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Resumen 
 
 
El esfuerzo reproductor se entiende como la cantidad de energía que invierten los 

organismos en la reproducción. Se ha propuesto que la evolución del esfuerzo 

reproductor está determinada por la variación temporal del ambiente, sin embargo, la 

evidencia sobre esta hipótesis ha sido insuficiente. En este trabajo se utilizaron a los 

kinostérnidos como grupo modelo para probar el efecto de la variación temporal del 

ambiente en la evolución del esfuerzo reproductor. Para ello se evaluó el tamaño del 

cuerpo, tamaño de la nidada, masa relativa de la nidada (esfuerzo reproductor) y las 

características merísticas del huevo como rasgos de historia de vida desde 

aproximaciones filogenéticas y no filogenéticas. En los kinostérnidos se confirmó que el 

tamaño del cuerpo explica la mayor parte de la variación en los rasgos de historia de 

vida, sin embargo, el esfuerzo reproductor únicamente presentó una relación con la 

variación temporal del ambiente, estimada en este trabajo como la variación histórica de 

precipitación y temperatura de las localidades donde se obtuvieron datos. También se 

encontró variación entre especies de zonas templadas (con mayor esfuerzo reproductor) 

y tropicales (con menor esfuerzo reproductor). Se uso a Kinosternon integrum como 

modelo de estudio en un análisis intra-específico y así determinar la presencia de 

variación en el tamaño de la nidada, tamaño del cuerpo, tamaño del huevo y esfuerzo 

reproductor. Se compararon cuatro poblaciones en cuerpos de agua lóticos-permanentes 

(2) y  lénticos estacionales (2). Se encontró variación en el tamaño del cuerpo, que 

determina nidadas más grandes pero huevos de talla similar. El esfuerzo reproductor 

también varió, aunque esta variación fue atribuida a la disponibilidad de agua, con un 

mayor esfuerzo reproductor en ambientes estacionales que permanentes. Se probó si el 

tipo de dieta en los kinostérnidos y particularmente en K. integrum tiene un efecto en los 

rasgos de historia de vida antes descritos y analizados. La dieta (herbívoro, carnívoro u 

omnívoro) no presentó un efecto aparente en el análisis inter-específico, sin embargo, si 

se encontró una relación entre el tipo de dieta y el tamaño corporal entre poblaciones. 

Las carnívoras alcanzan una mayor talla corporal y producen nidadas más grandes. Se 

concluye que en los kinostérnidos el tamaño de la nidada se explica básicamente por la 

alometría positiva, y que el esfuerzo reproductor esta determinado en parte por la 

variación temporal del ambiente, ya sea ésta la historia climática o bien la 

disponibilidad de agua. 
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Abstract 

 

The reproductive effort was defined as the amount of energy disposed by organisms to 

reproduction. It has been proposed that the evolution of reproductive effort is related 

with temporal environmental variation; however the empiric evidence to support this 

hypothesis has been scarce. In this work, kinosterdnid turtles were used as a model 

system to test the effect of temporal environmental variation on reproductive effort 

evolution. Body size, clutch size, relative clutch mass (as an estimation of reproductive 

effort), egg length, egg width, and egg mass were used as life-history traits in a non-

phylogenetic and phylogenetic approaches to evaluate the effect of temporal 

environmental variation on reproductive effort evolution. Body size explains most of the 

variation founded in clutch size in kinosternids, nevertheless the relative clutch mass 

shows an inverse correlation to temporal environmental variation (estimated from the 

historic variation of rain and temperature at the localities from the data were collected). 

Kinosternids also show variation between temperate species (with higher reproductive 

effort) vs. tropical species (lesser reproductive effort). Kinosternon integrum were used 

as a model system to test variation between life-history traits in an itra-specific 

approach. Comparisons between permanent-lotic vs. seasonal-lentic were done; and, 

variation on body size and relative clutch size were found. This variation was attributed 

to water availability, with higher reproductive effort in seasonal than in permanent 

habitats. Finally, the effect of diet type on life-history traits previously surveyed was 

tested in K. integrum and among kinosternids. Herbivorous, carnivorous and 

omnivorous diets did no show any effect in life-history traits in the inter-specific 

aproach; however the four populations of K. integrum showed an association between 

diet types and body size, been larger the carnivorous than the omnivorous populations. 

Also, carnivorous populations lay more eggs, but with similar egg size, and no apparent 

variation in relative clutch mass. In conclusion, reproductive effort is related in part by 

temporal environmental variation, climatic or water availability in the habitats when 

turtles inhabit. 
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PRÓLOGO 

 

Los kinostérnidos se han diversificado de manera importante en México (Pritchard y 

Trebbau, 1984). Dentro del país existen cuando menos cuatro zonas de endemismo de 

este grupo de tortugas. Dos en el norte, una en la costa del Pacífico y una en la cuenca 

del golfo de México (Ippi y Flores, 2001); sin embargo, estudios más detallados podrían 

establecer otra zona en el centro del país, específicamente en el Eje Neovolcánico 

Transversal, en donde se concentran al menos dos especies (Kinosternon hirtipes y K. 

integrum), con las subespecies de K. hirtipes, y probablemente dos variantes 

morfológicas y/o moleculares de K. integrum (Sustaita-Rodríguez et al., en 

preparación). Por lo tanto, es México el país más diverso en kinostérnidos en toda 

América (Ernst et al., 1994; Liner y Casas-Andreu, 2008), pero desafortunadamente, es 

también la región en donde menos se ha estudiado este grupo de tortugas; por lo que el 

estudio intensivo de estas zonas podría revelar la presencia de más especies. 

Históricamente, el estudio de los kinostérnidos se ha enfocado en especies de 

Norte América, principalmente en los Estados Unidos de América (Frazer 1991; 

Gibbons 1983; Hulse 1974; Iverson, 1991a), con algunas aportaciones anecdóticas sobre 

las especies de América Central y América del Sur (Donoso-Barros, 1965; Legler, 

1966). La información sobre kinostérnidos mexicanos básicamente ha sido generada por 

John B. Iverson y sus colaboradores (Berry et al., 1997; Iverson, 1986; 1988; 1999; 

Iverson et al., 1991). Esta tesis pretende sintetiza el estudio de la evolución de historias 

de vida en kinostérnidos, así como entender algunas características ecológicas 

importantes como la alimentación y la interacción de la variación temporal del ambiente 

con la ecología reproductora. 

Basado en lo anterior, se planteó una tesis estructurada en cuatro capítulos. El 

primero, es la introducción general en donde establece el marco teórico sobre la 

evolución de historias de vida en tortugas, con un breve análisis sobre géneros 

representativos de tortugas en zonas templadas y tropicales. Éste capítulo tiene como 

intención explorar las características principales de la historia de vida en tortugas y su 

variación entre grupos, así como establecer los patrones básicos entre los rasgos de 

historia de vida en este grupo de reptiles. El segundo capítulo plantea una aproximación 

inter-específica sobre la variación en el esfuerzo reproductor, tamaño de nidada y talla 

corporal en la familia Kinosternidae. En ese capítulo se aborda el tema desde un punto 

de vista filogenético, poniendo a prueba la hipótesis sobre la evolución del esfuerzo 
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reproductor por la variación temporal del ambiente, el cual es un tema central en la 

teoría de historias de vida, propuesto hace cuatro décadas por Gart Murphy (1968), pero 

con poca evidencia empírica incorporada al marco teórico. El tercer capítulo presenta el 

análisis de la variación intra-poblacional en el esfuerzo reproductor en Kinosternon 

integrum en la cuenca de río Balsas. El objetivo de este capítulo es verificar si los 

patrones generales a nivel de familia, se conservan también entre poblaciones de una 

misma especie, más aun, cuando la especie en estudio es la tortuga dulceacuícola más 

ampliamente distribuida en México, en donde apenas se ha descrito su ecología 

reproductiva básica y se ha reportado poca variación geográfica en su historia de vida 

(Iverson, 1999; Macip-Ríos et al., 2009). El cuarto y último capítulo presenta un análisis 

de la alimentación y el esfuerzo reproductor tanto en la familia Kinosternidae, como en 

Kinosternon integrum en la cuenca del río Balsas, lo cual explora el potencial efecto 

potencial de la dieta en la inversión reproductora de esta familia de tortugas.  

 Cada capítulo cuenta con una introducción, metodología, sección de resultados, 

discusión y conclusiones. El segundo capítulo se presenta en un formato distinto, ya que 

se elaboró de acuerdo al formato de artículo enviado (en revisión) de la revista Journal 

of Herpetology. Al final de la tesis se presenta una sección de literatura citada y una 

serie de anexos con datos complementarios, así como una publicación derivada de esté 

proyecto de investigación. No se incluye una sección de discusión general, pues cada 

capítulo hace referencia al anterior y en cada caso los resultados se discuten de manera 

amplia, permitiendo al lector entender de manera profunda y particular el problema 

abordado, así como las interpretaciones e inferencias realizadas por el autor. 

 

Ciudad de México, 2010 
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CAPÍTULO I. INTRODUCCIÓN GENERAL. HISTORIAS DE VIDA EN 
TORTUGAS 

 

1.1. Teoría General de Historias de Vida 

 
 

La historia de vida de un organismo se entiende como las características de 

crecimiento, diferenciación, supervivencia y especialmente de reproducción a lo largo 

de su ciclo de vida (Begon et al., 1996; Stearns, 1992, Roff, 2002). La historia de vida 

de los organismos es el reflejo de las condiciones ambientales en donde habitan, pues 

ésta representa una respuesta hacia las condiciones selectivas del ambiente (Caswell, 

1983), aunque también influyen la historia evolutiva y las restricciones fisiológicas 

(Stearns, 2000). Las estrategias de historias de vida están determinadas por la 

combinación de diferentes tácticas (sensu Stearns). Una táctica es un grupo de rasgos 

co-adaptados y designados por selección natural para resolver problemas ecológicos 

(Stearns, 1976). 

En un ambiente determinado, una población tiene que asignar la energía 

adquirida (recursos energéticos) en tres aspectos o dimensiones fundamentales para 

asegurar su permanencia en el sistema ecológico: a) la supervivencia (el mantenimiento 

somático, desarrollo de estructuras de defensa, alimentación, entre otras), b) el 

crecimiento y c) la reproducción o de forma más precisa el esfuerzo reproductor. Este 

último aspecto es fundamental, pues está íntimamente relacionado con la adecuación 

(Stearns, 1992). Las tres dimensiones básicas de la historia de vida de los organismos 

pueden englobarse en lo que se conoce como el triangulo demográfico (Silvertown et 

al., 1993; Rodríguez-Romero, 2004; Zúñiga-Vega, 2005), un mapa bidimensional con 

tres ejes: fecundidad, crecimiento y supervivencia, o bien en la teoría del continuo 

rápido-lento (Promislow y Harvey, 1990; Reznick et al., 1996; 2002) y las estrategias r 

y K (Pianka 2000). 

 Stearns (1976, 1977 y 1992) reviso la teoría y los datos publicados sobre el 

estudio de las estrategias de historia de vida y su evolución, desde las estrategias 

determinísticas r y K, hasta las bet-hedging (-desde ahora- Enium y Fleming, 2004) o 

“apostar a lo seguro” de tipo estocástico. Más de 20 años después de su primera revisión 

Stearns (2000) puntualiza que el estudio de la evolución de historias de vida ha 

cambiado de manera importante. No obstante, las interrogantes principales como los 

mecanismos que generan el cambio de los trade-offs (desde ahora) o disyuntivas, así 
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como el efecto de las restricciones filogenéticas o de desarrollo en la variación de 

historia de vida necesitan más investigación. 

Entre las principales aproximaciones teóricas que se han realizado para entender 

la evolución de las historias de vida, los modelos determinísticos (r y K) basados en la 

denso dependencia (MacArthur y Wilson, 1967) han generado predicciones que han 

sido corroboradas con datos empíricos para algunas especies (Pianka, 1970; Gadgil y 

Solbrig, 1972; Nichols et al., 1976). Sin embargo, las predicciones de los modelos 

determinísticos han sido cuestionadas (Roff, 2002) y los modelos estocásticos, basados 

en la predecibilidad del ambiente han tomado más fuerza, haciendo predicciones aun 

más precisas sobre las estrategias de historia de vida. En la Tabla 1.1 se contrastan tanto 

los supuestos como las predicciones de los modelos determinísticos y estocásticos. Es 

importante recalcar y tener claro que aunque las predicciones son similares, los 

supuestos tienen un origen distinto.  

 Los modelos estocásticos son mas realistas (Stearns, 2000) y en términos de la 

definición de historias de vida, permiten entender mejor la relación entre historia de 

vida y ambiente, así como las respuestas por medio de tácticas para solucionar los 

problemas del abanico ambiental disponible para las poblaciones. En términos 

adaptacionistas estrictos; los modelos estocásticos ayudan entender la evolución de 

estrategias de historia de vida hacia una selección favorable de la variación en las crías 

y no como propiedades emergentes de condiciones demográficas de las poblaciones 

(Roff, 2002).  
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Tabla 1.1 Comparación de los modelos determinísticos y estocásticos sensu Stearns 

(1977). 

Modelo Supuestos Predicciones 

Determinístico    

Selección r -Crecimiento poblacional 

exponencial 

-Distribución estable de edades 

-Colonizaciones repetidas o 

fluctuaciones en la densidad 

poblacional 

-Madurez temprana 

-Muchos y pequeños 

descendientes  

-Esfuerzo reproductor elevado. 

-Vida corta 

Selección K -Ambiente estable 

-Población cercana al equilibrio 

-Crecimiento poblacional logístico 

-Competencia importante 

-Madurez tardía 

-Pocos y grandes descendientes 

-Esfuerzo reproductor reducido 

-Larga vida 

Estocástico -Ambiente fluctuante 

-Población cercana al equilibrio 

a)La mortalidad de los jóvenes es 

variable, la de los adultos no 

 

 

b)La mortalidad adulta es variable, la 

de los jóvenes no 

 

 

-Madurez tardía 

-Esfuerzo reproductor reducido 

-Pocos descendientes 

 

-Madurez temprana 

-Esfuerzo reproductor elevado 

-Muchos descendientes 

 

Otra aproximación es la de Charnov (2002), quien plantea también la idea de un 

“cubo de historias de vida”, el cual está formado por variables adimensionales. Esta 

forma de percibir los costos de la reproducción, supervivencia y crecimiento requiere 

entender cómo la condición de los organismos y el ambiente tienen influencia en la 

inversión de los diferentes componentes de la reproducción presente y futura (Yurewicz 

y Wilbur, 2004), es decir, cómo se determina el esfuerzo reproductor.  

 La evolución de historias de vida, además de ser conceptualizada en modelos 

tanto estocásticos como determinísticos, necesita ser entendida en relación del reparto 

de la energía disponible en el crecimiento, la supervivencia y la reproducción. Esto es 

conocido como el paradigma central de la teoría de historias de vida (Stearns, 1992) y es 
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importante enmarcarlo en el estudio de los trade-offs y los mecanismos que los generan, 

así como el peso de la historia evolutiva de los linajes y su efecto en las restricciones de 

la inversión de energía (Stearns, 1989). Se han reportado algunos trade-offs básicos y 

comunes a muchos organismos, entre ellos, el de reproducción vs. supervivencia; 

número vs. calidad de descendientes y crecimiento vs. reproducción.  

 Varios sistemas de estudio se han utilizado para hacer inferencias sobre la 

evolución de historias de vida. Los sistemas clásicos con Drosophila (Gasser et al., 

2000; Prasad y Joshi, 2003), lagartijas (Shine, 2005), aves (Lack, 1947; Cody, 1966; 

Wilbur et al., 1974) y peces (Reznick et al, 1996; 2002). También se han realizado 

trabajos con grupos de vertebrados con tiempos generacionales largos como los 

mamíferos (Charnov, 1993), pero en menor medida. En el caso de reptiles arcaicos 

como tortugas, cocodrilos o rincocefálidos los esfuerzos de investigación han sido más 

reducidos. En las tortugas, es donde existe más información disponible sobre rasgos de 

historia de vida en comparación con los otros dos grupos de reptiles (Wilbur y Morin, 

1988). Esta sección del la tesis se enfoca en organizar y articular la información 

empírica existente sobre las tortugas con respecto a los modelos de estocásticos de 

evolución de historias de vida, sin embargo también es necesario repasar algunos datos 

sobre los demás grupos de reptiles. 

La clase Reptilia está formada por cuatro ordenes básicos, Crocodylia, 

Testudines, Squamata y Rhincocephalia (Pough et al., 2001). Dentro de estos grupos 

principales de reptiles se encuentra una amplia gama de estrategias de historia de vida, 

la cual se divide desde el tipo de paridad (oviparidad y viviparidad), las especies 

encasilladas en estrategias r, K (Pianka, 1970), o bien consideradas como bet-hedgers 

(Pianka, 2000). Algunas de las estrategias generales de la historia de vida de los reptiles 

presentan una concordancia con la historia evolutiva del grupo y su antigüedad. Los 

reptiles arcaicos como los cocodrilos, tortugas o incluso el Sphenodon presentan 

características de historia similares, mientras las serpientes y lagartijas tienen la mayor 

diversidad en las estrategias de historia de vida (Dunham et al., 1988; Clobert et al., 

1998).  

Dentro de los reptiles, las lagartijas y las serpientes son los grupos que más 

diversidad presentan en estrategias de historia de vida. La estrategia que mejor se ajusta 

en el caso de las lagartijas puede ser la del continuo rápido-lento, la cual fue probada 

con éxito por Zúñiga-Vega (2005), encontrando especies con estilo de vida rápido como 

con una gran inversión en reproducción y una vida corta, hasta especies en el extremo 
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lento, longevas y con un esfuerzo reproductor bajo; este tipo de estrategia de vida 

evoluciona cuando mayores presiones de selección (mortalidad) actúan sobre los adultos 

(Charnov, 1990, 1991). Dentro de las lagartijas existen especies con estilo de vida 

rápido, siendo prácticamente semélparas como Sceloporus bicantalis (Rodríguez-

Romero, 2004); mientras que algunas otras como los varanos y helodermátidos 

presentan historias de vida más del tipo lento, ya que la mayor presión de selección 

ocurre sobre los individuos jóvenes, con una mortalidad más baja en los adultos. 

 Las tortugas son un grupo interesante para evaluar las predicciones de los 

modelos, ya que representan interrogantes importantes sobre algunos aspectos de la 

teoría de historia de vida como la nula evidencia de envejecimiento en el grupo, la 

fecundidad relacionada de manera positiva con el crecimiento y una longevidad inusual 

para su talla corporal (Gibbons, 1987; Gibbons y Semlitsch, 1982). 

 

1.2. Las Tortugas. Organismos Longevos con Historias de Vida Complejas  

 

 Las tortugas presentan algunas características determinantes en su historia de 

vida. La primera de ellas es la concha o caparazón. Esta estructura determina la ecología 

de las tortugas, ya que, limita al grupo a cierto tipo de hábitat y restringe sus formas de 

vida a sólo tres básicas: marinas, terrestres y de agua dulce, además, es una limitante 

espacial importante en el aspecto reproductivo, ya que delimita el espacio disponible 

para producción de huevos. El tipo de paridad de las tortugas es ovíparo (Pough et al., 

2001), este también determina las estrategias de historia de vida del grupo, pues algunos 

rasgos como la construcción del nido se conservan en todo el grupo, sin embargo, 

plantea una gama importante de tácticas para resolver el trade-off entre cantidad y 

calidad de la descendencia (Stearns, 1992; Roff, 2002). 

 La complejidad de las historias de vida de las tortugas está también enmarcada 

en un modo de vida arcaico y muy exitoso. Los fósiles más antiguos datan del Pérmico, 

para establecerse en el Triásico como un grupo persistente en las faunas mesozoicas 

(Gaffney, 1975; Shaffer et al., 1997; Fujita et al., 2004). El bauplan (Gould y Lewontin, 

1979) o plan corporal de las tortugas quedó fijado como uno de los más exitosos en la 

historia de los reptiles, sobreviviendo incluso a cambios fundamentales en la estructura 

de la diversidad biológica en la tierra hacia finales del cretácico (Pritchard, 1979; 

Iverson et al., 2007). La variación en las estrategias de historia de vida de las tortugas se 

fijó a lo largo todo este periodo, siendo las fuerzas evolutivas las que dieron forma a 
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algunas características fundamentales como la longevidad, característica que comparte 

con los otros dos grupos de reptiles vivientes pero con un origen antiguo, como los 

cocodrilos y el Sphenodon (Pough et al. 2001). 

 La longevidad en las tortugas es un tópico que ha generado mucho interés en la 

investigación sobre historias de vida de reptiles (Congdon y Gibbons, 1990). 

Numerosos datos anecdóticos se han recopilado sobre la longevidad de las tortugas, con 

reportes de individuos que viven más de un siglo en cautiverio (Gibbons y Semlitsch, 

1982; Wilbur y Morin, 1988). Sin embargo, esta información es poco fidedigna cuando 

se trata de estimar la longevidad en la naturaleza, ya que las condiciones de cautiverio 

no implican en la mayoría de los casos el desgaste de energía en conseguir alimento y 

eventos reproductivos repetidos. De hecho los datos de poblaciones silvestres muestran 

menor longevidad, aunque no dejan de ser importantes, pues los datos promedio rondan 

los 20 ó 30 años en especies de talla pequeña ó mediana (Gibbons, 1987), lo cual solo se 

reporta para algunos grupos de mamíferos, peces, cocodrilos y rincocefálidos. 

 Lo más interesante al respecto de la longevidad de las tortugas es que existe muy 

poca evidencia de senilidad (Gibbons, 1987). La disminución en la fecundidad es un 

aspecto que se considera como indicador de la senilidad, no obstante no existe evidencia 

en la disminución de fecundidad en este grupo de reptiles. Las tortugas se siguen 

reproduciendo a edades muy avanzadas y en muchos casos presentan un aumento en la 

fecundidad conforme aumenta el tamaño del cuerpo (Wilbur y Morin, 1988). Para 

Gibbons (1987) la longevidad de las tortugas puede ser explicada en parte por el registro 

humano de esta, lo cual explica las cifras record. No obstante, otros factores (de la 

historia de vida) como la madurez sexual tardía, el ser ectotermos, las bajas tasas 

metabólicas, así como la incertidumbre de los eventos reproductores son las causas de 

una larga vida. Otro aspecto como la concha (estructura protectora muy fuerte en los 

adultos) también es un causal importante de la longevidad. La evidencia empírica tanto 

de registros en cautiverio, como de poblaciones naturales convierte a las tortugas en los 

animales más longevos en la tierra (Gibbons y Semlitsch, 1982; Gibbons, 1987). 

 Un factor determinante en la historia de vida de las tortugas y de otros reptiles 

que hay que enfatizar es el que son ectotermos, característica generalizada en el grupo y 

que afecta de manera substancial las historias de vida en los reptiles (Pough et al. 2001; 

Angilletta y Sears, 2004). Shine (2005) revisó las consecuencias de la ectotermia en la 

evolución de las historias de vida en reptiles, encontrando que las bajas tasas 

metabólicas, el menor gasto de energía, así como el control de la temperatura por medio 
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del comportamiento influyen de manera importante en los principales rasgos como la 

supervivencia, crecimiento y reproducción. Los grupos actuales de reptiles comparten 

algunos rasgos generales en la historia de vida no por un origen común, sino más bien 

por ser todos ectotermos; por ejemplo, las nidadas (o camadas) grandes con 

descendientes pequeños y precisa selección de sitios de anidación para maximizar la 

incubación y adecuación de los neonatos, así como una relación importante entre la 

inversión reproductora (reproductive output) y el régimen térmico, son características 

de la historia de vida que se fijaron pronto en la historia evolutiva de los reptiles, del 

cual las tortugas no son la excepción.  

 Las tortugas, a diferencia de otros grupos como las lagartijas y las serpientes son 

estrictamente ovíparos (Pough, et al, 2001), presentan un proceso de anidación similar, 

en donde los huevos son enterrados en un nido excavado en tierra o en las primeras 

capas de la hojarasca, con un cuidado parental nulo (Ernst y Barbour, 1989), con 

excepción de algunas observaciones hechas en Kinosternon flavescens, la cual puede 

llegar a enterrarse junto a sus huevos y orinar sobre el nido para hidratarlo cuando está 

demasiado seco (Iverson, 1990). Estas características generales para todo el grupo 

simplifican la aproximación a sus diferentes estrategias de historia de vida, ya que 

eliminan el efecto del tipo de paridad y permiten una estimación más fiel del esfuerzo 

reproductor, el cual se vuelve más difuso cuando existe un cuidado parental elaborado o 

una retención del huevo variable, lo cual complica la medición de la cantidad de energía 

invertida en la reproducción.  

 

1.3. Principales Estrategias de Historias de Vida de en Tortugas 

 

 La revisión de las estrategias de historia de vida de las tortugas se aborda desde 

los supuestos básicos generalizados a todo el grupo. Esto permite una interpretación 

más sólida con el menor número de aspectos especulativos y anecdóticos. Por lo 

anterior es imperativo aquí mencionar los supuestos básicos: 1) todas las tortugas son 

ovíparas, 2) en general no hay cuidado parental de ningún tipo (no obstante, ver Iverson, 

1990), 3) la supervivencia de los sub-reproductores es más baja que la de los 

reproductores, de acuerdo con los cálculos de Iverson (1991b) quien describió una curva 

tipo III, en donde los organismos jóvenes y pre-reproductores presentan los valores más 

bajos de supervivencia, mientras que los adultos muestran los valores más altos.  
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 Con el fin no sólo de relatar una revisión de las estrategias de historia de vida en 

tortugas, sino, más bien, un análisis exploratorio de los patrones básicos y su ubicación 

en el marco teórico propuesto por Stearns (1992), se plantea un análisis exploratorio de 

los rasgos generales de historias de vida en el orden Testudines. Las características de 

historia de vida a considerar para esta revisión son las siguientes: tamaño de nidada, 

masa relativa de la nidada (MRN, estimador del esfuerzo reproductor) y características 

merísticas de los huevos (largo, ancho y peso). Debido a que una gran cantidad de datos 

y variables sobre historia de vida en tortugas es fragmentaria, o están, ausentes como la 

talla o edad mínima a la primera reproducción, las temporadas de anidación o ciclos 

reproductores, sólo se incluyeron los datos disponibles, y la interpretación de estos 

datos fue utilizada como complemento de la interpretación cuantitativa. Es importante 

mencionar que algunos datos importantes en las historias de vida como el dimorfismo 

sexual, el crecimiento, y la senectud no están considerados, ya que el fin último es 

explorar de manera precisa las estrategias de historia de vida desde una perspectiva 

reproductora ante un determinado ambiente. Otra característica importante que no se 

aborda es la comparación entre grupos “ecológicos” como dulceacuícola, terrestre y 

marino, pues ya han sido considerados en estudios previos como el del Wilbur y Morin 

(1988).   

 

1.3.1. Métodos 

 

Para poder llevar a cabo el análisis se recopilaron datos de 10 familias, 32 

géneros y 59 especies y subespecies de tortugas (Anexo 1), mismos que representan el 

66% de las familias, el 30.76% de lo géneros (Iverson et al., 2007) y un12.68 % de las 

especies y subespecies existentes reconocidas hasta la fecha (Bickhan et al., 2007). Con 

estas especies se construyó un cladograma de géneros, utilizando las filogenias 

publicadas por Iverson et al., (2007) respetando las jerarquías de las familias y géneros 

de cada familia y asumiendo un largo de rama igual a 1 para todos los grupos (Figura 

1.1). Las relaciones alométricas se establecieron por medio la regresión lineal simple de 

los datos transformados (Log10) de los rasgos de historia de vida y de la talla para 

determinar su pendiente (Charnov, 1993). Los datos se analizaron por una aproximación 

filogenética comparada (Garland et al., 2005). Para ello se utilizaron contrastes 

filogenéticamente independientes, autocorrelación filogenética y ANOVAs 

filogenéticas (Felsenstein, 1985; Garland, et al., 1993; Martins, 1996), con los paquetes 
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de computo Compare (Martins, 2004), Mesquite (Madison y Madison, 2009) y PDAP 

(Garland et al., 1993; Garland et al, 2002).  

Los contrastes permitieron realizar las regresiones entre latitud, talla y los rasgos 

de historia de vida (tamaño de nidada, masa relativa de la nidada, largo del huevo, 

ancho del huevo y peso del huevo) promedio por género sin el efecto de la filogenia. 

Los contrastes filogenéticamente independientes permiten establecer correlaciones de 

rasgos de historia de vida con variables ambientales (Harvey y Pagel, 1991; Frazier et 

al., 2006; Felsenstein, 2008), mientras que la autocorrelación filogenética permite 

establecer el efecto de la inercia filogenética de cada rasgo. Los ANOVA filogenéticos 

permitieron comparar a la latitud en tres variables ordinales, organizadas de la siguiente 

manera: tropical (de 0° a 24°) intermedia (24° a 34°) y templada (>34°). Para ello fue 

necesario transformar (Log10) los datos para alcanzar los supuestos paramétricos. Para el 

procedimiento de los ANOVA filogenéticos se realizaron 1000 simulaciones 

Montecarlo para generar una distribución nula de F, de la cual se calculó el 95 percentil 

para compararlo con la F empírica de un ANOVA convencional (Garland et al., 1993). 

No se utilizaron límites superiores o inferiores en ninguna de las variables y el modelo 

de evolución utilizado fue Browninano de especiación múltiple (largos de ramas iguales 

a 1). Se calcularon ANOVAs simples de las variables que no presentaron relación con el 

tamaño del cuerpo, como el largo del huevo. En el caso de las variables que presentaron 

una relación con el tamaño del cuerpo se calcularon los residuos entre la variable 

dependiente y el tamaño del cuerpo, los cuales fueron usados en el análisis. 

 

1.3.2. Resultados y discusión 

 

Las relaciones alométricas muestran los valores esperados (Harvey y Pagel, 

1991) con una pendiente menor a 1, esto indica que los valores de MRN, largo, ancho y 

peso del huevo son más pequeños que lo esperado en relación con el tamaño del cuerpo. 

Únicamente el tamaño de la nidada presentó una pendiente mayor que 1 (alometría 

positiva) (Tabla 1.2). Esto indica que las especies, subespecies y/o poblaciones grandes 

tienen tamaños de nidada superiores a los esperados para su tamaño corporal, es decir, 

el aumento de talla tiene una repercusión importante en la cantidad de huevos que 

ponen, elevando la fecundidad de manera importante con el aumento en crecimiento.  

El tamaño del cuerpo es una característica que refleja de manera importante las 

presiones selectivas del ambiente (Iverson, 1992), ya que la talla de los organismos 
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puede estar dada por disponibilidad del alimento y por el trade-off entre crecimiento vs. 

reproducción (Stearns, 1992). Pocos géneros y grupos de tortugas han evolucionado 

hacia un aumento de talla corporales (Ernst y Barbour, 1988). En algunos grupos como 

Testudinidae el aislamiento (Geochelone en las Islas Galápagos), mientras que en otros 

como las tortugas marinas es el ambiente (espacio) (Caretta y Chelonia) el que permite 

tallas corporales muy grandes y por lo tanto nidadas más grandes. Este patrón es común 

en tortugas, donde la nidada y el tamaño del cuerpo tienen una relación directa (Gibbons 

et al., 1978; Gibbons et al., 1982; Booth, 1998; Greaves y Litzgus, 2009).  

 

Figura 1.1 Cladograma de géneros de tortugas utilizado en el análisis. Tomado y 

modificado de Iverson et al., (2007).  
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Con respecto a los factores ambientales (en este caso representados por la 

latitud), los resultados indican que con excepción del tamaño de la nidada (determinada 

por el tamaño del cuerpo), la latitud tiene un efecto en el tamaño del cuerpo, la masa 

relativa de la nidada y las características merísticas del huevo. (Tabla 1.2). Los tamaños 

de nidada preponderantes entre los géneros (Chrysemys, Pseudemys, Apalone, Callagur, 

Coura, Cyclemys, Heosemys, Kachuga, Orlitia, Clemmys, Emydoidea, Graptemys, 

Geochelone, Testudo, Sternotherus y Kinosternon) se encuentran entre 1 y 12, mientras 

que los más grandes están distribuidos en los géneros representantes de especies 

grandes como Podocnemys o las tortugas marinas (Careta y Chelonia); esto concuerda 

con los análisis de la relaciones alométricas, en donde la talla es un factor importante en 

el tamaño de la nidada. 

La teoría general de historias de vida predice que las características netamente 

reproductoras como las características del huevo (tamaño y peso) y la MRN tienen una 

alta influencia del ambiente (Stearns, 1992; Roff, 2002). En la Tabla 1.2 es posible 

observar cómo presentan una relación positiva con la latitud. Sin embargo, al explorar la 

variación en estos rasgos de historia de vida por medio de ANOVAS filogenéticas, se 

encontró que únicamente el largo (F2,23empírica=18.82; Ffilogenética=5.88, P<0.05) y ancho 

del huevo (F2,23empírica=10.96; Ffilogenética=6.99, P<0.05) presentaron variación en la 

categorización zonal previamente establecida. El tamaño de la nidada, la MRN, el 

tamaño del cuerpo y la masa del huevo no presentaron variación entre las zonas cuando 

se consideró a la filogenia. Este resultado contrasta con el análisis de varianza 

convencional, en el que si se presentó variación en todas las variables excepto con la 

masa del huevo (Tabla 1.2). Es importante mencionar que en el caso de la MRN, ésta 

presenta valores promedio más altos en los Pleurodiros, mientras que en el grupo de los 

Criptodiros presentan una tendencia a la disminución del esfuerzo reproductor. 

Paradójicamente, las especies más grandes como las tortugas marinas presentan los 

valores más bajos (Caretta=3.97, Chelonia=4.2), junto con los testudínidos 

(Geochelone=2.4), los que presentan tallas corporales grandes. En términos generales, 

los valores reducidos de la MRN (esfuerzo reproductor) en las tortugas indican una 

posible estrategia bet-hedging (Cunnington y Brooks, 1996; Rollinson y Brooks, 2007), 

o bien el efecto de la baja mortalidad en los adultos (Promislow y Harvey, 1990), lo 

cual es probable en tortugas (Iverson 1991b).  

El tamaño del cuerpo, el largo del huevo, y el ancho del huevo disminuyen hacia 

las latitudes norteñas, mientras que el tamaño de la nidada y la masa relativa de la 
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nidada disminuyen hacia los trópicos, tal como lo habían sugerido Iverson et al., (1991), 

aunque no había sido probado. En general, esto implica un aumento en las 

características merísticas de los huevos hacia los trópicos, donde las nidadas son más 

pequeñas, con un menor esfuerzo reproductor, lo cual describe el trade-off entre número 

vs. tamaño de huevo en una distribución latitudinal (Stearns, 1992). Sin embargo, la 

evidencia únicamente apoya la variación en el tamaño y no en el peso del huevo; lo cual 

es concordante con los resultados previamente reportados por Iverson (1992).  

 

Tabla 1.2. Relación entre los rasgos de historia de vida en 59 especies de tortugas 

(Anexo 1) con la talla y la latitud. Tro.=tropical, Int.=intermedia, Tem.=templada.  

 Con la latitud Con la talla  

Rasgos r2 P Media Pendiente (β) r2 P 

Largo de carapacho 

(mm) 

0.14 <0.0001 266.79 - - - 

Tamaño de la nidada 0.0013 0.71 15.95 1.18 0.41 <0.0001 

MRN.  0.27 <0.0001 7.78 0.38 -0.20 <0.0001 

Largo del huevo (mm) 0.55 <0.0001 36.50 0.15 0.04 0.10 

Ancho del huevo (mm) 0.47 <0.0001 26.07 0.46 0.58 <0.0001 

Peso del huevo (g) 0.30 <0.0001 14.73 0.90 0.54 <0.0001 

Latitud  Tro. Int. Tem. Fempírica/Ffilogené

tica 

PANOVA 

empírica 

PANOVA 

filogenética 

Largo de carapacho 

(mm) 

65.30 

A 

51.91 

AB 

47.69 

B 

F2,43=3.76 / 

6.99 

0.031 >0.05 

Tamaño de la nidada 17.00 

A  

14.81 

AB 

11.37 

B 

F2,43=5.02 / 

7.71  

0.011 >0.5 

MRN 6.24 

B 

7.09 

B 

9.41 

A 

F2,43=3.54 / 

7.30 

0.038 <0.05 

Largo del huevo (mm) 53.67 

A 

31.52 

B 

29.20 

B 

F2,23=18.82 / 

5.88 

<0.0001 <0.05 

Ancho del huevo (mm) 32.89 

A 

24.16 

B 

22.81 

B 

F2,23=10.96 / 

6.99 

<0.0005 <0.05 

Peso del huevo (g) 46.61 14.13 10.76 F2,26=0.52 / 

6.18 

0.59 >0.05 
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La variación de las historias de vida y el efecto de la historia evolutiva se analizó 

por medio de la autocorrelación filogenética para cada una de las variables. El 

porcentaje de variación explicado por la historia evolutiva se determinó por los valores 

de ρ, los que oscilan entre –1 y 1, siendo los valores cercanos a 0 sin efecto de la 

filogenia; los cercanos a –1 representan los taxones más cercanos filogenéticamente, 

pero más distintos en términos de rasgos de historia de vida; y valores cercanos a 1 

representan un efecto importante de la filogenia en los rasgos de historia de vida. La 

talla no presentó influencia de la historia evolutiva. No obstante el tamaño de la nidada 

sí presentó importante influencia y el esfuerzo reproductor mostró una baja influencia. 

El mayor efecto se presentó en el largo, ancho y peso del huevo (Tabla 1.3). Es 

importante recordar que en los datos a nivel de especies/subespecies/poblaciones los 

rasgos están también influenciados por las relaciones alométricas y por la latitud, por lo 

cual fue necesario llevar a cabo un análisis conjunto, que, intuitivamente permitiera 

esclarecer si la variación en los rasgos de historia de vida está determinada por diversos 

factores y en distinta medida (intensidad o importancia) y a distinto nivel taxonómico, 

por lo cual, los datos de especies y poblaciones englobados en el nivel de género, junto 

con la variación explicada por la historia evolutiva en un modelo de regresión lineal 

múltiple (Zar, 1999), el cual genera una idea general del efecto de cada uno de los 

factores en la variación de historia de vida. 

En el de modelo de regresión lineal múltiple los predictores utilizados sobre 

cada variable dependiente (rasgos) fueron el tamaño del cuerpo (xi; por las relaciones 

alométricas antes detectadas), la latitud como estimador de los factores ambientales 

locales (xj) y la variación asociada a la filogenia obtenida por la autocorrelación (xk). 

Por lo tanto el modelo sólo es útil con los rasgos donde la t es significativa en la 

autocorrelación (tamaño de la nidada, largo, ancho y peso del huevo). Con excepción 

del largo del huevo, en donde la filogenia tiene aproximadamente un 50 % de efecto en 

la variación, la alometría fue el factor que más varianza explica por arriba de la 

filogenia y del ambiente. La MRN fue el rasgo menos explicado por los tres factores 

utilizados, mientras que el ancho del huevo fue el mejor explicado, seguido por el 

tamaño de la nidada y el peso del huevo (Tabla 1.4). 
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Tabla 1.3. Valores de Rho (ρ) y t de la autocorrelación filogenética de cinco rasgos de 

historia de vida en 31 géneros de tortugas (Anexo 1). 

Rasgo ρ t g. l. P 

Largo de carapacho (mm) -0.01 0.53 29 >0.05 

Tamaño de la nidada 0.61 4.14 29 <0.05 

MRN  0.24 1.33 29 >0.05 

Largo del huevo (mm) 0.67 4.86 29 <0.05 

Ancho del huevo (mm) 0.55 3.54 29 <0.05 

Peso del huevo (g) 0.43 2.57 29 <0.05 

 

La historia evolutiva del grupo tiene un efecto importante en algunos rasgos de 

la historia de vida, no obstante, el efecto de la alometría explica cuando menos la mitad 

de la variación en todos los rasgos, con excepción de la MRN. Las relaciones 

alométricas son lógicas en cuanto a la biomecánica en términos de tamaño, número y 

peso (Charnov, 1993). La MRN por otra parte, es una estimación que pondera el peso 

sobre el número (Cuellar, 1984), es decir, es posible tener individuos con la misma 

MRN, pero diferente número de huevos y con pesos de huevo distintos. Estos resultados 

confirman las tendencias previamente encontradas en vertebrados ectotérmicos, donde 

la talla del cuerpo tiene un efecto importante en la variación de los rasgos reproductores 

de la historia de vida (Ballinger, 1983; Bronikowski y Arnold, 1999).  

 

Tabla 1.4. Fragmentación de la varianza (modelo lineal múltiple) para los cinco rasgos 

de historia de vida en los componentes filogenético, alométrico y ambiental (latitud) en 

31 géneros de tortugas (Anexo 1).  

Rasgo % Filogenia 

(xi) 

% Alometría 

(xj) 

% Ambiente 

(xk) 

r2 P 

Tamaño de la nidada 19 52 4 0.75 <0.0001 

MRN  6 11 <1 0.17 0.16 

Largo del huevo (mm) 50 <1 17 0.68 0.0008 

Ancho del huevo 

(mm) 

7 57 20 0.84 <0.0001 

Peso del huevo (g) 16 56 3 0.75 <0.0001 
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 El análisis de los rasgos de historias de vida por medio de los contrastes 

independientes, arrojo un resultado contradictorio con la estadística convencional. 

Únicamente la latitud vs. la talla, y la talla vs. el tamaño de la nidada presentaron una 

relación significativa (Tabla 1.5). La MRN no presentó relación con ninguno de los 

otros rasgos. Lo anterior indica que una vez corregido el efecto de la filogenia, la MRN 

es independiente de la latitud, del tamaño del cuerpo y del tamaño de la nidada. 

 

Tabla 1.5. Valores de r2 (regresión hacia el origen) de los contrastes independientes 

entre tres rasgos de historia de vida y la latitud en 31 géneros de tortugas (Anexo 1). 

 r2 P 

Latitud vs. Largo de Carapacho -0.25 0.0038 

Latitud vs. Tamaño de Nidada  -0.024 0.19 

Latitud vs. MRN  0.019 0.23 

Largo del Carapacho vs. Tamaño de nidada 0.33 0.003 

Largo del Carapacho vs. MRN -0.065 0.08 

Tamaño de Nidada vs. MRN -0.015 0.25 

 

 Con los datos analizados es posible determinar las siguientes estrategias de 

historia de vida en las tortugas: 1) la alometría tiene un papel importante en el tamaño 

de la nidada, los organismos más grandes (y posiblemente más viejos) ponen más 

huevos que los pequeños. 2) Los factores ambientales (como el clima –inferido por la 

latitud-) tienen un efecto en la historia de vida. Los organismos de latitudes más 

norteñas tienen tamaños de nidada y MRN más altas que los de latitudes más bajas. 3) 

La historia evolutiva tiene su mayor efecto en las características del huevo y en el 

tamaño de la nidada, aunque hay que mencionar que éstas están influenciadas por el 

tamaño de cuerpo y éste no presenta inercia filogenética.  

 Las historias de vida de las tortugas pueden ser grosso modo variaciones de la 

estrategia “apostar a lo seguro” o Bet-hedging (Cunnington y Brooks, 1996; Rollinson y 

Brooks, 2007) o ser una respuesta la mortalidad de los adultos (Promislow y Harvey. 

1990). Esto implica cambios en el tamaño del huevo y variaciones en la inversión 

reproductora, las cuales están asociadas hacia las zonas más sureñas, en donde 

posiblemente existe una mayor variación temporal del ambiente (ver Capitulo II), la 

cual tendría incidencia en la sobrevivencia de las etapas juveniles (Murphy, 1968). Los 

rasgos más plásticos como el tamaño de la nidada o la MRN están determinados por 
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factores ambientales (variables en el tiempo). Las características del huevo están 

determinadas por la filogenia, pues implican restricciones estructurales como la apertura 

pélvica (Congdon y Gibbons, 1987), o bien, el tamaño del huevo fijado por selección 

natural con muy poca variabilidad (Wilbur y Morin, 1988). Lo anterior indica que el 

aumento de la fecundidad se da por un incremento en el tamaño del cuerpo y por el 

aumento de cuando menos un huevo más en la nidada, en lugar de producir huevos más 

grandes (Macip-Ríos et al., 2009).  

Las historias de vida de las tortugas son muy diversas entre los grandes grupos y 

géneros, aunque coincidentes en lo que respecta a un esfuerzo reproductor bajo (8%) en 

comparación con otros grupos de reptiles como lagartijas (33%) y serpientes (-57%-; 

Shine y Schwarzkopf, 1992). El tamaño del cuerpo es variable en la mayoría de los 

grupos y tamaño del huevo fijado por selección natural, o bien con una gran influencia 

filogenética. La historia de vida de las tortugas presenta sutilezas entre grupos y 

géneros, pero no deja de estar regida por un marco teórico general, en donde la 

demografía, las presiones selectivas, la historia evolutiva, junto con el bauplan (Gould y 

Lewontin, 1979) determinan las respuestas hacia el ambiente.  
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CAPÍTULO II. ESFUERZO REPRODUCTOR EN LOS KINOSTÉRNIDOS. 

UNA APROXIMACIÓN FILOGENÉTICA 

 

2.1. Introducción 

 

La evolución de los rasgos de historia de vida es un aspecto fundamental en la 

ecología evolutiva (Roff, 2002). Identificar los procesos que determinan la evolución de 

un rasgo adaptativo es un tema recurrente en las investigaciones ecológicas (Stearns, 

1977; 1992). Por ejemplo, la evolución del esfuerzo reproductor es un tema que abordó 

Murphy (1968) hace casi cuatro décadas, no obstante existe poca evidencia empírica 

(Roff, 2002) al respecto. La idea central de Murphy señala que “si la variación temporal 

del ambiente tiene una influencia importante en la supervivencia de los organismos pre-

reproductores (crías, jóvenes y subadultos), las poblaciones tendrán un esfuerzo 

reproductor bajo, una larga vida reproductora y una madurez sexual tardía”. Por lo 

tanto, mientras más variable sea el ambiente temporalmente, menor será la inversión en 

reproducción, lo cual se compensa con una mayor longevidad (inversión de energía en 

supervivencia) y un crecimiento más acelerado (para evadir la edad o talla critica 

provocada por la variación temporal del ambiente).  

La variación temporal del ambiente que menciona Murphy (1968) se entiende 

como las condiciones ecológicas que afectan directamente a los organismos. Estas 

condiciones pueden ser el clima (en sus componentes térmicos y de precipitación), la 

disponibilidad de recursos (alimento, refugio, hábitat) y las interacciones con otras 

especies (depredación y competencia). Es importante considerar que el supuesto básico 

de la hipótesis de Murphy es que la variación es temporal y no espacial (Williams, 

1966; Gadgil y Bossert, 1970; Goodman, 1979); es por lo tanto, la condición sine qua 

non de la hipótesis sobre la evolución del esfuerzo reproductor. 

La hipótesis de Murphy (1968) sobre la evolución del decremento en el esfuerzo 

reproductor por causa de la variación temporal del ambiente ha sido ampliamente 

confrontada (Roff, 2002). Cooch y Ricklefs (1994) utilizaron simulaciones en 

computadora sobre historias de vida en aves y argumentaron que la disminución en el 

esfuerzo reproductor no es significativamente importante. Roff (1981), en un trabajo 

empírico, también argumenta que la disminución del esfuerzo reproductor por la 

variación temporal del ambiente es un fenómeno poco significativo; sin embargo, tanto 
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Schaffer (1974a) como Mann y Mills (1979 en Roff, 2002) aportan evidencia teórica y 

empírica a favor de la hipótesis de Murphy. La mayoría de los sistemas utilizados en los 

trabajos antes mencionados están basados en especies de vida corta (peces), o bien con 

comportamientos complejos de reproducción (lo que lleva a una estimación poco 

precisa del esfuerzo reproductor), por lo que los sistemas de estudio son poco adecuados 

para el análisis del fenómeno (Bennett y Owens, 2002). Longhurst (2002) revisó la 

hipótesis de Murphy con datos de variación en el reclutamiento y longevidad, 

demostrando empíricamente que mientras más variable es el reclutamiento, hay más 

muertes o extracciones de individuos inmaduros que produce un aumento en la 

longevidad.  

Por lo anterior el interés principal en este capítulo del estudio es poner a prueba 

la hipótesis de Murphy sobre la evolución del esfuerzo reproductor. Para ello se 

propone un método de estudio con características ad hoc: a) un grupo de organismos en 

donde sea sencillo estimar el esfuerzo reproductor, b) que presenten las características 

propuestas por Murphy (alta mortalidad en jóvenes, esfuerzo reproductor reducido y alta 

longevidad en adultos), c) contar con la hipótesis evolutiva del grupo y d) contar con un 

indicador de la variación temporal del ambiente (por ejemplo el clima). Todas las 

características propuestas anteriormente son cumplidas por el grupo de los 

kinostérnidos, tortugas acuáticas continentales que habitan desde el sur de Canadá, hasta 

al norte de Argentina (Ernst y Barbour, 1988). Este linaje de tortugas representa un 

sistema de estudio adecuado para poner a prueba los supuestos de la hipótesis y tener 

una idea más clara sobre la controversia existente sobre la hipótesis de Murphy y la 

evolución del esfuerzo reproductor.  
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2.2. Antecedentes 

 

2.2.1. La Familia Kinosternidae 

La familia Kinosternidae comprende un grupo de tortugas de talla mediana, 

dulceacuícolas y exclusivas del Nuevo Mundo. Están distribuidas desde el Canadá hasta 

America del Sur (Argentina). Su centro de diversificación se encuentra en México, en 

donde existen cuando menos tres zonas de endemismo (Ernst y Barbour, 1988; Ernst et 

al., 1994; Ippi y Flores, 2001). La familia está formada por cuatro géneros: Staurotypus, 

Claudius, Sternotherus (algunas veces sinonimizado con Kinosternon, Ernst y Barbour, 

1988) y Kinosternon. Hasta la fecha se han reconocido 25 especies en toda la familia, 

dos pertenecientes a Staurotypus, una a Claudius, cuatro a Sternotherus y 18 a 

Kinosternon; de estos últimos se han descrito también varias subespecies: seis para K. 

hirtipes, dos para K. leucostomum, cuatro para K. scorpioides, dos para K. sonoriense, 

tres para K. subrubrum y dos para S. minor (Ernst y Barbour, 1988; Ernst et al., 1994; 

Bickham et al., 2007).  

Dentro de los estudios filogenéticos más relevantes sobre los kinostérnidos, los 

trabajos de Iverson (1991c; 1998) mostraron evidencia importante sobre algunas 

relaciones del grupo. Estos estudios también determinaron la monofília del género 

Sternotherus y la no sinonimia con Kinosternon. No obstante, estos estudios muestran 

falta de resolución hacia algunos grupos como el grupo scorpioides, en donde no se 

incluyeron algunas especies importantes como K. oaxacae y K. creaseri y los problemas 

de resolución y muestreo en el clado de Centroamérica y norte de América del Sur con 

K. angustipons y las subespecies de K. scorpioides. Estos análisis también incluyen 

algunas hipótesis a priori que no se cumplen en los resultados, como la posición de K. 

herrerai en la base del género, o que las especies K. alamosae, K. chimalhuaca y K. 

oaxacae son derivadas de K. integrum.  

Serb et al. (2001) utilizaron datos moleculares para resolver el estatus de las 

subespecies de Kinosternon flavescens (K. f. flavescens. K. f. arizonense, K. f. 

durangoense y K. f. spooneri), resolviendo que de este complejo se desprenden cuando 

menos tres especies: K. flavescens de las planicies centrales de E. U., K. durangoense 

del la cuenca del Río Nazas en el desierto Chihuahuense y K. arizonense del desierto de 

Sonora-Arizona. Más recientemente, Iverson et al., (2007) en un intento por realizar 
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“super árbol” de las tortugas en general presentaron resultados preliminares de la 

filogenia de los kinostérnidos. Esta hipótesis mantiene la misma incertidumbre sobre el 

grupo scorpioides pues incluye a tres especies del Altiplano Mexicano, norte de México 

y Golfo de México como K. sonoriense, K. hirtipes y K. herrerai, esta última especie no 

se ubicó en la base del grupo como lo esperaba Iverson (1998); otras relaciones entre K. 

alamosae, K. chimalhuaca y K. oaxacae con K. integrum tampoco son claras.  

 

2.2.2. El esfuerzo reproductor y su evolución  

El esfuerzo reproductor es la proporción de energía disponible que un organismo 

utiliza para producir la descendencia (por evento reproductor; Henen, 2002) y es 

considerado como uno de los aspectos más importantes de la historia de vida de los 

organismos (Rodríguez-Romero, 2002; Zúñiga-Vega, 2005). Está determinado por 

factores como la variación temporal del ambiente, la alimentación y el papel de la 

especie en la pirámide trófica (Wilbur et al., 1974). Es importante no confundir el 

esfuerzo reproductor con el output o inversión reproductora el cual se considera como la 

proporción total de energía invertida en la reproducción (Rollinson y Brooks, 2007).  

Williams (1966) predijo que el esfuerzo reproductor tendría que disminuir con la 

duración media de la vida del adulto entre comparaciones de especies, las especies más 

longevas presentarán un menor esfuerzo reproductor a diferencia de las menos longevas. 

El razonamiento se basa en el principio del trade-off entre energía utilizada para 

crecimiento (y mantenimiento del soma) y utilizada para reproducción. Las predicciones 

de Williams generaron una serie de publicaciones sobre la evolución del esfuerzo 

reproductor y los costos en otros rasgos de la historia de vida como la supervivencia y la 

reproducción futura (Gadgil y Bossert, 1970; Goodman, 1974; 1979, Schaffer, 1974b; 

Andersson, 1978). Más recientemente, Charnov (2005) utilizando una aproximación 

alométrica, refino la hipótesis de Williams (1966) sugiriendo que el esfuerzo 

reproductor debe ser inversamente proporcional a la longevidad promedio.  

Tanto las observaciones de Williams (1966), como de Murphy (1968) y Charnov 

(2005) indican que el esfuerzo reproductor ha evolucionado en un continuo de 

magnitudes, desde uno alto, el cual compromete la supervivencia de los individuos 

(semélparos), hasta uno bajo, el cual permite que los organismos tengan una vida con 

varios eventos reproductores (iteróparos; Clutton-Brock, 1984; Stearns, 1992; Roff, 

2002). Además de las predicciones hechas sobre el esfuerzo reproductor, es importante 
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señalar que éste también puede estar relacionado con otros rasgos de las historia de vida 

de los organismos como el tamaño de la descendencia (Caley et al., 2001), o bien con 

otros rasgos como el tamaño del la nidada, tamaño del cuerpo (Macip-Ríos et al., en 

prep), y los costos en reproducción (Goodman, 1974) o supervivencia futura (Shine y 

Schwarzkopf, 1992).  

 

2.2.3. Historias de vida en kinostérnidos  

  Los cocodrilos, las tortugas y los rincocefálidos presentan en su mayoría 

estrategias de historia de vida del tipo bet-hedging, aunque algunas especies de 

cocodrilos que habitan en zonas más estables presentan casos especiales de una 

estrategia lenta. Por lo general este tipo de reptiles muestran vidas largas, un esfuerzo 

reproductor reducido (salvo algunos cocodrilos) y un crecimiento lento, muy similar al 

de las tortugas (Dendy, 1989). Las tortugas marinas presentan una forma alterada de 

bet-hedging, o más bien, solucionan de diferente manera el trade-off entre la cantidad y 

la calidad de los descendientes, apostando por mayor cantidad pero, igualmente con un 

esfuerzo reproductor reducido (Wilbur y Morin, 1988). Los Rincocefálidos son muy 

similares a las tortugas, pues presentan un bajo esfuerzo reproductor y una larga vida 

reproductora, ponen nidadas pequeñas y habitan en ambientes poco predecibles con una 

presión muy alta en los primeros estadios de desarrollo embrionario, los cuales a su vez 

son muy largos (Dunham et al., 1988). Sin embargo, en todos estos grupos aun es 

necesario poner a prueba el efecto de la variación temporal del ambiente y la tasa de 

mortalidad en jóvenes. 

Los kinostérnidos como otras tortugas de agua dulce se consideran como bet-

hedgers (Wilbur y Morin, 1988; Janzen et al., 2000). Algunos trabajos (Tabla 2.1) han 

descrito diferentes rasgos de la historia de vida de los kinostérnidos, la mayoría de ellos 

de manera anecdótica o en estudios enfocados a describir los rasgos de historia de vida 

generales de una o varias especies, sin embargo, sólo algunos han interpretado los 

patrones generales del linaje. De manera general se puede considerar que los 

kinostérnidos ponen de 1 a 4 nidadas al año, con un tamaño promedio alrededor de los 4 

huevos por nidada (Iverson, 1989; 1991a; Iverson et al., 1991), aunque las especies de 

mayor talla como Staurotypus triporcatus pueden poner alrededor de 10 huevos (Vogt, 

1997a). El dimorfismo sexual es generalizado en este grupo, sesgado generalmente 

hacia machos más grandes en talla del cuerpo y cabeza en comparación con las hembras 
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(Wilbur y Morin, 1988). La anidación siempre es en tierra y no hay reportes de cuidado 

parental dentro del grupo (no obstante, ver Iverson, 1990). 

Se ha mencionado de manera general (como linaje), que en los kinostérnidos es 

posible encontrar una relación negativa entre el tamaño del cuerpo y el esfuerzo 

reproductor (masa relativa de la nidada), y un aumento del esfuerzo reproductor con la 

latitud (Iverson et al., 1991; Macip-Ríos et al., 2009), también se ha sugerido que como 

grupo ecológico (tortugas dulceacuícolas), los kinostérnidos presentan características 

específicas en su historia de vida, tales como bajo esfuerzo reproductor, huevos grandes 

y nidadas pequeñas (Wilbur y Morin, 1988). Aunque cabe mencionar que las tortugas 

dulceacuícolas presentan una mayor variación en las estrategias de historias de vida 

(Moll y Moll, 2004); no obstante, es muy poca la información que se tiene sobre la edad 

o talla a la madurez sexual, rasgo muy importante en la historia de vida de cualquier 

organismo (Stearns, 1992). Sin embargo, aún con la poca información disponible sobre 

los kinostérnidos, es posible relacionar la edad a la primera reproducción con la talla, es 

decir, especies y poblaciones de talla corporal reducida son aquellas que inician la 

reproducción en edades menores o tallas más pequeñas (Iverson, 1992). Esto indica a 

grandes rasgos que la mayor inversión energética se conduce hacia el crecimiento y/o 

supervivencia, con una menor inversión hacia la reproducción.  

 Es importante señalar que la mayor parte de la información publicada sobre 

rasgos de historia de vida en kinostérnidos se ha generado básicamente bajo la misma 

metodología. Los tamaños de nidada han sido determinados por medio de placas de 

Rayos-X (Gibbons y Greene, 1979) y la extracción de huevos se ha realizado por medio 

de la técnica descrita por Ewert y Legler (1978). La masa relativa de la nidada se ha 

estimado generalmente por el cociente PN/PM, donde PN es el peso de la nidada y PM 

el peso de la madre, con algunos ajustes como el de Cuellar (1984), lo cual facilita la 

recopilación y análisis de esta información. No obstante, los diferentes tamaños de 

muestra se tienen que tomar en cuenta, ya que muchos de los datos generados están 

tomados de muestras distintas, incluso algunos datos han sido estimados con uno sólo 

individuo.  
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2.3. Objetivos 

 

2.3.1. Objetivo General 

Determinar la influencia de la variación temporal del ambiente y de la filogenia en la 

evolución del esfuerzo reproductor en los kinostérnidos. 

 

2.3.2. Objetivos específicos  

• Determinar el efecto de la variación temporal del ambiente en la evolución del 

esfuerzo reproductor en los kinostérnidos. 

• Determinar el efecto de la filogenia en la evolución del esfuerzo reproductor de 

los kinostérnidos.  
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2.4. Hipótesis 

 

De acuerdo a lo mencionado anteriormente con respecto a la hipótesis de 

Murphy (1968) sobre la evolución del esfuerzo reproductor, los datos de los 

kinostérnidos sugieren de manera intuitiva que la variación temporal del ambiente tiene 

un papel fundamental en la evolución del esfuerzo reproductor en este grupo (Iverson et 

al., 1991; Macip-Ríos et al., 2009). La manera más práctica de poner a prueba la 

hipótesis de Murphy (1968) es suponer con base en lo que plantea Roff (2002) sobre la 

predecibilidad del ambiente y la evolución del esfuerzo reproductor: en un ambiente 

predecible o estable, el esfuerzo reproductor será elevado, mientras que un ambiente 

poco predecible el esfuerzo reproductor será reducido. Por lo tanto, se espera que en un 

gradiente (de más a menos) de predecibilidad temporal (del ambiente), el esfuerzo 

reproductor disminuirá de manera proporcional. Es decir:  

 

H0: El esfuerzo reproductor en los kinostérnidos no está determinado por la variación 

temporal del ambiente y si por otros factores como la filogenia. 

 

HA: La disminución del esfuerzo reproductor en los kinostérnidos está determinada por 

la variación temporal del ambiente y no por otros factores como la filogenia.  
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2.5. Área de Estudio 

 

Los datos fueron recopilados de varios trabajos previamente publicados, algunos 

de ellos en los Estados Unidos y otros en México, así como la obtención directa de 

información en ciertas poblaciones naturales. En la muestra de Estados Unidos están 

representadas el 90 % de las especies de kinostérnidos de ese país, en el caso de 

México, están representadas la mayoría de las especies del norte y centro del país, 

únicamente faltan algunas especies del sur de México y Centroamérica. En la Figura 2.1 

se muestra el mapa de las localidades de donde se obtuvieron los datos del esfuerzo 

reproductor, así como los datos climáticos históricos. Esto implica un intervalo que 

involucra 25.57° grados entre los extremos de los datos utilizados (Nebraska, E.U. y 

Oaxaca, México).  

 Los datos de los Estados Unidos provienen principalmente de las cuencas del 

Río Missouri y Missisipi, del centro oeste del país, así como datos de especies de las 

cuencas del río Colorado y parte del río Bravo. En México los datos se extienden por la 

costa del Océano Pacífico desde Sonora hasta Oaxaca. Asimismo se obtuvieron datos de 

la cuenca del Río Balsas (Estado de México y Michoacán) y el Altiplano, el Golfo de 

México (Veracruz y Tabasco) y la Península de Yucatán. Los datos representan la 

mayor parte de la distribución del grupo en Norteamérica, no obstante falta información 

de las especies más sureñas como K. dunni y K. angustipons en Panamá y Colombia, así 

como de las subespecies de K. scorpioides en América del Sur. Sin embargo, con la 

información recopilada se cuenta con una buena muestra de la distribución del grupo en 

el continente americano; por lo cual se consideran como representativos para determinar 

la evolución del esfuerzo reproductor en esta familia de tortugas.  
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Figura 2.1. Localidades con registros de esfuerzo reproductor de Kinostérnidos en América del Norte, así como los principales ríos de la zona
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 Las oscilaciones climáticas entre las diferentes localidades utilizadas, muestran 

una amplia variación (Tabla 2.1), tanto en la temperatura, como en la precipitación y los 

datos extremos de temperatura, además las localidades más norteñas registran nevadas, 

heladas y temperaturas sumamente bajas por varios días del año. Esto implica una 

oscilación climática muy importante y condiciones ambientales en un gradiente de norte 

a sur, de las zonas templadas en la planicie central de Norteamérica a las zonas 

húmedas, semiáridas, subtropicales y tropicales de México. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 28 

2.6. Material y Métodos 

 

2.6.1. Obtención de Datos y Cálculo del Esfuerzo Reproductor 

 Se utilizaron datos publicados del esfuerzo reproductor, tamaño de nidada y 

tamaño del cuerpo de especies de los Estados Unidos y México. También se incluyeron 

datos inéditos generados por este mismo trabajo (Tabla 2.1). Se utilizó la masa relativa 

de la nidada (MRN) como estimación del esfuerzo reproductor, para ello se usó la 

estimación propuesta por Cuellar (1984), la cual se entiende como: 

 

MRN =
PN

PM − PN
 

 

En donde: MRN es la masa relativa de la nidada, PN es el peso de la nidada y PM es el 

peso de la madre.  

 En el caso de los datos obtenidos directamente del campo (ver Tabla 2.1 para las 

localidades), las tortugas fueron colectadas por medio de un chinchorro y redes de 

desvío con nasas en los extremos. Las trampas fuero cebadas con pescado fresco y se 

dejaron por varias noches en los sitios donde se hicieron las colectas. Posteriormente, 

las hembras con una talla (largo del carapacho –LC-) mayor a los 11 cm (Macip-Ríos et 

al., 2009) fueron llevadas al laboratorio para obtener placas de Rayos-X (Gibbons y 

Greene, 1979), de esta manera se estableció si las hembras estaban grávidas y se estimó 

el tamaño de nidada (TN). Los huevos fueron extraídos inyectando a las hembras con 

una dosis de oxitocina de 1.5 ml x kg de peso (Ewert y Legler, 1978). Posteriormente 

los huevos fueron pesados en una balanza semianalítica (0.01 g) y medidos con un 

vernier (0.02 mm). Para calcular la masa relativa de la nidada se utilizaron únicamente 

los huevos completamente calcificados. En general las tortugas ovipositan en la étapa de 

gastrula tardía, lo cual implica una completa calcificación del huevo (Ewert, 1979). De 

estas tortugas colectadas también se extrajeron tejidos de músculo, hígado y membrana 

interdigital (preservados en alcohol absoluto). Los ejemplares que fueron preservados se 

depositaron en la Colección Nacional de Anfibios y Reptiles del Instituto de Biología 

(ver Anexo 2).    
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2.6.2. Datos Climáticos y Estimación de la Variación Temporal del Ambiente 

Se utilizaron datos climáticos históricos de las localidades en donde se realizaron 

los estudios para medida de la variación temporal del ambiente. Específicamente se 

utilizaron la temperatura promedio mensual, la temperatura máxima extrema, la 

temperatura mínima extrema, la precipitación total, la evaporación media y la lluvia 

máxima en 24 horas. Los datos se obtuvieron del Servicio Meteorológico Nacional 

(México) y del National Oceanic and Admospheric Administration (NOAA) de los 

Estados Unidos de América. Los datos climáticos representan un periodo promedio de 

20 años aproximadamente (variable por estación). La estimación más sencilla de la 

variación temporal de cada uno de los sitios donde se realizaron los estudios se basó en 

el promedio de las varianzas de cada mes por año. Los datos climáticos históricos se 

sistematizaron en una base de datos, posteriormente se calculó la media de la varianza 

por mes y año, esto permitió hacer un cálculo de la media de las medias para la 

desviación estándar (Daniel, 2001). Según el teorema del límite central, esto asegura 

normalidad e independencia en los datos (Johnson y Bhattacharyya, 1996). Sin 

embargo, también se realizaron las pruebas pertinentes de normalidad y homogeneidad 

de varianza. Los datos climáticos se sintetizaron en tres grupos de variables: 1) 

térmicas, formadas a partir de la temperatura máxima extrema, temperatura mínima 

extrema y temperatura promedio mensual, 2) de precipitación o lluvia, formadas a partir 

de la evaporación mensual, lluvia total mensual y lluvia máxima por 24 horas y 3) 

totales, siendo un promedio de todas las variables utilizadas. De esta manera se 

generaron los datos necesarios para relacionar las variables de historia de vida con la 

variación temporal climática total, la variación temporal térmica y la variación temporal 

de la precipitación. Como una variable adicional sobre las condiciones ambientales se 

utilizó la latitud en unidades UTM. En la Tabla 2.1 junto con los datos de historia de 

vida de los kinostérnidos también se pueden observar los datos climáticos utilizados en 

este trabajo. 
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Tabla 2.1. Rasgos de historia de vida de las especies/poblaciones de kinostérnidos. Varianzas climáticas de las localidades de donde se 

obtuvieron los datos de los kinostérnidos. 

Especie Estado  Localidad(es) MRN 

Largo del 
Carapacho 

(mm) 
Tamaño 

de nidada Latitud 

Varianza 
climática 

total 
Varianza 
térmica 

Varianza de 
precipitación Fuente 

K. alamosae Sonora Alamos 0.109 104.5 4 27.03 13.38 2.38 46.38 Iverson, 1989 

S. odoratus Carolina S. Bahia Ellenton 0.112 80 4.5 33.55 10.11 7.65 17.48 

Congdon y Gibbons, 
1985; Iverson et al. 
1991  

K. flavescens Nebraska Lago Gimlet, Condado Garden 0.109 102.5 6.5 41.41 14.95 10.55 28.15 Iverson, 1991 

K. s. subrubrum Carolina S. Bahia Ellenton 0.106 86.3 2.62 33.55 10.11 7.65 17.48 
Gibbons 1983; Frazer, 
1991 

S. odoratus Virginia 7 Km NO, Richmond 0.104 74.9 4.1 37.55 9.66 8.42 13.36 Mitchell, 1988 

S. minor Florida 
Condados Suwannee, Oviedo y 
Seminole  0.0967 100.1 2.815 29.31 15.87 6.15 45.00 

Etchberger y Ehrhart, 
1987. 

K. baurii Florida Condados Levy y Marion 0.09 91.6 4 29.65 15.27 6.51 41.54 Iverson et al., 1991 

S. carinatus 

Oklahoma-
Arkansas 

Condado McCurtian (Oklahoma); 
Condados Garland, Montgomery y 
Saline (Arkansas) 0.0865 109.5 3.05 34.27 12.60 8.79 24.03 Iverson 2002, 

K. sonoriense Arizona 
Condado Yavapai y Condado 
Maricopa 0.0735 119.5 4.05 33.99 9.53 8.15 13.67 

Hulse, 1982, Iverson et 
al., 1991 

K. s. 

hippocrepis Arkansas Condado Garland 0.079 96.3 3.17 34.50 12.41 8.81 23.22 Iverson, 1979 
K. hirtipes Chihuahua Galeana 0.071 110.6 3 30.12 7.13 2.37 21.39 Iverson et al., 1991 

K. integrum 

Estado de 
México Tonatico 0.043 142.7 4 18.75 11.27 1.43 40.79 Macip-Ríos et al., 2009 

K. acutum Veracruz El Jobo, Municipio de Alvarado 0.101 88.32 3 18.66 21.67 1.82 81.22 
*Lopez-Luna. Datos 
sin publicar. 

K. herrerai Veracruz Tres Ríos y Buena Vista 0.072 132.5 3.5 19.48 24.82 1.19 95.72 Este trabajo 

K. leucostomum Veracruz Los Tuxtlas 0.03 145.39 2.24 19.57 29.21 0.22 116.19 
*Brian Horne. Datos 
sin publicar. 

K.oaxacae Oaxaca Pochutla  0.065 138.5 3 15.83 15.84 1.27 59.55 Este trabajo 

K. scorpioides 

Quintana 
Roo Coba 0.048 110 2.2 20.48 16.76 1.92 61.27 Iverson (en prensa) 
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K. chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela 0.071 139.87 4.3 19.53 12.91 1.02 48.57 Este trabajo 

Claudius 

angustatus Veracruz El Jobo, Municipio de Alvarado 0.0551 106.9 3 19.48 21.67 1.82 81.22 

Aguirre-León et al., 
2002; Espejel 
González, 2004. Datos 
estimados 

Staurotypus 

triporcatus Veracruz Los Tuxtlas  0.0144 400 9.8 19.57 29.21 0.22 116.19 
*Vogt, 1997a. Datos 
estimados. 

K. integrum 

Estado de 
México Tejupilco 0.079 142.7 4 18.84 11.50 1.90 40.31 Este trabajo 

K. integrum Michoacán Nuevo Urecho 0.067 184.3 6.88 19.18 11.21 2.44 37.50 Este trabajo 
K. integrum Michoacán Playa Azul 0.072 161.5 5 18.01 22.00 1.22 84.33 Este trabajo 

K. integrum Guerrero 
Laguna de Tres Palos, Municipio de 
Acapulco 0.042 15.65 3.11 16.82 37.32 0.69 147.22 Este trabajo 

K. integrum 

Estado de 
México Sierra de Nanchititla 0.061 13.25 4 18.86 31.78 1.65 122.18 Este trabajo 

K. creaseri 

Quintana 
Roo Coba, Quintana Roo, México 0.045 116 1 20.52 16.76 1.92 61.27 Iverson, 1988 

K. arizonense Arizona Condado Pima 0.065 145.1 4.7 32.22 9.85 7.47 16.98 Iverson, 1989 
K. flavescens Texas Condado Lubbock 0.119 106.3 4.86 33.67 12.57 9.25 22.53 Long, 1986 
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2.6.3. Trabajo de Laboratorio y Estimación de la Hipótesis Filogenética. 

 En los sitios donde se colectaron datos de esfuerzo reproductor también se 

colectaron tejidos. Los tejidos frescos fueron preservados en etanol absoluto a -20° C. 

Un fragmento de alrededor de 1 mm2 de tejido fue utilizado para la extracción de DNA 

genómico por medio de la técnica de fenol-cloroformo con Proteinaza K. Una vez 

purificadas las muestras de DNA se corrieron geles de agarosa 1X en una cámara de 

electroforesis para visualizar la cantidad el DNA extraído, el cual posteriormente se 

preservó a 4° C en alícuotas de 200 µl de agua bi-destilada.  

Por medio de la técnica de PCR (polimerase chain reaction; -Delidow et al., 

1993) se amplificó un fragmento de 791 pares de bases del Citocromo-b de la familia 

Kinosternidae. Para ello se utilizaron los siguientes oligonucléotidos (primers): Mta 

(F):CTC-CCA-GCC-CCA-TCC-AAC-ATC-TCA-GCA-TGA-TGA-AAC y L (R):TCT-

TTC-ACT-GGT-TGT-CCT-CCG-ATT-CA (Engstrom et al., 2007) y el siguiente 

programa de PCR: 30 ciclos de 94° C 5 minutos, 94° C 30 segundos, 50° C 30 

segundos, 72° C 1 minuto y 72° C 7 minutos. Posteriormente se realizó la purificación 

del producto de PCR por medio de un Kit de purificación por columnas (Quiagen) y 

columnas Montáge (Millipore). Con los productos de PCR purificados se realizó la 

reacción de secuenciación de ambas cadenas de DNA. Finalmente se purificó el 

producto de la reacción de secuenciación utilizando Sefadex de columnas giratorias. 

Posteriormente fueron enviadas a la unidad de Biología Molecular del Instituto de 

Biología para su secuenciación en un secuenciador automático (Applied Biosystems).   

 La edición de las secuencias se realizó con el paquete computacional 

Sequencher ver. 4.7 (Gene Codes Copr., 2006). El alineamiento múltiple se realizó 

utilizando el paquete computacional Clustal X 2.0.10. Posteriormente, la base de datos 

de caracteres moleculares se exporto al programa computacional MaClade ver. 4 

(Madison y Madison, 2000), en donde se llevó a cabo un alineamiento manual de las 

bases. Para el análisis de reconstrucción filogenética por el método de máxima 

verosimilitud (MV) se generó un modelo de evolución en el programa computacional 

Modeltest Ver. 3.7 (Posada y Crandall, 1998). El análisis de MV se llevo a cabo en 

Paup* ver. 4 (Swofford, 1998), posteriormente se realizó una rutina de boostrap con 100 

re-muestreos en Paup* ver. 4. (Swofford, 1998) para determinar el soporte de las 

relaciones filogenéticas encontradas previamente. Además de los datos moleculares que 

se generaron en este proyecto de investigación, también se incluyeron datos publicados 

sobre el Citocromo-b en kinostérnidos. Estos datos consistieron en secuencias parciales 
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obtenidas por Iverson (1998) de las siguientes especies y poblaciones: Sternotherus 

carinatus y S. minor, K. bauri, K. subrubrum, K. s. hippocrepis, K. s. steindachneri, K. 

leucostomun, K. dunni, K. alamosae, K. acutum, K. hirtipes, K. sonoriense, K. integrum, 

K. flavescens y Claudius angustatus, así como las secuencias disponibles del Genbank 

(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) sobre los grupos externos y algunos miembros 

del grupo interno: Sternotherus odoratus (U81350), Staurotypus triporcatus (U81349), 

Dermatemys mawii (U81364.1), Chelydra serpetina (U81357.1, AF385679.1) y 

Chelonia mydas (EU787021.1, U81352.1).  

Esto último ocasionó una disparidad en el largo de los fragmentos, lo cual se 

consideró como datos faltantes. Según Weins (2006), la incorporación de más unidades 

taxonómicas operativas (OTUs), aun con datos faltantes mejora el resultado del análisis, 

proporcionando topologías mejor resueltas. La incorporación de secuencias con datos 

faltantes funciona igual para aproximaciones por MV o máxima parsimonia (Weins, 

2006). Por otro lado, en la estimación de las relaciones filogenéticas de los 

kinostérnidos también se incorporaron más grupos externos de los previamente 

utilizados por Iverson (1998).  

Con la adición de las secuencias de otras especies como Kinosternon oaxacae, 

K. chimalhuaca, K. creaseri y varias poblaciones de K. integrum dentro de la cual se 

encuentra la localidad tipo (Acapulco, Guerrero), así como más grupos externos 

permitió contar con una matriz de 57 unidades taxonómicas operativas las cuales 

representan el 80% de las especies de kinostérnidos descritas hasta la fecha (Bickham et 

al., 2007). Únicamente faltaron en el análisis secuencias de K. arizonenese, K. 

durangoense, K. angustipons, Sternotherus depresus y Staurotypus salvinii.    
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2.6.4. Análisis de Datos 

2.6.4.1 Análisis Estadísticos Convencionales 

Los datos climáticos históricos junto con los del esfuerzo reproductor se 

analizaron de manera conjunta por medio de los métodos filogenéticos comparados 

(Harvey y Pagel, 1991) y por procedimientos estadísticos convencionales de la siguiente 

manera: El primer procedimiento para analizar los datos consistió en correlaciones 

regresiones simples de los datos de historia de vida con las variables ambientales 

calculadas. Posteriormente, cuando la talla presentó una relación significativa, ya sea 

positiva o negativa con el tamaño de la nidada o la masa relativa de la nidada se 

calcularon los residuos para eliminar su efecto y se calcularon de nuevo las regresiones 

simples (Zar, 1999). También se llevaron a cabo pruebas t de Student o ANCOVAs 

(usando el tamaño del cuerpo como co-variable para comparar a las especies del norte 

(por arriba del Trópico de Cáncer), con las especies neotropicales y evaluar el efecto de 

la latitud en los rasgos de historia de vida muestreados. En todas las variables se probó 

si existía normalidad antes de llevar a cabo los análisis estadísticos. Para este análisis se 

utilizaron más datos que en los utilizados en el método comparado, ya que se incluyeron 

especies de las cuales no se tenían contempladas en la filogenia como Kinosternon 

arizonense y más poblaciones de K. flavescens y Sternotherus odoratus. 

Posteriormente se evaluaron las tendencias evolutivas del esfuerzo reproductor 

en los kinostérnidos por medio de los contrastes filogenéticamente independientes 

(Harvey y Pagel, 1991) y una ANOVA filogenética (Garland et al., 1993). El uso del 

método comparativo permite determinar la naturaleza de los rasgos de historia de vida 

(Harvey y Pagel, 1991), para dividirlo en su componente ambiental (ecológico) y 

filogenético (evolutivo; Díaz, 2002; Rubio-Pérez, 2005). Además al estar las especies 

relacionadas en una filogenia los datos no son independientes (Garland et al., 2005) y 

los grados de libertad en el caso de la ANOVA son superestimados (Vanhooydonck et 

al., 2007; Johnson et al., 2008).  
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2.6.4.2. Método Filogenético Comparado 

El árbol obtenido por máxima verosimilitud fue editado y podado en Mesquite 

ver. 2.7 (Madison y Madison, 2009) para incluir únicamente los taxa de los cuales se 

obtuvieron datos de historia de vida y variación ambiental, esto se hizo sin afectar la 

topología general del árbol y respetando los largos de rama. Se utilizó el modelo 

Browniano como modelo de evolución, ya que el método de análisis comparativo a usar 

(contrastes independientes) tiene como suposición general este modelo. Los contrastes 

independientes de Felsenstein (1985) con el árbol generado (MV) se calcularon en 

Mesquite ver. 2.7 (Madison y Madison, 2009). Los datos utilizados para los contrastes 

fueron: MRN, TN, talla corporal (LC), latitud, variación temporal climática total, 

variación temporal de las variables térmicas y variación temporal de las variables de 

precipitación, así como una combinación de los datos de variación térmica para las 

especies por arriba del trópico de Cáncer y los datos de variación en la precipitación 

para las especies por debajo de este. Los datos no fueron transformados, ya que por 

medio de una prueba bondad de ajuste (Shapiro-Wilk) se determinó que los datos fueron 

normales. Los datos de estos contrastes fueron analizados por medio de regresiones 

lineales hacia el origen, pues este es el procedimiento estadístico más adecuado para 

evaluar los contrastes (Legendre y Desdevises, 2009). Esto se realizó en el paquete 

estadístico JMP ver. 5.0.1. Adicionalmente se calcularon los residuos entre las 

relaciones (entre contrastes) de datos de historia de vida involucraron a la talla corporal 

para remover su efecto (Schulte et al., 2004) (si es que existió), posteriormente se 

utilizaron estos residuos junto con los contrastes de las variables ambientales para 

detectar tanto relaciones espurias como reales entre las variables de historia de vida y 

variables ambientales. 

El análisis de varianza filogenético consistió en utilizar el mismo número de 

especies y poblaciones utilizadas en los contrastes (Figura 2.3) con los siguientes 

rasgos: MRN, TN y LC. A estas especies y poblaciones se les asignó la categoría de 

Norte o Sur, dependiendo de la latitud donde se generaron los datos, tal como se 

mencionó en los análisis convencionales. Posteriormente se realizaron regresiones 

lineales simples entre la MRN y TN con el tamaño del cuerpo (LC) para determinar su 

efecto y se calcularon los residuos entre estas variables para llevar a cabo un ANOVA 

(empírica) sobre los residuos que permitió calcular una F (empírica) de contraste 

(Garland et al., 1993). Posteriormente se realizaron 1000 simulaciones Monte Carlo con 
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los residuos de los pares de variables previamente descritas en modulo PDSIMUL del 

paquete de computo PDAP e información del árbol utilizado en los contrastes 

independientes (Garland et al., 2002). 

Las simulaciones fueron generadas por un modelo de evolución de movimiento 

Browniano gradual. Para ello se consideró al largo de las ramas cómo el tiempo de 

divergencia entre las especies, además se utilizaron los siguientes valores como límites 

superiores para las variables dependientes: MRN=0.999, TN=12 huevos y LC=500 mm; 

y los siguientes valores como límites inferiores: MRN=0.001, TN=1 huevo, LC=50 mm. 

Los resultados de las simulaciones se analizaron en el modulo PDANOVA (Garland et 

al, 2002), en donde se generó una distribución nula de valores de F para cada 

simulación, de esta simulación se calculó el 95 percentil; valor que es comparado con el 

valor empírico de F. Para que los resultados del ANOVA filogenética se consideren 

como estadísticamente significativos, el valor de la F empírica tiene que ser más alto 

que el del modelo nulo. Lo cual indica si hay diferencias significativas en los rasgos de 

historia de vida (MRN, TN y LC) entre las especies del norte y las especies del sur. 
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2.7. Resultados 

 

2.7.1. Hipótesis Filogenética 

En total se obtuvieron secuencias de 34 individuos pertenecientes a las siguientes 

especies (ver Tabla 7.1 para poblaciones): Kinosternon durangoense, K. chimalhuaca, 

K. oaxacae, K. creaseri, K. scorpioides, K. integrum, Sternotherus carinatus, S. minor, 

K. bauri, K. subrubrum, K. s. hippocrepis, K. s. steindachneri, K. leucostomum, K. 

dunni, K. alamosae, K. acutum, K. hirtipes, K. sonoriense, K. flavescens, Claudius 

angustatus Sternotherus odoratus, Staurotypus triporcatus, Dermatemys mawii , 

Chelydra serpetina y Chelonia mydas (Tabla 2.2).   

 

Tabla 2.2. Especies y poblaciones para el análisis filogenético. N=número de muestras 

por población o especie.  

Especie Población N Referencia o 

No. de acceso 

Genbank 

Kinosternon durangoense Durango 1 En proceso 

Kinosternon chimalhuaca Jalisco 5 En proceso 

Kinosternon oaxacae Oaxaca 4 En proceso 

Kinosternon creaseri Yucatán 3 En proceso 

Kinosternon scorpioides Veracruz 1 En proceso 

Kinosternon integrum Tontico, Estado de México 2 En proceso 

Kinosternon integrum Nuevo Urecho, Michoacán 4 En proceso 

Kinosternon integrum Tejupilco, Estado de México 4 En proceso 

Kinosternon integrum Playa Azul, Michoacán 2 En proceso 

Kinosternon integrum Nanchititla, Estado de México 1 En proceso 

Kinosternon integrum Deguedo, Estado de México 1 En proceso 

Kinosternon integrum Guerrero 5 En proceso 

Sternotherus carinatus Oklahoma 1 Iverson (1998) 

Sternotherus minor Florida 1 Iverson (1998) 

Kinosternon bauri Florida 1 Iverson (1998) 

Kinosternon subrubrum  Carolina del Norte 1 Iverson (1998) 

K. s. hippocrepis  Florida 1 Iverson (1998) 
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K. s. steindachneri  Florida 1 Iverson (1998) 

Kinosternon leucostomum  Costa Rica 1 Iverson (1998) 

Kinosternon dunni  Colombia 1 Iverson (1998) 

Kinosternon alamosae  Sonora 1 Iverson (1998) 

Kinosternon acutum  Sin datos 1 Iverson (1998) 

Kinosternon hirtipes  Chihuahua 1 Iverson (1998) 

Kinosternon sonoriense  Arizona 1 Iverson (1998) 

Kinosternon integrum  Sin datos 1 Iverson (1998) 

Kinosternon flavescens  Nebraska 1 Iverson (1998) 

Claudius angustatus Sin datos 1 Iverson (1998) 

Sternotherus odoratus Sin datos 1 U81350 

Staurotypus triporcatus Sin datos 1 U81349 

Dermatemys mawii Sin datos 1 U81364.1 

Chelydra serpentina Sin datos 2 U81357.1, 

AF385679.1 

Chelonia mydas Sin datos 2 EU787021.1, 

U81352.1 

 
Las relaciones filogenéticas generales se observan en la Figura 2.2, mientras que 

la Figura 2.3 muestra el árbol para los kinostérnidos de los cuales se tienen datos. Es 

necesario enfatizar que no todas las ramas se soportan con altos valores de bootstrap, no 

obstante, las relaciones hacia los nodos terminales del árbol muestran valores de soporte 

importantes en los taxa referentes a México. Algunas poblaciones de K. integrum como 

la de Nuevo Urecho, Michoacán se ubicaron en una posición extraña en la topología, ya 

que no se agrupa con otras poblaciones de la misma especie, algo similar sucedió con K. 

oaxacae, la cual se encuentra dentro del clado de K. integrum. No obstante, los nombres 

de los taxa se mantuvieron, pues aunque es necesario un trabajo taxonómico y 

filogenético más profundo en estas especies, para fines prácticos de este estudio fueron 

analizadas con el resto de los datos. Debido a la presencia de clados no resueltos, 

algunos contrastes no se generaron debidamente, sin embargo, al ser pocas las 

politomías, no se aplicó ninguna restricción a los grados de libertad para calcular las 

regresiones hacia el origen.   
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Figura 2.2. Filograma de la familia Kinosternidae generada con el gen Citocromo-b. Los 

valores por arriba de las ramas muestran los valores de bootstrap.  
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Figura 2.3. Filograma utilizado para las pruebas de métodos comparados como los 

contrastes filogenéticamente independientes y el ANOVA filogenético. 

 
2.7.2. Correlaciones Entre Rasgos de Historia de Vida y Variación Temporal del 

Ambiente. Análisis Estadísticos Convencionales 

 En la Tabla 2.3 se muestran los datos básicos de los momentos de cada una de 

los rasgos de historia de vida medidos en los kinostérnidos. Uno de los datos más 

importantes es el intervalo, el cual se ve un tanto sesgado por la presencia de 

Staurotypus triporcatus, una especie de talla significativamente más grande que las 

pertenecientes a los géneros Kinosternon, Claudius y Sternotherus.  
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Tabla 2.3. Datos promedio y de dispersión de los rasgos de historia de vida estimados 

para la familia Kinosternidae (incluidas especies y poblaciones). N=28. Los datos entre 

paréntesis son los promedios sin incluir a Staurotypus triporcatus. DE=Desviación 

estándar, CV=Coeficiente de variación. 

 Media ±DE CV Intervalo 
MRN 0.074 (0.076) 0.026 (0.024) 38.87 (31.86) 0.014-0.119 (0.030-

0.119) 
LC (mm) 120.17 (109.80) 66.24 (37.87) 55.12 (34.49) 13.25-400 (13.25-

184.30) 
TN  3.94 (3.72) 1.67 (1.24) 42.54 (33.44) 1-9.8 (1-6.8) 
 
 
 Los análisis estadísticos convencionales mostraron que la MRN se relacionó de 

manera negativa y significativa con la talla, con la variación climática total, con la 

variación de la precipitación y con la combinación de la precipitación y temperatura. 

Además la MRN se relacionó de manera positiva y significativa con la latitud y la 

variación térmica. Por otro lado, el tamaño de la nidada se correlacionó de manera 

positiva con la talla (Tabla 2.4). No se encontraron relaciones significativas entre otros 

rasgos como la talla y el tamaño de la nidada con las variables ambientales medidas.  
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Tabla 2.4. Correlaciones simples entre los rasgos de historia de vida estudiados en la 

familia Kinosternidae. MRN=masa relativa de la nidada, LC=largo del carapacho, 

TN=tamaño de la nidada, TEMP/LlUVIA COMB=variables térmicas y de precipitación 

combinadas. N=25. (*) Denota una relación estadísticamente significativa (α<0.05). 

Y X r P 
MRN LC -0.447 0.015* 
MRN TN 0.054 0.775 
MRN Latitud 0.66 0.0001* 
MRN Variación climática total -0.538 0.0031* 
MRN Variación térmica 0.683 0.001* 

MRN 
Variación de la 
precipitación -0.628 0.0003* 

MRN TEMP/LlUVIA COMB -0.701 0.0001* 
LC Latitud -0.228 0.24 
LC Variación climática total 0.031 0.844 
LC Variación térmica -0.277 0.151 

LC 
Variación de la 
precipitación 0.107 0.584 

LC TEMP/LlUVIA COMB 0.142 0.468 
TN LC 0.667 0.0001* 
TN Latitud 0.076 0.696 
TN Variación climática total 0.044 0.804 
TN Variación térmica 0.054 0.758 

TN 
Variación de la 
precipitación 0.022 0.905 

TN TEMP/LlUVIA COMB 0.014 0.933 
 
 Al estar relacionados la MRN con el tamaño del cuerpo, se utilizaron los 

residuos entre estas variables para calcular de nuevo las relaciones con las variables 

climáticas mediadas. Una vez corregida por el tamaño del cuerpo la MRN presentó una 

correlación positiva y significativa con la latitud y la variación térmica, además siguió 

presentando correlaciones negativas y significativas con la variación climática total, la 

variación de la precipitación y con la variación de la temperatura y precipitación 

combinadas (Tabla 2.5). Los cambios en el valor de r fueron mínimos en todos los 

casos, sólo con algún ligero aumento. Respecto a la correlación entre la RCM y el 

tamaño de la nidada, éste siguió siendo no significativo. 
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Tabla 2.5. Correlaciones simples entre los residuos de la masa relativa de la nidada 

(corregida por el tamaño del cuerpo) y otros rasgos como el tamaño de la nidada, así 

como con variables ambientales. ResMRN=residuos de la relación entre la masa relativa 

de la nidada y el largo de carapacho, ResTN=residuos de la relación entre el tamaño de 

la nidada y el largo del carapacho, TEMP/LlUVIA COMB=variables térmicas y de 

precipitación combinadas. N=25. (*) Denota una relación estadísticamente significativa 

(α<0.05). 

Y X r P 
ResMRN TN 0.277 0.1527 
ResMRN Latitud 0.624 0.0004* 
ResMRN Variación climática total -0.584 0.0011* 
ResMRN Variación térmica 0.6253 0.0004* 

ResMRN 
Variación de la 
precipitación -0.6506 0.0002* 

ResMRN TEMP/LlUVIA COMB -0.7154 0.0001* 
 
 La talla del cuerpo no presentó variación importante al comparar las especies del 

norte con las del trópico seco (t16.9=1.50, P=0.15), no obstante, los resultados de la 

ANCOVA muestran que la MRN sí presentó variación entre la zona norte y el trópico 

seco (F2,27=17.05, P=0.0001), con un mayor efecto por parte de la latitud (F1,27=21.86, 

P=0.0001) que el tamaño del cuerpo (F2,27=4.92, P=0.035) usado como covariable. En el 

caso del tamaño de la nidada también se detectó variación entre ambas zonas 

(F2,27=12.18, P=0.0002), sin embargo, en este caso el efecto corresponde únicamente a 

la covariable, es decir, el tamaño del cuerpo (F1,27=24.26, P=0.001) y no al tamaño de la 

nidada (F1,27=3.67, P=0.13).   

Los resultados obtenidos por medio de la estadística convencional muestran 

como la MRN varía entre zonas geográficas, lo cual también se encuentra sugerido en la 

Figura 2.4, sin embargo, al estar las especies y poblaciones jerarquizadas en una 

filogenia y por lo tanto carecer de independencia, es necesario utilizar los métodos 

comparados para corroborar si los patrones encontrados no están afectados por la 

filogenia.  
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Figura 2.4. Relación entre los datos de la MRN y el tamaño del cuerpo (LC) en 28 

especies y/o poblaciones de kinostérnidos. Los puntos blancos son las especies del norte 

de América, puntos negros son las especies y/o poblaciones por debajo del Trópico de 

Cáncer (r=0.44, P=0.01).  

 

2.7.3. Correlaciones Entre Rasgos de Historia de Vida y Variación Temporal del 

Ambiente. Métodos Comparados 

En el análisis filogenético comparado los contrastes mostraron relaciones 

importantes tanto en rasgos de historia de vida, como en variables ambientales (Tabla 

2.6). La MRN presentó una relación negativa y significativa con: el tamaño del cuerpo, 

la variación climática total, la variación temporal térmica, la variación temporal de la 

precipitación, la variación térmica y la precipitación combinadas. La talla (LC) no 

mostró relación alguna con las variables ambientales, mientras que el TN presentó una 

relación positiva y significativa con la talla, de hecho este fue el valor más alto (r=0.72, 

P=0.00004) registrado para la serie de correlaciones realizadas.  

 

MRN 

Largo de carapacho (mm) 
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Tabla 2.6. Valores de r (hacia el origen) entre variables de historia de vida y 

ambientales, usando los contrastes filogenéticamente independientes. MRN=masa 

relativa de la nidada, LC=largo del carapacho, TN=tamaño de la nidada, 

TEMP/LlUVIA COMB=variables térmicas y de precipitación combinadas. N=25. (*) 

Denota una relación estadísticamente significativa (α<0.05). 

Relación    
Y X r P 

MRN LC -0.581 0.002* 
MRN TN -0.134 0.52 
MRN Latitud 0.171 0.411 
MRN Variación climática total -0.491 0.012* 
MRN Variación térmica 0.405 0.044 

MRN 
Variación de 
precipitación -0.516 0.0082* 

LC Latitud -0.189 0.36 
LC Variación climática total 0.257 0.21 
LC Variación térmica -0.344 0.09 

LC 
Variación de 
precipitación 0.28 0.163 

TN LC 0.72 0.000047* 
TN Latitud -0.025 0.9 
TN Variación climática total 0.132 0.528 
TN Variación térmica -0.036 0.86 

TN 
Variación de 
precipitación 0.129 0.536 

MRN TEMP/LlUVIA COMB -0.549 0.0044* 
LC TEMP/LlUVIA COMB 0.301 0.143 
TN TEMP/LlUVIA COMB 0.058 0.78 

 
Debido a que la talla (LC) se correlaciona de manera significativa con la MRN 

(r=-0.58, P=0.002) y con el TN (r=0.72, P=0.000047), se utilizaron los residuos entre 

los contrastes del LC (variable independiente) y los contrastes de MRN y TN (variables 

dependientes) para esclarecer la presencia de correlaciones espurias. Los residuos de la 

MRN con el tamaño del cuerpo (LC) siguieron presentando una relación negativa y 

significativa con la variación climática total, variación de precipitación y variación de 

temperatura y precipitación combinadas, sin embargo la relación entre la MRN y la 

variación térmica ya no se presentó de nuevo. El TN no presentó ninguna relación con 

las otras variables ambientales, ni con la MRN (Tabla 2.7).  
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Tabla 2.7. Valores de r (hacia el origen) de los contrastes filogenéticamente 

independientes entre los residuos de las relaciones que incluyeron la talla como variable 

independiente y que mostraron una relación significativa. ResMRN=residuos de la 

relación entre la masa relativa de la nidada y el largo de carapacho, ResTN=residuos de 

la relación entre el tamaño de la nidada y el largo del carapacho, TEMP/LlUVIA 

COMB=variables térmicas y de precipitación combinadas. N=25. (*) Denota una 

relación estadísticamente significativa (α<0.05). 

Relación    
Y X r P 

ResMRN Latitud 0.29 0.156 
ResMRN TN 0.349 0.086 
ResMRN Variación climática total -0.403 0.045* 
ResMRN Variación térmica -0.238 0.251 
ResMRN Variación de precipitación -0.412 0.04* 
ResMRN TEMP/LlUVIA COMB -0.478 0.015* 
ResTN Latitud 0.076 0.717 
ResTN Variación climática total -0.026 0.9 
ResTN Variación térmica 0.021 0.917 
ResTN Variación de precipitación -0.023 0.912 
ResTN TEMP/LlUVIA COMB -0.156 0.454 

 
Los análisis filogenéticos comparados mostraron diferencias con los valores de r 

de los análisis convencionales, sin embargo estos valores no son comparables (Zar, 

1999). Cabe mencionar que las tendencias de algunas correlaciones son muy similares, 

como es el caso de la MRN con la variación climática total y con la variación de 

precipitación, así como con los datos combinados de precipitación con temperatura 

(Figura 2.5). Algunas correlaciones espurias desaparecieron del análisis, este es el caso 

de la relación entre la MRN y la latitud, así como los residuos de la MRN con la talla y 

la variación térmica, la cual dejó de ser significativa. La relación entre el tamaño del 

cuerpo y el tamaño de la nidada no cambió de tendencia, es decir, siguió siendo positiva 

y con un mayor efecto (Figura 2.6), incluso cuando se quito del análisis a Staurotypus 

triporcatus, el outlier evidente en la Figura 2.6 se mantiene la misma tendencia de 

manera significativa (r=0.54, P=0.006). 
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Figura 2.5. Regresiones hacia el origen de los contrastes independientes entre los 

residuos de la MRN y las variables climáticas analizadas. A) residuos de la MRN y la 

variación climática total; B) residuos de la MRN y la variación de la precipitación; C) 

residuos de la MRN y la variación de la temperatura y precipitación combinadas. 
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Figura 2.6. Regresión hacia el origen de los contrastes independientes de los 

kinostérnidos entre el tamaño del cuerpo (largo del carapacho) y el tamaño de la nidada.  

 

 El ANOVA filogenético mostró que existe variación significativa en la MRN de 

las especies que se encuentran en el norte y en el sur del trópico de Cáncer (F1,24, 

empírica=10.92, P=0.003; F1,24,filogenética=10.27, P<0.05). No obstante, en lo que respecta al 

tamaño de la nidada, esta variable no presentó variación significativa entre zonas 

(F1,24,empírica=5.2, P=0.032; F1,24,filogenética=11.23, P>0.05). De manera general la MRN 

presentó valores más altos en la zona norte ( X
~ =0.094) que en la zona sur ( X

~ =0.058), 

lo cual concuerda con los análisis convencionales, mientras que el tamaño de la nidada 

no mostró ninguna variación, lo cual también concuerda con los análisis 

convencionales, en donde la variación real se localiza en el tamaño del cuerpo.  
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2.8. Discusión 
 

2.8.1. Características Generales de los Rasgos de Historia de Vida en los 

Kinostérnidos 

 Los valores medios de los rasgos de historia de vida en kinostérnidos muestran 

información importante sobre el tamaño de la nidada y el esfuerzo reproductor del 

grupo. Hasta ahora este es el único trabajo que ha recopilado y sintetizado esa 

información para este grupo de tortugas. Es importante mencionar que algunos de estos 

valores están sesgados por la presencia de una de las especies de gran talla de la familia 

(Staurotypus triporcatus), al quitar la especie del análisis, algunos rasgos como el 

esfuerzo reproductor no se modificaron, no obstante, el tamaño de la nidada y la talla sÍ 

presentaron una reducción importante en la media. Los datos observados son 

concordantes (3.94) sólo en el tamaño de la nidada (3.8) con aquellos reportados por 

Wilbur y Morin (1988), mientras que el tamaño del cuerpo fue mayor (120.17) al 

previamente reportado (111.0). Esto se explica en parte porque los datos utilizados por 

Wilbur y Morin (1988) pertenecen a especies de Norte América, en donde las tallas 

corporales son menores al las del trópico seco en México (ver Capitulo I). 

 En términos generales los kinostérnidos caen muy por debajo de los datos 

esperados por Wilbur y Morin (1988) para especies dulceacuícolas. Ellos reportan que 

la talla media general es de 232.5 mm, con un tamaño de nidada promedio de 11.9. La 

talla reducida de los kinostérnidos, así como al tipo de nidadas que producen, las cuales 

por lo general son reducidas y de huevos más bien grandes (para su talla corporal) 

explican los valores por debajo del promedio general para las tortugas dulceacuícolas. 

La forma de empaquetar la inversión reproductora en los kinostérnidos es más parecida 

a las especies terrestres, lo cual esta relacionado con el alto grado de incursiones a tierra 

presentado por la mayoría de los kinostérnidos (Wilbur y Morin, 1988, Iverson, 1992).  

 La recopilación de los rasgos de historia de vida presentados en este trabajo es 

hasta ahora la síntesis más completa. Es evidente la falta de otros rasgos importantes 

como las características del huevo y los ciclos reproductores de hembras y machos, 

datos un tanto anecdóticos y no completos para el grupo, por lo cual fueron omitidos en 

los análisis. Sin embargo es importante recalcar la importancia de conocer los valores 

medios de los rasgos fundamentales en la historia de vida como el tamaño de la nidada, 

el esfuerzo reproductor y la talla promedio, ya que a partir de ellos es posible entender 

mejor las estrategias de historia de vida de estos organismos. 
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2.8.2. Historia de Vida y Variación Temporal del Ambiente 

 Los rasgos de historia de vida analizados en este trabajo por medio de estadística 

convencional muestran relaciones importantes y significativas. Entre las más destacadas 

están la latitud y la MRN, las cuales presentan una relación positiva y significativa. Las 

poblaciones y especies más norteñas presentan valores más altos de esfuerzo 

reproductor. Otras variables ambientales como los datos de temperatura y precipitación 

combinados, así como la variación en la precipitación presentaron una correlación 

negativa con la MRN (esfuerzo reproductor). No obstante la variación térmica presentó 

una correlación positiva con la MRN. Otro dato importante a destacar es la correlación 

positiva entre el tamaño del cuerpo y el tamaño de nidada. Sin embargo, al tratarse de 

una comparación inter-específica, los datos no son independientes (Harvey y Pagel, 

1991) por estar los organismos relacionados de manera jerárquica con una historia 

evolutiva común (Garland et al., 2005).  

 Utilizando los métodos filogenéticos comparados, los resultados obtenidos 

muestran la tendencia esperada sugerida por la hipótesis de Murphy (1968), en donde a 

un aumento de la variación temporal del ambiente, corresponda una disminución en el 

esfuerzo reproductor, en este caso estimado por la MRN. No obstante, los valores de 

correlación son moderados, lo cual supone que existen otros factores involucrados en la 

evolución del esfuerzo reproductor de los kinostérnidos. Se ha sugerido que el tamaño 

del cuerpo es el principal rasgo de historia de vida sujeto a selección natural en tortugas 

(Gibbons et al., 1982; Greaves y Litzgus, 2009) y que esté determina otros rasgos como 

el tamaño de nidada, el esfuerzo reproductor, así como otros rasgos relacionados 

directamente con el tamaño y la masa del huevo (Congdon y Gibbons, 1985; Congdon y 

Gibbons, 1990; Iverson, 1992). En el capítulo I de este trabajo se muestra cómo este 

patrón es general en las tortugas, lo cual explica, junto con la variación temporal del 

ambiente la variación en la MRN entre los kinostérnidos. 

 Tanto Roff (1981) y Cooch y Ricklefs (1994) argumentaron que no existía 

evidencia significativa que apoyará la hipótesis de Murphy en términos de la 

disminución del esfuerzo reproductor por la variación temporal del ambiente, sin 

embargo, los datos de este trabajo apoyan de manera estadística las predicciones de 

Williams (1966); Murphy (1968) y Goodman (1979). Es importante reconocer que otros 

factores también pueden estar afectando la evolución del esfuerzo reproductor. La 

historia evolutiva por ejemplo es un factor que potencialmente está relacionado con los 
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rasgos de historia de vida de los organismos por medio de la inercia filogenética 

(Ashton, 2004). No obstante, los análisis comparativos filogenéticos realizados 

ajustaron el efecto de la filogenia.  

 La interpretación central de los datos sugiere que ante una mayor variación 

temporal en las variables climáticas del ambiente, el esfuerzo reproductor (estimado 

como la masa relativa de la nidada) se reduce, ya que, como lo planteó Williams (1966) 

inicialmente y posteriormente Murphy (1968), los organismos incrementan la inversión 

energética hacia la supervivencia y posiblemente el crecimiento, es decir, el trade-off 

entre reproducción y supervivencia (Stearns, 1992) se resuelve hacia un menor esfuerzo 

reproductor. Se ha mencionado que en las tortugas la reproducción futura tiene un 

efecto importante en el esfuerzo reproductor (Rollinson y Brooks, 2007), ya sea en la 

misma temporada reproductora, o bien en la temporada(s) posterior(es).  

 Los datos aportados por el ANOVA filogenético muestran que las condiciones 

ambientales (dadas por la latitud) tienen un efecto significativo en el esfuerzo 

reproductor (MRN). Las especies del norte (donde hay una menor variación temporal –

Tabla 2.1-) presentan un mayor esfuerzo reproductor que las del sur, sin embargo en 

otros rasgos como el tamaño de la nidada no existe variación. Esto indica que las 

especies del norte invierten menos en reproducción, lo cual junto con la evidencia 

correlativa (negativa) del esfuerzo reproductor con la variación temporal del ambiente, 

sugiere un efecto directo del ambiente en la cantidad de energía destinada a la 

reproducción. En otros trabajos se ha determinado variación en reproducción entre 

especies norteñas vs. tropicales, o bien entre especies de tortugas de zonas altas y zonas 

bajas (Iverson et al., 1993; 1997; Iverson y Smith, 1993).  

 Otros factores involucrados en la reducción y evolución del esfuerzo reproductor 

pueden ser las interacciones como la depredación y competencia. Reznick et al., (2002) 

mencionan que la depredación, o más bien la acción de ciertos depredadores sobre 

diferentes grupos de edad (adultos o jóvenes) afecta de manera importante los cambios o 

evolución e la historia de vida de las poblaciones. En el caso de la competencia o bien la 

denso-dependencia, su efecto está determinado por el aumento de la mortalidad, debido 

a la escasez de recursos, o bien, a la depredación, aunque los cambios en la historia de 

vida estarán de nuevo relacionados con las clases de edad más afectadas (Reznick et al., 

2002). Estos datos son importantes pues los kinostérnidos a lo largo de su distribución 

se encuentran en condiciones ambientales diferentes, las especies de Norte America, por 

lo general comparten el hábitat con más tortugas (Ernst y Barbour, 1988), 
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principalmente las de la cuenca del Río Missouri y las del Río Missisipi, esto indica el 

efecto de cierta competencia, inter-especifica, además por ser más pequeñas en talla 

podrían estar sujetas a un mayor efecto de depredación; por otro lado, las especies del 

trópico seco por lo general comparten el hábitat con pocas especies o bien con ninguna, 

y se encuentran aisladas en sitios con disponibilidad limitada de agua, lo cual causa 

aglomeraciones importantes (Macip-Ríos et al., 2009). Sin embargo, el efecto de la 

depredación parece ser más complejo, los adultos de las zonas tropicales están sujetos a 

menos depredación, pero los jóvenes o inmaduros si lo están, esto explica en parte el 

porque del aumento en el tamaño corporal, pues la teoría de historias de vida predice 

que a mayor mortalidad en los inmaduros, menor esfuerzo reproductor y aumento en 

talla y supervivencia de adultos (Stearns, 1992). 

 
2.8.3. Correlaciones Entre Rasgos de Historias de Vida  

 Los análisis arrojaron algunas correlaciones importantes entre rasgos de historias 

de vida. Sin duda, la más importante es la correlación positiva entre el tamaño de la 

nidada y el tamaño del cuerpo, otra es la relación entre la MRN y el tamaño del cuerpo. 

Generalmente, y de manera intra-específica, se considera que el tamaño del cuerpo tiene 

una relación directa con el tamaño de la nidada (Gibbons et al., 1978; Gibbons et al., 

1982; Iverson, 1992), es decir, a mayor talla se incrementa la fecundidad, esto se ha 

reportado de manera general en los ectotérmos (Ballinger, 1983; Bronikowski y Arnold, 

1999; Thorbjarnarson, 1996). Dentro de las tortugas, en varias especies (Congdon y 

Gibbons, 1983; Iverson y Smith, 1993, Iverson et al., 1997; Padovani-Haller y Trefaut-

Rodrigues, 2006) incluidos los kinostérnidos (Frazer, 1991; Iverson, 1991; Iverson, 

1999, Iverson, 2002) éste ha sido uno patrón recurrente en las investigaciones 

realizadas, sin embargo, es un patrón que ha sido escasamente probado a nivel inter-

específico en tortugas. Los resultados que aquí se presentan (Figura 2.6) muestran cómo 

esta relación está presente en los kinostérnidos.  

La teoría general de historia de vida plantea que en los ectotermos, donde no hay 

señales de envejecimiento como las tortugas y cocodrilos la fecundidad aumenta con la 

edad (Gibbons, 1987; Gibbons y Semlitsch, 1982; Congdon y Gibbons, 1990; 

Thorbjarnarson, 1996). Los resultados sugieren que en cierta proporción el tamaño del 

cuerpo es un factor importante en la fecundidad de este grupo de tortugas, no obstante, 

de nuevo las variables ambientales utilizadas no explican el patrón encontrado entre el 

tamaño del cuerpo y la latitud.    
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 En lo que respecta a la correlación entre el esfuerzo reproductor (MRN) y la 

talla, los análisis estadísticos convencionales presentan una correlación negativa, la cual 

se puede interpretar de la siguiente manera: las especies más pequeñas tienen valores 

más altos de MRN, en relación con la especies de talla más grande, lo cual desde el 

marco teórico de la evolución de historias de vida implica una mayor inversión en 

reproducción que en crecimiento (Stearns, 1992). Los análisis por métodos comparados 

también señalan que la MRN está relacionada negativamente con la talla. Lo cual 

confirma que la inversión en reproducción limita la inversión en otras dimensiones de la 

historia de vida, es decir existe un trade-off entre le crecimiento vs. la reproducción 

(Roff, 2002). Esta observación es rara en estudios poblacionales (Frazer, 1991, Iverson, 

1991a), en donde la MRN no está relacionada con el tamaño del cuerpo (Macip-Ríos et 

al., 2009) y sólo ha sido probada en otros grupos de reptiles como serpientes y lagartijas 

(Shine y Schwartzkopf, 1992; Zamóra-Abrego et al., 2007), donde además del 

crecimiento, la inversión en reproducción también limita la inversión en supervivencia. 

En tortugas es posible vincular de manera importante la supervivencia con el 

crecimiento, ya que la concha les confiere protección contra depredadores, por lo cual, 

los organismos más grandes, con un carapacho más desarrollado serán menos sujetos a 

depredación.  

 La falta de correlación entre la MRN y el tamaño de la nidada indican que el 

“empaquetamiento” de la inversión reproductora no está relacionada de manera lineal, 

es decir las nidadas grandes no necesariamente corresponden a un esfuerzo reproductor 

alto, o bien nidadas pequeñas tampoco responden a un esfuerzo reproductor limitado. 

Esto puede explicarse en parte por el trade-off entre el tamaño o masa del huevo y el 

tamaño de la nidada (Iverson, 1992), el cual se resuelve hacia nidadas grandes con 

huevos pequeños y menos pesados o bien, hacia nidadas pequeñas con huevos grandes 

(Roff, 2002). La resolución de este trade-off depende de las condiciones ambientales a 

las que se enfrenten las poblaciones; en ambientes más restrictivos y con una menor 

supervivencia en los organismos jóvenes, se favorecen nidadas pequeñas con huevos 

grandes, mientras que en ambientes en donde existe menor supervivencia en los adultos, 

se favorecen nidadas grandes con huevos más pequeños (Roff, 2002; Stearns, 1992). 
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2.8.4. Interpretación General de las Estrategias de Historia de Vida en la Familia 

Kinosternidae. 

 La interpretación de los resultados generados en esta investigación muestra un 

patrón interesante en las estrategias generales de historia de vida de los kinostérnidos. 

Los kinostérnidos producen nidadas reducidas ( X
~ =3.94 huevos) en comparación con 

otros grupos de tortugas, ya sean por linaje, por ejemplo: X
~ =9.3 huevos para los 

emidídos o X
~ =16.9 huevos para los trioníquidos (Gibbons et al, 1982; Congdon y 

Gibbons, 1985; Iverson, 1992) o bien por forma de vida: X
~ =11.9 huevos en las 

especies dulceacuícolas, X
~ =110.6 huevos en las especies marinas y X

~ =5.3 huevos en 

las especies terrestres (Wilbur y Morin, 1988). La talla corporal de los kinostérnidos es 

reducida en la mayoría de los organismos que la componen, la talla disminuye conforme 

aumenta la latitud, encontrándose los organismos más grandes en el centro y sur de 

México, con algunas especies mucho más grandes de lo esperado como Staurotypus 

triporcatus y Staurotypus salvinii, uno de los linajes ancestrales del grupo (Iverson, 

1998, este trabajo). Esto indica que las especies norteñas reducen su talla corporal a 

comparación de aquellas del trópico seco o bien de las zonas húmedas; esto afecta de 

manera importante el tamaño de la nidada, la cual esta correlacionada de manera directa 

con el tamaño del cuerpo, por lo cual es posible interpretar que las especies de los 

trópicos producen nidadas más grandes que en las especies norteñas. El esfuerzo 

reproductor mostró una correlación negativa con el tamaño del cuerpo, indicando que 

las especies más grandes invierten menos energía (masa corporal) en la reproducción 

que las especies norteñas.  

 La variación temporal del ambiente es uno de los factores importantes que 

moldean la inversión en reproducción dentro de este grupo de tortugas. Los datos 

muestran que mientras más variable es el ambiente, ya sea en precipitación (en la zona 

del trópico seco) o bien en temperatura (en las especies por arriba del trópico) las 

tortugas invierten menos en reproducción, lo cual coincide con la hipótesis de Murphy 

(1968) sobre la evolución del esfuerzo reproductor. Dicho de otro modo, los 

kinostérnidos invierten menos energía (entendida como masa corporal) en la 

reproducción cuando el ambiente es más variable en el tiempo. Esto cobra sentido si se 

toma en cuenta que en ambientes más variables en el tiempo, o bien, menos predecibles, 

los organismos optan por invertir menos en reproducción e invertir más en 

supervivencia y crecimiento (Roff, 2002), que el caso de las especies del trópico seco. 

Por lo tanto lo que se observa a grandes rasgos es una estrategia del tipo bet-hegding, la 
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cual previamente ha sido reportada para las tortugas en general (Cunnington y Brooks, 

1996; Rollison y Brooks, 2007).  

 El análisis del esfuerzo reproductor en los kinostérnidos también explica algunas 

cosas sobre el éxito del grupo en su distribución, la cual es amplia en el Nuevo Mundo, 

con una gran capacidad para habitar en ambientes distintos. Al parecer la plasticidad 

que muestra el esfuerzo reproductor y su respuesta a la variación temporal del ambiente 

les permite habitar en ambientes donde otros grupos de tortugas no pueden (Stephens y 

Wiens, 2003). Ligado a esto, cabe mencionar que otras características del grupo como 

su alta actividad terrestre (Wilbur y Morin, 1988), y su capacidad para estivar o invernar 

(Ernst et al., 1988) cuando las condiciones son desfavorables, ya sea por la escasez de 

agua o la disminución de temperatura, así como la amplitud en la dieta (Ver Capítulo 

IV) les permiten habitar casi cualquier sitio con cuerpos de agua estacionales o 

permanentes.  

 En resumen, es posible decir que los kinostérnidos en general son un grupo de 

tortugas con características fisiológicas y con una plasticidad importante en los rasgos 

de historia de vida que les permiten habitar una gran cantidad de ambientes. El esfuerzo 

reproductor del grupo ha evolucionado a la par de factores ambientales como la 

variación temporal del ambiente. Sin embargo otros factores como la estructura corporal 

y tamaño del cuerpo también afectan de manera importante su inversión en 

reproducción. Los análisis presentados en este trabajo muestran cómo a partir de un 

patrón general de tamaño de nidada y tamaño del cuerpo los kinostérnidos varían hacia 

una disminución o aumento significativo del esfuerzo reproductor según las condiciones 

ambientales donde habiten, siendo coincidentes con las predicciones generales de la 

hipótesis del esfuerzo reproductor planteada por Williams (1966); Murphy (1968) y 

Goodman (1979). 
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2.9. Conclusiones 

 

• De manera general la familia Kinosternidae presenta valores medios de masa 

relativa de la nidada de 0.074 (±0.076), largo de carapacho 120.17 (±109.80) y 

tamaño de nidada de 3.94 (±3.72). 

 

• La variación temporal del ambiente se correlaciona de manera negativa con el 

esfuerzo reproductor (MRN). 

 

• Las especies norteñas presentan valores significativamente más altos en el 

esfuerzo reproductor que las especies tropicales. 

 

• El tamaño de la nidada está altamente influenciado por el tamaño del cuerpo y, 

cuando se ajusta a esta variable no presenta diferencias entre norte vs. sur ni una 

correlación aparente con la variación temporal del ambiente. 

 

• La variación del ambiente es un componente fundamental en la variación los 

rasgos de historia de vida de los kinostérnidos. 
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ABSTRACT.− Climate and aquatic habitat type may play important roles in the 

evolution of life-history strategies across species and populations. We predict that life-

history variation in turtle populations in the dry tropics is related to environmental 

predictability (seasonal vs. permanent aquatic conditions). To test these prediction we 

measured body size, clutch size, egg length, egg width, egg mass and relative clutch 

mass (RCM) of four populations of Kinosternon integrum, the most widespread 

freshwater turtle in Mexico across the Balsas in southwestern Mexico. Life-history 

variation across populations and aquatic environments was evident, primarily in body 

size and clutch size. We found that in seasonal-lentic habitats turtles were smaller in 

size and had smaller clutches compared with the permanent-lotic populations. We also 

identified three clusters of life-history strategies in the four studied populations. 
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Intra-specific trends in life-history variation across latitudinal or altitudinal 

gradients may reflect local selective pressures and adaptations of populations to local 

environmental conditions (Stearns, 1992). Alternatively, phenotypic flexibility may 

explain inter-population variation in life-history traits across populations (Stearns, 1989; 

Dunham et al., 1988; Reznick et al., 1996). In either case, stochastic models, such as 

bet-hedging theory, are useful to understand life-history variation in iteroparous 

organisms (Cunnington and Brooks, 1996). For long-lived organisms such as freshwater 

turtles, environmental stochasticity selects for delayed maturity, relatively low energetic 

investment per reproductive event, and a long reproductive life span (Roff, 2002; Fox 

and Rauter, 2003).  

In ectotherms, body size is often positively correlated with life-history traits such 

as reproductive output (Ballinger, 1983; Bronikowski and Arnold, 1999; Congdon and 

Gibbons, 1985 Wilbur and Morin, 1988) and survivorship (Charnov, 1993). Because 

individual growth rate is strongly influenced by temperature, environmental temperature 

may be a primary factor in determining body size and shaping life-histories (Rowe, 

1994; Shine, 2005). In the specific case of freshwater turtles, water availability in the 

dry tropics (with essentially thermal constraints) and seasonal temperature in temperate 

regions seem to be key correlates of life-history variation (Morales-Verdeja and Vogt, 

1997).  

Within species and among populations in the northern hemisphere, latitude and 

altitude are often positively correlated with body size and clutch size, and negatively 

correlated with egg size (Tinkle, 1961; Gibbons et al., 1978; 1982; Iverson et al., 1993; 

Iverson et al., 1997; Iverson, 2001; Iverson and Smith, 1993; Litzgus and Mousseau, 

2006). In the dry tropics water availability seems the main factor affecting life-history 

variation in freshwater turtles (Morales-Verdeja and Vogt, 1997; Macip-Ríos et al., 



 60 

2009). Turtles could face water availability in different combinations of habitat types, 

and we focus in two kinds of aquatic habitats: 1) permanent-lotic habitats (PEL) with all 

year long water availability, continuous food supply, stable thermal conditions; hence 

extended growing and reproductive seasons (i.e., more predictable habitats), and 2) 

seasonal-lentic habitats (SEL) with seasonal water availability, variable food supply, 

and variable thermal conditions; therefore turtles face shorter growing and reproductive 

seasons, with longer periods of aestivation underground (Pritchard and Trebbau, 1984) 

(i.e., less predictable and more restrictive habitats).  

Kinosternids, mud and musk turtles reside in permanent or seasonal habitats, or 

both (Pritchard and Trebbau, 1984), and so populations may experience different 

environmental conditions that result in geographic variation in life history traits. 

Kinosternids of the dry tropics inhabit from large rivers, lakes, reservoirs, seasonal or 

permanent streams to seasonal or perennial ponds. Species like Kinosternon integrum 

can be found in all these habitats; however, it is more often located in small and shallow 

habitats like ponds or streams (Iverson, 1999), where populations can reach more than 

200 individuals in a single 50 meter (diameter) pond (Macip-Rios et al., 2009). Despite 

the high diversity of Mexican kinosternids, there are few data on geographic variation in 

life history traits. A preliminary study of reproductive characteristics across populations 

of Kinosternon integrum by Iverson (1999) revealed little geographic variation in life 

history traits. However, additional information on populations throughout its range will 

be required to clarify life history patterns across the extensive species' range.  

The central goal of our study was to evaluate body size, clutch size, egg size 

(length, width and mass) and relative clutch mass in four populations of Kinosternon 

integrum in two different kinds of aquatic environments, with no significant latitudinal 

variation in the Balsas River basin in southern Mexico. The habitats represented 
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variation in water predictability (permanent vs. seasonal), and limnology (lotic vs. 

lentic), based on the relationship between environment predictability (in this case water 

availability) and life-history variation (Roff, 2002). We predicted that permanent-lotic 

habitats will show larger body size, larger clutches, smaller eggs and larger relative 

clutch mass. On the other hand, seasonal-lentic habitats should show reduced body size, 

smaller clutch size, larger eggs, and smaller relative clutch mass. Also, in spite of the 

variation in altitude of the four populations (0-1600 m), we predicted that life-history 

traits would not vary directly in relation to altitude (because the population sites were 

within a narrow thermal cline). 

 

MATERIALS AND METHODS 

 

Study Site and Collection of Turtles.− We surveyed four populations of Kinosternon 

integrum in the Balsas River Basin (BRB) during the rainy seasons (June-October) of 

2007 and 2008. The BRB is an inland depression that has been considered to be an 

extension of the dry deciduous forest habitat along the coast of western Mexico 

(Rzedowski, 1994). The BRB is a complex drainage system that flows from the high-

lands of central Mexico through the Sierra Madre Occidental and into the Pacific Ocean 

(Vidal-Zepeda, 2005). Several habitat types are found within the basin, such as 

temperate pine forests in the highlands, xeric to tropical deciduous forests in the middle 

and lowlands (the dry zone), down to mangrove and gallery forests in the river delta 

(Rzedowski, 1994). 

Populations of Kinosternon integrum were found at two different aquatic 

habitats (PEL and SEL) located in tropical deciduous forests, 1) at altitudes of 1600 m 

above sea level at a site nearby the town of Tonatico (18°45’00’’ N, 97°37’31’’ W), 2) 
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at 600 m in Tejupilco (18°50’37’’ N, 100°08’47’’ W), 3) at 450 m in Nuevo Urecho 

(19°10’49’’ N, 101°51’48’’ W), and 4) at sea level near the town of Playa Azul 

(18°00’25’’ N, 102°28’48’’ W). The rainy season ranges between mid-summer to mid-

fall, ending in early October. Nuevo Urecho was the warmest site (with a mean annual 

temperature of 28.13 °C), followed by Playa Azul (23.50 °C), Tejupilco (22.12 °C) and 

Tonatico (17.69 °C).  

Kinosternon integrum populations were sampled in SEL ponds in Tonatico and 

Tejupilco, and in PEL streams in Nuevo Urecho and Playa Azul. Tonatico and Tejupilco 

turtles were collected from one simple pond on each site, a shallow (0.7 m) 50 m 

diameter pond for Tonatico, and a shallow-moderate (0.5-2.5 m) 40 m diameter pond in 

Tejupilco. Turtles from Nuevo Urecho and Playa Azul were collected from several 

small streams and creeks in the surrounding area. Streams were from 2 to 5 m width and 

with variable length and depth (aprox. 0.5-1.5 m depth).  

Turtle capture was done by aquatic fyke nets in the PEL habitats and by seine in 

the SEL habitats. Females chosen for study had a minimum of straight line carapace 

length (CL) of 100 mm, an estimate of the minimum size at the first reproductive event 

based on Iverson (1999) and Macip-Ríos (2009) observations on this species; we also 

measured maximum plastron length (PL) with a plastic ruler (1mm) and body mass 

(BM) from each female captured with a triple-beam balance (0.10 g). X-ray plates of 

selected females were taken to determine if they were gravid and to determine clutch 

size (CS). Eggs were extracted by injecting a 1.5 ml/kg dose of oxytocin (Ewert and 

Legler, 1978). Egg width (EW) and length (EL) were measured with a dial caliper (0.02 

mm) and egg mass (EM) using an electronic balance (0.01 g). Relative clutch mass 

(RCM) was calculated as the ratio of clutch wet mass / post-oviposition wet mass 

(Cuellar, 1984). 
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Statistical Analyses.− All variables (CL, PL, BM, CS, EW, EL, EM, RCM) were 

transformed to natural logarithms to reach normality, and all the proper parametric 

assumptions were tested on each variable. To determine variation in body size among 

aquatic habitats we performed a Hotelling t2 test. To test variation across populations we 

performed a MANOVA using populations as independent variables, and CL, PL and 

BM as dependent variables. To test if reproductive traits were correlated with body size 

we performed correlation analyses of CL vs. CS, RCM, EL, EW and EM; and so on to 

determine correlations among life-history traits. In the case where previous relationships 

between traits showed significant relationships (such CL or CS) we performed partial 

correlation analyses (using CL or CS as covariates). Because we ran a short term study, 

and we could not reach a large sample size for each population, we combined the data 

from the four populations to reach a suitable sample size. To test for variation in 

reproductive traits among aquatic habitats we performed Student t tests using aquatic 

habitat as the independent variable, and the life-history traits surveyed as dependent 

variables. Similarly we did the same test with the residuals of the relationship of CL 

with CS, egg size (EL, EW, EM) and RCM to control for the effect of body size. 

MANCOVA was used to test variation among populations, using populations as 

independent variables, and life history traits (CS, EL, EW, EM, RMC) as dependent 

variables; body size (CL) was used again as covariate. We used an ANCOVA to test 

total clutch mass between aquatic habitats and populations using body size (CL) as a 

covariate. Tukey-Kramer HSD was performed as post hoc test. Finally, using all six 

life-history traits we ran a discriminant analysis to identify variation in different life-

history strategies, and which variables were better predictors of these strategies. All 

statistical analyses were performed on JMP ver. 5.0.1 (SAS Institute, 2002) with an 

α=0.05.  
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RESULTS 

 

Body Size Variation.− We captured a total of 87 females among the four populations 

(plus 61 males and 122 immature turtles). Morphometric analyses between aquatic 

habitat type (using only females) showed significant variation in CL, PL and BM 

(Hotelling t2, F2,58=6.52, P=0.0028), each being greater in females of the permanent-

lotic habitats that those of the seasonal-lentic. Females at Nuevo Urecho and Playa Azul 

populations showed larger body size (CL and PL) and body mass than those at Tonatico 

and Tejupilco (MANOVA, Wilks’ λ=0.63, F6,112=4.75, P=0.0002); however, there were 

no differences between the Nuevo Urecho and Playa Azul populations; the Tonatico and 

Tejupilco populations differed, with the Tejupilco having the smallest body size of the 

four (Table 2).  

Reproductive Traits Variation.− Based on the number of gravid females found per 

month, nesting season began in late June and ended in late October, although there were 

differences among populations. In the permanent-lotic habitats of Nuevo Urecho and 

Playa Azul, water was present all year long, and turtles were gravid from June through 

late October (and possibly November). In the seasonal-lentic habitats at Tonatico and 

Tejupilco, which had water from late June to late October, turtles were gravid from July 

until late October (Tonatico) and from August to September-October (Tejupilco). After 

October both ponds were dry. The Tejupilco population showed the smallest gravid 

females of the four populations followed by Tonatico, Playa Azul, and Nuevo Urecho 

(Table 2). For data pooled across populations and habitat type, body size (CL) was 

positively correlated with CS (r=0.75, P<0.0001) and EW (r=0.42, P=0.008), but not 

EL, EM, and RCM. CS (without correction for body size) was positively correlated with 

RCM (r=0.35, P=0.03) and EW (r=0.51, P=0.001), negatively with EL (r=-0.35, 
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P=0.03), but not with EM. RCM was positively correlated with EM (r=0.39, P=0.01) 

and EW (r=0.32, P=0.04). EL was positively correlated with EM (r=0.46, P=0.003), and 

EW was positively correlated with EM (r=0.38, P=0.01) (Table 1). Body size has 

important effects on clutch size (r=0.75, P<0.0001), and when we corrected for body 

size (CL), the partial correlations between CS with RCM, EL and EW maintained the 

same significance but with slight differences in correlation coefficients; however CS 

was not correlated to EM (r=0.044, P=0.78) (Table 1). The permanent-lotic habitats 

shows higher values of clutch size (t24=3.94, P=0.0006), and egg width (t33=2.69, 

P=0.01), but did not show variation in RCM (t36=0.70, P=0.12), egg length (t36=1.56, 

P=0.12), and egg mass (t36=0.16, P=0.87). The t tests corrected for body size analyses 

did not show variation between aquatic habitats in any of the life-history traits measured 

(CS, t36=1.40, P=0.16; RCM, t36=1.73, P=0.09; EL, t36=1.26, P=0.21; EW, t36=0.97, 

P=0.33; EM, t36=0.38, P=0.70). However we found variation (corrected by body size) in 

CS and RCM among the four populations (MANOVA F16,92=10.17, P=0.0001). Nuevo 

Urecho showed the larger clutch sizes, followed by Tejupilco, Playa Azul and finally 

Tonatico. Tonatico showed the lowest values of RCM with respect of the other 

populations (Table 2). We did not find variation in EL, EW and EM across populations. 

Total clutch mass was also analyzed by aquatic habitat and populations (corrected for 

body size), and we observed important variation among populations (ANCOVA 

r2=0.59, F3,37=12.02, P=0.0001). The Nuevo Urecho population presented the higher 

values of total clutch mass followed by Tejupilco, Playa Azul, and finally Tonatico, but 

the ANCOVA reveals that the variation observed between aquatic habitat type was 

attributed to body size (Carapace length F1,37=15.46, P=0.0004) either to total clutch 

mass (r2=0.50, P=0.0001; Total clutch mass F1,37=2.77, P=0.1). 



 66 

The discriminant function analysis showed a composite of three clusters of 

responses (Discriminant analysis Wilks’ λ15/83.21=0.25, P=0.0002) with an overlap in the 

center of the canonical distribution. This result could be considered as general life-

history strategy plasticity, since 3 of the 4 populations pulled away from the center of 

the canonical distribution (Figure 2), with the 4th population(Playa Azul) falling in the 

center of the distribution. The two highest eigenvalues (97.22%) corresponded to clutch 

size (0.90, 50.76%) and body size (0.82, 46.46%), the traits that showed more variation 

in separate analyses. These three “statistic strategies” separate the Tonatico, Tejupilco 

and Nuevo Urecho populations. The information obtained for Playa Azul places this 

population between Tejupilco and Nuevo Urecho. However, the lack of sufficient data 

makes this assumption somewhat untrustworthy. 

 

DISCUSSION 

 

We found significant variation in life-history traits among the four populations 

and aquatic habitat type of Kinosternon integrum in the Rio Balsas basin. Body size 

(CL) varied significantly across aquatic habitat type and populations. Environmental 

and ecological factors (Shine, 2005) such as hydroperiod, length of growing/feeding 

season, feeding habits, and diet (Iverson, 1992; Lindeman, 1996) could be the primary 

factors. Our data suggest that in the sites with permanent water supply (Nuevo Urecho 

and Playa Azul) turtles are larger and have increased reproductive output; however, 

other factors such genetics and development (Mousseau and Fox, 1998; Gilbert, 2001) 

could also affect the variation in body size. The K. integrum populations of permanent-

lentic habitats in lower altitudes have fewer restrictions on their activity period, with 

longer growing and reproductive seasons, as opposed to those living at seasonal-lentic 
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habitats in higher altitudes. In temperate species such as Chrysemys picta (Iverson and 

Smith, 1993) and Chelydra serpentina (Iverson et al., 1997), growing season seems to 

be related to food resource availability, activity periods, and temperature (Rowe et al., 

2003). These findings validate in part our first prediction, indicating a body size 

differentiation between aquatic habitats.  

Body size has been described as an important factor in life-history variation in 

turtles (Iverson, 1992; Wilbur and Morin, 1988), primarily because an increase in body 

size generally produces an increase in fecundity (Iverson, 1992). Our results indicate 

that in K. integrum, body size has a positive influence on CS and EW; and clutch size 

was negatively correlated with egg length and a positively with egg width and RCM. 

Wilbur et al. (1974) previously reported this relationship and explained it as a trade-off 

between number vs. size output theory (Stearns, 1992; Roff, 2002). We would like to be 

emphatic about the allometric effects of body size on reproductive output in this species; 

in this case the body size whether under genetic or environmental influence has strong 

effects on the other traits (Iverson, 1992). These issues have been documented and 

argued elsewhere (Wilbur and Morin, 1988; Iverson, 1992; Charnov, 1993); however, 

our data suggest that body size (and its correlates) in kinosternids could be influenced 

by the aquatic habitat type. 

RCM values reported in this paper concur with the previous pattern noted by for 

K. integrum (Iverson, 1999), for northern kinosternids (Frazer, 1991; Iverson, 1991) and 

for emydids like Chrysemys picta (Iverson et al., 1991; Iverson and Smith, 1993). RCM 

values of our four populations showed that the reproductive effort is variable among 

populations, but not between habitat type. This trend describes differences in 

reproductive investment, especially in the Tonatico population. This variation could be 

related to differences in clutch size, which are primarily related to body size.  
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Life-history theory predicts that age or size at first reproduction should be 

related to demography, including trade-offs like those of reproduction vs. growth 

(Stearns, 1992). Our results showed that the minimum gravid female body size differed 

among study sites and aquatic habitat types, we found in Tejupilco the smallest recorded 

gravid female for this species (113 mm CL; compared with Iverson, 1999; 132 mm PL; 

and Macip-Ríos et al.,2009; 122 mm PL). Apparently, females from this population 

(and aquatic habitat type) mature at smaller sizes than in the permanent-lolic 

populations (Nuevo Urecho at 164 mm and Playa Azul at 146 mm). Theory predicts that 

organisms that breed earlier in age (or size), and have larger reproductive effort, 

compared with other populations, have variable survivorship rates in adult stages of life 

(Stearns, 1977) and predation pressures are focused on adults rather than juveniles 

(Reznick et al., 1996); and when survivorship fluctuates in early stages and predation 

pressures are focused on juveniles, larger size at first reproduction with lower 

reproductive effort are selected (Stearns, 1977). Our general interpretation is that the 

seasonal lentic-habitats are more restrictive than permanent-lotic habitats with a strong 

selection pressure (shorter growing season, more predation, and possibly less food 

supply) on turtles in these habitats. 

The overlapping clusters generated by the discriminant function analysis showed 

a possible plasticity pattern of one strategy (Figure 2), with Tonatico, Tejupilco and 

Nuevo Urecho at the extremes of the pattern. The observed patterns are based primarily 

on body size and clutch size. These two traits are correlated, and again this evidence 

suggest that body size is the main factor influencing life-history variation, as Iverson 

and Smith (1993) suggested for Chrysemys picta and for freshwater turtles in general, 

and our general interpretation points out to environmental factors (i.e., aquatic habitat) 

affecting body size and hence the other life-history traits related with it.  
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Our study demonstrates important differences in life-history between turtles in 

permanent-lotic habitats and those in seasonal-lentic habitats. In lotic habitats 

Kinosternon integrum grows larger and lays more eggs. Even though the seasonal-lentic 

habitats offers harsher environmental conditions, and in combination with other climatic 

factors like temperature could be affecting the life-history variation among these 

populations (Shine, 2005).  

Intra-specific variation in life-history traits of other kinosternids has been 

reported in Sternotherus odoratus (Tinkle 1961; McPherson and Marion, 1981; 

Congdon and Gibbons, 1985), Kinosternon flavescens (Christiansen and Dunham, 1972; 

Iverson, 1991) and K. subrubrum (Iverson, 1979; Gibbons, 1983; Frazer, 1991), but the 

only interpretations about variation were attributed to latitude or altitude and not to 

habitat type. We did not test the effect of altitude on life-history traits, but the four 

populations were at different elevation, and the variation among populations did not 

show a clear pattern that could be related with altitude (Table2). It seems that in our 

study system altitude have little effect in life-history, and this could be because the 

population surveys were located in a part of the BRB that face similar thermal and rain 

conditions during the rainy season, the only period of the year when turtles were active, 

and the strong changes of average monthly temperature toward the Pacific Ocean are 

only detectable in winter and spring (the warmest season), when turtle were inactive. As 

far as we know, this is the first paper to document intra-specific reproductive variation 

in a Mexican kinosternid (but see Iverson, 1999); and is clear that life history varies 

among turtle populations across populations or aquatic habitat type; however, in K. 

integrum the expected body size-altitude relationship was not supported, contrasting 

with other species like K. hirtipes in México (Iverson, 1985) and Sternotherus odoratus 

in the U. S. (Tinkle, 1961). Local environmental factors, such as type of aquatic habitat 
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(seasonal or perennial, lotic or lentic) and rainfall variability are apparently more 

important than altitude in affecting life-history variation in these turtles. 

Since our data came from an unbalanced experimental design with limited 

sample size, we recognize that our analysis did not cover all the possible factors 

affecting them. However, our results showed significant life-history variation in 

freshwater turtle populations in the dry tropics. Also, our analysis describes the main 

life-history traits related to reproductive output. Certainly, demographic work is needed 

on these populations to establish a complete analysis of life-history strategies at an 

inter-population level. Research on these topics is currently in progress. 
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TABLES AND FIGURES 

 

Table1. Correlations among life-history traits of the four study populations of 

Kinosternon integrum. CL=carapace length, CS=Clutch size, EM=egg mass, EL=egg 

length, EW=egg width, RMC=relative clutch mass.  

Correlations        

Partial correlations using CL as 

covariable   

X Y r n P X Y r n P 

CL EL -0.088 38 0.599 CS RCM 0.353 38 0.029 

CL RCM -0.280 38 0.089 CS EL -0.355 38 0.028 

CL EM -0.162 38 0.331 CS EW 0.494 38 0.001 

CL CS 0.749 38 <0.0001 CS EM 0.044 38 0.78 

CL EW 0.420 38 0.008      

CS EM -0.076 38 0.648      

CS RCM 0.347 38 0.032      

CS EW 0.510 38 0.001      

CS EL -0.348 38 0.032      

EM RCM 0.391 38 0.015      

EL RCM -0.103 38 0.537      

EL EM 0.460 38 0.003      

EW EL -0.064 38 0.705      

EW EM 0.385 38 0.017      

EW RCM 0.326 38 0.045           
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Table 2. Mean reproductive characteristics of the four study populations of Kinosternon 

integrum. Body size data are only from gravid females. Values in parenthesis represent 

standard deviation and appear after range. Data are in mm or g. Sample size of 

females/eggs measured: 13/53 in Tonatico, 12/47 in Tejupilco, 9/62 in Nuevo Urecho 

and 4/20 in Playa Azul. 

 Seasonal-lentic (N=25) 

X
~ ( ± SD)  

Range 

Permanent-lotic (N=13) 

X
~ ( ± SD)  

Range 

Life-history traits Tonatico 

X
~ ( ± SD)  

Range 

Tejupilco 

X
~ ( ± SD)  

Range 

Nuevo Urecho 

X
~ ( ± SD)  

Range 

Playa Azul 

X
~ ( ± SD)  

Range 

Gravid females 

captured per site 

13 (of 25 

examined) 

12 (of 34 

examined) 

9 (of 13 

examined) 

4 (of 10 

examined) 

151.03 (2.03)  

107-189 

177.5 (1.70)  

146-204 

Body size (carapace 

length) 

158.6 (14.4) 

132-182 

142.7 (23.1) 

107-189  

184.6 (12.6) 

164-204 

161.5 (15.5) 

146-183  

123 155 Minimum body size of 

gravid females (CL) 132 114 164 146 

287.03 (104.29)  

151-618 

424.90 (126.66)  

219-634 

Body mass 

346.9 

(128.03) 

174-484 

266.2  

(99.85)  

151-618 

513.4  

(157.38)  

219-600 

400.0  

(108.69)  

243-634 

Clutch size  4.04 (1.20) 6.30 (1.97) 
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 2-7  3-10 

4.07 (1.18)  

2-6 

4.0 (1.27) 

 2-7 

6.88 (1.96)  

4-10 

5.0 (1.41)  

3-6 

0.066 (0.02)  

0.034-0.111 

0.069 (0.01) 

 0.051-0.092 

RCM 

0.053  

(0.011) 

0.069-0.038 

0.079  

(0.021)  

0.111-0.047 

0.067 

 (0.014) 

 0.092-0.052 

0.072  

(0.016)  

0.088-0.051 

30.98 (1.72) 

 26.35-34.99 

30.01 (2.02) 

 26.57-33.16 

Egg length 

31.10 (1.51) 

30.19-32.03 

30.85 (1.99) 

29.58-32.1 

29.99 (1.95) 

28.5-31.49 

30.06 (2.50) 

26.07-34.05 

16.30 (0.76) 

 14.92-17.96 

16.87 (0.54) 

 16.27-18.22 

Egg width 

 

16.11 (0.73) 

15.67-16.65 

16.52 (0.76) 

16.03-17.00 

17.01 (0.60) 

16.54-17.48 

16.56 (0.14) 

16.33-16.79 

5.34 (0.82) 

 4.29-8.11 

5.27 (0.47) 

 4.55-6.52 

Egg mass 

 

5.05 (0.59) 

4.69-5.41 

5.64 (0.95) 

5.04-6.10 

5.37 (0.46) 

5.01-5.73 

5.04 (0.46) 

4.31-5.76 

1.63 (0.65) 

0.78-3.84 

1.09 (0.31) 

0.62-1.63 

REM (EM/BM)X100 

1.30 (0.27) 

0.96-1.86 

2.00 (0.75) 

0.78-3.84 

0.95 (0.22) 

0.62-1.27 

1.40 (0.29) 

1.02-1.63 

Total clutch mass 21.43 (6.46) 33.23 (10.97) 



 79 

 8.59-33.04  16.91-51.17 

20.76 (6.65) 

8.59-30.54 

22.16 (6.45) 

14.47-33.04  

37.01 (10.83) 

21.05-51.17 

24.73 (5.4) 

16.91-29.16 

 

 

Figure Legends 

Figure 1. Scatter plots representing important relationships among life history traits for 

Kinosternon integrum from the four study sites in the study area. A) Represents the 

relationship of body size vs. clutch size; B) body size vs. egg width; C) clutch size vs. 

egg length; clutch size vs. egg width. Open circles represent Tonatico; closed circles 

represent Nuevo Urecho; squares represent Playa Azul; crosses represent Tejupilco. 

Dashed lines represent 95 % C. I. for each regression line. 

Figure 2. Discriminant plot of the five life-history traits for Kinosternon integrum 

among study sites. Solid circles represent Tejupilco; open circles represent Nuevo 

Urecho, crosses represent Tonatico and squares represent Playa Azul. Thin crosses 

represent the centroids of the four populations. Polygons around each data set were 

outlined by hand.  
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CAPITULO IV. DIETA Y ESFUERZO REPRODUCTOR EN LA FAMILIA 

KINOSTERNIDAE. UN ENFOQUE INTER- E INTRA-ESPECÍFICO 

 

4.1. Introducción 

 

 La dieta y/o los hábitos alimentarios de los organismos son un componente 

fundamental en la ecología de las poblaciones (Hume, 2005). La alimentación se 

relaciona directamente con las historias de vida, ya que refleja los requerimientos 

energéticos básicos para la reproducción, el crecimiento y la supervivencia 

(mantenimiento del soma y estrategias diversas) (Pincheira-Donoso, 2008). Del mismo 

modo, refleja la disponibilidad de recursos (alimentarios) en el ambiente. Esta 

disponibilidad de recursos determina la cantidad de energía disponible en los 

organismos y por ende la inversión de la energía adquirida en los procesos y rasgos 

fundamentales de su historia de vida. Ambientes con una gran disponibilidad de energía 

permiten un crecimiento y desarrollo reproductor acelerado, mientras que en los 

ambientes con poca disponibilidad de alimento, el crecimiento será más lento con un 

retraso en las actividades reproductoras (Iverson, 1992).  

 Algunas características de la historia de vida de los organismos como el esfuerzo 

reproductor, el tamaño de nidada o el tamaño del cuerpo están íntimamente ligados con 

la cantidad de energía que invierten en estas actividades (Williams, 2005; Stearns, 1992) 

y con la interacción de otros factores ecológicos (Murphy,1968). Por lo tanto, es 

importante evaluar el efecto del patrón de alimentación y el tipo de alimento específico 

consumido por cada población para entender la historia de vida, ya que de lo contrario 

no se consideraría el potencial efecto de la cantidad y calidad de la energía y su 

posterior inversión en reproducción como lo muestran los modelos energéticos (Cho y 

Bureau, 1999; Bureau et al., 2000). 

 Los hábitos alimentarios de los organismos no sólo describen qué comen, sino la 

cantidad y la variación de la dieta durante el año (Moll y Legler, 1971). Esta 

información permite hacer inferencias sobre posibles relaciones con otros componentes 

ecológicos de los organismos como la reproducción (Macip-Ríos, et al. 2010), la 

digestibilidad, la fisiología (Bjorndal, 1991) y el crecimiento (Lindeman 1996). En 

vertebrados, el conocimiento sobre los hábitos alimentarios plantea el entendimiento del 

flujo de energía (Rice y Cochran, 1984; Qin, et al., 1997; Cho y Bureau, 1999; Bureau et 

al., 2000). Es decir, los organismos tienen un monto de energía limitada para invertir en 
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reproducción, supervivencia y crecimiento. La canalización de esta energía para 

resolver los trade-offs estará determinada por la cantidad de energía adquirida 

(Rollinson y Brooks, 2007). 

 Entre los reptiles se han encontrado numerosos modos de alimentación y tipos de 

dieta. Existen grupos estrictamente carnívoros como los cocodrilos y las serpientes 

(Pough et al., 2001), mientras que otros como las lagartijas son carnívoros, omnívoros y 

herbívoros (Pianka y Vitt, 2003; Zug et al., 2001). Las tortugas han desarrollado 

diferentes adaptaciones para capturar y manipular el alimento, así como diversos tipos 

de dieta. Dentro de las adaptaciones más destacadas están el pico corneo y los músculos 

asociados a las mandíbulas, los cuales son grandes lo cual permite una mordida potente 

para capturar o bien partir el alimento en fragmentos (Mahomoud y Klicka, 1979). Las 

dietas de las tortugas son muy diversas y van de la herbivoría estricta a la carnivoría 

(Wilbur y Morin, 1988). Estas se pueden alimentar por diferentes mecanismos, ya sea 

emboscando a las presas, capturándolas, atrayéndolas, o bien succionándolas dentro del 

agua, lo cual es conocido como neusofágia (Mahomoud y Klicka, 1979). 

 En tortugas se han descrito dietas y hábitos alimentarios para numerosas 

especies (Georges, 1982; Chen y Lue, 1999; Mushinsky et al., 2003). En kinostérnidos 

existe información de cerca del 90 % de las especies descritas (Tabla 5.1), sin embargo, 

únicamente Iverson (1992) propuso alguna relación entre el tipo de alimentación y la 

inversión reproductora para tortugas en general. Basándose en que el costo de la 

producción de huevos (número y tamaño) está determinado por la cantidad de energía 

disponible (Williams, 2005), es evidente que existe una relación entre el tipo de 

alimentación (calidad y cantidad de alimento) y la inversión reproductora. Sin embargo 

determinar de manera estadística dicha relación es un tema complejo, por lo que 

utilizando una metodología filogenética comparada y una aproximación intra-especifica 

típica se pretende entender la relación entre dieta y reproducción. 
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4.2. Antecedentes 

 

4.2.1. Preferencias Alimentarias en Tortugas 

Las preferencias alimentarias en las tortugas van desde una dieta estrictamente 

herbívora en algunas especies marinas como la tortuga verde (Lepidochelys olivacea), 

las tortugas terrestres del desierto (Gopherus spp.) (Mushinsky et al., 2003) y especies 

dulceacuícolas como Dermathemys mawii (Enrst y Barbour, 1988); pasando por una 

dieta omnívora como la mayoría de los kinostérnidos, los emídidos, (Burke et al. 2000), 

geoemídidos (Georges, 1982; Chen y Lue, 1999) y los trioníquidos (Plummer y Farrar, 

1981), hasta algunas especies completamente carnívoras como Macroclemys temminckii 

(incluyen varias especies de tortugas y caimanes jóvenes en su dieta) (Ernst et al., 1994) 

Dermochelys coriacea, la cual se alimenta de invertebrados marinos y cnidarios (Ernst 

et al., 1994).  

Las preferencias de dieta y hábitos alimentarios en las tortugas cambian a través 

del ciclo de vida por tres aspectos básicos: la edad, el sexo, y los cambios estacionales 

(en la disponibilidad de alimento y en los requerimientos energéticos) (Mahomoud y 

Klicka, 1979). Se ha sugerido que en algunas especies de emídidos (Trachemys venusta) 

se presenta una asociación entre el consumo de ciertas presas como los caracoles con la 

temporada reproductora, para obtener calcio para los huevos (Moll y Legler, 1971). En 

otros casos, las preferencias alimentarias cambian a través de la ontogenia, desde una 

dieta más carnívora en los organismos jóvenes e inmaduros (Georges, 1982; Parmenter 

y Avery, 1990) hasta la omnivoría o herbivoría en los adultos (Ernst et al. 1994; Chen y 

Lue, 1999). El cambio puede presentarse también entre sexos (Plummer y Farrar, 1981), 

lo cual puede estar relacionado con la reproducción o bien con la territorialidad (Macip-

Ríos et al., 2010). 

Se ha sugerido que las preferencias alimentarias en tortugas están relacionadas 

con la reproducción, ya que responden a los gastos energéticos de cada sexo en los 

periodos reproductores (Ford y Moll 2004). Durante el cortejo, la cópula y la 

depositación de los huevos los requerimientos energéticos son mayores (Iverson, 1992), 

lo cual implica el consumo de más alimento, o bien de alimento de mayor calidad y fácil 

digestibilidad (Hume, 2005). En algunas especies de tortugas se ha asociado el mayor 

consumo de materia animal con las temporadas reproductoras (Ford y Moll, 2004). 

Específicamente, en Kinosternon integrum las hembras cambian su dieta de herbívora a 
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carnívora en la temporada reproductora, mientras que los machos mantienen una dieta 

básicamente carnívora durante toda la parte del año que están activos (Macip-Ríos et al., 

2010).  

Al presumirse que las preferencias alimentarias están ligadas a otros rasgos de la 

historia de vida y no solamente al ambiente (Hume, 2005), es importante considerar los 

factores que determinan la evolución de estas preferencias. Si bien, es cierto que 

diferentes características morfológicas, fisiológicas, ecológicas y conductuales (Hume, 

2005) determinan las preferencias, es importante determinar las posibles rutas 

evolutivas y su relación con rasgos importantes de la historia de vida y la adecuación de 

las poblaciones.  

 

4.2.2. Evolución de las Preferencias Alimentarias 

Stephens y Wiens (2003) plantearon que la evolución de las preferencias 

alimentarias (carnívoros, herbívoros y omnívoros) en emídidos se deben a una secuencia 

relacionada con el cambió del hábitat y a un cambio de dieta posterior, aunque esto 

cambia de clado a clado, por ejemplo en los deiroquélidos primero cambia la dieta y 

luego el hábitat, mientras que en los emídidos primero el hábitat y luego la dieta.  

Otros grupos de tortugas como los testudínidos o tortugas terrestres son 

básicamente herbívoros, aunque algunas especies se consideran también omnívoros 

(Ernst y Barbour., 1988). En las especies marinas como las familias Chelonidae y 

Dermochelydae, la alimentación es básicamente carnívora con algunas especies 

herbívoras y omnívoras (Ernst, et al., 1994). Iverson (1992) sugiere que la dieta tiene un 

efecto directo en la inversión reproductora de las tortugas en general, siendo las especies 

carnívoras las que presentan nidadas más pesadas en comparación con las herbívoras, no 

obstante, no encontró ninguna asociación de la inversión reproductora con el hábitat 

(marino, terrestre y dulceacuícola) y la dieta.  

Wilbur y Morin (1988) asociaron los hábitos alimentarios junto con 

características reproductoras. Estos datos aunque no fueron analizados en un contexto 

filogenético muestran que existe una asociación entre el tipo del hábitat y el tipo de 

alimentación entre distintas familias (χ2=45.37, P=0.0001). En donde las especies 

dulceacuícolas están más asociadas con la carnivoría y omnivoría, mientras que las 

especies terrestres con la herbivoría. En el ambiente marino las tortugas no presentaron 
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ninguna asociación aparente. Los datos que enlistan Wilbur y Morin (1988) presentan 

cierta similitud con los de Stephens y Wiens (2003) en términos de asociación entre 

dieta, hábitat y grupo taxonómico.  

Esta hipótesis permite formular preguntas sobre la evolución de las preferencias 

alimentarias en un contexto filogenético (por inercia), seguido por el tipo de hábitat o 

componente ecológico, el cual determina el alimento disponible. Por lo tanto, grupos de 

tortugas dulceacuícolas como los kinostérnidos presentarán potencialmente una dieta 

omnívora por el componente ecológico, o bien herbívora (componente filogenético), 

puesto que el grupo filogenéticamente más emparentados a los kinostérnidos (Iverson et 

al., 2007) son los Dermatémidos (únicamente Dermatemys mawii), los cuales se 

consideran herbívoros (Ernst y Barbour, 1988).  

 

4.2.3. Hábitos Alimentarios en Kinostérnidos 

 En kinostérnidos se han reportado los hábitos alimentarios y tipos de dieta de 

varias especies. Algunas como Kinosternon oaxacae, K. chimalhuaca, K. angustipons y 

K. alamosae, han sido consideradas mayormente como herbívoras (Legler, 1966; 

Iverson, 1986; 1989; Berry et al., 1997); mientras que otras como Staurotypus 

triporcatus, S. salvinii, Claudius angustatus, Sternotherus depressus, S. minor, K. 

hirtipes, K. dunni, and K. creaseri han sido consideradas como carnívoras (Mahmoud, 

1968; Iverson et al., 1991; Iverson, 1988; Ernst y Barbour, 1988; Ernst et al., 1994; 

Espejel-González, 2004). En el resto de la familia: Sternotherus carinatus, S. odoratus; 

Kinosternon leucostomum, K. baurii, K. flavescens y K. scorpioides han sido descritas 

como omnívoras (Einem, 1956; Moll y Legler, 1971; Hulse, 1974; Gibbons, 1983; 

Mitchell, 1988; Iverson, 1989; Ernst et al., 1994; Morales-Verdeja y Vogt, 1997a; 

Campbell, 1998; Ford y Moll 2004).  

 En general, es difícil clasificar a cada una de las especies hacia una preferencia 

determinada de tipo de alimentación. Recientemente en el trabajo de Macip-Ríos et al., 

(2010, ANEXO 4) se determinó que en Kinosternon integrum las preferencias 

alimentarias o el consumo particular de algún tipo de presas esta relacionado con las 

estaciones del año, lo cual indica que las especies pueden cambiar de dieta (omnivoría, 

herbivoría o carnivoría) dependiendo la época del año, la edad y/o el sexo. Aguirre-

León y Aquino-Cruz (2004) con Kinosternon herrerai apoyan éstas observaciones, por 

lo cual, la categorización de la preferencias alimentarias se convierte en un tema 
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elusivo, que bien podría considerarse como un continuo entre la herbivoría y la 

carnivoría, los cuales dependen tanto de los requerimientos intrínsecos de las 

poblaciones (edad y sexo) y de la fenología de las presas en el hábitat que ocupan las 

tortugas, llevando a las poblaciones de kinostérnidos hacia una alimentación más bien 

oportunista (Ford y Moll, 2004; Hume, 2005; Lindeman, 2006). 

 Por lo tanto, los kinostérnidos representan una gama de hábitos alimentarios 

cambiantes durante su historia de vida e incluso durante el año, aunque de manera 

general es posible considerarlos como omnívoros con tendencias hacia la carnivoría 

(Mahmoud 1968; Iverson et al. 1991; Iverson 1988; Ernst y Barbour 1988; Macip-Ríos 

et al., 2010) o bien hacia la herbivoría (Legler 1966; Iverson 1986, 1989; Berry et al. 

1997). Algunos autores como Ernst y Barbour (1988) Ernst et al., (1994) y Pritchard y 

Trebbau (1985) consideran a los kinostérnidos como omnívoros, sin embargo, la 

mayoría de las descripciones de hábitos alimentarios están concentrados en análisis de 

pocos individuos o bien sólo de adultos. Por razones prácticas y por el origen de los 

datos recopilados tanto en el campo como en la literatura, la caracterización alimentaria 

en este trabajo está basada únicamente en datos de organismos adultos.  
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4.3. Objetivos  

 

4.3.1. Objetivo general 

Evaluar el efecto de la dieta en la evolución del esfuerzo reproductor en los 
kinostérnidos. 
 

4.3.2. Objetivos específicos 

• Determinar el efecto de la dieta en el esfuerzo reproductor en la familia 

Kinosternidae. 

 

• Determinar el efecto de la dieta en el esfuerzo reproductor de Kinosternon 

integrum en cuatro poblaciones en la cuenca del Río Balsas.  
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4.4. Hipótesis 

 

 Debido a que los kinostérnidos son un grupo de tortugas dulceacuícolas se 

espera que el tipo de dieta predominante sea la omnivoría, sin embargo es posible que el 

componente filogenético tenga una influencia importante en los hábitos alimentarios de 

ésta familia de tortugas. Otro factor como la disponibilidad de presas (factores locales) 

también puede ser incluido como un factor determinante en el tipo de dieta.  

La dieta y la reproducción también están relacionadas en un contexto de flujo de 

energía, por lo cual a nivel inter- e intra-específico es posible establecer una asociación 

entre la dieta y el esfuerzo reproductor. Las especies y/o poblaciones con un mayor 

consumo de materia animal (carnivoría) serán aquellas que tengan más energía 

disponible para invertirla en la reproducción. 

 

H0: El tipo de dieta predominante en los kinostérnidos no es la omnivoría, y además no 

presenta ninguna relación con la inversión reproductora. 

 

HA: El tipo de dieta predominante en los kinostérnidos es la omnivoría, y además 

presenta una relación con la inversión reproductora. 
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4.5. Material y Métodos 

 

 Este capítulo consta de dos aproximaciones complementarias, las cuales se 

dividen en inter- e intra-especificas. La inter-especifica consistió en un análisis general 

de la dieta de los kinostérnidos, utilizando la filogenia presentada en el Capítulo II para 

“mapear” los tipos de alimentación, mientras que la intra-especifica se enfoca en el 

análisis comparativo de cuatro poblaciones de Kinosternon integrum en la cuenca del 

Río Balsas. Los detalles metodológicos se describen a continuación por secciones, 

algunas partes como la descripción del área de estudio y colecta de ejemplares están 

ausentes de este capitulo pero se pueden consultar en el Capítulo III y en los ANEXOS 

2 y 3. 

 

4.5.1. Aproximación Inter-especifica 

4.5.1.1. Obtención de Datos 

Por medio de una búsqueda bibliográfica se recopiló toda la información posible 

sobre los hábitos alimentarios y dieta de los kinostérnidos. La mayor parte de la 

información ha sido publicada en estudios puntuales de historia natural. De manera 

arbitraria se considera que los organismos que consumieran un 50% de materia animal y 

vegetal se consideraron omnívoros, mientras que con porcentajes por arriba del 70% de 

materia animal se consideraron carnívoros, el mismo criterio fue utilizado para la 

cantidad de materia vegetal encontrada. Esta categorización del tipo de dieta puede 

resultar poco precisa, pues algunas especies cambian la dieta durante el desarrollo, o 

bien entre sexos, no obstante, tal como lo mencionan Wilbur y Morin (1988) es la 

opción más simple que refleja grosso modo los patrones alimentarios en tortugas. En la 

Tabla 5.1 se enumeran las especies y los trabajos relacionados con la alimentación del 

grupo, así como el tipo de dieta definido. 

Los datos de alimentación también se compilaron de manera directa, es decir, se 

tomaron muestras directamente de las poblaciones en el campo, con el fin de capturar 

organismos y obtener lavados estomacales y/o excretas, para ello se realizaron visitas a 

las siguientes localidades: Tonatico, Tejupilco (Estado de México), Nuevo Urecho y 

Playa Azul (Michoacán) para colectar Kinosternon integrum; Chacalapa, Oaxaca para 

colectar Kinosternon oaxacae; Chamela, Jalisco para colectar Kinosternon 

chimalhuaca. Las poblaciones de Kinosternon integrum se utilizaron también en la 

aproximación intra-específica. La recopilación de los datos generales de hábitos 
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alimentarios, junto con datos generados en esta investigación (Macip-Ríos et al., 2010) 

se pueden consultar en el ANEXO 4. Por otro lado en la sección aproximación intra-

específica se detallan los métodos de extracción y cuantificación de datos de dieta.  

 

Tabla 5.1. Principales tipos de dieta y presas en kinostérnidos. 

Especie Tipo de 
dieta 

Presas Fuente 

Sternotherus 

carinatus 

Omnívora Insectos, crustáceos, moluscos, almejas, 
anfibios y plantas acuáticas 

Mahmoud, 1968. 

S. depressus Carnívora Almejas, moluscos, insectos, decápodos, 
arácnidos e isópodos. 

Ernst y Barbour, 
1988. 

S. minor Omnívora Moluscos, algas filamentosas, plantas 
vasculares, insectos, milípedos, arácnidos, 
decápodos y peces.   

Hensley, 1995. 

S. odoratus Omnívora  Insectos, algas, anélidos, almejas, 
moluscos, cangrejos, decápodos, huevos 
de pez, larvas de anfibio y partes de 
plantas. 

Mahmoud, 1968. 

Kinosternon 

subrubrum 

Omnívora   Insectos, crustáceos, moluscos, anfibios y 

vegetación acuática. 
Mahmoud, 1968. 

K. baurii Omnívora  Semillas de Sabal palmetto, hojas de 
junípero, algas, caracoles, insectos y 
peces. 

Ernst y Barbour, 
1988. 

K. acutum Omnívora   Insectos, frutos, semillas, decápodos, 
peces, hojas y arácnidos. 

López-Luna, com 
pers. 

K. creaseri Carnívora  Invertebrados  Iverson, 1988; Lee 
1996. 

K. leucostomum Omnívora  Lombrices, moluscos, crustáceos, insectos, 
peces serpientes, plantas acuáticas, frutos 
y semillas. 

Moll y Legler, 
1971; Villa, 1973; 
Morales-Verdeja y 
Vogt, 1997b; Vogt 
y Guzmán, 1988. 

K. scorpioides Omnívora Peces, caracoles, anfibios adultos, 
insectos, algas y otras plantas. 

Lee 1996; Acuña 
et al., 1983. 

K. oaxacae Herbívora  Semillas, frutos, insectos, crustáceos, 
larvas anfibio y peces  

Iverson, 1986; 
observación 
directa. 

K. integrum Omnívora Invertebrados, materia vegetal y anfibios. Macip-Ríos et al., 
2010. 

K. alamosae Carnívora Coleópteros, himenópteros, decápodos, 
almejas, miriápodos, escorpiones, 
ortópteros, anfibios,, semillas y material 
vegetal 

Iverson, 1989. 

K. hirtipes Carnívora  Insectos, anélidos, anfibios y peces Ernst y Barbour, 
1988; Ernst et al., 
1994. 

K. herrerai Omnívora:  Frutos, plantas, coleópteros, himenópteros, 
lepidópteros, odonátos, ortópteros y 

Carr y Mast, 1988; 
Aguirre-León y 
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diplópodos  Aquino Cruz, 
2004. 

K. sonoriense Omnívora:  Algas, plantas, insectos, caracoles, 
crustáceos, anélidos, peces, anfibios  

Hulse, 1974. 

K. angustipons Omnívora   Plantas, ortópteros Legler, 1966. 
K. dunni Carnívora  moluscos Ernst y Barbour, 

1988; Legler, 1966 
K. flavescens Omnívora Anélidos, coleópteros, isópodos, , 

Insectos, crustáceos, moluscos, peces y 
anfibios 

Mahmoud, 1968; 
Christiansen et al., 
1985; Punzo, 1974 

K. chimalhuaca Omnívora  Moluscos, insectos, crustáceos, plantas y 
detritus inorgánico. 

Berry et al., 1997. 

Staurotypus 

triporcatus 

Omnívora Moluscos, tortugas, crustáceos, otros 
reptiles, larvas anfibio, mamíferos, frutos, 
semillas y hojas  

Vogt y Guzmán, 
1988. 

Staurotypus 

salvini 

Omnívora:  
 

Frutos, semillas, hojas, insectos, crustáceo 
y, peces 
 

Vogt y Guzmán, 
1988, Álvarez del 
Toro, 1982. 

Claudius 

angustatus 

Carnívora,  Crustáceos, Coleópteros, larvas de 
lepidóptero, insectos y plantas 

 Vogt, 1997b. 

 

4.5.1.2. Análisis Estadísticos 

En la aproximación inter-específica se utilizó la filogenia generada en este 

trabajo (Capítulo II) para “mapear” el tipo de alimentación y determinar el número de 

veces que apareció en los kinostérnidos (Stephens y Wiens, 2003). Esto se realizó por 

medio de la reconstrucción de estados ancestrales por verosimilitud (Losos, 1999). 

Posteriormente el “mapeo” del tipo de dieta permitió realizar un análisis de varianza 

filogenético (Garland et al., 1993) para probar el efecto del tipo de dieta en el esfuerzo 

reproductor, tamaño de la nidada y tamaño del cuerpo. Para ello se realizaron 1000 

simulaciones Montecarlo en el modulo PDSIMUL del programa PDAP (Garland et al., 

1993; 2002). Es importante mencionar que el árbol filogenético utilizado en esta 

aproximación fue editado para especies de las cuales se recopilaron datos de dieta y de 

rasgos de historias de vida. Los grupos externos utilizados fueron Dermatemys mawii 

(estricta herbívora) y Chelydra serpentina (omnívora) (Ernst y Barbour 1988; Ernst et 

al., 1994; Pritchard y Trebbau, 1984). La reconstrucción de estados ancestrales se llevó 

a cabo en el programa Mesquite ver. 2.7 (Madison y Madison, 2009). El ANOVA 

filogenética se realizó en el modulo PDANOVA del programa PDAP (Garland et al., 

2002), en donde se comparó el 95 percentil de 1000 F’s generadas con una F empírica 

(ANOVA sin incluir la filogenia). Si la F empírica es superior a la de la distribución 



 92 

nula, entonces se considera que hay variación entre las muestras o tratamientos (Garland 

et al., 1993).  

 

4.5.2. Aproximación Intra-específica 

4.5.2.1. Obtención de Datos 

La extracción de contenidos estomacales se realizó mediante lavados 

estomacales (Legler, 1977), lo cual consiste en introducir una cánula hasta el estómago 

de las tortugas para bombear agua, y por medio de la saturación expulsa el alimento 

presente en el estomago. Esta técnica no representa mayores riesgos para los 

organismos, los cuales fueron regresados a su ambiente natural o bien utilizados para 

otras pruebas en el laboratorio como se describe en los Capítulos II y III. De los 

organismos capturados también se obtuvieron excretas, éstas fueron utilizadas 

únicamente cuando fueron deyectadas inmediatamente después de la captura. Para 

Caputo y Vogt (2008) la combinación de datos de contenidos estomacales y excretas 

representan una mejor aproximación de los hábitos alimentarios en las tortugas. 

Los contenidos estomacales y excretas fueron separados por ítems y se 

determinaron hasta el nivel taxonómico más bajo posible. Los datos se organizaron de la 

siguiente manera: frecuencia de ocurrencia, frecuencia numérica y porcentaje de peso 

(Aguirre-León y Aquino-Cruz, 2004; Macip-Ríos et al., 2010). Uno de los principales 

objetivos de este análisis fue determinar el porcentaje de materia animal y vegetal 

presente en la alimentación de estas especies y poblaciones, por lo tanto se dividieron 

los datos de la siguiente manera: materia animal vs. materia vegetal. No se determinó la 

variación en la dieta entre temporadas (secas y lluvias), pues todos los datos fueron 

obtenidos para la temporada de lluvias, la cual coincide en Kinosternon integrum con la 

temporada reproductora (Iverson, 1999, Macip-Ríos et al., 2009). Sin embargo, en el 

ANEXO 4 se presenta alguna información sobre la variación estacional de la dieta de K. 

integrum. 

 

4.5.2.2 Análisis Estadísticos 

 La aproximación intra-especifica se fundamentó en la comparación de los 

hábitos alimentarios de 4 poblaciones a lo largo en la cuenca del Río Balsas (ver 

Capítulo III para área de estudio). Estas poblaciones de Kinosternon integrum 

100representan las dietas de poblaciones de tortugas en diferentes ambientes, lóticos 
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perennes vs. lénticos estacionales. Lo cual con los datos de historia de vida (presentados 

en el Capítulo III) permitieron evaluar el efecto de la dieta en el esfuerzo reproductor.  

 Para evaluar si existieron diferencias entre la materia animal vs. materia vegetal 

utilizando los datos de porcentaje de peso, realizaron pruebas no paramétricas de 

Wilcoxon para cada una de las poblaciones. En el caso de la frecuencia numérica y la 

frecuencia de ocurrencia se utilizaron pruebas de χ2 para determinar si existió una 

mayor proporción sobre la materia animal o vegetal. Para esta aproximación primero se 

llevó a cabo un análisis de varianza para determinar si existieron diferencies en la dieta, 

es decir, si las poblaciones se pueden dividir por dieta o bien por el tipo de presas que 

consumieron, posteriormente se utilizó una T2 de Hotelling (Rancher, 2002) utilizando 

el tamaño del cuerpo, la masa relativa de la nidada, el tamaño de la nidada y las 

características del huevo (largo, ancho y masa) como variables dependientes; el tipo de 

dieta (omnívoro y carnívoro) se usó como variable independiente. Los análisis 

estadísticos se calcularon en el paquete de computo JMP ver. 5.0.1 (SAS Institute, 

2002) con un α de 0.05.  
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4.6. Resultados 

 

4.6.1. Aproximación Inter-especifica 

 La reconstrucción de estados ancestrales (Figura 6.1) muestra que el tipo de 

alimentación generalizado en los kinostérnidos es el omnívoro. De los datos utilizados 

en el análisis, únicamente siete especies presentan tipos de alimentación distintos a la 

omnivoría, de estas especies cinco son carnívoras, y dos herbívoras; mientras que la 

gran mayoría de la familia, incluyendo uno de los grupos externos (Chelydra 

serpentina) son omnívoros. Cabe destacar que uno de los grupos externos (Dermatemys 

mawii) es estrictamente herbívoro, por lo que encuentra un cambio ancestral de la 

herbivoría hacia la omnivoría en la diversificación de los kinostérnidos. 

Los datos del mapeo y reconstrucción de estados ancestrales muestran como la 

herbivoría, aunque reportada para dos especies de kinostérnidos cómo K. oaxacae 

(Berry et al., 1997) y K. angustipons (Legler, 1966; no incluidos), es un tipo raro de 

alimentación. Los datos de la Tabla 5.1 muestran a grandes rasgos cómo la dieta de los 

kinostérnidos, la cual está compuesta por invertebrados, algunos vertebrados 

(principalmente anfibios) y algunos componentes de materia vegetal como hojas, algas, 

tallos, frutos y semillas. 

 Aún con pocos datos, se probó por medio de ANOVAS filogenéticas que el tipo 

de alimentación no presentó una influencia significativa en la variación de la MRN 

(Fempírica2,24=0.42, P=0.66; Ffilogenética2,24=1.87 P>0.05), el tamaño de nidada 

(Fempírica2,24=0.52, P=0.59; Ffilogenética2,24=1.87, P>0.05) y el largo del carapacho 

Fempírica2,24=0.01, P=0.98; Ffilogenética2,24=1.99, P>0.05;). Esto indica que la alimentación 

no tiene una relación aparente con los rasgos de historia de vida, sin embargo es 

importante resaltar que la prueba está desbalanceada por la naturaleza de los datos, en 

donde la mayoría de las observaciones se basan en organismos considerados omnívoros. 
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Figura 6.1. Reconstrucción de los estados ancestrales en el tipo de dieta de los kinostérnidos. El color gris claro en Kinosternon integrum (Playa 

Azul) implica una reconstrucción dudosa. 
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4.6.2. Aproximación Intra-específica 

4.6.2.1. Descripción de la dieta 

 Las muestras utilizadas para llevar a cabo los análisis de la aproximación intra-

específica se resumen en una muestra para Playa Azul, ocho Tejupilco, 19 para Nuevo 

Urecho y 31 para Tonatico, estas últimas derivadas de un trabajo preliminar, y datos 

complementarios de este trabajo (Macip-Ríos et al., 2010). En la Tabla 6.1 se muestran 

los datos frecuencia de ocurrencia, frecuencia numérica y porcentaje de peso por 

población. La muestra de Playa Azul fue excluida del análisis, por lo cual los datos que 

se compararon estadísticamente fueron los de Tejupilco, Tonatico y Nuevo Urecho.  

 La población de Tonatico es principalmente omnívora, sin variación entre el 

consumo de materia animal y la materia vegetal (ver tabla en ANEXO 4). De esta 

población es de la que más se conocen sus preferencias alimentarias, siendo éstas 

cambiantes a lo largo del año y entre sexos, aunque de manera general la tendencia es a 

consumir cualquier presa animal y vegetal que se encuentre en el estanque. Las larvas 

de odonátos, los hemípteros y los coleópteros son las principales presas en materia 

animal, mientras que los pastos, las algas filamentosas y una gran cantidad de materia 

vegetal imposible de determinar son las principales presas de origen vegetal (Macip-

Ríos et al., 2010).  

La población de Tejupilco presentó una tendencia hacia la carnivoría, 

consumiendo principalmente coleópteros y materia vegetal como pastos y semillas. 

Cabe destacar la presencia de himenópteros (abejas y hormigas) y larvas de odonátos. 

Los datos de porcentaje de peso, frecuencia de ocurrencia y frecuencia numérica indican 

que los coleópteros representan las presas más consumidas, sin embargo, cabe destacar 

el consumo de materia vegetal en un porcentaje secundario. En el porcentaje de peso, la 

población de Tejupilco no presentó variación en el consumo de materia animal vs. 

materia vegetal (Z=0.43, P=0.66), un resultado similar se encontró en la frecuencia de 

ocurrencia (χ2=0.28, P=0.59), no obstante la frecuencia numérica sí presentó variación 

entre la materia animal y vegetal (χ2=44.10, P=0.0001). Con base en estos resultados, a 

pesar del alto componente de coleópteros en la dieta, así como el reducido tamaño de 

muestra es preferible considerar a la población de Tejupilco como omnívora.  

La población de Nuevo Urecho, Michoacán presentó una dieta más diversa que 

la de Tejupilco, pero menos diversa que en Tonatico (ver ANEXO 4). Las tortugas de 

Nuevo Urecho son principalmente carnívoras, basando su dieta en un 60 % de materia 
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animal y un 40 % en materia vegetal, de esta última el mayor porcentaje corresponde 

tres semillas de alrededor 10 mm de diámetro. El mayor porcentaje de la materia animal 

consumido en esta población son moluscos, divididos en tres tipos, dos formas de 

gasterópodos y una de bivalvo. Cabe destacar también la presencia de algunos frutos 

pequeños y de partes de insectos imposibles de determinar por lo fragmentario de las 

partes encontradas. Los valores de la prueba de Wilcoxon muestran que no hay 

diferencia entre la materia animal y la materia vegetal en el porcentaje de peso (Z=0.10, 

P=0.91), El mismo resultado se obtiene al sustraer el valor de tres semillas muy grandes 

encontradas en las excretas (Z=0.32, P=0.74). En lo que respecta a la frecuencia de 

ocurrencia (χ2=10.59, P=0.0009) y frecuencia numérica (χ2=206.86, P=0.0001), ambas 

estimaciones muestran una tendencia significativa hacia la carnivoría. Finalmente la 

única muestra analizada de Playa Azul, Michoacán está compuesta por gramíneas 

(pastos), coleópteros y materia vegetal sin determinar como partes de tallos lignificados 

(madera). 

 

Tabla 6.1. Valores de frecuencia de ocurrencia, frecuencia numérica y porcentaje de 

peso en la alimentación de las poblaciones de Kinosternon integrum en Tejupilco, 

Estado de México y Nuevo Urecho, Michoacán. 

Tejupilco       

 % Ocurrencia % Numérica % Peso 

Materia vegetal     

Semilla 1 20 2.50 0.16 

Semilla 2 20 1.88 0.00 

Semilla 3 20 0.63 0.00 

Gramíneas (pastos) 20 5.00 0.16 

Materia vegetal sin 

determinar 40 13.75 5.56 

    

Materia Animal     

Coleópteros 60 64.38 93.30 

Odonátos (larva) 20 0.63 0.00 

Himenópteros (hormigas) 20 0.63 0.00 

Himenópteros (abejas) 20 0.63 0.33 
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Materia animal sin 

determinar 40 10.00 0.33 

    

Nuevo Urecho       

 % Ocurrencia % Numerica % Peso 

Materia Vegetal     

Hojas 10.53 0.48 0.10 

Frutos 10.53 1.45 6.04 

Madera 10.53 1.45 0.00 

Gramíneas (pastos) 10.53 2.17 0.52 

Semilla 4 5.26 0.24 0.00 

Semilla 5 5.26 0.96 27.92 

Materia vegetal sin 

determinar 36.84 7.95 5.31 

    

Materia Animal     

Anélidos 5.26 0.24 0.31 

Ácaros 5.26 0.24 0.10 

Arácnidos (escorpiones) 5.26 0.24 0.52 

Crustáceos (cangrejos) 5.26 0.24 0.31 

Odonátos (larva) 15.79 0.72 0.31 

Hemípteros 5.26 0.24 0.21 

Coleópteros 15.79 0.72 2.29 

Dípteros 5.26 0.24 0.10 

Himenópteros (hormigas) 5.26 0.24 0.10 

Gastrópodos 1 47.37 39.76 33.75 

Gastrópodos 2 15.79 29.16 9.69 

Bivalvos 31.58 3.61 9.90 

Tetrápodos (huevo) 5.26 0.24 0.52 

Peces 10.53 6.51 0.00 

Materia animal sin 

determinar 42.11 2.89 1.98 
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 Con la categorización de los tipos de dieta por localidad fue posible comparar en 

otro contexto los rasgos de historia de vida descritos en el Capítulo III. Es decir las 

poblaciones se compararon por los tipos de dieta descritos. Únicamente presentaron 

variación el largo de carapacho y el tamaño de la nidada (T2, Hotelling F6,27=4.20, 

P=0.004), mientras que la masa relativa de la nidada y las características del huevo no 

presentaron variación entre tipos de dieta (Figura 6.2). En la Tabla 6.2 se muestran los 

valores promedio de los rasgos de historia de vida por tipo de dieta. Estos datos 

muestran cómo el largo de carapacho y el tamaño de la nidada son los únicos rasgos que 

muestran una variación considerable entre los tipos de dieta descritos para las 

poblaciones de K. integrum. Es importante mencionar cómo los valores de MRN, largo, 

ancho y masa promedio del huevo no mostraron variación en absoluto, incluso con 

valores de desviación estándar muy similares (Tabla 6.2). 

 

Figura 6.2. Variación en rasgos de historia de vida entre poblaciones omnívoras 

(Tonatico y Tejupilco) y carnívoras (Nuevo Urecho) de Kinosternon integrum. Ln 

LC=Largo de carapacho, Ln TN=Tamaño de la nidada, Ln MRN=Masa relativa de la 
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nidada, LPH=Largo promedio del huevo, Ln APH=Ancho promedio del huevo, Ln 

NPH=masa promedio del huevo. 

 

Tabla 6.2. Valores promedio de los rasgos de historia de vida analizados por tipo de 

dieta en tres poblaciones de Kinosternon integrum. MRN=Masa relativa de la nidada, 

LPH=Largo promedio del huevo, APH=Ancho promedio del huevo, MPH=Masa 

promedio del huevo. 

Tipo de 

Dieta 

Largo de 

carapacho 

Tamaño de 

nidada 

MRN LPH 

(mm) 

APH 

(mm) 

MPH 

(mm) 

Omnívora 

N=25 

15.10 

(±2.03) 

4.04 

(±1.20) 

0.066 

(±0.021) 

30.98 

(±1.72) 

16.30 

(±0.76) 

5.34 

(±0.82) 

Carnívora 

N=9 

18.46 

(±1.26) 

6.88 

(±1.96) 

0.067 

(±0.014) 

29.99 

(±1.95) 

17.01 

(±0.60) 

5.37 

(±0.46) 
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4.7. Discusión 

 

4.7.1. Aproximación Inter-especifica  

 Tal como se ha mencionado en otros trabajos (Einem, 1956; Moll y Legler, 

1971; Hulse, 1974; Gibbons, 1983; Mitchell, 1988; Iverson, 1989; Ernst et al., 1994; 

Morales-Verdeja y Vogt, 1997a; Campbell, 1998; Ford y Moll 2004) los kinostérnidos 

son un grupo de tortugas con una alimentación generalista. La mayoría de las especies 

han sido consideradas como omnívoras por consumos equitativos de materia animal y 

vegetal. Los datos generales presentados en este trabajo apoyan hipótesis en donde la 

omnivoría es el tipo de dieta predominante en el grupo, sin un aparente sesgo por la 

historia de los clados o el tipo del hábitat como lo describieron Stephens y Wiens (2003) 

para los emídidos.  

Los kinostérnidos son acuáticos y la mayoría de las especies realiza incursiones 

periódicas a tierra, por lo tanto la mayoría de las especies presentan el mismo tipo de 

hábitat y forma de vida. Además la categorización utilizada del tipo de dieta se basó en 

datos generales o promedio sobre las especies en sus temporadas de actividad, por lo 

que hay que tomar en cuenta que la dieta de los kinostérnidos puede variar a lo largo del 

año, así como por sexo y/o condición reproductora (Macip-Ríos et al., 2010), lo cual 

complica el escenario, ya que las poblaciones pueden ser omnívoras una parte del año y 

carnívoras en otra, o bien consumir algún tipo de presa en un año o temporada y no 

consumirla después. 

La variación en el tipo de presas consumidas entre especies se ha relacionado 

con características específicas de cada especie como el tamaño de cabeza y mandíbulas 

(Aguirre-León y Aquino-Cruz, 2004), lo cual les permite alimentarse de presas duras 

como moluscos (Berry, 1975), o bien, de otras tortugas (Morales-Verdeja y Vogt, 

1997a) en el caso de Staurotypus triporcatus y S. salvinii. Tomando en cuenta que la 

mayoría de los kinostérnidos presentan megacefália (Ernst y Barbour, 1988), esto les 

permite alimentarse de casi cualquier tipo de presa que puedan ingerir, y su dieta 

dependerá más que de una preferencia por ciertas presas o la evolución hacia una 

alimentación en específico (como en los testudínidos), hacia la disponibilidad de presas 

presentes en el ambiente donde se encuentren, lo cual enmarca al grupo en una 

alimentación mayormente ominívora-oportunista. Tanto Wilbur y Morin (1988), como 

Iverson (1992) exploraron los efectos del tipo de hábitat (ecológicos) en la alimentación 

de las tortugas, sugiriendo que las disponibilidad y el tipo de presas presentes tienen el 
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mayor efecto en el tipo de alimento de las tortugas. En algunos casos, estos factores 

también tienen cierta influencia en la inversión reproductora, pues un mayor consumo 

de materia animal incrementa la inversión reproductora (Iverson, 1992). 

Dentro de los kinostérnidos al parecer no existe un efecto de la dieta en la 

inversión reproductora, aunque cabe mencionar que el nivel de análisis de los datos 

estuvo sesgado por el tamaño de muestra en términos del tipo de dieta, en donde el 

tamaño de muestra en la variable independiente es predominantemente omnívoro. 

Iverson (1992) propuso que las especies o poblaciones que consumen más materia 

animal pueden invertir más en sus actividades relacionadas con la reproducción. Esta 

hipótesis se puso a prueba con los datos generados en este trabajo. Las variables 

utilizadas para inferir la inversión en reproducción (MRN y tamaño de la nidada) fueron 

corregidas para eliminar el efecto del tamaño del cuerpo (ver Capítulo III), y aun así no 

se encontró variación entre tipos de dieta, lo cual denota que el tipo de dieta por si 

mismo no determina la inversión reproductora.  

Un aspecto a tomar en cuenta es la historia particular de cada una de las 

poblaciones y especies utilizadas en el análisis para determinar si la dieta de cada sitio 

está relacionada con el crecimiento y la talla corporal. Como se reviso en lo capítulos 

anteriores (II, III) el tamaño del cuerpo es una variable que sí esta relacionada con la 

inversión reproductora en las tortugas en general (Wilbur y Morin, 1988; Iverson, 

1992), y que a su vez tiene una relación directa con la incorporación de energía y 

nutrimentos obtenidos del alimento (Hume, 2005). Una alimentación basada en un 

contenido proteico de buena calidad, junto con las condiciones adecuadas de 

termorregulación (Shine, 2005) determinan un crecimiento más acelerado, o bien, la 

obtención de tallas corporales mayores en los ectotermos, lo cual tendrá efectos directos 

en la inversión reproductora.  

Básicamente se espera que la alimentación tenga una importancia fundamental 

en el crecimiento de los organismos (Mushinsky et al., 2003), así como en una 

adquisición rápida de la talla mínima para el primer evento reproductor (Parmenter y 

Avery, 1990). Esto denota que el efecto de la dieta en la reproducción es a largo plazo, 

desde las etapas tempranas del crecimiento, hasta el porcentaje de energía que destinan 

los organismos en la reproducción. Esto último es no es fácil de discernir con datos de 

tipo de dieta y variación reproductora. Williams (2005) argumenta que el tamaño de la 

nidada o el tamaño de los huevos tienen poca relación con la alimentación en aves, sin 
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embargo, la alimentación sí está relacionada con la condición pre-reproductora de los 

adultos. 

 

4.7.2. Aproximación Intra-específica 

 A pesar de que el tipo de dieta generalizado para los kinostérnidos es omnívoro-

generalista, se pudieron detectar algunas diferencias entre tres poblaciones de 

Kinosternon integrum. Estas diferencias apoyan lo propuesto anteriormente sobre una 

dieta determinada por la disponibilidad, más que por las preferencias. En un trabajo 

derivado de está investigación (Macip-Ríos et al., 2010) se plantea que el tipo de dieta 

está determinado por la edad, el sexo y la temporada del año.  

 La población de Nuevo Urecho, Michoacán es principalmente carnívora y se 

basa en el consumo de moluscos acuáticos (Clases Gastropoda y Bivalvia, Naranjo-

García, 2003), mientras que en otros sitios como Tejupilco se basa principalmente en 

materia vegetal y coleópteros. En Tonatico, la dieta se basa en coleópteros, odonátos y 

materia vegetal. A grandes rasgos la dieta de Tejupilco y Tonatico es similar entre sí, y 

una explicación plausible es que estas poblaciones de tortugas habitan sistemas 

acuáticos similares (Ver Capítulo III para un descripción del área de estudio), es decir 

estanques estacionales con los mismos ciclos de llenado, lo cual determina el tipo de 

presas presentes; mientras que las tortugas de Nuevo Urecho habitan en un sistema de 

arroyos y canales permanentes, donde la composición de presas es distinta. La 

diferencia entre sistemas lénticos estacionales vs. lóticos permanentes implica distintas 

floras y faunas (presas) asociadas a los cuerpos de agua (Williams, 1997), lo cual tendrá 

una repercusión importante en la conformación de la dieta de estas poblaciones de 

tortugas. 

 La variación en la dieta dentro de las poblaciones sugiere que Kinosternon 

integrum es una especie oportunista-generalista, no muy alejada de los otros miembros 

del grupo como se argumentó anteriormente, lo cual indica que la dieta cambia entre 

localidad y sistemas acuáticos según la disponibilidad de presas, por lo tanto se 

confirma la clara tendencia hacia la omnivoría en la familia de los kinostérnidos. Otros 

estudios como el de Vogt y Guzmán-Guzmán (1988) confirman lo observado ya que 

encontraron que en dos poblaciones de K. leucostomum en el misma localidad, 

difirieron en la dieta según el ambiente donde fueron muestreadas. 
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 Los datos de la variación entre poblaciones de K. integrum complementan los 

patrones generales en los hábitos alimentarios de estas especies descritos por Macip-

Ríos et al. (2010). Las poblaciones muestran una marcada diferencia en los 

componentes (presas diferentes) y en la cantidad de cado uno de ellos en la dieta 

(diferencias en las frecuencias de ocurrencia, numérica y porcentaje de peso), esto 

indica que además de la variación temporal en la dieta, también existe variación 

espacial, entre poblaciones, e incluso entre tipos de ambiente. 

 La relación del tipo de alimentación por población con los rasgos de historia de 

vida que mostró variación fueron únicamente el tamaño del cuerpo y el tamaño de la 

nidada. Los resultados obtenidos son muy similares a aquellos encontrados en el 

Capítulo III, ya que los organismos considerados como carnívoros son todos de la 

localidad de Nuevo Urecho, Michoacán. Los análisis muestran cierta similitud con lo 

propuesto por Iverson (1992), quien postula que las especies carnívoras invertirán más 

en reproducción, sin embargo los resultados presentados en el Capítulo III sugieren que 

también puede ser el tipo de hábitat (lótico permanente vs. léntico estacional) más que 

una dieta en particular el que determine las observaciones de tamaño del cuerpo y sus 

posteriores relaciones con la inversión reproductora.  

 Más allá de que esta redundancia de los resultados complique el análisis, es más 

bien el producto del tipo de análisis y el origen de los datos. El describir a una sola de 

las poblaciones como carnívora y ser esta la Nuevo Urecho (con los valores más altos de 

los rasgos de historia de vida estudiados) la comparación es prácticamente idéntica, con 

excepción de la exclusión de Playa Azul por falta de datos de dieta. Sin embargo, es 

importante mencionar que la evidencia que provee el tipo de dieta al análisis en general 

es valiosa en términos de que complementa la interpretación de la variación en la 

historia de vida entre poblaciones (ver Capítulo III). Las especies al estar sujetas a 

tiempos de actividad más prolongados por las condiciones térmicas y de completa 

disponibilidad de agua en los ambientes lóticos permanentes, con una dieta compuesta 

principalmente por materia animal, pueden incrementar la tasa de crecimiento corporal 

(Iverson, 1992), lo cual a la larga repercutirá en el tamaño de la nidada, tal y como se 

espera en las relaciones alométricas entre la talla inversión reproductora (Charnov, 

1993).  

Los datos observados del tamaño del cuerpo y tamaño de la nidada en la dieta 

omnívora de Kinosternon integrum no son concordantes con aquellos descritos 

anteriormente para varias poblaciones de la especie por Iverson (1999) (5.8 huevos), 
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pero sí se apoyan por los de un análisis previo en la población de Tonatico, Estado de 

México por Macip-Ríos et al. (2009) (4 huevos y 156 mm en largo de carapacho).  

En general las poblaciones omnívoras concuerdan con las características 

generales de historia de vida en los kinostérnidos (ver Capítulo II), lo cual sugiere que la 

dieta carnívora aporta la cantidad de energía necesaria para el aumento en la inversión 

reproductora (Iverson, 1992). No obstante, es necesario tomar en cuenta que la dieta en 

los kinostérnidos puede cambiar año con año, entre temporadas del año, por sexo y por 

edad (Macip-Ríos et al., 2010), lo cual se torna en un sistema dinámico, es decir, la dieta 

cambia a través del tiempo y entre temporadas, y además esa dieta esta determinada por 

la disponibilidad de presas.  

Si la dieta tiene un efecto en la inversión reproductora, entonces ésta será 

también dinámica y cambiará año con año, o temporada con temporada, tal como lo 

sugiere la teoría (Stearns, 1992). Otro componente importante de la variación en la 

inversión reproductora, será la alimentación histórica de los organismos, pues ésta 

determina componentes fundamentales en la inversión reproductora como el tamaño del 

cuerpo o bien la condición corporal de los padres (Williams, 2005).  
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4.8. Conclusiones 

 

• El tipo de dieta más común en la familia Kinosternidae es el omnívoro. 

 

• En la familia Kinosternidae únicamente cinco especies presentan cambios hacia 

la carnivoría y sólo dos hacia la herbivoría.  

 

• Los rasgos de historia de vida como el tamaño de la nidada, la masa relativa de 

la nidada y el tamaño del cuerpo no presentaron variación con el tipo de dieta, a 

nivel de familia. 

 

• Los kinostérnidos en general pueden explotar una amplia gama de presas, 

básicamente cualquier tipo de invertebrado terrestre o acuático que puedan 

ingerir o procesar en partes, así como diferentes tipos de materia vegetal como 

frutos, semillas, tallos y hojas. 

 

• El tipo de dieta está determinado por la disponibilidad de alimento y no por otros 

factores filogenéticos. 

 

• Kinosternon integrum presentó variación entre localidades en el número de 

presas y en el tipo de alimentación, lo cual denota una plasticidad importante en 

las presas que consume. 

 

• El tipo de alimentación de Kinosternon integrum en Tonatico y Tejupilco, 

Estado de México es omnívora, mientras que en Nuevo Urecho, Michoacán es 

carnívora. 

 

• El tipo de dieta presentó un efecto en la variación del tamaño del cuerpo y en el 

tamaño de la nidada, siendo más grandes y poniendo más huevos los organismos 

con una dieta principalmente carnívora. 
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VI. ANEXOS 
 
Anexo 1.  
 
Datos de historia de vida y localidad de las especies utilizadas para analizar los patrones generales de historia de vida en el Orden 

Testudines. C. L. (mm)=Largo de carapacho, L. H.=Largo del huevo, A. H.=Ancho del huevo, P. H.=Peso del huevo, 

MRNX100=Masa relativa de la nidada x 100. Los datos de latitud están dados en coordenadas geográficas (º). 

Familia Especie Localidad Latitud C. L. (mm) 

Tamaño 
de la 

nidada 
 

MRNX100 
L. H. 
(mm) 

A. H. 
(mm) 

P. H. 
(mm) Fuente 

Chelydridae Chelydra serpentina Ontario 45.5 284 34 7.63 27.7 26.9 11.6 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Nueva York 44.5 259 30.9 7.05 28.4 27.5 11.1 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Ontario 43.5 284 48.1 8.57 26.6 25.9 10.4 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina 

Nueva York-
Wisconsin 44 263 36.7 9.2 26.8 26.2 10.6 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Nueva York 42.5 237 20.8 8.71 28.5  12.54 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Nebraska 42 325 46.8 7 27.6 26.8 11.44 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Illinois 42 281 40 9.54 28.3 27.4 12.27 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Nueva Jersey 40.5 261 32.3 7.34 25.7 25.4 9.69 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Pennsylvania 40.5 295 30 5.29 26.2 26 10.3 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Virginia 38.5 260 30 7.68 27.8 27 11.71 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Missouri 37 268 31.8 8.68 27.5 26.8 11.63 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Virginia 36.5 281 55 13.08 27.7  12.6 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Carolina del Norte 36 221 23.6 8.3  25.8 9.63 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Louisiana 31.5 232 20.5 8.37 27.5  11.42 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Florida 29.5 243 15 6.13 28.9 27.7 13.17 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Florida 27 216 15.3 6.74 26.2 25.6 9.9 Iverson et al., 1997 

Chelydridae Chelydra serpentina Costa Rica 10.5 350 35.4 6.66 35.4 34.3 20.35 Iverson et al., 1997 
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Chelydridae Chelydra serpentina Colombia 8 312 36.3 7.93 36.4 33 20.42 Iverson et al., 1997 

Emydidae Chrysemys p. bellii Saskatchewan 50.5 216 19.8 16.5 33.5 20.2 7.97 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae Chrysemys p. bellii Nebraska 42 182 13.9 10.6 29.9 18.2 5.9 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae Chrysemys p. bellii Idaho 46.5 193 15.3 10.3 27.4 18.4 5.3 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae Chrysemys p. bellii Nebraska 40 173 7.8 9 32.8 19.3 6.86 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae Chrysemys p. bellii Minnesota 44.5 168 8.8 10 29.9 19 6.19 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae Chrysemys p. bellii Wisconsin 46 168 10.7 13 31.1 17.7 6.45 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae Chrysemys p. bellii Nuevo México 34 160 8.9 12.1 31.4 18.4 6.37 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae 
Chrysemys p. bellii x 

marginata Illinois 39.5 162 8.7 12.5 32  6.83 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae C. p. marginata Quebec 45.5 153 9.2 16.3  19.4 7.01 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae C. p. marginata Michigan 43 140 7.6 8.61 29 16.6 4.14 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae C. p. picta Virginia 38 133 4.1 7.1 30 16.4 4.69 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae 
Chrysemys p. bellii x 

marginata Pennsylvania 40 129 5.1 11.7 28.4 17.5 5.9 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae Chrysemys p. dorsalis Tennessee 36.5 134 4.8 11.4 31.8  6.73 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae Chrysemys p. dorsalis Lousiana 30 122 4.1 11.2 30  5.98 Iverson y Smith, 1993 

Emydidae Pseudemys concinna Arkansas 33 268.8 12.55 8.9 40.92 24.6 14.75 Iverson, 2001 

Emydidae Pseudemys concinna Soureste de Missouri 35 268 18.6 8.8 36.4 24.6 12.6 Iverson, 2001 

Emydidae Pseudemys concinna Noreste de Florida 29 341 17.7 4.8 38.8 27.2 16.3 Iverson, 2001 

Tryonichidae Apalone ferox Florida 26 401 20.6 3.9 28.2 27.3 12.2 Iverson y Moler, 1997 

Tryonichidae Apalone ferox Noroeste de Florida 28 302 12 4.17 26.4 25.6 10.3 Iverson y Moler, 1997 

Tryonichidae Apalone ferox Norte de Florida 29 381 24 6.25 28.8 28 13 Iverson y Moler, 1997 

Tryonichidae Apalone ferox Norte de Florida 28.5 440 18 2.99 28.2 27.4 14.52 Iverson y Moler, 1997 

Tryonichidae Apalone ferox Centro de Florida 26 335 12 4.13 28.4 27.6 12.55 Iverson y Moler, 1997 

Tryonichidae Apalone ferox Centro de Florida 26 532 20 1.7 25 24.3 12 Iverson y Moler, 1997 

Tryonichidae Apalone ferox Sur de Florida 24 405 20.6 3.9 28.2 27.3 12.2 Iverson y Moler, 1997 

Chelidae Chelodina expansa Brisbane, Australia 27 331 14.55 8.3   16.75 Booth, 1998 

Emydidae Chrysemys p. belli Nebraska 41 166.65 10.72 10   5.98 Rowe, 1994 
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Geoemydidae Batagur baska Malasya 3.8 488 26 9.5 66 40  Moll y Moll, 1990 

Geoemydidae Callagur borneoensis Malasya 3.7 466 11 4.7 70 41  Moll y Moll, 1990 

Geoemydidae Coura amboinensis Malasya 3.6 175 1 2 47 26  Moll y Moll, 1990 

Geoemydidae Cyclemys dentata Malasya 3.5 200 3 7 56 29  Moll y Moll, 1990 

Geoemydidae Heosemys spinosa Malasya 3.9 186 1 5 65 35  Moll y Moll, 1990 

Geoemydidae Kachuga dhongoka India 23.42 420 23 11 57 36  Moll y Moll, 1990 

Geoemydidae Kachuga kachuga India 23 560 17 4.4 64 40  Moll y Moll, 1990 

Geoemydidae Kachuga tentoria India 23 225 6 8 49 27  Moll y Moll, 1990 

Geoemydidae Melanochelys trijuga India 23 175 3 6 44 22  Moll y Moll, 1990 

Geoemydidae Orlitia borneensis Malasya 4 475 12 9 79 43  Moll y Moll, 1990 

Geoemydidae 
Rhynoclemmys 

punctularia Panama 8.96 243 5 7 52 34  
Moll y Moll, 1990 

Geoemydidae 
Siebenrockiella 

crasscollis Malasya 4.1 186 1.3 4 52 30  
Moll y Moll, 1990 

Emydidae Trachemys venusta Panama 8.96 333 20 10 43 28  Moll y Moll, 1990 

Chelydridae Chelydra serpentina Carolina del Norte 35 192.2222 23.6 8.3  25.78 9.63 
Congdon y Gibbons, 
1985 

Emydidae Chrysemys p. dorsalis Georgia (EU) 33 151.1111 5 8.5 33.22 17.28 6.17 
Congdon y Gibbons, 
1985 

Emydidae Deriochelys reticularia Georgia (EU) 33 177.7778 8 9.3 34.79 20.82 9.06 
Congdon y Gibbons, 
1985 

Emydidae Pseudemys concinna Georgia (EU) 33 312.2222 17 6.8 36.36 23.9 11.99 
Congdon y Gibbons, 
1985 

Emydidae Pseudemys scripta Georgia (EU) 33 227.7778 7.1 5.1 36.39 22.17 10.52 
Congdon y Gibbons, 
1985 

Emydidae Terrapene carolina Georgia (EU) 33 143.3333 3.4 8 35.6 20.7 9.02 
Congdon y Gibbons, 
1985 

Emydidae Clemmys marmorata California 33 117.7778 3 8.7 37.28 19.06 8.26 
Congdon y Gibbons, 
1985 

Chelidae Chelodina longicollis Australia 35 233 13.9 7.96   7.4 Iverson, 1992 

Chelidae Emydura macquarri Australia 35 257 18.2 10.9   10.42 Iverson, 1992 

Chelydridae Chelydra serpentina Canadá 66 284 34 7.63   11.6 Iverson, 1992 
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Chelydridae Chelydra serpentina Michigan 43 258 27.9 13.14   18.3 Iverson, 1992 

Cheloniidae Caretta caretta  Florida 28 923 110 3.97   42 Iverson, 1992 

Cheloniidae Chelonia mydas Costa Rica 10 1002 112.2 4.2   48 Iverson, 1992 

Bataguridae Chinemys reevesii Japon 35 195 6.7 8.83   11.2 Iverson, 1992 

Emydidae Deirochelys reticularia Florida 30 250 9.5 10.3   10.7 Iverson, 1992 

Emydidae Emydoidea blandingii Michigan 43 195 10.2 12   12.2 Iverson, 1992 

Emydidae Graptemys ouachitensis Wisconsin 44 205 10.5 9.08   9.82 Iverson, 1992 

Emydidae 
Graptemys 

pseudogeographyca Wisconsin 44 225 14.1 9.34   9.78 Iverson, 1992 

Emydidae Graptemys pulcra Alabama 31 245 7 6.5   14.9 Iverson, 1992 

Emydidae Pseudemys floridana Florida 30 430 16.8 5.7   13.09 Iverson, 1992 

Emydidae Pseudemys nelsoni Florida 30 340 14.3 4.4   10.23 Iverson, 1992 

Emydidae Pseudemys rubriventris Massachusetts 42 304 17 5.82   11.9 Iverson, 1992 

Emydidae Terrapene ornata Kansas 39 140 4.7 12.13   10.09 Iverson, 1992 

Testudinidae Chersina angulata Sudafrica 34 150 1 4.58   27.5 Iverson, 1992 

Testudinidae Geochelone gigantea Aldabra 9 1190 14 2.7   90 Iverson, 1992 

Testudinidae Geochelone gigantea Aldabra 9 1190 5.3 2.2   81.6 Iverson, 1992 

Testudinidae Gopherus agassizii California 35 211 4.5 7.37   37.5 Iverson, 1992 

Testudinidae Gopherus polyphemus Florida 30 268 5.2 7.66   40.9 Iverson, 1992 

Testudinidae Testudo graeca Grecia 40 189 4.5 5.73   17.5 Iverson, 1992 

Testudinidae Testudo hermanni Grecia 40 167 3.6 7.4   15.8 Iverson, 1992 

Testudinidae Testudo hermanni Grecia 40 186 4.1 6.5   18 Iverson, 1992 

Testudinidae Testudo hermanni Grecia 40 217 6 6.8   17.9 Iverson, 1992 

Trionychidae Apalone mutica Kansas 39 211 11 9.03   6.72 Iverson, 1992 

Kinosternidae Sternotherus odoratus Virginia 37 74.9 2.7 10.4    

McPherson y Marion, 
1981;  
Mitchell, 1988 

Kinosternidae Sternotherus carinatus  Arkansas 34 117 3.8 9.2    Iverson, 2002 

Kinosternidae Sternotherus minor Florida 28 100.1 3 9.2    Ernst et al., 1994;  
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Etchberger y Ehrhart, 
1987 

Kinosternidae Sternotherus carinatus Oklahoma 34 102 2.3 8.1    Iverson, 2002 

Kinosternidae Kinosternon flavescens Nebraska 41 102.5 6.5 10.9    

Mahmoud, 1968;  
Christiansen y Dunham, 
1972;  
Iverson, 1991 

Kinosternidae 
Kinosternon subrubrum 

subrubrum Carolina del Sur 33 86.3 2.62 10.6    
Gibbons et al., 1982; 
Gibbons, 1983 

Kinosternidae Kinosternon baurii Florida 29 91.6 4 9    Ernst et al., 1994 

Kinosternidae Kinosternon sonoriense Arizona 34 104 6 7.9    
Hulse, 1974; Ernst et 
al., 1994 

Kinosternidae Kinosternon hirtipes Chihuahua 30 110.6 3 7.1    Iverson et al., 1991 

Kinosternidae Kinosternon alamosae Sonora 27 104.5 4 11.2    Iverson,1989 

Kinosternidae Kinosternon integrum Estado de México 18 142.7 4 4.3    Este trabajo 

Kinosternidae Kinostenon chimalhuaca Jalisco 19 139.87 3.7 7.1    
Este Trabajo; Berry et 
al., 1997 

Kinosternidae 
Kinosternon 

leucostomum Veracruz 18 145.39 2.24 1.9    

Vogt y Gúzman, 1988); 
Morales-Verdeja y 
Vogt, 1997 

Kinosternidae Kinosternon creaseri Quintana Roo 20 116  4.5    Iverson 1988 

Podocnemididae 
Podocnemis 

sextuberculata Pará, Brasil 1 280 15.1 0.145 43 28 19.3 
Padovani-Haller y 
Trefaut Rodrigues, 2006 
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Anexo 2. 
 
 Individuos colectados y depositados en la Colección Nacional de Anfibios y Reptiles, UNAM.  
 

Especie Estado Localidad No. de colecta 
No. de Catalogo 

(IBH) 
Kinosternon integrum Estado De México Coatepec de Harinas RMR004 24433 
Kinosternon integrum Estado De México Coatepec de Harinas RMR005 24434 
Kinosternon integrum Estado De México Coatepec de Harinas RMR006 24436 
Kinosternon integrum Estado De México Coatepec de Harinas RMR003 24437 
Kinosternon integrum Estado De México Coatepec de Harinas RMR001 24441 
Kinosternon integrum Estado De México Coatepec de Harinas RMR002 24435 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla RMR063 24359 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla RMR079 24366 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla RMR080 24367 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla RMR081 24364 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla RMR082 24365 
Kinosternon integrum Michoacan Tepenahua, Nuevo Urecho RMR078 24368 
Kinosternon integrum Estado De México Las Moras, Tejupilco RMR066 24358 
Kinosternon integrum Estado De México Las Moras, Tejupilco RMR067 24356 
Kinosternon integrum Estado De México Las Moras, Tejupilco RMR068 24352 
Kinosternon integrum Estado De México Las Moras, Tejupilco RMR069 24363 
Kinosternon integrum Estado De México Las Moras, Tejupilco RMR070 24362 
Kinosternon integrum Estado De México Las Moras, Tejupilco RMR071 24353 
Kinosternon integrum Estado De México Las Moras, Tejupilco RMR072 24361 
Kinosternon integrum Estado De México Las Moras, Tejupilco RMR073 24354 
Kinosternon integrum Estado De México Las Moras, Tejupilco RMR074 24351 
Kinosternon integrum Estado De México Las Moras, Tejupilco RMR075 24360 
Kinosternon integrum Estado De México Las Moras, Tejupilco RMR116 24432 
Kinosternon integrum Estado De México Las Moras, Tejupilco RMR077 24357 
Kinosternon integrum Estado De México La Puerta de Santiago, Tonatico RMR076 24418 
Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR094 24402 
Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR100 24428 
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Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR090 24408 
Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR097 24404 
Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR099 24400 
Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR091 24409 
Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR092 24407 
Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR088 24406 
Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR087 24413 
Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR093 24401 
Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR085 24410 
Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR086 24411 
Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR098 24403 
Kinosternon integrum Estado De México La Puerta de Santiago, Tonatico RMR089 24355 
Kinosternon durangoense Durango Abraham González RMR109 24395 
Kinosternon integrum Michoacán Playa Azul RMR112 24488 
Kinosternon integrum Estado De México Nanchititla (Estación) RMR111 24414 
Kinosternon integrum Estado De México Nanchititla (Estación) RMR110 24429 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla RMR102 24405 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla RMR103 24393 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla RMR104 24392 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla RMR105 24398 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla RMR106 24394 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla RMR107 24397 
Staurotypus triporcatus - - - 24412 
Kinosternon integrum Estado De México La Puerta de Santiago, Tonatico  RMR113 24420 
Kinosternon integrum Estado De México La Puerta de Santiago, Tonatico  RMR114 24422 
Kinosternon integrum Estado De México La Puerta de Santiago, Tonatico  RMR115 24421 
Kinosternon integrum Estado De México La Puerta de Santiago, Tonatico  RMR118 24391 
Kinosternon integrum Estado de México Las Moras, Tejupilco RMR117 24396 
Kinosternon integrum Guerrero Laguna de Tres Palos VHSR07 24426 
Kinosternon integrum  Guerrero Laguna de Tres Palos VHSR08 24424 
Kinosternon integrum Guerrero Laguna de Tres Palos VHSR09 24430 
Kinosternon herrerai Veracruz Dos Ríos VHSR05 24425 
Kinosternon herrerai Veracruz Dos Ríos VHSR06 24427 
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Kinosternon integrum Guerrero Laguna de Tres Palos VHSR10 24385 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla VHSR12 24388 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla VHSR13 24389 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla VHSR14 24387 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla VHSR15 24390 
Kinosternon integrum Guerrero Laguna de Tres Palos VHSR16 24386 
Kinosternon integrum Michoacán Nuevo Urecho, Ibérica VHSR17 24379 
Kinosternon integrum Michoacán Nuevo Urecho, Ibérica VHSR18 24384 
Kinosternon integrum Michoacán Nuevo Urecho, Ibérica VHSR19 24372 
Kinosternon integrum Michoacán Nuevo Urecho, Ibérica VHSR20 24370 
Kinosternon integrum Michoacán Nuevo Urecho, Ibérica VHSR21 24382 
Kinosternon integrum Michoacán El Bordonal, Playa Azul VHSR22 24377 
Kinosternon integrum Michoacán El Bordonal, Playa Azul VHSR23 24371 
Kinosternon integrum Michoacán El Bordonal, Playa Azul VHSR24 24376 
Kinosternon integrum Estado de México La Puerta de Santiago, Tonatico VHSR25 24374 
Kinosternon integrum Estado de México La Puerta de Santiago VHSR26 24369 
Kinosternon integrum Estado de México La Puerta de Santiago VHSR27 24378 
Kinosternon integrum Estado de México La Puerta de Santiago VHSR28 24375 
Kinosternon integrum Estado de México La Puerta de Santiago VHSR29 24381 
Kinosternon integrum Estado de México La Puerta de Santiago VHSR30 24373 
Kinosternon integrum Estado de México La Puerta de Santiago VHSR31 24383 
Kinosternon integrum Estado de México La Puerta de Santiago VHSR32 24380 
Kinosternon chimalhuaca Jalisco Arroyo Chamela RMR096 24399 
Kinosternon scorpioides Veracruz Buenavista VHSR04 24423 
Kinosternon oaxacae Oaxaca Chacalapa, Pochutla RMR101 24439 
Kinosternon integrum Michoacán Nuevo Urecho, Ibérica RMR095 24440 
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Anexo 2. Área de estudio del Capítulo III 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura A2.1. Ubicación de Tonatico y Tejupilco, Estado de México, y Nuevo Urecho y Playa Azul, Michoacán en la cuenca del Río Balsas. La 

línea azul muestra el cause del Río Balsas desde su nacimiento hasta la desembocadura.
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Anexo 3. Climogramas de las áreas de estudio del Capítulo III. 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura A3.1. Las barras indican la precipitación máxima mensual y los puntos la 

temperatura promedio mensual. 
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Anexo 4. Publicaciones derivadas de esta investigación 
 

 

CHELONIAN CONSERVATION AND BIOLOGY 
International Journal ofTurtle ami Tortoise Research 

Ali n1l'nlarJ lI ahi ls "r 1 h.' .\ l l'~;"an .\ l ud Turl l., ( Ki,w,I'lemulI illleg rlllll ) in Tonal im . Estad" 
dl' .\ l h ico 

IhlUllIC.o .\Lu:;w· l{íos' . Vícro ll Il llc.o SllS'fArJ'A· Kü I>IlÍGlIlr/.' . GÁ8"I~ L H.l KIlIOS.QUIM07. ' ... ~u 
GUSf.<vO C .. s .. s.A~uKm ' 

'u.,...-_.-, "" z.x.¡,,~ ... 1 .. ,;,.", J. B;"¡"~. Uro;"'rAdM Nac;o"al A_ J. _. C"a"', .... ria" SIN. a...¡.,,¡ u_,.u.ri .. 
e.,.,...,.... UUlTao F..J<,". el' (}"'IO M_I""-~~" __ -,' Iuo ... ""~~d."-' ~.m<lb~~ .. _....,,,,-..... 

~c ... ~"",,",p._ ... ,"-... ) 

CHELONIAN CONSERVATION AND BIOLOGY 
lnternational Journal ofTurtle ami Tortoise Research 

Ali l11"n!~ r}' Ibhi t~ "r Ih" .\ ln il'an .\ l ud Turll,· ( Ki1lUl'lemUI! ¡1Ilegrlllll ) in TUnal;,"". Estad" 
d,· .\ Ih iw 

I{OUR' C,O .\Lu::w· K íos ' . VíCfON fl ue.o SllS'rMl'A -f(OI}KÍGlI~. ' . C;A8KU:L lI,l KIlHlS.QUIIl07. ' ... "1> 

G US I'''''O lA~A.~.A l'.ullf:U' 

'u.r--__ "" w.,¡,,~ ... ,,,,, • ., J. H;"¡"";'" U.M,WLW ........... ' .. ....o..-. J. w ...". Chod, '-Tia ~ au,.j lJ_r ... ri~ 
e"""" ... 1Nt, ;", rNN~. el' O<JIO "-"I,,",IiI~"'-_ ... : ....... ;., IiI~iL'-· .ahri..u.IiI~"_"""'-"'; 

6""",1iI¡¡'¡'¡"""-",·", .. ,,,,¡ 
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KOI>KIGO .\1"'::11" Kros'. VIcrOK lI uGO Susr .... r .. · KOOKfc.uP."l.'. C"8Klfl. H.lKKIOS.QUIK07. ' ... "U 
GllS"l:o.nl C .. s.l s.A"uKm' 

'v.,.."""""", J, ~ ... 1._'" di B;oIo~ ... Uroio."w.¡ N<ri_ ... _ J, -"<Da>, a.r.Uo ..,,_ .WI. CMo/aJ Uro"""UO .... 
c.,.,.rm.. lN'iolo f"u"./. CP 1J4j!o _1~;bOoio8i"' __ -'· ¡" .... Uo~~iI.'-· ~1mdb~;bOoio8i ........ -.· 

~c"' ... ;¡,;oIo~ .... ___ } 

" .,,"' .... ' •. _ A~,""" ... e~· ""hi"'~ ... <rilie· ... lo 11 .. «ol,'tl'· uf illl ~"i,,,,,I .... ·11,.,· ndl. <t ...". ........ 
~,·~il:.ohilil,· ""d ~ ... " .. nd~1«I "ilh iml",rt",,1 m. hi, ¡' .. ~· Ir .. i'" M>< h ~, "'p"o<IO<1i1" ."'11"'1 ~nd 
h,"'~· . i .... W" ,."ill~·"'" Ih. d;'1 ,of Ih. pn.~· i, .. _,I~· o, .. looi«l ~I<.,k .. " ,noo loMI. Kino .. "non 
i"" f ",m ;rt T,.,;rtie" . :.. ... <10 de ~ I '-'":o. d .. ri,,~ 2001 ~nd 200-1. ""ill~·"¡, ,,~, e" ,>tI ",,1«1 ""I"' ..... I<I~· 

h~· ""_, ~,>tI ~~. ( i,"'''''I ..... , ... ~d .. I"') ~,>tI ""~"", .. ( ... .oi,,~. , ... dry) . (;~_'Ieie <" "1<",,, ~,>tI 1..,-.. 1 
"" ml~" " . ... .-d i" <" mhi""lio" loe , ........ <" ml~<l . ...... k .. 11,..,.,.) " " 57 "" ml~" (J 2 , ¡'.",,<h 
""_, .... ",>ti 25 INm 1« ... I.K. ú"'f",m i,~ ~. , ....... li_"¡ .... 'pp,oM .. ,,;',t i"~I¡'",,,,"'e~· ""hil>.. I""'¡i" ~o ,, 
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n.. _ng habi" of ,,.-d .. "'" di",,,,, and ra",. 
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(988) . Ho,",,,,c,. f",sII""", "'011 .. "'" g.n..-aDy 0"",;"'0-
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<"a mho",,,,, dud,'il I .. U, ""a". , .. T b. da~, "'U""I tI",1 1I>i. luello- r ... <I> '~)I.,e'u,,;'li<".d I~· "n 
~.-ai~,hl. P"')' ~.,,,, mlhu I(..,n "n a r ... 1' ,·<I< cr .. 1 r",d ~.'n>. 

K ",· W"., ... _ K.l'lilia: T.."ludi"",,: Ki,,,,,,1<nud,,,, , I<inoJt.rnon ill"gn<m: lueU., diol: r"oo: 
" "",h·, ... ,,,,, ~< ,,,,ralhl, ""_" a~'" d e~' ,."d rain)" ""a .. "" M,,_";, ... 

TIr. _ni habits of ,lnI., aH: di ... "" and 'an¡¡o 
fIcm "ri« b<m""}" 'o "ri« ctmi,«}" (Will>.rr and M<rirr 
198!1)_ Hm"",·". f~"::UCT ' .rul .. aH: icn<. aIIy 0","Í>"0-
rou< (Bu rl< .. al. 2(00)- Typi<aIIy ,b< alirn<rury habits rJ" 
,lnI .. ..., d«mninod by I''''Y a,,,illtlib'y and abundan«. 
with di ... <Iru<,,.od by high<J f"",,<,.,y of animal ,han 
plan' malr:n..l. or';« .... .... ( Bjorndal 1991). s.:x and ag< 
ha,. al", I>«n roMid<.ro irnl"'uan' d<lr:lIIúmn" rJ" ti .. 
alirn< .. "'Y haIli" of 'uul<>. witlr juv.nil ... ating a high<l 
propouioo rJ" animal mattc.- ,han aoirk. (Em<' .. al . 1994) 
'0 aIIow m<Y. "'pid jnYI\-·tIr (Um<man 1996). and kmal .. 
"'rnc<irn .. <rnlU"'" H:la'i .. 1y m<ft: animal ma!!« ,han 
mal .. (p-e<wnably 'o "'WC<' T<pmdr<ti,·. up<mi..,_; 
FoJd and Mon 2QOo1 j . Die< <cmposition i< a VI:f)" impon,... 
aspen of tIr. local lik .. hi"«}" of a ,lnI< !peCi<>; i, ",f1«« 
,b< . e<ro",., p""id«l by ,b< <n';ron"",'" ''''''anl tIr. 
• n<rg«i< n«d! rJ" tIr. imi.;m,al m,rino; i« hk,im< 
(Pin<b<i",·[)01lO>O 20C(1). induding "'prodr<tio" ( Hu m< 
2005)_ 

IGn"""mid ..,nI ..... <haIll<<<riud by ha,in¡¡ a 
,ariabl< lin«i< plal""" am m",l gland< am inhalli, a 
i",a' varie<y of <1I>"i",n"",n" ( h·. ""n 1999) TIr. 
wid' 'P",ad Now WoiId disl.ibution of ,h.", ,~ .. «)wd 

b< ul'lain<d. in parto aS a <OH"""''''' rJ" ,ha. ",,"Í>"ation 
abili'y (1'«.,>00 and Slo ... 2000). m<i, <m>p1n biog ..... 
gJllpM< M"",>" (Prit<hanl am Tro:bbr.u 1984: I,· .. ..,n 
1991). ,h.;, , . iabl. plall'oo ';zo (h..-.rn 1991). ,h •• 

di .. "" "'p-odr<ti .. ''''''<jI;'' (h..-son .. al. 1991). am 

tIr. i, dh''''< alirn<ntaT)" habit, (Emll e< al_ 1_). Many 
bn"""lTI;d! aJ< onmÍ>"orou< .• a'i", almOS! <>"<'Y')úng 
fourrd in ,he water. in<lmi", I<a\"". hui". , ... 1<. m .... 
ins.c« (~a,i< and Ir:,,,,"rial). rr<>lh.r!l .. <rull""""n,
"",a'i< ,·.n.bm,., su;:h al am¡ilibian<. ""' .. 'unle< 
(li,"",cmid< in<lmod~ ,.,d <arríon ( Hu l« 1974; Pun:w 
1974; Yog< and Guzmin-Guzmán 1988; l'm<I and 
Bazbru. 1989) 

Alim<ntuy habi .. ha\"' be<n "miod in ",,,,.-..1 
bn"""",id!. Almough KiIr,w~mmr ru.mc",". K_ chinral. .. 
Iuoaca. K. an8l<"Y>mu. am jlOMihly K. al"",,,,,,,,". hu< 
bc<n <oo';<I< .. d rn<>sIly h.Jbivorou' (L<gI .. 1966; 
1,·.ISOn 1986, 1989; B<l1)" e< al. 19\17). <>lb .. 'P«i<> 

",dr a' Sta"",'yp~. ,rip("':at~ •. S. wldnii. aaudi~. 

<>'1& .... ",.,. S .. ",,,,h,,,,u d~p"'''''' S. minoro K_ lUr1ip<>" 
1<. do,..,i . am K. cF~auri ha ... bc<n <on';<I<.od <ami, .. 
<JI"'" (Malanou:l 1968; h·. ""n 1988: !'mil and BaIbru. 
1989: 1 ... """ « al 1991: Fnrll e< al . 1_; E\¡><j<l .. 
Gonzil<z 2QO(1) nr. .. " rJ" m. family. induding 
St~",odrenu carina ..... S. <>00"",.,. Kinosu",,,,, I~uco . .. 
""'''''. K_ IHmrii. K_ f/iJ,-.,,,,,,n •. and K_ """l'i"id~. hu< 
bc<n <o",id • .ro o","i"""", (Eirr.m 1956; MoU and 
L<gl<r 1971: HuI<. 1974; Gilbo", 1983: Mi",h.ll 1988: 
1,·.ISOn 1989: &"" e< al. 1_; M<Yal« .. Y..-d.ja and 
Yog' 1997: C~lI 1998; FoJd and MoU 2004). In 
«nain <r«i .. alim<D''''Y habi" ha .. bc<n sIrowrr '0 
difk, by .... ag<. and "'a5On ( • . g_. K_ h<rr6lJi: AgüJe
Lron am Aquino Cruz 2004). 
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HCIW ..... fe< K. in""8""'. ,h. 'mI< s¡=i .. w oh ,b< 
m"" wid«¡ ... ad distribution in M<.ieo (I> • • "'n 1999). 
dictary pato<rn' ar. unl T<>wn (L • ....,..E.!pinal and Smith 
2(07). Thi, SJl<Ci .. ha< a <ummn (",iny .. alOn) n."'in¡¡ 
I",. ioo (1 ... ,.,,, l_~ b<~i""i", i" Juf) 4,01 .. oJi,o¡; i" 
0<001><. (Macip.Rí"'« al 2()(»). Mak! ,... l"'>l<' ,lo,.. 
f<mal . .. wi,h ....,.. . lonp'e<! e"",pac" and wid<. b<ad, 
(Enol! and Barbou. 1989) . Thi, ,,..do """i>at<' in ,h. dI)" 
"a'oo if wat<. i, n'" uailabl •. t..n "' .... ilidividuab 
.<main acti .. in p<nnanm' poob d,..in¡¡ ,h. my "alOO 
(l,'<""n 1999; ~laeip.Rí",« al 20()9) 

o,.- goal in ,hi< pa"" wa' 11:> d.scrib< ,b< ali .... ntuy 
habo, cf lh. M .... iean ..... d ... nlo (K. "''8",m) a' Tona,ico. 
E.<tado do Mh.ieo. analy"ng ,h. di« of yoo"l! .s. aduh .. 
ma1<,.s. kmal ... andduri"l! lh. ",iny~ . my .. alO .... Wo 
up«'e<! 11:> /¡'id L) ,.. ""<,,,11 cmni.crou' di« lit. many 
",b< .. "q>i"d l iTllill:.nid,. and 1) a ,hift in di« flOm 
anOnal maU<. in th. ",iny (.",rodue'i",) "alOn '0 pla'" 
maU<. in ,b< dI)" (no,.",rodue,i .. ) ",.lOn bccau .. cf ,b< 
t<ml'e.-al dynamics cf th< pood< ,lo,. tb< ,,..,1<, imabo. and 
beca_ cf ,h. high..- T<l"ooue'i", up<lid oUT« foce<! by 
aduk mal .. alid kmal .. (HLlIIl. 200"i) 

M ET HOllS 

Tunl.. ..... coD«,e<! frcm O<ooI><T aJ03 11:> 

N",,<mb:T 2())4 al La Punta d< San,Iago. Tooa,iro 
(18· 48·N. 99'40·W). in "",h<m E.stadod. Mhieo. n<ar 
,h. "al« cf (iu<TTT:ro and MOTT:l",. Tooa'ico i, in tb< 
Upp<T Bal,"" Ri"'T ba.in hydrologie TT:gion. al 1640 m 
abo", .. a 1< .. 1. noIDUgjo th. )<ar. a'<"'g< ,..nual 
t<mp<""UTT: i, lO' C, and amual ",infaD u<"'g" 
150 mm t..n i, high!), ,,,,labIo by moTth and you: tb< 
Toc<Id ma.i ..... m i< 401..'1 mm in Augu<~ and ,b< =orn 
mini ..... m i< O mm flOm O<'ob<T '0 Al"il (lNEGl 20(2) 
TUTd .. W<TT: eoD«,e<! in 4 t<1IlJlOflUY pood' "",lo a ra"l!' 
of 20-100 m in di,..,«<. alid aloog a 'mal! p<Tman<Tt 
"T",m ..:ar lh. pond<. no. lOO-m pood wa' 4 l m flOm 
,h. 5O·m pond. ",Ioil. ",h<T ''''' 'mal l pood' (30 alid 20 m) 
w< .. wilhin 1'10 m cf ,b< 50 m pond Wo eoo,id<Te<! ,b< 
dI)" "a"'n '0 la" flOm .. rly O<,d><:T '0 mid-Jun. alid ,b< 
rainy .. a_ frcm mid-JUD< 'o lar. S<I't<mb< •. bawf 00 

elima« data ro.aine<! frcm th. S.",ieio M<troro16giro 
Nociooal (Múieo) and ooT ftdd _"",ioo' (Fig . 1) 

no. "rny ,io< wa' vi,i,e<! moolhly alid ,,..d .. w< .. 
eaugjol by .. in. and hcop tr,." bai,e<! w oh fTT:<Io fi<h no. 
bai, wa' <TW,lo<ed in plal!ie eoo'ain<" '0 I"<",n' "'Td .. 
from eonsuming i, . Wb<n pond< drie<! up (in O<ooI><T alid 
N"",<mb:T~ wo eaugk 'unl<, ooly in ,h. p<Tman<Tt 
"T<llm alid in ,h. TT:maining wat<T of ,h. 200-m pood 
Dut-in¡¡ JanulU)' and Fd .. tuy T<> 'unl .. w..-. eaugjo' . E",h 
'unlo wa' marl<d by <10.11 n"'ehi"l! (F.m<T 1979) alid 
m<a...-ed. ... igjoe<!. alid .. =1 by "alidaJd .... 'k,,1<. In 
onl<T 'o d<t<nnin. lh. di« "'" uwf "omach flu<hi"l! 
(L<g:J<T 19n). F<cal , ,..,pl" w< .. aho eoD«,e<! wb<n 
'unl .. d<f<ea,e<! 00 eaptu .. . D<SJl o. ,b< "",,'iblo bia. 
u'ing "cmach eo"'<n" DI foc .. da'a indi>iwall)'. ,h. u .. 
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t1g .... l. tti-"onc.l clitn,,< data foo- T"""ico. ElUdo d< 
Mhico (l\l63-19SK) B ... i<odic"< av .... < ... ."foll 1"" mOfOlto 
h...-n); 1"'" ano!.."...... it'Ooboales ., .... < "' ''"4'''"''''''' pt< mOfOlto ro 

of bollo '«hniqu« a' an in'q¡rall:d awroach i, =om· 
.... nde<! 11:> pro.ido a eomprm<n,i", pi«,... of 'unlo di« 
(CapulI:> and V"ll' 2008) . F«r< alid "cmach eonO<n" 
w< .. p", .. ",e<! in 70% «hanol fe< llibo",''''Y ,..al~i< 

Sampl.. ..... drie<! on pap<T and uaminro wilh a 
"<"",,<opie mielO'rop< ; "'" "par,.e<! anOnal alid pI,.., 
matt<T. id<Ttifte<! <ach o<m '0 th. low." "",,'iblo 
'aroncmie 1<",1. and "",iglll:d .lido io<m on a .. miana· 
l)Oieal balanc< . Tunl .. W<TT: T<I<a<ed ",b<T< 'b<y load l:an 
eaugjo'. ,..d no ap¡m<Tt harm wa' inflie,e<! on than 
durin¡¡ th. "ud)' 

[Jo.'a w< .. ,abula,e<! a' follow<: a) f""1u<ney cf 
occ,..TT:nc< (p<TC<n' .... of ,h. lI:>Ial TlJmb<. of "ornach 
flu<lo .. DI fecal ,",mpl" in whieh .ach di« eao<gOl)' 
occ,..Te:f); b) nu ..... ic fr..,.,<ney (p<Tc<n'ag< of .ach io<m 
in .ach di<t eao<gory in TT:lation '0 ,b< ''''al numb<. cf 
eat<pi" acTO« al! '"''''1'1«); and e) p<Tc<n' by ma« 
(p<Tc<n' of ma« ohado e"<gOl)' of di« in .. la,ioo 11:> ,h. 
''''al ma« of al! eao<gori" l"«<n' ( HuI .. 1974; Aguine
L<6n alid A",i..,.Quz 20()4) . Scm. '"'"",1 .. <ueh a' 
g"' .... w< .. e""Tted a' lh. numb:T cf 1", ... DI TOOI' 
foulid ; alga< "" .. e",,",e<! a' elu<o<" of 5· mm' ftla .... n" 
Compari"'''' ... '" rnad. b:'wa:n rainy alid dI)" "a"'n' 
and ""0"l!'" and .... eat<ge<i« (mal« ~. kmal« ~ 
imm,.u .. ,) "",lo T<pd '0 c.-igin cf th. io<m' eoollrmed 
(animal .s. plan'). W. al", uwf ,b< ilid", of TT:lati .. 
irnpcnarw;:. (IR! ; Han<_ 19\118 ; Gürr<l} <t al . 2002) fe< 
,b< o",rall data of di« by ... and ag' . no •• al"", fe< ,h. 
food o<m< ""'T< plOlle<! by S.,.'oo ..... alid ag' in onl<T 'o 
anal)'z.< ,h. ranl< of food i"l!. "e<! by ,hi, pop.rl,.ioll no. 
.d.r« of IR! w< .. T<pone<! ooly fe< lh. ecmpl< .... n'lU)' 
data cf nu .... rie fT<qu.ncy. fr..,.,<ney cf occ,..TT:nc<. alid 
p<Tc<n' by ma" 

We u<ed a eo",i"l!.ney tabl. 11:> «" lh. noo",lidcm 
p", .. nc< of plan' alid ,.. imal mn<T f""1u<nei .. in all di« 
eat<pi" by ... and .... . T"".way anal y';, of ""'Ianee 

H<JWC\'..-.I<JI K. in"!",,,. ,be ,~ .. <¡=i .. ",itb ,"" 
m"" wid«pead di<lr'bution in Mexieo (I",non 1999). 
dicury pan",n. as. ,.,l IDwn (L • ..-.Elpi .. 1 and Smim 
2007). Thi, sr«i" bas a ",mm,,, (",iny .. ""'n) ncSlin¡; 
I""¡ ...... (he,,.,,, 19\1\1). b<~¡'",¡'" ¡" JuI, ",01 <>oI¡,~ ¡" 

Ock>b<. (Macip.Ri", .. al. 2000). Malo, a-e l"'ll0' ,ban 
lomalo<. wi,b ...,.. ohnll",«I elUll.pa<" and ",id" ""ad, 
(EmSl and Basbou. 1989). n.;, ,mle ""Sli.a, .. in ,be dI}" 

"'a'm if _" i, n'" .. ailablo. b,I! "'In< imi,iduah 
«main ""a .. in p<nnanm ' pool. dLO"i"l! ,be <ky .. alm 
(I>'.""n 1999; Macip.Rios« al ))()IJ) 

üu< goal in ,h" par- """ '" do""ib< ,"" aliln<ntuy 
hab it. d m. Maiean ..... d ... nl. (K. "'''8''''") a' To",,'ico. 
futado d. Mhieo. analyrini ,be di« 01 yoon¡; ... adults. 
malo, ... r.malo<. and durin¡; Iho ",iD)" ... . <ky .. alO .... We 
oXp<C,«I", fim L) an ""0",11 cmni.cmu. di« lit. many 
01"," uq>ical l i--=mid,. and 2) a .hift in di .. 110m 
animal maU<r in Iho ",iD)" (rqnod",,'h-.) "'alOn '0 plan< 
maU<l in , ... dI)' (no .. ~md,",';'.) '<aSon b<cau'" ,i ,"" 
"mpaal dynamics ,i me pmd< ,b .. ,"" ,,"",1« ililabit . and 
b«au« d ,be highD ,<¡.-ro"",;" .. pemilu~ la.ced b y 
aduk mal .. am r.mal., (H wn.l00"i~ 

Tunl.. ,,~.. eoD«,«I frcm Ocoob<r :D03 '" 
N",'omber 2())4 a' La Pa!:na di: San,iago. Tma,i", 
(18 ' 4R"N. 9'J'40'W), in """bom F--"adod. M"ieo. n<a' 
,b. SIal« d Gu<TJ<ro and Mo",lo<. Tma'ico i, in ,"" 
uppt:r Baba. Ri..n ba,in hydrofog:ie .. ¡ion. a' 1640 m 
abo .. "'a 1 .. .1 Throu¡¡jo m. ",ar. a.clllg. an nual 
1<mp<tll'U'" i, 20' C, and amual ",infaD .. e"'g" 
150 mm b,I! i, higbl)' ,,,,iabl. by month and year: ,¡., 
.«ero ma.iln.Jm" 401.5 mm in Augus~ and ,"" =onl 
mini ..... m "O mm fmm (\:'00<1 '0 Al'"il (INEGI 3J(2). 
Tun[o> "' ... eon«,«I in 4 I<mp<>IlU}' pmd, wi,b a rango 
of ZO-ZOO m in di ... «..- am almg a ,mall pmnanen< 
SI,mm ncar m. ¡»IOd<. Thr: Zoo·m pmd ",as 4 l m fmm 
,h. 5O·m J»nd. "hile ",h.""", >mal l pmd, (30 am ZO m) 

",c.. ",ilhin 150 m d ,"" y¡ m J»nd W. em,iif<I«I ,"" 
dI}" ..,alOn 'o laSl fmm oarly (\:,ro.r'o mid·)un. aJol ,"" 
,ainy .. a.m ucm mid-Ju"" 'o la .. So",ollkr. ba,..J ""' 
dima« data ro.ain«l fIcm ,be St:lVicio M .. ..,..,16girn 
Na.cimal (Müieo) and ro, ft<ld cb""""im, (Fig. 1) 

Th ... udy ,il< wa. ";,i«d mm'hly aJol ,,..rl,,, we .. 
eau¡¡jo' by ",in. and boop "'VI' bai,«I w itb f",sh fisIL Th. 
bai, ",a< 0",1M<d in pla .. ie em,ainct> '0 p e",n' ... nI« 
flOm eo"",ming i,. W¡"n J»nd< dri«l up (in Ocoob<T aJol 
N""emb<T~ w. eauglt 'unl<; mly in ,be p<,man.n< 
SI'<am aJol in ,bo ",maining ""«T of ,be 200-m pmd. 
f),.-jng JanullIJl and F<buary n<> 'unlos WDe eau¡¡jo'. E,.,b 
'unl. wa' mosW b y sh.ll n"'<bing (F.mer 1979) aJol 
me",,""cd. "",i¡¡jo«l. am ",xed by SlaJolan! ..-.:<lo"ls. In 
om" 'o d«.nnin. 110. dr« W< u~ Sloma.ch flLl<hing 
(I..¡;fer 19n1. F«al . ... pI .. we", also eoDcc,«I w""n 
,unl.,. dl:foca,«I "" ea",u ... DeSjl it. ,"" p" .. ibl. bia. 
u,;ng Slcmacb eo"on" o.- foe« da'a indiviwall)'. ,h. u'" 
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t",~ .... 1. tti.iloric>l < ...... da .. ro. Tooa<iro. F ... Udo de 
Mhico (I<!6.3---198&) B.n itodic ... "«>a< .. ¡"foil 1"" m""'" 
(un ¡: lito< _.."....,. ;!'Odica"" " ..... I<"l'<"''''''' 1'" .. ""'" ro 

of bOIh '«hniqu<> a. an in'<¡¡JaIl:d awroach i. ~com· 

m<nd«l '" pro.ide a eoml"," on,; .. pi«,..e of 'unl. dr .. 
(Capu'" and Vog' 2oo!!) . F«r< am SI<mlacb eonl<n" 
",o", ¡=«lV«I in 70% «hanol f, .- llibom' C<J ,.,al)"< ... 
Sampl« ""' ... dri«l on papt:r and .. aminal wi,b a 
Sle"""<opie mic_ropo ; "" "'paI",«I animal aJol pI,." 
mat' .,. ;don<ifi«l oach item '0 me kow.SI !"",ible 
'aIDncmie 1,,~1. and "",illlrd .lido il<m on a ",mi"",,· 

l,.ieal balan«. Tunl .. w.", J<ka...J ","",e ,¡"y ba<! been 
eau¡¡jo' _ ,.,d no a pptUon< !mm "'" inflic,«I on ,ban 
dLO"ing ,h ... udy 

[)a'a ",c.. 'abula,«I as folhws: a) f~""ney d 
occurn:n« (peICon"'!!. of ,ho ""al g.m-ibt:. of Slomacb 
flUID" '" focal <amplo. in ",hicb oacb di« eal<gOl)' 
occ~); b) nu..-.:rir u..,.,eney (p<",on'al!" of . a.ch il<m 
in .. eh di .. <al<gOl)' in .. lation ,,, ,"" ,,,,al nUmT d 

<a«gooi .. a.c""" al! """,,1<;); and e) ""","n' by mas> 
(p<t<.n, of ma .. of . lIdo <"'ogOl)' of di .. in ,datim '" ,ho 
,,,,al ma>$ of all eal<goo .. ", ... n' ( HuI'" 1974; Agui"". 
León am A",in<>·Crnz XJ()4). S<fil. """,,1 .. ",eh a, 
g"'''''' we", e""n<<<I as 110. numb .. al 1", ... o.- ,COIs 
foum ; alga< ",,,-,, {"()UD«d as dusl<r< of 5-rnm' ftla..-.:n"'. 
COmpa:rilOTt< "'= mad. b<t",«n ",iny aJol <by .. aso", 
and "'0"11'" and "I!. eate~eoi<s (mal<;". r.mal« "". 
imm"'u",') wi,h J<gard 'o eoig:in d Ih. il<m, e"",,,,mal 
(animal ~ ... plan'!- W. abo u~ ,"" im .. of .. Iati"o 
impata",. (IR I; Han .. "" 1_; (''¡hrilJ o, al. 2002) feo 
,"" o,",Jall da", ofdi« by ... and ag'. Th •• alu<> far ,be 
food ' .. "" W<J< pI""od bys""'tm. s<x. am ag' in om."o 
anal)':.:< ,bo Janh of food ing'SI«I by ,hi, pop.<l .. iolL Th. 
va"' .. of IRI ",e .. I<J»n«l mly f<JI m. e<mlpl • ..-.:n'llIJI 
da'" d nu..-.:rie fRqu.ncy. fK<p.<.ncy d occ,""",n«. am 
p<ICen' by <na>$ 

Wo used a eo .. ing.ney taIll. lO «SI Iho noolllmcm 
pltlOn« of plan' aJol ,., imal maUer f=ru<nei", in all di .. 
ea«gooi« by 'u and "I!'. T"",.way anal y,;, of ""Ian« 
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(ANOVA1) "'". u<ed ",hcn da'a ""hiove<! ¡w-ame'ric 
alSUmption<. Whcn ,h",. alSUmpti001 ""' ... iola'ed. "'. 
u<ed 2_way Kru<\:aI _Walb1 (Zu 1999; Ma:r",cz.-DM 
San"" 2001) ., ana!)'", .aria,ion in f=¡u<ncy cf 
occ,..n:n«. p<1«DI by 1I.lInNI. and p' :J.:on' by ma" 
Ntw..:n " a"'",. by .... and ag< . W. al", ",od m. 
Shanoc>n _WiencI indu ., quaDlif)' <p<cial iza'ion in die! 
(plummel and FartllJ 1981; Vogt and Guzmin-Guzmán 
1988). Da'a fOl " a"'", (",iny ... dI}') wcn: compa=! 
u1i", Wiko.oo ,.s ... a":! fimlly. "'. u<ed , ... Mori1i'a 
.i "",lified inda; 'o dClmnin •• imilari')' in di<! b<t~n 
" a"'n1 ........ a":! ag< da .... (Kn:M 1999; AguiJJ'" 
1..<6n and Aquino Cruz 2())4). AD <la,i<lical .. <l. "" .. 
Jl<Jfom>ed in JMP >n o 3.0. 1 (SAS In llitu« 1,.,. 2002~ 
", ith an " _ 0.03 (Zu 1999) 

RES UI.TS 

Of , ... 37 ... "",1« anal)7.ed. 32 ""'1< from <lomach 
flushing a":! 2'1 frcm ke .. ; 31 ... "",1 .. "" .. hcm m. 
",iny "alOn and 26 from ,h. dI}' "alOa T'" di<! cf K. 
illl~8"'" in Tooatico indJde<! n food call:gori .. 
(fabl. 1). FoI both Jl<",.n' fRqu.ncy a":! p<1«DI ma". 
plan' mall:rial (g ....... and ... hc ..... Inc.o ... pla ... ). 
colropl<<an<. ooooa'. larva<. diptm .... and mi=! animal 
mallCI (und<tmnine<!) ""' .. ,h. IIX>II imponan' compo
n.Dl1. Cl"', animal gIoop< _h a< gallIDpod!. ann.bd! 
(I=h .. ). aIllChnid!. and amplibian! "' ... al", found 
Sttd! cf 7 pan" and filamen.,.." alga< WCI< aho fou..:! 
in <lcm",,1t< a":! ke .. 

lliing , ... fi..,...ncy of "",um:n« da'a "" foond ma' 
, ... l im cf die! compo..:n" (animal " . plan') ""' .. 
i",."e<! ra..:!omly .. oog m. 3 ... and ag' da""! 
(l z - 1. 13. P - 0.'16; TaM. 1). Fe.- mc ",,«n, of ma" 
data. "'. al", did nO! find .ignifican' varia,ion in pla .. ~ 
animal ma"cI i",."e<! alJX)ng ... and ag< da""! 
(f"= _ 0 .26. P _ 0.61). HoWC"". fcmal .. shCll\le<! a 

«mcncy 'o ca' IJX),. pan' mallCI in m. di)' "alOn ,han 
mal ... and mal<! a ... imilar alIX>UJl" cf animal ma"" 
d Llring , ... yca:r (Tab l< 1). Fcmal .. al", smwod an 

impc.-ta .. shif, in , ... amoon" of animal a":! plan' ma"" 
Ntwun "alOn< (Fig . 2): ''''y .wi«h<d ,"'il di .. ficm 
mainly caro;'"""" in , ... ",iny "alOn 'o mainly 
hcJb;'o"",! in m. dI}' "",oo. Mal .. ,..d imma',.. .. did 
, ... "'m< b." in a l." d",ma,ic way (Fig . 2). T o coofinn 
,hi! "'gg«t ioo "" cooduc,e<! a 2-""y ANOVA on , ... In
'",n<fonne<! da'a cf p<1«DI of ma" (on!)' fu.- animal 
mall.,) bu< did .." find .ignificanl ,,,,-ia,ioo . i,"', 
Ntw..:n "",oo, (F", _ 3.04. p _ 0.(9) 01 alJX)ng'" 

and ag< da .... (FUI - 2.92. P - 0 .07) 
I'I:,«DI of ma" al", did nO! diIJcI amoog ... a":! ag. 

da .... e.- Ntw..:n "alO", (F= _ 2.36. P _ 0.10; 
Tabl. 1); IDW .... , . , ..... da'a di:!C,-u , .... n' • • die! cf 
,hi! popttlation 00 a dctaile<! 1< .. 1 a":! , ... .. oon" cf 
ma" ing<"e<! by ... ,..d ag' . & dJd i"ll und<tcnnin<d 
i',,"1. ,... <tua cf Jl<",.n' of ma" and h..,...ncy cf 
occ,..n:n« (fabl< 1) imicall:d ,ha, , ... mOll abLDlda .. 

l.-cy i«m< co",ume<! did n'" n<c .. <a:rily cOJJ'<pond 'o 
m. hi¡¡hcI alIX>UJl" of bioma ... W. fou..:! .ignifican' 
",,-.aMn ID nummc fi..,..cncy (F~,. _ 28 .23. 
P < 0 .03). which n:f1me<! difkl<nc .. b<tw..:n imma_ 
..... ! in di)' "a"'n and f.mal .. in di)' "a"'n. Whcn food 
i< p .. !umlbly !Car«. imma',.. .. kd me.-. 00 filamcDlOU< 
alga<. 'm."rial in_ .. ,ha' f.o iDlo ,h. wa«l. and "'ail< 
(whic" "'Cl< "'1)' abund,.., in ,h i< .. a"'n). In add it ion. 
kmal« .. ,,,,de<! ,h • • die! 'o inchid. Wg<1 in .. nd.-a1l:1 
a":! mOR: plaDl ma«rial during ,h. dI}' "a"'n 

n.. ,.",1" of,h. IRI calrula,ed fu.- .. ,,100! and .. . 

a":! ag< (fabl. 1) smw ,ha, in m. raill)' " a!oo ,h. miJ.e<! 
animal ma"" . mi=! pla .. ma'lI:l. ,..d oooonll: larva< 
"" .. ,h. mOll imponan' i',,"1 coo<umed . Foo- inlla,., • . 
mal .. a":! f.mal .. kd 00 , ... Mm. ,,"cgro .. in allIX>ll 
m. Mm< propc.-tion. bu' imma',"" .. fe<! lJX>Jt: 00 miJ.e<! 
pan' mallCI. In , ... di)' "alOn mi.e<! plan' maUcI. Lm",a 
'P .. and miJ.e<! animal ma"" "" .. m. IIX>II ron<umed 
Iny itcm< . In , ... di)' .. a.oo , ..... ""1 ,.. ab<I:na: cf 
ooom« lan".. a":! imma',"" .. conc.n,,,,,e<! ,"'il di<! on 
LLmna 'P.; mal« on pi,.., ma'lI:l . animal ma"cI. and 
_ ;,..d kmal« 00 allIX>ll , ....... ill:m!a. mal« . W. 

al<o ca«piz.ed m. JTimasy coo<umed i«m<. _ oodasy 
coo<umed i«m<. and ",nIDmly con<ume<! ill:m1. by ,h. 
difkl<n«1 in IR!. W. Cooridi:le<! di .. ill:m1 wi,h IRI 
,,,Iu .. Nlow 10 'o N ",nIDmly con<umod. Ix:, ,..,.n 10 
a":! 15 _ondarily con<umed. and abo .. 13 pima:rily 
coo<umed 

Di« di .. "i'y smwe<! .ign ifi",.. .ana,.,n 
(H, _ 16.89. P _ 0 .(04) amoog da""! """ifie<! by 

"'. ag' . and " "'00 (Fii- 3). Imma',"" .. had ,h. ICII\I'" 
,,,Iu. in ,h. dI)' "alOn (2 .08~ follCll\led by mal .. in dI)' 
"alOn (2 .29) . kmal .. in ",itl)' ,..d dI}' "",oo, (2.'16. 
2 .(8). mal .. in ",ill)' <l:a'oo. ,..d final!)' imma' ,.. .. in 
",iny <l:alOn ",im , ... hi¡¡h." ,,,Iu. (2 .78) . n.. 0 .. ",11 

di .. "i'y (combitll:d da'a cf ag' and ... ) did nO! difkl 
<lati<licaDy Ix:'",a:n <l:alO", (2, - 1.27. P _ O.a>; 
Fii- 3~ b.l! die, di ... "i')' had a II:ndcncy 'o di:cIC"" 
ficm ",iny (2 .79) 'o di)' "alOn (2 .66) a< m. pood! drie<! 
~ in ,h. middl< cf ,h. au"'lJUl (Fig . 2) 

Mori<i'a·. indi:. fu.- f=¡u<ncy cf OCCUJJcnc. shCll\le<! 
.imilariti .. in ,h. alimen''''Y habo. Ntwun ... a":! ag" 
in , ... rainy <l:alOO (TabI. 2). HoWC"". in ,h. di)' "alOn 
m. alimentary hab o. diIJ .. e<! .. o", kmal<!. mal ... and 
imma,u,.! fiom ,_ d.tring ,h. ",itl)' "alOn. ",im an 

a ... rag< .imilari')' fluc'uating aroum 0.60. Mal .. and 
kmal« sho~ a shif, in .imilari')' N'~n " a"'",. b.l! 
imma'u,", shCll\led a """" d"'matic di"imilari'y Ntw..:n 
"a"'n< (",nging from 0.'16 'o 0 .63) . In shon. ,hcI< wa< a 
shif, in alimen'asy habit< Ntw..:n " "'oo!. b<Ccmi", 1<" 
di .. "" in m. dI}' " "'00 ",hcn ,. __ c .. ",oold b<: 

"p«'e<!" Ix: lJX>Jt: limi,ed 

m S0 1SS IO />' 

Oul ,.",k< indica,e<! ,ha, Kil109Umott illl~8"'" could 
Ix: da .. ifie<! a< a gc..:rab<l-anni.e.-• . n.. die! of ,hi< 

(ANQVA<) w .. o u~ ",!J.n da'a adúeved parametric 
a«u~io",. Whcn ,h",o a«u~im. "'''0 viola'«l wo 
u~ 2-",,,y Kru<LiI ·Walti, (Za:r 1_; MaTI,J'7~ Do< 

San'", ',!()(ll) OC> anal)'u varia,ion in f~LI!:ncy cf 
ocr,.-n:n«. p<rr<nI by IIJm,. and p<t«n' by ma .. 
brtw«n "'a''' .... by"", and ag< . W. abo u<<tI !ho 
Shanoon ·Wi<n..- indu OC> qua .. ify >p«iali .. 'ion in di« 
(Plum..-.:, and Fana, 1981; Vog< and Guzmin-Guzmin 
198R~ Da'a fOl "'a,,,,,, (miny ... dI}') w ... comparnd 
mi,,!! Wilco" .. '..es. am finally. w. u~ ,Ir ~1ori,i'a 
• i"",lified ind .. 'o d •• mrun. 'Ílrul..-i!)' in dic, b<!",~n 
.. a",",. "'''', a":! ag< da.,.,. (KIrl» 1\199; AguilJe
L.ron and Aquino e"", ZOO4~ AD "a,i<lical 'es" "",. 
p .. funn<tl in JMP "', . 5.0.1 (SAS In"ou .. 1",. 2002~ 
woh an ~ _ 0.05 (Za:r 1999). 

RK<;UI.TS 

()f ,Ir 57 >.il"",1<> anal~d. 32 ,.,,,. fmm "omach 
flushing am 2'1 hu.-. f«<$; 31 ~l<$ ""' .. hom !ho 
".iny ",a",n and 26 fmm ,ho dI)' '''IOTI. TIr di<! cf K. 
i"ug''''' in Tooatieo inc"'d<d n food ca"'goo<$ 
(rabio 1). ro.- botb p.",,:n' f=¡u<""y am "".-eOnl mal<. 
plan, ma .... ial (g"' .... and O!h .. Irrlnr<ou. plant.~ 
colmp.mu ••• OOooa .. lasva<. dipt.., .... and mi>ed animal 
ma« .. (und<'mnin<d) ....... ,bo ""'" imponan' comp<>
n<lIS. Olr. animal grrups suoh as ga"ro¡»d<. ann<bd. 
(I<cch«). """,bnid., and am¡ilibian, w .. < ab .. found 
Sttd. cf 7 plan" and filam<nk>Y. alga<: w<'" also fuu..:! 
in " .... adt< am f<:«,. 

Using ,Ir h«pJ<ncy of "",um:nco da'a "" fwnd lila' 
,Ir lind cf di .. compo1l<n .. (animal ... plan') "' ... 
i1l)!0"ed ramomly "-""g !ho 3 'u and ago das= 
Ü', - Ll3. P - 0.'16; Tabl< 1). F..- tII< I".,"<.n' of mal< 
data, wealso did nO! find .ignifican' varia,ion in plant >';. 

animal matt .. i1l)!e<!ed a<mng 'u and ag< das= 
(F"", _ 0.26. P _ 0.61). Howo,n, fomal", sh"",ed a 

"'nd<nC} 'o oa' """" plan' m,"' .. in tIIe <ky '."'IOn ,han 
males. and mal<> a .. <imil:u """'""'s cf animal matl ... 
during ,h< y<a.- (Tabl< 1). F<mal<$ also sIDW<tl an 
imp<I1ant shif, in ,Ir arnrun" of animal am plan' matl ... 
be,,",'«n .. alOn> (Fíg. 2) : 'lry "';<ch<d ,lri, di .. lTcm 
mainly carnÍ'l'OIDU$ in ,Ir niny «aSOll 'o mainly 
h.tbiv"""'. in !ho dI}' ""'(JI'- Male< .. d im""",",<!I did 
,Ir <ant< t.,n in a le« dr:un,,,ic way (Fig. 2). To crnfirm 
,bi, "'¡¡¡¡<>Iim "" cmdur,ed a 2·"",y !\NOVA on ,Ir 11>
""rufomted da'a cf ",,'C<1ll <>f ma<s (onl)' fu< animal 
ma"<I) but did .." find .i¡¡nificant ,,,,ia,im .i,lr. 
be,,",'«n «",oo, (Fu, _ 1.04. P _ 0 .(9) '" lIJOOng 'n 
and ag< cla .... (Fu, - 2.92. p _ 0.07) 

I'I:.-eOnl of ""'" al", did nO! diIJ .. amrng ><x am ago 
das= ar be .... «n ""'5o ... (Fu< - 236. p _ OJO: 
Table 1): IDw<"". ,_ data d<!Ic.-h ,Ir on'.o di« cf 
,bi, JlOP.Ilation m a d<tailed h ol am ,Ir ..-.oon" cf 
mal< ing<"ed by 'n .. d ago. fuc"'di,,!! und<!<nnin<d 
i'an .. ,Ir da'a cf p.:I.,.n, of ""'" and h«pJ<nC} cf 
occ,.,.,nce (rabI< 1) indical<d ,Ita, ,Ir m"" abunda .. 

,ny item< con<umed did nO! ncce<>arily cOll<spond '0 
tilo higha a<IX>UII" of bioma ... We found .ignih:an' 
""ianon in num";c lT«pJ<ocy (F~,. _ 2R.23. 
P < 0.05~ ",bieb «flroed diffen:nc", brtw""n imma· 
... ... in <ky '''''SOII and f.mal", in <ky «a",n. Whon food 
;. p",,,,,m.,ly ":1"':<. imma'ur", m:J me .. m filam ... "", 
alga<. 'm<>lrial irucc" ,ha' f<O inlMho wa' ... and ",ai!> 
(wlách w<'" ~ ab,.,d"", in ,h ;' ",a'"n). In add oion, 
f<:mal<s .. 'rnded ,ho. di« 'o indLKlo wg<> invrn<ha"', 
am m"", planl "",'mal d,.-ing ,ho dI}' «aSOll . 

n.o ",,,,,1,, of ,ho IRI calrula,ed fu< • .,.,m, and .., • 
am ag< (rabio 1) sIDW ,Ita, in tilo ,ainy .... m ,ho mÍJ.ed 
animal ma" .. . núud planl ma'''', . .. d oo""n'" larv.., 
..... < ,ho m"" imP.lnan' i' ..... cm",mod . Fo.- in"..., • . 
mal", a":! f<male< m:J m ,Ir <amo "'t<g<JIi", in al""", 
tilo Mm< pmpa'ion. bu, imma',",<!I fed "'""" m mÍJ.ed 
plan' ma" ... In ,Ir diy '''IOn mi.ed plan, maU ... úmna 
"1' .. and mÍJ.ed animal ma" ... """0 tII. ""'" ron",mod 
ptey o<m<. In ,Ir diy .. a'm ,Ir,o "'" "" ab«n", cf 
odonat< la",... am imma'LR' co""on''''t<d ,lri, dÍ« OH 

11m"" $p.: mal<> on pi .. , ma'''', . animal ma" ... and 
_ ; ""d kmal<> m al""", ,Ir • ..-.. i"'m.a' mal< • . w o 
ako cat<gorized tilo I"imary {'(II",mod it<""'. ><coodary 
cm ... m<d it<""'. and IllJIIDmly con"""ed i"'m'. by ,ho 
difk",nC<!l in IR!. Wo C<Il<id<,ed di", i"'m. wi,b IRI 
valu .. below 10 'o be IllJIIDmly consum<tl. be'~n 10 
am 15 ><Con .... ily COffiwn«l and abo .. 15 I"imarily 
c<IlSllmod. 

Di.. di .. rn,y sIDWed . ignifi", .. varia,ion 
(H, _ 16.R9 . P _ 0.0(4) arnoog da"". """ified by 
.. .. ago. and .. "''''' (Fig. 3). Imma',",.,. had ,ho 1"",<" 
valu< in ,ho dI}' ",alOn 9 .0lI~ full"",ed by mal.,. in dI}' 
w:ason 9.29). fomal .. in rn.iny .. d dI}' "lISrn! (2 .56. 
268). mal", in rn.iny .. "'oo . .. d finall)' imma'uros in 
",iny «aSOll willl ,Ir higlI<>I valu< (2.78) . n.o ovrnlll 
di .. .,i,y (co<rbin<d da'a rJ' ago and 'u) did nO! difk, 
"ati"icaDy be'w",n «aso", (Z, - 1.27. P - 0.20: 
Fig. 1 ~ t.,n dic, di"',<i!)' had a "'nd<ncy 'o d<c .. lISe 
lT<mt ",iny G.79) 'o <ky .. .u<>n (2.66) al 111. pmd$ dried 
LIjl in ,ho middl< rJ' ,be au"'mn (Fig . 2) . 

~1oo-i>i'a'$ ind<x fu< f~u<ncy rJ' OCCUII<D" sh"",ed 
.imibitios in ,bo ali..-.:n'.y habil$ be,,",'«n "'x am ag .. 
in ,h< .. iny ,."'''''' (Tal>lo 2). How<'In. in ,ho <ky "ason 
tilo alim<ntaJ}' bab o. diIJ..-ed "-'o1l)! fomal<<. males. and 
imma'u"" from 'ID'" <kIrinll ,ho miny ><:ason, witll an 
a"'lag< .imil,.i!)' fluc'uating around 0.60. Malos and 
f<:mal<! shov.ro a shif, in . imilari!)' be,...,.n «alOm. bn 
imma'u,", sh<>wed. """"" dllUlta,ic di<$imilari'y be ...... n 
.. a", ... (llIJIging from 0.'16 'o 0 .61). In shon. ,b<,. w .. a 
shif, in ali"",n'ary habi" be,,",'«n " "'rn ,,- b<:c<Ilti,,!! 1< .. 
di .. "" in tlIo dI}' 'oasm wbon """'"'c .. wruld bt: 
<x~,ed OC> be ""'" hmi,ed 

IlISL"liSS ION 

Ou. "'S<J k. indiea,ed ,ba, KillOs'"""" i"ug'um couId 
be dal<ified a. a gon<,ah"-anniv,,". n.o di« of ,h;' 
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M...,._Rn.1lT AL. _ Ahm<Dlal)' Habit< of KinosumOll inr"8",m 

'unl< po",laaon i. highly d;'<,,< and did no< show 
diffm:n",. in fI..,.,<1I<y cf occ,.-",nc< 01 pe",<n' m",,, 
willl no ¡nraeular pm:lominanc< of animal .. pla'" 
maU< • . In add . ioo o ,he IRI",,,,It< poin' OU' dI< g<J<:rab« 
'",nd in ,h" popula'ion . Th<<<: .. "uI" eoofil med 0"- fi", 
pm:lieaon 

HuI«: (1974) aJ¡uro ,ha' ...". li""'<midl a:n: 
opponuni«ie in ,hei. ah m<n'aJ)' habit< . b<cau«: 'hcy 
foed 00 H<I)" lim cf animal mane. found in wa«'o a' 
w<D a' on plan' ma' l<. (""m •. kav«. and «:ed.) from ,he 
pom sho .. . 1 .. l>On a..:l B<'I)" (1979) <ugg<Sle<! ma' K. 
in"'8"'" wa' an ..:ologieal g<J<:rab«o bLlt m<y did n'" 
provid< infe<ma,ioo aOOu' di<t W< foum «m:SI,ial 
in«:et< in n>mach, a..:l f..:« (an' .. la..:l bull«. 
aradmidl. a..:l aoiJl, di",<",",) . a..:l ,bi. _"",ioo 
"'gg<:Sle<! ,ha, 'h<y ""'< in¡¡<Sle<! afie. accid<Dlally 
faDin¡¡ in,o 111< wal< • . 110""'<'0 "'m< l i""'<midl aH: 

lnCIWn 'o mal:< occa.ional neunion< 00 land 'o _ 00 

plaDl' ,.,d anhropol! (EiJ<:m 19"i6; Mahmrud 1%8) 
Carl and Ma« (1 \188 ) "'gg<Slro ma' m< ",la,;'<ly 1aJ¡< 
.iz.c of 111< h<ad am jaM cf K. Ñ,,,,,,,i 1« ,he ,,.-d< 
ing<:SI a gr<lf vari«y cf p"'y . Kinosum"" inr"8",m 
(mal« ¡Timarily) al", had big h<ad. am po_rful jaw •. 
wbieh le, ,he 'unl< _ on a g",a' vari«y cf p"'y il<m •. 
bu' mal< di« vari«y wa! no g",a«l ,han f<mal«. 
"'gg<:Sling ,hat head .iz.c may 1>< ...,.. imponan' fu.
o<hel a.c,;'i,;" « .g. mating) . Oh .. s¡=i« "'eh a! 
SrlJl4rot)1'''' rril"'t"Catu •. S. ml.-iniio C/lJl4diw a"&ust",,u •. 
and SumorÑr", minor al<o ha .. big h<ad. (Ent« a..:l 
Bar!:oUT 1989; Ent« <1 al. 1\194). lUid ,h" pau<m roukl 1>< 
a"""iatro "",h eam;'OI)". ¡nrneularly ...,Du!Ci"")" 
( B"'I)" 197~) 

Th< .. i. <vid<1I« of ""pc<o.IDistie _in¡¡ in ",h<l 
l i""'<midl "",h a II:ndmey 'ClWarn eamivOl)" in K. 
a/"",,,,,,,,, (I",. soo 1989~ K. ari:;a",.,e (I",. "'n 1989). 
K. baurii (Elinan 19~6). K. ehüna/hl<aca ( B<TI)" « al 
1997~ K. er",,,,,ri (I .. ""n 1988~ K. d ... ni (&TI« a..:l 
Bar!:o", 1\189; &TI« «al 1\I94~ K. j/iJ''''!IC<n. (Mah..-.ou:l 
1968; Punzo 1974) . K. M,,,,rai (Aguine-L.rn a..:l 
A",i,.,·Cruz 2(»4~ K. hirtip<>' (&TI« ,.,d Barbo", 
1989; &TI« «al 1\I94~ K. /euco<u""",m (MoIl a..:l 
L<gl<l 1971; Vog' and Gmmán.(iuzmán 1\188). K. 
=rpioide. (MDII IWO~ K. ",",ori ...... (HuI«: 1974). 
SumorÑrw m"'oro S. ca ..... a" ... K. "'¡'",lx-wn. and S. 
mi,..,r(&TI« and Bar!:o", 1989; &TI«« al 199-1). Oh<l 
s¡=i« "'eh a' K. ""8",ripo,u (L<gl<T 1966) and K. 
<HJx/JCtJe (1""00 1986) 'IDW a «m<ncy 'ClWarn helbi._ 
01)" No bnO<l<mid " eontid<Tro 'o Ix .. dusi .. 1)
earni.e<ru. OIndusi .. 1)- h<mi",,,,,, • . Di« eompo< . ioo 
in li""'<midl _m< 'o 1>< locabz.ed and 1<1a,e<! 'o plcy 
availabib'y ...,T< ,han pTT:y p",f<",ne«. !>.JI few .imul'a· 
n""", dlfa a:n: .,,,¡jable fu.- bnO<lI:lnid. on pTT:y den'i!)" 
and die, (bu< ... Vog' and Guzmán-Gmmán 1\188) 

Th< bicma" (""I«DI ma") analy«:' a..:l IRI 1<<uI" 
sho~ ,ha, irnma' uT<' w< .. me<e helbi.e<ru. ,h,., 
aduk. Tbi. i. in«"Slin¡¡ b<cau«: i, eO"!radie" ,he 
'ypieal paU<ID in ... nl« of Ixing ...,T< caro;'"""" a' 

jtJ>"<nil«. /u><nile fIesbwat<1 ,,.-,1<. 'ypiea)1y eat me<e 
animal ma«rial. beca_ ma' may allow ..., .. ,apid 
gro,,'h and fa«<l eal<ium gain foT oone ecmpo<i'ioo 
(Lind<man 19%). me<e , ,.,id attainm<n' of «:,ual 
ma' uri'y. ,.,d ine",a'ro "'",;'OTship (GeOTg« 1\182; Han 
1\183; Parmen«l and A"'I)" 199(); Gibb< and Ama,o 

'"'' !'r<y ill:m abumance and .,,,ilabili!)" may 1>< me<e 
impcna'" in l i""'<midl ,han a ¡nrtieular p"f<",ne< fe< 
pT<y !)"I'" In ,he dI)" «:a<on imma ..... ind;'iwal, 
eonsumed a ICIW numbel cf animal and plan' i«m<. w. h 
~O% cf ,heil die, madi: ~ of filam<n'ru. alga<o mi=! 
plan' man<lo and mi=! animal ma!<l . The miJ.e<! pi,." 
and animal eat<ge<;" indJde<! i«m< ,ha, eruld no< 1>< 

iden,ifie<! 'o ct"""" '"ooomie 1<",1. "'eh a' lrol'. laf 
fragm<DI •. a..:l in«:e' JID" ,hat eould Ix ""'ru,ing ,he 
",al di .. "i'y of di« . HClWe",.o ,he ab< ... « cf ooooate 
larva< in ,he di« during me dI)" ""'00 (al''''''gh 'hey 
w<.. eOlllflX)n in ,he di« d,.-in¡¡ ,he ,ainy «:a"'n) 
"'ggeSl. a shifi 'o o<he. p"'y "",h high< • .,,,ilabil . y 
d,.-in¡¡ me di)" " "'00 R..nh<nncweo ,he addi,ioo cf 
ga<tropod' and filam ... '''''' alga< 'o ,he di .. in ,he dI)" 
«:a"'n (p"'y ,ha' are abunda .. when ,he pood. aH: di-ying) 
eonfilm< o...- _ln,ion cf a di« <hit< by pT<y 
availabili'y Fcwd and MoIl (2()()4) found a .imilar 
«a<onal di« shift fe< S. ruora/u. 

Femal<. did ..,. shCIW .ignifiean' .aria,ioo in ,he 
bioma" ing<:Sle<! (""I«DI by ma") b<I-.:n «alOO!; 
hCIW<"'I. dlfa "'gg"" a Slrong shif, from earn;'OI)" in ,he 
Tlliny «alOO (whieh i. al", ,he egg.laying "'''00) 'o 
h<m;.OI)" in ,he dI)" «a<on (Fig . 2). !'rcbably w . h larg<:l 
,",mple ;iz.c. we would hue frund a Slati«ieaDy 
;;gnifiean' diff .. <1I<e . Thi. finding '~pc<t< in ¡nr' 0 "

_0..:1 pm:lie'ion. ahi, onl)- fe< femal«. FonI a..:l MoIl 
(2Q01) "'ggeSlro a ~ible a<!OCiation cf «a<onal di« 
variation "",h 1<",odIea .. in"Slm<n' in S. 000", ... " 
hCIW<""o o<hel Sludi« 'u¡¡g<:" lila' diffelm«. in 
alim<Dlal)' habi" I><'-.:n ,he «: ... in msbwat ... 'unl« 
eould 1>< an efkc, of diff<T<n« in habita' «:I«,ion 
I><tw .. n mal« a..:l femal« (PIumm<1 a..:l Farrar 1981; 
Han 1983; Parm<nll:l a..:l A"I)" 199()) . Boca"'e we 
eaugh' mak. and f<mal« in abro, ,he ,",m< .... mbe" in 
,he pondl "'TVe~. rul dlfa <uggeSl ,ha, hall . a' «:I«,ion 
w .. n'" ,,\a,e<! 'o di« «:, diffelm« • . Femal« ate me<. 
animal mOU<1 lIIan mal« in ,he , a ny ("'produe'i",) 
«a<01l In eon'Tll«. in ,he dI)" «:a<on mal« ate me<e 
animal man<l lIIan f<mal«. Thi. 'T<nd eruld be dri",n by 
,he en<'ll«ic d<mand cf "'prodJ«ioo in f<mal« (Hwne 
200~). HCIW<V<lo «ill unekar " ",hy mal .. did no< shift 
,heil di« I><'><a:n «:a<on< . On< """il>le "pl,.,a'ion 
eould 1>< ,ha, mal<. ""'"..., .. II:lri,c.-ial ,han femal« a..:l 
eoDlrolle<! m< I><SI food T<""''''« in m< pom«hmughru' 
,he y<aro OT maybe ,he <J<:lg«ie d<mand of eo,.-'<hip a..:l 
male-male <omp«iaon (indJding «"i'ociah!)") eould 
al", 1>< highly rostly )" .... rund 

Ano<hel impc<tan' i""e .. late<! ., ,he die, of K. 
inu8",m i.,he <onsu~ioo of «:<dI. We didno< pafonn 

'unl. JlO]'Jlation is highly di,"'" and did nO! show 
diff=n"" in h.",.""y rJ' occ"",,,n« DI p.".:.n' m",<, 
",itll no ¡nnieular p.roominan« of animal .s. pla'" 
maU.<. In add:'i, .. , ,be 1 RI ~l" poin' O!U ,b< g.""rah" 
n.nd in ,his l"'J'Ula'ion . Tho« rnsulu « .. fir..-..d our fi", 
p .roieao ... 

HuI« (1974) lIIiU<d ,ba' tJX><I b..,,,.mi<k "'" 
""ponuni"ie in ,lrir al im<n'lU)' habil> . b<cam. 'h<JI 
foro tlII "ay l im rJ' animal ma!!" found in water. a. 
""O a< on plan' ma'lI:r (!tI:m,. kav ... and sud,) from ,b< 
pom sh"",. 1,'.ISDn and B."y ( 1979) $Uggc"'" ma' K. 
i""'8""" wa' an ocologieal g.n<rab". bU! moy did nOl 
p",vid, inf ....... ,irn abou' di« W. foum ' .. ","rial 
i<=el> in n>machs and r..,« (an'<, land ""011,<, 
arachnidl, and aoiJlt di",.rnru;). and ,bi, _r">.tim 
.... g~ ... ,ha, ' hoy "",.. i"ll ...... afi .. a.reid< .. ally 
faDi"ll in,o m. ",all:<. HoW<v<r, "'''''' l inMIcmi<k art: 

lo' .... n 'o mal:< orea,r.nal .",u"io ... m land '0 feed m 
plan!' and anh"'f'Cd' (Ei ... m 1956; Mahmrud 1968) 
C.,,- and Ma" (1 988) "'gg.,,«I ma' m. n:la'ivdy IlIIi' 
<i"", of m. bcad and jaM rJ' K. "",,,,,,,i le, ,h. ,Lnlc 
in~ a gr<at varicty rJ' p"'y. Ki"osumon int'8",m 
(mal .. I"imarily) al", had big bcads am I',,,,,rful jaw<, 
... bieb 1« ,b< 'unl, ~ on a g",at ,'aricty rJ' p"'y ill:ms. 
bu, maJe di« varicty ... a' no g",a«r than f.mal ... 
>ugl."'''ing ,ha' head <iu may 1>< tJX>R importan' ro.
O!her "",ivi,;" ( • . g .. mating). Oh..- ~i<s .... eh as 
StlJl4roi)'P'" 'riport:alu •. S. ",ldn;;. C/lJl4di", 0"tustatu •. 
and SU"",t"",,,, m ... ", abo ha .. big h.ad. (En ... and 
Batbou, 19!19: En ..... al I9'J.I). and ,bis pau.m "",Id 1>< 
a"""ia,«I "';,h eamiv"'}". ¡mtieularly <IDDu",i""}" 
( B"I)" 1975), 

Th.", i, .vid,,,,. of '1'p'H.IDi!lie feeding in OIh .. 
linMIcmi<k "';,h a II:ndm ey ''''''m eami .. .y in K. 
olam09tJ< (hn<tJII 19!19). K. o";¡''''" .. u (I", .. on 1989), 
K. baurii (Ein<m 1956), K. c/UmallU4oco ( B<l1)" ct al 
1997). K. c"" ... ri (I,'.""n 1988~ K. d,..ni (&ti" and 
Barbou, 1989: &ti" ct al 19'J.I~ K. j1a, ... """. (Mah..-....! 
1968: Punzo 1974), K. hu,uai (Agui=.L ..... and 
A",i""·Cruz 2004). K. hirup'" (&ti" ""d Barbour 
19!19: &ti" ct al. 19'J.I). K. l<uC<>!'.,,,,,,m (M oll am 
Logl .. 1971 : Vog' and Gmmin.()uzmán 1988), K. 
!ICOrpioid~. ( Moll lWO~ K. "'"'ori ...... (HuI« 1974). 
Su,"","",,,, m"'"r, S. carirla .... , K. .w""lx-um. and S. 
mi,.."(&tI,, and Barbou, 19!19: &ti" ct al 19'J4~ Oh .. 
'f"'Ci .. "'eh a. K. l1I18",'ipo,u (Logh 19661 and K. 
oa."r,,~ (1 .. ", .. 1986) """W a «mcney 'm.'m herbi . · 
"'}" No bnOSl.mid is eon<id!::r«l 'o be ncl"'i .. 1y 
earniv<YotJ1 DI nclusivoly bcm imrou • . Dict e0"'1""ilim 
in l ioo" .... i<k _..-.. '0 "" locah:tOd and ,<1:" ... '0 I"<JI 
a.-ai1abiti'y ...,.., ,han p"'y p",r ... n«>, b.n f<w umulta· 
n<OU< data ~ a,:ailabl. ro.- bnooll:,nid. on p"'y d!::n.i<y 
and dict (bu< '" Vog' and 0u1.m1n ·GUmlán 1988~ 

Th. I>i..,a" (pt:J«" ma .. ) analy«s and 1 RI r<<I1lts 
sho,,~ tha, immatu",' w.", m, .. herbiV<YotJ1 ,b,., 
aduk. T bi. i, int'J«Iin¡ bt:cau« i, eontradiets ,he 
'ypieal pau.," in !Unl .. of ""ing mOJe caro;""""" a. 

jtJ\"cnil<s. J","<nil. fi.sbwa' .. ,,,,,1<, 'ypieally .a' mar. 
animal material. bocaL&>< mat may allo", ..."., Japid 
gro,,'h and fa"" ealcium gain ro.- b, nc e""'po,i'ioo 
(Lind.man 19%), mtlf. r~id auaitun.nt of «,ual 
maturi,y . .. d ine .. a,«I """,;"ocl\ip(G<o¡¡¡" 1982: Han 
1983: Parm<n'" and A, •• y 199(); (libb!; and Ama,o 
2(00). 

Proy ill:m abumanc. and a,cailabili<y may 1>< mar. 
imptI1an! in l i""'.mi<k ,han a ¡nnieular p.d ... n"" ftlf 
p"'y <y"". In the dI}" «a",n imma!UJ< indiviwals 
eon<U..-..d a 1"", nutJ-b<r CÍ animal and plan, i«m<, wilb 
50% rJ' tb<i. dic, madi:: ,., <>f filamt:n'ru' alga<. mi ..... 
p ian, matt..-, and mi ...... animal ma«r. Thc mix'" 1'1 .. , 
and animal eatcgtlf;'; indJd'" i'cm> ,hat eruld nO! 1>< 
id!::n,ifi'" '0 tb"iou. 'utlllomie 1 .... 1. "'eh al root<. laf 
fragrn."<' and in«e' pon< tha' eould "" ob<ruring ,he 
.. al divo"i'y of dicto H""',,,,r. ,b< ab<m« rJ' ootlllatc 
1"",,,,, in ,b< dic, during m. dI}" '."'rn (altmugb they 
"' .. " eotJUJ>:>tl in the dic' duri"ll ,Ir rainy «ason) 
>Ugg .... a shifi '0 O!her "",y "';,h higbcr a,cailabil ily 
durin¡ m. diy ,,,"'tlII. RJnhmntlf,. the addi,itlll rJ' 
galtIopods and f,Iam ... ,,,,,, alga< '0 ,h. di .. in ,b< dI}" 
.. ason (p"'y ,hat are abundan! ",he n ,h. pmd,..., my¡ng¡ 
eonfm-.. our tb«J>"a,ion CÍ a dic, ;hif, b y p"'y 
availabili'y Fard and Moll (2004) f",,"d a .imilaJ 
«a",naJ dic' shift ftlI S. odoratu •. 

Fema1c> did ..,. sh"", ,ignifiean' varia,itlll in ,h. 

biomau inll""'" (pt:IT'" by ma"l I><'"""n ",a_o: 
hCIWcv<r. data "'gg«l a "",ng ;hif, rmm caro;""')" in ,h. 
rniny ",a_ (,,"' ieb i1 abo ,he . gg.Jaying .m,m ) '0 
h.m iv"'}" in ,h. dI}" «a"'n (Fig . 2) . Prtbably with 1aJI."" 
",,,,,,l. m.. w, ",ould havo frund a "ati"ieally 
<ignifiean' diff .. <", • . n.;. f .. ding "'I'pm:< in ¡m' Out 

=:om pmlir'iotL ahi, only f..- f,mal ... RW and Moll 
(20()1) >ugg.".d a I"""ibl, a«ociation rJ' .. a<onal dict 
variation "';,h " ""odIeti ,,. in .. "mt:n' in S. oJo", .. " 
how ..... . O!her "udi .. 'u¡;¡;«' ma' diffi:, m«' in 
alim.«ary habi" bct .... n ,h. "" .. s in rr.sbwat..- 'unl .. 
eould 1>< an .ff«, of diff ... n« in habitat «l«,ion 
bctwun mal .. am f,mal .. (Plu mm<r am Farrar 1981: 
Han 1983: I'>umt:nll:r and Avol)" 1990), Boca"'" "'. 
eau!;" ma1c> and f,mal .. in abru, ,h, Mm<: tIJ ,rb<r' in 
,he pon<k ",,,,.)<d. rur data $Ugg'" ,hat habita' «loe,ion 
wa' nOl r<1a,«I '0 di .. «, diff<tme ... F<mal .. ate m<yo 
animal maU<r man mal", in ,b< , a ny ( .. produc'i ... ) 
.. a<OtL In con'",". in ,he dI}" «a<on mal .. a« m<YO 
animal ma" .. man f.mal ... n.;. '",nd eruld 1>< dri,.n by 
,he .nc¡¡¡ctic dcmand rJ' "'pmdJctim in f.mal .. (H wn. 
2005). HCM' ....... "ill unele .. i< ",by mal .. did",~ ;hift 
,heir dict bct...rn «a<o ... . On< ¡»<>ibl ... plana'ion 
eould 1>< ,ha, males "",....."., II:rri,..-ial than fi:mal .. and 
eo«",II«1 m, 1><" food .. "'",ce< in m. pom"hrou¡;hru, 
,he y.ar. "" mayl>< ,h •• ""rgctie dcmand of eounship and 
male-mal. comr<'ition (indJding «rri'trilli<YJ eould 
al", "" bighly <X>S!ly )<a.-..rund 

An,~her impcnan' i"" ... Iat'" ., ,h. die< of K. 
;lIu8",m i, ,be con<u<rq><im of -.h. W. did nO! pafonn 
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••• o • 11 .~ ro " ~h.", II.",,",, • ~ " " " (stdVn"",.nd ",,",,1) o ~ • 

,.s .. cf • ..,¡ viabi b'y in f..,.I ... "", I .. , ho"",,, ... AguiIJe
t..ón and Aquino-Cruz (Z())4) leponed ,ha' K. M,,-,,,-a; 
abo <l." -.l. and eoold ¡,. a -.1 disp<:J>CI . Fcwd a":! 
Mon (2()()4) abo "'¡¡¡¡<SIe<! the ... "'" """ibil ity in S. 
ooorntUJ. Becau« K. int'8",m m"," alJX)ng ,),. prnds. 
Hen "" fu a! 1 lm aran (R . Maeip.Rí"'. f"T'- obJ.), "'" 
do nOl .. e"'de ,he """ibili!)" cf it. bang a poIenlial • ..,¡ 
dispa-« I 

W. foum a d"CH:a« in dielary di>"J5¡'y fIcm ,),. 
rainy " ""00 ., ,),. di)" «alOn in imma'u,. • .IId .. (fmm 
23 pT<y ill:m! ., 9 pT<y ill:m!), probabIy T<n.c'in¡¡ ,),. 
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;~"~".m" T"",,;"o bMod 00: Al f""""",y ol """"""""", Bl 
oom<ri< f""","'Y, -.1 el <"""ni ~ m ... . r _ f ...... l<~ 
M _ males, -.1 1 _ """"' ...... 
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" ----, - , - , - , - , - , - , - , -
~ ,., m ., .. 111112 ~ ,., 
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• • '" " " 

eomiaon cf ,),. hab ita' Aduhs main,ained dielary 
di>"J5ity oc"'" «a"'n!. Thi! eoukj imieall: <lrlfifiea,ioo 
in fttdin¡¡ habi"b«~n aduk< and imma'u~. ,h. 1a' 1I:1 
p""ibly foeding 00 ICIW-<]uab'y focd DI occ~yin¡¡ 

diffi:lenl mielooabi'a ... Thi! bl<ly Idl«t< ehang<! ID 
,),. dynamics of Iny di","¡!)" a":! abi.IDdan« in 
«~ary ¡»ndl (Wi lbam! 1997) . with higll peals cf 
di>"J5 ity during ,),. middl" of th. rai ny «alOn a":! 
d<CT<a«! a' th. m d of ,),. «alOO (Doddl 2002) 

Th. o",raU di .. di","i!)" da'a di> n'" 5how .ign ifi",n' 
«alOnal diffi:I<TW"'" bu, ,he", i! a «ndi:ney of di",". y 
'o di:c,ea« 'h""'llh ,),. «alO'" (Fig . 3) Vog< a":! 
Guzmin-Guzmán (191l8) I<pc<1I:d ,h. ab"",n'ary habi" 
of K. I~~=t""",m in ''''' diffi:J<n' habi""s. a":! 
diffi:I<TW'" ""',. T<la,e<! ., pT<y abu":!an« am r<rlIap' 
uailabili'y. with a di:clin. in di«ary di>"J5 it y b«lOa:n 
llliny «a"'n ¡md di)" «a"'n . Th ... da'a <ugg'" a 5hift in 
di« oc"'" « "'oo! by « , a":! ag<. aS Agu ine-urn a":! 
A",iTO-Cruz G())4) le¡»11I:d fe< K. """""i This 
"'¡¡¡¡<SIS a patll:JD cf ~I« « gI<ga, ion in ,h. 
pq>Uta'ioo. p""ibly ba«d on mal" di>mina.., • . al''''''g11 
fumel ~a:JCh i! noeded . In all)' ea«. rol J<",lt< eoofilm 
.,... «<ond ¡ndictioo on!)' fe< imma',. .. 

Th. <ludy cf di« habi" and pT<f .. <TW'" in l inO<lI:r_ 
ni<b «nainly n=:l! IJX)'" a' lI:naon R.«areh on bm:ag. 
dI .... i! n=:le<! 'o undi:"'and Wh<,h<1 diel i! primari!), a 
T<<po ..... ., local In ..... ( • . g. ,.;001<. a,,,ilabib'y) Di ., 

• 

" 

! " l~ 
, .. 

- - -
t1gut. o', \hanoot>.Wi<_ <~JOO cf di<! di""""!)' .motI, 
U" "'i" , -.1 0"""'1 <1.01.. in "' ''y -.1 <i-j .....,.,.. S",""d 1«"" 
indi""" 00 ';p¡fica'l! dilf"""""" .. ~ _ om 

M"",, ·RIos flT "'- _ Ahm.,."'Y Habio; of KinosumOll "',! ,,,m 

T:.I,I< 1. Coot"""-l 

'0 , 
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Food . .... ,- 11111 ¡ ~ ,~ 11111 ¡ 

Und<I ... ,"'f><d (",,01 • ~ " " 
, 

••• O • IU W " Mi"", II¡,,'''''''' • ~ " " " (>«fun"" .od pvd\ O ~ U 

'<$1, cf.«<I viabib'y in f=o.l .... mpl .. , bo"".c •• Agtlille
L<6n and Aquino-Cruz (20)4) 1<","'«1 ,ha' K. M""rai 
al", .ats >«<Is and eruld Ix a ~ di~ • . Fcwd and 

Moll (',!004) abo >ugg<$l«l m ........ """ibil il y in S, 
oocrn, .... B<cau .. K, "''8",m m""<$ alfX)ng ,110 prnd$. 
..-.n '" fu as 1 l m apan (R, M.eip.Ri"' . f"!T'- oo.,).,,~ 

do nOC .« ... d. ,h. """ibi lioy cf iI, bOng a poI ... ia] .«<1 
dispa-=. 

W. fumo:! a d«.us< in di«"')' div=i'y flOm ,110 
rainy •• "'rn ., ,he my ",ason in irn .... ,u .. turo<$ (fmm 
23 pTql ill:m ... 9 "",y ill:m'~ probabIy .. fI<c'i"ll ,110 
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" " 

: [3' -. -
" , 
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t'Í!I"'" l . S~ """,ni ca"';"")' '" ''''' dO<' cf K ........ ""'" 
;w"I"""" T"""",o ~d ú • .: Al f~y ol O,,,,,''',,.,,, B¡ 
""""".., f...",...f>C}'. -.1 C) """, .. ~ m ... . P _ f ..... "'~ 
M _ nW"'. -.1 1 _ Í<Il "","'''', 
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eomition cf ,he hab ita' . Adul!$ .... in,ain«l di«"'}' 
d;..", ity ll<mss >ca,.,..., Thi> eoukl indieall: >ln. ifiea,irn 
in fe<ding haIli!$ be'"""n adu lts and imma'u=. ,h. ]a'II:. 

"""ibly f<eding rn 1<JW-<Juab'y foo:I '" <>ce,,!,ying 
difk •• ,. mieHilabi'a!$. Thi, bldy .<l1<eo; ehan" in 
,he dynamiC$ of Iny di\on'ity and ab.mdan« in 
I<mpc<"'}' I" ndl ( W,lbams 1997), wi,h hi¡;jl "".h cf 
di .. " ity dlO'Íng ,b< middl. of m •• ainy .. ason and 

d«"'\e$ at m . ... d of ,b< "a<rn (Doddl 2002). 
Th. o..,,,,D di .. di..,,,ity da' a ID n'" ;¡'ow . í;¡nifi"",' 

.. aso ... l difkn:"",,<. 1><1, ,h . .. i, a t<",l<ney of di-..:Bily 
'o dec ... 1< 'h""'llh ,b< .. aso", (Fí;¡, 3) Vog< and 

Gu>.mán·(""'7.mán (19 88 ) .. Jl<Y1<d ,be ah .... n''''}' babi!$ 
of K I~uros'""",m in ' '''' diff ... n' haIli"".. and 
difk.-.""<$ ,,~ .... lat«l .. pn:y abuooan« and ""n.ap' 
availabili'y. witb a declin. in dicl"'}' div= ily b<t"""n 
Illiny "a<,,,, ... d my ".,.,n , Th.,.. data sun.,;' a ;¡'ifi in 

di<! ''':J'''' " "'rn ' by .. x and ag<," Agu m .Ué<J and 
A",i M -C"", (20)4 ) f<p>,1I:d fa.- K. M""",i. Thi. 
suj¡g<>t> a ra'lI:m cf ""0""" .. g .. gation in ,h. 
pqrula'irn. """ibly bal<d otI mal. IDminance, a]''''''¡;jI 
funh<l .... a:n:b i, n=:l<d. In any cal<. ro. ",,,,lo; ernfirm 

our «cond JT<die'i, .. only f..- irnma,,..,,, 
Th. >ludy cf di .. habil> and p",f .. .,.o" in l in", .... • 

no:!$ « nainly n«<lS ""'" a'lI:ntion. R .. """b otI hn<ag. 
<fJ ... , i .... «1«1 'o undmo.nd wb<,b<. di« i. primarily a 
.. <po .... ., local 1"'''''-' ( • . g. ........ "' • .,,,ilabib'y) DI" 

• .. 
llo"'l 
IE:..J 

,. 

- - - -
t, . ..... ' , Sho""""·Wie",, <"""4""-"'" d _ otiv<";'y "''''''i 
""'. >i~. -.1 0' ..... 1 olIO. '" "' '''y -.I.ry """""" S"""d 1<1_ 
¡",¡;""< no . i¡nifi<a>l otiff"""""" .. ~ _ om 
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1'01 • .., 2. M ori'lita • ." ilo ... y i_, , ..... foo- .,,, _ _ , 
<1 .. ,." el X;""'",,,,,,,, ;~"'&",m '" E,udo & Mh;co Iy " ""y _ ~ ... """ 

he •• u'" .. " Moles "~. h,"n""", , .. 
~., ~. ., ., ., 

F ..... 1es ""'y "W "M "M "~ 0 .&1 ,--
~., "M 0.&7 "hl 0 .&1 

M>I<, .. ",y "" 0.~9 0 .73 
F ..... 1es ~ 0.6, "N 
hmu ..... " ~ 0.7~ 

HolUliooary I<m:l. ",boro ., lir. hi""'Y. pby.iol0O" a":! 
""''PholO!lY Cll<:. impcna .. i«u« _h a. di .. ary 
diff<",nc« a....,"ll .. " and ag< da_. and ,1<: df<c' cf 
b<h .. iOl (' .i-. dominane< .da'ionlhip<) in fttding bdo .. _ 

ie< ddinildy nttd me<. att.ntioo 

w. ,hanl Cynlhia M"nd= ,.,d Ricarno M";oo fe< 
,I<:i. in.al uabl< h.lpw ith ,1<: fi<ld""Tt . RMR m ... h m. 
I'I><glll<h.n O"1WOia. Biologica •. Uni.""i<hd NlCional 
AUloooma d< Mbico. COnl<jo Naciooal d. Ci<ncia y 
TocnolO!lía. a":! Di=ción G"J<:ral d. Esludio< d. 
I'I><glll<h ro. gradUal" ""dy <cIDI,..ship< and SJJ1'O'I 

Abo. RMR ,hanh Xa,;« Chiap¡n am FaUSlo R. MI'T.Jn 
ro. ,I<:i. """ir. di.lling gradiJal< ""di«. W. abo ,lu.nlm. 
InlOi ... ., d< Biologia cf ,h. Uni .. .,i<hd Nocional Auión
oma d. Múico ro. fina..:ial .,.,pon. and ~h AUldio a":! 
M. Apolonio fOl I .. 'ing u1 woTt on m"i. landl. V,"'abI. 
comm<nt< 00 .. rly d.-aft< ""' .. 1'"OI'.Jed b-¡ QJIOaID 
Aguo", t..oo a":! loon B 1'''l>Ofi On< anctl)'Rloo1 
",.i""". mad< .aluabl< comm"nt< 'o ,hi. ¡npn AI1 m. 
'Uld .. ""' .. coU«oro und<. SID.1ARTAT p<nni' 
(F AUT (l()')4.sGPA/DGVS3!l'i7.Q7) ro. fi.ld .. «aJch 

A.,..o .. lAIN. O. "-"" Aouooo-CoU7. O . 2IDI IllbilOs .. ........ 
,....,. & X;.,."",_ 10<".",,; St<jo<¡t.- 19:'~ (fes'''¡¡'''''' 
K"",,"'mida<) .... ,,1 0,""" & V .... crut. Mh;c • . Acta 
Zoo:oIIiV<_ M"';c ..... (n.n 20:U--9!! 

B",ov. J.F . 191~ . Th< p:opulo<ioo <ff«t< el "roIofical ,)"",Ir)' 
otI ,nu"" , ... 1<, in """I>M'I Florida . e"""," 191~:69'>701 

B •• ov. l.F. SI1Dn, ME. "-"" 1m,,,,,,. l.B . 1997 . A """"p«;'" 
el ,.ud '''''1< (¡<ro' X;""'",,,,,,,,) from Job",o _ ca;'na. 
M~,iro. ~i!h oo.,,, otI it, "" ...... hi""'Y. 0<_ .... 
O>o>I<.-"Iioo.oo Biolo¡y ,:32'1--337 

B.,.>=I, K A . 1<>91. [}i<I mi''''¡: ro additi", i"""'c;oru of 
di« il<nlS "' .n "' ..... i"""'" f""h~'''''' ""'l<. EroIo¡y ",. 
1234-IMI 

Be ..... V.J .. l.o:McH. J.E .. ,,-~o>..,.,.. J.w. 2IDl. ~ .. ioo 
el f""h~~"" ""'h In' KI .. """", M.w. (Eo!.). T""I< 
0>0>I<.-,,1ioo. W .. h"'J'OtI. OC' .. ni!hsoo ..... lno"",ioo 
....... 1"1'. 1"'-179 

e.,...' .... J.A . 1_. ""nphibia", _ t<ptil<' el ",rtl>M'l 
o ............. Ih< y..,. ..... _ 11<10"". "'.,..,.......: I.hi'. of 

0.10""' ... """~ 3&0 pp 

e..."", F .P. "-~ VOCI. R.C llII! St",,,*,h nushin¡ ~_ f"caI 
_Iysis : ''''' "'MI"(II. el I'twyt>opl m r"", (f""udinid<~ 
0><1ida<). e"""," 2OOII:.lOI_.Jru 

e_. l.L "-'" MAn. R.B. 198.&. N ........ hi""'Y obst.-v .. ioos el 
x;.,."",_ 10<,,,,"'; (feslüdit><~ lGooo"'mida<). Triane.a l' 
,,~ 

Doooo. W.K. 21m . ""'>h~''''', EroIoj.y. O>t>cq'<, _ Eo>,i· 

"""""nIIoI Appli< .. io<os. S .... Ih<¡o: Aco","""c R'< ... ~ pp 
Ei>n< O.E . 19~. e<rto", _"",el.! ellh< ......... hisoo.y oflh< 

" .... ""1<. X;"."",,..,.. ba..ri . e"","", 19~: 1116-111& 
".,,...,. CI!. "-~ B .. _ ... R.w 1989. Twll<, of Ih< W",ld 

W.""n,.,.... oc Smit_n lrut""'ioo """~ 313 1"1' 
".,,,.,.,. el! .. l.o:McH. J.E .. "-~ B.....,.. ... R.w 199-1. Thrtles el 

Ih< IJnited S .. "" _ e.nada. w.>hin"otI. OC: "nilhlooian 
lrutitulioo """. ~7K pp 

"""~""''''. VE 2IDI. A,p«I'" bO:>Iópoos &1 m.....¡o 
&1 O>opxotil. Oa.d;a> _"'.".., (fesfudi"",: St....."ypi. 
da<). Mi""" Thesis . loI"". M~,iro: lruti..., & EroIo¡í. A 
C 6, pp 

"'",n. J. In>. A"" .... · of ""''''in¡ "'chnicp<' ro.- .,""'Oh; .... 
_ "'pI"es . 'ioci<ly foo- ''''' Sludy el ""nphibians . 00 
R<ptil<' 1!"'P"lOIo¡ical cnul. 9: 1-41 

filo", O.K. "-'" M",,_. D. 2IDI. 5", ... 1' 00 "'...,..... " .... ioo in 
r"",in¡ I"tt"'" in ''''' " .... ,..,. s""""Io<,.., odo"'''''. in 
""""~.""",, Mi .. " ..... . )ounW elll<Ip<IOIOjj' 3S:296-.101 

~"""". A . 198', . Di« d Ih< Au' ......... "">h~ ... t.- '''''1< 
F_yd.m ""1ft;; (O><looia:O><.da<). in _ ~'" I<n<i< 
"",i""""",,. O:op<-ia 198',:331_336 

0>""", J.w. 1983. R<ptü<lücti'" ch ...... ' ''' .... Iic •• oo eroIOjj' el 
Ih< ,nud '''''l<. Ki..-,..- ,,.¡,,,.¡,,"'" (Lac<ped<). I!<tp<to
Io¡ica 39: ,~171 

0> ... l.P. "-'" A .... '''' 0.0. 2IID. O<n<lics . 00 d<.n"iJ"Phy in 
""'1< <""","";00. In: KI<"..",.. M.W (Eo!.). Thrtl" e""",,· 
, .. ioo. w .. h"'J'OtI. OC, "nilhlooian lrut""ioo """'" pp 
1"'-179 

0<1><"'- A .. Ya,..,.. M .. "-~ POI"". '" 200".' Rrloti", 
""I'""'''''''-''¡ (.-..-.1 . "'" ;~ ( ..... bo¡.,¡ ''''-i",~_. " &Wm 
(Hed;,,'. 1M3). . 00 .. ",Io<ioo ~·ith Ih< IOn" of . """ .... 
r""""lioo. T",lish)ounW el ZooIoJ.y ,6: 171_¡n 

11A.,....,... 5. 1_. _ 1>00 foo- "...Jyin¡ f .. h("'din¡: _ oo.n ,""" 
e_diatI J""""'" ofFiw ..... _ A<p"ic 5ci""",. ~~: ,706-,= 

11A ... O.R. 1983. Di ... !)' _ hobO ... >hin ~'iIh si"" of ",d......,d 
""'les (P"wk.mys IL' rif"U) '" _ ""'''''''' t.willi ..... p:opulo. 
ti"". II<~o¡;c. 39:,&5-290 

1,"1.30. A .e 1914. FOO<! "",,", . 00 "edi,. b<hI,,;o,- in 
X;""'",,,,,,,, ._ri ....... . (O><""'i" K""'",mida<) J""""'" 
el H<tp<tolo¡y 8: 19~1<>9 

Itn."' 1.0 . 21m . O>t>c<pt< of dii""i'" "ffri<ney. In' S......,t. 
J M _ W.n¡ T . (Eols.). Phylli""'V<" . 0<1 EroIo¡ical 

Adoptilioos.o F<edin¡ '" V ... <bn<es . &lr",l<I. '-11' "'"""es Pub., ........ pp. 43-~K 
1'-"ECiI 200".' . Aoo..irio E"odistiro &1 E".oo & Mhico 

Oobi«ro &1 "" .. do & ~",,;c.,.INEOI. 61!0 pp 
1"""",. J.B. 1986. "''''''' ellh< na ...... hi~ of,,,,, O .. ,," 

,.ud '''''1< X;"",,,,,..,.. oo,,,,,,,,,. J""""'" ell!"'P"lOIoj.y 20' 
119-123 

1,,",,,,,, JB . 198& Dillr'ibutioo_ ...... , ofe",_', ,n...J ""'l<. 
X"-,""'" a ..... 'ri. II<",,~ JwnW 1 :,&5-291 

1'......,... l.B . 1_. N ........ hi~ el ''''' Al ... ", ,.ud '''''l<. 
X;""'",,,,,,,, ..Jamo"" (K""""'mida<). T"" Sou!h~'es"'m 

"' ........ " 34, 134-140 
1'......,... l.B . 1<>91 . Phylo¡_1ic hypolh<ses foo- ''''' "001"",,, of 

",,,d<m , """_"" '''''h 1!"'P"lOIoJical ~"""""ph<~. I
n 

ToI,., l. Moris" ';"''''''1 inde. vaüo. for ... l<O<l ., 
<l ..... uf K..,.",,,,,,,, ;~tq,_ m E,,_ <k Mh"o ty <>'ooy 
l<O<l ~ ... """ 

1,.,.._< MoI« .~. I""n"_ ,w. 
"';ny ~. ., ., ., 

F", ... I« ",",y OW O" OM O~ O.SI 
1"""......, 
~., O" 0.S7 O" O.SI 

Mol<. "'''y O" 0.~9 0 .73 
F", ... I« ..,. 0.6 , ON 
h""'......,~ 0 .73 

<mILlli,OI"'Y tn:m. ",Ial«! '" !if. hi<Oof)'. pby'iolO!)l. am 
""lJ'hology 0:11<1 impor'an! i"",,, "",h a. dia"'Y 
diff<",nc.,; """'~ .<>. lUId al!" <1.-, lUId ,11< .fkc, uf 
bebav"" ('.i-. domimn« Idatmnshi""l in f<<<Iing bdIav_ 
ia.- definil<ly neal mCl"e at!< .. ioo. 

w. ,hanl Cyn'hia M",d= and Ricarno M";1'o> fa.
,II<ir invaluablo bdp w itb ,11< f¡"ld""ñ. RMR Iba.ob lb. 
I'b<grob en Ci.ocia' Biologica •• UniverSidad NxionaJ 
ALOmoma de Mbi«, Cb1U<p Naciooal d. Cirncia y 
T«nologia . am Di«cci6n G ... ,ral d. Estudio< d. 
I'b<grob ro.- graduale «udy $CID1.-ships lUId ~Jwon. 

Abo. RMR thanb Xavi<I OIiap¡n am Fau«o R. M~m<z 
for ,II<ir """ice di.lJing grat.lJalO «udi<;. W. abo ,IwI1 lb. 
I""i ... ", de Biologia uf ,be Uni" ... idad Nocional Auión
oma d. Mhico forfin",",ial .~. and Mr AuJdio am 
Mr Apolonio for la'ing u, woñ on Ib.ir land<. V .... ab1. 
c01JUJl<n" 00 .arly <Ir.a ",1< ¡ttNid«l by c...SlaID 
Aguin< l.<éwI am JoIm B. I .. I>O<L 0"" lUIOOymru. 
",vi."." mad< valuablo c"mm.'" lO ,hi. ¡n""r. 4.n lb. 
,~" w<n: coU«1<d unde, SE.\lARTAT p<nni' 
(F AUT.0()';4ISGPAIDGVS311"i7,o7) ro.- fi.ld l«<aJch 

l.lTUL\lUlU: U llm 

AGI. ..... lA>o<. (l """ -"<Ie·, .",COL"" O . ~ 11lbi"'" "' On""" 
,....,. <k K ... " ... ""," """"al SI.".,¡", 19,~ (f«-..li_ 
K"""""",dao) "" .1 c.""" <k V .... <nJ.l, Mh " •. A«o 
Z~. M .. " .... (ti.' .) 2frS3-911 

B, .. ,.. lF. 197~ . 11>< P'fIU"''''' etT", .. uf <roIo:oJical ' )"l"O-Y "" nl~'" ,"''''s in _tom. Florida . C",o<ia 197~:69:_101 
B, .. ,.. J,F. S'IDR.. ME, "-'" r,T1OON. J.B. 1997, A "" ... . po<;", 

uf , ra.d ,"','" (,""'" K"""",.-, ffútll Jabro l<O<l O:oI "n .. 
M~,i<o, ~;th ~, 00 ., .... ...-.1 tu""'Y. O~lO<Ii ... 
C"""""._ a"'¡ Biolo¡y '03N-331 . 

B.,.,-....... K.A. 1991. Ihrl mi'm, ' M adilih" ¡--'ó"", of 

dia .. ,..., "' . " "''''¡",","" f""h~'''', ""''''. EcoIo>¡y n, 
1234--1241. 

Be.oc V J .. liMcH. lE .. "-'-n 0. .... , J,W. 2OXI. c"",,,,,,,,,, 
uf f .... h~~'" ""''''~ In' KJ..,.,n< M ,W. (Ed.l TurtI< 
C""'''',._. W"""'J'OI>, OC' S,,"lh<ooillo Ino"",,,,, 
....... rr. ''''-'79 

C ....... ,,'-- l A. 19<18. Amphibiaru l<O<l .-.pti"" uf ",,,tom. 
G"" ..... t.o. Ih< y""" ... l<O<l B<h-«. "'"."..., U-Uv. uf 
mio""""" Pr-«~ 380 pp, 

Cu<no. FP . ...... Vocr. R.e D)II. 5I",~h """'in¡ n. r.caI 
.... 1)'1 .. : ,"" <,...,.,10 uf 1'1-.)'"",," ruf"", (f<"_~ 
Ch<1id><1. ~ 2(lIII:301_3ru 

C_, !.l_ "-.... M"T, R.B. 19!!I!. N"...-.I tri,,"'Y obs<N .. .,.,. uf 
K..,. ... """, ¡"o",,,; (f «!W..,~ lGtoos"'mid>< ' . Tria"", l' 
,,~ 

Doooo. W K- :>00, . R-<!h~'.." EroIo&t. c.:..cq-., l<O<l ['n,'i_ 

"""""""" App"'''''''' S ... O¡"JO: A.,._< Il-<"" Y:II pp 
Eisr:r.o. G.E. 19~. C .... m " '''''''' uf Ih< ... ...-.1 ""10<)' uflh< md"""', K""",,,,,. ba.ri . C"""" 19~, 1!I6---I !!.Il 
Ea><n, e ll ""YO B .. _ 'R, RW . 19119. Turt"', uf I!;e W",ld 

W • .run,.,... [)C ..... """' .. n 1",,",,,,,,,, Pr-«. 313 W 
Ea"",, elt .. liMcH. lE .. ,,-,YO B ... oc'O. R.W , 1_. T¡,rtJ« ~ 

"'" Un.«I 5 .. "" l<O<l Co....u. Wa.iI,in¡'oo, 0<;: 5"".h"":.o.,, 
In.<i<utioo rr-... ~7l! pp 

EI",JR.oOo<aAt",_ V E ;>{lU. A,rectos bO:oIót_ <kl "'""".io 
<kl a.op:.r.o: ¡l O,.,.j;w ""~"' .. "" cr.,.,..¡¡""" 5I ...... yfri
da<'. Mo" .... n"" ... l>lap.o, M~,iro, I",ti""" <k E""""". A 
e 6, pp 

Ac."'u, 1 19N. A ... >'iN- of .... ,h -.g"'chtUquo<' ro.- a«l>hibi_ 
l<O<l «pi" '" Soci<ly ro.- ,"" SIOOy uf An,phibio'" . 00 
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