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Resumen

El esfuerzo reproductor se entiende como la cantidad de energia que invierten los
organismos en la reproduccion. Se ha propuesto que la evolucién del esfuerzo
reproductor estd determinada por la variacion temporal del ambiente, sin embargo, la
evidencia sobre esta hipdtesis ha sido insuficiente. En este trabajo se utilizaron a los
kinostérnidos como grupo modelo para probar el efecto de la variacién temporal del
ambiente en la evolucién del esfuerzo reproductor. Para ello se evalud el tamafio del
cuerpo, tamafio de la nidada, masa relativa de la nidada (esfuerzo reproductor) y las
caracteristicas meristicas del huevo como rasgos de historia de vida desde
aproximaciones filogenéticas y no filogenéticas. En los kinostérnidos se confirmé que el
tamafio del cuerpo explica la mayor parte de la variacidon en los rasgos de historia de
vida, sin embargo, el esfuerzo reproductor uinicamente presentd una relacion con la
variacion temporal del ambiente, estimada en este trabajo como la variacién histérica de
precipitacion y temperatura de las localidades donde se obtuvieron datos. También se
encontrd variacion 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 andlisis intra-especifico y asi determinar la presencia de
variacién en el tamafio de la nidada, tamafio del cuerpo, tamafio del huevo y esfuerzo
reproductor. Se compararon cuatro poblaciones en cuerpos de agua ISticos-permanentes
(2) y Iénticos estacionales (2). Se encontrd variaciéon en el tamafio del cuerpo, que
determina nidadas mds grandes pero huevos de talla similar. El esfuerzo reproductor
también vari6, aunque esta variacion fue atribuida a la disponibilidad de agua, con un
mayor esfuerzo reproductor en ambientes estacionales que permanentes. Se probo 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 (herbivoro, carnivoro u
omnivoro) no presenté un efecto aparente en el andlisis inter-especifico, sin embargo, si
se encontrd una relacion entre el tipo de dieta y el tamafio corporal entre poblaciones.
Las carnivoras alcanzan una mayor talla corporal y producen nidadas més grandes. Se
concluye que en los kinostérnidos el tamafio de la nidada se explica basicamente por la
alometria positiva, y que el esfuerzo reproductor esta determinado en parte por la
variacién temporal del ambiente, ya sea ésta la historia climdtica 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. infegrum 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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PROLOGO

Los kinostérnidos se han diversificado de manera importante en México (Pritchard y
Trebbau, 1984). Dentro del pais existen cuando menos cuatro zonas de endemismo de
este grupo de tortugas. Dos en el norte, una en la costa del Pacifico y una en la cuenca
del golfo de México (Ippi y Flores, 2001); sin embargo, estudios mds detallados podrian
establecer otra zona en el centro del pais, especificamente en el Eje Neovolcédnico
Transversal, en donde se concentran al menos dos especies (Kinosternon hirtipes y K.
integrum), con las subespecies de K. hirtipes, y probablemente dos variantes
morfolégicas y/o moleculares de K. infegrum (Sustaita-Rodriguez et al., en
preparacién). Por lo tanto, es México el pais mds diverso en kinostérnidos en toda
América (Ernst et al., 1994; Liner y Casas-Andreu, 2008), pero desafortunadamente, es
también la regiéon en donde menos se ha estudiado este grupo de tortugas; por lo que el
estudio intensivo de estas zonas podria revelar la presencia de mas especies.

Histdéricamente, 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 anecddticas sobre
las especies de América Central y América del Sur (Donoso-Barros, 1965; Legler,
1966). La informacién sobre kinostérnidos mexicanos basicamente 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 evolucién de historias
de vida en kinostérnidos, asi como entender algunas caracteristicas ecoldgicas
importantes como la alimentacién y la interaccion de la variacion temporal del ambiente
con la ecologia reproductora.

Basado en lo anterior, se planted una tesis estructurada en cuatro capitulos. El
primero, es la introduccidon general en donde establece el marco tedrico sobre la
evolucién de historias de vida en tortugas, con un breve andlisis sobre géneros
representativos de tortugas en zonas templadas y tropicales. Este capitulo tiene como
intencién explorar las caracteristicas principales de la historia de vida en tortugas y su
variacion entre grupos, asi como establecer los patrones bdsicos entre los rasgos de
historia de vida en este grupo de reptiles. El segundo capitulo plantea una aproximacion
inter-especifica sobre la variacién en el esfuerzo reproductor, tamafio de nidada y talla
corporal en la familia Kinosternidae. En ese capitulo se aborda el tema desde un punto

de vista filogenético, poniendo a prueba la hipdtesis sobre la evolucion del esfuerzo



reproductor por la variacién temporal del ambiente, el cual es un tema central en la
teoria de historias de vida, propuesto hace cuatro décadas por Gart Murphy (1968), pero
con poca evidencia empirica incorporada al marco tedrico. El tercer capitulo presenta el
andlisis de la variacién intra-poblacional en el esfuerzo reproductor en Kinosternon
integrum en la cuenca de rio Balsas. El objetivo de este capitulo es verificar si los
patrones generales a nivel de familia, se conservan también entre poblaciones de una
misma especie, mds aun, cuando la especie en estudio es la tortuga dulceacuicola més
ampliamente distribuida en México, en donde apenas se ha descrito su ecologia
reproductiva basica y se ha reportado poca variacion geografica en su historia de vida
(Iverson, 1999; Macip-Rios et al., 2009). El cuarto y ultimo capitulo presenta un anélisis
de la alimentacion y el esfuerzo reproductor tanto en la familia Kinosternidae, como en
Kinosternon integrum en la cuenca del rio Balsas, lo cual explora el potencial efecto
potencial de la dieta en la inversion reproductora de esta familia de tortugas.

Cada capitulo cuenta con una introduccién, metodologia, seccion de resultados,
discusion y conclusiones. El segundo capitulo se presenta en un formato distinto, ya que
se elabord de acuerdo al formato de articulo enviado (en revision) de la revista Journal
of Herpetology. Al final de la tesis se presenta una seccién de literatura citada y una
serie de anexos con datos complementarios, asi como una publicacién derivada de esté
proyecto de investigacion. No se incluye una seccion de discusidon general, pues cada
capitulo 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, asi como las interpretaciones e inferencias realizadas por el autor.

Ciudad de México, 2010
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CAPITULO L. INTRODUCCION GENERAL. HISTORIAS DE VIDA EN
TORTUGAS

1.1. Teoria General de Historias de Vida

La historia de vida de un organismo se entiende como las caracteristicas de
crecimiento, diferenciacion, supervivencia y especialmente de reproduccién 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 fisioldgicas
(Stearns, 2000). Las estrategias de historias de vida estin determinadas por la
combinacion de diferentes tacticas (sensu Stearns). Una tactica es un grupo de rasgos
co-adaptados y designados por seleccién natural para resolver problemas ecoldgicos
(Stearns, 1976).

En un ambiente determinado, una poblacién tiene que asignar la energia
adquirida (recursos energéticos) en tres aspectos o dimensiones fundamentales para
asegurar su permanencia en el sistema ecoldgico: a) la supervivencia (el mantenimiento
somatico, desarrollo de estructuras de defensa, alimentacidén, entre otras), b) el
crecimiento y c¢) la reproduccién o de forma mads precisa el esfuerzo reproductor. Este
ultimo aspecto es fundamental, pues estd intimamente relacionado con la adecuacion
(Stearns, 1992). Las tres dimensiones bésicas de la historia de vida de los organismos
pueden englobarse en lo que se conoce como el triangulo demografico (Silvertown et
al., 1993; Rodriguez-Romero, 2004; Zifiga-Vega, 2005), un mapa bidimensional con
tres ejes: fecundidad, crecimiento y supervivencia, o bien en la teoria del continuo
rapido-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 teoria y los datos publicados sobre el
estudio de las estrategias de historia de vida y su evolucidn, desde las estrategias
deterministicas r y K, hasta las ber-hedging (-desde ahora- Enium y Fleming, 2004) o
“apostar a lo seguro” de tipo estocdstico. Méas de 20 afios después de su primera revision
Stearns (2000) puntualiza que el estudio de la evolucién 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, asi



como el efecto de las restricciones filogenéticas o de desarrollo en la variaciéon de
historia de vida necesitan mds investigacion.

Entre las principales aproximaciones tedricas que se han realizado para entender
la evolucién de las historias de vida, los modelos deterministicos (r y K) basados en la
denso dependencia (MacArthur y Wilson, 1967) han generado predicciones que han
sido corroboradas con datos empiricos para algunas especies (Pianka, 1970; Gadgil y
Solbrig, 1972; Nichols et al., 1976). Sin embargo, las predicciones de los modelos
deterministicos han sido cuestionadas (Roff, 2002) y los modelos estocdsticos, basados
en la predecibilidad del ambiente han tomado mds fuerza, haciendo predicciones aun
mads precisas sobre las estrategias de historia de vida. En la Tabla 1.1 se contrastan tanto
los supuestos como las predicciones de los modelos deterministicos y estocasticos. Es
importante recalcar y tener claro que aunque las predicciones son similares, los
supuestos tienen un origen distinto.

Los modelos estocésticos son mas realistas (Stearns, 2000) y en términos de la
definicion de historias de vida, permiten entender mejor la relacién entre historia de
vida y ambiente, asi como las respuestas por medio de técticas para solucionar los
problemas del abanico ambiental disponible para las poblaciones. En términos
adaptacionistas estrictos; los modelos estocdsticos ayudan entender la evolucién de
estrategias de historia de vida hacia una seleccion favorable de la variacion en las crias
y no como propiedades emergentes de condiciones demogrificas de las poblaciones

(Roff, 2002).



Tabla 1.1 Comparacién de los modelos deterministicos y estocdsticos sensu Stearns

(1977).

Modelo
Deterministico

Seleccion r

Seleccion K

Estocastico

Supuestos

Predicciones

-Crecimiento poblacional
exponencial

-Distribucion estable de edades
-Colonizaciones repetidas o
fluctuaciones en la densidad
poblacional

-Ambiente estable

-Poblacién cercana al equilibrio
-Crecimiento poblacional logistico
-Competencia importante
-Ambiente fluctuante

-Poblacién cercana al equilibrio
a)La mortalidad de los jovenes es

variable, la de los adultos no

-Madurez temprana

-Muchos y pequefios
descendientes

-Esfuerzo reproductor elevado.

-Vida corta

-Madurez tardia
-Pocos y grandes descendientes
-Esfuerzo reproductor reducido

-Larga vida

-Madurez tardia

-Esfuerzo reproductor reducido

-Pocos descendientes
b)La mortalidad adulta es variable, la -Madurez temprana
de los jovenes no -Esfuerzo reproductor elevado

-Muchos descendientes

Otra aproximacion es la de Charnov (2002), quien plantea también la idea de un
“cubo de historias de vida”, el cual estd formado por variables adimensionales. Esta
forma de percibir los costos de la reproduccién, supervivencia y crecimiento requiere
entender como la condicion de los organismos y el ambiente tienen influencia en la
inversion de los diferentes componentes de la reproduccion presente y futura (Yurewicz
y Wilbur, 2004), es decir, como se determina el esfuerzo reproductor.

La evolucién de historias de vida, ademds de ser conceptualizada en modelos
tanto estocasticos como deterministicos, necesita ser entendida en relacién del reparto
de la energia disponible en el crecimiento, la supervivencia y la reproduccion. Esto es

conocido como el paradigma central de la teorfa de historias de vida (Stearns, 1992) y es



importante enmarcarlo en el estudio de los trade-offs y los mecanismos que los generan,
asi como el peso de la historia evolutiva de los linajes y su efecto en las restricciones de
la inversién de energia (Stearns, 1989). Se han reportado algunos trade-offs basicos y
comunes a muchos organismos, entre ellos, el de reproduccién vs. supervivencia;
nimero vs. calidad de descendientes y crecimiento vs. reproduccion.

Varios sistemas de estudio se han utilizado para hacer inferencias sobre la
evolucién de historias de vida. Los sistemas cldsicos 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
mamiferos (Charnov, 1993), pero en menor medida. En el caso de reptiles arcaicos
como tortugas, cocodrilos o rincocefalidos los esfuerzos de investigacién han sido mas
reducidos. En las tortugas, es donde existe mds informacion disponible sobre rasgos de
historia de vida en comparacion con los otros dos grupos de reptiles (Wilbur y Morin,
1988). Esta seccion del la tesis se enfoca en organizar y articular la informacion
empirica existente sobre las tortugas con respecto a los modelos de estocdsticos de
evolucién de historias de vida, sin embargo también es necesario repasar algunos datos
sobre los demds grupos de reptiles.

La clase Reptilia estd formada por cuatro ordenes bdsicos, 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 antigiiedad. Los
reptiles arcaicos como los cocodrilos, tortugas o incluso el Sphenodon presentan
caracteristicas 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 mas
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 rapido-lento, la cual fue probada
con éxito por Zufiiga-Vega (2005), encontrando especies con estilo de vida rdpido como

con una gran inversion en reproduccién y una vida corta, hasta especies en el extremo



lento, longevas y con un esfuerzo reproductor bajo; este tipo de estrategia de vida
evoluciona cuando mayores presiones de seleccion (mortalidad) actiian sobre los adultos
(Charnov, 1990, 1991). Dentro de las lagartijas existen especies con estilo de vida
rdpido, siendo pricticamente semélparas como Sceloporus bicantalis (Rodriguez-
Romero, 2004); mientras que algunas otras como los varanos y helodermatidos
presentan historias de vida mds del tipo lento, ya que la mayor presién de seleccidon
ocurre sobre los individuos jovenes, con una mortalidad més 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
teoria 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 caracteristicas determinantes en su historia de
vida. La primera de ellas es la concha o caparazon. Esta estructura determina la ecologia
de las tortugas, ya que, limita al grupo a cierto tipo de habitat y restringe sus formas de
vida a sélo tres bdsicas: marinas, terrestres y de agua dulce, ademds, es una limitante
espacial importante en el aspecto reproductivo, ya que delimita el espacio disponible
para produccién de huevos. El tipo de paridad de las tortugas es oviparo (Pough et al.,
2001), este también determina las estrategias de historia de vida del grupo, pues algunos
rasgos como la construccion del nido se conservan en todo el grupo, sin embargo,
plantea una gama importante de ticticas 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 estd también enmarcada
en un modo de vida arcaico y muy exitoso. Los fdsiles mas antiguos datan del Pérmico,
para establecerse en el Tridsico 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 quedd fijado como uno de los mds exitosos en la
historia de los reptiles, sobreviviendo incluso a cambios fundamentales en la estructura
de la diversidad bioldgica en la tierra hacia finales del creticico (Pritchard, 1979;
Iverson et al., 2007). La variacion en las estrategias de historia de vida de las tortugas se

fij6 a lo largo todo este periodo, siendo las fuerzas evolutivas las que dieron forma a



algunas caracteristicas fundamentales como la longevidad, caracteristica 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 topico que ha generado mucho interés en la
investigacion sobre historias de vida de reptiles (Congdon y Gibbons, 1990).
Numerosos datos anecdéticos se han recopilado sobre la longevidad de las tortugas, con
reportes de individuos que viven mds de un siglo en cautiverio (Gibbons y Semlitsch,
1982; Wilbur y Morin, 1988). Sin embargo, esta informacién es poco fidedigna cuando
se trata de estimar la longevidad en la naturaleza, ya que las condiciones de cautiverio
no implican en la mayoria de los casos el desgaste de energia 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 6 30 afios en especies de talla pequefia 6 mediana (Gibbons, 1987), lo cual solo se
reporta para algunos grupos de mamiferos, peces, cocodrilos y rincocefalidos.

Lo mas interesante al respecto de la longevidad de las tortugas es que existe muy
poca evidencia de senilidad (Gibbons, 1987). La disminucién en la fecundidad es un
aspecto que se considera como indicador de la senilidad, no obstante no existe evidencia
en la disminucion 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 tamafio 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 tardia, el ser ectotermos, las bajas tasas
metabdlicas, asi 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 empirica tanto
de registros en cautiverio, como de poblaciones naturales convierte a las tortugas en los
animales mads 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, caracteristica 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) revisé las consecuencias de la ectotermia en la
evoluciéon de las historias de vida en reptiles, encontrando que las bajas tasas

metabdlicas, el menor gasto de energia, asi como el control de la temperatura por medio



del comportamiento influyen de manera importante en los principales rasgos como la
supervivencia, crecimiento y reproduccion. Los grupos actuales de reptiles comparten
algunos rasgos generales en la historia de vida no por un origen comin, sino mas bien
por ser todos ectotermos; por ejemplo, las nidadas (o camadas) grandes con
descendientes pequefios y precisa seleccion de sitios de anidacién para maximizar la
incubacién y adecuacidon de los neonatos, asi como una relacién importante entre la
inversién reproductora (reproductive output) y el régimen térmico, son caracteristicas
de la historia de vida que se fijaron pronto en la historia evolutiva de los reptiles, del
cual las tortugas no son la excepcion.

Las tortugas, a diferencia de otros grupos como las lagartijas y las serpientes son
estrictamente oviparos (Pough, et al, 2001), presentan un proceso de anidacion 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
excepcion 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 esta
demasiado seco (Iverson, 1990). Estas caracteristicas generales para todo el grupo
simplifican la aproximacioén a sus diferentes estrategias de historia de vida, ya que
eliminan el efecto del tipo de paridad y permiten una estimacién mas fiel del esfuerzo
reproductor, el cual se vuelve més difuso cuando existe un cuidado parental elaborado o
una retencion del huevo variable, lo cual complica la medicién de la cantidad de energia

invertida en la reproduccion.

1.3. Principales Estrategias de Historias de Vida de en Tortugas

La revision de las estrategias de historia de vida de las tortugas se aborda desde
los supuestos basicos generalizados a todo el grupo. Esto permite una interpretacion
mds solida con el menor nimero de aspectos especulativos y anecddticos. Por lo
anterior es imperativo aqui mencionar los supuestos bdsicos: 1) todas las tortugas son
oviparas, 2) en general no hay cuidado parental de ningin tipo (no obstante, ver Iverson,
1990), 3) la supervivencia de los sub-reproductores es mds baja que la de los
reproductores, de acuerdo con los cédlculos de Iverson (1991b) quien describié una curva
tipo III, en donde los organismos jovenes y pre-reproductores presentan los valores mas

bajos de supervivencia, mientras que los adultos muestran los valores mds altos.



Con el fin no soélo de relatar una revision de las estrategias de historia de vida en
tortugas, sino, mds bien, un anélisis exploratorio de los patrones bdsicos y su ubicacion
en el marco tedrico propuesto por Stearns (1992), se plantea un andlisis exploratorio de
los rasgos generales de historias de vida en el orden Testudines. Las caracteristicas de
historia de vida a considerar para esta revision son las siguientes: tamafio de nidada,
masa relativa de la nidada (MRN, estimador del esfuerzo reproductor) y caracteristicas
meristicas 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 estdn, ausentes como la
talla o edad minima a la primera reproduccion, las temporadas de anidacién o ciclos
reproductores, sélo se incluyeron los datos disponibles, y la interpretacién de estos
datos fue utilizada como complemento de la interpretacion cuantitativa. Es importante
mencionar que algunos datos importantes en las historias de vida como el dimorfismo
sexual, el crecimiento, y la senectud no estin considerados, ya que el fin dltimo es
explorar de manera precisa las estrategias de historia de vida desde una perspectiva
reproductora ante un determinado ambiente. Otra caracteristica importante que no se
aborda es la comparacién entre grupos “ecoldgicos” como dulceacuicola, 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 andlisis 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 construyé un cladograma de géneros, utilizando las filogenias
publicadas por Iverson et al., (2007) respetando las jerarquias 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 regresion lineal simple de
los datos transformados (Logjp) de los rasgos de historia de vida y de la talla para
determinar su pendiente (Charnov, 1993). Los datos se analizaron por una aproximacién
filogenética comparada (Garland et al., 2005). Para ello se utilizaron contrastes
filogenéticamente  independientes, autocorrelacién filogenética y ANOVAs

filogenéticas (Felsenstein, 1985; Garland, et al., 1993; Martins, 1996), con los paquetes



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 (tamano 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 autocorrelacién 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 (Log)o) los datos para alcanzar los supuestos paramétricos. Para el
procedimiento de los ANOVA filogenéticos se realizaron 1000 simulaciones
Montecarlo para generar una distribucién nula de F, de la cual se calculé el 95 percentil
para compararlo con la F empirica de un ANOVA convencional (Garland et al., 1993).
No se utilizaron limites superiores o inferiores en ninguna de las variables y el modelo
de evolucién utilizado fue Browninano de especiacion multiple (largos de ramas iguales
a 1). Se calcularon ANOV As simples de las variables que no presentaron relacién con el
tamafio del cuerpo, como el largo del huevo. En el caso de las variables que presentaron
una relacion con el tamafio del cuerpo se calcularon los residuos entre la variable

dependiente y el tamafio del cuerpo, los cuales fueron usados en el andlisis.

1.3.2. Resultados y discusion

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 mas pequefios que lo esperado en relacion con el tamaiio del cuerpo.
Unicamente el tamafio de la nidada presenté una pendiente mayor que 1 (alometria
positiva) (Tabla 1.2). Esto indica que las especies, subespecies y/o poblaciones grandes
tienen tamafios de nidada superiores a los esperados para su tamafio corporal, es decir,
el aumento de talla tiene una repercusiéon importante en la cantidad de huevos que
ponen, elevando la fecundidad de manera importante con el aumento en crecimiento.

El tamafo del cuerpo es una caracteristica que refleja de manera importante las

presiones selectivas del ambiente (Iverson, 1992), ya que la talla de los organismos



puede estar dada por disponibilidad del alimento y por el trade-off entre crecimiento vs.

reproduccién (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 Galdpagos), 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 mds grandes. Este patrén es comin

en tortugas, donde la nidada y el tamafo del cuerpo tienen una relacidn directa (Gibbons

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

_E Chelonina
Emydura

—— P 0docnemis

Apalone
== Chelonia

R Caretta
Chelydra

Sternotherus
_E Kinosternon

Clemmys
_E Emydoidea

— eI‘I‘ap ene

Deriochelys

Chrysemys

Pseudemys

—E Trachemys
Graptemys

—— G—ophems

Testudo

{ Chersina
Geochelone

Rynoclemmys
Siebenrookiella

Ortilia

_E Kachuga
Callagur

Batagur
Melanochelys

—E Cyclemys
Heosemys

Cuora

Pleurodira

Criptodira

Figura 1.1 Cladograma de géneros de tortugas utilizado en el andlisis. 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 excepcion del tamafio de la nidada (determinada
por el tamafio del cuerpo), la latitud tiene un efecto en el tamafio del cuerpo, la masa
relativa de la nidada y las caracteristicas meristicas del huevo. (Tabla 1.2). Los tamafios
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 mds grandes estan distribuidos en los géneros representantes de especies
grandes como Podocnemys o las tortugas marinas (Careta y Chelonia); esto concuerda
con los andlisis de la relaciones alométricas, en donde la talla es un factor importante en
el tamafio de la nidada.

La teoria general de historias de vida predice que las caracteristicas netamente
reproductoras como las caracteristicas del huevo (tamafio y peso) y la MRN tienen una
alta influencia del ambiente (Stearns, 1992; Roff, 2002). En la Tabla 1.2 es posible
observar como presentan una relacion positiva con la latitud. Sin embargo, al explorar la
variacién en estos rasgos de historia de vida por medio de ANOVAS filogenéticas, se
encontré que unicamente el largo (F223empirica=18.82; Fhiogenciica=5.88, P<0.05) y ancho
del huevo (F223empiica=10.96; Frilogenstica=6.99, P<0.05) presentaron variacién en la
categorizacion zonal previamente establecida. El tamafio de la nidada, la MRN, el
tamafio del cuerpo y la masa del huevo no presentaron variacion entre las zonas cuando
se consideré a la filogenia. Este resultado contrasta con el andlisis de varianza
convencional, en el que si se presentd variacioén 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 mas altos en los Pleurodiros, mientras que en el grupo de los
Criptodiros presentan una tendencia a la disminuciéon del esfuerzo reproductor.
Paraddjicamente, las especies mds grandes como las tortugas marinas presentan los
valores mds bajos (Caretta=3.97, Chelonia=4.2), junto con los testudinidos
(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 tamafio del cuerpo, el largo del huevo, y el ancho del huevo disminuyen hacia

las latitudes nortefias, mientras que el tamafio de la nidada y la masa relativa de la
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nidada disminuyen hacia los trépicos, tal como lo habian sugerido Iverson et al., (1991),

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

caracteristicas meristicas de los huevos hacia los trépicos, donde las nidadas son mas

pequeiias, con un menor esfuerzo reproductor, lo cual describe el trade-off entre nimero

vs. tamafo de huevo en una distribucién latitudinal (Stearns, 1992). Sin embargo, la

evidencia Gnicamente apoya la variacion en el tamafio y no en el peso del huevo; lo cual

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

Tabla 1.2. Relacidn 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 e P Media  Pendiente (3) r’ P
Largo de carapacho 0.14  <0.0001 266.79 - - -
(mm)
Tamafio 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) 047 <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.  Fempirica/Frilogens  Panova  Panova
tica empirica filogenética
Largo de carapacho 65.30 51.91 47.69 Fr43=3.76/ 0.031 >0.05
(mm) A AB B 6.99
Tamaio de la nidada 17.00 14.81 11.37 F,43=5.02/ 0.011 >0.5
A AB B 7.71
MRN 6.24 7.09 9.41 Fr43=3.54/ 0.038 <0.05
B B A 7.30
Largo del huevo (mm) 53.67 31.52 29.20 F,23=18.82/ <0.0001 <0.05
A B B 5.88
Ancho del huevo (mm) 32.89 24.16 22.81 F,23=10.96/ <0.0005 <0.05
A B B 6.99
Peso del huevo (g) 46.61 14.13 10.76 Fr26=0.52/ 0.59 >0.05
6.18
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La variacién de las historias de vida y el efecto de la historia evolutiva se analiz
por medio de la autocorrelacion filogenética para cada una de las variables. El
porcentaje de variacion explicado por la historia evolutiva se determiné por los valores
de p, 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 mds cercanos filogenéticamente,
pero mas 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 present6 influencia de la historia evolutiva. No obstante el tamafio de la nidada
si presentd importante influencia y el esfuerzo reproductor mostré una baja influencia.
El mayor efecto se presenté 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 estdn también influenciados por las relaciones alométricas y por la latitud, por lo
cual fue necesario llevar a cabo un andlisis conjunto, que, intuitivamente permitiera
esclarecer si la variacion en los rasgos de historia de vida estd determinada por diversos
factores y en distinta medida (intensidad o importancia) y a distinto nivel taxonémico,
por lo cual, los datos de especies y poblaciones englobados en el nivel de género, junto
con la variacién explicada por la historia evolutiva en un modelo de regresion lineal
multiple (Zar, 1999), el cual genera una idea general del efecto de cada uno de los
factores en la variacion de historia de vida.

En el de modelo de regresion lineal miiltiple los predictores utilizados sobre
cada variable dependiente (rasgos) fueron el tamafio del cuerpo (x;; por las relaciones
alométricas antes detectadas), la latitud como estimador de los factores ambientales
locales (x;) y la variacion asociada a la filogenia obtenida por la autocorrelacién (xy).
Por lo tanto el modelo sélo es ttil con los rasgos donde la ¢ es significativa en la
autocorrelacién (tamafio de la nidada, largo, ancho y peso del huevo). Con excepcion
del largo del huevo, en donde la filogenia tiene aproximadamente un 50 % de efecto en
la variacion, la alometria fue el factor que mas 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

tamafio de la nidada y el peso del huevo (Tabla 1.4).
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Tabla 1.3. Valores de Rho (p) y ¢ de la autocorrelacidon filogenética de cinco rasgos de

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

Rasgo ) t g L P

Largo de carapacho (mm) -0.01 0.53 29 >0.05
Tamaiio 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 alometria explica cuando menos la mitad
de la variaciéon en todos los rasgos, con excepcion de la MRN. Las relaciones
alométricas son légicas en cuanto a la biomecdnica en términos de tamafio, nimero y
peso (Charnov, 1993). La MRN por otra parte, es una estimacién que pondera el peso
sobre el nimero (Cuellar, 1984), es decir, es posible tener individuos con la misma
MRN, pero diferente nimero 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 variacién de los rasgos reproductores

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

Tabla 1.4. Fragmentacion de la varianza (modelo lineal multiple) 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 % Alometria % Ambiente 1 P
() () ()

Tamaifio 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 7 57 20 0.84 <0.0001

(mm)

Peso del huevo (g) 16 56 3 0.75 <0.0001
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El andlisis de los rasgos de historias de vida por medio de los contrastes
independientes, arrojo un resultado contradictorio con la estadistica convencional.
Unicamente la latitud vs. la talla, y la talla vs. el tamafio de la nidada presentaron una
relacion significativa (Tabla 1.5). La MRN no presentd relacién 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 tamafio del cuerpo y del tamafio de la nidada.

Tabla 1.5. Valores de r* (regresién hacia el origen) de los contrastes independientes

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

r P
Latitud vs. Largo de Carapacho -0.25 0.0038
Latitud vs. Tamafio de Nidada -0.024 0.19
Latitud vs. MRN 0.019 0.23
Largo del Carapacho vs. Tamafio de nidada 0.33 0.003
Largo del Carapacho vs. MRN -0.065 0.08
Tamafio 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 alometria tiene un papel importante en el tamafio
de la nidada, los organismos méas grandes (y posiblemente mds viejos) ponen mads
huevos que los pequefios. 2) Los factores ambientales (como el clima —inferido por la
latitud-) tienen un efecto en la historia de vida. Los organismos de latitudes mas
nortefias tienen tamafios de nidada y MRN mads altas que los de latitudes més bajas. 3)
La historia evolutiva tiene su mayor efecto en las caracteristicas del huevo y en el
tamafio de la nidada, aunque hay que mencionar que éstas estin influenciadas por el
tamafio 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 tamafio del huevo y variaciones en la inversion
reproductora, las cuales estdn asociadas hacia las zonas mds surefias, en donde
posiblemente existe una mayor variacion temporal del ambiente (ver Capitulo II), la
cual tendria incidencia en la sobrevivencia de las etapas juveniles (Murphy, 1968). Los

rasgos mds pldsticos como el tamafio de la nidada o la MRN estdn determinados por
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factores ambientales (variables en el tiempo). Las caracteristicas del huevo estan
determinadas por la filogenia, pues implican restricciones estructurales como la apertura
pélvica (Congdon y Gibbons, 1987), o bien, el tamaiio del huevo fijado por seleccion
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 tamafio del cuerpo y por el
aumento de cuando menos un huevo més en la nidada, en lugar de producir huevos mas
grandes (Macip-Rios 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
comparacion con otros grupos de reptiles como lagartijas (33%) y serpientes (-57%-;
Shine y Schwarzkopf, 1992). El tamafio del cuerpo es variable en la mayoria de los
grupos y tamaifio del huevo fijado por seleccion 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 tedrico general, en donde la
demografia, las presiones selectivas, la historia evolutiva, junto con el bauplan (Gould y

Lewontin, 1979) determinan las respuestas hacia el ambiente.
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CAPITULO II. ESFUERZO REPRODUCTOR EN LOS KINOSTERNIDOS.
UNA APROXIMACION FILOGENETICA

2.1. Introduccion

La evolucion de los rasgos de historia de vida es un aspecto fundamental en la
ecologia evolutiva (Roff, 2002). Identificar los procesos que determinan la evolucién de
un rasgo adaptativo es un tema recurrente en las investigaciones ecoldgicas (Stearns,
1977; 1992). Por ejemplo, la evolucion del esfuerzo reproductor es un tema que abordé
Murphy (1968) hace casi cuatro décadas, no obstante existe poca evidencia empirica
(Roff, 2002) al respecto. La idea central de Murphy sefiala que “si la variacién temporal
del ambiente tiene una influencia importante en la supervivencia de los organismos pre-
reproductores (crias, jovenes y subadultos), las poblaciones tendrdn un esfuerzo
reproductor bajo, una larga vida reproductora y una madurez sexual tardia”. Por lo
tanto, mientras mds variable sea el ambiente temporalmente, menor serd la inversién en
reproduccion, lo cual se compensa con una mayor longevidad (inversion de energia en
supervivencia) y un crecimiento mas acelerado (para evadir la edad o talla critica

provocada por la variacién temporal del ambiente).

La variacién temporal del ambiente que menciona Murphy (1968) se entiende
como las condiciones ecoldgicas que afectan directamente a los organismos. Estas
condiciones pueden ser el clima (en sus componentes térmicos y de precipitacion), la
disponibilidad de recursos (alimento, refugio, hébitat) y las interacciones con otras
especies (depredacion y competencia). Es importante considerar que el supuesto bésico
de la hipdtesis de Murphy es que la variacién es temporal y no espacial (Williams,
1966; Gadgil y Bossert, 1970; Goodman, 1979); es por lo tanto, la condicion sine qua

non de la hipétesis sobre la evolucién del esfuerzo reproductor.

La hipétesis de Murphy (1968) sobre la evolucidn del decremento en el esfuerzo
reproductor por causa de la variacion 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 disminucién en el
esfuerzo reproductor no es significativamente importante. Roff (1981), en un trabajo
empirico, también argumenta que la disminucién del esfuerzo reproductor por la

variacion temporal del ambiente es un fendmeno poco significativo; sin embargo, tanto
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Schaffer (1974a) como Mann y Mills (1979 en Roff, 2002) aportan evidencia tedrica y
empirica a favor de la hipétesis de Murphy. La mayoria de los sistemas utilizados en los
trabajos antes mencionados estdn basados en especies de vida corta (peces), o bien con
comportamientos complejos de reproduccién (lo que lleva a una estimacién poco
precisa del esfuerzo reproductor), por lo que los sistemas de estudio son poco adecuados
para el andlisis del fenémeno (Bennett y Owens, 2002). Longhurst (2002) revisé la
hipdtesis de Murphy con datos de variacién en el reclutamiento y longevidad,
demostrando empiricamente que mientras mds variable es el reclutamiento, hay maés
muertes o extracciones de individuos inmaduros que produce un aumento en la
longevidad.

Por lo anterior el interés principal en este capitulo del estudio es poner a prueba
la hipédtesis de Murphy sobre la evolucion del esfuerzo reproductor. Para ello se
propone un método de estudio con caracteristicas ad hoc: a) un grupo de organismos en
donde sea sencillo estimar el esfuerzo reproductor, b) que presenten las caracteristicas
propuestas por Murphy (alta mortalidad en jévenes, esfuerzo reproductor reducido y alta
longevidad en adultos), c) contar con la hipétesis evolutiva del grupo y d) contar con un
indicador de la variacién temporal del ambiente (por ejemplo el clima). Todas las
caracteristicas propuestas anteriormente son cumplidas por el grupo de los
kinostérnidos, tortugas acudticas continentales que habitan desde el sur de Canadd, 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 hipdtesis y tener
una idea mads clara sobre la controversia existente sobre la hipdtesis de Murphy y la

evolucioén 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,
dulceacuicolas y exclusivas del Nuevo Mundo. Estdn distribuidas desde el Canad4 hasta
America del Sur (Argentina). Su centro de diversificacién 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 estd 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 tultimos 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 méas relevantes sobre los kinostérnidos, los
trabajos de Iverson (1991c; 1998) mostraron evidencia importante sobre algunas
relaciones del grupo. Estos estudios también determinaron la monofilia del género
Sternotherus y la no sinonimia con Kinosternon. No obstante, estos estudios muestran
falta de resolucion 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 resolucion y muestreo en el clado de Centroamérica y norte de América del Sur con
K. angustipons y las subespecies de K. scorpioides. Estos andlisis también incluyen
algunas hipétesis a priori que no se cumplen en los resultados, como la posicién 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 Rio Nazas en el desierto Chihuahuense y K. arizonense del desierto de

Sonora-Arizona. Mds recientemente, Iverson et al., (2007) en un intento por realizar
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“super arbol” de las tortugas en general presentaron resultados preliminares de la
filogenia de los kinostérnidos. Esta hip6tesis 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 tltima especie no
se ubicé 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 evolucion

El esfuerzo reproductor es la proporcion de energia disponible que un organismo
utiliza para producir la descendencia (por evento reproductor; Henen, 2002) y es
considerado como uno de los aspectos mds importantes de la historia de vida de los
organismos (Rodriguez-Romero, 2002; Zuiiga-Vega, 2005). Estd determinado por
factores como la variacion temporal del ambiente, la alimentacién y el papel de la
especie en la pirdmide tréfica (Wilbur et al., 1974). Es importante no confundir el
esfuerzo reproductor con el output o inversion reproductora el cual se considera como la

proporcion total de energia invertida en la reproduccion (Rollinson y Brooks, 2007).

Williams (1966) predijo que el esfuerzo reproductor tendria que disminuir con la
duracién media de la vida del adulto entre comparaciones de especies, las especies mas
longevas presentardn un menor esfuerzo reproductor a diferencia de las menos longevas.
El razonamiento se basa en el principio del trade-off entre energia utilizada para
crecimiento (y mantenimiento del soma) y utilizada para reproduccion. Las predicciones
de Williams generaron una serie de publicaciones sobre la evolucién del esfuerzo
reproductor y los costos en otros rasgos de la historia de vida como la supervivencia y la
reproduccion futura (Gadgil y Bossert, 1970; Goodman, 1974; 1979, Schaffer, 1974b;
Andersson, 1978). Mas recientemente, Charnov (2005) utilizando una aproximacion
alométrica, refino la hipétesis 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 (iteroparos; Clutton-Brock, 1984; Stearns, 1992; Roff,

2002). Ademads de las predicciones hechas sobre el esfuerzo reproductor, es importante

20



seflalar que éste también puede estar relacionado con otros rasgos de las historia de vida
de los organismos como el tamafio de la descendencia (Caley et al., 2001), o bien con
otros rasgos como el tamafio del la nidada, tamafio del cuerpo (Macip-Rios et al., en
prep), y los costos en reproduccion (Goodman, 1974) o supervivencia futura (Shine y

Schwarzkopf, 1992).

2.2.3. Historias de vida en kinostérnidos

Los cocodrilos, las tortugas y los rincocefdlidos presentan en su mayoria
estrategias de historia de vida del tipo bet-hedging, aunque algunas especies de
cocodrilos que habitan en zonas mds 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 mas 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 Rincocefédlidos son muy
similares a las tortugas, pues presentan un bajo esfuerzo reproductor y una larga vida
reproductora, ponen nidadas pequefias y habitan en ambientes poco predecibles con una
presion 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 variacién temporal del ambiente y la tasa de
mortalidad en jévenes.

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 mayoria de ellos
de manera anecddtica o en estudios enfocados a describir los rasgos de historia de vida
generales de una o varias especies, sin embargo, sélo algunos han interpretado los
patrones generales del linaje. De manera general se puede considerar que los
kinostérnidos ponen de 1 a 4 nidadas al afio, con un tamafio 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 mds grandes en talla del cuerpo y cabeza en comparacién con las hembras
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(Wilbur y Morin, 1988). La anidacién 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 relacién negativa entre el tamafio 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-Rios et al., 2009), también se ha sugerido que como
grupo ecoldgico (tortugas dulceacuicolas), los kinostérnidos presentan caracteristicas
especificas en su historia de vida, tales como bajo esfuerzo reproductor, huevos grandes
y nidadas pequefias (Wilbur y Morin, 1988). Aunque cabe mencionar que las tortugas
dulceacuicolas presentan una mayor variacidon en las estrategias de historias de vida
(Moll y Moll, 2004); no obstante, es muy poca la informacién 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, ain con la poca informacién disponible sobre
los kinostérnidos, es posible relacionar la edad a la primera reproduccion con la talla, es
decir, especies y poblaciones de talla corporal reducida son aquellas que inician la
reproducciéon en edades menores o tallas mas pequefias (Iverson, 1992). Esto indica a
grandes rasgos que la mayor inversion energética se conduce hacia el crecimiento y/o

supervivencia, con una menor inversion hacia la reproduccion.

Es importante sefialar que la mayor parte de la informacién publicada sobre
rasgos de historia de vida en kinostérnidos se ha generado basicamente bajo la misma
metodologia. Los tamafios de nidada han sido determinados por medio de placas de
Rayos-X (Gibbons y Greene, 1979) y la extraccién 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
recopilacion y andlisis de esta informacion. No obstante, los diferentes tamafios de
muestra se tienen que tomar en cuenta, ya que muchos de los datos generados estan
tomados de muestras distintas, incluso algunos datos han sido estimados con uno sélo

individuo.
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2.3. Objetivos

2.3.1. Objetivo General
Determinar la influencia de la variacién temporal del ambiente y de la filogenia en la

evolucién del esfuerzo reproductor en los kinostérnidos.

2.3.2. Objetivos especificos
e Determinar el efecto de la variacion temporal del ambiente en la evolucién del
esfuerzo reproductor en los kinostérnidos.
e Determinar el efecto de la filogenia en la evolucién del esfuerzo reproductor de

los kinostérnidos.
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2.4. Hipétesis

De acuerdo a lo mencionado anteriormente con respecto a la hipdtesis de
Murphy (1968) sobre la evoluciéon del esfuerzo reproductor, los datos de los
kinostérnidos sugieren de manera intuitiva que la variacién temporal del ambiente tiene
un papel fundamental en la evolucién del esfuerzo reproductor en este grupo (Iverson et
al., 1991; Macip-Rios et al., 2009). La manera mds prictica de poner a prueba la
hipétesis de Murphy (1968) es suponer con base en lo que plantea Roff (2002) sobre la
predecibilidad del ambiente y la evolucién del esfuerzo reproductor: en un ambiente
predecible o estable, el esfuerzo reproductor serd elevado, mientras que un ambiente
poco predecible el esfuerzo reproductor serd reducido. Por lo tanto, se espera que en un
gradiente (de mas a menos) de predecibilidad temporal (del ambiente), el esfuerzo

reproductor disminuird de manera proporcional. Es decir:

Hy: El esfuerzo reproductor en los kinostérnidos no estd determinado por la variacion

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

Hj: La disminucién del esfuerzo reproductor en los kinostérnidos esta determinada por

la variacion temporal del ambiente y no por otros factores como la filogenia.

24



2.5. Area de Estudio

Los datos fueron recopilados de varios trabajos previamente publicados, algunos
de ellos en los Estados Unidos y otros en México, asi como la obtencién directa de
informacidén en ciertas poblaciones naturales. En la muestra de Estados Unidos estdn
representadas el 90 % de las especies de kinostérnidos de ese pais, en el caso de
México, estdn representadas la mayoria de las especies del norte y centro del pais,
unicamente 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, asi como los datos climdticos histéricos. 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
Rio Missouri y Missisipi, del centro oeste del pais, asi como datos de especies de las
cuencas del rio Colorado y parte del rio Bravo. En México los datos se extienden por la
costa del Océano Pacifico desde Sonora hasta Oaxaca. Asimismo se obtuvieron datos de
la cuenca del Rio Balsas (Estado de México y Michoacén) y el Altiplano, el Golfo de
Meéxico (Veracruz y Tabasco) y la Peninsula de Yucatdn. Los datos representan la
mayor parte de la distribucion del grupo en Norteamérica, no obstante falta informacién
de las especies mas surefias como K. dunni y K. angustipons en Panama y Colombia, asi
como de las subespecies de K. scorpioides en América del Sur. Sin embargo, con la
informacion recopilada se cuenta con una buena muestra de la distribucion del grupo en
el continente americano; por lo cual se consideran como representativos para determinar

la evolucién del esfuerzo reproductor en esta familia de tortugas.
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25.57

VsH 15.83

Figura 2.1. Localidades con registros de esfuerzo reproductor de Kinostérnidos en América del Norte, asi como los principales rios de la zona
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Las oscilaciones climaticas entre las diferentes localidades utilizadas, muestran
una amplia variacién (Tabla 2.1), tanto en la temperatura, como en la precipitacion y los
datos extremos de temperatura, ademds las localidades mas nortefias registran nevadas,
heladas y temperaturas sumamente bajas por varios dias del afio. Esto implica una
oscilacion climdtica 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

hdmedas, semidridas, subtropicales y tropicales de México.
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2.6. Material y Métodos

2.6.1. Obtencién de Datos y Calculo del Esfuerzo Reproductor

Se utilizaron datos publicados del esfuerzo reproductor, tamafo de nidada y
tamafio del cuerpo de especies de los Estados Unidos y México. También se incluyeron
datos inéditos generados por este mismo trabajo (Tabla 2.1). Se utilizé la masa relativa
de la nidada (MRN) como estimacién del esfuerzo reproductor, para ello se usé la

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

PN
PM — PN

MRN
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
desvio 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 —-L.C-) mayor a los 11 cm (Macip-Rios et
al., 2009) fueron llevadas al laboratorio para obtener placas de Rayos-X (Gibbons y
Greene, 1979), de esta manera se establecio si las hembras estaban gravidas y se estimé
el tamafio de nidada (TN). Los huevos fueron extraidos 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 semianalitica (0.01 g) y medidos con un
vernier (0.02 mm). Para calcular la masa relativa de la nidada se utilizaron tinicamente
los huevos completamente calcificados. En general las tortugas ovipositan en la étapa de
gastrula tardia, lo cual implica una completa calcificacién del huevo (Ewert, 1979). De
estas tortugas colectadas también se extrajeron tejidos de musculo, higado y membrana
interdigital (preservados en alcohol absoluto). Los ejemplares que fueron preservados se
depositaron en la Coleccién Nacional de Anfibios y Reptiles del Instituto de Biologia

(ver Anexo 2).
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2.6.2. Datos Climaticos y Estimacion de la Variaciéon Temporal del Ambiente

Se utilizaron datos climdticos histdricos de las localidades en donde se realizaron
los estudios para medida de la variacion temporal del ambiente. Especificamente se
utilizaron la temperatura promedio mensual, la temperatura méixima extrema, la
temperatura minima extrema, la precipitacion total, la evaporaciéon media y la lluvia
mdaxima en 24 horas. Los datos se obtuvieron del Servicio Meteoroldgico Nacional
(México) y del National Oceanic and Admospheric Administration (NOAA) de los
Estados Unidos de América. Los datos climaticos representan un periodo promedio de
20 afos aproximadamente (variable por estacion). La estimacion mds sencilla de la
variacion temporal de cada uno de los sitios donde se realizaron los estudios se basé en
el promedio de las varianzas de cada mes por afio. Los datos climaticos histéricos se
sistematizaron en una base de datos, posteriormente se calculé la media de la varianza
por mes y afio, esto permitié6 hacer un cdlculo de la media de las medias para la
desviacion estandar (Daniel, 2001). Segtin el teorema del limite 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 climdticos se sintetizaron en tres grupos de variables: 1)
térmicas, formadas a partir de la temperatura mdxima extrema, temperatura minima
extrema y temperatura promedio mensual, 2) de precipitacion o lluvia, formadas a partir
de la evaporacion mensual, lluvia total mensual y lluvia maxima 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
variacion temporal climética total, la variacién temporal térmica y la variacién temporal
de la precipitacion. Como una variable adicional sobre las condiciones ambientales se
utiliz6 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 climaticos utilizados en

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

obtuvieron los datos de los kinostérnidos.

Largo del Varianza
Carapacho Tamafio climatica  Varianza Varianza de
Especie Estado Localidad(es) MRN (mm) de nidada Latitud total térmica precipitacion Fuente
K. alamosae Sonora Alamos 0.109 104.5 4 27.03 13.38 2.38 46.38 Iverson, 1989
Congdon y Gibbons,
1985; Iverson et al.
S. odoratus Carolina S. Babhia Ellenton 0.112 80 4.5 33.55 10.11 7.65 17.48 1991
K. flavescens Nebraska Lago Gimlet, Condado Garden 0.109 102.5 6.5 41.41 14.95 10.55 28.15 Iverson, 1991
Gibbons 1983; Frazer,
K. 5. subrubrum Carolina S. Bahia Ellenton 0.106 86.3 2.62 33.55 10.11 7.65 17.48 1991
S. odoratus Virginia 7 Km NO, Richmond 0.104 74.9 4.1 37.55 9.66 8.42 13.36 Mitchell, 1988
Condados Suwannee, Oviedo y Etchberger y Ehrhart,
S. minor Florida Seminole 0.0967 100.1 2.815 29.31 15.87 6.15 45.00 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
Condado McCurtian (Oklahoma);
Oklahoma- Condados Garland, Montgomery y
S. carinatus Arkansas Saline (Arkansas) 0.0865 109.5 3.05 34.27 12.60 8.79 24.03 Iverson 2002,
Condado Yavapai y Condado Hulse, 1982, Iverson et
K. sonoriense  Arizona Maricopa 0.0735 119.5 4.05 33.99 9.53 8.15 13.67 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
Estado de
K. integrum México Tonatico 0.043 142.7 4 18.75 11.27 1.43 40.79 Macip-Rios et al., 2009
*Lopez-Luna. Datos
K. acutum Veracruz El Jobo, Municipio de Alvarado 0.101 88.32 3 18.66 21.67 1.82 81.22 sin publicar.
K. herrerai Veracruz Tres Rios y Buena Vista 0.072 132.5 35 19.48 24.82 1.19 95.72 Este trabajo
*Brian Horne. Datos
K. leucostomum Veracruz Los Tuxtlas 0.03 145.39 224 19.57 29.21 0.22 116.19 sin publicar.
K.oaxacae Oaxaca Pochutla 0.065 138.5 3 15.83 15.84 1.27 59.55 Este trabajo
Quintana
K. scorpioides  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

Claudius
angustatus
Staurotypus
triporcatus

K. integrum
K. integrum
K. integrum

K. integrum
K. integrum

K. creaseri
K. arizonense
K. flavescens

Veracruz

Veracruz
Estado de
México
Michoacéan
Michoacéan

Guerrero
Estado de
México
Quintana
Roo
Arizona
Texas

Arroyo Chamela

El Jobo, Municipio de Alvarado
Los Tuxtlas

Tejupilco
Nuevo Urecho

Playa Azul
Laguna de Tres Palos, Municipio de
Acapulco

Sierra de Nanchititla

Coba, Quintana Roo, México
Condado Pima
Condado Lubbock

0.071

0.0551

0.0144

0.079
0.067
0.072

0.042

0.061

0.045
0.065
0.119

139.87

106.9

400

142.7
184.3
161.5

15.65

13.25

116
145.1
106.3

43

4.86

19.53

19.48

19.57

18.84
19.18
18.01

16.82

18.86

20.52
32.22
33.67

12.91

21.67

29.21

11.50
11.21
22.00

37.32

31.78

16.76
9.85
12.57

1.02

1.82

0.22

1.90
2.44
1.22

0.69

1.65

1.92
7.47
9.25

48.57

81.22

116.19

40.31
37.50
84.33

147.22

122.18

61.27
16.98
22.53

Este trabajo
Aguirre-Leén et al.,
2002; Espejel
Gonzalez, 2004. Datos
estimados

*Vogt, 1997a. Datos
estimados.

Este trabajo
Este trabajo
Este trabajo

Este trabajo
Este trabajo

Iverson, 1988
Iverson, 1989
Long, 1986
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2.6.3. Trabajo de Laboratorio y Estimacion de la Hipétesis 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 mm? de tejido fue utilizado para la extraccién de DNA
genémico 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 cdmara de
electroforesis para visualizar la cantidad el DNA extraido, el cual posteriormente se
preservo a 4° C en alicuotas de 200 pl de agua bi-destilada.

Por medio de la técnica de PCR (polimerase chain reaction; -Delidow et al.,
1993) se amplificd 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 realiz6 la purificacién
del producto de PCR por medio de un Kir de purificacion por columnas (Quiagen) y
columnas Montage (Millipore). Con los productos de PCR purificados se realizé la
reacciéon de secuenciacion de ambas cadenas de DNA. Finalmente se purificé el
producto de la reaccion de secuenciacion utilizando Sefadex de columnas giratorias.
Posteriormente fueron enviadas a la unidad de Biologia Molecular del Instituto de
Biologia para su secuenciacién en un secuenciador automatico (Applied Biosystems).

La ediciéon de las secuencias se realizd6 con el paquete computacional
Sequencher ver. 4.7 (Gene Codes Copr., 2006). El alineamiento multiple se realizé
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 llevé a cabo un alineamiento manual de las
bases. Para el andlisis de reconstruccién filogenética por el método de méxima
verosimilitud (MV) se generé un modelo de evolucién en el programa computacional
Modeltest Ver. 3.7 (Posada y Crandall, 1998). El andlisis de MV se llevo a cabo en
Paup* ver. 4 (Swofford, 1998), posteriormente se realizé una rutina de boostrap con 100
re-muestreos en Paup* ver. 4. (Swofford, 1998) para determinar el soporte de las
relaciones filogenéticas encontradas previamente. Ademads de los datos moleculares que
se generaron en este proyecto de investigacion, 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, asi 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 ultimo ocasiond una disparidad en el largo de los fragmentos, lo cual se
considerd como datos faltantes. Segin Weins (2006), la incorporacion de més unidades
taxon6micas operativas (OTUs), aun con datos faltantes mejora el resultado del andlisis,
proporcionando topologias mejor resueltas. La incorporacién de secuencias con datos
faltantes funciona igual para aproximaciones por MV o médxima parsimonia (Weins,
2006). Por otro lado, en la estimaciéon de las relaciones filogenéticas de los
kinostérnidos también se incorporaron mas grupos externos de los previamente
utilizados por Iverson (1998).

Con la adicion 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), asi como mdas grupos externos
permitié contar con una matriz de 57 unidades taxondémicas operativas las cuales
representan el 80% de las especies de kinostérnidos descritas hasta la fecha (Bickham et
al., 2007). Unicamente faltaron en el andlisis secuencias de K. arizonenese, K.

durangoense, K. angustipons, Sternotherus depresus y Staurotypus salvinii.
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2.6.4. Analisis de Datos
2.6.4.1 Analisis Estadisticos Convencionales

Los datos climdticos histdricos 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 estadisticos convencionales de la siguiente
manera: El primer procedimiento para analizar los datos consisti0 en correlaciones
regresiones simples de los datos de historia de vida con las variables ambientales
calculadas. Posteriormente, cuando la talla presenté una relacién significativa, ya sea
positiva o negativa con el tamafio 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 ¢ de Student o ANCOVAs
(usando el tamafio del cuerpo como co-variable para comparar a las especies del norte
(por arriba del Trépico de Céncer), con las especies neotropicales y evaluar el efecto de
la latitud en los rasgos de historia de vida muestreados. En todas las variables se probd
si existia normalidad antes de llevar a cabo los andlisis estadisticos. Para este andlisis se
utilizaron mds datos que en los utilizados en el método comparado, ya que se incluyeron
especies de las cuales no se tenian contempladas en la filogenia como Kinosternon

arizonense y mas 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 (ecolégico) y
filogenético (evolutivo; Diaz, 2002; Rubio-Pérez, 2005). Ademads 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 arbol obtenido por maxima verosimilitud fue editado y podado en Mesquite
ver. 2.7 (Madison y Madison, 2009) para incluir dnicamente los taxa de los cuales se
obtuvieron datos de historia de vida y variacién ambiental, esto se hizo sin afectar la
topologia general del arbol y respetando los largos de rama. Se utilizd el modelo
Browniano como modelo de evolucidn, ya que el método de andlisis comparativo a usar
(contrastes independientes) tiene como suposicion general este modelo. Los contrastes
independientes de Felsenstein (1985) con el arbol 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, variacién temporal climdtica total,
variacién temporal de las variables térmicas y variacion temporal de las variables de
precipitacién, asi como una combinacién de los datos de variacién térmica para las
especies por arriba del trépico de Cancer y los datos de variacién en la precipitacion
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 determiné 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 estadistico méds adecuado para
evaluar los contrastes (Legendre y Desdevises, 2009). Esto se realiz6 en el paquete
estadistico 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 existid), 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 anélisis de varianza filogenético consistié en utilizar el mismo nimero 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 asignd la categoria de
Norte o Sur, dependiendo de la latitud donde se generaron los datos, tal como se
menciond en los andlisis convencionales. Posteriormente se realizaron regresiones
lineales simples entre la MRN y TN con el tamaiio del cuerpo (LC) para determinar su
efecto y se calcularon los residuos entre estas variables para llevar a cabo un ANOVA
(empirica) sobre los residuos que permitié calcular una F (empirica) 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 informacién del éarbol utilizado en los contrastes
independientes (Garland et al., 2002).

Las simulaciones fueron generadas por un modelo de evoluciéon de movimiento
Browniano gradual. Para ello se consideré al largo de las ramas como el tiempo de
divergencia entre las especies, ademds se utilizaron los siguientes valores como limites
superiores para las variables dependientes: MRN=0.999, TN=12 huevos y LC=500 mm;
y los siguientes valores como limites 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 generdé una distribucién nula de valores de F para cada
simulacién, de esta simulacién se calculd el 95 percentil; valor que es comparado con el
valor empirico de F. Para que los resultados del ANOVA filogenética se consideren
como estadisticamente significativos, el valor de la F empirica tiene que ser mds 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. Hipétesis 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 andlisis filogenético. N=niimero de muestras

por poblacién o especie.

Especie Poblacién 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 Yucatin 3 En proceso
Kinosternon scorpioides Veracruz 1 En proceso
Kinosternon integrum Tontico, Estado de México 2 En proceso
Kinosternon integrum Nuevo Urecho, Michoacén 4 En proceso
Kinosternon integrum Tejupilco, Estado de México 4 En proceso
Kinosternon integrum Playa Azul, Michoacan 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 arbol 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 arbol muestran valores de soporte
importantes en los taxa referentes a México. Algunas poblaciones de K. infegrum como
la de Nuevo Urecho, Michoacdn se ubicaron en una posicion extrafia en la topologia, ya
que no se agrupa con otras poblaciones de la misma especie, algo similar sucedié con K.
oaxacae, la cual se encuentra dentro del clado de K. infegrum. No obstante, los nombres
de los taxa se mantuvieron, pues aunque es necesario un trabajo taxondmico y
filogenético mds profundo en estas especies, para fines practicos 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
politomias, no se aplicé ninguna restriccion 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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ES[crnmherus carinatus
Sternotherus odoratus

b Sternotherus minor
Kinosternon bauri

Kinosternon subrubrum
Kinosternon s. hippocrepis
Kinosternon leucostomum

== Kinosternon alamosae
Kinosternon herrerai

Kinosternon acutum
Kinosternon hirtipes
Kinosternon integrum (Nuevo Urecho)

Kinosternon sonoriense
Kinosternon chimalhuaca
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Kinosternon integrum (Plava Azul)
Kinosternon integrum ( Tejupilco)

Kinosternon caxacae

Kinosternon integrum (Laguna de Tres Palos)
Kinosternon creaseri
Kinosternon scorpioides
Kinosternon flavescens
Staurotypus triporcatus

—
b Claudius angustatus

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 Variaciéon Temporal del
Ambiente. Analisis Estadisticos Convencionales

En la Tabla 2.3 se muestran los datos basicos de los momentos de cada una de
los rasgos de historia de vida medidos en los kinostérnidos. Uno de los datos mads
importantes es el intervalo, el cual se ve un tanto sesgado por la presencia de
Staurotypus triporcatus, una especie de talla significativamente mds grande que las

pertenecientes a los géneros Kinosternon, Claudius y Sternotherus.
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Tabla 2.3. Datos promedio y de dispersién 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=Desviacion

estandar, CV=Coeficiente de variacion.

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 andlisis estadisticos convencionales mostraron que la MRN se relacion6 de
manera negativa y significativa con la talla, con la variacidon climdtica total, con la
variacion de la precipitaciéon y con la combinacion de la precipitacion y temperatura.
Ademds la MRN se relaciond de manera positiva y significativa con la latitud y la
variacién térmica. Por otro lado, el tamafio de la nidada se correlacioné de manera
positiva con la talla (Tabla 2.4). No se encontraron relaciones significativas entre otros

rasgos como la talla y el tamafio 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=tamafio de la nidada, TEMP/LIUVIA COMB=variables térmicas y de precipitacion

combinadas. N=25. (*) Denota una relacion estadisticamente significativa (a<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 Variacion climaética total -0.538 0.0031*
MRN Variacion térmica 0.683 0.001*

Variacion de la
MRN precipitacion -0.628 0.0003*
MRN TEMP/LIUVIA COMB -0.701 0.0001*
LC Latitud -0.228 0.24
LC Variacion climaética total 0.031 0.844
LC Variacién térmica -0.277 0.151
Variacion de la
LC precipitacion 0.107 0.584
LC TEMP/LIUVIA COMB 0.142 0.468
TN LC 0.667 0.0001*
TN Latitud 0.076 0.696
TN Variacion climaética total 0.044 0.804
TN Variacién térmica 0.054 0.758
Variacion de la
TN precipitacion 0.022 0.905
TN TEMP/LIUVIA COMB 0.014 0.933

Al estar relacionados la MRN con el tamafio del cuerpo, se utilizaron los
residuos entre estas variables para calcular de nuevo las relaciones con las variables
climaticas mediadas. Una vez corregida por el tamafio del cuerpo la MRN presenté una
correlacion positiva y significativa con la latitud y la variacion térmica, ademds siguid
presentando correlaciones negativas y significativas con la variacion climdtica total, la
variacion de la precipitacion y con la variacion de la temperatura y precipitacion
combinadas (Tabla 2.5). Los cambios en el valor de r fueron minimos en todos los
casos, s6lo con algtin ligero aumento. Respecto a la correlaciéon entre la RCM y el

tamafio de la nidada, éste sigui6 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 tamafio del cuerpo) y otros rasgos como el tamafio de la nidada, asi
como con variables ambientales. ResMRN=residuos de la relacion entre la masa relativa
de la nidada y el largo de carapacho, ResTN=residuos de la relacién entre el tamaiio de
la nidada y el largo del carapacho, TEMP/LIUVIA COMB=variables térmicas y de
precipitacion combinadas. N=25. (*) Denota una relacion estadisticamente significativa

(0<0.05).

Y X r P
ResMRN TN 0.277 0.1527
ResMRN  Latitud 0.624 0.0004*
ResMRN  Variacion climatica total -0.584 0.0011*
ResMRN  Variacion térmica 0.6253 0.0004*

Variacion de la
ResMRN  precipitacion -0.6506 0.0002*
ResMRN TEMP/LIUVIA COMB -0.7154 0.0001*

La talla del cuerpo no presentd variacion importante al comparar las especies del
norte con las del trépico seco (ti69=1.50, P=0.15), no obstante, los resultados de la
ANCOVA muestran que la MRN s{ presentd variacion entre la zona norte y el trépico
seco (Fp27=17.05, P=0.0001), con un mayor efecto por parte de la latitud (F; »7=21.86,
P=0.0001) que el tamafio del cuerpo (F,27=4.92, P=0.035) usado como covariable. En el
caso del tamafo de la nidada también se detectd variacion entre ambas zonas
(F2.27=12.18, P=0.0002), sin embargo, en este caso el efecto corresponde unicamente a
la covariable, es decir, el tamafio del cuerpo (F; 27=24.26, P=0.001) y no al tamafio de la
nidada (F, 2;=3.67, P=0.13).

Los resultados obtenidos por medio de la estadistica convencional muestran
como la MRN varia entre zonas geograficas, 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 estdn afectados por la

filogenia.
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Largo de carapacho (mm)

Figura 2.4. Relacion entre los datos de la MRN vy el tamafio 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 Trépico de

Cancer (r=0.44, P=0.01).

2.7.3. Correlaciones Entre Rasgos de Historia de Vida y Variaciéon Temporal del
Ambiente. Métodos Comparados

En el andlisis filogenético comparado los contrastes mostraron relaciones
importantes tanto en rasgos de historia de vida, como en variables ambientales (Tabla
2.6). La MRN present6 una relacién negativa y significativa con: el tamafio del cuerpo,
la variacidn climdtica total, la variacion temporal térmica, la variacién temporal de la
precipitacion, la variacién térmica y la precipitacion combinadas. La talla (LC) no
mostrd relacion alguna con las variables ambientales, mientras que el TN presentdé una
relacion positiva y significativa con la talla, de hecho este fue el valor més alto (r=0.72,

P=0.00004) registrado para la serie de correlaciones realizadas.
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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=tamafio de la nidada,

TEMP/LIUVIA COMB=variables térmicas y de precipitacion combinadas. N=25. (¥)

Denota una relacion estadisticamente significativa (0<0.05).

Relacion
Y X r P
MRN LC -0.581 0.002%*
MRN TN -0.134 0.52
MRN Latitud 0.171 0.411
MRN Variacion climatica total -0.491 0.012*
MRN Variacion térmica 0.405 0.044
Variacion de
MRN precipitacion -0.516 0.0082*
LC Latitud -0.189 0.36
LC Variacion climatica total 0.257 0.21
LC Variacion térmica -0.344 0.09
Variacion de
LC precipitacion 0.28 0.163
TN LC 0.72 0.000047*
TN Latitud -0.025 0.9
TN Variacion climatica total 0.132 0.528
TN Variacion térmica -0.036 0.86
Variacion de
TN precipitacion 0.129 0.536
MRN TEMP/LIUVIA COMB -0.549 0.0044*
LC TEMP/LIUVIA COMB 0.301 0.143
TN TEMP/LIUVIA 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 tamafio del cuerpo (LC) siguieron presentando una relacién negativa y
significativa con la variacién climética total, variacién de precipitacién y variacion de
temperatura y precipitacion combinadas, sin embargo la relaciéon entre la MRN y la
variacién térmica ya no se presentd de nuevo. El TN no presentd ninguna relacién 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 relacion significativa. ResMRN=residuos de la
relacion entre la masa relativa de la nidada y el largo de carapacho, ResTN=residuos de
la relacién entre el tamafio de la nidada y el largo del carapacho, TEMP/LIUVIA
COMB=variables térmicas y de precipitacién combinadas. N=25. (*) Denota una

relacién estadisticamente significativa (0.<0.05).

Relacion

Y X r P
ResMRN Latitud 0.29 0.156
ResMRN TN 0.349 0.086
ResMRN Variacion climatica total -0.403 0.045%
ResMRN Variacidn térmica -0.238 0.251
ResMRN Variacion de precipitacion ~ -0.412 0.04*
ResMRN TEMP/LIUVIA COMB -0.478 0.015*
ResTN Latitud 0.076 0.717
ResTN Variacion climatica total -0.026 0.9
ResTN Variacién térmica 0.021 0.917
ResTN Variacion de precipitacion ~ -0.023 0.912
ResTN TEMP/LIUVIA COMB -0.156 0.454

Los anélisis filogenéticos comparados mostraron diferencias con los valores de r
de los andlisis 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 variaciéon climdtica total y con la variacién de
precipitacion, asi como con los datos combinados de precipitacién con temperatura
(Figura 2.5). Algunas correlaciones espurias desaparecieron del andlisis, este es el caso
de la relacion entre la MRN vy la latitud, asi como los residuos de la MRN con la talla y
la variacidn térmica, la cual dej6 de ser significativa. La relacion entre el tamafio del
cuerpo y el tamaifio de la nidada no cambi6 de tendencia, es decir, siguié siendo positiva
y con un mayor efecto (Figura 2.6), incluso cuando se quito del andlisis 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 climdticas analizadas. A) residuos de la MRN vy Ia

variacion climatica total; B) residuos de la MRN y la variacién de la precipitacion; C)

residuos de la MRN vy la variacidn de la temperatura y precipitacién combinadas.
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Figura 2.6. Regresion hacia el origen de los contrastes independientes de los

kinostérnidos entre el tamafo del cuerpo (largo del carapacho) y el tamafio de la nidada.

El ANOVA filogenético mostré que existe variacion significativa en la MRN de
las especies que se encuentran en el norte y en el sur del trépico de Céancer (Fjo4
empirica=10.92, P=0.003; F 24 filogenéiica=10.27, P<0.05). No obstante, en lo que respecta al
tamafio de la nidada, esta variable no presentdé variacion significativa entre zonas
(F1 24, empirica=5.2, P=0.032; F 24 filogenética=11.23, P>0.05). De manera general la MRN
presentd valores mds altos en la zona norte (X =0.094) que en la zona sur ( X =0.058),
lo cual concuerda con los anélisis convencionales, mientras que el tamafio de la nidada
no mostré ninguna variaciéon, lo cual también concuerda con los andlisis

convencionales, en donde la variacion real se localiza en el tamafio del cuerpo.
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2.8. Discusion

2.8.1. Caracteristicas Generales de los Rasgos de Historia de Vida en los
Kinostérnidos

Los valores medios de los rasgos de historia de vida en kinostérnidos muestran
informacion importante sobre el tamafio de la nidada y el esfuerzo reproductor del
grupo. Hasta ahora este es el tnico trabajo que ha recopilado y sintetizado esa
informacion para este grupo de tortugas. Es importante mencionar que algunos de estos
valores estan sesgados por la presencia de una de las especies de gran talla de la familia
(Staurotypus triporcatus), al quitar la especie del andlisis, algunos rasgos como el
esfuerzo reproductor no se modificaron, no obstante, el tamafio de la nidada y la talla si
presentaron una reduccién importante en la media. Los datos observados son
concordantes (3.94) s6lo en el tamafio de la nidada (3.8) con aquellos reportados por
Wilbur y Morin (1988), mientras que el tamafio 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 trépico 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 dulceacuicolas. Ellos reportan que
la talla media general es de 232.5 mm, con un tamafio de nidada promedio de 11.9. La
talla reducida de los kinostérnidos, asi como al tipo de nidadas que producen, las cuales
por lo general son reducidas y de huevos mds bien grandes (para su talla corporal)
explican los valores por debajo del promedio general para las tortugas dulceacuicolas.
La forma de empaquetar la inversion reproductora en los kinostérnidos es més parecida
a las especies terrestres, lo cual esta relacionado con el alto grado de incursiones a tierra
presentado por la mayoria de los kinostérnidos (Wilbur y Morin, 1988, Iverson, 1992).

La recopilacion de los rasgos de historia de vida presentados en este trabajo es
hasta ahora la sintesis mas completa. Es evidente la falta de otros rasgos importantes
como las caracteristicas del huevo y los ciclos reproductores de hembras y machos,
datos un tanto anecdéticos y no completos para el grupo, por lo cual fueron omitidos en
los andlisis. Sin embargo es importante recalcar la importancia de conocer los valores
medios de los rasgos fundamentales en la historia de vida como el tamafio 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 Variacion Temporal del Ambiente

Los rasgos de historia de vida analizados en este trabajo por medio de estadistica
convencional muestran relaciones importantes y significativas. Entre las mas destacadas
estdn la latitud y la MRN, las cuales presentan una relacién positiva y significativa. Las
poblaciones y especies mds norteflas presentan valores mds altos de esfuerzo
reproductor. Otras variables ambientales como los datos de temperatura y precipitacion
combinados, asi como la variacién en la precipitacién presentaron una correlacion
negativa con la MRN (esfuerzo reproductor). No obstante la variacion térmica presentd
una correlacion positiva con la MRN. Otro dato importante a destacar es la correlacién
positiva entre el tamafio del cuerpo y el tamafio de nidada. Sin embargo, al tratarse de
una comparacion inter-especifica, los datos no son independientes (Harvey y Pagel,
1991) por estar los organismos relacionados de manera jerdrquica con una historia
evolutiva comun (Garland et al., 2005).

Utilizando los métodos filogenéticos comparados, los resultados obtenidos
muestran la tendencia esperada sugerida por la hipétesis de Murphy (1968), en donde a
un aumento de la variacién temporal del ambiente, corresponda una disminucion en el
esfuerzo reproductor, en este caso estimado por la MRN. No obstante, los valores de
correlacion son moderados, lo cual supone que existen otros factores involucrados en la
evolucioén del esfuerzo reproductor de los kinostérnidos. Se ha sugerido que el tamafio
del cuerpo es el principal rasgo de historia de vida sujeto a seleccién natural en tortugas
(Gibbons et al., 1982; Greaves y Litzgus, 2009) y que esté determina otros rasgos como
el tamafio de nidada, el esfuerzo reproductor, asi como otros rasgos relacionados
directamente con el tamafio y la masa del huevo (Congdon y Gibbons, 1985; Congdon y
Gibbons, 1990; Iverson, 1992). En el capitulo I de este trabajo se muestra como este
patrén es general en las tortugas, lo cual explica, junto con la variacién temporal del
ambiente la variacién en la MRN entre los kinostérnidos.

Tanto Roff (1981) y Cooch y Ricklefs (1994) argumentaron que no existia
evidencia significativa que apoyard la hipdtesis de Murphy en términos de la
disminucién del esfuerzo reproductor por la variaciéon temporal del ambiente, sin
embargo, los datos de este trabajo apoyan de manera estadistica las predicciones de
Williams (1966); Murphy (1968) y Goodman (1979). Es importante reconocer que otros
factores también pueden estar afectando la evolucién del esfuerzo reproductor. La

historia evolutiva por ejemplo es un factor que potencialmente estd 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 andlisis comparativos filogenéticos realizados
ajustaron el efecto de la filogenia.

La interpretacién central de los datos sugiere que ante una mayor variacion
temporal en las variables climdticas del ambiente, el esfuerzo reproductor (estimado
como la masa relativa de la nidada) se reduce, ya que, como lo planteé Williams (1966)
inicialmente y posteriormente Murphy (1968), los organismos incrementan la inversion
energética hacia la supervivencia y posiblemente el crecimiento, es decir, el trade-off
entre reproduccion y supervivencia (Stearns, 1992) se resuelve hacia un menor esfuerzo
reproductor. Se ha mencionado que en las tortugas la reproduccion 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 variacién temporal —
Tabla 2.1-) presentan un mayor esfuerzo reproductor que las del sur, sin embargo en
otros rasgos como el tamafio de la nidada no existe variacion. Esto indica que las
especies del norte invierten menos en reproduccion, lo cual junto con la evidencia
correlativa (negativa) del esfuerzo reproductor con la variacion temporal del ambiente,
sugiere un efecto directo del ambiente en la cantidad de energia destinada a la
reproduccién. En otros trabajos se ha determinado variacién en reproduccién entre
especies nortefias 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 reduccién y evolucion del esfuerzo reproductor
pueden ser las interacciones como la depredacion y competencia. Reznick et al., (2002)
mencionan que la depredacion, o mas bien la accién de ciertos depredadores sobre
diferentes grupos de edad (adultos o jovenes) afecta de manera importante los cambios o
evolucion e la historia de vida de las poblaciones. En el caso de la competencia o bien la
denso-dependencia, su efecto estd determinado por el aumento de la mortalidad, debido
a la escasez de recursos, o bien, a la depredacién, aunque los cambios en la historia de
vida estardn de nuevo relacionados con las clases de edad mas afectadas (Reznick et al.,
2002). Estos datos son importantes pues los kinostérnidos a lo largo de su distribucion
se encuentran en condiciones ambientales diferentes, las especies de Norte America, por

lo general comparten el hdbitat con mds tortugas (Ernst y Barbour, 1988),

51



principalmente las de la cuenca del Rio Missouri y las del Rio Missisipi, esto indica el
efecto de cierta competencia, inter-especifica, ademds por ser mds pequefias en talla
podrian estar sujetas a un mayor efecto de depredacion; por otro lado, las especies del
trépico seco por lo general comparten el hdbitat con pocas especies o bien con ninguna,
y se encuentran aisladas en sitios con disponibilidad limitada de agua, lo cual causa
aglomeraciones importantes (Macip-Rios et al., 2009). Sin embargo, el efecto de la
depredacion parece ser mas complejo, los adultos de las zonas tropicales estdn sujetos a
menos depredacion, pero los jovenes o inmaduros si lo estin, esto explica en parte el
porque del aumento en el tamafio corporal, pues la teoria 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 andlisis arrojaron algunas correlaciones importantes entre rasgos de historias
de vida. Sin duda, la mds importante es la correlacion positiva entre el tamafio de la
nidada y el tamafio del cuerpo, otra es la relacion entre la MRN y el tamafio del cuerpo.
Generalmente, y de manera intra-especifica, se considera que el tamafio del cuerpo tiene
una relacién directa con el tamafio 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 patrén recurrente en las investigaciones
realizadas, sin embargo, es un patrén que ha sido escasamente probado a nivel inter-
especifico en tortugas. Los resultados que aqui se presentan (Figura 2.6) muestran cémo
esta relacion estd presente en los kinostérnidos.

La teoria general de historia de vida plantea que en los ectotermos, donde no hay
sefales 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 proporcion el tamafio 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 patrén encontrado entre el

tamafio del cuerpo y la latitud.
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En lo que respecta a la correlacién entre el esfuerzo reproductor (MRN) y la
talla, los andlisis estadisticos convencionales presentan una correlacion negativa, la cual
se puede interpretar de la siguiente manera: las especies mds pequefias tienen valores
mas altos de MRN, en relacién con la especies de talla més grande, lo cual desde el
marco tedrico de la evolucién de historias de vida implica una mayor inversién en
reproduccién que en crecimiento (Stearns, 1992). Los andlisis por métodos comparados
también sefialan que la MRN estd relacionada negativamente con la talla. Lo cual
confirma que la inversion en reproduccién limita la inversion en otras dimensiones de la
historia de vida, es decir existe un frade-off entre le crecimiento vs. la reproduccién
(Roff, 2002). Esta observacion es rara en estudios poblacionales (Frazer, 1991, Iverson,
1991a), en donde la MRN no esta relacionada con el tamafio del cuerpo (Macip-Rios et
al., 2009) y s6lo ha sido probada en otros grupos de reptiles como serpientes y lagartijas
(Shine y Schwartzkopf, 1992; Zamoéra-Abrego et al., 2007), donde ademds del
crecimiento, la inversion en reproduccién también limita la inversién en supervivencia.
En tortugas es posible vincular de manera importante la supervivencia con el
crecimiento, ya que la concha les confiere proteccion contra depredadores, por lo cual,
los organismos mas grandes, con un carapacho mas desarrollado serdn menos sujetos a
depredacion.

La falta de correlacién entre la MRN y el tamafio de la nidada indican que el
“empaquetamiento” de la inversion reproductora no estd relacionada de manera lineal,
es decir las nidadas grandes no necesariamente corresponden a un esfuerzo reproductor
alto, o bien nidadas pequefias tampoco responden a un esfuerzo reproductor limitado.
Esto puede explicarse en parte por el frade-off entre el tamafo o masa del huevo y el
tamafio de la nidada (Iverson, 1992), el cual se resuelve hacia nidadas grandes con
huevos pequefios y menos pesados o bien, hacia nidadas pequefias con huevos grandes
(Roff, 2002). La resolucién de este trade-off depende de las condiciones ambientales a
las que se enfrenten las poblaciones; en ambientes mds restrictivos y con una menor
supervivencia en los organismos jovenes, se favorecen nidadas pequefias con huevos
grandes, mientras que en ambientes en donde existe menor supervivencia en los adultos,

se favorecen nidadas grandes con huevos mds pequefios (Roff, 2002; Stearns, 1992).
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2.8.4. Interpretacion General de las Estrategias de Historia de Vida en la Familia
Kinosternidae.

La interpretaciéon de los resultados generados en esta investigacién muestra un
patrén interesante en las estrategias generales de historia de vida de los kinostérnidos.
Los kinostérnidos producen nidadas reducidas ( X =3.94 huevos) en comparacién con
otros grupos de tortugas, ya sean por linaje, por ejemplo: X =9.3 huevos para los
emididos o X =16.9 huevos para los trioniquidos (Gibbons et al, 1982; Congdon y
Gibbons, 1985; Iverson, 1992) o bien por forma de vida: X =11.9 huevos en las
especies dulceacuicolas, 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 mayoria de los organismos que la componen, la talla disminuye conforme
aumenta la latitud, encontrdndose los organismos mds grandes en el centro y sur de
Meéxico, con algunas especies mucho mds 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 norteflas reducen su talla corporal a
comparacién de aquellas del tropico seco o bien de las zonas himedas; esto afecta de
manera importante el tamafio de la nidada, la cual esta correlacionada de manera directa
con el tamafio del cuerpo, por lo cual es posible interpretar que las especies de los
tropicos producen nidadas mds grandes que en las especies nortefias. El esfuerzo
reproductor mostré una correlacién negativa con el tamafo del cuerpo, indicando que
las especies mds grandes invierten menos energia (masa corporal) en la reproduccién
que las especies nortefias.

La variacién temporal del ambiente es uno de los factores importantes que
moldean la inversién en reproduccién dentro de este grupo de tortugas. Los datos
muestran que mientras mds variable es el ambiente, ya sea en precipitacion (en la zona
del trépico seco) o bien en temperatura (en las especies por arriba del trépico) las
tortugas invierten menos en reproduccion, lo cual coincide con la hipétesis de Murphy
(1968) sobre la evolucién del esfuerzo reproductor. Dicho de otro modo, los
kinostérnidos invierten menos energia (entendida como masa corporal) en la
reproduccién cuando el ambiente es mds variable en el tiempo. Esto cobra sentido si se
toma en cuenta que en ambientes mas variables en el tiempo, o bien, menos predecibles,
los organismos optan por invertir menos en reproduccién e invertir mas en
supervivencia y crecimiento (Roff, 2002), que el caso de las especies del trpico 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 andlisis del esfuerzo reproductor en los kinostérnidos también explica algunas
cosas sobre el éxito del grupo en su distribucidn, 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 variaciéon 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 caracteristicas 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 disminucién de temperatura, asi como la amplitud en la dieta (Ver Capitulo
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 caracteristicas fisiolgicas 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
variacion temporal del ambiente. Sin embargo otros factores como la estructura corporal
y tamafio del cuerpo también afectan de manera importante su inversiéon en
reproduccién. Los andlisis presentados en este trabajo muestran coémo a partir de un
patrén general de tamafio de nidada y tamafio del cuerpo los kinostérnidos varian hacia
una disminucién o aumento significativo del esfuerzo reproductor segtin las condiciones
ambientales donde habiten, siendo coincidentes con las predicciones generales de la
hipétesis 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
tamafio de nidada de 3.94 (£3.72).

e La variacién temporal del ambiente se correlaciona de manera negativa con el

esfuerzo reproductor (MRN).

e Las especies nortefias presentan valores significativamente mads altos en el

esfuerzo reproductor que las especies tropicales.
e F] tamafio de la nidada estd altamente influenciado por el tamafio del cuerpo vy,
cuando se ajusta a esta variable no presenta diferencias entre norte vs. sur ni una

correlacion aparente con la variacién temporal del ambiente.

e La variacion del ambiente es un componente fundamental en la variacion los

rasgos de historia de vida de los kinostérnidos.
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CAPITULO III. VARIACION REPRODUCTORA DE Kinosternon integrum EN
LA CUENCA DEL RIO BALSAS
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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-Rios et al.,
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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-Rios (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 t* test. To test variation across populations we
performed a MANOV A 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

0=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, F,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” A=0.63, Fg 11,=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 (t,4=3.94, P=0.0006), and egg width (t33=2.69,
P=0.01), but did not show variation in RCM (t3¢=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, t3,=0.97,
P=0.33; EM, t3,=0.38, P=0.70). However we found variation (corrected by body size) in
CS and RCM among the four populations (MANOVA F;9,=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, F337=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 F; 37=15.46, P=0.0004) either to total clutch

mass (r°=0.50, P=0.0001; Total clutch mass F, 37=2.77, P=0.1).
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The discriminant function analysis showed a composite of three clusters of
responses (Discriminant analysis Wilks” A;s/8321=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 4 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-Rios 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

Tablel. 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.

Partial correlations using CL as

Correlations 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 EwW 0.420 38 0.008

CS EM  -0.076 38 0.648

CS RCM 0.347 38 0.032

CS Ew 0510 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 0326 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)

Permanent-lotic (N=13)

X (+SD) X (£SD)
Range Range
Life-history traits Tonatico Tejupilco Nuevo Urecho  Playa Azul
X (£SD) X (£SD) X (+SD) X (£SD)
Range Range Range Range
Gravid females 13 (of 25 12 (of 34 9 (of 13 4 (of 10
captured per site examined) examined) examined) examined)
Body size (carapace 151.03 (2.03) 177.5 (1.70)
length) 107-189 146-204
158.6 (14.4)  142.7 (23.1) 184.6 (12.6) 161.5 (15.5)
132-182 107-189 164-204 146-183
Minimum body size of 123 155
gravid females (CL) 132 114 164 146
Body mass 287.03 (104.29) 424.90 (126.66)
151-618 219-634
346.9 266.2 513.4 400.0
(128.03) (99.85) (157.38) (108.69)
174-484 151-618 219-600 243-634
Clutch size 4.04 (1.20) 6.30 (1.97)
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RCM

Egg length

Egg width

Egg mass

REM (EM/BM)X100

Total clutch mass

2-7
407 (1.18)  4.0(1.27)
2-6 2-7
0.066 (0.02)
0.034-0.111
0.053 0.079
(0.011) (0.021)
0.069-0.038  0.111-0.047
30.98 (1.72)

26.35-34.99

31.10 (1.51)  30.85 (1.99)

30.19-32.03  29.58-32.1
16.30 (0.76)
14.92-17.96

16.11 (0.73)  16.52 (0.76)

15.67-16.65  16.03-17.00
5.34 (0.82)
4.29-8.11

5.05(0.59)  5.64 (0.95)

4.69-5.41 5.04-6.10
1.63 (0.65)
0.78-3.84

1.30 (0.27)  2.00 (0.75)

0.96-1.86 0.78-3.84

21.43 (6.46)

3-10
6.88 (1.96) 5.0 (1.41)
4-10 3-6
0.069 (0.01)
0.051-0.092
0.067 0.072
(0.014) (0.016)
0.092-0.052  0.088-0.051
30.01 (2.02)
26.57-33.16
29.99 (1.95)  30.06 (2.50)
28.5-3149  26.07-34.05
16.87 (0.54)
16.27-18.22
17.01 (0.60)  16.56 (0.14)
16.54-17.48  16.33-16.79
5.27 (0.47)
4.55-6.52
5.37(0.46)  5.04 (0.46)
5.01-5.73 4.31-5.76
1.09 (0.31)
0.62-1.63
0.95(0.22)  1.40(0.29)
0.62-1.27 1.02-1.63

33.23 (10.97)
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8.59-33.04 16.91-51.17
20.76 (6.65) 22.16(6.45) 37.01 (10.83) 24.73 (5.4)

8.59-30.54 14.47-33.04 21.05-51.17 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. 1. 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 1V. DIETA Y ESFUERZO REPRODUCTOR EN LA FAMILIA
KINOSTERNIDAE. UN ENFOQUE INTER- E INTRA-ESPECIFICO

4.1. Introduccion

La dieta y/o los hébitos alimentarios de los organismos son un componente
fundamental en la ecologia de las poblaciones (Hume, 2005). La alimentacién se
relaciona directamente con las historias de vida, ya que refleja los requerimientos
energéticos bdsicos para la reproduccién, 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 energia disponible en los
organismos y por ende la inversién de la energia adquirida en los procesos y rasgos
fundamentales de su historia de vida. Ambientes con una gran disponibilidad de energia
permiten un crecimiento y desarrollo reproductor acelerado, mientras que en los
ambientes con poca disponibilidad de alimento, el crecimiento serd mas lento con un
retraso en las actividades reproductoras (Iverson, 1992).

Algunas caracteristicas de la historia de vida de los organismos como el esfuerzo
reproductor, el tamafio de nidada o el tamafo del cuerpo estdn intimamente ligados con
la cantidad de energia que invierten en estas actividades (Williams, 2005; Stearns, 1992)
y con la interaccion de otros factores ecoldgicos (Murphy,1968). Por lo tanto, es
importante evaluar el efecto del patron de alimentacidn y el tipo de alimento especifico
consumido por cada poblacion para entender la historia de vida, ya que de lo contrario
no se consideraria el potencial efecto de la cantidad y calidad de la energia y su
posterior inversioén en reproduccion como lo muestran los modelos energéticos (Cho y
Bureau, 1999; Bureau et al., 2000).

Los hébitos alimentarios de los organismos no sélo describen qué comen, sino la
cantidad y la variacién de la dieta durante el afio (Moll y Legler, 1971). Esta
informacion permite hacer inferencias sobre posibles relaciones con otros componentes
ecoldgicos de los organismos como la reproduccion (Macip-Rios, et al. 2010), la
digestibilidad, la fisiologia (Bjorndal, 1991) y el crecimiento (Lindeman 1996). En
vertebrados, el conocimiento sobre los hdbitos alimentarios plantea el entendimiento del
flujo de energia (Rice y Cochran, 1984; Qin, et al., 1997; Cho y Bureau, 1999; Bureau et

al., 2000). Es decir, los organismos tienen un monto de energia limitada para invertir en
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reproduccién, supervivencia y crecimiento. La canalizacion de esta energia para
resolver los trade-offs estard determinada por la cantidad de energia adquirida
(Rollinson y Brooks, 2007).

Entre los reptiles se han encontrado numerosos modos de alimentacién y tipos de
dieta. Existen grupos estrictamente carnivoros como los cocodrilos y las serpientes
(Pough et al., 2001), mientras que otros como las lagartijas son carnivoros, omnivoros y
herbivoros (Pianka y Vitt, 2003; Zug et al., 2001). Las tortugas han desarrollado
diferentes adaptaciones para capturar y manipular el alimento, asi como diversos tipos
de dieta. Dentro de las adaptaciones mds destacadas estdn el pico corneo y los musculos
asociados a las mandibulas, 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 herbivoria estricta a la carnivoria
(Wilbur y Morin, 1988). Estas se pueden alimentar por diferentes mecanismos, ya sea
emboscando a las presas, capturdndolas, atrayéndolas, o bien succiondndolas dentro del
agua, lo cual es conocido como neusofigia (Mahomoud y Klicka, 1979).

En tortugas se han descrito dietas y hébitos alimentarios para numerosas
especies (Georges, 1982; Chen y Lue, 1999; Mushinsky et al., 2003). En kinostérnidos
existe informacion de cerca del 90 % de las especies descritas (Tabla 5.1), sin embargo,
unicamente Iverson (1992) propuso alguna relacidn entre el tipo de alimentacién y la
inversién reproductora para tortugas en general. Basindose en que el costo de la
produccion de huevos (nimero y tamafio) estd determinado por la cantidad de energia
disponible (Williams, 2005), es evidente que existe una relacién entre el tipo de
alimentacion (calidad y cantidad de alimento) y la inversion reproductora. Sin embargo
determinar de manera estadistica dicha relacién es un tema complejo, por lo que
utilizando una metodologia filogenética comparada y una aproximacién intra-especifica

tipica se pretende entender la relacion entre dieta y reproduccion.
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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
herbivora en algunas especies marinas como la tortuga verde (Lepidochelys olivacea),
las tortugas terrestres del desierto (Gopherus spp.) (Mushinsky et al., 2003) y especies
dulceacuicolas como Dermathemys mawii (Enrst y Barbour, 1988); pasando por una
dieta omnivora como la mayoria de los kinostérnidos, los emididos, (Burke et al. 2000),
geoemididos (Georges, 1982; Chen y Lue, 1999) y los trioniquidos (Plummer y Farrar,
1981), hasta algunas especies completamente carnivoras como Macroclemys temminckii
(incluyen varias especies de tortugas y caimanes jovenes 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 hdbitos alimentarios en las tortugas cambian a través
del ciclo de vida por tres aspectos basicos: 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 emididos (Trachemys venusta)
se presenta una asociacion 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 mds carnivora en los organismos jovenes e inmaduros (Georges, 1982; Parmenter
y Avery, 1990) hasta la omnivoria o herbivoria 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 reproduccién o bien con la territorialidad (Macip-

Rios et al., 2010).

Se ha sugerido que las preferencias alimentarias en tortugas estdn relacionadas
con la reproduccién, ya que responden a los gastos energéticos de cada sexo en los
periodos reproductores (Ford y Moll 2004). Durante el cortejo, la cépula y Ia
depositacion de los huevos los requerimientos energéticos son mayores (Iverson, 1992),
lo cual implica el consumo de mds alimento, o bien de alimento de mayor calidad y facil
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).

Especificamente, en Kinosternon integrum las hembras cambian su dieta de herbivora a
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carnivora en la temporada reproductora, mientras que los machos mantienen una dieta
basicamente carnivora durante toda la parte del afio que estan activos (Macip-Rios et al.,

2010).

Al presumirse que las preferencias alimentarias estdn ligadas a otros rasgos de la
historia de vida y no solamente al ambiente (Hume, 2005), es importante considerar los
factores que determinan la evolucion de estas preferencias. Si bien, es cierto que
diferentes caracteristicas morfolégicas, fisioldgicas, ecoldgicas y conductuales (Hume,
2005) determinan las preferencias, es importante determinar las posibles rutas
evolutivas y su relacién con rasgos importantes de la historia de vida y la adecuacién de

las poblaciones.

4.2.2. Evolucion de las Preferencias Alimentarias

Stephens y Wiens (2003) plantearon que la evolucién de las preferencias
alimentarias (carnivoros, herbivoros y omnivoros) en emididos se deben a una secuencia
relacionada con el cambi6 del habitat 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 habitat, mientras que en los emididos primero el hébitat y luego la dieta.

Otros grupos de tortugas como los testudinidos o tortugas terrestres son
basicamente herbivoros, aunque algunas especies se consideran también omnivoros
(Ernst y Barbour., 1988). En las especies marinas como las familias Chelonidae y
Dermochelydae, la alimentaciéon es bdasicamente carnivora con algunas especies
herbivoras y omnivoras (Ernst, et al., 1994). Iverson (1992) sugiere que la dieta tiene un
efecto directo en la inversion reproductora de las tortugas en general, siendo las especies
carnivoras las que presentan nidadas mas pesadas en comparacion con las herbivoras, no
obstante, no encontré ninguna asociacién de la inversién reproductora con el hébitat

(marino, terrestre y dulceacuicola) y la dieta.

Wilbur y Morin (1988) asociaron los hébitos alimentarios junto con
caracteristicas reproductoras. Estos datos aunque no fueron analizados en un contexto
filogenético muestran que existe una asociacién entre el tipo del hébitat y el tipo de
alimentacion entre distintas familias (x2:45.37, P=0.0001). En donde las especies
dulceacuicolas estdn mds asociadas con la carnivoria y omnivoria, mientras que las

especies terrestres con la herbivoria. En el ambiente marino las tortugas no presentaron
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ninguna asociacién aparente. Los datos que enlistan Wilbur y Morin (1988) presentan
cierta similitud con los de Stephens y Wiens (2003) en términos de asociacion entre

dieta, habitat y grupo taxonémico.

Esta hipdtesis permite formular preguntas sobre la evolucién de las preferencias
alimentarias en un contexto filogenético (por inercia), seguido por el tipo de habitat o
componente ecoldgico, el cual determina el alimento disponible. Por lo tanto, grupos de
tortugas dulceacuicolas como los kinostérnidos presentardn potencialmente una dieta
omnivora por el componente ecoldgico, o bien herbivora (componente filogenético),
puesto que el grupo filogenéticamente mas emparentados a los kinostérnidos (Iverson et
al., 2007) son los Dermatémidos (inicamente Dermatemys mawii), los cuales se

consideran herbivoros (Ernst y Barbour, 1988).

4.2.3. Habitos Alimentarios en Kinostérnidos

En kinostérnidos se han reportado los habitos alimentarios y tipos de dieta de
varias especies. Algunas como Kinosternon oaxacae, K. chimalhuaca, K. angustipons y
K. alamosae, han sido consideradas mayormente como herbivoras (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 carnivoras (Mahmoud,
1968; Iverson et al., 1991; Iverson, 1988; Ernst y Barbour, 1988; Ernst et al., 1994;
Espejel-Gonzdlez, 2004). En el resto de la familia: Sternotherus carinatus, S. odoratus;
Kinosternon leucostomum, K. baurii, K. flavescens y K. scorpioides han sido descritas
como omnivoras (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 dificil clasificar a cada una de las especies hacia una preferencia
determinada de tipo de alimentacién. Recientemente en el trabajo de Macip-Rios et al.,
(2010, ANEXO 4) se determiné que en Kinosternon integrum las preferencias
alimentarias o el consumo particular de algin tipo de presas esta relacionado con las
estaciones del afio, lo cual indica que las especies pueden cambiar de dieta (omnivoria,
herbivoria o carnivoria) dependiendo la época del afio, la edad y/o el sexo. Aguirre-
Le6n y Aquino-Cruz (2004) con Kinosternon herrerai apoyan éstas observaciones, por

lo cual, la categorizacion de la preferencias alimentarias se convierte en un tema
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elusivo, que bien podria considerarse como un continuo entre la herbivoria y la
carnivoria, los cuales dependen tanto de los requerimientos intrinsecos de las
poblaciones (edad y sexo) y de la fenologia de las presas en el habitat que ocupan las
tortugas, llevando a las poblaciones de kinostérnidos hacia una alimentaciéon mds bien
oportunista (Ford y Moll, 2004; Hume, 2005; Lindeman, 2006).

Por lo tanto, los kinostérnidos representan una gama de hdbitos alimentarios
cambiantes durante su historia de vida e incluso durante el afio, aunque de manera
general es posible considerarlos como omnivoros con tendencias hacia la carnivoria
(Mahmoud 1968; Iverson et al. 1991; Iverson 1988; Ernst y Barbour 1988; Macip-Rios
et al., 2010) o bien hacia la herbivoria (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 omnivoros, sin embargo, la
mayoria de las descripciones de hébitos alimentarios estdn concentrados en anélisis de
pocos individuos o bien s6lo de adultos. Por razones pricticas y por el origen de los
datos recopilados tanto en el campo como en la literatura, la caracterizacion alimentaria

en este trabajo estd basada tinicamente 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 evoluciéon del esfuerzo reproductor en los
kinostérnidos.

4.3.2. Objetivos especificos
e Determinar el efecto de la dieta en el esfuerzo reproductor en la familia

Kinosternidae.

e Determinar el efecto de la dieta en el esfuerzo reproductor de Kinosternon

integrum en cuatro poblaciones en la cuenca del Rio Balsas.
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4.4. Hipotesis

Debido a que los kinostérnidos son un grupo de tortugas dulceacuicolas se
espera que el tipo de dieta predominante sea la omnivoria, sin embargo es posible que el
componente filogenético tenga una influencia importante en los habitos 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 reproduccion también estan relacionadas en un contexto de flujo de
energia, por lo cual a nivel inter- e intra-especifico es posible establecer una asociacién
entre la dieta y el esfuerzo reproductor. Las especies y/o poblaciones con un mayor
consumo de materia animal (carnivoria) serdn aquellas que tengan mds energia

disponible para invertirla en la reproduccion.

Ho: El tipo de dieta predominante en los kinostérnidos no es la omnivoria, y ademés no

presenta ninguna relacion con la inversién reproductora.

Ha: El tipo de dieta predominante en los kinostérnidos es la omnivoria, y ademads

presenta una relacion con la inversion reproductora.
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4.5. Material y Métodos

Este capitulo consta de dos aproximaciones complementarias, las cuales se
dividen en inter- e intra-especificas. La inter-especifica consistié en un anélisis general
de la dieta de los kinostérnidos, utilizando la filogenia presentada en el Capitulo II para
“mapear” los tipos de alimentacién, mientras que la intra-especifica se enfoca en el
andlisis comparativo de cuatro poblaciones de Kinosternon integrum en la cuenca del
Rio Balsas. Los detalles metodoldgicos se describen a continuacién por secciones,
algunas partes como la descripcion del drea de estudio y colecta de ejemplares estdn
ausentes de este capitulo pero se pueden consultar en el Capitulo III y en los ANEXOS

2y3.

4.5.1. Aproximacion Inter-especifica
4.5.1.1. Obtencién de Datos

Por medio de una buisqueda bibliogrifica se recopilé toda la informacién posible
sobre los habitos alimentarios y dieta de los kinostérnidos. La mayor parte de la
informacion 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 omnivoros, mientras que con porcentajes por arriba del 70% de
materia animal se consideraron carnivoros, el mismo criterio fue utilizado para la
cantidad de materia vegetal encontrada. Esta categorizacién 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
opcién més 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 alimentacion del
grupo, asi como el tipo de dieta definido.

Los datos de alimentacién 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 (Michoacdn) 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

aproximacion intra-especifica. La recopilaciéon de los datos generales de hdbitos
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alimentarios, junto con datos generados en esta investigacién (Macip-Rios et al., 2010)

se pueden consultar en el ANEXO 4. Por otro lado en la seccién aproximacion intra-

especifica se detallan los métodos de extraccion y cuantificacion de datos de dieta.

Tabla 5.1. Principales tipos de dieta y presas en kinostérnidos.

Especie Tipo de Presas Fuente
dieta
Sternotherus Omnivora Insectos, crusticeos, moluscos, almejas, Mahmoud, 1968.
carinatus anfibios y plantas acudticas
S. depressus Carnivora Almejas, moluscos, insectos, decdpodos,  Ernst y Barbour,
aracnidos e isépodos. 1988.
S. minor Omnivora Moluscos, algas filamentosas, plantas Hensley, 1995.
vasculares, insectos, milipedos, ardcnidos,
decapodos y peces.
S. odoratus Omnivora Insectos, algas, anélidos, almejas, Mahmoud, 1968.
moluscos, cangrejos, decapodos, huevos
de pez, larvas de anfibio y partes de
plantas.
Kinosternon Omnivora Insectos, crusticeos, moluscos, anfibios y ~Mahmoud, 1968.
subrubrum vegetacion acudtica.
K. baurii Omnivora Semillas de Sabal palmetto, hojas de Ernst y Barbour,
junipero, algas, caracoles, insectos y 1988.
peces.
K. acutum Omnivora Insectos, frutos, semillas, decapodos, Lépez-Luna, com
peces, hojas y ardcnidos. pers.
K. creaseri Carnivora Invertebrados Iverson, 1988; Lee
1996.
K. leucostomum Omnivora Lombrices, moluscos, crusticeos, insectos, Moll y Legler,
peces serpientes, plantas acudticas, frutos  1971; Villa, 1973;
y semillas. Morales-Verdeja y
Vogt, 1997b; Vogt
y Guzmaén, 1988.
K. scorpioides Omnivora Peces, caracoles, anfibios adultos, Lee 1996; Acuna
insectos, algas y otras plantas. et al., 1983.
K. oaxacae Herbivora Semillas, frutos, insectos, crustaceos, Iverson, 1986;
larvas anfibio y peces observacion
directa.
K. integrum Omnivora Invertebrados, materia vegetal y anfibios. Macip-Rios et al.,
2010.
K. alamosae Carnivora Coledpteros, himendpteros, decapodos, Iverson, 1989.
almejas, miridpodos, escorpiones,
ortépteros, anfibios,, semillas y material
vegetal
K. hirtipes Carnivora Insectos, anélidos, anfibios y peces Ernst y Barbour,
1988; Ernst et al.,
1994.
K. herrerai Omnivora: Frutos, plantas, cole6pteros, himendpteros, Carr y Mast, 1988;

lepiddpteros, odonatos, ortopteros y

Aguirre-Leén y
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K. sonoriense  Omnivora:

K. angustipons Omnivora
K. dunni Carnivora

K. flavescens Omnivora

K. chimalhuaca Omnivora

diplépodos

Algas, plantas, insectos, caracoles,
crusticeos, anélidos, peces, anfibios

Plantas, ortopteros
moluscos

Anélidos, coledpteros, isdpodos, ,
Insectos, crusticeos, moluscos, peces y

anfibios

Moluscos, insectos, crusticeos, plantas y

Aquino Cruz,
2004.
Hulse, 1974.

Legler, 1966.
Ernst y Barbour,
1988; Legler, 1966
Mahmoud, 1968;
Christiansen et al.,
1985; Punzo, 1974
Berry et al., 1997.

detritus inorgdanico.

Staurotypus Omnivora Moluscos, tortugas, crusticeos, otros Vogt y Guzman,
triporcatus reptiles, larvas anfibio, mamiferos, frutos, 1988.

semillas y hojas
Staurotypus Omnivora: Frutos, semillas, hojas, insectos, crusticeo Vogt y Guzmadn,
salvini y, peces 1988, Alvarez del

Toro, 1982.

Claudius Carnivora, Crusticeos, Coledpteros, larvas de Vogt, 1997b.
angustatus lepiddptero, insectos y plantas

4.5.1.2. Anadlisis Estadisticos

En la aproximacién inter-especifica se utilizé la filogenia generada en este
trabajo (Capitulo II) para “mapear” el tipo de alimentaciéon y determinar el ndmero de
veces que apareci6 en los kinostérnidos (Stephens y Wiens, 2003). Esto se realiz6 por
medio de la reconstruccién de estados ancestrales por verosimilitud (Losos, 1999).
Posteriormente el “mapeo” del tipo de dieta permitié realizar un andlisis de varianza
filogenético (Garland et al., 1993) para probar el efecto del tipo de dieta en el esfuerzo
reproductor, tamafio de la nidada y tamafio 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 drbol filogenético utilizado en esta
aproximacién 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 herbivora) y Chelydra serpentina (omnivora) (Ernst y Barbour 1988; Ernst et
al., 1994; Pritchard y Trebbau, 1984). La reconstruccién de estados ancestrales se llevo
a cabo en el programa Mesquite ver. 2.7 (Madison y Madison, 2009). E1 ANOVA
filogenética se realizé en el modulo PDANOVA del programa PDAP (Garland et al.,
2002), en donde se comparé el 95 percentil de 1000 F’s generadas con una F empirica

(ANOVA sin incluir la filogenia). Si la F empirica es superior a la de la distribucién
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nula, entonces se considera que hay variacidn entre las muestras o tratamientos (Garland

etal., 1993).

4.5.2. Aproximacion Intra-especifica
4.5.2.1. Obtencién de Datos

La extraccion de contenidos estomacales se realizd mediante lavados
estomacales (Legler, 1977), lo cual consiste en introducir una cdnula hasta el estomago
de las tortugas para bombear agua, y por medio de la saturacién 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 Capitulos II y III. De los
organismos capturados también se obtuvieron excretas, éstas fueron utilizadas
unicamente cuando fueron deyectadas inmediatamente después de la captura. Para
Caputo y Vogt (2008) la combinacién de datos de contenidos estomacales y excretas
representan una mejor aproximacion de los habitos alimentarios en las tortugas.

Los contenidos estomacales y excretas fueron separados por items y se
determinaron hasta el nivel taxonémico mds bajo posible. Los datos se organizaron de la
siguiente manera: frecuencia de ocurrencia, frecuencia numérica y porcentaje de peso
(Aguirre-Leén y Aquino-Cruz, 2004; Macip-Rios et al., 2010). Uno de los principales
objetivos de este andlisis fue determinar el porcentaje de materia animal y vegetal
presente en la alimentacidn de estas especies y poblaciones, por lo tanto se dividieron
los datos de la siguiente manera: materia animal vs. materia vegetal. No se determind la
variacién 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-Rios et al., 2009). Sin embargo, en el
ANEXO 4 se presenta alguna informacién sobre la variacion estacional de la dieta de K.

integrum.

4.5.2.2 Analisis Estadisticos

La aproximacion intra-especifica se fundamenté en la comparacion de los
habitos alimentarios de 4 poblaciones a lo largo en la cuenca del Rio Balsas (ver
Capitulo III para 4rea de estudio). Estas poblaciones de Kinosternon integrum

100representan las dietas de poblaciones de tortugas en diferentes ambientes, 16ticos
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perennes vs. 1énticos estacionales. Lo cual con los datos de historia de vida (presentados
en el Capitulo 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 ¥’ para determinar si existié una
mayor proporcion sobre la materia animal o vegetal. Para esta aproximacion primero se
llevé a cabo un andlisis 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 utilizé una T? de Hotelling (Rancher, 2002) utilizando
el tamafio del cuerpo, la masa relativa de la nidada, el tamafio de la nidada y las
caracteristicas del huevo (largo, ancho y masa) como variables dependientes; el tipo de
dieta (omnivoro y carnivoro) se usé como variable independiente. Los andlisis
estadisticos se calcularon en el paquete de computo JMP ver. 5.0.1 (SAS Institute,

2002) con un o de 0.05.
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4.6. Resultados

4.6.1. Aproximacion Inter-especifica

La reconstruccién de estados ancestrales (Figura 6.1) muestra que el tipo de
alimentacion generalizado en los kinostérnidos es el omnivoro. De los datos utilizados
en el andlisis, Unicamente siete especies presentan tipos de alimentacién distintos a la
omnivoria, de estas especies cinco son carnivoras, y dos herbivoras; mientras que la
gran mayoria de la familia, incluyendo uno de los grupos externos (Chelydra
serpentina) son omnivoros. Cabe destacar que uno de los grupos externos (Dermatemys
mawii) es estrictamente herbivoro, por lo que encuentra un cambio ancestral de la
herbivoria hacia la omnivoria en la diversificacién de los kinostérnidos.

Los datos del mapeo y reconstruccién de estados ancestrales muestran como la
herbivoria, aunque reportada para dos especies de kinostérnidos cémo K. oaxacae
(Berry et al., 1997) y K. angustipons (Legler, 1966; no incluidos), es un tipo raro de
alimentacion. Los datos de la Tabla 5.1 muestran a grandes rasgos como la dieta de los
kinostérnidos, la cual estd compuesta por invertebrados, algunos vertebrados
(principalmente anfibios) y algunos componentes de materia vegetal como hojas, algas,
tallos, frutos y semillas.

Aln con pocos datos, se probd por medio de ANOVAS filogenéticas que el tipo
de alimentacién no presentd una influencia significativa en la variaciéon de la MRN
(Fempirica224=0.42,  P=0.66;  Friogenéica2,24=1.87 P>0.05), el tamafio de nidada
(Fempirica224=0.52, P=0.59; Friogencticaz,24=1.87, P>0.05) y el largo del carapacho
Fempirica2.24=0.01, P=0.98; Friogencticaz,24=1.99, P>0.05;). Esto indica que la alimentacion
no tiene una relacién aparente con los rasgos de historia de vida, sin embargo es
importante resaltar que la prueba estd desbalanceada por la naturaleza de los datos, en

donde la mayoria de las observaciones se basan en organismos considerados omnivoros.
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Figura 6.1. Reconstruccion de los estados ancestrales en el tipo de dieta de los kinostérnidos. El color gris claro en Kinosternon integrum (Playa

Azul) implica una reconstruccién dudosa.
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4.6.2. Aproximacion Intra-especifica
4.6.2.1. Descripcion de la dieta

Las muestras utilizadas para llevar a cabo los andlisis de la aproximacién intra-
especifica se resumen en una muestra para Playa Azul, ocho Tejupilco, 19 para Nuevo
Urecho y 31 para Tonatico, estas tltimas derivadas de un trabajo preliminar, y datos
complementarios de este trabajo (Macip-Rios et al., 2010). En la Tabla 6.1 se muestran
los datos frecuencia de ocurrencia, frecuencia numérica y porcentaje de peso por
poblacién. La muestra de Playa Azul fue excluida del andlisis, por lo cual los datos que
se compararon estadisticamente fueron los de Tejupilco, Tonatico y Nuevo Urecho.

La poblacién de Tonatico es principalmente omnivora, sin variacion entre el
consumo de materia animal y la materia vegetal (ver tabla en ANEXO 4). De esta
poblacién es de la que mds se conocen sus preferencias alimentarias, siendo éstas
cambiantes a lo largo del afio 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 odondtos, los hemipteros y los coledpteros 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-
Rios et al., 2010).

La poblacion de Tejupilco presentdé una tendencia hacia la carnivoria,
consumiendo principalmente coledpteros y materia vegetal como pastos y semillas.
Cabe destacar la presencia de himendpteros (abejas y hormigas) y larvas de odonatos.
Los datos de porcentaje de peso, frecuencia de ocurrencia y frecuencia numérica indican
que los coledpteros representan las presas mas consumidas, sin embargo, cabe destacar
el consumo de materia vegetal en un porcentaje secundario. En el porcentaje de peso, la
poblacion de Tejupilco no presentd variacién en el consumo de materia animal vs.
materia vegetal (Z=0.43, P=0.66), un resultado similar se encontré en la frecuencia de
ocurrencia (x2:0.28, P=0.59), no obstante la frecuencia numérica si presentd variacion
entre la materia animal y vegetal (X2:44.10, P=0.0001). Con base en estos resultados, a
pesar del alto componente de coledpteros en la dieta, asi como el reducido tamafio de
muestra es preferible considerar a la poblacién de Tejupilco como omnivora.

La poblacion de Nuevo Urecho, Michoacan present6 una dieta mas diversa que
la de Tejupilco, pero menos diversa que en Tonatico (ver ANEXO 4). Las tortugas de

Nuevo Urecho son principalmente carnivoras, basando su dieta en un 60 % de materia
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animal y un 40 % en materia vegetal, de esta dltima el mayor porcentaje corresponde
tres semillas de alrededor 10 mm de didmetro. El mayor porcentaje de la materia animal
consumido en esta poblacion son moluscos, divididos en tres tipos, dos formas de
gasterépodos y una de bivalvo. Cabe destacar también la presencia de algunos frutos
pequeiios 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 (x2:10.59, P=0.0009) y frecuencia numérica (x2:206.86, P=0.0001), ambas
estimaciones muestran una tendencia significativa hacia la carnivoria. Finalmente la
Unica muestra analizada de Playa Azul, Michoacdn estd compuesta por gramineas
(pastos), coledpteros 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 alimentacién de las poblaciones de Kinosternon integrum en Tejupilco,

Estado de México y Nuevo Urecho, Michoacan.

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
Gramineas (pastos) 20 5.00 0.16
Materia vegetal sin
determinar 40 13.75 5.56
Materia Animal
Coleopteros 60 64.38 93.30
Odonatos (larva) 20 0.63 0.00
Himendpteros (hormigas) 20 0.63 0.00
Himendpteros (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
Gramineas (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
Acaros 5.26 0.24 0.10
Arécnidos (escorpiones) 5.26 0.24 0.52
Crustaceos (cangrejos) 5.26 0.24 0.31
Odonatos (larva) 15.79 0.72 0.31
Hemipteros 5.26 0.24 0.21
Coleopteros 15.79 0.72 2.29
Dipteros 5.26 0.24 0.10
Himendpteros (hormigas) 5.26 0.24 0.10
Gastrépodos 1 47.37 39.76 33.75
Gastrépodos 2 15.79 29.16 9.69
Bivalvos 31.58 3.61 9.90
Tetrapodos (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 categorizacion de los tipos de dieta por localidad fue posible comparar en
otro contexto los rasgos de historia de vida descritos en el Capitulo III. Es decir las
poblaciones se compararon por los tipos de dieta descritos. Unicamente presentaron
variacion el largo de carapacho y el tamafio de la nidada (Tz, Hotelling Fg,7=4.20,
P=0.004), mientras que la masa relativa de la nidada y las caracteristicas del huevo no
presentaron variacion 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 cémo el largo de carapacho y el tamafio de la nidada son los Unicos rasgos que
muestran una variacién considerable entre los tipos de dieta descritos para las
poblaciones de K. integrum. Es importante mencionar cémo los valores de MRN, largo,
ancho y masa promedio del huevo no mostraron variacién en absoluto, incluso con

valores de desviacion estandar muy similares (Tabla 6.2).

2

Omnivaras

Carnivoras = = =
3

Tipo de Dieta (medias ajustadas por los minimos cuadrados)
o

ImLC TN In MRN mipH  ImAPH  InMPH

Figura 6.2. Variaciéon en rasgos de historia de vida entre poblaciones omnivoras
(Tonatico y Tejupilco) y carnivoras (Nuevo Urecho) de Kinosternon integrum. Ln

LC=Largo de carapacho, Ln TN=Tamafio 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 Largode Tamafio de MRN LPH APH MPH
Dieta carapacho nidada (mm) (mm) (mm)
Omnivora 15.10 4.04 0.066 30.98 16.30 5.34
N=25 (x2.03) (£1.20) (x0.021)  (x1.72) (£0.76)  (+0.82)
Carnivora 18.46 6.88 0.067 29.99 17.01 5.37
N=9 (x1.26) (£1.96) (0.014)  (#¥1.95) (#0.60) (£0.46)
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4.7. Discusion

4.7.1. Aproximacion 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 alimentacién generalista. La mayoria de las especies
han sido consideradas como omnivoras por consumos equitativos de materia animal y
vegetal. Los datos generales presentados en este trabajo apoyan hipétesis en donde la
omnivoria es el tipo de dieta predominante en el grupo, sin un aparente sesgo por la
historia de los clados o el tipo del hdbitat como lo describieron Stephens y Wiens (2003)
para los emididos.

Los kinostérnidos son acudticos y la mayoria de las especies realiza incursiones
periddicas a tierra, por lo tanto la mayoria de las especies presentan el mismo tipo de
habitat y forma de vida. Ademas la categorizacion utilizada del tipo de dieta se bas6 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
afio, asi como por sexo y/o condicién reproductora (Macip-Rios et al., 2010), lo cual
complica el escenario, ya que las poblaciones pueden ser omnivoras una parte del afio y
carnivoras en otra, o bien consumir algin tipo de presa en un afio o temporada y no
consumirla después.

La variacién en el tipo de presas consumidas entre especies se ha relacionado
con caracteristicas especificas de cada especie como el tamafio de cabeza y mandibulas
(Aguirre-Leén 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
mayorfa de los kinostérnidos presentan megacefilia (Ernst y Barbour, 1988), esto les
permite alimentarse de casi cualquier tipo de presa que puedan ingerir, y su dieta
dependera mas que de una preferencia por ciertas presas o la evolucion hacia una
alimentacion en especifico (como en los testudinidos), hacia la disponibilidad de presas
presentes en el ambiente donde se encuentren, lo cual enmarca al grupo en una
alimentacion mayormente ominivora-oportunista. Tanto Wilbur y Morin (1988), como
Iverson (1992) exploraron los efectos del tipo de hébitat (ecoldgicos) en la alimentacién

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 inversién reproductora, pues un mayor consumo
de materia animal incrementa la inversion reproductora (Iverson, 1992).

Dentro de los kinostérnidos al parecer no existe un efecto de la dieta en la
inversién reproductora, aunque cabe mencionar que el nivel de andlisis de los datos
estuvo sesgado por el tamafio de muestra en términos del tipo de dieta, en donde el
tamafio de muestra en la variable independiente es predominantemente omnivoro.
Iverson (1992) propuso que las especies o poblaciones que consumen mas materia
animal pueden invertir mds en sus actividades relacionadas con la reproduccion. Esta
hipétesis se puso a prueba con los datos generados en este trabajo. Las variables
utilizadas para inferir la inversion en reproducciéon (MRN y tamafio de la nidada) fueron
corregidas para eliminar el efecto del tamafio del cuerpo (ver Capitulo III), y aun asi no
se encontrd variacién entre tipos de dieta, lo cual denota que el tipo de dieta por si
mismo no determina la inversion reproductora.

Un aspecto a tomar en cuenta es la historia particular de cada una de las
poblaciones y especies utilizadas en el andlisis para determinar si la dieta de cada sitio
estd relacionada con el crecimiento y la talla corporal. Como se reviso en lo capitulos
anteriores (II, IIT) el tamafio del cuerpo es una variable que si esta relacionada con la
inversiéon reproductora en las tortugas en general (Wilbur y Morin, 1988; Iverson,
1992), y que a su vez tiene una relacién directa con la incorporacién de energia y
nutrimentos obtenidos del alimento (Hume, 2005). Una alimentacién basada en un
contenido proteico de buena calidad, junto con las condiciones adecuadas de
termorregulacién (Shine, 2005) determinan un crecimiento mds acelerado, o bien, la
obtencidn de tallas corporales mayores en los ectotermos, lo cual tendré efectos directos
en la inversion reproductora.

Bésicamente se espera que la alimentacién tenga una importancia fundamental
en el crecimiento de los organismos (Mushinsky et al., 2003), asi como en una
adquisicion rdpida de la talla minima para el primer evento reproductor (Parmenter y
Avery, 1990). Esto denota que el efecto de la dieta en la reproduccion es a largo plazo,
desde las etapas tempranas del crecimiento, hasta el porcentaje de energia que destinan
los organismos en la reproduccion. Esto dltimo es no es facil de discernir con datos de
tipo de dieta y variacion reproductora. Williams (2005) argumenta que el tamaiio de la

nidada o el tamafio de los huevos tienen poca relacién con la alimentacién en aves, sin
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embargo, la alimentacion si estd relacionada con la condicién pre-reproductora de los

adultos.

4.7.2. Aproximacion Intra-especifica

A pesar de que el tipo de dieta generalizado para los kinostérnidos es omnivoro-
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, mas que por las preferencias. En un trabajo
derivado de estd investigacidon (Macip-Rios et al., 2010) se plantea que el tipo de dieta
estd determinado por la edad, el sexo y la temporada del afio.

La poblaciéon de Nuevo Urecho, Michoacan es principalmente carnivora y se
basa en el consumo de moluscos acudticos (Clases Gastropoda y Bivalvia, Naranjo-
Garcia, 2003), mientras que en otros sitios como Tejupilco se basa principalmente en
materia vegetal y coledpteros. En Tonatico, la dieta se basa en coledpteros, odonétos y
materia vegetal. A grandes rasgos la dieta de Tejupilco y Tonatico es similar entre si, y
una explicacion plausible es que estas poblaciones de tortugas habitan sistemas
acudticos similares (Ver Capitulo III para un descripcion del drea 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 composiciéon de presas es distinta. La
diferencia entre sistemas lénticos estacionales vs. I6ticos permanentes implica distintas
floras y faunas (presas) asociadas a los cuerpos de agua (Williams, 1997), lo cual tendra
una repercusiéon importante en la conformacién de la dieta de estas poblaciones de
tortugas.

La variacién 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 argumentd anteriormente, lo cual indica que la dieta cambia entre
localidad y sistemas acudticos segiin la disponibilidad de presas, por lo tanto se
confirma la clara tendencia hacia la omnivoria en la familia de los kinostérnidos. Otros
estudios como el de Vogt y Guzman-Guzmaéan (1988) confirman lo observado ya que
encontraron que en dos poblaciones de K. leucostomum en el misma localidad,

difirieron en la dieta segtin el ambiente donde fueron muestreadas.
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Los datos de la variacién entre poblaciones de K. integrum complementan los
patrones generales en los hédbitos alimentarios de estas especies descritos por Macip-
Rios 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 ademds de la variacion temporal en la dieta, también existe variacidn
espacial, entre poblaciones, e incluso entre tipos de ambiente.

La relacién del tipo de alimentacion por poblacién con los rasgos de historia de
vida que mostré variacién fueron tnicamente el tamafio del cuerpo y el tamafio de la
nidada. Los resultados obtenidos son muy similares a aquellos encontrados en el
Capitulo III, ya que los organismos considerados como carnivoros son todos de la
localidad de Nuevo Urecho, Michoacan. Los analisis muestran cierta similitud con lo
propuesto por Iverson (1992), quien postula que las especies carnivoras invertirdn mas
en reproduccidn, sin embargo los resultados presentados en el Capitulo III sugieren que
también puede ser el tipo de hébitat (I6tico permanente vs. Iéntico estacional) mas que
una dieta en particular el que determine las observaciones de tamafio del cuerpo y sus
posteriores relaciones con la inversion reproductora.

Mais alld de que esta redundancia de los resultados complique el analisis, es méas
bien el producto del tipo de andlisis y el origen de los datos. El describir a una sola de
las poblaciones como carnivora y ser esta la Nuevo Urecho (con los valores mas altos de
los rasgos de historia de vida estudiados) la comparacion es practicamente idéntica, con
excepcion de la exclusion de Playa Azul por falta de datos de dieta. Sin embargo, es
importante mencionar que la evidencia que provee el tipo de dieta al andlisis en general
es valiosa en términos de que complementa la interpretacién de la variacién en la
historia de vida entre poblaciones (ver Capitulo III). Las especies al estar sujetas a
tiempos de actividad mas prolongados por las condiciones térmicas y de completa
disponibilidad de agua en los ambientes 16ticos permanentes, con una dieta compuesta
principalmente por materia animal, pueden incrementar la tasa de crecimiento corporal
(Iverson, 1992), lo cual a la larga repercutird en el tamafio de la nidada, tal y como se
espera en las relaciones alométricas entre la talla inversion reproductora (Charnov,
1993).

Los datos observados del tamafio del cuerpo y tamafio de la nidada en la dieta
omnivora 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 si se apoyan por los de un andlisis previo en la poblacién de Tonatico, Estado de
Meéxico por Macip-Rios et al. (2009) (4 huevos y 156 mm en largo de carapacho).

En general las poblaciones omnivoras concuerdan con las caracteristicas
generales de historia de vida en los kinostérnidos (ver Capitulo II), lo cual sugiere que la
dieta carnivora aporta la cantidad de energia necesaria para el aumento en la inversién
reproductora (Iverson, 1992). No obstante, es necesario tomar en cuenta que la dieta en
los kinostérnidos puede cambiar afio con afio, entre temporadas del afio, por sexo y por
edad (Macip-Rios et al., 2010), lo cual se torna en un sistema dinamico, es decir, la dieta
cambia a través del tiempo y entre temporadas, y ademds esa dieta esta determinada por
la disponibilidad de presas.

Si la dieta tiene un efecto en la inversiéon reproductora, entonces ésta serd
también dindmica y cambiard afio con aflo, o temporada con temporada, tal como lo
sugiere la teorfa (Stearns, 1992). Otro componente importante de la variacion en la
inversién reproductora, serd la alimentacién histérica de los organismos, pues ésta
determina componentes fundamentales en la inversion reproductora como el tamafio del

cuerpo o bien la condicién corporal de los padres (Williams, 2005).
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4.8. Conclusiones

El tipo de dieta mas comiin en la familia Kinosternidae es el omnivoro.

En la familia Kinosternidae tinicamente cinco especies presentan cambios hacia

la carnivoria y sélo dos hacia la herbivoria.

Los rasgos de historia de vida como el tamafio de la nidada, la masa relativa de
la nidada y el tamaiio del cuerpo no presentaron variacion con el tipo de dieta, a

nivel de familia.

Los kinostérnidos en general pueden explotar una amplia gama de presas,
basicamente cualquier tipo de invertebrado terrestre o acudtico que puedan
ingerir o procesar en partes, asi como diferentes tipos de materia vegetal como

frutos, semillas, tallos y hojas.

El tipo de dieta estd determinado por la disponibilidad de alimento y no por otros

factores filogenéticos.

Kinosternon integrum presenté variacion entre localidades en el ndmero de
presas y en el tipo de alimentacion, lo cual denota una plasticidad importante en

las presas que consume.

El tipo de alimentacién de Kinosternon integrum en Tonatico y Tejupilco,
Estado de México es omnivora, mientras que en Nuevo Urecho, Michoacédn es

carnivora.
El tipo de dieta present6 un efecto en la variacién del tamaifio del cuerpo y en el

tamafio de la nidada, siendo mds grandes y poniendo mds huevos los organismos

con una dieta principalmente carnivora.
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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 estdn dados en coordenadas geogréficas (°).

Tamafio
dela L. H. A.H. P.H
Familia Especie Localidad Latitud C.L.(mm) nidada MRNXI100 (mm) (mm)  (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 TIverson et al., 1997
Chelydridae Chelydra serpentina Ontario 43.5 284 48.1 8.57 26.6 25.9 10.4 TIverson et al., 1997
Nueva York-
Chelydridae Chelydra serpentina 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 Tverson et al., 1997
Chelydridae Chelydra serpentina Mlinois 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 etal., 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 TIverson et al., 1997
Chelydridae Chelydra serpentina Florida 29.5 243 15 6.13 28.9 27.7 13.17 Iversonetal., 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
Emydidae
Emydidae
Emydidae
Emydidae
Emydidae
Emydidae
Emydidae

Emydidae
Emydidae
Emydidae
Emydidae

Emydidae
Emydidae
Emydidae
Emydidae
Emydidae
Emydidae
Tryonichidae
Tryonichidae
Tryonichidae
Tryonichidae
Tryonichidae
Tryonichidae
Tryonichidae
Chelidae
Emydidae

Chelydra serpentina
Chrysemys p. bellii
Chrysemys p. bellii
Chrysemys p. bellii
Chrysemys p. bellii
Chrysemys p. bellii
Chrysemys p. bellii

Chrysemys p. bellii
Chrysemys p. bellii x
marginata

C. p. marginata
C. p. marginata

C. p. picta
Chrysemys p. bellii x
marginata

Chrysemys p. dorsalis
Chrysemys p. dorsalis
Pseudemys concinna
Pseudemys concinna
Pseudemys concinna
Apalone ferox
Apalone ferox
Apalone ferox
Apalone ferox
Apalone ferox
Apalone ferox
Apalone ferox
Chelodina expansa

Chrysemys p. belli

Colombia
Saskatchewan
Nebraska
Idaho
Nebraska
Minnesota
Wisconsin

Nuevo México

Mlinois

Quebec

Michigan

Virginia
Pennsylvania
Tennessee
Lousiana

Arkansas

Soureste de Missouri
Noreste de Florida
Florida

Noroeste de Florida
Norte de Florida
Norte de Florida
Centro de Florida
Centro de Florida
Sur de Florida
Brisbane, Australia
Nebraska

50.5
42
46.5
40
445
46
34

39.5
45.5
43
38

40
36.5
30
33
35
29
26
28
29
28.5
26
26
24
27
41

312
216
182
193
173
168
168
160

162
153
140
133

129
134
122
268.8
268
341
401
302
381
440
335
532
405
331
166.65

36.3
19.8
13.9
15.3
7.8
8.8
10.7
8.9

8.7
9.2
7.6
4.1

5.1
4.8
4.1
12.55
18.6
17.7
20.6
12
24
18
12
20
20.6
14.55
10.72

7.93
16.5
10.6
10.3

10
13
12.1

12.5
16.3
8.61
7.1

11.7
11.4
11.2
8.9
8.8
4.8
3.9
4.17
6.25
2.99
4.13
1.7
39
8.3
10

36.4
33.5
29.9
27.4
32.8
29.9
31.1
314

32

29
30

28.4
31.8
30
40.92
36.4
38.8
28.2
26.4
28.8
28.2
28.4
25
28.2

33
20.2
18.2
18.4
19.3

19
17.7
18.4

19.4
16.6
16.4

17.5

24.6
24.6
27.2
273
25.6
28
27.4
27.6
243
27.3

20.42
7.97
59
53
6.86
6.19
6.45
6.37

6.83
7.01
4.14
4.69

59
6.73
5.98
14.75
12.6
16.3
12.2
10.3

13
14.52
12.55

12

12.2
16.75
5.98

Iverson et al., 1997

Iverson y Smith, 1993
Iverson y Smith, 1993
Iverson y Smith, 1993
Iverson y Smith, 1993
Iverson y Smith, 1993
Iverson y Smith, 1993
Iverson y Smith, 1993

Iverson y Smith, 1993
Iverson y Smith, 1993
Iverson y Smith, 1993
Iverson y Smith, 1993

Iverson y Smith, 1993
Iverson y Smith, 1993
Iverson y Smith, 1993
Iverson, 2001
Iverson, 2001
Iverson, 2001

Iverson y Moler, 1997
Iverson y Moler, 1997
Iverson y Moler, 1997
Iverson y Moler, 1997
Iverson y Moler, 1997
Iverson y Moler, 1997
Iverson y Moler, 1997
Booth, 1998

Rowe, 1994
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Geoemydidae
Geoemydidae
Geoemydidae
Geoemydidae
Geoemydidae
Geoemydidae
Geoemydidae
Geoemydidae
Geoemydidae

Geoemydidae
Geoemydidae

Geoemydidae

Emydidae
Chelydridae
Emydidae
Emydidae
Emydidae
Emydidae
Emydidae

Emydidae
Chelidae
Chelidae
Chelydridae

Batagur baska
Callagur borneoensis
Coura amboinensis
Cyclemys dentata
Heosemys spinosa
Kachuga dhongoka
Kachuga kachuga
Kachuga tentoria
Melanochelys trijuga

Orlitia borneensis
Rhynoclemmys
punctularia
Siebenrockiella
crasscollis

Trachemys venusta
Chelydra serpentina
Chrysemys p. dorsalis
Deriochelys reticularia
Pseudemys concinna
Pseudemys scripta
Terrapene carolina

Clemmys marmorata
Chelodina longicollis
Emydura macquarri

Chelydra serpentina

Malasya
Malasya
Malasya
Malasya
Malasya
India
India
India
India

Malasya
Panama

Malasya

Panama

Carolina del Norte
Georgia (EU)
Georgia (EU)
Georgia (EU)
Georgia (EU)
Georgia (EU)

California
Australia
Australia

Canada

3.8
3.7
3.6
35
39
23.42
23
23
23

8.96

4.1
8.96

35

33

33

33

33

33

33
35
35
66

488
466
175
200
186
420
560
225
175
475

243

186
333

192.2222

151.1111

177.7778

312.2222

227.7778

143.3333

117.7778
233
257
284

26
11

23
17

12

5

1.3
20

23.6

7.1

34

13.9
18.2
34

9.5
4.7

11
4.4

10

8.3

8.5

9.3

6.8

5.1

8.7
7.96
10.9
7.63

66
70
47
56
65
57
64
49
44
79

52

52
43

33.22

34.79

36.36

36.39

35.6

37.28

40
41
26
29
35
36
40
27
2
43

34

30
28

25.78

17.28

20.82

23.9

22.17

20.7

19.06

9.63

6.17

9.06

11.99

10.52

9.02

8.26
7.4

Moll y Moll, 1990
Moll y Moll, 1990

Moll y Moll, 1990
Moll y Moll, 1990
Moll y Moll, 1990
Moll y Moll, 1990
Moll y Moll, 1990
Moll y Moll, 1990
Moll y Moll, 1990
Moll y Moll, 1990
Moll y Moll, 1990

Moll y Moll, 1990

Moll y Moll, 1990

Congdon y Gibbons,
1985
Congdon y Gibbons,
1985
Congdon y Gibbons,
1985
Congdon y Gibbons,
1985
Congdon y Gibbons,
1985
Congdon y Gibbons,
1985
Congdon y Gibbons,
1985

Iverson, 1992

10.42 Iverson, 1992
11.6 Iverson, 1992
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Chelydridae
Cheloniidae
Cheloniidae
Bataguridae
Emydidae
Emydidae
Emydidae

Emydidae
Emydidae
Emydidae
Emydidae
Emydidae
Emydidae
Testudinidae
Testudinidae
Testudinidae
Testudinidae
Testudinidae
Testudinidae
Testudinidae
Testudinidae
Testudinidae

Trionychidae

Kinosternidae
Kinosternidae

Kinosternidae

Chelydra serpentina
Caretta caretta
Chelonia mydas
Chinemys reevesii
Deirochelys reticularia
Emydoidea blandingii

Graptemys ouachitensis
Graptemys
pseudogeographyca

Graptemys pulcra
Pseudemys floridana
Pseudemys nelsoni
Pseudemys rubriventris
Terrapene ornata
Chersina angulata
Geochelone gigantea
Geochelone gigantea
Gopherus agassizii
Gopherus polyphemus
Testudo graeca
Testudo hermanni
Testudo hermanni
Testudo hermanni

Apalone mutica

Sternotherus odoratus
Sternotherus carinatus

Sternotherus minor

Michigan
Florida
Costa Rica
Japon
Florida
Michigan

Wisconsin

Wisconsin
Alabama
Florida
Florida
Massachusetts
Kansas
Sudafrica
Aldabra
Aldabra
California
Florida
Grecia
Grecia
Grecia
Grecia

Kansas

Virginia
Arkansas
Florida

43
28
10
35
30
43
44

44
31
30
30
42
39
34

35
30
40
40
40
40
39

37
34
28

258
923
1002
195
250
195
205

225
245
430
340
304
140
150
1190
1190
211
268
189
167
186
217
211

74.9
117
100.1

27.9

110

112.2

6.7
9.5
10.2
10.5

14.1
7
16.8
14.3
17
4.7
1
14
53
4.5
5.2
4.5
3.6
4.1
6
11

2.7
3.8
3

13.14
3.97
4.2
8.83
10.3
12
9.08

9.34
6.5
5.7
44

5.82

12.13

4.58
2.7
2.2

7.37

7.66

5.73
7.4
6.5
6.8

9.03

10.4
9.2
9.2

18.3
42
48

11.2

10.7

12.2

9.82

9.78
14.9
13.09
10.23
11.9
10.09
27.5
90
81.6
37.5
40.9
17.5
15.8
18
17.9
6.72

Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992

Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992
Iverson, 1992

Iverson, 1992
McPherson y Marion,
1981;

Mitchell, 1988

Iverson, 2002
Ernst et al., 1994,
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Kinosternidae

Kinosternidae

Kinosternidae

Kinosternidae

Kinosternidae
Kinosternidae
Kinosternidae

Kinosternidae

Kinosternidae

Kinosternidae

Kinosternidae

Sternotherus carinatus

Kinosternon flavescens
Kinosternon subrubrum
subrubrum

Kinosternon baurii

Kinosternon sonoriense
Kinosternon hirtipes
Kinosternon alamosae

Kinosternon integrum
Kinostenon chimalhuaca

Kinosternon
leucostomum

Kinosternon creaseri
Podocnemis

Podocnemididae sextuberculata

Oklahoma

Nebraska

Carolina del Sur
Florida

Arizona
Chihuahua
Sonora

Estado de México

Jalisco

Veracruz

Quintana Roo

Par4, Brasil

34

41

33
29

34
30
27
18

19

18
20

102

102.5

86.3
91.6

104
110.6
104.5
142.7

139.87

145.39
116

280

2.3 8.1
6.5 10.9
2.62 10.6
4 9
6 7.9
3 7.1
4 11.2
4 4.3
3.7 7.1
2.24 1.9
45
15.1 0.145

Etchberger y Ehrhart,
1987

Iverson, 2002
Mahmoud, 1968;
Christiansen y Dunham,
1972;

Iverson, 1991

Gibbons et al., 1982;
Gibbons, 1983

Ernst et al., 1994
Hulse, 1974; Ernst et
al., 1994

Iverson et al., 1991
Iverson,1989

Este trabajo

Este Trabajo; Berry et
al., 1997

Vogt y Glizman, 1988);
Morales-Verdeja y
Vogt, 1997

Iverson 1988
Padovani-Haller y

19.3 Trefaut Rodrigues, 2006
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Anexo 2.

Individuos colectados y depositados en la Coleccién Nacional de Anfibios y Reptiles, UNAM.

Especie

Estado

Localidad

No. de colecta

No. de Catalogo
(IBH)

Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon oaxacae
Kinosternon oaxacae
Kinosternon oaxacae
Kinosternon oaxacae
Kinosternon oaxacae
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum

Kinosternon chimalhuaca
Kinosternon chimalhuaca

Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Oaxaca

Oaxaca

Oaxaca

Oaxaca

Oaxaca
Michoacan

Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Jalisco

Jalisco

Coatepec de Harinas
Coatepec de Harinas
Coatepec de Harinas
Coatepec de Harinas
Coatepec de Harinas
Coatepec de Harinas
Chacalapa, Pochutla
Chacalapa, Pochutla
Chacalapa, Pochutla
Chacalapa, Pochutla
Chacalapa, Pochutla

Tepenahua, Nuevo Urecho

Las Moras, Tejupilco
Las Moras, Tejupilco
Las Moras, Tejupilco
Las Moras, Tejupilco
Las Moras, Tejupilco
Las Moras, Tejupilco
Las Moras, Tejupilco
Las Moras, Tejupilco
Las Moras, Tejupilco
Las Moras, Tejupilco
Las Moras, Tejupilco
Las Moras, Tejupilco

La Puerta de Santiago, Tonatico

Arroyo Chamela
Arroyo Chamela

RMR004
RMRO005
RMRO006
RMRO003
RMRO001
RMRO002
RMRO063
RMRO079
RMRO080
RMRO081
RMRO082
RMRO078
RMRO066
RMRO067
RMRO068
RMRO069
RMRO070
RMRO071
RMRO072
RMRO073
RMRO074
RMRO075
RMRI116
RMRO77
RMRO076
RMR094
RMR100

24433
24434
24436
24437
24441
24435
24359
24366
24367
24364
24365
24368
24358
24356
24352
24363
24362
24353
24361
24354
24351
24360
24432
24357
24418
24402
24428



Kinosternon chimalhuaca
Kinosternon chimalhuaca
Kinosternon chimalhuaca
Kinosternon chimalhuaca
Kinosternon chimalhuaca
Kinosternon chimalhuaca
Kinosternon chimalhuaca
Kinosternon chimalhuaca
Kinosternon chimalhuaca
Kinosternon chimalhuaca
Kinosternon chimalhuaca
Kinosternon integrum
Kinosternon durangoense
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon oaxacae
Kinosternon oaxacae
Kinosternon oaxacae
Kinosternon oaxacae
Kinosternon oaxacae
Kinosternon oaxacae
Staurotypus triporcatus
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon herrerai
Kinosternon herrerai

Jalisco

Jalisco

Jalisco

Jalisco

Jalisco

Jalisco

Jalisco

Jalisco

Jalisco

Jalisco

Jalisco

Estado De México
Durango
Michoacéan

Estado De México
Estado De México
Oaxaca

Oaxaca

Oaxaca

Oaxaca

Oaxaca

Oaxaca

Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado De México
Estado de México
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Veracruz
Veracruz

Arroyo Chamela
Arroyo Chamela
Arroyo Chamela
Arroyo Chamela
Arroyo Chamela
Arroyo Chamela
Arroyo Chamela
Arroyo Chamela
Arroyo Chamela
Arroyo Chamela
Arroyo Chamela

La Puerta de Santiago, Tonatico

Abraham Gonzalez
Playa Azul
Nanchititla (Estacién)
Nanchititla (Estacion)
Chacalapa, Pochutla
Chacalapa, Pochutla
Chacalapa, Pochutla
Chacalapa, Pochutla
Chacalapa, Pochutla
Chacalapa, Pochutla

La Puerta de Santiago, Tonatico
La Puerta de Santiago, Tonatico
La Puerta de Santiago, Tonatico
La Puerta de Santiago, Tonatico

Las Moras, Tejupilco
Laguna de Tres Palos
Laguna de Tres Palos
Laguna de Tres Palos
Dos Rios
Dos Rios

RMR090
RMRO097
RMR099
RMRO091
RMR092
RMRO088
RMRO087
RMR093
RMRO085
RMRO086
RMR098
RMRO089
RMR109
RMR112
RMRI111
RMR110
RMR102
RMR103
RMR104
RMR105
RMR106
RMR107
RMR113
RMR114
RMR115
RMR118
RMR117
VHSRO7
VHSRO8
VHSRO09
VHSRO5
VHSRO06

24408
24404
24400
24409
24407
24406
24413
24401
24410
24411
24403
24355
24395
24488
24414
24429
24405
24393
24392
24398
24394
24397
24412
24420
24422
24421
24391
24396
24426
24424
24430
24425
24427

134



Kinosternon integrum
Kinosternon oaxacae
Kinosternon oaxacae
Kinosternon oaxacae
Kinosternon oaxacae
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum
Kinosternon integrum

Kinosternon chimalhuaca
Kinosternon scorpioides

Kinosternon oaxacae
Kinosternon integrum

Guerrero

Oaxaca

Oaxaca

Oaxaca

Oaxaca

Guerrero
Michoacéan
Michoacéan
Michoacéan
Michoacéan
Michoacéan
Michoacéan
Michoacéan
Michoacéan
Estado de México
Estado de México
Estado de México
Estado de México
Estado de México
Estado de México
Estado de México
Estado de México
Jalisco

Veracruz

Oaxaca
Michoacéan

Laguna de Tres Palos
Chacalapa, Pochutla
Chacalapa, Pochutla
Chacalapa, Pochutla
Chacalapa, Pochutla
Laguna de Tres Palos
Nuevo Urecho, Ibérica
Nuevo Urecho, Ibérica
Nuevo Urecho, Ibérica
Nuevo Urecho, Ibérica
Nuevo Urecho, Ibérica
El Bordonal, Playa Azul
El Bordonal, Playa Azul
El Bordonal, Playa Azul
La Puerta de Santiago, Tonatico
La Puerta de Santiago
La Puerta de Santiago
La Puerta de Santiago
La Puerta de Santiago
La Puerta de Santiago
La Puerta de Santiago
La Puerta de Santiago
Arroyo Chamela
Buenavista

Chacalapa, Pochutla
Nuevo Urecho, Ibérica

VHSR10
VHSR12
VHSR13
VHSR 14
VHSR15
VHSR16
VHSR17
VHSR18
VHSR19
VHSR20
VHSR21
VHSR22
VHSR23
VHSR24
VHSR25
VHSR26
VHSR27
VHSR28
VHSR29
VHSR30
VHSR31
VHSR32
RMR096
VHSRO04
RMR101
RMRO095

24385
24388
24389
24387
24390
24386
24379
24384
24372
24370
24382
24377
24371
24376
24374
24369
24378
24375
24381
24373
24383
24380
24399
24423
24439
24440
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Anexo 2. Area de estudio del Capitulo II1
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Figura A2.1. Ubicacion de Tonatico y Tejupilco, Estado de México, y Nuevo Urecho y Playa Azul, Michoacédn en la cuenca del Rio Balsas. La

linea azul muestra el cause del Rio Balsas desde su nacimiento hasta la desembocadura.
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Anexo 3. Climogramas de las areas de estudio del Capitulo III.
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Figura A3.1. Las barras indican la precipitacién méxima mensual y los puntos la

temperatura promedio mensual.
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Anexo 4. Publicaciones derivadas de esta investigacion
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Alimentary Habits of the Mexican Mud Turtle (Kinosternon integrum) in Tonatico, Estado
de México

Roprico Macie-Rios', Vicror Huco Sustaima-Robricuez'. Gasrier. Barrios-Quiroz', aNp
Gustavo Casas- ANDREU

’Depar:ranrenm de Zoalogia, Institute de Biologra, Universidad Nacional Autdnoma de Mekico, Circuito exterior §N, Chwlad Universitaria,
Coryoacan, Distrite Federal, CF 04510 Mexico [rmr@ibiologia nnamon; hewraita @homail com; gabrielbibiodo gi o wnamome;

prasad ihiologia unam mr]

ApstracT. — Alimentary habits are critical to the ecology of all animals. They reflect resource
availability and are correlated with important life history traits such as reproductive out put and
hidy size. We analyzed the diet of the previously unstudied Mexican mud turtle Kinosternon
integrum at Tonatico, Estado de Mexico, during 2003 and 2004, Analysis was conducted separately
by sex and age (immature vs adults) and seasons (rainy vs. dryh Gastric contents and fecal
samples were used in combination for more complete results. Based on 57 samples (32 stomach
flushes and 25 from feces), K. integrum is a generalist-opportunist in alimentary habits, feeding on
27 categories of food. Plant material, Coleoptera, Odonata, Diptera, and mixed animal matter
were the most important components, Overall dietary diversity was similar between adults and
juveniles and between the two sexes, but juveniles differed between seasons, In similarity analysis
we found a shift in diet between seasons. Females shifted from being primarily carnivorous doring
the rainy season to being primarily herbivorous during the dry season, while males were
carnivorous during both seasons. The data suggest that this turtle feeds opportunistically on

available prey items rather than on a few preferred food items.

Key Worns, -

Reptilia: Testudines: Kinosternidae: Kinosternon integrum: turtle: diet: food:

omnivorous: generalist: sex: age: dry and rainy season: Mexico

The feeding habits of turtdes are diverse and range
from strict herbivory to strict carnivory (Wilbur and Morin
1988). However, freshwater turtles are generally omnivo-
rous (Burke et al. 2000). Typically the alimentary habits of
turtles are determined by prey availability and abundance,
with diets structured by higher frequency of animal than
plant material, or vice versa (Bjomdal 1991). Sex and age
have also been considered important determinants of the
alimentary habits of turtles. with juveniles eating a higher
proportion of animal matter than adults (Ernst et al, 1994)
to allow more rapid growth (Lindeman 1996), and females
sometimes consume relatively more animal matter than
males (presumably to support reproductive expenditures;
Ford and Moll 2004 ). Diet compositon is a very important
aspect of the local life-history of a turtle species; it reflects
the resources provided by the environment toward the
energetic needs of the individual during its lifetime
(Pincheira-Donoso 2008). including reproduction (Hume
2005).

Kinosternid turtles are characterized by having a
variable kinetic plastron and musk glands and inhabit a
great variety of environments (Iverson 1999). The
widespread New World distribution of these turtles could
be explained. in part, as a consequence of their aestivation
ability (Peterson and Stone 2000), their complex biogeo-
graphic history (Pritchard and Trebbau 1984; Iverson
1991}, thewr wvariable plastron size (Iverson 1991), their
diverse reproductive strategies (Iverson et al. 1991), and

their diverse alimentary habits (Ernst et al. 1994). Many
kinosternids are omnivorous, eating almost everything
found in the water, including leaves, fruits, seeds, nuts,
insects (aguatic and terrestrial), mollusks, crustaceans,
aquatic vertebrates such as amphibians, other turtles
(kinosternids included), and camrion (Hulse 1974; Punzo
1974; Vogt and Guzmin-Guzmdn 1988; Emst and
Barbour 1989).

Alimentary habits have been studied in several
kinosternids. Although Kinosternon saxacae, K. chimal-
hiaca, K. angustipons, and possibly K. alamosae, have
been considered mostly herbivorous (Legler 1966;
Iverson 1986, 1989; Berry et al. 1997). other species
such as Stawetypus triporcatus. 8. salvinii, Claudius
angusiarus, Stermotherus depressus, 8 minor, K. hirtipes,
K. dumni, and K. creaseri have been considered camiv-
orous (Mahmoud 1968; Iverson 1988; Emst and Barbour
1989; Iverson et al 1991; Emst et al. 199%4; Espegel-
Gonzilez 2004). The rest of the family, including
Sternotherus caringius, 8. odoratus, Kinosternon lencos-
tomun, K. baurii, K. flavescens, and K. scorpioides have
been considered omnivorous (Einem 1956; Moll and
Legler 1971; Hulse 1974; Gibbons 1983; Mitchell 1988;
Iverson 1989; Ernst et al. 1994; Morales-Verdej and
Vogt 1997; Campbell 1998; Ford and Moll 2(04). In
certain species alimentary habits have been shown to
differ by sex. age, and season (e.g.. K. herrerai; Aguirre-
Ledn and Aquino Cruz 2004).
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(ANOVAs) were used when data achieved parametric
assumptions. When those assumptions were violated, we
used 2-way Kruskal-Wallis (Zar 1999; Marguez-Dos
Santos 2001) to analyze varation in frequency of
occurrence, percent by number, and percent by mass
between seasons, by sex, and age. We also used the
Shannon-Wiener index to guantify specialization in diet
(Plummer and Farrar 1981; Vogt and Guzeméin-Guzmdin
1988). Data for seasons (miny vs. dry) were compared
using Wilcoxon tests, and finally, we used the Morisita
simplified index to determine similarity in diet between
seasons, sexes, amd age classes (Krebs 1999; Apuirmre-
Leon and Aquino Cruz 2004), All statistical tests were
performed in JMP wver. 5.0.1 (SAS Institute Inc. 2002),
with an o = 005 (Zar 1999),

RESULTS

Of the 57 samples analyzed, 32 were from stomach
flushing and 25 from feces; 31 samples were from the
rainy season and 26 from the dry season. The diet of K
integrim in Tonatico included 27 food categories
(Table 1) For both percent frequency and percent mass,
plant material (grasses and other herbaceous plants),
coleopterans, odonate larvae, dipterans, and mixed animal
matter (undetermined) were the most important compo-
nents. Other animal groups such as gastropods, annelids
(leeches), arachnids, and amphibians were also found
Seeds of 7 plants and filamentous algae were also found
in stomachs and feces,

Using the frequency of occurrence data we found that
the kind of diet components (animal vs. plant) were
ingested randomly among the 3 sex and age classes
(¥% = 113, p = 0.56; Table 1), For the percent of mass
data, we also did not find significant variation in plant vs.
animal matter ingested among sex and age classes
(Fas3 = 026, p = 0.6]1). However, females showed a
tendency to eat more plant matter in the dry season than
mules, and males ate simmlar amounts of animal matter
during the year (Table 1). Females also showed an
important shift in the amounts of animal and plant matter
between seasons (Fig. 2); they switched their diet from
mainly carnivorous in the rainy season to mainly
herbivorous in the dry season. Males and immatures did
the same but in a less dramatic way (Fig. 2). To confirm
this suggestion we conducted a 2-way ANOV A on the In-
transformed data of percemt of mass (only for animal
matter) but did not find significant wvariation either
between seasons (F 3, = 3.04, p = 0.09) or among sex
and age classes (Foq = 2.92, p = 0.07).

Percent of mass also did not differ among sex and age
classes or between seasons (Faosy = 236, p = 010,
Table 1); however, these data describe the entire diet of
this populaton on a detailed level and the amounts of
mass ingested by sex and age, Excluding undetermined
items, the data of percent of mass and frequency of
occurrence (Table 1) indicated that the most abundant

prey items consumed did not necessarily correspond to
the higher amounts of biomass. We found significant
variabon  in numeric  frequency (Fagq = 28.23,
p =< 0.05), which reflected differences between imma-
tures in dry season and females in dry season, When food
is presumably scarce, immatures fed more on filamentous
algae, terrestrial insects that fell into the water, and snails
(which were very abundant in this season). In addition,
females extended their diet to include larger invertebrates
and more plant material during the dry season.

The results of the IR1 calculated for seasons and sex
and age (Table 1) show that in the rainy season the mixed
ammal matter, mixed plant matter, and odoante larvae
were the most important items consumed. For instance,
males and females fed on the same categories in almost
the same propaortion, but immatures fed more on mixed
plant matter. In the dry season mixed plant matter, Lemna
sp., and mixed animal matter were the most consumed
prey items. In the dry season there was an absence of
odonate larvae, and immatures concentrated their diet on
Lemna sp.; males on plant matter, animal matter, and
seeds; and females on almost the same items as males. We
also categorized the primary consumed items, secondary
consumed items, and randomly consumed items, by the
differences in IRI. We considered diet items with IRI
vialues below 10 to be randomly consumed, between 10
and 15 secondarily consumed, and above 15 primarily
consumed.

Diet  diversity showed  significant  variation
(Hs = 16.89, p = 0.004) among classes stratified by
sex, age, und season (Fig. 3). Immatures had the lowest
vilue in the dry season (2.08), followed by males in dry
season (2.29), females in rainy and dry seasons (2.56,
2.68), males in rainy season, and finally immatures in
rainy season with the highest value (2.78). The overall
diversity (combined data of age and sex) did not differ
statistically between seasons (Z; = 1.27, p = 0.20;
Fig. 3), but diet diversity had a tendency to decrease
from rainy (2.79) to dry scason (2.66) as the ponds dried
up in the middle of the avtumn (Fig. 2).

Morisita's index for frequency of occurrence showed
similarities in the alimentary habits between sex and ages
in the rainy season (Table 2). However, in the dry season
the alimentary habits differed among females, males, and
immatures from those during the rainy season, with an
average similarity fluctuating around .60, Males and
fermnales showed a shift in similarity between seasons, but
immatures showed a more dramatic dissimilarity between
seasons (ranging from (.56 to 0.63). In short, there was a
shift in alimentary habits between seasons, becoming less
diverse in the dry season when resources would be
expected to be more limited.

DISCUSSION

Our results indicated that Kinostermon integrum could
be classified as a generalist-omnivore. The diet of this
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turtle population is highly diverse and did not show
differences in frequency of occurrence or percent mass,
with no particular predominance of animal vs. plant
matter. In addition, the IR results point out the generalist
trend in this population. These results confirmed our first
prediction.

Hulse (1974) argued that most kinosternids are
opportunistic in their alimentary habits, because they
feed on every kind of animal matter found in water, as
well as on plant matter (stems, leaves, and seeds) from the
pond shore. Iverson and Berry (1979) suggested that K.
integrum was un ecological generalist, but they did not
provide information about diet We found terestrial
insects in stomachs and feces (ants, land beetles,
arachmids, and adult dipterans), and this observation
suggested that they were ingested after accidentally
falling into the water. However, some kinosternids are
known to make occasional excursions on land to feed on
plants and arthropods (Einem 1956; Mahmoud 1968).
Carr and Mast (1988) suggested that the relatively large
size of the head and jaws of K. herrerai let the turte
ingest a greal vanety of prey. Kinosternon integrum
(males primarily) also had big heads and powerful jaws,
which let the turtle feed on a great variety of prey items,
but male diet variety was no greater than females,
suggesting that head size may be more important for
other activities (e.g., mating). Other species such as
Staurotypus triporcaius, 8. salvinii, Claudius angustatus,
and Stermotherus minor also have big heads (Ernst and
Barbour 1989; Ernst et al. 1994), and this pattern could be
associated with camnivory, particularly molluscivory
(Berry 1975).

There is evidence of opportunistic feeding in other
kinosternids with a tendency toward carmivory in K
alamosae (Iverson 1989), K. arizonense (Iverson 1989),
K. bawrii (Einem 1956), K. chimalluaca (Berry et al.
1997y, K creaseri (Iverson 198R8), K. dwnni (Ernst and
Barbour 1989 Ernst et al. 1994), K flavescens (Mahmoud
1968; Punzo 1974), K. herrerai (Aguirre-Ledn and
Aquino-Cruz 2004), K. hirtipes (Emst and Barbour
1989; Emst et al. 1994), K. lencostomum (Moll and
Legler 1971; Vogt and Gusmin-Guzmin [988), K
scorpioides (Moll 1990), K. sonoriense (Hulse 1974),
Stemmotherus minor, 8. carinaius, K subrubrum, and §.
minor (Emst and Barbour 1989; Ernst et al. 1994), Other
species such as K. angustipons (Legler 1966) and K.
oaxacae (Iverson 1986) show a tendency toward herbiv-
ory. Mo kinosternid is considered to be exclusively
carnivorous or exclusively herbivorous. Diet composition
in kinosternids seems to be localized and related to prey
availability more than prey preferences, but few simulta-
neows data are available for kinosternids on prey density
and diet (but see Vogt and Guzmin-Guamidn 1988).

The biomass (percent mass) analyses and IRI results
showed that immatures were more herbivorous than
adults. This is interesting because it contradicts the
typical pattern im turtles of being more carnivorous as

juveniles. Juvenile freshwater turtles typically eat more
animal material. because that may allow more rapid
growth and faster calkcium gain for bone composition
(Lindeman 1996), more rapid attainment of sexual
maturity, and increased survivorship (Georges 1982; Hart
1983; Parmenter and Avery 1990; Gibbs and Amato
20007,

Prey item abundance and availability may be more
important in kinosternids than a particular preference for
prey type. In the dry season immature individuals
consumed a low number of animal and plant items, with
50% of their diet made up of filamentous algae, mixed
plant matter, and mixed animal mater. The mixed plant
and animal categories included items that could not be
identified to obvious taxonomic level, such as roots, leaf
fragments, and msect parts that could be obscuring the
real diversity of diet. However, the absence of odonate
larvae in the diet during the dry season (although they
were common in the diet during the rainy season)
suggests a shift to other prey with higher availahility
during the dry season. Furthermore, the addition of
gastropods and filamentous algae to the diet in the dry
season (prey that are abundant when the ponds are drying)
confirms owr observation of a diet shift by prey
availability. Ford and Moll (2004) found a similar
seasonal diet shift for . odorarus.

Females did not show significant variation in the
biomass ingested (percent by mass) between seasons;
however, data suggest a strong shift from carnivory in the
rainy season (which is also the egg-laying seasom) to
herbivory in the dry season (Fig. 2). Probably with larger
sample sizes we would have found a  statistically
significant difference. This finding supports in part our
second prediction, albeit only for females. Ford and Moll
(2004} suggested a possible association of seasonal diet
variaion with reproductive investment in §. odoratus;
however, other studies suggest that differences in
alimentary habits between the sexes in freshwater turtles
could be an effect of difference in habitat selection
between males and females (Plummer and Farrar 1981;
Hart 1983; Parmenter and Avery 1990). Because we
caught males and females in about the same numbers in
the ponds surveyed. our data suggest that habitat selection
was not related to diet sex differences. Females ate more
animal matter than males in the rainy (reproductive)
season. In contrast, in the dry season males ate more
animal matter than females. This trend could be driven by
the energetic demand of reproduction in females (Hume
2005). However, still unclear is why males did not shift
their diet between seasons. One possible explanation
could be that males were more territorial than females and
controlled the best food resources in the ponds throughout
the year. or maybe the energetic demand of courtship and
male-male competiion (including territoriality) could
also be highly costly year-round.

Another important issue related to the diet of K
integrum is the consumption of seeds, We did not perform
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Table 1. Percent of frequency of occurrence (% O, percent of numeric frequency (% N), percent by mass (% M), and index of
relative importance (% IRI) of plant and animal items in the diet of Kinosternon integrum in Tonatico, Estado de México, separated by
seasons and by sex and age categories, F = female, M = male, I = immature, N = sample size (rainvidey seasons). B = rainy
season, D = dry season, Values were rounded to the closest percent. Values equal to 0 indicate that these values were lower than (0.5,

0 TN B M % IRT

F M I F M 1 F M 1 F M I

N = Ne= N= Ne= N = N = N = N = N= N = N = j =
Food items Season  1V12 5/8 145 1¥12 5/8 1445 i 445 B4 V12 SE 145

Plant matter

Filamentous alpae R 10 17 T 2 4 | | 0 | 0
D 8 60 2 19 1 il 0 0 i 1]

(irass R 33 7 T 1 0 0 4 0
D 16 20 2 [ 17 4 0 |

Argemone ocroleucra R 20 33 20 5 7 3 0 1 4 1
(roots and leaves) D 15 4 1 0 1]
Argemone ocrolencra R 30 13 7 3 0 3 0 0
(seeds) D 0 0 1]
Lemna sp. R 0 0 0
D 38 13 40 ) 4 6 62 3 7 0 13

(irass seeds R 60 17 33 12 4 7 1 4 10 1 4
D 27 13 T 4 0 3 0 1]

CGuava seads R 7 1 22 0 0 2
D 0 0 0

Unidentified seeds (7 R B0 50 53 10 11 & 1 10 8 4
species) D 77 38 7 11 0 26 B 15 0
Mixed plant matter R %0 B3 100 19 14 15 4 11 45 26 34 67
D 69 B8 60 12 18 19 8 ba! 1 20 21 13

Total plant mafter R 55 7 36 5 12 T2 50 52 78
D 41 37 50 B8 31 94 73 36 87

Aninal matter

Gastropoda R 47 16 0 0 0
D 8 38 20 2 7 6 36 0 18 |

Hirndinea R 10 3 0 0 0 0
D 0 0 0

Cladocera R T 3 5 0 0 0
D 13 4 0 1 0 1 0

Copepoda R T 1 0 0 ]
D 0 0 0

Scorpionida R 7 1 0 0 ]
D 0 0 0

Aganse R F 1 0 0 0
D 0 0 0

Coleoptera R 40 17 67 4 11 0 1 B
D 23 13 20 5 4 6 2 0 |

Diptera R 30 17 20 4 4 5 1 2 1 |
D 23 13 20 5 4 6 1 6 2 0 3

Hemipiera R 17 20 4 4 10 0 1 |
D 8 25 2 T 0 0 0 2 0

Hymenoptera (wasps R 10 17 13 2 4 3 0 | 1]
and bees) D 0 0 ]
Hymenoptera (mnts) R 17 27 4 5 0 1 2
D 31 13 T 4 3 0 ]

Odonata (larvae) R 30 50 T 7 7 1 26 16 13 18 0
D 15 13 4 4 1 1 0 0

Oithoptera R 17 7 4 1 1 0 1 0
D 0 0 ]

Mixed animal matier R 50 50 60 T 11 49 19 3 32 21 10
{Arthropods) D 62 L] 40 11 11 13 9 32 0 17 40 ]
Anum (eggs) R ] L] 1]
D 15 4 1 1 0 0

Anum (adpoles ) R 17 7 4 1 6 1 0 2 0
D 0 0 0

Anurm {adults) R 30 5 1 2 0 ]
D 8 2 0 0 0 0

Trichoptera R 10 17 F 2 4 1 0 0 0 1 0
D 8 2 0 0 0

Taotal animal matter R 25 46 45 04 BE 27 49 48 2
D 44 45 31 12 69 6 26 61 11
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Table 2. Morisita similarity index values for sex and age
classes of Kinostemon integrum in Eslado de Mésico by rainy
and dry seasons.

Immature  Males Females Immature Males
rainy  rainy  dry dry dry

Females rainy ~ 0.90 0.84 0.86 0.56 0.81
Immature

rainy 0.86 0.87 0.63 0.81
Males rainy 0.85 0.59 0.73
Females dry 0.62 0.79
Immature dry 075

evolutionary trends related to life history, physiology, and
morphology. Other important issues such as  dietary
differences among sex and age classes and the effect of
behavior (e.g.. dominance relationships) in feeding behav-
ior definitely need more attention.
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