenientes del lago La Preciosa crecidos
a una salinidad de 1.2 g L desde la eclosion hasta alcanzar la madurez sexual. Se sefialan con diferentes colores los
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analizados en cada cohorte exnerimental: nor lo tanto cada renelon renresenta un individuo.
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Figura 9. Tiempo de desarrollo de los individuos experimentales de L. cf. sicilis provenientes del lago Atexcac crecidos a
una salinidad de 6.5 g L' desde la eclosién hasta alcanzar la madurez sexual. Se sefialan con diferentes colores los estadios
de crecimiento de los copépodos a lo largo de su historia de vida. A) Organismos eclosionados de huevos subitaneos. B)
Organismos provenientes de huevos de resistencia. En el eje ““y” se presentan cada uno de los cada uno de los individuos
analizados en cada cohorte experimental: por lo tanto cada renglon representa un individuo.
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Figura 10. Tiempo de desarrollo de los individuos experimentales de L. cf. sicilis provenientes del lago El Carmen crecidos a una salinidad de (4, E) 1.2, (B, F)
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presentan cada uno de los individuos analizados en cada cohorte experimental: por lo tanto cada renglon representa un individuo.



Organismos que llegan a adulto (%)

El porcentaje de organismos que llegan al estadio adulto (Fig. 11) es distinto en cada
poblacion. En La Preciosa s6lo el 27.5% de los individuos eclosionados de huevos subitaneos
llegan a un estadio adulto, mientras que no hubo un solo individuo que llegara a esta etapa a
partir de los huevos de resistencia. En Atexcac se presenta un comportamiento diferente, los
organismos provenientes de huevos de resistencia presentan una mayor eficacia para llegar a
este estadio (79%); sin embargo, también en este lago se presenta el valor mas alto (67.74%)
alcanzado por los huevos subitaneos en las tres poblaciones. Por el contrario, en El Carmen
a una salinidad de 1.2 g L' ninguno de los organismos provenientes de ambos tipos de huevo
son capaces de llegar al estadio adulto. Los huevos subitdneos son mads eficaces en
condiciones salinas (3.8-9 g L"), presentando entre el 48-59% para reclutarse como adultos
en la columna de agua, mientras que de los individuos que eclosionan de los huevos de

resistencia solo entre el 16-26% llegan a la madurez sexual.
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Figura 11. Organismos que llegan a adulto (%) del copépodo L. cf. sicilis en cada poblacion-
salinidad dependiendo del tipo de huevo del que eclosionaron.

En la Figura 12 se presenta la proporcion de sexos de los organismos que alcanzan la etapa

adulta. En la poblacion de Atexcac (n=20-26) la mayoria de los organismos que llegan a la

edad adulta son hembras, en una proporcion de 1:3 en organismos provenientes de huevos de
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resistencia, y de 1:1.5 en organismos de huevos subitaneos. Por el contrario, en los copépodos
del lago La Preciosa (n=11) los machos fueron més abundantes, en una proporciéon de 1.5:1,
mientras que en El Carmen (n= 8-25) se observan proporciones sexuales similares en todos
los casos sin importar la salinidad, siendo ligeramente més alto el nimero de machos que de

hembras en los dos tipos de huevo.
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Figura 12.. Proporcion sexual de los copépodos L. cf- sicilis que alcanzan la etapa adulta en cada
poblacion-salinidad dependiendo del tipo de huevo del que eclosionan.
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Discusion

Los resultados obtenidos muestran que los copépodos eclosionados de huevos subitaneos o
de resistencia provenientes de cada poblacion de L. cf. sicilis de la Cuenca Oriental tienen
patrones de eficacia disimiles entre si, en donde las diferencias parecen depender de las
condiciones ambientales particulares de cada cuerpo de agua y no del régimen hidrico en

general.

La variacion espacial y temporal es mayor en lagos que en el habitat marino; estas variaciones
pueden llegar a limitar el crecimiento, reproduccion o supervivencia, dentro de una
poblacion. La historia de vida de los organismos y la prediccion Optima de estrategias
reproductivas como la produccion de los huevos de resistencia es dirigida por los procesos
compensatorios (trade-off), los cuales son mediados y pueden evolucionar de acuerdo a las
diferencias ambientales, como lo es la disponibilidad de recursos, estacionalidad y la

variacion espacial o temporal (Hairston y Bohonak, 1998).

Por lo anterior, es posible que a pesar de que exista una inercia evolutiva a producir
estructuras de resistencia en todas las poblaciones estudiadas, esta estrategia puede ser viable
0 no para la poblacién como es el caso del lago profundo y permanente La Preciosa, donde
los organismos que provienen de huevos de resistencia no son eficaces para establecerse en
la columna de agua como adultos, por lo que se puede inferir que la estrategia de producir
este tipo de huevo puede estar siendo seleccionada en contra, como parece haber sucedido ya
con la poblacién de este copépodo en el lago Quechulac (Zmsx=40 m) (Barrera-Moreno et al.,
2015) y con L. garciai, endémico de Alchichica (Zmax= 64 m) (Montiel-Martinez, 2008;
Montiel-Martinez et al., 2013). Ambos lagos son también profundos y permanentes, y en
ellos ya no se reportan o encuentran dichas estructuras de resistencia en los sedimentos a
pesar de que la poblacion se encuentra metabolicamente activa en la columna de agua (Ayala,

2008).

De este modo, parece ser que la estrategia de produccion de huevos de resistencia para la
entrada en latencia representa un compromiso y un coste energético importante en

comparacion con la produccion de huevos subitaneos; la pérdida de este rasgo en la historia
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de vida de estos organismos puede ser explicada por la seleccion en contra de las variantes
genéticas que invierten energia en la produccion de huevos de resistencia ya que la eclosion
de éstos es poco probable y dificil. Los lagos Atexcac y La Preciosa son profundos y de tipo
maar por lo que cuentan con una limitada zona litoral y al presentar la fase de estratificacion
(marzo-diciembre), el hipolimnion y las condiciones ambientales de los sedimentos son poco
favorables para la eclosion de los huevos de resistencia, ya que estan en constante oscuridad,
baja temperatura y con andxicos (Bailey et al., 2004; Ayala, 2008; Montiel-Martinez et al.,
2008; Ortega-Mayagoitia et al., 2011; Alcantara-Rodriguez et al., 2012; Alcantara-
Rodriguez et al., 2015).

Entre los factores mas importantes que afectan a los organismos del zooplancton se encuentra
la salinidad, debido a que los cambios en esta caracteristica pueden tener efectos directos o
indirectos sobre el metabolismo y el balance osmoético de los crusticeos dulceacuicolas
(Geoffrey y Bayly, 1971; Farmer, 1980; Roddie et al., 1984; Lapucki y Normant, 2008), asi
como en diferentes parametros de su historia de vida como la supervivencia, crecimiento,
desarrollo, nimero y tamafio de la descendencia, edad reproductiva, la distribucion entre las
poblaciones, llegando a formar una barrera que impide el flujo génico interpoblacional dando
origen a nuevas relaciones filogenéticas (Lowe et al., 2005; Montiel-Martinez et al., 2008;

Barrera-Moreno et al., 2015).

En los cuerpos de agua someros y efimeros como El Carmen, los cambios en la salinidad
sobre los organismos se pueden identificar a través de distintas respuestas: la plasticidad
fenotipica cambios fisiologicos o morfologicos, historia del comportamiento o cambios en la
historia de vida; siendo seleccionados ciertas caracteristicas que van determinando cambios
en la estructura genética de la poblacion (Pigliucci, 2001). Las diferencias en el gradiente de
salinidad también pueden contribuir a una fuerte restriccion de especies que habitan en estas
areas, lo que llevaria a generar cambios en la composicion de especies (Wyne y Smith, 1990;
Darren et al., 1996; Wrange et al., 2014), como se observa en este lago en condiciones de
baja salinidad, donde se cuenta con la presencia de cladoceros y copépodos ciclopoides,
caracteristica que cambia conforme aumenta la salinidad, en la que aparecen sobre todo los

copépodos calanoides (Barrera-Moreno, Ciros-Pérez y Lopez-Lopez, datos no publicados).
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En contraparte, se ha sugerido que en ambientes con condiciones de salinidad mas estables
como La Preciosa y Atexcac, la plasticidad fenotipica parece ser “costosa” y no necesaria,
por lo que es posible que sean seleccionados genotipos que se desempeian en un rango mas
estrecho de salinidad, lo que resulta en una pérdida de plasticidad fenotipica (Lande, 2009),
generando distribuciones espaciales mas restringidas y especialmente, un proceso de
adaptacion local al lago de origen (Barrera-Moreno et al., 2015) con el fin de eliminar la
pérdida de energia enfocada en la osmoregulacion (Lee et al., 2011) y en la produccion de
estructuras de resistencia, y enfocarla en beneficio de otros procesos como la supervivencia,

el desarrollo y la reproduccion.

Se ha reportado que la produccion de huevos subitaneos en diferentes especies de copépodos
calanoides varia entre 1-30, esta cantidad puede cambiar estacionalmente, siendo menor en
verano y aumentando en otofio (Gutiérrez y Sarma, 1999; Hernandez, 2014); también se ve
influenciada por la temperatura y por la dieta de las hembras como reporta Hernandez (2014)
en el copépodo calanoide L. garciai y Pedersen, (2005) en Acartia tonsa respectivamente;
donde varia mensualmente (desde 1-16 huevos por puesta); sin embargo, se ha observado
que este niumero puede tener una relacion directa con el cambio de la salinidad (Hall y Burns,
2001; Montiel, 2008), como se observa en el presente estudio, donde las hembras produjeron
un menor numero de huevos subitaneos bajo condiciones de salinidad mas bajas, tal como
ocurre con la poblacién de El Carmen. Otros estudios indican que en un medio rico en
alimento, las hembras ponen més huevos pero de talla pequeia, mientras que en un medio
pobre de alimento los huevos son grandes pero menos numerosos, ya que contienen mayor
cantidad de reservas para las larvas; esto con el fin de que los organismos logren sobrevivir

en un medio con condiciones troficas desfavorables (Dussart, 1967).

Analizamos la eficacia de los organismos eclosionados de huevos subitaneos vs. aquellos
eclosionados de huevos de resistencia, se observa que el porcentaje de eclosion alcanzado en
lagos profundos-permanentes es mayor en huevos subitaneos (80-95%). Estos valores son
similares a los obtenidos por otros autores como Marcus (1984), especialmente Montiel-
Martinez (2006) y Hernandez (2014), donde los porcentajes de eclosion de huevos subitaneos
de L. garciai en Alchichica es del 85-90%. Por su parte, Drillet ez al., (2011), registra que en

el copépodo calanoide Acartia tonsa se presentan porcentajes de eclosion muy variables, del
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25-98% en huevos subitaneos, concluyendo que los bajos porcentajes observados se deben a
una limitacién de recursos. En el caso de la eclosion de los huevos de resistencia en los lagos
estudiados varia entre el 52-67% lo que concuerda con lo reportado por (Barrera-Moreno et

al., 2015) con la misma especie en el lago La Preciosa y Atexcac.

En el lago somero-efimero El Carmen estos valores se invierten, los huevos de resistencia
tienen un porcentaje de eclosiéon mas alto en contraste con los huevos subitaneos. Ademas,
estos valores se ven influenciados con respecto a la salinidad, ya que en huevos de resistencia
se observa un porcentaje de eclosion mayor en salinidades bajas y menor en salinidades altas;
datos contrastantes con lo descrito por Barrera-Moreno et al. (2015), quienes mencionan un
patrén inverso en huevos de resistencia. En huevos de tipo subitaneo la salinidad mas baja

presenta el porcentaje de eclosion mas alto.

Con la informacion anterior se infiere que esto sucede ya que en el lago El Carmen, las
condiciones ambientales son impredecibles, por lo que la poblacién presenta genotipos
generalistas adaptados a una amplia gama de condiciones como la salinidad; por lo tanto la
adaptacion local no es una opcion adecuada para mantener a la especie en la columna de
agua. Contrario a lo que pasa con los cuerpos de agua aislados como Atexcac y La Preciosa
ya que presentan caracteristicas estables a las cuales las poblaciones se adaptan; ademas de
que presentan una limitada conectividad, por lo que puede resultar en una especiacion

alopatrica (Barrera-Moreno, 2015).

Es posible que en este caso, la especie opte por una estrategia de historia de vida de
diversificaciéon de apuestas, como se reporta para el complejo de especies del rotifero
Brachionus plicatilis; en este caso se sugiere que existe una correlacion significativa entre la
eclosion de los huevos de resistencia y la predictibilidad del habitat (ciclos anuales bien
establecidos en el lago; Garcia-Roger ef al., 2014). Por otro lado, Marcus (1984) explica que
en aguas poco profundas como El Carmen, el flujo de corriente, tormentas y bioturbacién
influyen en la translocacion y la eclosion de los huevos depositados en los sedimentos,
presentandose épocas de grandes explosiones de eclosion como resultado de una
resuspension generalizada. Asi, en aguas profundas y monomicticas calidas como Atexcac y

La Preciosa hay poca perturbacion fisica, ya que la mayor parte del afio estan estratificados
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y durante la época de mezcla de los lagos puede ser un factor que ayude a la remocién de los
huevos de resistencia, sin embargo estos escenarios no se presentan con frecuencia, debido a
que los sedimentos se encuentran en oscuridad total; la cantidad de carbono organico
particulado varia en el afio (Alcocer ef al., 2014) como ocurre en un lago con caracteristicas
similares como lo es Alchichica; un largo periodo de anoxia, por lo que en consecuencia, la
bioturbacion también es casi nula, ya que existe una comunidad bentdnica local con baja
diversidad de especies de invertebrados adaptadas a estas condiciones (Hernandez et al.,

2014).

Como se observa en los resultados obtenidos, el tiempo de eclosion de los organismos
provenientes de huevos de resistencia es diferente entre tipos de habitat, teniendo que la senal
de eclosion es mas tardia en los lagos profundos y permanentes que en el lago somero y
efimero. Marcus (1984) reporta para Labidocera aestiva que el tiempo de eclosion tanto de
huevos subitdneos como de resistencia a 19° C es de 2 a 3 dias. Pedersen (2005) reporta que
los organismos provenientes de huevos subitaneos en Acartia tonsa tardan en promedio 20.5
h a 17° C para llegar al 50% de los organismos eclosionados y 34.5 h para un 75% de éxito;
en ese mismo estudio se describe que la eclosion de los organismos provenientes de huevos
de resistencia a la misma temperatura tardan en promedio 3 dias, valor muy similar al
compararlo con el tiempo (3.84 dias) que tardan en eclosionar los organismos de El Carmen;
otro estudio que presenta datos similares a éstos es el de Hall y Burns (2001), donde la tasa
de eclosion méxima en los huevos de resistencia del copépodo calanoideo Boeckella hamata
en el lago Waihola, Nueva Zelanda se alcanza a los cuatro dias, teniendo una tasa de 1.14

nauplios por dia.

Por otro lado la supervivencia de L. cf. sicilis en salinidades relativamente bajas (1.2 g L)
como las presentadas en el lago La Preciosa y en el Carmen durante la temporada de lluvias
(cuando el lago se esncuentra lleno y diluido), es escasa o nula, lo que coincide con los datos
reportados por Lee y Petersen (2003) y Devreker et al. (2004) para Eurytemora affinis; estos
autores sugieren que los nauplios analizados no tienen una capacidad osmoregulatoria ante
una salinidad relativamente baja, ya que mas del 70% de los organismos murid en los
primeros dias y el estrés por salinidad detuvo el desarrollo naupliar en la etapa N1-N3. En

términos evolutivos, esta baja supervivencia de los copépodos se debe a que provienen de un
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linaje de origen marino y la supervivencia en ambientes dulceacuicolas tiende a ser
energéticamente costosa (Péqueux, 1995; Morgan e Iwama, 1999; Lapucki y Normant,
2008); porque la transicion y la colonizacion desde un ambiente marino o una poblacion
ancestral con salinidad mas alta hacia un medio dulceacuicola o mas diluido, constituye un
cambio dramatico en la historia de vida de estos organismos, (Ahearn et al.,1999; Reid y
Williamson, 2010; Lee et al., 2011), que esta acompafiado de cambios en la regulacion de

los fluidos corporales como la osmolaridad de la hemolinfa.

En relacion a lo anterior se ha descrito que en agua dulce existe un incremento en la actividad
y la expresion del transporte de iones enzima V-Type H+ ATPasa y una disminucion en el
transporte de iones Na+/Ka+- ATPasa (Lee et al., 2012), es decir, en salinidades muy bajas
la osmolaridad de la hemolinfa es elevada con relacion a su ambiente (Whiteley et al., 2001).
Por lo que en estos lagos la baja salinidad actiia como un factor de presion de seleccion para
los organismos que son capaces de sobrevivir y mantener la poblaciéon en condiciones
diluidas; a pesar de que en condiciones de mayor salinidad los copépodos tienen mayor

eficacia debido su origen proveniente de un linaje marino.

Por otra parte, como se observa en los resultados, la supervivencia en el lago Atexcac (6.5 g
L) es relativamente alta; la mortalidad es menor a lo reportado para copépodos marinos
calanoides adultos (alrededor de 5 % dia™'; FAO, 1996). En cambio, para el lago El Carmen
(a excepcion de la salinidad 1.2 g L), estos valores de mortalidad menor del 5% se obtienen
después de los 11 dias, lo que corresponde al momento donde el 76% de los organismos han
pasado a un estadio de N4 o N5 donde los organismos son capaces de soportar de mejor
manera las condiciones a las que es sometido; previamente, entre los 6-10 dias la mortalidad
es mayor debido a que las primeras etapas nauplios (N1-N3) son susceptibles y menos
resistentes que los estadios de copepoditos o adulto (Miliou y Moraitou-Apostolopoulou,
1991 en Montiel, 2006). Sin embargo, en un patrén general, nuestros resultados muestran
que en los primeros dias y estadios de vida, la mortalidad es baja, lo cual puede relacionarse
al aumento de la salinidad y/o a la utilizacion de las reservas internas para el metabolismo
del organismo, que le proporcionan un mayor grado de resistencia (Devrek, 2004); patrén
que se observa en el lago El Carmen donde a mayor salinidad los copépodos eclosionados de

huevos de resistencia su supervivencia es mas alta.
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En la bibliografia se ha reportado que el tiempo de desarrollo de huevo a adulto en copépodos
marinos y continentales es normalmente de 1-3 semanas a 15°C (Landry 1983) otros autores
como Thorp y Covich, (2010) estiman un tiempo de 18-23 dias; en los resultados obtenidos
en las diferentes poblaciones y tipo de huevo, el tiempo de desarrollo es de 4-6 semanas (28-
45 dias); datos similares a los obtenidos por Devreck (2004) donde reporta que el desarrollo
de los organismos va de los 30-42 dias y Landry (1983) con organismos que se desarrollan

en 34 dias.

Se ha observado que en varias especies de copépodos calanoides, las dos primeras etapas
naupliares son de relativamente corta duracion, lo cual pudo comprobarse durante nuestros
experimentos, debido a que no se alimentan, sino que ocupan sus reservas energéticas.
Posteriormente el desarrollo sigue con una etapa prolongada de primera alimentacion (N3)
(Landry, 1983). En el estudio de Devreck (2004) en E. affinis se observa que los primeros
estadios de vida (N1-N3) fluctian entre 5-7 dias en cada etapa. Por su parte, Dussart (1967)
reporta un tiempo de desarrollo de N1-N6 de 32 dias. Ambos trabajos indican un desarrollo
lento comparado con el que se presenta en las poblaciones de L. cf. sicilis estudiadas, en las
que el desarrollo naupliar es de 10.9-20.6 dias; sin embargo, en otro estudio utilizando como
modelo a L. trispinos, el tiempo de desarrollo en la etapa naupliar es de 13.4 dias (Landry,

1983).

El porcentaje de organismos que llegan al estadio adulto es diferente en cada poblacion y
varia segln el tipo de huevo del que se trate debido a las diferencias ambientales especificas
de cada lago, el cambio en la salinidad y la estabilidad de la columna de agua, como se

menciond anteriormente.

De esta manera se puede generalizar que los eventos involucrados en la historia de vida de
los copépodos continentales también pueden diferir entre las poblaciones. Por ejemplo, se ha
observado que las poblaciones de Mesocyclops edax en Florida tienen tiempos de maduracion
mas cortos que los de la poblacion de Michigan; estas diferencias parecen ser en gran medida
genotipicas, como se evidencia por su persistencia a través de dos generaciones en el

laboratorio bajo las mismas condiciones ambientales controladas (Thorp y Covich, 2010).
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Como se menciond anteriormente, la duracion del desarrollo varia con las condiciones
ecoldgicas, tanto bidticas como abidticas. En el copépodo Arctodiaptomus salinus la
duracién del desarrollo varia con la temperatura: entre 14-15 dias a 17°C y 38 dias a 5°C
(Dussart y Defaye, 2001). Sin embargo, Thorp y Covich (2010) sefialan que en el caso del
ciclopoide Metacyclops minutus, el desarrollo puede ser extremadamente rapido en aguas

efimeras, madurando desde huevo a adulto en solo cuatro dias.

Finalmente, la proporcion de sexos tiene implicaciones importantes para el éxito
reproductivo de poblaciones naturales y estudios de productividad. El sexo de copépodos
adultos es dimdrfico, los mecanismos que determinan el sexo pueden ser genéticos en algunas
especies y/o ambientales; pero no se conoce en otros (Charnov y Bull, 1977; Thorp y Covich
2010). En especies con reproduccion sexual como los copépodos, cada sexo contribuye con
la mitad de los genes a la descendencia, y siempre que el coste de la produccion de crias
macho y hembra sea el mismo, un nimero igual de cada sexo sera producido, logrando una

proporcion de sexos de tipo Fisheriano 1:1 (Mendes y Mckinnon, 2009).

De la situacion anterior, se puede observar que en la poblacion de El Carmen se obtuvieron
proporciones sexuales aproximadamente de 1:1 sin diferencia entre la salinidad o la
procedencia del tipo de huevo. Sin embargo, estudios reportan que esta proporcidon esperada
1:1 por lo general es diferente, estos sesgos son comunes en la naturaleza y en cultivos de
copépodos ya que la proporcion Fisheriana no considera los cambios en la eficacia biologica
por factores ambientales, como la limitacion de alimento, temperatura, densidad poblacional,
parasitismo, pH, entre otros (Mendes y Mckinnon, 2009). Se ha encontrado que en la
naturaleza, a menudo las hembras son las que predominan, esto se explica por las diferencias
de longevidad, alta mortalidad de machos y las variaciones en el crecimiento de la poblacion
(Landry, 1983; Kierboe, 2006) como ocurre en el lago Atexcac de acuerdo a los resultados
obtenidos. El cambio en la proporcion de sexos como mayor existencia de machos (como La
Preciosa), se podria explicar por variaciones estacionales y cambio en las condiciones troficas

(Moritz et al., 2006; Thorp y Covich 2010).

Los copépodos continentales se han derivado de varios eventos de colonizacion

independientes del mar; las poblaciones de L. cf. sicilis estudiadas tienen una historia en
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comun, se originaron en el Pleistoceno tardio; pero han divergido en al menos tres fenotipos
diferentes a través del tiempo; dos localmente adaptados (La Preciosa y Atexcac) y un
fenotipo generalista (El Carmen) (Barrera-Moreno et al., 2015); los resultados obtenidos
sugieren y apoyan la idea anterior por lo cual conduce a un proceso de diversificacion en las
estrategias de la historia de vida (reproduccion continua vs. latencia) mediada por ambientes

divergentes en la profundidad, salinidad, estabilidad de la columna de agua.
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Conclusiones

e Los lagos profundos-permanentes presentan diferencias; en el lago Atexcac los
organismos provenientes de ambos tipos de huevo son igualmente eficaces para reclutarse
como adultos en la columna de agua; sin embargo en el lago La Preciosa presentan mayor

eficacia los organismos que provienen de huevos subitaneos.

e La eclosion de huevos de resistencia es mayor en el lago efimero y somero que en lagos
profundos. En Atexcac se puede observar un compromiso entre un numero de huevos bajo,

pero con una gran eficacia al reclutarse a la columna de agua.

e Los organismos provenientes de huevos subitaneos en La Preciosa y El Carmen tienen
mayor eficacia que los organismos eclosionados de huevos de resistencia para reclutarse

como adultos en la columna de agua.

e La historia de vida de los organismos provenientes de ambos tipos de huevo (subitaneo y
de resistencia) del lago El Carmen (somero-efimero), se ven afectados por la salinidad, en
la produccion de huevos, la supervivencia y tienen una mayor eficacia para reclutarse en

la columna de agua como adultos a salinidades >3.8 gL

e En general, las diferencias que podemos encontrar en ambos tipos de huevo son el
porcentaje de eclosion, tiempo de desarrollo, supervivencia y el porcentaje de organismos
que llegan adulto; estos contrastes, en las estrategias de la historia de vida (reproduccion
continua vs. latencia) de los copépodos, se ven influenciados por la divergencia de su
habitat y dependen de las caracteristicas ambientales y particulares de cada lago como la

profundidad, salinidad, estabilidad de la columna de agua.
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