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RESUMEN

La matrotrofia es un modo de transferencia de nutrientes madre-embrién, en el cual
la madre transfiere todos los nutrientes a los embriones en desarrollo de manera posterior
a la fecundacién. Se han propuesto distintas hipétesis y modelos que intentan explicar el
significado adaptativo de la matrotrofia. Uno de estos modelos es el modelo Trexler-
DeAngelis. Este modelo supone que la matrotrofia tiene ventajas para la adecuacién de los
individuos, pero so6lo puede presentarse cuando la disponibilidad de alimento es alta y
constante. Si la disponibilidad de alimento es estacional, se favorece un modo de
transferencia de nutrientes pre-fecundacion (lecitotrofia). En este trabajo se puso a prueba
el modelo Trexler-DeAngelis en dos especies de peces viviparos de la familia Poeciliidae
(Poeciliopsis infans y P. gracilis), utilizando tanto un experimento natural como un
experimento de laboratorio. En el experimento natural, se compararon los niveles de
matrotrofia y los niveles de disponibilidad de alimento entre tres poblaciones y dos
temporadas (secas y lluvias). Se observé que en Poeciliopsis gracilis hay diferencias entre
poblaciones y entre temporadas tanto en el nivel de matrotrofia como en el nivel de
disponibilidad de alimento. Sin embargo estas diferencias no fueron consistentes con el
modelo Trexler-DeAngelis. En P. infans igualmente se encontraron diferencias en los
niveles de matrotrofia y en los niveles de disponibilidad de alimento que si fueron
consistentes con el modelo Trexler-DeAngelis. Finalmente, en el experimento de
laboratorio, se aplicaron tres distintos tratamientos: alimento constante, alimento variable y
alimento bajo. Los resultados de los experimentos de laboratorios fueron consistentes con
el modelo Trexler-DeAngelis. En conclusién, en este trabajo se encontré evidencia de
diferencias en matrotrofia entre temporadas y poblaciones de una misma especie y fuerte

evidencia en general a favor del modelo Trexler-DeAngelis.

13



ABSTRACT

Matrotrophy is a mode of mother-to-embryo nutrient transfer in which the mother
transfers all the nutrients to developing young after fertilization. Different hypothesis and
models have been proposed to explain the adaptive value of matrotrophy. One of these
models is the Trexler-DeAngelis food availability model. This model assumes that
matrotrophy provides fitness advantages, but that it is only possible when food availability is
high and constant. If food availability is either scarce or seasonal, pre-fertilization mother-
to-embryo nutrient transfer (lecithotrophy) is favored. In this study we analyzed the Trexler-
DeAngelis food availability model in two species of viviparous fishes from the family
Poeciliidae (Poeciliopsis gracilis and P. infans) using data from a natural and a laboratory
experiment. From the natural experiment we compared the degree of matrotrophy and food
availability among three populations and two seasons for both species. In P. gracilis we
found differences among populations in the degree of matrotrophy and between seasons in
both matrotrophy and food-availability. However, these differences were not consistent with
the Trexler-DeAngelis model. We also found differences in P. infans among populations and
between seasons in both the degree of matrotrophy and food availability. In this case, the
differences were consistent with the Trexler-DeAngelis model. Finally, in the laboratory
experiment, three different food treatments were applied: constant food, seasonal food, and
low food. The results from this experiment were consistent with the Trexler-DeAngelis
model. In conclusion, we found differences in matrotrophy between species, among
populations, and between seasons. Overall, we found evidence supporting the Trexler-

DeAngelis model.

14



INTRODUCCION

Las caracteristicas de historias de vida estan moldeadas por las condiciones
ambientales (Sterns 1992, Roff 2002). De éstas, las caracteristicas reproductoras
son especialmente sensibles a las condiciones impuestas por el ambiente (debido
a que las caracteristicas reproductoras tienen un impacto inmediato sobre la
adecuacion). Respuestas adaptativas a condiciones ambientales se han observado
en caracteristicas como el tamafio a la madurez, el tamafio de las crias al nacer, el
numero de progenie por evento reproductor, el nUmero de eventos reproductores,
la cantidad de nutrientes transferidos de madres a embriones y el momento de la
transferencia de nutrientes entre madre y embriones (e.g. Morita & Furukawa 2007,
Loewen et al. 2010, Riesch et al. 2010a, 2010b, 2012, 2013, 2014, Marshall & Monro
2013). El efecto del ambiente sobre esta Ultima caracteristica (el momento en el que
sucede la transferencia de nutrientes entre madre y embriones) ha sido
especialmente analizada (Trexler 1997, Thompson et al. 2002, Trexler & DeAngelis
2003 Marsh-Matthews & Deaton 2006, Banet & Reznick 2008, Ostrovsky et al. 2009,
2013, Banet et al. 2010, Riesch et al. 2012). Una de las principales razones por las
gue ha generado tanto interés es que es una caracteristica con una gran variacion
en la naturaleza (Wourms 1988, Marsh-Matthews 2011). Debido a esta gran
variacion, se ha intentado comprender las causas que favorecen la seleccién de
distintos modos de transferencia maternal de nutrientes durante el desarrollo

embrionario (Reznick et al. 2002, Pollux et al. 2009).
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Se reconocen dos variantes principales del momento en el que sucede la
transferencia de nutrientes entre madres y embriones. Una de ellas es la lecitotrofia.
En esta variante la provision maternal se suministra de forma previa a la fecundacion
asignando vitelo al huevo y no se presenta intercambio de nutrientes durante el
desarrollo embrionario. La segunda es la matrotrofia. En ésta, la provision maternal
se suministra de manera activa a lo largo del desarrollo sin asignacion de vitelo
previa a la fecundacion (esta es una transferencia de manera posterior a la
fecundacion; Wourms 1988, Meffe & Snelson 1989, Reznick & Miles 1989, Reznick
et al. 2002, Trexler & DeAngelis, 2004, Pollux et al. 2009, Marsh-Matthews 2011).
En una gran cantidad de especies de invertebrados y vertebrados se pueden

encontrar ambas variantes (Marsh-Matthews 2011).

Se ha observado que la matrotrofia se presenta en grupos tan diversos como
gasterépodos de la familia Viviparidae y Pachychilidae, escamados pertenecientes
a la familia Scincidae, anfibios de la familias Salamandridae, Caeciliidae y
Bufonidae, peces condrictios de la famlia Carcharhinidae y en peces 0seos de las
familias Zenarchopteridae y Poeciliidae (Reznick & Miles 1989, Blackburn 1992,
1999, Reznick et al. 2002, 2007a, 2007b, Kdhler et al. 2004). Ademas, es una
caracteristica que ha tenido apariciones repetidas e independientes en distintos
grupos (Pollux et al. 2010, Marsh-Matthews 2010). De hecho, la matrotrofia ha
evolucionado de manera independiente en al menos la mitad de los Phyla de

Metazoos.

Cabe destacar que la manera y el momento en que las madres transfieren
nutrientes a sus embriones en desarrollo es en realidad un continuo de estrategias
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de provision maternal. En este continuo, se encuentran especies totalmente
lecitotréficas, especies totalmente matrotroficas y especies con algun grado
intermedio de matrotrofia. Las especies con grados intermedios de matrotrofia
cuentan con transferencia de nutrientes previa a la fecundacion, pero también
cuentan con una transferencia activa de nutrientes durante el desarrollo (Wourms

1988, Marsh-Matthews 2011).

Uno de los grupos de vertebrados que presenta este continuo en la
transferencia de nutrientes entre madres y embriones es el de los peces viviparos
de la familia Poeciliidae (Reznick et al., 2002). Algunas especies de esta familia son
totalmente lecitotréficas. En este caso, el peso de los embriones disminuye durante
el desarrollo por actividades metabdlicas (i.e. no hay entrada de nutrientes, pero si
hay pérdida de masa debido a los costos metabdlicos del desarrollo). Otras especies
son totalmente matrotroficas y en este caso el peso de los embriones incrementa
durante el desarrollo (debido a que la madre provee todos los nutrientes de manera
activa y posterior a la fecundaciéon). Finalmente, hay especies de la familia
Poecilidae que pueden tener grados intermedios de matrotrofia (i.e. la provision
maternal se da asignando vitelo previo a la fecundacién y también hay provision
durante el desarrollo embrionario). En este caso el peso de los embriones puede
disminuir ligeramente, no cambiar durante el desarrollo o tener un incremento
moderado (Meffe & Snelson 1989, Reznick & Miles 1989, Reznick et al. 2002,

Trexler & DeAngelis, 2004, Pollux et al. 2009).

En la familia Poeciliidae se ha observado que los embriones de las especies
totalmente lecitotroficas pueden perder hasta el 40% del peso entre el ovocito
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maduro y el embrién totalmente desarrollado. Algunas de las especies que sufren
esta disminucion de peso son Poeciliopsis monacha, P. catemaco y P. scarlli
(Reznick 2002). Estos valores coinciden con la pérdida de peso de embriones en
especies oviparas (Wourms et al. 1988, Wourms & Lombardi 1992). En contraste,
en las especies totalmente matrotréficas se ha observado un incremento en el peso
durante el desarrollo hasta de 3,900% (Thibault y Shultz 1978). Este es el caso de
Heterandria formosa, una especie con un huevo microlécito que practicamente no
contiene vitelo (Uribe y Grier 2011) y, por lo tanto, la madre le transfiere todos los
nutrientes durante el desarrollo. Finalmente los peces viviparos de la familia
Poeciliidae también pueden tener grados intermedios de matrotrofia. En este caso
el peso seco de los embriones puede disminuir ligeramente, no cambiar durante el
desarrollo o tener un incremento moderado. Este es el caso de especies como
Poeciliopsis baenschi, P. occidentalis y P. viriosa (Meffe & Snelson 1989, Reznick
& Miles 1989, Reznick et al. 2002, Trexler and DeAngelis, 2004, Pollux et al. 2009,

Marsh-Matthews 2011).

Ademés de la gran variabilidad en el nivel de transferencia de nutrientes en
esta familia también destaca el origen evolutivo repetido e independiente que ha
tenido la matrotrofia en la familia Poeciliidae (Reznick et al. 2002, Hrbek et al. 2007,
Pollux et al. 2009). Xenodexia ctenolips (la especie hermana de todos los demas
poecilidos) es una pez viviparo y matrotrofico (Pollux et al. 2009). Esto sugiere que
el ancestro comun de toda esta familia presentaba matrotrofia. Sin embargo, la
distribucion filogenética actual de la matrotrofia indica que esta caracteristica se ha

perdido y ha reaparecido multiples veces de forma independiente a lo largo de la
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historia evolutiva de este grupo (Pollux et al. 2009). Se calcula que en el género
Poeciliopsis la matrotrofia pudo haber aparecido hasta en siete ocasiones de
manera independiente (Pollux et al. 2009). Al analizar el indice de matrotrofia
(diferencia entre el peso seco del embrién al final del desarrollo y el peso seco al
inicio del desarrollo; Reznick et al. 2002, Marsh-Matthews 2010) se observa que hay
una gran variacion entre especies en la cantidad de nutrientes que proveen de forma
previa a la fecundacién y en la que proveen durante el desarrollo. Por otro lado, esta
variacion en el nivel de matrotrofia no solo se encuentra entre especies. Se ha
observado que en esta familia distintas poblaciones de una misma especie puede
presentar distintos niveles de matrotrofia (Zufiga-Vega et al. 2007, 2011). La gran
variabilidad que se observa entre especies, sus repetidos origenes independientes
y la presencia de variacion intraespecifica hacen que la familia Poecilidae sea un

excelente modelo para el estudio de la matrotrofia.

Se han propuesto distintas hipétesis para explicar la variedad de formas en
las que sucede la transferencia de nutrientes madre-embrion en los peces de la
familia Poecilidae. Una de las hipdtesis mas estudiadas es la hipodtesis de
disponibilidad de alimento (también conocida como modelo Trexler-DeAngelis).
Este modelo predice que los individuos matrotréficos pueden tener un mayor
numero de progenie. Ademas, la hipétesis plantea que la matrotrofia es Unicamente
viable si hay suficientes recursos durante todo el desarrollo embrionario (Trexler
1997, Trexler & DeAngelis 2003). Esto se debe a que en hembras matrotroficas la
transferencia de recursos madre-embridon es constante, por lo cual debe haber

disponibilidad de alimento suficiente para mantener a la hembra y a los embriones
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durante todo el desarrollo. Por lo tanto, si hay nutrientes suficientes y constantes
durante todo el desarrollo embrionario, se favoreceria la matrotrofia. En cambio, si
no hubiera suficientes recursos para abastecer a los embriones durante el desarrollo
embrionario, se favoreceria la lecitotrofia. Esta hipotesis también sugiere que las
hembras matrotroficas deberian tener la posibilidad de abortar y reabsorber a los
embriones si los recursos se reducen drasticamente (Trexler & DeAngelis 2003,
2009). Mientras tanto, la lecitotrofia se favoreceria en ambientes en los cuales los
recursos para las madres gestantes son variables, ya sea que su disponibilidad sea
estacional o impredecible en el tiempo (Thibault & Schultz 1978, Wourms &
Lombardi 1992, Trexler & DeAngelis 2010). Segun el modelo mas reciente de esta
hipotesis, los niveles de lecitotrofia tenderian a aumentar cuando haya una mayor

variacion temporal en el nivel de alimento (Trexler & DeAngelis 2010).

Se ha encontrado evidencia a favor de esta hipoétesis, Marsh-Matthews y
Deaton (2006) encontraron que hembras bajo un tratamiento experimental en el cual
las hembras recibian una cantidad alta de alimento transfieren mas nutrientes a sus
embriones a lo largo del desarrollo que hembras bajo un tratamiento en el cual
recibian poco alimento. Por otro lado, Riesch et al. (2013) encontraron una relacion
entre la cantidad de nutrientes transferidos a lo largo del desarrollo y la
disponibilidad de alimento en distintas poblaciones (las poblaciones con mas
nutrientes disponibles tienen hembras con una mayor transferencia de nutrientes
post-fecundacion a los embriones durante su desarrollo). En contraste, no hay
evidencia acerca de la capacidad de abortar en ambientes en los que se favoece la

matrotrofia (Marsh-Matthews & Deaton 2006, Banet & Reznick 2008). Por otro lado,
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no hay aun estudios que hayan analizado si la lecitotrofia se ve favorecida cuando

los recursos son variables o estacionales.

En este trabajo se analizara la hipodtesis de disponibilidad de alimento. La
pregunta central de este proyecto es entonces: ¢hay una relacion entre la
disponibilidad de alimento y el nivel de transferencia de nutrientes entre madres y
embriones durante su desarrollo? Para responder dicha pregunta, se trabajé tanto
en el campo como de manera experimental en el laboratorio con diferentes
poblaciones de dos especies de peces viviparos de la familia Poecilidae

(Poeciliopsis infans y P. gracilis).
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OBJETIVOS, HIPOTESIS Y PREDICCIONES

Objetivo general

Describir la relacion entre la disponibilidad de alimento y el nivel de
matrotrofia en dos especies de peces viviparos (Poeciliopsis gracilis y P. infans) y

asi poner a prueba el modelo Trexler-DeAngelis.

Particulares

1- Conocer si existen diferencias en el nivel de matrotrofia entre tres distintas

poblaciones de dos especies de peces viviparos de la familia Poeciliidae.

2- Definir si existen diferencias en la cantidad de recursos disponibles

(alimento) en los distintos hébitats donde las poblaciones se distribuyen.

3- Identificar si en las poblaciones naturales donde la cantidad de nutrientes
es alta y constante hay mayores niveles de matrotrofia en comparacioén con aquellas

poblaciones donde los recursos son esporadicos e impredecibles.

4- Conocer si la matrotrofia, difiere entre dos temporadas dentro de una
misma poblacidn y si esta diferencia se relaciona con el alimento disponible en cada

temporada.

5- Definir si distintas poblaciones de Poeciliopsis infans en condiciones de
laboratorio responden a distintos regimenes de alimentacién con distintos niveles

de matrotrofia.
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Hipdtesis

La matrotrofia como estrategia reproductora se selecciona favorablemente
en poblaciones donde los recursos (alimento) son abundantes y constantes a lo
largo del tiempo. En caso de que los recursos no sean abundantes y constantes a
lo largo del tiempo, la estrategia que se favorece es la lecitotrofia. Por otro lado, en
la estacion del afio en la que los recursos son altos y constantes, se ven favorecidas
las hembras méas matrotroficas, mientras que en la estacion con pocos recursos o

sin disponibilidad constante, se favoreceran las hembras lecitotroficas (Fig. 1).

0.8 1 Matrotrofica
0.7 A
0.6
0.5
0.4
0.3 A
0.2 A

o

. r

Peso seco embrion

Lecitotrofica

Fig 1. Prediccion. En el caso de poblaciones y estaciones con disponibilidad de
alimento alta y constante, se espera que haya mas matrotrofia (linea roja),
mientras que en poblaciones y estaciones con disponibilidad baja o no constante,
se espera mas lecitotrofia (linea negra)
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Predicciones

1. En las poblaciones naturales se esperan diferencias en el nivel de
transferencia post-fecundacion que sean consistentes con la
disponibilidad de alimento en estas poblaciones. Se espera mayor
matrotrofia en los sitios con disponibilidad de alimento alta y constante.
Por lo tanto, se espera una relacién positiva entre el indice de matrotrofia
y el indice de lleno estomacal.

2. Se espera que en Poeciliopsis infans hayan mayores diferencias en el
indice de matrotrofia entre temporadas (lluvias y secas), debido a que
esta especie habita una zona con temporalidad mas marcada en
comparacion con P. gracilis.

3. Se espera que el indice de matrotrofia sea mayor en la temporada de
secas, debido a que durante la temporada de secas hay mayor
productividad primaria.

4. En los experimentos de laboratorio se espera que las hembras del

tratamiento de alimento constante tengan un mayor indice de matrotrofia.
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ANTECEDENTES

Matrotrofia en la naturaleza

La matrotrofia es un modo de transferencia de nutrientes madre-embrion
presente en grupos con viviparidad. En este modo de transferencia las madres
transfieren nutrientes de forma activa y continua durante todo el desarrollo
embrionario (Wourms 1988, Marsh-Matthews 2011). En la matrotrofia, los nutrientes
se transfieren de manera posterior a la fecundacion. Esta estrategia se encuentra
presente en un gran numero de grupos de seres vivos. De hecho, la matrotrofia ha
aparecido en la mayoria de los grupos en los cuales ha evolucionado la viviparidad.
Inclusive, se ha propuesto que el modo primitivo de la viviparidad es la lecitotrofia
(modo de transferencia, en el cual los nutrientes se transfieren de manera previa a
la fecundacion y no a lo largo del desarrollo embrionario), mientras que el modo

derivado seria la matrotrofia (Wourms 1991).

La matrotrofia se presenta en una gran diversidad de grupos taxonémicos,
es mas predominante en animales y es el reino con mas origenes independientes y
diversidad en matrotrofia. De hecho, la matrotrofia se presenta en tres distintos
reinos: Protista, Plantae y Animalia. Algunas especies pertenecientes a las algas
rojas de la clase Florideophyceae al igual que muchas familias del subreino de
plantas terrestres Embryophyte presentan matrotrofia. En estos grupos, la
matrotrofia se da a partir de los tejidos parentales hacia los cigotos generalmente

por medio de secrecion de nutrientes (Graham y Wilcox 2000). En los casos de las
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plantas, se ha encontrado que la matrotrofia tuvo un gran papel en su diversificacion

(Graham y Wilcox 2000).

A pesar de su presencia en las plantas, la matrotrofia es mas comun en los
animales y se presenta tanto en vertebrados como en invertebrados. De hecho, la
matrotrofia ha evolucionado de manera independiente en al menos la mitad de los
Phyla de Metazoos. En invertebrados, la matrotrofia ha evolucionado de manera
independiente en grupos tan variados como moluscos (Schwartz & Dimock 2001;
Korniushin & Glaubrecht 2003), escorpiones (Toolson 1985), escarabajos (Dobler
et al. 1996) y equinodermos (Frick 1998) entre otros. En estos invertebrados se
encuentra una gran variacion en el nivel de matrotrofia, desde especies con minima
matrotrofia, hasta individuos en los cuales la Unica forma de transferencia de

nutrientes es la post-fecundacion.

En vertebrados, la matrotrofia se presenta en peces condrictios, peces
osteictios, anfibios, saurépsidos escamados y mamiferos. Los Unicos grupos de
vertebrados que no presentan matrotrofia, son aquellos grupos en los cuales no
existe la viviparidad (peces agnatos, cocodrilos, tortugas y aves). Tanto los
escamados, los peces condrictios y peces osteictios tienen una inmensa diversidad
en el modo de transferencia de nutrientes de madres a embriones durante su

desarrollo.
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Matrotrofia en vertebrados

La matrotrofia se presenta en peces condrictios, peces osteictios, anfibios,
sauropsidos escamados y mamiferos. De estos grupos, los mamiferos son el Unico
en el cual la matrotrofia tuvo un origen unico. Todos los mamiferos euterios son

matrotroficos con un huevo alecito (i.e. un huevo sin asignacion de vitelo).

En anfibios la matrotrofia ha evolucionado de manera independiente en las
cecilias, las salamandras y en el género Nectophrynoides (perteneciente a la familia
Bufonidae). Debido a que los embriones de estos anfibios no estan rodeados por
membranas extraembrionarias, los embriones pueden ingerir o absorber productos
directamente del tracto reproductor materno. Esta es precisamente la manera en la
gue sucede la transeferncia de nutrientes. De estos grupos Unicamente en las
cecilias de la familia Typhlonectidae la transferencia de nutrientes es placentaria

(Wourms 1988).

En escamados hay una gran variedad en el modo de transferencia de
nutrientes desde la madre hacia sus embriones en desarrollo. En ellos la matrotrofia
ha evolucionado de manera repetida e independiente. La matrotrofia se encuentra
en lagartijas de la familia Scincidae, en la cual hay una gran variabilidad en el nivel
de provisidbn maternal entre distintos géneros y distintas especies de esta familia
(Blackburn 1992, 1999). En ésta se encuentran especies completamente
matrotroficas como Mabuya brachypoda o Eumecia anchietae (Hernandez-Frayultti

2006, Blackburns & Fleming 2010) o especies con matrotrofia incipiente (donde la
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mayor parte de los nutrientes se transfieren antes de la fecundacion) como

Sphenomorphus fragilis (Reznick et al. 2002).

Matrotrofia en peces

En peces existe una gran variedad en el modo de transferencia de nutrientes
durante el desarrollo embrionario. La matrotrofia ha evolucionado de manera
repetida e independiente en distintas familias tanto de peces cartilaginosos como
0seos. De hecho, en peces se presentan distintos modos de matrotrofia. La ovofagia
es un modo primitivo de transferencia de nutrientes en el cual los embriones se
alimentan de otros ovocitos inmaduros mientras que en la adelfofagia los embriones
se alimentan de otros embriones en desarrollo. Otro modo es por medio de analogos
placentales que son estructuras modificadas que realizan la transferencia de
nutrientes, sin ser placentas verdaderas. El ultimo es una transferencia placental
gue, como su nombre lo indica, ocurre a través de placentas verdaderas (Wourms

1981, Marsh-Matthews 2004).

Los peces cartilaginosos presentan todos estos tipos de transferencia de
nutrientes. Tiburones de los géneros Lamna y Odontaspis se alimentan de ovocitos
generados por la madre o inclusive de sus hermanos en desarrollo. A pesar de que
la ovofagia y adelfofagia se han encontrado principalmente en estas especies se
cree que podria ser mas comun y podria haber muchas otras especies de peces

cartilaginosos que utilicen estas estrategias (Wourms 1981).
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Otro modo de transferencia es por medio de secrecion de sustancias
uterinas, las cuales el embrién absorbe por medio de estructuras especializadas
gue se consideran analogas a las placentas. Un gran niumero de tiburones y rayas
presentan este tipo de transferencia de nutrientes y hay una gran variabilidad entre
especies en la cantidad de nutrientes que son transferidos de esta forma a los

embriones en desarrollo (Wourms1981).

Finalmente, Unicamente dos familias de tiburones (Carcharhinidae y
Sphyrnidae) tienen una transferencia de nutrientes placentaria. Sin embargo, este
tipo de transferencia placentaria ha evolucionado de manera independiente en
varios géneros de estas familias. lgualmente, hay una gran variedad en la cantidad
de nutrientes transferidos y en la morfologia de la placenta entre distintos géneros

de estas dos familias (Wourms 1981).

En los peces 6seos hay también una gran variabilidad en la transferencia de
nutrientes madre-embriones de manera posterior a la fecundacion. Se ha observado
algun tipo de matrotrofia en las familias Latimeriidae, Zoarcidae, Goodeidae,
Clinidae, Embiotocidae, Zenarchopteridae y Poeciliidae (Marsh-Matthews 2004). En
todas estas familias la matrotrofia ha evolucionado de manera repetida e
independiente al menos mas de una vez. En estos peces 0seos, la familia en la que
mas se ha estudiado la transferencia de nutrientes durante el desarrollo embrionario

es la familia Poeciliidae.
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Transferencia de nutrientes a los embriones durante su desarrollo dentro

de la familia Poeciliidae

La transferencia de nutrientes en peces de la familia Poecilidae es
placentotrofica. La transferencia se da por medio de una placenta folicular (en la
cual todo el desarrollo embrionario se da en el foliculo maternal) con componentes
embrionarios y foliculares (Wourms 1988, Greven 2012). La porcion embrionaria se
deriva de un saco pericardico expandido y ampliamente vascularizado. Este saco
crece en la zona anterior de la cabeza del embrion. En las etapas méas tempranas
del desarrollo folicular, la placenta no se ha desarrollado totalmente, por lo cual la
transferencia de nutrientes se lleva a cabo en la superficie embrionaria, que esta
cubierta de microvellosidades. Las microvellosidades se confinan en la superficie
placentaria una vez que ésta se desarrolla. El componente maternal de la placenta
esta formado por el epitelio folicular, el cual se vasculariza y, particularmente en el

género Poeciliopsis, se desarrollan células secretoras (Greven 2012).

En las especies sin una placenta bien desarrollada, se encuentra un derivado
del saco pericardico llamado saco anterior (neck strap en inglés). Este saco anterior,
ademas de tener funciones de transferencia de nutrientes (Koya et al. 2000,
DeMarais & Oldis 2005) también tiene una funcidn respiratoria para el embrion

(Turner 1940).

En los peces viviparos de la familia Poeciliidae hay una gran variacion en la
cantidad de nutrientes que la madre provee a los hijos durante su desarrollo

embrionario (Reznick 2002, Pollux et al. 2009). Los peces viviparos de la familia
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Poecilidae pueden ser totalmente lecitotroficos, totalmente matrotréficos o tener
grados intermedios de matrotrofia (Meffe & Snelson 1989, Reznick & Miles 1989,
Reznick et al. 2002, Trexler & DeAngelis, 2004, Pollux et al. 2009, Marsh-Matthews
2011). Ademas de la gran diversidad en el nivel de transferencia de nutrientes en
esta familia también destaca el origen evolutivo repetido e independiente que ha
tenido la matrotrofia en la familia Poeciliidae (Reznick et al. 2002, Hrbek et al. 2007,

Pollux et al. 2009).

Esto hace suponer también que aquellas poblaciones con mayor matrotrofia
habitan un ambiente donde esta caracteristica se ve favorecida (Sterns 1992, Roff
2002). Por lo tanto, una de las principales preguntas con respecto al estudio de la
matrotrofia, es ¢qué factores son los que favorecen la presencia de una mayor

matrotrofia?

Hipotesis que explican la aparicion y mantenimiento de la matrotrofia

Han surgido cuatro distintas hipétesis para explicar la aparicion y
mantenimiento de la matrotrofia en esta familia (Pollux et al. 2009). La primera es
una hipotesis de conflicto y coevolucién antagonica entre las madres y sus
embriones (Zeh y Zeh 2000, 2008, Crespi & Semeniuk 2004). Esta hipotesis
asegura que la placenta ha tenido una evolucién rapida y se basa en la observacién
de la gran variabilidad que existe en la mayoria de las familias en que ha habido

evolucion repetida e independiente de la matrotrofia. La evolucién de la matrotrofia
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aparentemente ha sido mas rapida que la esperada por una respuesta adaptativa al
ambiente (Crespi & Semeniuk 2004, Rice & Holland 1997, Zeh & Zeh 2000). Esta
hip6tesis supone una coevolucién rapida de tejidos maternos y embrionarios los
cuales llevarian a una mayor complejidad placentaria. Después de la aparicion de
la matrotrofia, habria una evolucion de adaptaciones de las crias (lo que tendria
como resultado un mayor control de los recursos maternos por las crias). Como
respuesta, también se seleccionaria en las hembras una mayor transferencia y
control sobre esta transferencia. Esta coevolucion tendria como resultado una gran
complejidad placentaria. Esta complejidad placentaria permite un mayor control de
la transferencia de nutrientes por parte de la madre y, por lo tanto, haria posible una

mayor transferencia materna de nutrientes.

El conflicto consiste en que tanto a los embriones como a las hembras les
favorece tener un mayor control de la transferencia de nutrientes. A los embriones
les favorece tener mayor control para asegurarse de recibir mas nutrientes que sus
hermanos. Mientras tanto, a la madre le favorece que todos sus hijos reciban la
misma cantidad de nutrientes o que cada hijo reciba una cantidad acorde a su
calidad. Este conflicto tiene como resultado que a los embriones les favorezca la
matrotrofia (los embriones pueden tener un control sobre la transferencia de
nutrientes Ganicamente cuando ésta se lleva a cabo de manera continua durante el
desarrollo). En contraste, si el vitelo se asigna de forma previa a la fecundacion
durante la formacion del ovocito secundario, Unicamente la madre tiene el control
sobre la asignacion de vitelo a cada uno de sus embriones (Crespi & Semeniuk

2004, Rice & Holland 1997, Zeh & Zeh 2000). Ademas de una mayor matrotrofia,
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este conflicto tiene como resultado un aumento en la complejidad de tejidos
maternos y embrionarios que facilitan tanto la transferencia de nutrientes entre
madre y embriones como el posible control que tienen los embriones y la madre
sobre esta transferencia (Crespi & Semeniuk 2004, Rice & Holland 1997, Zeh & Zeh

2000, Pollux et al. 2009).

Otra hipotesis se basa en la facilitacion de la evolucidbn de ciertas
caracteristicas de historias de vida. Esta hip6tesis supone que la seleccion opera
sobre algunos caracteres de historia de vida (e.g. el tamafio de los embriones o el
namero de embriones). Por lo tanto, sélo se selecciona la matrotrofia cuando ésta
facilita que aparezcan los valores de caracteristicas de historias de vida que otorgan
una mayor adecuacion. Por ejemplo, si hay una seleccion a favor de crias mas
grandes y una mayor transferencia de nutrientes favorece la aparicion de estas crias
mas grandes, entonces la seleccidn sobre crias mas grandes tendrd como resultado

un mayor nivel de matrotrofia (Pires et al. 2007, Pires et al. 2011).

Las otras dos hipotesis se refieren a respuestas adaptativas a ciertas
condiciones ambientales. Estas hipotesis podrian explicar las diferencias en el nivel
de matrotrofia que se han observado entre poblaciones de una misma especie que
habitan distintos ambientes selectivos. Estas hipétesis se basan en diferencias
ambientales que potencialmente promueven diferencias en el nivel de matrotrofia.
La primera de estas dos hipotesis sugiere un costo en la locomocién. Dado que el
peso humedo y el volumen de los embriones son mayores cuando hay lecitotrofia
que cuando hay matrotrofia (Thibault & Schultz 1978, Reznick & Miles 1989), se
seleccionaria un mayor nivel de matrotrofia en ambientes donde se favorezca una
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morfologia mas hidrodinamica (por ejemplo en sitios con rapido flujo de agua o con
muchos depredadores). En poblaciones en las cuales no exista la necesidad de una

morfologia hidrodindmica no existiria esta presion selectiva.

La otra hipétesis adaptativa es la hipétesis de asignacion de alimento
(también conocida como modelo Trexler-DeAngelis). Esta hipotesis plantea que si
hay suficientes recursos durante todo el desarrollo embrionario, entonces se
favorecera la matrotrofia (Trexler 1997, Trexler & DeAngelis 2003). Si los recursos
no son constantes, la estrategia que se favorece es la lecitotrofia. Este modelo es
de hecho la hipétesis central de la presente investigacion y se explica con detalle

en la siguiente seccion.

Hipotesis de disponibilidad de alimento y modelo Trexler-De Angelis

El modelo propuesto por Trexler y DeAngelis (2003, 2010) explica la hipotesis
de la relacion entre la disponibilidad de alimento y la matrotrofia. Este modelo
propone que para que la matrotrofia sea posible, debe haber disponibilidad de
alimento en el ambiente durante todo el desarrollo embrionario. A continuacion se

presenta una descripcion detallada del modelo.

Este modelo sugiere que hembras matrotréficas tienen la capacidad de tener
Mas crias en comparacion con hembras lecitotréficas (por lo tanto, esta estrategia
significaria una ventaja selectiva). El nUmero de crias que una hembra lecitotréfica
puede tener en un momento dado (TotalCriasiec) esta dado por la energia disponible

para la hembra en el momento de la asignacion de vitelo (Einiciar), por la cantidad de

34



energia necesaria por embrion por dia de gestacion (Enecesaria) Y por €l tiempo de

desarrollo de los embriones (Tdesarrollo) S€QUN la siguiente férmula:

E inicial

TotalCrias;,. =
Enecesaria X Tdesarrollo

Por su parte, el nimero de crias que una hembra matrotrofica
(TotalCriasmat) puede tener en un momento dado esta dado por la siguiente

formula:

Einicial Egisponible

TotalCriasy, =
Enecesaria X Tdesarrollo Enecesaria

en donde Egdisponible €S la cantidad de energia disponible por dia en el

ambiente.

Este modelo supone que para que las hembras matrotréficas puedan tener
mas crias, el numero de nutrientes disponibles por dia en el ambiente (Edisponible)
debe ser alta y constante. En caso de que la disponibilidad de alimento no sea alta
y constante, esta estrategia no se favorecera. Por lo tanto, en ambientes en los
cuales la disponibilidad de alimento sea relativamente baja y variable, la estrategia

gue se seleccionara sera la lecitotrofia.

El modelo, también propone que hembras matrotroficas deben de tener la
capacidad de realizar abortos facultativos cuando los recursos son limitados. Esto
sucederia debido a que los embriones en desarrollo necesitan una transferencia

continua de nutrientes para llegar a término. Si los recursos no son suficientes es
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preferible abortar y reabsorber a los embriones y transferir esos mismos nutrientes

reabsorbidos a otros embriones (redistribucion de nutrientes).

Evidencia que apoya la hipdtesis de disponibilidad de alimento

Existe evidencia que apoya a esta hipotesis en condiciones naturales. La
evidencia mas fuerte y mas reciente se encuentra en el estudio de Riesh et al. (2013)
con Gambusia hubbsi. Estos autores encontraron que habia una relacién entre la
disponibilidad de alimento y el indice de matrotrofia en distintas poblaciones de esta
especie. Las poblaciones que habitan sitios con una mayor disponibilidad de
alimento tuvieron un mayor indice de matrotrofia en comparacion con poblaciones

gue habitan sitios con menos alimento disponible.

El modelo de la relacién entre la disponibilidad de alimento y el nivel de
transferencia entre hembras y embriones ha encontrado también distintas
evidencias en estudios de laboratorio. La méas clara proviene de un experimento
llevado a cabo con Gambusia geiseri (Marsh-Matthews & Deaton 2006). En este
trabajo se encontré6 que peces que estuvieron bajo distintos regimenes de
alimentacion (un grupo fue alimentado cada tres dias y otro cada dia) tuvieron
diferencias en el nivel de transferencia madre-embrion. Los peces en el régimen de

alimentacion diaria tuvieron un mayor nivel de matrotrofia.

Por otro lado, no se han encontrado evidencias del efecto de la cantidad de
alimento disponible sobre el numero de abortos en distintos experimentos con

distintos regimenes de alimentacion (e.g. Marsh-Matthews & Deaton 2006, Banet &
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Reznick 2008, Riesch et al., 2009, 2013). Sin embargo Riesh et al. (2013)
encontraron una relacién entre la “incidencia de abortos” y las caracteristicas
ambientales (en particular, alimento disponible) en las hembras de Gambusia

hubbsi, aunque este resultado no es concluyente.

Finalmente, a pesar de haber algunos trabajos que han evaluado al modelo
Trexler-DeAngelis (2003, 2009), todos éstos lo han analizado comparando sitios o
tratamientos con alto y bajo nivel de alimento. Sin embargo, ninguno lo ha analizado
comparando poblaciones naturales o experimentales con regimenes de alimento
constante y variable (Lima 2005, Marsh- Matthews & Deaton 2006, Banet & Reznick
2008, Riesch et al., 2009, 2013). Esto se debe a que estos estudios se han
concentrado Unicamente en las condiciones que favorecen la matrotrofia (alimento
abundante y constante; Trexler & DeAngelis 2003), pero no han analizado las
condiciones que favorecen la lecitotrofia (i.e. probablemente la variabilidad en la

disponibilidad de alimento; Trexler & deAngelis 2010).

Efectos de la superfetacion sobre la matrotrofia

La superfetacion es la capacidad de una hembra de tener distintas camadas
en distinto estadio de desarrollo en un mismo momento. La relacion entre la
matrotrofia y la superfetacion es poco conocida y estudiada. De hecho, en los
pecilidos hay una fuerte asociacion entre la presencia de superfetacion y la
presencia de matrotrofia y se ha sugerido que un minimo de matrotrofia es
necesario para la evolucién de la superfetacion (Constantz, 1980, Travis et al.,

1987). A pesar de que existen excepciones y hay especies superfetadoras sin
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matrotrofia (como por ejemplo Poeciliopsis monacha; Thibault & Schultz 1978), en
general las especies superfetadoras son matrotroficas (Reznick y Miles 1989).
Fuera de este modelo, el cual no explica estrictamente la relacion entre
superfetacion y matrotrofia, son pocas las evidencias sobre la relacion entre estas

dos variables.
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METODOS

Especies de estudio

Ambas especies de estudio (Poeciliopsis infans y P. gracilis) son peces
viviparos pertenecientes a la familia Poeciliidae. Habitan ambientes dulciacuicolas
y son especies endémicas de México. Poeciliopsis gracilis habita rios en el este de
México en los estados de Oaxaca, Veracruz y San Luis Potosi (zonas del pais con
lluvias casi todo el afio, y con estacionalidad poco marcada). Poeciliopsis infans
habita rios al oeste de México en los estados de Jalisco, Zacatecas y Nayarit (zonas
del pais con estacionalidad muy marcada). La reproduccion de ambas especies es
constante, por lo tanto, durante todo el afio se pueden encontrar hembras prefiadas

(Frias-Alvarez et al. 2014).

Ambas especies presentan superfetacion (la capacidad de las hembras de
llevar internamente dos o mas camadas de embriones en distintos estadios de
desarrollo; ZuAiga-Vega et al. 2010). Igualmente, ambas especies habitan
ambientes relativamente diversos en su area de distribucion (Miller 1998).
Aparentemente, P. gracilis (fig. 2a) es una especie lecitotrofica (indice de matrotrofia
reportado de 0.69), mientras que P. infans (2b) es una especie con matrotrofia
incipiente (con un indice de matrotrofia reportado de 0.86; Reznick et al., 2002).

Cabe destacar que 0.70 es considerado el limite entre la matrotrofia y la lecitotrofia.

39



Fig 2. Especies de estudio. A) Hembra de Poeciliopsis gracilis, B) Hembra de
Poeciliopsis infans.

Sitios de estudio

En esta investigacion se trabajé con tres poblaciones de cada especie. Para
Poeciliopsis gracilis se eligieron tres poblaciones pertenecientes a dos cuencas
hidrolégicas independientes: dos poblaciones que pertenecen a la cuenca
Coatzacoalcos y una que pertenece a la cuenca Papaloapan (cuadro 1). Para P.
infans se utilizaron igualmente tres poblaciones. Dos de las poblaciones pertenecen
a la misma cuenca hidrologica (Rio Ameca), mientras que otra poblacién pertenece

a la cuenca del Rio Grande de Santiago (cuadro 2).

Cuadro 1. Descripcion de los tres sitios de estudio de Poeciliopsis gracilis.

Poblacion de Estado Cuenca - Localidad Coordenadas Elevacion m s.n.m
P. gracilis
1 Oaxaca Coatzacoalcos - 17°8°'59” N 89.7+84
Palomares 95°7'6.1" W
2 Oaxaca Coatzacoalcos - 17°9'8.3" N 121.8+5.4
Sacrificios 95°10'12" W
3 Veracruz Papaloapan — Rio 17°4359 N 57.8+6.0
Manso 95°52'7.6" W
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Cuadro 2. Descripcion de los tres sitios de estudio de Poeciliopsis infans.

Poblacién Estado Cuenca - Localidad Coordenadas Elevacion m s.n.m.
de P. infans

1 Zacatecas Rio Grande de Santiago 21°12'26” N 1199+ 84
— Mezquital 103°22°2.7" W

2 Jalisco Rio Ameca - Malpaso 20°34'30" N 121.8+54
104°9'4.2" W

3 Jalisco Rio Ameca — Antonio 20°33'3.9" N 1252 £4.2
Matute 103°25'35" W

Trabajo de campo

Durante el trabajo de campo se realizaron un total de 13 salidas para la
recoleccidon de peces. En cada una de estas salidas, se visito cada una de las seis
poblaciones de estudio. En cada ocasion de recolecta, se capturaron individuos
utilizando una red de arrastre y se intentd obtener al menos 30 hembras que
estuvieran visiblemente prefladas. Todas las hembras capturadas fueron
sacrificadas y preservadas en etanol. Se mantuvieron en alcohol durante al menos

dos semanas para permitir que las estructuras internas se fijaran.

Las trece salidas en las cuales se recolectaron individuos se realizaron del
2011 al 2013. En el 2011 se realiz6 una salida en el mes de diciembre, en el 2012
se realizaron salidas en los meses de enero, marzo, abril, mayo, junio, septiembre,
octubre y noviembre y en el 2013 se realizaron salidas en los meses de enero,

marzo, junio y octubre.
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Durante la salida de octubre de 2013 ademas de recolectar y preservar
peces, se colectaron peces vivos de las tres poblaciones de P. infans para ser
criados en laboratorio y utilizados en los experimentos. Durante estas temporadas
igualmente se colectaron individuos de las tres poblaciones de P. gracilis las cuales

no sobrevivieron en cautiverio.

Cuantificacion de caracteristicas reproductoras

Las hembras colectadas y preservadas de cada salida fueron disecadas y
analizadas. Previo a la diseccion de cada hembra se midié la longitud patrén de la
hembra (longitud total de la boca del pez hasta la ultima vertebra). De cada hembra
disecada se cuantificaron los siguientes atributos: nimero de camadas simultaneas
(superfetacion), numero de embriones por camada y estadio de desarrollo de cada
camada (segun Haynes 1995). Finalmente, se retir0 el tracto digestivo y el higado.
Tras esto, la hembra, el tracto digestivo y los embriones fueron introducidos a un

horno de desecaciéon a 54° durante 48 horas.

Tras las 48 horas en el horno de desecacion, las hembras disecadas, los
embriones y el tracto digestivo fueron pesados utilizando una balanza analitica
(Sartorius LA 120 S; sensibilidad 0.0001 g). Tras haber sido pesadas, cada hembra,
cada tracto y cada camada de embriones fueron almacenados de manera individual
en recipientes de etanol claramente etiquetados. De esta manera, cada hembra,
tracto y camada quedd disponible para volver a ser analizada en caso de

necesitarse.
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|dentificacion de estadios de desarrollo embrionario

La identificacion de los estadios de desarrollo se hizo utilizando la clave
estandarizada propuesta por Haynes (1995). Se realizaron disecciones preliminares
para identificar correctamente a todos los estadios. Los resultados de estas
disecciones preliminares y la guia de Haynes (1995) se usaron como base para la
identificacion de todos los estadios de desarrollo observados en las hembras que
se disecaron para esta investigacion. En este trabajo, no se utilizaron los estadios
1, 2 y 3 debido a que éstos representan al ovocito no fecundado. Por lo tanto, el
primer estadio de desarrollo considerado en este estudio fue el 4, en el cual se

observa el discoblasto (Haynes 1995).

43
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Figura 3. Guia de identificacion de estadios de desarrollo embrionario en Poeciliopsis
gracilis. Basada en la descripcidén de estadios de Haynes (1995). Se presenta al estadio 3,
el cual es un estadio previo a la fetilizacién (A). Los siguientes 7 estadios (estadio 4 a 10)
son estadios posteriores a la fecundacion (B), (C), (D), (E), (F), (G) y (H).
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Cuantificacion del nivel de matrotrofia

De cada hembra se obtuvo el peso promedio por embrion de cada una de
sus camadas. Si las hembras tenian mas de una camada, se eligio Unicamente una
camada al azar para los analisis (esto permiti6 mantener independencia en los
datos). Con los datos de las disecciones se realizaron regresiones lineales entre el
peso del embrion y el estadio de desarrollo. Se realizaron dos regresiones lineales
para cada poblacion de las dos especies (una regresion para la temporada de secas
y una regresion para la temporada de lluvias), por lo cual se obtuvieron doce
regresiones en total. Se utilizaron estas pendientes para cuantificar el nivel de

matrotrofia en las poblaciones utilizando los siguientes métodos:

» Comparacion de interceptos y pendientes:  se compararon los interceptos
y las pendientes resultantes de las regresiones lineales. Los intervalos de
confianza correspondientes se obtuvieron mediante métodos de remuestreo
(remuestreo con reemplazo de tipo bootstrap; Manly 2006).

« Indice de matrotrofia: A partir de las pendientes calculadas se obtuvo el
indice de matrotrofia (IM). Para calcular este indice, se calculd primero el
peso predicho por la regresion para el estadio correspondiente al momento
en el que ocurre la fecundacion (Pi; peso predicho para el estadio 4) y el
peso predicho para el dltimo estadio de desarrollo (P, peso predicho para el

estadio 11). A partir de estos pesos se calcul6 el indice de matrotrofia
(IM = % ; Reznick 1997). Se calcularon intervalos de confianza utilizando
también remuestreo con reemplazo (bootstrap; Manly 2006).
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Estos métodos se utilizaron para comparar el nivel de matrotrofia entre las
distintas poblaciones de una especie. Ademas se utilizaron para comparar el nivel
de matrotrofia entre dos épocas distintas dentro de cada poblacién: época de
lluvias y post-lluvias (julio, agosto, septiembre, octubre, noviembre) y época de

secas (diciembre, enero, febrero, marzo, abril, mayo y junio).

Cuantificacion de la disponibilidad de alimento

Para analizar la cantidad de alimento disponible en cada sitio se utilizé el
indice de lleno del tracto digestivo (index of fullness IF; Hyslop 1980). Este método
se utilizé debido a que las caracteristicas ambientales como productividad primaria,
abundancia de algas e insectos, cantidad de clorofila A en el agua o cantidad de
nutrientes quimicos no pueden predecir completamente la ingesta de alimentos
promedio per capita en cada poblacion (i.e. gran abundancia de algas e insectos en
el ambiente no significa que las hembras de las especies de estudio las estén
consumiendo). Por el contrario, el indice de lleno del tracto digestivo es una medida
directa de la cantidad de alimento que ha ingerido cada uno de las hembras
colectadas. Este indice se calcula con base en el peso del tracto digestivo con

respecto al peso del individuo:

psT
IF = ——x 1000
psH
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donde IF es el indice de lleno del tracto digestivo, psT es el peso seco del tracto y
psH es el peso seco de la hembra. Debido a que este indice se obtiene por cada
individuo, se calcul6 un promedio del IF por poblacién y temporada, ademas de los
intervalos de confianza correspondientes. Valores altos de este indice indican alta

ingesta de alimento.

Experimentos de laboratorio

Para los experimentos de laboratorio se utilizé a los peces vivos que se
obtuvieron en campo durante la salida de octubre del 2013. Estos peces pertenecen
a dos poblaciones de Poeciliopsis infans. Las poblaciones a las cuales se les
aplicaron los tratamientos de laboratorio fueron la poblacion 1y la poblacion 3. La
poblacion 2 fue excluida del experimento de laboratorio debido al bajo nimero de

individuos.

Los individuos vivos (generacion Fo) fueron colocados en distintos tanques
de 40 o 20 litros (cada tanque era exclusivo para alguna poblacion, por lo cual no
se mezclaron peces de distintas poblaciones), con una densidad maxima de dos
peces por litro. Los tanques fueron acondicionados previamente con una bomba
aireadora, sustrato, plantas artificiales y un filtro. Todas las peceras se mantuvieron
a 28°C y los peces fueron alimentados ad libitum con una mezcla de alimento

comercial (Tetramin® Tropical Flakes) y artemia (Artemia franciscana) viva.

Cuando alguna hembra perteneciente a la Fo se encontraba prefiada

(evidenciado por el tamafio del gonoporo y del vientre), se aislaba en un tanque de
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10 litros. Al ocurrir nacimientos en las peceras de hembras aisladas, los peces
recién nacidos se colocaron en tanques exclusivos para su crecimiento (peceras
con individuos de generacion F1), mientras que las hembras Fo eran regresadas a
sus peceras originales. Las peceras F:1 se acondicionaron de igual manera que las
peceras Fo. Asimismo, las crias fueron alimentadas ad libitum hasta que alcanzaron
una talla de al menos 20.5 mm (talla en la cual todos los individuos de la Fi de
laboratorio alcanzan la madurez sexual). Tras alcanzar dicha talla, las hembras F1
fueron alimentadas segun los distintos tratamientos experimentales. Los machos

siguieron siendo alimentados ad libitum.

Se aplicaron tres distintos tratamientos experimentales a cada una de las

poblaciones. Los tratamientos fueron los siguientes:

Tratamiento de alimento constante : las hembras fueron alimentadas dos
veces al dia con 11.5 mg de alimento comercial seco (con excepciéon de un dia a la
semana, en el cual no fueron alimentadas) y dos veces a la semana con tres
individuos de artemia viva. En este caso el alimento semanal total fue de 138 mg de

alimento comercial y seis individuos de artemia viva para cada hembra.

Tratamiento de bajo alimento : las hembras fueron alimentadas cuatro
veces a la semana (una vez cada dos dias) con 11.5 mg de alimento comercial seco.
En este caso el alimento semanal total fue de 46 mg de alimento comercial para
cada hembra. Este alimento es considerado lo minimo para la supervivencia y

reproduccion; Marsh-Matthews 2001).
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Tratamiento de alimento variable : este tratamiento intentd simular
condiciones en las que la disponibilidad de alimento es variable a través del tiempo.
Durante una semana, las hembras fueron alimentadas cinco veces al dia con 11.5
mg de alimento comercial seco (con excepcion de un dia ala semana, en el cual se
alimentaron tres veces y un dia en el cual no fueron alimentadas) y dos veces a la
semana con nueve individuos de artemia viva. En este caso el alimento semanal
total fue de 345 mg de alimento comercial y dieciocho individuos de artemia viva
para cada hembra. En las dos siguientes semanas, las hembras fueron alimentadas
cuatro veces a la semana (una vez cada dos dias) con 11.5 mg de alimento
comercial seco. En este caso el alimento semanal total fue de 46 mg de alimento
comercial. Las hembras estuvieron bajo este tratamiento al menos 12 semanas. Por
esta razon, estuvieron en al menos 4 ciclos de alimento alto y 4 ciclos de alimento
bajo. Es importante sefialar que en este tratamiento, el alimento semanal promedio
es el mismo que en el tratamiento de alimento constante (i.e. el total de alimento
suministrado tras un ciclo de una semana de alimento alto y un ciclo de dos semanas
de alimento bajo es igual al total de alimento suministrado en tres semanas del
tratamiento constante). Por esta razon, no hay diferencias en la cantidad de alimento

total suministrado entre este tratamiento y el tratamiento de alimento constante.

Durante las primeras seis semanas de tratamiento, las hembras estuvieron
aisladas y no tuvieron contacto con ningin macho. El periodo de copulas inicié
durante la séptima semana de tratamiento. Durante esta fase de coOpulas se
ingresaron distintos machos a las peceras de los tratamientos (previamente a ser

ingresados, los machos fueron alimentados ad libitum). Cada macho estuvo al
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menos 48 horas en aislamiento antes de ser ingresado a la pecera de tratamiento.
Tras 24 horas de ser ingresados, los machos fueron retirados de la pecera de
tratamientos y reintroducidos a su pecera de origen. Finalmente, las hembras
prefiadas fueron sacrificadas (el tiempo para sacrificar a las hembras varid, para
tener representatividad de los estadios de desarrollo) para cuantificar todos los
atributos reproductores, tal como se describi0 previamente para las hembras
preservadas en campo. De estos datos reproductivos provenientes de las hembras
experimentales se calculd, para cada tratamiento, la regresion lineal entre el estadio
de desarrollo y el peso seco del embrion asi como el indice de matrotrofia. Se
construyeron también los intervalos de confianza correspondientes a través de

remuestreo con reemplazo de tipo bootstrap.
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RESULTADQOS

Datos obtenidos

Para Poeciliopsis gracilis se analizaron un total de 431 hembras (de todas
las poblaciones y de ambas estaciones), de las cuales, 269 estuvieron prefiadas.
En el cuadro 3 se presenta una descripcion de los datos obtenidos para cada

poblacion y cada temporada.

Cuadro 3. Descripcion del nimero de datos obtenidos por poblacién y temporada de
Poeciliopsis gracilis.

Poblacién Hembras disecadas Hembras prefiadas
Secas / Lluvias (Total) Secas / Lluvias (Total)
1-Coatzacoalcos/Palomares 120/ 73 (193) 851749 (134)
2-Coatzacoalcos/Sacrificios 44/ 56 (100) 33 /32 (65)
3-Papaloapan/Rio Manso 99 /89 (188) 113/ 41 (154)

Para P. infans se analizaron un total de 489 hembras (de todas las
poblaciones y de ambas estaciones), de las cuales 357 estuvieron prefiadas. En el
cuadro 4 se presenta una descripcidon acerca de los datos obtenidos para cada

poblacion y cada temporada.
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Cuadro 4. Descripcion del nimero de datos obtenidos por poblacién de Poeciliopsis
infans.

Poblacién Hembras disecadas Hembras prefiadas
Secas / Lluvias (Total) Secas / Lluvias (Total)
1- Rio Santiago/Mezquital 103 /94 (197) 77 /38 (115)
2- Rio Ameca/Malpaso 72/ 71 (143) 43 /50 (97)
3- Rio Ameca Principal 101/ 48 (149) 100/ 42 (142)

Relacidn entre el peso del embridn y el estadio de desarrollo en
Poeciliopsis gracilis

En la primera poblacién (cuenca Coatzacoalcos, en la localidad de
Palomares), las pendientes estacionales de la relacion entre el peso seco y el
estadio de desarrollo tienen distintos patrones. En la temporada seca, la pendiente
no es distinta a cero (1-5.83 x 10 P = 0.73), mientras que en la temporada de
lluvias la pendiente es negativa y significativamente distinta de cero (-9.01 x 10®,

P < 0.0001; figura 4A).

En la segunda poblacion (cuenca Coatzacoalcos, en la localidad de
Sacrificios), las pendientes estacionales de la relacion entre el peso seco y el
estadio de desarrollo no son distintas a cero (P = 0.92 en temporada de secas y P

= 0.70 en temporada de lluvias).

En la tercera poblacion (cuenca Papaloapan), la pendiente es
practicamente igual en ambas temporadas. En ninguna de las dos es
estadisticamente distinta a cero (P = 0.07 en la temporada de secas y P = 0.21 en

la temporada de lluvias).

52



0.0025 -
A ®
®
0.0020 - °
o o ® b
0.0015 - 8 2 -
—_ 0
s 8 e .
0.0010 - Q :i —= ==
° ° E 70
® ®
0.0005 - 2 i o ©
0.0000 - *
0.005 1 g
0.004 A N
_—
(e))
~~ 0.003 -
o - O m}
&) o D o
8 00021 . - E d .
[ ] o ] Q_ -a‘__—a____n
8 l - = u] 2
B 0.001 g g = . o
o m] u ™
0.000 - 1 =
10025 -
0.0025 1"
A
i
0.0020 - A
0.0015 - " =
4 A
0.0010 - A
A
0.0005 - A =
0.0000 - *
3 4 5 6 7 8 9 10 11

Estadio de desarrollo (Haynes 1995)

Figura 4. Relacion entre el estadio de desarrollo (sensu Haynes 1995) y el peso seco del embrién para la tres
poblaciones de Poeciliopsis gracilis. Las figuras negras y la linea continua representan a la temporada de
secas. Las figuras blancas y la linea discontinua representan a la temporada de lluvias. A) Poblacién 1 .
Formula regresion en secas: Peso = 0.00098g + (5.8391 x 10-6 x estadio) (P = 0.73). Formula regresién en
lluvias: Peso = 0.00182g — (9.01 x 10°x estadio) (P < 0.0001). B) Poblacion 2 . Formula regresion en secas:
Peso = 0.00127¢g - 3.83 x 10 x estadio (P = 0.92). Férmula regresion en lluvias: Peso = 0.00199g — (2.70 x 10
5 x estadio) (P = 0.70). C) Poblacién 3. Férmula regresién en secas: Peso = 0.00120g — (2.52 x 10 x estadio)

(P = 0.07). Férmula regresion en lluvias: Peso = 0.00129g — (4.33 X 107° x estadio) (P = 0.21).
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Transferencia de nutrientes pre-fecundacion y post-fecundacion en
Poeciliopsis gracilis

El indice de matrotrofia (IM) indica la cantidad de nutrientes transferidos de
manera posterior a la fecundacion. Mientras tanto, el intercepto de la relacion entre
estadio de desarrollo y peso del embrion indica la cantidad de nutrientes transferidos

de manera previa a la fecundacion.

En la poblacién 1 de P. gracilis, encontré diferencias entre la temporada de
lluvias y la temporada de secas en el indice de matrotrofia y en el intercepto de la
regresion. En esta poblacion hubo una mayor transferencia de nutrientes de manera
previa a la fecundacion en la temporada de lluvias (peso inicial del embridn en
lluvias: 0.00146 + 0.00012 g) que en latemporada de secas (peso inicial del embrion
en secas: 0.00101 + 0.00011 g; figura 5B). Sin embargo, la matrotrofia fue mayor
en la temporada de secas (indice de matrotrofia en secas: 1.04 + 0.18) que en la
temporada de lluvias (indice de matrotrofia en secas: 0.57 *+ 0.08; figura 5A). Por
ésta razon, el peso final de los embriones no vario entre estas dos temporadas. No
hubo diferencias entre temporadas en la poblacién 2 ni en la poblacion 3 ni en el

indice de matrotrofia ni en el intercepto.

Cabe destacar que tanto en la temporada de secas de la poblacion 1y en la
temporada de secas de la poblacion 3, el IM fue significativamente mayor al valor

de IM originalmente publicado para esta especie (0.7; Reznick et al. 2002).
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Disponibilidad de alimento

El indice de lleno estomacal fue utilizado como un estimador de la
disponibilidad de alimento per capita. A diferencia de la transferencia de nutrientes,
en éste caso, hubo diferencias entre estaciones en todas las poblaciones. En todas
las poblaciones se observé el mismo patron: hubo significativamente mayor
disponibilidad de alimento en la temporada de secas en comparacion con la

temporada de lluvias.
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Relacién entre el peso del embridn y el estadio de desarrollo en
Poeciliopsis infans

En la primera poblacion (Rio Grande de Santiago, en la localidad de
Mezquital del Oro, Zacatecas), no hubo diferencias entre las temporadas seca y de
lluvias en el valor de las pendientes de la regresion entre el estadio de desarrollo y
el peso del embrién. De hecho, la pendiente no fue distinta de cero en ninguna de
las dos temporadas (P = 0.51 en temporada de secas y P = 0.87 en la temporada

de lluvias; figura 6A).

En la segunda poblacion (Rio Ameca, localidad de Malpaso, Jalisco) tampoco
hubo diferencias entre temporadas en la pendiente de la relacion entre el estadio de
desarrollo y el peso del embrion. Nuevamente, ninguna de las dos pendientes fue
significativamente distinta de cero (P = 0.15 en temporada de secas y P = 0.77 en

temporada de lluvias; figura 6B).

En la tercera poblacion (Rio Ameca, localidad San Antonio Matute, Jalisco)
si hubo diferencias entre temporadas en el valor de la pendiente. La pendiente en
la temporada de secas fue menor a cero (1 =-2.61 x 105, P = 0.05). Mientras tanto,
la pendiente en la temporada de lluvias fue significativamente mayor a cero (1 =

2.29 x 10°P = 0.001).
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Figura 6. Relacién entre el estadio de desarrollo (Haynes 1995) y el peso seco del embridn para las tres
poblaciones de Poeciliopsis infans. Las figuras negras y la linea continua representan a la temporada de secas.
Las figuras blancas y la linea discontinua, representan a la temporada de lluvias. A) Poblacion 1 . Férmula
regresion en secas: Peso = 0.00081g + (8.01 x 10 x estadio (P = 0.51). Férmula regresién en lluvias: Peso =
0.00108g — (9.01 x 10 x estadio (P = 0.87). B) Poblacién 2 . Formula regresion en secas: Peso = 0.00082g +
2.66x 10° x estadio (P = 0.15). Férmula regresion en lluvias: Peso = 0.00059g + 4.68 x 10 x estadio (P = 0.77).
C) Poblacién 3. Férmula regresion en secas: Peso = 0.00120g — (2.61 x 10-5x estadio (P = 0.05). Férmula
regresion en lluvias: Peso = 0.00071g + (2.29 x 10" x estadio) (P = 0.001).
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Transferencia de nutrientes pre-fecundacion y post-fecundacion en
Poeciliopsis infans

En la poblacion 1 de Poeciliopsis infans no hubo diferencias entre
temporadas en la cantidad de nutrientes transferidos de manera previa a la
fecundacion, calculado por el peso inicial del embrion (figura 7B). Tampoco hubo
diferencias en la cantidad de nutrientes transferidos durante el desarrollo (indice de

matrotrofia; figura 7A).

En la poblacién 2, no hubo diferencias entre temporadas en el nivel de
matrotrofia (figura 7A). Sin embargo, si hubo diferencias en el nivel de transferencia
de nutrientes de manera previa a la fecundacion. En la temporada de secas, el peso
inicial del embrién fue mayor (0.00093 + 0.00013 g) que en la temporada de lluvias
(0.00061 * 0.00013 g), lo cual indica una mayor transferencia de nutrientes de
manera previa a la fecundacion (figura 7B). Debido a esto, el peso de los embriones

en el Ultimo estadio de desarrollo fue mayor en la temporada de secas (figura 6B).

En la poblacién 3, hubo diferencias significativas entre temporadas tanto en
la transferencia de nutrientes previa a la fecundacion como en la transferencia
posterior a la fecundacién. La transferencia previa a la fecundacion fue mayor en la
temporada de secas (0.00109 + 0.00009 g) que en la temporada de lluvias (0.00792
+ 0.00017 g; figura 7B). Mientras tanto, la transferencia posterior a la fecundacion
(IM) fue mayor en la temporada de lluvias (1.20 + 0.25) que en la temporada de
secas (0.83 £ 0.09; figura 7A). Cabe destacar que el peso final del embrién no fue

distinto entre estas dos temporadas (figura 6C).
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Disponibilidad de alimento en Poeciliopsis infans

En Poeciliopsis infans, tnicamente hubo diferencias en el indice de lleno
estomacal (utilizado como estimador de la disponibilidad de alimento per capita)
en la poblacion 3. En esta poblacion, la disponibilidad de alimento fue
significativamente mayor en la temporada de lluvias que en la temporada de secas

(figura 7C).
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Resultados del experimento de laboratorio

Durante los experimentos de laboratorio se analizaron un total de 67
individuos de la poblacion 1y 70 de la poblacion 3 de Poeciliopsis infans (todas las
hembras analizadas, tenian aproximadamente la misma edad). Debido al bajo
namero de individuos de las generaciones Fo y F1 de la poblacion 2, esta poblacion
no fue sometida al experimento de laboratorio. En el cuadro 4 se encuentra una

relacion de los individuos analizados por poblacion y por tratamiento.

Cuadro 5. Descripcion del nimero de datos obtenidos para cada poblacion y tratamiento
experimental en Poeciliopsis infans.

Poblacion Tratamiento Hembras bajo Total de hembras
tratamiento prefiadas
1 Constante 22 11
1 Bajo 20 0
1 Variable 25 14
3 Constante 22 15
3 Bajo 24 0
3 Variable 23 18

En el tratamiento de bajo alimento, ninguna hembra resulto prefiada. Esto a
pesar de que la cantidad de alimento proporcionada fue igual a la cantidad que se

ha reportado como minima para que haya crecimiento y reproduccién (Marsh-
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Matthews 2009). En los otros dos tratamientos (constante y variable) al menos la
mitad de las hembras de cada tratamiento se prefiaron y fueron analizadas (cuadro

5).

En ambas poblaciones (poblacion 1y poblacion 3) encontré el mismo patron:
mayor matrotrofia en el tratamiento de alimento constante en comparacion con el
de alimento variable, sin diferencia entre tratamientos en la transferencia pre-
fecundacion. En la poblacion 1, ninguna de las pendientes de la relacion entre el
estadio de desarrollo del embrion y el peso seco fue significativamente distinta de
cero (tratamiento constante P = 0.06 y tratamiento variable = 0.15; figura 8A). Sin
embargo, las diferencias en el indice de matrotrofia entre los dos tratamientos
fueron significativas. De hecho, en el tratamiento constante el indice de matrotrofia
(1.34) fue significativamente mayor a 1, mientras que el tratamiento variable (0.61)
fue significativamente menor a 1 figura 8C). Finalmente, no hubo diferencias entre

tratamientos en el peso inicial del embrion (figura 8D).

En la poblacion 3 ambas pendientes de la relacion entre el estadio de
desarrollo del embrion y el peso seco fueron significativamente distintas de cero y
con distinta tendencia (tendencia positiva en el tratamiento constante y negativa en
el variable). El tratamiento constante tuvo una pendiente de 0.000056 con una P =
0.02 y el tratamiento variable una pendiente de -0.000061 con una P = 0.04 (figura
8B). lgualmente, las diferencias en el indice de matrotrofia entre los dos
tratamientos fueron significativas. En el tratamiento constante el indice de
matrotrofia (1.76) fue significativamente mayor a 1, mientras que en el tratamiento
variable (0.60) fue significativamente menor a 1 (8C). En esta poblacién tampoco
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hubo diferencias en el peso inicial del embrion entre tratamientos (8D). Finalmente,

no hubo diferencias entre poblaciones en los resultados.
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DISCUSION

Variacion inter e intraespecifica en el nivel de transferencia de nutrientes

Se encontraron diferencias en el nivel de matrotrofia entre especies,
poblaciones y estaciones. Por si sélo, éste es un resultado sumamente importante
e interesante. Pocos trabajos han encontrado diferencias en el nivel de matrotrofia
entre poblaciones (e.g. Schrader y Travis 2005; Riesh et al. 2012). Mas auln, este
trabajo representa la primera evidencia sobre diferencias en el nivel de matrotrofia
entre distintas temporadas en una misma poblacion. Esta diferencia en el nivel de
matrotrofia entre temporadas en una poblacién podria sugerir que existe plasticidad
fenotipica en el nivel de nutrientes que transfieren las madres a sus embriones o

gue la matrotrofia podria ser facultativa, como lo ha propuesto Wourms (1986).

En ambas especies encontré diferencias entre temporadas en el nivel de
matrotrofia en al menos una poblacion. En Poeciliopsis gracilis, encontré variacion
estacional Unicamente en una poblacion. Esta poblacion (poblacién 1), tuvo mayor
matrotrofia en la temporada de secas. Es importante destacar que en esta poblacion
no hubo diferencias en el peso final de los embriones entre temporadas. Por esta
razon, se puede concluir que las hembras Unicamente utilizaron distintas estrategias
para llegar al mismo tamano de cria al nacer. En un caso (lluvias) utilizaron mayor
transferencia de nutrientes pre-fecundacion y en el otro (secas) mayor transferencia

post-fecundacion (mayor matrotrofia).
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Poeciliopsis infans presentd diferencias estacionales en dos poblaciones.
Una de las poblaciones (poblacion 3) tuvo mayor matrotrofia en la temporada de
lluvias pero nuevamente no hubo diferencias en el peso final de los embriones. Con
base en esto, se puede concluir que las hembras Unicamente utilizaron distintas
estrategias, en un caso utilizaron mayor transferencia de nutrientes pre-fecundacion
(temporada de secas) y en el otro mayor transferencia post-fecundacion (temporada

de lluvias), pero el peso final de los embriones fue el mismo.

En otra poblacion (poblacion 2) hubo Unicamente diferencias estacionales en
el nivel de transferencia pre-fecundacion. En este caso, el nivel de transferencia pre-
fecundacién (el tamafio inicial del ovocito antes de ser fertilizado) fue mayor en
secas Y el nivel de nutrientes transferidos post-fecundacién fue igual en ambas
temporadas. El peso final de los embriones fue mayor en la temporada de secas,
por lo cual, las hembras transfirieron mas nutrientes totales a sus embriones en esta
temporada. Este resultado (diferencia en el tamafio de los embriones) no es
explicado por la disponibilidad de alimento, debido a que ésta es la misma en ambas
temporadas (figura 7C). Sin embargo, hay distintas presiones selectivas que
podrian estar afectando el tamafio final de las crias. Una posible explicacion, es que
al bajar el nivel del agua en esta poblacion, la competencia intraespecifica aumenta.
Se ha observado en otros pecilidos (Poecilia reticulata) que esta competencia
intraespecifica puede tener como resultado crias de mayor tamafio que son mejores

competidoras (Bashey 2008).

Los trabajos previos que habian analizado la variacion en el nivel de
matrotrofia entre poblaciones de una misma especie, lo han hecho con especies
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altamente matrotréficas como Heterandria formosa (Schrader y Travis 2005) o
Gambusia affinis (Riesch et al. 2012). Estas especies altamente matrotréficas,
tienen estructuras placentarias mucho mas complejas que las especies lecitotréficas
(Wourms et al. 1988, 1992). Por lo cual, hay una mayor comunicacion entre la madre
y el embridn que en las especies con las que se trabajo en este proyecto. En estos
trabajos (Shrader y Travis 2005, Riesh et al. 2012) analizaron la relacién entre la
disponibilidad de alimento y el estadio de desarrollo sélo entre poblaciones. Sin
embargo, seria interesante analizar las diferencias entre temporadas en especies
con un alto indice de matrotrofia. Finalmente, a pesar de ser una caracteristica
ampliamente estudiada, no se conocen los mecanismos morfofisioldgicos por los
cuales la madre podria estar controlando activamente la cantidad de nutrientes

transferidos a sus crias durante el desarrollo embrionario.

También es importante destacar que en distintas publicaciones se han
reportado valores particulares de matrotrofia para distintas especies (ver Reznick et
al. 2002). Sin embargo, hay que ser cuidadosos al utilizar e interpretar estos valores
de matrotrofia. Estos valores se obtienen tras analizar Unicamente una poblacion y
una temporada de una especie. Por lo tanto, Unicamente representan el valor de
matrotrofia de dicha poblacién para un momento particular del tiempo y no el de
toda la especie. Un ejemplo de esto, se presenta con Poeciliopsis gracilis. El valor
de IM reportado en la literatura (0.69; Reznick et al. 2002) es distinto a algunos
valores de IM encontrados en este trabajo. En la primera poblacion, ambas
temporadas tienen un IM significativamente distinto a 0.69 (en secas es mayor,

mientras en lluvias es menor). En la poblacion 3, en temporada de secas, el IM
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también es significativamente distinto a 0.69. En P. infans, igualmente encontré
diferencias en el valor del IM entre el que esta reportado en la literatura (0.86;
Reznick et al. 2002) y algunos de los valores que calculé. En la temporada de secas,
tanto en la poblacion 1, como en la poblacién 2, los valores obtenidos fueron
significativamente mayores que 0.86, mientras que en la poblacion 3, el indice de

matrotrofia en la temporada de lluvias fue significativamente mayor a 0.86.

Variacion intraespecifica en el indice de lleno estomacal

Encontré variacion espacial y temporal en el indice de lleno estomacal. Este
indice es un estimador directo de la cantidad de alimento disponible per capita en el
ambiente. Las tres poblaciones de P. gracilis (especie que se distribuye en el este
de México), encontré en las tres poblaciones diferencias en la cantidad de alimento
disponible entre la temporada de secas y la temporada de lluvias (hubo mas
alimento disponible en la temporada de secas). Normalmente, la produccion
primaria es mayor en la época de secas (Cloern 1991), lo cual explicaria por qué

hay mas alimento disponible en esta temporada.

Por otro lado, en el caso de P. infans (especie que se distribuye en la zona
oeste del pais), tnicamente hubo diferencias en el indice de lleno estomacal en una
poblacion (poblacion 3). En ésta la cantidad de nutrientes fue mayor en la temporada
de lluvias. Esto es inconsistente con el patrén normal de disponibilidad de alimento
en los cuerpos de agua. Sin embargo se podria explicar debido a que este sitio era
un brazo artificial del rio Ameca que transporta agua para distintos cultivos y es

controlado por una presa. Debido a esto, el nivel del agua es relativamente
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constante durante todo el afio. Ademas, en la época de lluvias, los fertilizantes
utilizados en los campos de cultivo se transportan al rio, o cual generaria un exceso

de nutrientes y por lo tanto una gran productividad primaria.

Variacion en el indice de matrotrofia y su relacidon con el indice de lleno
estomacal

El modelo Trexler-DeAngelis (2003, 2010) supone que la transferencia de
nutrientes post-fecundacion (matrotrofia) seria mayor en sitios con disponibilidad de
alimento alta y constante, mientras que la lecitotrofia seria mayor en sitios en los

cuales la disponibilidad de alimento no es constante.

En P. gracilis encontré que una poblacion tuvo diferencias en el nivel de
matrotrofia entre temporadas de secas y de lluvias (poblacién 1). Sin embargo, las
tres poblaciones tuvieron diferencias en el indice de lleno estomacal. En la poblaciéon
1, el indice de lleno estomacal y el indice de matrotrofia fueron mayores en la
temporada de secas, lo cual es consecuente con el modelo Trexler-DeAngelis. Sin
embargo, en la poblacion 2 y 3 no hay diferencias en el indice de matrotrofia, pero
si hay diferencias en el indice de lleno estomacal (mayor disponibilidad en secas).
Este resultado va en contra de lo que se esperaria bajo el modelo Trexler-
DeAngelis. Por lo cual se podria suponer, que otros factores, ademas del alimento,
tienen una importante influencia sobre la cantidad de nutrientes transferidos de las
madres a los embriones (puede haber efectos de la calidad de la madre, puede que
no haya plasticidad en ésta poblacion, el flujo de agua o alguna otra caracteristica

no analizada).
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En P. infans, Gnicamente una poblacion tuvo diferencias entre estaciones en
la cantidad de alimento disponible en el ambiente (poblacion 3). Esta también fue la
Gnica poblacion con diferencias en el indice de matrotrofia. Este resultado coincide
totalmente con lo esperado bajo el modelo Trexler-DeAngelis. En ambos casos
coincidié que ambos indices fueron mayores en la temporada de lluvias, lo cual es
evidencia del posible efecto de la disponibilidad de alimento sobre la transferencia
de nutrientes entre madres y embriones. Desgraciadamente, Unicamente hubo una

poblacion con este patron, por lo cual las conclusiones no pueden ser definitivas.

En conjunto, estos resultados de campo muestran evidencia contradictoria.
Por un lado, en P. gracilis la evidencia encontrada no apoya al modelo Trexler-
DeAngelis. Por otro lado, en P. infans si encontré evidencia a favor del modelo
Trexler-DeAngelis. Esta evidencia contradictoria podria deberse al hecho de que la
disponibilidad de alimento no es la Unica variable que afecta a la matrotrofia. Se han
propuesto otras hipétesis sobre la aparicion y evolucion de la matrotrofia, como el
flujo de agua o el conflicto madre-embrion (Pollux et al. 2009). Ademas, mis
resultados representan la primera evidencia sobre las diferencias temporales en
matrotrofia. Esta variabilidad temporal no es tomada en cuenta de manera explicita

en el modelo Trexler-DeAngelis (2003, 2009).

Otros trabajos que han puesto a prueba el modelo Trexler-DeAngelis (2003,
2009) han encontrado diferencias entre poblaciones en el nivel de transferencia
post-fecundacion (Marsh-Matthews 2001, Schrader y Travis 2005, Riesch et al.
2012). Sin embargo, en ningun caso han analizado las diferencias en el tamafio
inicial del embrién. El modelo Trexler-DeAngelis predice un mayor tamafio inicial del
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embrién en sitios donde los nutrientes no son constantes (Trexler-DeAngelis 2010).

Nuestros resultados son consistentes con ésta prediccion.

Evidencia experimental que apoya al modelo Trexler-DeAngelis

Los resultados del experimento de laboratorio son totalmente consistentes
con lo esperado bajo el modelo Trexler-DeAngelis (2003, 2010). En ambas
poblaciones, hubo una mayor transferencia de nutrientes post-fecundacién en el
tratamiento de alimento constante (mas matrotrofia). Igualmente, no hubo
diferencias en el nivel de transferencia de nutrientes pre-fecundacion. Esto ultimo
se puede deber al pequefio tamafio de muestra con el que se contd. Ademas no
hubo diferencias entre las dos poblaciones analizadas. En una de las poblaciones
estudiadas (poblacién 3) hubo diferencias en la transferencia de nutrientes entre
temporadas, en condiciones naturales, mientras que en la otra poblacion (poblacion
1) no. Sin embargo, en ambas encontramos las mismas diferencias en los
tratamientos experimentales. Esto sugiere que la poblacion 1 si tiene la capacidad
de tener diferencias en la transferencia de nutrientes, pero éstas no se presentan
en condiciones naturales debido a que no hay diferencias en la disponibilidad de
alimento entre temporadas en esta poblacion. Estos resultados representan fuerte

evidencia a favor del modelo Trexler-DeAngelis (2003, 2010).

Este es la primera investigacion que analiz6 peces en un tratamiento
constante y peces en un tratamiento variable, que en promedio recibieron la misma
cantidad de alimento. Otros trabajos que han analizado experimentalmente la

relacion entre la matrotrofia y la disponibilidad de alimento (Marsh-Matthews et al.
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2002, Banet et al. 2010) unicamente utilizaron tratamientos de alto alimento y
tratamientos de bajo alimento. Sin embargo, el modelo Trexler-DeAngelis (2003,
2010) indica que la temporalidad en la disponibilidad de alimento (constante o
estacional) puede tener un gran efecto sobre la transferencia de nutrientes madre-
embrion. Este es el primer trabajo que analiza esto de manera experimental y los

resultados son totalmente consistentes con el modelo.
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CONCLUSIONES

Hay diferencias en el indice de matrotrofia entre especies, poblaciones
y temporadas.

Hay diferencias en el indice de lleno estomacal entre especies,
poblaciones y temporadas.

En Poeciliopsis gracilis, las diferencias en el indice de matrotrofia no
estuvieron relacionadas con la disponibilidad de alimento.

No encontré evidencia contundente a favor del modelo Trexler-
DeAngelis en Poeciliopsis gracilis.

En Poeciliopsis infans, las diferencias en el indice de matrotrofia si
estan totalmente relacionadas con la disponibilidad de alimento. Sin
embargo, esta evidencia no es concluyente, debido a que Unicamente
en una poblacién encontré diferencias.

Los resultados de laboratorio son consistentes con el modelo Trexler-
DeAngelis. En el tratamiento de alimento constante, hubo una mayor

matrotrofia.
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