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RESUMEN

Factores ambientales bidticos y abidticos pueden afectar de manera directa la forma de
los organismos. Recientemente se ha intensificado el estudio del flujo del agua y de Ia
depredacion como agentes selectivos de la forma. El objetivo principal de esta
investigacion es poner a prueba el efecto de las distintas intensidades de flujo de agua y
mortalidad sobre la forma corporal en seis distintas poblaciones del pez viviparo
Poeciliopsis baenschi. Se demostrd que las velocidades del flujo de agua y la mortalidad en
cada poblacion de P. baenschi fueron distintas. La mortalidad se estimé a partir de
métodos de mdaxima verosimilitud. Para el andlisis de la forma se tomaron fotografias
digitales de una muestra de peces de cada poblacién. Se calcularon variables de forma a
través de herramientas de morfometria geometria y también se tomaron medidas lineales
usando técnicas de morfometria tradicional. Los resultados revelaron que la forma de
machos y hembras de P. baenschi es diferente en funcién de las distintas combinaciones
de agentes potencialmente selectivos (bajo y alto flujo de agua; baja y alta mortalidad),
favoreciendo formas particulares para cada sexo. Las hembras de las poblaciones que
experimentan baja mortalidad y alto flujo del agua tienen la forma del cuerpo con
caracteristicas hidrodindmicas (cuerpos delgados), ideal para ahorrar energia en el nado.
En machos, los resultados fueron muy diferentes a lo que se esperaba. Poblaciones que
experimentan baja mortalidad y alto flujo de agua tienen una morfologia mucho mas
robusta. En contraste, los machos de la poblacion con bajo flujo de agua y baja mortalidad
tienen cuerpos mucho mas delgados y con pedunculos caudales muy largos. Las causas de
esta divergencia permanecen aun desconocidas. Al analizar por separado cada una de las
estructuras morfoldgicas (morfometria tradicional) también se encontraron patrones
contrastantes entre hembras y machos. Unicamente en hembras, el ancho méaximo del
pez y la velocidad de corriente tuvieron una relaciéon tal como se esperaba de acuerdo con
las predicciones plateadas. A mayor flujo del agua el ancho mdaximo del pez fue menor, lo
que refleja una morfologia hidrodinamica en el cuerpo de las hembras en este tipo de
ambientes.

Palabras clave: morfometria, Poeciliopsis, mortalidad, flujo, agua.



ABSTRACT

Biotic and abiotic environmental factors can affect directly the body shape of living
organisms. Recently, more studies have been conducted on the effects of water flow and
predation as selective agents on morphology. The main objective of this research is to
examine the effect of different intensities of water flow and mortality on six populations
of the viviparous fish Poeciliopsis baenschi. | demonstrated that water flow and mortality
rates were different among populations. Mortality was estimated using maximum
likelihood methods. For the body shape analysis digital photographs were taken for a
sample of fishes from each population. Shape variables were calculated using geometric
morphometric tools. Linear measurements were also registered using traditional
morphometrics. The results revealed that the morphology of males and females of P.
baenschi differed as a function of the different combinations of the putative selective
agents (i.e., low and high water flow, low and high mortality), favoring particular shapes
for each sex. Females from populations that experienced low mortality and high water
flow exhibited morphologies with hydrodynamic characteristics (thin and elongated
bodies), ideal for saving energy during swimming. In males, results were very different
than expected. Low mortality and high water flow populations resulted in robust
morphologies. In contrast, males from the population inhabiting low water flow and low
mortality have thinner bodies with relatively long caudal peduncles. The causes of this
discrepancy are still unknown. When analyzing separately each morphological structure
(traditional morphometrics) | also found contrasting patterns between males and females.
Only in females, maximum fish width and its relationship with flow velocity were as |
expected according to my predictions. Maximum fish width was smaller in higher water
velocities, which indicates a hydrodynamic morphology in females inhabiting this type of
environments.

Key words: Morphometric, Poeciliopsis, mortality, water flow.



INTRODUCCION

Los factores del medio ambiente son agentes selectivos de las caracteristicas fenotipicas
de los organismos (Pigliucci y Preston, 2004; Marks et al., 2005). Particularmente, la
morfologia es afectada por presiones de seleccidn locales derivadas de diversos factores.
Entre los mds importantes se encuentran: el tipo de alimentacién, la temperatura, la
humedad, la altitud, tipo de reproduccion, asi como las interacciones bidticas. Entre estas
ultimas, la que mas se destaca por su efecto en la morfologia de los organismos es la
depredacion (Langerhans y Makowicz, 2009; Langerhans y Reznick, 2009). En los
depredadores los rasgos morfoldgicos que se favorecen son aquellos relacionados con la
capacidad para obtener a sus presas con mayor facilidad. En las presas los rasgos
morfoldgicos que se favorecen son aquellos que ayudan a incrementar el éxito de
supervivencia ante el riesgo de ser depredado (West-Eberhard, 2003; Langerhans y

Reznick, 2009).

En peces, se ha demostrado que la presencia de peces piscivoros tiene impacto
directo sobre las tasas de mortalidad, que pueden incrementar o disminuir espacial y
temporalmente, debido a las distintas intensidades de depredacién (Johnson y Zuiiga-
Vega, 2009). Por lo tanto, la mortalidad que ocasionan estos depredadores puede afectar
la forma de las presas. Alta mortalidad debe seleccionar genotipos y fenotipos con mayor

habilidad para escapar de los depredadores en un ambiente acuicola (Domenici, 2003).

En diversas especies de peces de la familia Poeciliidae se han documentado
morfologias que les proporcionan una mayor velocidad de escape en poblaciones con alta
depredacion: pedunculos caudales mas largos, aletas caudales mas grandes y cuerpos mas
delgados. En contraste, en los ambientes sin depredadores se observan morfologias con

formas mas robustas con aletas cortas y pedunculos caudales reducidos (Langerhans et



al., 2004; Walker et al., 2005). Sin embargo, los estudios que encuentran esta asociacién
entre la presencia o ausencia de depredadores potenciales y la forma del cuerpo no han
estimado diferencias en las tasas de mortalidad entre poblaciones con y sin depredadores.
Esta carencia es notable, dado que el proceso selectivo que generan los depredadores
sobre la morfologia es a través del incremento en las probabilidades de mortalidad de las
presas. Por lo tanto, aun es necesario explorar la relacion entre las distintas intensidades

de mortalidad y las variaciones en la forma corporal de peces.

Por otro lado, el flujo del agua también puede tener efectos relevantes sobre la
morfologia. De hecho, la velocidad del agua es uno de los factores ambientales mas
importantes que afecta a los organismos que habitan en sistemas acuaticos (Urrutia,
2004). Hay estudios que muestran que distintos regimenes de la velocidad del agua
promueven una divergencia fenotipica en muchas especies de peces (Langerhans, 2008).
En la mayoria de estos estudios los organismos desarrollan una forma mucho mas
hidrodindmica (cuerpo alargado) cuando habitan ambientes con mayor velocidad de
corriente en comparacidn con aquellos que habitan ambientes con menor velocidad en el

flujo de agua (Urrutia, 2004; Langerhans y Reznick, 2009).

En el presente estudio se responden dos preguntas principales con respecto a dos
factores particulares que pueden promover cambios intraespecificos en la forma del
cuerpo de una especie de pez. (1) ¢Qué relacidon hay entre la mortalidad y la forma
corporal en distintas poblaciones del pez viviparo Poeciliopsis baeschi? (2) éQué relacion
hay entre la velocidad del flujo del agua en el que habitan y la forma de los individuos en
las distintas poblaciones de P. baenschi? Si la mortalidad que producen otros peces
depredadores es un agente selectivo de la morfologia, entonces, en poblaciones donde la
mortalidad es relativamente alta deben seleccionarse organismos con caracteristicas
especificas de un nado éptimo para evadir a dichos depredadores, en comparacién con

poblaciones donde la mortalidad es relativamente baja. Ademas, si la velocidad del agua



es un agente selectivo de la morfologia, ambientes con alta velocidad de corriente deben
seleccionar a organismos con cuerpos mucho mas hidrodindmicos, los cuales son mas
alargados y con una altura menor, en comparacién con sitios en los que la velocidad de la

corriente agua sea mas lenta. En estos uUltimos deben observarse formas mas robustas.

OBJETIVO GENERAL

Evaluar el efecto de la variacién entre poblaciones en las tasas de mortalidad y en la
velocidad de la corriente de agua sobre la divergencia morfoldgica entre poblaciones del

pez viviparo Poeciliopsis baenschi.

OBJETIVOS PARTICULARES

e Determinar si existen diferencias significativas en la tasa de mortalidad de

diferentes poblaciones de P. baenschi.

e Determinar si existen diferencias significativas en la velocidad de la corriente de

agua que experimentan diferentes poblaciones de P. baenschi.

e Determinar si existen diferencias significativas en la morfologia de distintas

poblaciones de P. baenschi.

e Evaluar si existe una relacién entre la variacidn entre poblaciones en las tasas de

mortalidad y la variacién entre poblaciones en la morfologia de P. baenschi.



e Evaluar si existe una relacion entre la variacién entre poblaciones en la velocidad
de la corriente de agua y la variacién entre poblaciones en la morfologia de P.

baenschi.

HIPOTESIS

Tal como se ha sugerido para otros poecilidos (Langerhans et al., 2004; Langerhans y
Reznick, 2009), la mortalidad y la velocidad de la corriente de agua que habitan son

agentes selectivos de la forma corporal de Poeciliopsis baenschi.

PREDICCIONES:

1. Poblaciones que sufren altas tasas de mortalidad exhibirdn fenotipos con
pedunculos caudales mas largos y aletas caudales mas grandes en comparacién

con poblaciones que experimentan bajas tasas de mortalidad (Fig. 1).

2. Poblaciones que experimentan corriente de agua relativamente rapida exhibirdn
fenotipos mds hidrodinamicos, es decir, cuerpos mucho mas alargados y con
menor altura en comparacidon con organismos que experimentan corriente de agua

relativamente lenta (Fig. 2).

3. Poblaciones que experimentan alta mortalidad y alto flujo del agua (interaccién,

Fig. 3) exhibiran fenotipos con tendencias hidrodinamicas pero con pedunculos



caudales mas grandes. A diferencia de poblaciones con baja mortalidad y bajo flujo
de agua en los que se espera encontrar organismos mas robustos y con

pedunculos caudales mas estrechos.
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Fig. 1. Representacidn grafica de la primera prediccion que le da direccidn a este proyecto de

investigacion.
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Fig. 2. Representacion grafica de la segunda prediccién que le da direccion a este proyecto de

investigacion.
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Fig. 3. Representacion grafica de la interaccidon de las distintas intensidades (alta y baja) del flujo
de agua y mortalidad que influyen en la forma de Poeciliopsis baenschi. Esta grafica corresponde a
la tercera prediccién que le da direccidn a esta investigacion.



ANTECEDENTES

MEDIO AMBIENTE Y VARIACION FENOTIPICA

Los organismos en la naturaleza estan expuestos a fluctuaciones de los factores del medio
ambiente como temperatura, humedad, competencia y depredacion (Hoffmann vy
Parsons, 1997). Debido a que estas variaciones representan diferentes presiones de
seleccion, los rasgos de los individuos en las poblaciones pueden cambiar dependiendo de
las presiones especificas en cada momento del tiempo y en cada localidad. Las
consecuencias son cambios intraespecificos en las caracteristicas fisioldgicas, historias de

vida, conductuales y morfoldgicas de los organismos (Marks et al., 2005).

Particularmente, la morfologia puede variar drasticamente entre poblaciones de
una misma especie. Algunos de los factores que la afectan son la temperatura, la
disponibilidad y tipo de alimento, la competencia, la depredaciéon y el micro-habitat
(Gabriel, 1944; Wilson, 1953; Arnold y Peterson, 1990; Harvell, 1990; Reznick y Endler,
1982; Collias, 1994; Roff, 2002). Por ejemplo, la disponibilidad de comida puede provocar
el aumento o disminucidn del tamafio y la complejidad de las estructuras bucales de los
organismos (Miner y Vonesh, 2004). La temperatura es otro factor externo que modifica
las estructuras corporales. Cambios extremos de temperatura producen anomalias en el
patron usual de las formas de las escamas de algunas especies de lagartijas, cambios en el
tamafio de las alas en moscas y distinta longitud de huesos en mamiferos (Parsons 1990;
Markov, 1995; Hoffman y Parsons, 1997). Adicionalmente, existe una amplia variedad de
organismos acuaticos que desarrollan diversas estructuras de defensa en respuesta a la
presion de sus depredadores (Yoshioka, 1982; Gilbert y Stemberger, 1984; Havel, 1985).
Una forma corporal que les permita capturar con éxito su alimento o escapar de sus
depredadores aumentara su supervivencia y la posibilidad de dejar descendencia. Es decir,

la morfologia puede variar en funcién de diferentes factores ecoldgicos y estd
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directamente asociada con la adecuacidn de los seres vivos (i.e., con su probabilidad de

dejar descendencia viable; Wainwright y Reilly, 1994).

MORFOLOGIA Y LOCOMOCION EN PECES

Los peces viven dentro de un medio ambiente acuatico en una gran diversidad de habitats
como mares, rios y lagos. Por medio del nado los peces se desplazan y se desarrollan en
estos distintos medios acuaticos. El nado estd compuesto por movimientos
presumiblemente adaptativos que les permiten a los peces realizar numerosas actividades
necesarias para sobrevivir. Por lo tanto, todos los peces han adoptado formas corporales
especificas para los distintos tipos de locomocion (en linea recta o a través de
ondulaciones y giros), en los que utilizan diferente forma las aletas medias, pares y caudal.
Se les llama aletas medias al conjunto de aletas dorsales y anales, las aletas pares son las

aletas pectorales y pélvicas, y la aleta de la cola es también llamada aleta caudal (Fig. 4).
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Fig. 4. Tipos principales de aletas en peces (modificado de Sfakiotakis et al., 1999).

En este trabajo se considera que la clasificacion mas util e integrativa de los tipos de
nado es la que proponen Webb (1984) y Webb & Blake (1985). En la cual, el tipo de nado
que utiliza las aletas medias y pares (Fig. 4 y 5a), es llamado propulsion MPF (median and
paired fin). Es muy comun en peces que son especialistas en maniobrar y que habitan
ambientes complejos, por ejemplo, arrecifes de coral, lagos o cuerpos de agua con mucha
vegetacion. El otro tipo de nado es el llamado propulsién BCF (body and caudal fin) que
utiliza la mayor parte del cuerpo para la propulsion, principalmente la regidén de la aleta
caudal (Webb y Blake, 1985; Daniel y Webb, 1987; Webb, 1988). A la vez se divide en dos
tipos especializados de nado: el BCF transitorio (fast-start o nado explosivo) y el BCF

periddico (steady swimming o nado sostenido; Webb, 1984; Blake, 2004).
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El tipo de nado BCF periddico se caracteriza por una repeticion ciclica de movimientos
propulsivos. Es empleado por peces que cubren distancias muy largas (generalmente en
linea recta) y con una velocidad constante. Los peces utilizan principalmente la parte
posterior para mantener la propulsion. La forma caracteristica de los peces con este tipo
de nado es una amplia aleta caudal en forma de luna, un pedunculo caudal pequefio y una
parte anterior grande. Esta forma corporal de los peces que usan el BCF periddico refleja
caracteristicas que minimizan la turbulencia y el arrastre en el nado (Webb 1984; Blake,

2004; Fig. 5c¢).

El tipo de nado BCF transitorio es explosivo y de rapida velocidad. Incluye maniobras
de escape y giros, incrementa la velocidad del pez de 0 a 1.5 m/s en un espacio de 50 a
150 metros (dependiendo de la especie). La aceleracién es provocada por la amplitud y la
rapidez de los movimientos laterales de la parte posterior del pez (pedunculo caudal). Es
decir, los peces con una amplia region posterior y aleta caudal se les facilita este tipo de
nado. Para un nado éptimo del tipo BCF transitorio el cuerpo debe ser flexible, largo y con
una amplia region caudal (Blake, 2004; Webb, 1984; Fig. 5b). El nado BCF transitorio es
central para entender la dindmica de las interacciones depredador—presa, ya que es

utilizado tanto para escapar de los depredadores como para atrapar a las presas.

En particular, diversos estudios con especies de peces poecilidos de los géneros
Poeciliopsis y Gambusia demuestran que las poblaciones que sufren mayor depredacion
desarrollan caracteristicas que favorecen este tipo de nado explosivo (Langerhans et al.,
2004; Langerhans, et al., 2005; Langerhans, 2009a). Es decir, las presiones selectivas
ocasionadas por la depredacion llevan a cambios en la morfologia (parte posterior del
cuerpo y pedunculos caudales mas grandes) en poblaciones en las que deben coexistir con
diversos depredadores en comparacion con poblaciones en las que la intensidad de

depredacion es mds baja (Langerhans, 2009a).
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MPF

CP_Q

BCF-Transitorio

BCF-Periddico

Fig. 5. Tipos de nado y su morfologia caracteristica de los peces que la presentan (a)
propulsion MPF, median and paired fin (b) propulsion BCF transitoria, body and caudal fin. (c)
propulsiéon BCF periddica. Las dreas sombreadas son las partes del cuerpo que utilizan para la
produccién de movimiento en cada tipo de propulsion. Las flechas indican las direcciones que

son mas utilizadas en cada tipo de nado: (a) ondulaciones y maniobras; (b) giro de escape; (c)

linea recta.
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Locomocidn en peces poecilidos

Los miembros de la familia Poeciliidae son peces neotropicales que habitan una gran
diversidad de ambientes (rios, arroyos, lagos, lagunas, etc.; Evans et al., 2011). Este amplio
rango de distribucidn ha permitido una diversificacidon de tipos de locomocion, y por lo
tanto diferentes morfologias (p.e., diferentes tamafios del cuerpo vy aletas,
ornamentaciones y colores) de acuerdo a la heterogeneidad del medio ambiente dentro
de la familia. Los poecilidos nadan utilizando principalmente la aleta caudal para la
propulsion. Por lo cual, de acuerdo a la clasificacion de Webb (1984) y Webb & Blake
(1985), los poecilidos utilizan un nado de tipo BCF (propulsion mediante el cuerpo vy la
aleta caudal). De acuerdo con esta clasificacidn los poecilidos ocupan ambos tipos de nado
BFC (transitorio y periddico), utilizando uno mas que otro dependiendo de los factores

bidticos y abidticos en el ambiente que les rodea.

Por ejemplo, la alta depredacion dentro de las poblaciones puede llevar a la
seleccion de caracteristicas en la forma que les permitan a los peces escapar con mayor
facilidad de sus depredadores, como lo son estructuras especializadas de un nado de tipo
BCF transitorio. Particularmente, el pez viviparo Poeciliopsis baenschi no ha sido estudiado
con respecto a los tipos de locomocién, por lo que no existen datos especificos que
detallen los tipos de nado BCF que utilizan con mayor frecuencia. Sin embargo, existen
estudios realizados con los géneros Gambusia, Poecilia y Brachyrhaphis (Langerhans y
DeWitt, 2004; Gomes y Monteiro, 2008; Langerhans y Makowicz, 2009) que comparan los
cambios morfoldgicos entre poblaciones que ocupan un nado sostenido (BCF periédico) o
un nado explosivo (BCF transitorio) dependiendo de las presiones ambientales (p.e.,
depredacion y flujo del agua). En sus resultados se mostraron que las poblaciones de
peces que experimentan alta depredacién tienen pedunculos caudales mas largos y una
parte anterior estrecha (estructuras que mejoran el tipo nado transitorio), en

comparacion con poblaciones que experimentan baja depredaciéon y que presentan una
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parte anterior amplia con pedunculos caudales cortos (estructuras que mejoran el tipo

nado sostenido).

Por lo anterior, se infiere que P. baenschi utiliza un tipo de nado BCF transitorio
cuando requiere movimientos rdpidos y giros para escapar (i.e., en poblaciones con alta
depredacion). La estructura que principalmente optimiza este tipo de nado es un
pedunculo caudal largo, y en general, una parte anterior angosta (cabeza) y una parte
posterior amplia (pedinculo caudal). En contraste, se infiere que P. baenschi utiliza un
tipo de nado BCF periédico o sostenido cuando busca alimento o pareja y no necesita
movimientos rapidos (i.e., en poblaciones con bajo flujo de agua o baja depredacion). La
estructura que maximiza este tipo de nado es un pedunculo caudal corto y angosto. Se ha
observado en algunas poblaciones del género Gambusia que presentan un nado sostenido
(p.e., ambientes con baja depredacion) que estos peces desarrollan una forma mas amplia
en la parte anterior del cuerpo y una forma estrecha en la parte posterior del cuerpo
(Langerhans, 2009a, 2009b). En resumen, se pueden esperar patrones morfoldgicos
distintos en las diferentes poblaciones de P. baenschi que habitan en regimenes
contrastantes de factores bidticos y abidticos, dependiendo del tipo de nado que utilizan

la mayor parte del tiempo.

EFECTO DE LA VELOCIDAD DEL FLUJO DE AGUA SOBRE LA MORFOLOGIA DE PECES

Por medio de la seleccion natural divergente, la morfologia puede cambiar de acuerdo a
las distintas intensidades de factores ambientales (Langerhans, 2008). Un factor que
recientemente ha sido estudiado por promover la diferenciacién morfolégica entre
poblaciones de peces es el flujo del agua. Varios autores han considerado que la velocidad

del flujo de agua es uno de los principales factores ambientales abidticos que definen Ila
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forma de los peces (Nicoletto, 1996; Nicoletto y Krodic-Brown, 1999; Urrutia, 2004;

Langerhans, 2008; Langerhans y Reznick, 2009).

Se han desarrollado trabajos sobre el efecto de distintos regimenes del flujo de
agua sobre la morfologia en Poecilia reticulata, Poeciliopsis turrubarensis y Oncorhynchus
mykiss (Nicoletto, 1996; Zuiiiga-Vega et al., 2007; Langerhans, 2008). Estos estudios han
demostrado que los pedunculos caudales son mds largos y gruesos en peces que
experimentan una velocidad del agua rdpida en comparacion con los peces que
experimentan una velocidad del agua lenta. Sin embargo, existen inconsistencias
morfoldgicas en algunas especies, por ejemplo, en Xiphophorus montezumae se mostro
una disminucién en el ancho del pedunculo, amplitud en la aleta caudal y disminucién en
la amplitud de la aleta dorsal cuando los peces experimentaban alta velocidad del flujo de

agua (Urrutia, 2004).

Otros trabajos realizados con especies de las familias Salmonidae, Centrarchidae y
Poecilidae (género Gambusia) demostraron, en su mayoria, que los pedinculos caudales
de las poblaciones con rapido flujo de agua eran mas largos y la altura de los peces era
menor, caracteristicas de una morfologia mds hidrodinamica (Langerhans, 2008;
Langerhans y Reznick, 2009). A pesar de los estudios que existen en la actualidad, el efecto
de la velocidad del flujo de agua aun no queda claro. Los patrones ecomorfolégicos que se
presentan en las distintas especies son inconsistentes. Uno de los objetivos principales de
esta tesis es conocer cudl es el efecto de distintas intensidades del flujo de agua sobre la

morfologia de Poeciliopsis baenschi.
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EFECTO DE LA MORTALIDAD OCASIONADA POR LA INTERACCION DE LOS DEPREDADORES
SOBRE LA MORFOLOGIA DE PECES

En peces, hay un interés reciente por entender la relacién entre distintas intensidades de
depredacion y el cambio morfoldgico que experimentan las poblaciones. En los géneros
Gambusia, Poecilia y Carassius en presencia de depredadores se han encontrado cambios
morfolégicos como: pedunculos caudales largos, incremento en la agudeza corporal y
cuerpos mas robustos, respectivamente (Langerhans et al., 2004; Chivers et al., 2008;
Domenici et al., 2008). Particularmente interesantes son los trabajos que utilizaron
herramientas novedosas de analisis de la forma corporal (i.e., morfometria geométrica) en
distintas poblaciones de Gambusia hubbisi y Gambusia caymanensis que experimentan
diferentes intensidades de mortalidad (Langerhans, 2009 a, 2009b; Langerhans vy
Macowicz, 2009; Langerhans y Reznick, 2009). En estos estudios se encontré que las
poblaciones que experimentan una alta mortalidad presentan una parte anterior estrecha
(drea de la cabeza) y una parte posterior amplia (area del pedunculo caudal). En contraste,
las poblaciones con baja mortalidad presentaron una parte anterior amplia y una parte

posterior estrecha (Fig.6).
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Baja depredacion Alta depredacidn

Fig.6. Representacion de la diferencia morfolégica de poblaciones que experimentan baja
depredacién y alta depredacion de (a) machos y (b) hembras de Gambusia caymanensis. Se

utilizaron 11 puntos anatémicos para el analisis de la forma (c). Obtenido de Langerhans y

Makowicz, 2009.
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Sin embargo, sélo existen cuatro estudios con P. baenschi (Zufiga-Vega et al.,
2012), P. reticulata (Reznick et al., 1996; Reznick y Bryant, 2007) y Brachyrhaphis
rhabdophora (Johnson y Zuniga-Vega, 2009) que demuestran que la depredacion es
verdaderamente el factor principal que causa la mortalidad. En las poblaciones donde
existe mayor depredacion las tasas de mortalidad son altas en comparacion con las
poblaciones con baja intensidad de depredacidn. Sin duda, existe la necesidad de nuevos
estudios que estimen las tasas de mortalidad en diferentes regimenes de depredacién en
poblaciones de peces. Hasta la fecha, sélo existe un estudio que examina las diferencias
de las tasas de mortalidad entre las poblaciones de Poeciliopsis baenschi (Zuhiga-Vega,
2012). Esta especie de pez poecilido habita algunos rios del occidente de México. En
algunas de sus poblaciones, coexisten con peces piscivoros de la familia Poeciliidae que
presumiblemente los depredan. En otras poblaciones, P. baenschi no coexiste con peces
depredadores (Zuiiga-Vega et al., 2012). Ademds no existen trabajos previos o evidencia
gue examinen la relacién entre mortalidad y forma corporal de peces del género
Poeciliopsis. Este tema innovador es uno de los principales ejes que dirige la presente

investigacion.

METODOS

ESPECIE Y SITIO DE ESTUDIO

Se utilizd6 como modelo de estudio al pez viviparo Poeciliopsis baenschi (familia:
Poeciliidae; genero: Poeciliopsis; Meyer Radda, Riehl y Feichtinger, 1986) distribuido
Unicamente en rios de los estados de Jalisco y Colima en el occidente de México. Es un pez
de agua dulce que habita en zonas de poca profundidad en los rios (p.e., pozas). Presenta
dimorfismo sexual respecto a la talla, las hembras son mas grandes que los machos con
respecto al largo hocico-pedunculo (SL; 21.4 £ 0.17 mm SL promedio para machosy 24.6 +
0.36 mm SL promedio para hembras). Ademas los machos difieren de las hembras en que

presentan una estructura sexual llamada gonopodio (aleta anal modificada) con la que
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fertilizan a las hembras. Las hembras presentan superfetacién, es decir, mantienen en su

oviducto distintas camadas en diferentes estadios de desarrollo (Constantz, 1989).

Se estudiaron seis poblaciones P. baenschi para el analisis demografico durante
cinco semanas en los rios de los estados de Colima y Jalisco: el rio Armeria, el arroyo
Chandiablo y el rio Coahuayana en Colima; el rio Cuzalapa, el rio Purificacidon y el rio
Pilaston en Jalisco (Tabla 1). Se utilizaron redes de enmalle (aproximadamente de 1 X 3 m)
para atrapar a los peces empleando movimientos circulares y laterales sobre la poza en
estudio. El grupo de recolecta fue de 3-4 personas para homogeneizar el esfuerzo de
colecta. Los horarios de colecta se realizaron a la misma hora en cada sitio (por la mafiana
a partir de las 9 am). Posteriormente, para su analisis morfométrico se recolectaron
alrededor de 120 especimenes por poblacion empleando de la misma forma las redes de
enmalle. Las muestras recolectadas en el ultimo dia de estudio de cada poblacién se
transportaron al laboratorio en alcohol al 95%. En el laboratorio las muestras fueron
colocadas en frascos con alcohol limpio al 70%. Los frascos eran grandes en los que se
colocaron los peces cuidadosamente de forma horizontal para evitar que se deformaran.
La solucion no mostré signos de dafiar la forma de los peces durante el tiempo de fijacidn

que fue aproximadamente entre tres meses a un afo.

Ademas se recolectaron las especies en las que coexiste P. baenschi en cada sitio
de estudio. La identificacidn la realizé el curador de la Coleccién Nacional de Peces del
Instituto de Biologia. La densidad de las especies piscivoras en cada sitio de estudio fue
estimada mediante conteo directo, es decir, cada vez que se sacaba peces con la red se
contaba el niumero de peces observados atrapados en la red (observacién personal) en las

5 ocasiones de captura para cada sitio (Tablal).
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Andlisis de la velocidad de corriente del agua

Se midieron las diferencias entre las velocidades de corriente del agua de los diferentes
sitios de estudio por dos métodos distintos. El primer método fue tomar el tiempo en que
transcurria un objeto flotante en una distancia determinada (3 m) en donde los peces se
localizaban en cada sitio. El procedimiento se repitid 3 veces durante el ultimo dia de las
visitas y se calculd el promedio de las mediciones para cada sitio. El segundo método fue
la estimacion de las pendientes observadas en las cartas topograficas para cada sitio. Se
razond que la pendiente seria proporcional a la velocidad del agua en el rio: a mayor
pendiente la velocidad del agua seria mayor. Los valores estimados de la velocidad en el
flujo de agua variaron entre los sitios de estudio de 0.0 cm/s a 36 cm/s (Tabla 1). Se
compararon los resultados obtenidos en cada método asumiendo que las velocidades
resultantes del método del objeto flotante tendrian una razén directamente proporcional
a los resultados de la altura de la pendiente obtenido por el segundo método. Es decir, la
velocidad del rio calculada por el método del objeto flotante es mayor en los rios con alta

pendiente topografica.
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Andlisis demogrdfico

En las seis poblaciones de P. baenschi en los rios de Colima y Jalisco se emplearon
métodos de marca-recaptura para estimar la probabilidad de mortalidad (1 -
supervivencia o ¢) en cada poblacién. El método de marca-recaptura implica capturar,
marcar y liberar a los organismos y darles seguimiento durante un determinado tiempo.
Se obtuvieron datos por marca-recaptura durante 5 semanas con una visita semanal para
todas y cada una de las localidades. Para marcar individualmente a los peces, se utilizaron
inyecciones de tinta con elastdmero (tinta fluorescente a rayos UV) de distintos colores

(Northwest Marine Technology; http://www.nmt.us/). Se utilizaron cinco diferentes

colores (rojo, amarillo, morado, azul y verde) para marcar un punto en la parte trasera del
cuerpo del pez que representan las unidades, decenas, centenas y millares de acuerdo a
su ubicacién exacta. Por medio de los organismos marcados que son recapturados
(observados en las siguientes ocasiones de captura) pueden estimarse diferentes
parametros poblacionales como la probabilidad de supervivencia (¢) y recaptura (p)

(Lebreton et al., 1992; Amstrup et al., 2005; Lemos-Espinal et al., 2005).

Para estimar la probabilidad de mortalidad (1 - ¢), se estimaron principalmente los
parametros de supervivencia y recaptura por medio de métodos de maxima verosimilitud
(ML) con ayuda del software MARK (White y Burnham; 1999). La ML es un método de
inferencia estadistica que estima el valor de los pardmetros de interés (p.e.,. ¢ y p) que
con mayor probabilidad dieron origen a los datos obtenidos en campo (Edwards, 1972;
Rao, 1972; Mood et al.,, 1974; Burnham et al., 1987). Ademds ML provee parametros
insesgados, normalmente distribuidos y con el menor nimero de varianza. Las dos
primeras propiedades indican buena fiabilidad de las estimaciones cuando el nimero de
animales marcados es grande y la minima varianza indica si son dptimos en términos de

precisién (Olivera-Tlahuel, 2010).
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Los datos de entrada para el programa MARK son las historias de captura hechas
con los datos recolectados en campo. Las historias de captura son construidas por 0’s y
1’s, donde el 0 indica ausencia (no se recapturd) de los organismos en cierta ocasion de
captura y el 1 indica la presencia (o recaptura) de los organismos en cierta ocasién de
captura (Tabla 2). En la presente investigacién se obtuvieron 5 ocasiones de captura
debido a que se visitaron las localidades durante 5 semanas con una visita semanal. En las
historias de captura también se pudo integrar el efecto de la talla como covariable y las

localidades como grupos para su analisis en el software MARK (Tabla 2).
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Tabla 2. Ejemplos de la estructura de las historias de captura. Cada renglén contiene los destinos

posibles de los organismos recapturados en campo en las 5 ocasiones de captura (los primeros 5

digitos), la localidad a la que pertenecen (remarcados en negro) y la talla (longitud estandar en

mm) a la que fueron observados por primera vez. La talla se utilizé como covariable en los analisis

demogréficos.

Historias de captura

Interpretacion

11101100000 24.3;

11010010000 15.9;

1011100001 018.3;

11111000001 22.1;

Organismo que fue capturado en las primeras tres
ocasiones de captura, no se observd en la cuarta
ocasion de captura y hasta la quinta ocasion se volvio
a capturar. El Individuo pertenece a la localidad 1. Su
talla observada fue de 24.3 mm.

Organismo que fue capturado en las primeras dos
ocasiones de captura, no se observd en la tercera
ocasion de captura, en la cuarta ocasion se volvio a
encontrar y en la ultima ocasion de captura ya no se
observé. El Individuo pertenece a la localidad 2. Su
talla observada fue de 15.9 mm.

Organismo que fue capturado en la primera ocasion
de captura, no se observé en segunda ocasidon de
captura y en las subsecuentes ocasiones de captura
se observo. El individuo pertenece a la localidad 5. Su
talla observada fue de 18.3 mm.

Organismo que en todas las ocasiones de captura se
capturd. El Individuo pertenece a la localidad 6. Su
talla observada fue de 22.1 mm.

Posteriormente, se pusieron a prueba distintos modelos que difieren en la forma

en la que los pardmetros (¢ y p; Tabla 3) pueden variar. Los modelos fueron de tipo

Cormack-Jolly-Seber (CJS) para poblaciones abiertas (Jolly, 1965; Seber, 1965; Lebreton et

al., 1992). En estos modelos se utilizan recapturas de organismos vivos y que son liberados

también vivos.
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Tabla 3. Ejemplos de modelos que representan distintas fuentes de variacién de las tasas de
supervivencia (¢) y recaptura (p) y que fueron ajustados a los datos de marcaje y recaptura de

Poeciliopsis baenschi.

Modelos Interpretacion

&L pc ¢ es afectada por la localidad y p es constante.

dc Psx ¢ es constante y p es afectada por el sexo.

drpL ¢ es una funcion de la talla y p es afectada por la localidad.

¢r pr ¢ es una funcién cuadratica de la talla y p es afectada por la
talla.

Inicialmente, se pusieron a prueba varios modelos en los cuales los pardmetros
(supervivencia y recaptura) sélo podian estar afectados por un solo efecto como la talla
(T), la talla cuadratica (T?), el sexo (Sx), la localidad (L) o ser simplemente constantes (C). La
talla es la medida del largo del pez (mm) tomada en campo para cada espécimen
capturado. Los modelos de la talla y la talla cuadratica son diferentes debido a que en el
primero se espera una respuesta lineal (una sola pendiente positiva o negativa) del
parametro en funcién de la talla y en el segundo se espera una respuesta que no es lineal
sino cuadratica (una pendiente positiva y otra negativa). Es decir, en el modelo de talla
cuadratica la supervivencia es mas alta o mas baja en las tallas intermedias en
comparacion con la supervivencia de las tallas extremas (tallas pequefias o grandes),
formando una pardabola. En segundo lugar, se probaron modelos aditivos que son modelos
con efectos de dos o tres factores (p.e., modelo aditivo de talla, sexo y localidad =T + Sx +
L; modelo aditivo de localidad y talla = L + T; modelo aditivo de localidad y sexo = L + Sx).
En tercer lugar, los pardmetros podrian ser afectados por dos o mas factores y por la
interaccion de los mismos factores formando un modelo con interacciones (p.e., modelo

de interaccién del sexo y la localidad = Sx x L; modelo de la interaccién de la talla
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cuadratica y localidad = T? x L; modelo de la interaccién de la localidad, talla cuadratica y
sexo = L x T2 x Sx). La interaccion significa que el efecto de un factor (p.e., localidad)

depende de los niveles del otro factor (p.e., sexo).

En total se construyeron 95 modelos los cuales difieren de acuerdo con las
distintas combinaciones de los factores afectando a ¢ y p (Tabla 4). Estos modelos
representan distintos escenarios que pueden presentarse en la realidad, es decir,
hipdtesis alternativas acerca de la forma en la que los parametros de interés (¢ y p)
pueden afectarse de acuerdo a factores como la localidad, el sexo y la interaccién de los
mismos. Los procedimientos de ML implementados en el software MARK permiten
conocer cual es el modelo mas verosimil o que se acerca a la realidad desconocida de

acuerdo a nuestro conjunto de datos recolectados en campo.

Tabla 4. Ejemplos de los distintos escenarios o modelos puestos a prueba en el andlisis

demografico.

Modelos
dDLxSxxT2 P, ¢SxprSx ¢LpLxSx brt P
¢L+SxpT d)SxprL d)LxTZ P ¢ch
d)L + T2 pLxSx d)T +L pL d)C pC ¢L pLxSx
d)ch chZ Pe chprC ¢5x Pe

Para escoger el mejor modelo, existen principios y estrategias, en el programa
MARK se utilizé el principio de parsimonia. Este principio indica que un modelo con
muchos pardmetros es indeseable, porque a medida que aumenta el numero de

parametros, la verosimilitud del modelo decrece (Lebreton et al., 1992). Por lo tanto, se
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selecciona el modelo que con el menor nimero de pardmetros se ajusta de mejor manera

a los datos, y sera el modelo mds verosimil y parsimonioso (Johnson y Omland, 2004).

Para seleccionar el modelo mas verosimil se utilizé el Criterio de Informacién de
Akaike (AIC; Akaike, 1973). Este criterio representa una medida de la verosimilitud de cada
modelo que es penalizada por el nimero de parametros que son calculados. El mejor
modelo es el que tiene menor AIC y representa el escenario que tiene un mayor apoyo en

los datos tomados en campo.

MARK proporciona otras medidas para comparar los modelos como el AAIC, que
nos permite distinguir si un modelo difiere de otro respecto al nivel de ajuste hacia los
datos. Si AAIC > 2, los modelos que se estan comparado son diferentes en cuanto a su
nivel de ajuste. Si AAIC < 2, los modelos que se estdn comparando son iguales en su ajuste
hacia los datos. Otra manera para comparar los modelos es calculando las medidas de
plausibilidad relativa (i.e., la verosimilitud) de cada modelo a través del peso normalizado
de Akaike (w;). Estos pesos indican el apoyo relativo que tienen cada modelo en los datos
y ayudan a la comparacion entre ellos. Por ejemplo, un modelo con un w; grande tendra
mas apoyo en los datos en comparacion con un modelo con un w, pequeiio. De modo que
el modelo que tenga menor AIC y con el mayor peso normalizado sera el mejor modelo de
todos los que se ajustaron en el programa MARK. Si es cierto que las tasas de mortalidad
difieren entre sitios, se espera que el modelo con el mejor ajuste en los datos sea uno en
el que la tasa de supervivencia sea una funcién de la localidad y su interaccidon con algun

otro factor. Es decir, un modelo de tipo: &ipc, dipsx, Proixsx, Puxt Pe, d)LxTZ PLssx, €tc.

AuUn a pesar de que se selecciond el mejor modelo con los principios y estrategias
elegidas, existe incertidumbre con respecto a los demds escenarios bioldgicos que
también podrian ocurrir (debido a que nunca la probabilidad del mejor modelo sera de 1;

Burnham y Anderson, 2002). Por tal motivo, en lugar de calcular solamente ¢ y p del
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mejor modelo (o con el menor AIC), se calcularon promedios ponderados. Los promedios
ponderados calculan los pardmetros deseados tomando en cuenta todos los modelos
respetando su peso normalizado (w;; medida de plausibilidad relativa). En consecuencia,
las probabilidades de los parametros se ajustan de acuerdo a la importancia del modelo y
en funcidn de su verosimilitud, proporciondndole mayor importancia al modelo que tiene

mayor peso. Los promedios ponderados se calculan usando la ecuacién:

¢y p (ponderados) = Z (¢; 6 pj) x w;

donde el subindice i representa a cualquier modelo i, de tal modo que ¢; (o p;)
representa al parametro derivado del modelo particular i y w; representa al peso
normalizado del modelo i. Asi los promedios ponderados arrojan valores muy confiables
de las probabilidades de supervivencia y recaptura (Johnson y Omland, 2004; Cooch y
White, 2009). El paso final para el analisis demografico fue obtener las estimaciones de la
probabilidad de mortalidad en las distintas poblaciones de P. baenschi. La probabilidad de
mortalidad simplemente se estimé como 1 — ¢, donde ¢ representa un promedio

ponderado de la probabilidad de supervivencia de cada poblacién estudiada.

Andlisis morfoldgico

Morfometria Geométrica

Los métodos de morfometria geométrica (MG) son utilizados para el analisis de la forma
en muchas areas de investigacion bioldgica (p.e, ecologia, evolucién y paleontologia; Hard
et al., 2000; Kassan et al., 2003; Trapani, 2003; Adams et al., 2004; Zufiga-Vega et al.,
2007; Langerhans y Makowicz, 2009). La MG proporciona una amplia, facil comparacién y
visualizacion de las distintas y complejas formas entre los individuos, lo cual la convierte
en una herramienta muy poderosa y util (Zelditch et al., 2004). Por lo que el andlisis de la

forma a través de MG es un enfoque que ayuda a entender las diversas causas de la
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variacion y transformacién morfoldgica como respuestas a presiones selectivas del medio

ambiente (Zelditch et al., 2004).

La MG se basa en la posicién de puntos anatdmicos homaélogos (landmarks), que se
colocan en fotos digitales de cada individuo estudiado. Estos puntos se colocan en lugares
anatémicos que pueden ser identificados en cada individuo sin margen de error. A
diferencia de la morfometria tradicional (basado en mediciones lineales), los puntos
anatémicos pueden colocarse en lugares mas especificos, no importando si son curvas o si
los individuos son de diferente talla. Los puntos anatdmicos son la manera mas precisa y
adecuada de representar y medir cualquier estructura morfolégica de los organismos,

ademas de corregir por su alometria.

Se tomaron fotos laterales de individuos de cada sexo y de cada poblacién para un
total de 364 fotos (67 en Rio Armeria, 32 machos y 35 hembras; 58 Arroyo Chandiablo, 38
machos y 20 hembras; 67 Rio Coahuayana, 35 machos y 32 hembras; 64 Rio Cuzalapa, 43
machos y 21 hembras; 54 Rio Purificacién, 25 machos y 29 hembras; 54 Rio Pilastén, 30
machos y 64 hembras). Posteriormente, con ayuda del Software tpsDig

(http://life.bio.sunysb.edu/ee/rohlf/software.html; Rohlf, 2006) se colocaron 11 puntos

anatédmicos homdlogos en cada organismo de cada poblacidn y de cada sexo (Figs. 7ay b).

Debido a que la morfologia entre sexos es distinta en P. baenschi y por la
particularidad de sintesis del analisis multivariado de la forma (i.e., Andlisis de
Componentes Principales), el mayor eje de variacion de la forma podria representar
Unicamente diferencias entre sexos. Por lo tanto, separé el analisis morfométrico para
machos y hembras para no resaltar Unicamente las diferencias entre sexos. Asi, los andlisis
de MG permitieron observar Unicamente las diferencias de la forma con respecto a los

factores que se pusieron a prueba (mortalidad y flujo de agua).
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Figura 7. Puntos anatémicos homdlogos (landmarks) utilizados para el analisis de la forma en (a)
hembras y en (b) machos. (1) Punto maximo antero-dorsal de la mandibula, (2) centro del ojo, (3)
hendidura del final antero-posterior de la cabeza, (4) insercidon anterior de la aleta dorsal, (5)

insercion posterior de la aleta dorsal, (6) insercién dorsal de la aleta caudal, (7) insercién ventral
de la aleta caudal, (8) punto medio-posterior del ancho de la aleta caudal, (9) insercidn posterior
de la aleta anal, (10)insercién anterior de la aleta anal, (11) insercién del opérculo y perfil ventral
del cuerpo.
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El siguiente paso fue convertir las coordenadas anatémicas en variables de forma
(Partial Warps, PW’s) por medio del software tpsRelw

(http://life.bio.sunysb.edu/ee/rohlf/software.html; Rohlf, 2007). Las variables de forma son

dificiles de interpretar porque son dependientes unas con otras, ademds de que los
patrones de variacién y covariacidon contienen mucha informacién (Zelditch et al., 2004).
Por tal motivo, se construyeron nuevas variables de forma que se puedan analizar con
mayor facilidad por medio de un analisis de Componentes Principales (PCA) llevado a cabo
sobre los PW’s. EI PCA tiene como objetivo reducir la dimensionalidad, simplificar los
patrones de variacién y hacerlos mas faciles de interpretar, reemplazando las variables
originales de la forma o PW’s con otras nuevas llamadas variables RW's (Relative Warps).
Las variables RW’s son combinaciones lineales de las variables originales y son
independientes unas de otras. La primer RW (que corresponde al primer componente
principal) explica la mayor cantidad posible de la variabilidad en los datos. Luego, el
segundo RW (que corresponde al segundo componente principal) explica la mayor
variabilidad posible que no explicé el primer RW, y asi sucesivamente. Por lo tanto, la
ventaja de utilizar las RW’s es que la mayoria de la variacién en las muestras se resume en
pocas variables RW’s. En 1 o 2 variables RW’s se tiene la mayoria de la variacion total de la

muestra.

También por medio del software tpsRelw se pueden construir redes de
deformacion, que ayudan a visualizar con mayor facilidad el cambio entre los individuos
que experimentan distintas intensidades de los factores ambientales (Fig.6a y b). De tal
manera, que es mas facil analizar, por ejemplo, el 60-80 % de la variacion en la forma de
los individuos con 2 variables RW's que se pueden graficar con redes de deformacién, en

comparacion con las multiples variables originales (PW’s).
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Andlisis estadistico

Uso del centroide

En MG se considera que la talla es independiente de la forma. Por lo tanto, se utilizé el
tamafio del centroide como una medida de la talla de cada pez (centroid size, valor que
corresponde al punto geométrico que estd justo en medio de todos los puntos anatémicos
de cada individuo; Zelditch et al., 2004). El tamafio del centroide también se calculd
mediante el programa tpsRelw. En términos matematicos, el centroide es la raiz cuadrada
de las sumas de las distancias cuadradas de cada punto anatémico hacia el centro de la
forma. En el andlisis estadistico se utilizd el centroide como covariable para corregir las

diferencias en tamaiio entre los peces.

Comparaciéon de la forma entre sitios con distintas intensidades de mortalidad v

velocidades del flujo del agua

Para el andlisis de la variacion de la forma entre los distintos regimenes de flujo de agua y
las distintas intensidades de mortalidad, se utilizd un andlisis multivariado de covarianza
(MANCOVA). Las distintas categorias de la mortalidad (alta y baja) y del flujo de agua (alto
y bajo) fueron utilizadas como variables categédricas independientes, las variables de
forma (RW1, RW2 y RW3) se utilizaron como variables continuas dependientes y el
tamafio del centroide se utilizé como covariable. El modelo de MANCOVA proporciona
medias ajustadas (o corregidas) por la covariable para cada variable de forma (para cada
RW), correspondientes a cada categoria de la mortalidad y flujo de agua. Los resultados de
las medias ajustadas obtenidos de la MANCOVA se graficaron junto a las redes de

deformacion correspondientes para su posterior interpretacién biolégica.
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Morfometria tradicional

En la década pasada usualmente se media la longitud, la profundidad y la amplitud de los
organismos o de alguna estructura morfolégica en particular para obtener resultados de
analisis morfométricos (Blackith y Reyment, 1971; Anderson, 1988; Marcus, 1990; Adams,
2004). Ahora se sabe que estas técnicas de morfometria tradicional (MT) tienen
inconsistencias. Una de las mas importantes es que no mide la forma de los organismos o
la forma de la estructura con la que deseamos trabajar, sino que sélo mide las diferencias
entre las longitudes tomadas. En la presente investigacion pongo a prueba las diferencias
entre la MG y MT. De igual manera que en MG, en MT se dividio el analisis de la forma
entre machos y hembras para observar si las diferencias con respecto a los factores

planteados (flujo de agua y mortalidad) son consistentes entre los dos métodos.

Se utilizaron las fotos tomadas en campo de todos los peces de cada localidad para
el analisis de geometria tradicional y su relacidn entre los distintos regimenes de flujo de
agua y de mortalidad. Se asignaron 5 mediciones para cada individuo con ayuda del
software TPSdig, que también proporciona medidas lineales. Estas medidas son el largo
del pez, la amplitud del pedinculo caudal, el largo del pedunculo caudal, el ancho maximo
del pedunculo caudal y el ancho maximo del pez (Fig. 8). Las medidas fueron elegidas de
acuerdo con las estructuras de los peces que se afectan por los diferentes tipos y
conductas de nado y también con respecto a las estructuras que se esperaba que fueran

distintas entre alta y baja mortalidad y entre alto y bajo flujo de agua (ver predicciones).
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Figura 8. Medidas lineales utilizadas para el analisis de morfometria tradicional en machos y
hembras de cada localidad. (M1) Largo del pez, (M2) amplitud del peduinculo caudal, (M3) largo

del pedunculo caudal, (M4) Ancho méximo del pedunculo caudal, (M5) Ancho maximo del pez.

Andlisis estadistico

Medida lineal del tamafio

La medida 1 o longitud total (M1) de cada pez se utiliz6 como una medida de la talla en el
anadlisis de morfometria tradicional. Del mismo modo que se utilizé el centroide como
covariable en morfometria geométrica, la longitud total fue utilizada como covariable en

geometria tradicional.

Comparacion de las medidas lineales entre sitios con distintas intensidades de mortalidad

v velocidades del flujo del agua

Para el andlisis estadistico de la variacién en la forma a través de medidas morfoldgicas

tradicionales y el efecto de las distintas categorias del flujo de agua (bajo o alto) y las
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distintas intensidades de mortalidad (baja o alta) se utilizé otro analisis multivariado de
covarianza (MANCOVA). La mortalidad y el flujo de agua fueron utilizados como variables
categdricas independientes, las variables de forma tradicionales o las medidas lineales
(M2-M5) se utilizaron como variables continuas dependientes y la medida del largo del
pez (M1) se utiliz6 como covariable. EI modelo de MANCOVA proporciona medias
ajustadas (o corregidas) por la covariable para cada variable de forma (para cada RW),
correspondientes a cada categoria de la mortalidad y flujo de agua. Por Ultimo, las medias
ajustadas obtenidas del MANCOVA se graficaron para su posterior interpretacién

bioldgica.

RESULTADOS

ESTIMACION DE TASAS DE MORTALIDAD

El modelo de mayor ajuste a los datos de las poblaciones de P. baenschi indicd que la
supervivencia estd afectada por la interaccion de la localidad y la talla cuadratica (¢LxT2}
AIC = 4574.91), mientras que la probabilidad de recaptura es afectada por la interacciéon
del sexo y la localidad (psy « ). Esto implica que la tasa de supervivencia es una funcién

cuadratica de la talla (los individuos de tamafio intermedio experimentan distinta
mortalidad en comparacién con los individuos de tallas grandes o pequefias) y que la
forma de esta funcidn difiere entre poblaciones. La probabilidad de recaptura difiere entre
sexos y la magnitud de esta diferencia depende de la poblacion (interaccion). El segundo
mejor modelo difiere Unicamente en la supervivencia, que es afectada por la interaccién
de la localidad y la talla. Este modelo tiene un ajuste hacia los datos totalmente diferente

al primer modelo (¢, « 1; AAIC = 8.2; Tabla 5). Ademas, el primer mejor modelo tiene el

mayor peso (w = 0.96 6 el 96% de apoyo) y alcanza a ser distinto, en términos de su ajuste

a los datos, del segundo mejor modelo (AAIC > 2). Por lo tanto, el primer modelo tiene el
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mejor ajuste a los datos por tener el menor AIC y es diferente a cualquier otro modelo

(Tabla 5).

Tabla 5. Modelos que resultaron con mejor ajuste a los datos de marcaje y recaptura de
Poeciliopsis baenschi. Para cada modelo se presenta: (1) el criterio de informacion de Akaike (AIC),
(2) la diferencia en los valores del AIC de cada modelo con respecto al mejor modelo (AAIC), (3) el
peso normalizado de Akaike que indica el grado de apoyo de cada modelo (w). Las probabilidades
de supervivencia de cada modelo pueden verse afectadas por la localidad (L), el sexo (S), la talla
(T), la talla cuadratica (T?), ser simplemente constante (C) y por las interacciones de estos factores.
La probabilidad de captura de los modelos puede ser afectada por el sexo (S), por la localidad (L) y

por las interacciones de estos factores. Se muestran solamente los cinco modelos con el

ajuste mas alto.

Modelos AIC AAIC w
G LxT Psxxt 4574.91 0.000 0.964
D LxT PxxL 4583.10 8.193 0.016
d Lt PL 4584.04 9.133 0.010
G LxT Psxel 4585.84 10.93 0.004
duxr Pe 4587.92 13.01 <0.001

Tomando en cuenta el peso de todos los modelos, se obtuvieron los promedios
ponderados (Tabla 6). Claramente, la supervivencia es diferente entre localidades sin
importar el sexo (Fig. 9). Ademas, la supervivencia es una funcién cuadratica de la talla
(Fig. 10). Se puede observar que en las poblaciones de Armeria, Chandiablo, Coahuayanay
Pilaston los peces de tallas intermedias tienen mayores tasas de supervivencia en

comparacion con los peces de tallas extremas (Fig. 10). A diferencia de las localidades de
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Cuzalapa y Purificacion en las que los peces de tallas intermedias tienen menores tasas de

supervivencia en comparacion a los peces con tallas extremas (Fig.10).

Tabla 6. Tasas de supervivencia semanales estimadas a partir de los promedios ponderados que
toman en cuenta el apoyo relativo de todos los modelos ajustados a los datos de marcaje y
recaptura de Poeciliopsis baenschi. Se muestran las estimaciones para cada localidad y de cada

grupo (hembra o macho) con su respectivo intervalo de confianza (95%).

Promedio ponderado Intervalo de

Localidades Grupo

de ¢ confianza

Purificacion Hembras 0.708 0.604 - 0.794
Machos 0.708 0.604 - 0.794
Cuzalapa Hembras 0.488 0.404 - 0.573
Machos 0.489 0.405 - 0.573
Chandiablo Hembras 0.665 0.449 - 0.828
Machos 0.665 0.448 - 0.829
Pilaston Hembras 0.538 0.364 - 0.702
Machos 0.538 0.361-0.705
Coahuayana Hembras 0.778 0.687 - 0.849
Machos 0.778 0.681-0.851
Armeria Hembras 0.777 0.575 - 0.899
Machos 0.777 0.575-0.900
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Figura 9. Tasas de supervivencia semanales (¢) para seis poblaciones de Poeciliopsis baenschi. Se
muestran las estimaciones para hembras (circulos) y machos (tridngulos) para cada localidad de
estudio. Las abreviaturas representan a los sitios de estudio de acuerdo con la Tabla 8. Las barras

denotan los intervalos de confianza del 95 %.
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Figura 10. Relacién entre la talla de los organismos y la tasa de supervivencia para diferentes

poblaciones de Poeciliopsis baenschi.
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Se obtuvieron las estimaciones de las tasas de mortalidad (1 — ¢) correspondientes
para cada tasa de supervivencia utilizando los promedios ponderados en cada localidad y
sin diferenciar entre sexos, dado que no se encontraron diferencias entre machos y
hembras (Tabla 7). Se puede observar que las tasas de mortalidad son contrastantes entre
las poblaciones, resaltando las poblaciones de Cuzalapa y Pilastén con mayor mortalidad
(0.511 y 0.462 respectivamente; Tabla 7). Por lo tanto, las poblaciones de Cuzalapa y
Pilastén fueron clasificadas como poblaciones de alta mortalidad. A diferencia de las
poblaciones de Purificacién, Chandiablo, Coahuayana y Armeria que fueron clasificadas

como poblaciones de baja mortalidad.

Tabla 7. Tasas de supervivencia semanales y estimaciones de las tasas de mortalidad (1 — ¢) para
seis poblaciones de Poeciliopsis baenschi. Las poblaciones de mayor mortalidad se remarcan en

negro.

Promedios ponderados de

Localidades las tasas de supervivencia Tasa de mortalidad (1 - ¢)
($)

Purificacién 0.708 0.292

Cuzalapa 0.489 0.511
Chandiablo 0.665 0.335

Pilastén 0.538 0.462
Coahuayana 0.778 0.222

Armeria 0.777 0.223
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ESTIMACION DE LAS VELOCIDADES DEL FLUJO DE AGUA

Las velocidades de flujo del agua fueron contrastantes en las distintas localidades (F =
26.07, P < 0.001). Las poblaciones de Chandiablo y Pilastén tuvieron un flujo de agua nulo
(0.0 cm/s) por lo que se clasificaron como poblaciones de bajo flujo de agua. Por lo tanto,
las poblaciones de Armeria, Coahuayana, Cuzalapa y Purificacién fueron clasificadas como
poblaciones de alto flujo de agua (16, 6, 37, 12 cm/s respectivamente). Los resultados del
calculo de las velocidades de flujo de agua fueron similares con los resultados de las
pendientes calculadas mediante las cartas topograficas. Las poblaciones de Chandiablo y
Pilaston obtuvieron las pendientes mas bajas (27.32 y 20.32 m/km) en comparacion con
las poblaciones de Armeria, Coahuayana, Cuzalapa y Purificacién (70.42, 62.11, 111.11,
60.24 m/km respectivamente). Las pendientes fueron proporcionales a la velocidad del

agua calculada en campo (Tabla 8).

Tabla 8. Clasificacién de las distintas localidades de estudio del pez viviparo Poeciliopsis baenschi
con respecto a velocidad del flujo del agua (cm/s), pendiente topografica, intensidad de flujo del
agua (alto y bajo) e intensidad de mortalidad (alta y baja). Se muestran también las abreviaturas
con las que los sitios seran identificados en todo el texto.

Clasificacion de sitios

Velocidad de g ez cpe s
. . Clasificacion  Clasificacion
. . la corriente Pendiente .
Localidad Abreviatura de flujo del de
del agua (m/km) .
agua mortalidad
(cm/s)

Armeria ARM 16 70.42 Alto Baja
Chandiablo CHAN 0 27.32 Bajo Baja
Coahuayana COA 6 62.11 Alto Baja

Cuzalapa Ccuz 39 111.11 Alto Alta

Pilaston PIL 0 20.32 Bajo Alta
Purificacion PUR 13 60.24 Alto Baja
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ANALISIS MORFOLOGICO
Morfometria geométrica

Hembras

Los efectos del centroide, de la mortalidad, del flujo de agua y de su interaccién sobre la
forma de las hembras de P. baenschi resultaron significativos (A de Wilks = 0.67, 0.68,
0.37, 0.92, respectivamente; P <0.0001 en todos los casos). Dado que la interaccién entre
el flujo del agua y la mortalidad fue significativa, las diferencias entre las distintas
categorias de la mortalidad (alta y baja) y el flujo del agua (bajo y alto) por separado
frecuentemente son significativas. Se presentan los resultados de la variacién en la forma
en los planos cartesianos RW1-RW2 y RW1-RW3 porque éstos explican la mayor cantidad
de variacion en los datos (49.94 y 45.15 % de la variacion total, respectivamente; Figs. 11y
12). De esta manera se pueden visualizar con mayor facilidad y comparar la forma con las

predicciones bioldgicas planteadas.

Los resultados mostraron diferencias en la forma de las hembras en los dos
primeros ejes de variacion (RW1 y RW2) entre las distintas clasificaciones de mortalidad y
flujo de agua (Fig. 11). Particularmente, las hembras que experimentan baja mortalidad y
alto flujo de agua (i.e., poblaciones de Armeria, Coahuayana y Purificacion; red de color
rosa) tienen una forma con la parte media del cuerpo mas estrecha y con el pedunculo
caudal mas largo en comparacion con las otras categorias. Esta diferencia de las
poblaciones de baja mortalidad y alto flujo de agua (red rosa) con respecto a todas las
demads es muy clara en el primer eje de variaciéon (RW1). En el segundo eje de variacién

(RW?2) las diferencias son menos marcadas.

44



o mortalidad
+ flujo de agua

+ mortalidad

® + flujo de agua 0.015 1
- mortalidad
L - flujo de agua
0.010 -
+ mortalidad Q T
o . flujo de agua [
9
0.005 -

RW1

r T T T T T U.

n L
-0.030 -0.025 -0.020 -0.015 -0.010 -0.005 0.000 0.0})5 0.010 0.015

-0.005 -

I T
AR =

===-““““‘={‘..
Enmuunusiisty

s e B

-0.010 -

R : -0.015 -

— SEEe— RW2

Figura 11. Representacién de la forma en hembras de Poeciliopsis baenschi (redes de
deformacién) de acuerdo con los dos primeros ejes de variacion (RW1y RW2) y con respecto a la
interaccidn de distintas intensidades de flujo de agua (alto y bajo) y mortalidad (alta y baja). La red
de deformacién azul representa a la forma de los peces que experimentan alta mortalidad y bajo
flujo de agua (i.e., poblacion de Pilastén). La red de deformacidn café representa la forma de los
peces que experimentan alta mortalidad y alto flujo de agua (i.e., poblacidn de Cuzalapa). La red
de deformacion rosa representa la forma de los peces que experimentan baja mortalidad y alto
flujo de agua (i.e., poblaciones de Armeria, Coahuayana y Purificacion). La red de deformacion
verde representa la forma de los peces que experimentan baja mortalidad y bajo flujo de agua

(i.e., poblacién de Chandiablo). Las barras representan los intervalos de confianza (95%).
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Al analizar en conjunto el primer y tercer eje de variacion (RW1 y RW3) se encontraron
claras diferencias morfoldgicas entre las distintas clasificaciones de mortalidad y flujo de
agua (Fig. 12). El tercer eje de variacién resume las diferencias en la parte anterior del
cuerpo entre poblaciones. Las hembras que experimentan alta mortalidad y bajo flujo de
agua tienen una parte anterior amplia (especificamente la cabeza) y el pedunculo caudal
estrecho (i.e., poblacién de Pilastén; red azul). En contraste, las hembras que
experimentan baja mortalidad y bajo flujo de agua tienen una parte anterior del cuerpo

pequefia (especificamente la cabeza; i.e., poblacidon de Chandiablo; red verde).
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Figura 12. Representacién de la forma en hembras de Poeciliopsis baenschi (redes de
deformacién) de acuerdo con el primer y tercer ejes de variacion (RW1 y RW3) y con respecto a la
interaccidn de distintas intensidades de flujo de agua (alto y bajo) y mortalidad (alta y baja). La red
de deformacién azul representa a la forma de los peces que experimentan alta mortalidad y bajo
flujo de agua (i.e., poblacion de Pilastén). La red de deformacién café representa la forma de los
peces que experimentan alta mortalidad y alto flujo de agua (i.e., poblacidon de Cuzalapa). La red
de deformacion rosa representa la forma de los peces que experimentan baja mortalidad y alto
flujo de agua (i.e., poblaciones de Armeria, Coahuayana y Purificacion). La red de deformacion
verde representa la forma a los peces que experimentan baja mortalidad y bajo flujo de agua (i.e.,

poblacion de Chandiablo). Las barras representan los intervalos de confianza (95%).
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Machos

Los efectos del flujo de agua y de la interaccidn con la mortalidad (mortalidad x flujo del
agua) sobre la forma de los machos de P. baenschi resultaron significativos (A de Wilks =
0.92 y 0.59, respectivamente; P < 0.0001 en ambos casos). Por el contrario, los efectos del
centroide y la mortalidad sobre la forma de los machos no fueron significativos (A de Wilks

=0.98 y 0.97 respectivamente; P =0.10y 0.41, respectivamente).

Nuevamente en esta seccidn, los resultados que se mencionan son exclusivamente
aquellos de los efectos de las interacciones de estos factores sobre los primeros tres ejes
de variacion morfoldgica (RW1, RW2 y RW3). Se presentan los resultados de la variacion
en la forma en los planos cartesianos RW1-RW2 y RW1-RW3 porque éstos explican la
mayor cantidad de variacion en los datos (49.94 y 45.15 % de la variacion total,

respectivamente).

Los resultados demuestran diferencias en la forma de los machos en los dos
primeros ejes de variacion (RW1 y RW2) entre las distintas clasificaciones de mortalidad y
flujo de agua (Fig. 13). Existe un continuo de variacion morfoldgica a lo largo del RW1. Este
continuo de diferencias morfoldgicas se inicia con los machos que experimentan baja
mortalidad y alto flujo de agua (i.e., poblaciones de Armeria, Coahuayana y Purificacién;
red rosa) que tienen la parte media del cuerpo robusta con el pedunculo caudal
relativamente estrecho. En contraste, el continuo de variacién morfoldgica finaliza con
machos que experimentan baja mortalidad y bajo flujo de agua (i.e., poblacién de
Chandiablo; red de color verde) que tienen la parte media del cuerpo estrecha y el
pedunculo caudal relativamente largo. En el segundo eje de variacion (RW2) no se

detectaron diferencias marcadas entre poblaciones (Fig. 13).
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Fig. 13. Representacion de la forma en machos de Poeciliopsis baenschi (redes de deformacion) de
acuerdo con los dos primeros ejes de variacion (RW1 y RW2) y con respecto a la interaccion de
distintas intensidades de flujo de agua (alto y bajo) y mortalidad (alta y baja). La red de
deformacidén azul representa a la forma de los peces que experimentan alta mortalidad y bajo flujo
de agua (i.e., poblacién de Pilastén). La red de deformacidn café representa la forma de los peces
que experimentan alta mortalidad y alto flujo de agua (i.e., poblaciéon de Cuzalapa). La red de
deformacidn rosa representa la forma de los peces que experimentan baja mortalidad y alto flujo
de agua (i.e., poblaciones de Armeria, Coahuayana y Purificacién). La red de deformacion verde
representa la forma a los peces que experimentan baja mortalidad y bajo flujo de agua (i.e.,

poblacién de Chandiablo). Las barras representan los intervalos de confianza (95%).
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Por otro lado, al analizar en conjunto el primer y tercer eje de variacion (RW1 y
RW3) se encontraron claras diferencias morfolégicas entre las distintas clasificaciones de
mortalidad y flujo de agua (Fig. 14). De la misma forma que en el primer RW, el tercer eje
de variacién resume un continuo de variacién morfolégica marcada entre las poblaciones.
Este continuo morfoldgico indica un cambio gradual en la parte media del cuerpo y la
longitud del pedunculo caudal en machos. El continuo de variacién comienza con los
machos que experimentan baja mortalidad y alto flujo de agua (i.e., poblaciones de
Armeria, Coahuayana y Purificacién; red rosa) que tienen la parte anterior del cuerpo mas
amplia (particularmente la cabeza) y el pedunculo caudal corto. En contraste, el continuo
de variacién acaba con los machos que experimentan baja mortalidad y bajo flujo de agua
(i.e., poblacidon de Chandiablo; red verde) que tienen la parte anterior del cuerpo mas

estrecha (particularmente la cabeza muy pequena) con el pedunculo caudal largo.
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Fig. 14. Representacion de la forma de los machos de Poeciliopsis baenschi (redes de deformacién)
de acuerdo con el primer y tercer ejes de variaciéon (RW1 y RW3) y con respecto a la interaccién de
distintas intensidades de flujo de agua (alto y bajo) y mortalidad (alta y baja). La red de
deformacidén azul representa a la forma de los peces que experimentan alta mortalidad y bajo flujo
de agua (i.e., poblacién de Pilastén). La red de deformacidn café representa la forma de los peces
que experimentan alta mortalidad y alto flujo de agua (i.e., poblaciéon de Cuzalapa). La red de
deformacidn rosa representa la forma de los peces que experimentan baja mortalidad y alto flujo
de agua (i.e., poblaciones de Armeria, Coahuayana y Purificacién). La red de deformacion verde
representa la forma a los peces que experimentan baja mortalidad y bajo flujo de agua (i.e.,

poblacién de Chandiablo). Las barras representan los intervalos de confianza (95%).
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Morfometria tradicional

Hembras

Los efectos de la talla (M1) y el flujo de agua sobre las distintas medidas lineales (M2-M5)
de las hembras de P. baenschi resultaron significativos (A de Wilks = 0.10 y 0.76,
respectivamente; P < 0.001). Contrariamente a lo esperado, los efectos de la mortalidad y
de la interaccion de ambos factores sobre las distintas medidas lineales no fueron
significativos (A de Wilks = 0.90 y 0.18, respectivamente; P = 0.90 y 0.18,
respectivamente). En esta seccion presento también las graficas del efecto de la
mortalidad y el flujo del agua sobre la morfologia de las hembras (Fig. 15). En estas
graficas se muestra claramente el efecto de los distintos flujos de agua que si fue

estadisticamente significativo.

Particularmente, las hembras que experimentan baja mortalidad y bajo flujo de
agua (i.e., poblacién de Chandiablo) tienen la amplitud del pedunculo caudal menor en
comparacion con las hembras que experimentan la misma categoria de mortalidad pero
con alto flujo de agua (i.e., poblaciones de Armeria, Coahuayana y Purificacion; Fig. 15a).
En contraste, las hembras que experimentan una alta mortalidad sin importar de cual
categoria de flujo de agua provienen (i.e., poblaciones de Cuzalapa y Pilastéon) no tienen

diferencias significativas en la amplitud del pedunculo caudal.

El analisis en el largo del pedunculo caudal de las hembras indicd que no existen
diferencias significativas entre las distintas combinaciones de mortalidad y flujo del agua
(no se superponen los intervalos de confianza; Fig. 15b). De la misma manera, al analizar
el ancho maximo del pedunculo caudal no se encontraron diferencias significativas entre

las medidas de las distintas categorias de mortalidad y flujo de agua (Fig.15c).
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Los resultados mostraron diferencias en el ancho maximo de las hembras entre las
distintas combinaciones de mortalidad y flujo del agua (Fig. 15d). En general, sobre este
caracter se observa claramente el efecto del flujo del agua, sin importar la intensidad de
mortalidad. Hembras de poblaciones que experimentan bajo flujo de agua tienen el ancho
maximo de pez mayor en comparacién con las hembras que experimentan alto flujo de

agua (color negro; Fig.15d).
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Fig. 15. Diferencias en (a) amplitud del pedunculo caudal (M2), (b) largo del pedunculo caudal
(M3), (c) ancho maximo del pedunculo caudal (M4), (d) ancho maximo del pez (M5) en hembras
de Poeciliopsis baenschi con respecto a los efectos de la mortalidad (baja y alta) y del flujo del
agua (bajo y alto). Las barras denotan los intervalos de confianza (95%). Las poblaciones que

corresponden a las distintas intensidades de los factores son descritas en la Tabla 8.
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Machos

Los efectos de la talla (M1), la mortalidad y la interaccién (mortalidad x flujo de agua) de
los machos de P. baenschi resultaron significativos (A de Wilks = 0.18, 0.79, 0.75,
respectivamente; P < 0.001). Contrariamente al efecto de flujo del agua que no fue

significativo (A de Wilks = 0.98; P = 0.40).

Se demostraron diferencias en la amplitud del pedunculo caudal (M2) entre los
machos que experimentan Unicamente bajo flujo de agua y las distintas combinaciones de
mortalidad (Fig. 16a). Se observa que los machos que experimentan una baja mortalidad y
bajo flujo de agua (i.e., poblacion de Chandiablo) tienen una mayor amplitud del
pedunculo caudal en comparacién con los machos que experimentan alta mortalidad (i.e.,

poblaciones de Pilastén y Cuzalapa; Fig. 16a).

El andlisis en el largo del pedunculo caudal (M3) de los machos demostré que
existen diferencias entre las distintas combinaciones de mortalidad y flujo del agua (Fig.
16b). Los machos que experimentan exclusivamente baja mortalidad y las distintas
combinaciones de flujo de agua (alta y baja) tienen el largo del pedunculo caudal distinto.
Es decir, los machos que experimentan baja mortalidad y bajo flujo de agua tienen el
pedunculo caudal mas largo en comparacion con machos que experimentan la misma

clasificacion de mortalidad y alto flujo de agua.

Por otra parte, los machos que experimentan iguales condiciones de flujo de agua
tienen la medida del largo del pedunculo caudal diferente con respecto a la categoria de
mortalidad en la se encuentran. Los machos que experimentan bajo flujo de agua y baja

mortalidad tienen el pedunculo caudal mas largo en comparacion con los machos que
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experimentan la misma categoria de flujo de agua y alta mortalidad. Por el contrario, los
machos que experimentan alto flujo de agua y baja mortalidad tienen el peduinculo caudal
mas corto en comparacién con los machos que experimentan la misma categoria de flujo

de aguay alta mortalidad (Fig. 16b).

Al analizar el ancho maximo del pedunculo caudal del pez (M4) en los machos no
se encontraron diferencias significativas sobre las interacciones de la mortalidad y el flujo
del agua (Fig.16c). El analisis en el ancho maximo del pez (M5) en machos indicé que
existen diferencias notables entre las distintas combinaciones de las categorias de
mortalidad y flujo de agua (Fig. 16d). Por una parte, los machos que experimentan baja
mortalidad y bajo flujo de agua son menos anchos en comparacién con los machos que
experimentan la misma categoria de mortalidad y alto flujo de agua. De la misma manera
ocurre en los machos que experimentan alta mortalidad y alto flujo de agua que son
menos anchos que los machos a que experimentan la misma categoria de mortalidad y

bajo flujo de agua.

Por otra parte, se puede observar que también existen diferencias entre el ancho
de los machos que experimentan bajo flujo de agua y las diferentes categorias de
mortalidad. Es decir, los machos que experimentan baja mortalidad y bajo flujo de agua
tienen un ancho menor en comparacién con los machos que experimentan alta

mortalidad y la misma clasificacién del flujo de agua (Fig. 16d).
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Fig. 16. Diferencias en (a) amplitud del pedunculo caudal (M2), (b) largo del pedunculo caudal

(M3), (c) ancho maximo del pedunculo caudal (M4), (d) ancho maximo del pez (M5) en machos de

Poeciliopsis baenschi con respecto a los efectos de la mortalidad (baja y alta) y del flujo del agua

bajo alto). Las barras denotan los intervalos de confianza (95%). Las poblaciones que
(bajo y ) (95%) p q

corresponden a las distintas intensidades de los factores son descritas en la Tabla 8.
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DISCUSION

El habitat de las seis poblaciones de Poeciliopsis baenschi incluidas en este estudio
difirieron en la velocidad del flujo de agua de los rios y en la probabilidad de los
organismos a morir. De acuerdo a nuestra hipdtesis general, estas dos presiones de
seleccion, las caracteristicas hidrodinamicas y la mortalidad, parecen influir en la variacién
de las caracteristicas fenotipicas de los peces. El resultado fue marcadas diferencias en la
morfologia de machos y hembras de las diferentes poblaciones. Las diferencias
morfolégicas fueron notables tanto al analizar toda la forma del cuerpo del pez en su
conjunto (a través de morfometria geométrica) como al analizar las distintas estructuras

anatdémicas por separado (morfometria tradicional).

En las distintas localidades se encontraron patrones, en su mayoria inesperados,
las caracteristicas de la forma como de las medidas lineales de los peces con respecto a las
diferentes categorias del flujo del agua (alto y bajo) y la mortalidad (alta y baja). En los
analisis morfométricos, se muestran resultados muy distintos para machos y hembras
tanto en morfometria geometria como en morfometria tradicional. Es decir, los resultados
indican que las combinaciones de los dos agentes selectivos que examiné, afectan de
manera diferente la morfologia de machos y hembras. Los resultados de las
combinaciones de las distintas clasificaciones de flujo de agua y mortalidad mostraron
nuevos e interesantes patrones que son descritos detalladamente en las siguientes

secciones.
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DIFERENCIAS EN LAS TASAS DE MORTALIDAD ENTRE POBLACIONES DE POECILIOPSIS
BAENSCHI

Una gran cantidad de estudios han demostrado que diferentes poblaciones de una misma
especie pueden experimentar tasas de mortalidad contrastantes (Houde, 1987; Mangel y
Stamps, 2001; Shine, 2001; Lebreton, 1992; Olivera-Tlahuel, 2010). Particularmente, en
poecilidos la variaciéon intraespecifica de las tasas de mortalidad no han sido estudiadas
ampliamente, sdlo existen tres estudios que demuestran que efectivamente la mortalidad
es diferente entre las distintas poblaciones de peces (p.e., Bronikowski et al. 2002;

Johnson y Zuiniga-Vega, 2009; Zuiiga-Vega et al., 2012).

En la presente investigacién se encontré que las tasas de mortalidad de las
distintas poblaciones de P. baenschi son diferentes. Las poblaciones de Cuzalapa y Pilastén
tienen las tasas de mortalidad mas altas en comparacidn con las poblaciones de Armeria,
Chandiablo, Coahuayana y Purificacidn. Un resultado notable es la evidencia de la relacién
cuadratica de la talla sobre las tasas de mortalidad en las distintas poblaciones de P.
baenschi. En algunas poblaciones la tasa de mortalidad fue mayor sobre los organismos de
talla intermedia en comparacién con los peces de tallas mas grandes o mas pequeiias (e.i.
localidades de Purificaciéon y Cuzalapa). En otras poblaciones las tasas de mortalidad
fueron mayores en peces con tallas extremas (pequefias o grandes) en comparacién con
peces de tallas intermedias (i.e., localidades de Armeria, Chandiablo, Coahuayana vy

Pilaston).

Existe evidencia en otros organismos de que las tasas de mortalidad dependen de
la talla, favoreciendo a tallas intermedias o a tallas extremas dependiendo del tipo de
seleccion natural y de variaciones espaciales en factores bidticos y abiéticos (Trexler et al.,

1992; Reznick, 1996; Reznick et al., 1996; Zuiiga-Vega et al., 2012). El patréon de
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mortalidad como una funcién cuadrdtica de la talla puede ser explicado por dos distintos
tipos de seleccion: estabilizadora y disruptiva (Sogard, 1997; Martin y Pfenning, 2009). La
seleccion estabilizadora ocurre cuando la tasa de supervivencia es alta en tallas
intermedias como en los sitios de Armeria, Chandiablo, Coahuayana y Pilastén. En
contraste, la seleccién disruptiva ocurre cuando la tasa de supervivencia es alta en las

tallas extremas, como en las localidades de Purificacién y Cuzalapa.

Diversos trabajos con peces poecilidos han comparado las caracteristicas
ecoldgicas y fenotipicas de poblaciones que coexisten con depredadores (Langerhans,
2009 a,b; Langerhans y Reznick, 2009; Langerhans y Macowicz, 2009). En la gran mayoria
de estos estudios han encontrado que en presencia de depredadores se favorece la
presencia de distintos fenotipos (Langerhans et al., 2004; Langerhans, 2009 a, 2009 b;
Langerhans y Reznick, 2009; Langerhans y Macowicz, 2009). Sin embargo, es poca la
evidencia de que estos depredadores generen distintos regimenes de mortalidad (Johnson
y Zuiiga-Vega, 2009; Reznick et al.,, 2006; Reznick y Bryant, 2007; Zuiiga-Vega et al.,
2012). En la presente investigacion, las dos poblaciones en las que la probabilidad de
muerte es alta (Pilastéon y Cuzalapa), coinciden con la presencia de peces ciclidos que
depredan a P. baenschi (Oerochromis aureus; Zuiiga-Vega et al., 2012). Sin embargo, dos
poblaciones en los que se describido baja mortalidad (Armeria y Coahuayana) también
coexisten con estos peces piscivoros (familia Cichlidae). Esto sugiere que la densidad de
estos depredadores en estos dos ultimos sitios es menor (porque son sitios de baja
mortalidad) y de menor tamafio (observacion personal). Alternativamente, es posible que
otras fuentes de mortalidad también ocurran en las poblaciones estudiadas al igual que en
otras especies de peces, como lo son la densidad poblacional, limitacién de recursos y la
temporalidad en otros factores abidticos como la temperatura y el oxigeno disuelto en el
agua (Sweet y Kinne, 1964; Holm et al., 1990; Trexler y McManus, 1992; Bustos et al.,
2007; Tsuda et al., 2011). Para explicar las posibles causas de mortalidad en las diferentes
poblaciones de los organismos, se requirieren estudios futuros que examinen los multiples
factores (p.e., la densidad poblacional o utilizacién de nicho) que pueden llevar a la

disminucion de supervivencia de P. baenschi.
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VARIACION EN LA MORFOLOGIA ENTRE POBLACIONES DE P. BAENSCHI

Existen patrones de dimorfismo sexual en muchas especies de animales (Hedrick y
Temeles, 1989; Shine, 1989; Parker, 1992). En peces, los patrones de variacidén entre sexos
son notables y se han explicado debido a las distintas actividades que existen entre
machos y hembras, la seleccién sexual y las diferentes intensidades de mortalidad para
cada sexo (Bisazza et al., 1996; Pilastro et al., 1997; Hendry et al., 2006). Particularmente,
en poecilidos se observan claras diferencias en la morfologia entre machos y hembras. En
muchas especies de esta familia, las hembras son mas grandes y robustas que los machos,
ademas de que las hembras son sometidas a cambios drasticos en su cuerpo por la
reproduccién (Plaut, 2002; Ghalambor et al., 2004; Zuniga-vega et al., 2007). Por lo tanto,
los agentes selectivos afectan de manera distinta a la forma de machos y hembras
favoreciendo una forma en particular para cada sexo. En P. baenschi existe una diferencia
notable entre sexos: las hembras son mas grandes y robustas que los machos. Estas
diferencias morfolégicas fueron el motivo del anadlisis morfométrico realizado por
separado para poder evaluar de manera mas directa el efecto de la velocidad del flujo de

aguay la tasa de mortalidad.

Por otra parte, en los ultimos afios ha aumentado considerablemente el numero
de estudios en peces que analizan la forma del cuerpo, o alguna estructura del cuerpo,
(p.e., aletas caudales, gonopodios o branquias) con respecto a presiones selectivas del
medio ambiente (p.e., reproduccién o concentracién de oxigeno disuelto en agua;
Langerhans, 2006; Langerhas et al., 2007; Zuniga-Vega et al., 2007). Particularmente en
poecilidos, esta documentado que las presiones selectivas mas importantes que cambian
la forma son la depredacion y el flujo del agua (Langerhans, 2008; Langerhans y Macowicz,

2009; Langerhans y Reznick, 2009; Urrutia, 2009). Estos estudios también han analizado y
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comprobado (al menos hasta cierto punto), que los cambios fenotipicos representan
adaptaciones a presiones selectivas muy particulares (Irschick and Garland Jr., 2001). Si
esta suposicion es correcta, las morfologias observadas en un sitio de estudio con
caracteristicas ambientales especificas son las mejores para maximizar la supervivencia y

la adecuacion del individuo en ese ambiente (Billman y Pyron, 2005).

RELACION ENTRE LOS AGENTES SELECTIVOS Y LA MORFOLOGIA

En diversos estudios enfocados en entender la morfologia de peces poecilidos se asume
que la depredaciéon (presencia o ausencia) es un poderoso agente selectivo de la forma
(Langerhans et al., 2004; Langerhans, 2009 a, 2009b; Langerhans y Reznick, 2009;
Langerhans y Macowicz, 2009). Se ha demostrado que en presencia de sus depredadores
se favorece una forma del cuerpo en particular que les ayuda a escapar. La morfologia
Optima del cuerpo en presencia de depredadores es el desarrollo de las estructuras que
les permitan mayor propulsion (una parte delantera estrecha, una cabeza pequefia y una
parte trasera larga y amplia; Langerhans et al., 2004; Langerhans, 2009 a, 2009b;
Langerhans y Reznick, 2009). Por lo tanto, se esperaba que la morfologia de las
poblaciones de Pilastén y Cuzalapa (poblaciones de alta mortalidad) estuviera conformada
por una parte anterior estrecha, con cabezas pequefias y peduinculos caudales largos y
amplios. En contraste, esperaba el patréon morfoldgico contrario en las poblaciones de
Armeria, Chandiablo, Coahuayana y Purificacién (cabezas grandes, parte anterior del

cuerpo amplia y pedunculos caudales cortos y estrechos; poblaciones de baja mortalidad).

Contrariamente a lo esperado, la morfologia caracteristica para las hembras de P.
baenschi que experimentan alta mortalidad es un cuerpo con la parte anterior amplia, con
cabezas relativamente mds grandes y con peduinculos caudales relativamente cortos. Las

hembras que experimentan baja mortalidad tienen la cabeza mas pequefia (en
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Chandiablo) o alargada (Armeria, Coahuayana y Purificacidn), la parte media del cuerpo
estrecha y pedunculos caudales largos. Por lo tanto, para hembras no se cumplieron las
predicciones descritas sélo para el efecto de la mortalidad (Fig. 1). La morfologia de los
machos en las diferentes categorias de mortalidad no fue diferente entre todas las
poblaciones, y tampoco se cumplieron las predicciones descritas para Unicamente este
factor. Los resultados obtenidos en P. baenschi nos da indicio de que la morfologia podria
estar afectada por otras causas de mortalidad no asociadas a la presién de depredacion
por peces, tales como la densidad poblacional, los recursos alimenticios, etc. Ademas, la
morfologia no sélo es afectada por el efecto de las distintas intensidades de mortalidad,
sino también es afectada por las distintas combinaciones tanto de las categorias de
mortalidad como del flujo de agua (interacciones). Lo cual indica que hay un efecto en

conjunto de ambos factores sobre la morfologia.

En lo que respecta al flujo del agua, existen relativamente pocos estudios de su
efecto sobre la forma en peces poecilidos (Nicoletto, 1999; Langerhans et al., 2007;
Langerhans, 2008; Zuiiiga-Vega et al., 2007; Urrutia, 2009). Algunos trabajos indican que
los distintos tipos de nado (BCF transitorio y BCF periddico) y sus morfologias asociadas se
favorecen de acuerdo a las distintas velocidades del flujo del agua. Es decir, en ambientes
donde existe corriente rapida se favorecen los peces que tienen el cuerpo delgado y con
menor altura (hidrodinamicos). Algunos autores indican que el tipo de nado que se
favorece en estos ambientes de alto flujo de agua es BCF periédico o sostenido, en
comparacion con ambientes de bajo flujo de agua. La forma caracteristica que sefialan
algunos autores en un ambiente con bajo flujo de agua es la forma del cuerpo robusta; sin
embargo, no queda claro si las caracteristicas que se favorecen en la morfologia son las

asociadas al nado de tipo BCF transitorio (Langerhans, 2008).

Se observé que las hembras de P. baenschi de las poblaciones de Pilastén vy

Chandiablo que experimentan bajo flujo de agua tienen la parte media del cuerpo robusta
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y pedunculos caudales cortos. De acuerdo a las predicciones planteadas, Unicamente la
parte media del cuerpo robusta y los pedunculos caudales cortos de estas poblaciones
fueron observados de acuerdo con lo esperado. De la misma forma, de acuerdo con las
predicciones planteadas, las hembras de las poblaciones que experimentan un flujo de
agua mas veloz (Armeria, Coahuayana, Cuzalapa y Purificacidn) tienen cuerpos con la
parte media del cuerpo estrecha y el pedunculo caudal largo (Fig. 2). Este otro patrén
también fue consiste con lo esperado (cuerpo mas alargado y estrecho o hidrodinamico).
Sin embargo, en machos se observé el patréon contrario. Es decir, la poblacion de
Chandiablo que experimenta bajo flujo de agua tiene la parte media del cuerpo mas
estrecha y el pedunculo caudal mas largo en comparacion con el resto de las poblaciones

de machos (con cuerpos mas hidrodindmicos).

Adicionalmente, se observé un nuevo patrén en machos y hembras: los peces que
experimentan bajo flujo de agua tienen cabezas pequeiias en comparacion de aquellos
gue experimentan un flujo alto del agua. Como se menciond anteriormente, la morfologia
no sélo es afectada por el efecto de las distintas categorias del flujo de agua (i.e., factores
por separado, al igual que la mortalidad), sino también es afectada por las distintas

combinaciones de los dos factores (i.e., la interaccion).

En ningln estudio anterior se ha demostrado que la forma de los peces es el
resultado de la combinacion de los factores flujo del agua y mortalidad. En la presente
investigacion las interacciones de estos dos factores resultaron de gran importancia para
poder explicar la forma de machos y hembras de las distintas poblaciones de P. baenschi.
Especificamente en hembras, una de las predicciones fue que las poblaciones que
experimentan baja mortalidad y alto flujo de agua tuvieran en general el cuerpo delgado,
la parte anterior relativamente robusta y el pedunculo caudal corto (estructuras dptimas
para contrarrestar los efectos adversos del ambiente; Fig. 3). Sin embargo, la forma de las
hembras en este tipo de ambientes, representados por las poblaciones de Armeria,

Coahuayana y Purificacidn, no fue consistente con estas predicciones, porque tienen una
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forma con la parte media del cuerpo mas estrecha y el pedunculo caudal mas largo en
comparacion con todas las otras combinaciones de mortalidad y flujo de agua (Fig. 11). Las
diferencias entre todas las otras poblaciones (Chandiablo, Cuzalapa y Pilastén), que se
clasifican dentro de distintas categorias de mortalidad y flujo del agua, radican
principalmente en la forma y el tamafio de la cabeza (Fig. 12). Hembras que experimentan
alta mortalidad y bajo flujo de agua tienen cabezas considerablemente mas grandes. En
contraste, hembras que experimentan baja mortalidad y bajo flujo de agua tienen cabezas

notablemente pequefas (Fig. 12).

Especificamente, el patrén morfoldgico en las hembras de las poblaciones de
Armeria, Coahuayana y Purificacion que experimentan baja mortalidad y alto flujo del
agua (parte media del cuerpo mas estrecha y el pedunculo caudal mas largo) puede
favorecer la estabilidad y maniobra en la velocidad de agua rapida durante sus actividades
y procesos conductuales, alimenticios, fisioldgicos y energéticos. El pedunculo caudal largo
asociado a un cuerpo largo podria ayudar a los peces a tener mayor hidrodinamica
disminuyendo el costo energético del desplazamiento en el nado. Indudablemente el
efecto del flujo del agua es muy notable en el cambio de la forma cuando no existe la

presién de alta mortalidad.

Por otra parte, existe un continuo de variacion morfolégica en machos entre las
distintas combinaciones de los factores estudiados. En primer lugar estan los machos de
las poblaciones de Armeria, Coahuayana y Purificacion que experimentan baja mortalidad
y alto flujo de agua y que tienen la parte anterior del cuerpo amplia, la parte media del
cuerpo robusta y el pedunculo caudal relativamente estrecho y corto. En el otro extremo,
el continuo de variacién morfoldgica finaliza con machos de la poblaciéon de Chandiablo
gue experimentan baja mortalidad y bajo flujo de agua y que tienen la parte anterior y
media del cuerpo estrecha y el pedunculo caudal relativamente largo (Figs. 13 y 14). Se
esperaba que los machos que experimentan baja mortalidad y alto flujo del agua tuvieran

en general un cuerpo con la parte anterior y media amplia con pedunculos caudales cortos
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(Fig. 3). De acuerdo con lo esperado, la forma observada en las poblaciones de Armeria,
Coahuayana y Purificacidon coincide con las predicciones planteadas. En la poblacion de
Chandiablo que experimenta baja mortalidad y bajo flujo de agua se esperaba que la
forma de los machos fuera la mas robusta de todas (Fig. 3); contrariamente, la forma de
los machos de la poblacién de Chandiablo son los mas delgados, la parte del cuerpo

anterior y media son estrechas y el pedidnculo caudal marcadamente largo.

El patrén observado en machos que experimentan baja mortalidad y alto flujo de
agua, congruente con las predicciones, estd documentado por los pocos estudios respecto
al efecto del flujo del agua sobre la morfologia de peces (Langerhans, 2008). Sin embargo,
existe un patrén en los machos que experimentan baja mortalidad y bajo flujo de agua
gue no se ha documentado en ningun estudio y que no coincididé con las predicciones
planteadas: cuerpos exageradamente delgados y largos. Presumiblemente esta forma
puede deberse a otros tipos de factores bidticos o abidticos que no se midieron en campo.
Por ejemplo, factores conductuales como el cortejo, espaciales como distintos nichos
ecoldgicos entre sexos, alta densidad poblacional y baja disponibilidad de alimento

(Langerhans y Gifford, 2008; Ghalambor et al., 2007; Tobler et al., 2008).

Existen diferencias claras entre machos y hembras en sus caracteristicas
morfoldgicas asociadas a diferentes presiones de mortalidad y velocidad de la corriente de
agua. La diferencia intersexual en la respuesta morfoldgica de las poblaciones puede ser
por los distintos estilos de vida de los sexos y los distintos costos asociados a la viviparidad
(en hembras) y al cortejo (en machos). Por ejemplo, las hembras no podrian exhibir una
forma totalmente éptima para el escape en poblaciones con alta mortalidad por que
tendrian un costo reproductivo alto (p.e., menor superfetacion). Las dos poblaciones de
hembras que experimentan alta mortalidad exhiben una tendencia a un cuerpo mas
robusto (Pilaston y Cuzalapa). En machos, la ausencia de algun factor estresante (baja
mortalidad y bajo flujo de agua) puede llevar al cambio morfoldgico de una forma que

optimice el cortejo como se observé en la poblacién de Chanbiablo. Estos machos
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exhibian un cuerpo optimo para la persecucién rapida (o nado transitorio; parte delantera
estrecha y con pedunculos caudales amplios) con un eventual menor costo energético.
Por otro lado, no existen estudios sobre la conducta de P. baenschi; sin embargo, existen
estudios en otras especies cercanamente emparentadas con P. baenschi que demuestran
diferencias entre sexos en sus nichos y su comportamiento (Magurran y Seghers, 1994;

Evans y Magurran 1999; Hendry et al., 2006; Croft et al., 2004; Plaut, 2002).

Al analizar por separado cada una de las estructuras morfoldgicas se encontraron
patrones interesantes de variacidon y una vez mas, distintas respuestas entre hembras y
machos. El efecto del flujo del agua sobre la amplitud del pedinculo caudal de las
hembras dependid de la mortalidad. Solamente en las poblaciones que experimentan baja
mortalidad se detectdé un efecto del flujo del agua (Fig. 15a). En las poblaciones de
Armeria, Coahuayana y Purificacion que experimentan alto flujo del agua las hembras
tienen el pedunculo caudal mds ancho en comparacién con hembras de la poblacién de
Chandiablo que experimentan bajo flujo del agua. Se esperaba que el ancho del
pedunculo caudal fuera menor en poblaciones que experimentan alta mortalidad. Por lo
tanto, la prediccion planteada para el ancho del pedunculo caudal no fue consistente con

los resultados.

Las variaciones en el ancho maximo de las hembras entre las diferentes
poblaciones son afectadas Unicamente por el flujo del agua, sin importar la intensidad de
mortalidad (Fig. 15d). Las hembras de las poblaciones de Pilaston y Chandiablo que
experimentan bajo flujo de agua tienen un ancho mayor en comparacién con las hembras
de las poblaciones de Armeria, Coahuayana, Cuzalapa y Purificacién que experimentan
alto flujo de agua. Una menor altura en los peces que experimentan alta velocidad de
corriente son propias de caracteristicas hidrodinamicas (Urrutia, 2004). El patrén
observado en las hembras con respecto al ancho maximo de los peces fue consistente con

las predicciones.
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En los machos de la poblacion de Chandiablo que experimentan una baja
mortalidad y bajo flujo de agua la amplitud del pedidnculo caudal es mayor en
comparacion con los machos de las poblaciones de Pilaston y Cuzalapa que experimentan
alta mortalidad (Fig. 16a). Este patrén de la amplitud del pedunculo caudal en machos es
contrario a lo esperado, ya que se predijo que el pedunculo caudal seria mayor en las
poblaciones que experimentaran alta mortalidad. Pedunculos caudales amplios permiten
mayor propulsion cuando se escapa de los depredadores (Lauder, 1989; Drucker y lauder,
2002; Langerhans et al., 2004). Sin embargo, encontré un cambio morfolégico opuesto: los
pedunculos caudales mas anchos en los machos ocurrieron en sitios de baja mortalidad
aunque con el efecto conjunto de bajo flujo de agua. La variaciéon en la amplitud del
pedunculo caudal en funcion de los efectos de la mortalidad y del flujo de agua fue
opuesta entre hembras y machos (comparar las Figs. 15a y 16a). Tal vez esta diferencia

intersexual se deba a distintas conductas y actividades.

Los efectos combinados de la mortalidad y de la corriente generaron variacion
entre poblaciones en el largo del pedunculo caudal (Fig. 16b). Los machos que
experimentan exclusivamente baja mortalidad y las distintas combinaciones de flujo de
agua (alta y baja), tienen el largo del pedunculo caudal distinto. Es decir, los machos de la
poblacién de Chandiablo que experimentan baja mortalidad y bajo flujo de agua tienen el
pedunculo caudal mas largo en comparacién con machos de las poblaciones de Armeria,
Coahuayana y Purificacién que experimentan la misma clasificacion de mortalidad pero
con alto flujo de agua (Fig. 16b). Dado que pedunculos caudales mas largos favorecen la
propulsion para evadir a los depredadores, se esperaba que todas poblaciones de alta
mortalidad, como Cuzalapa y Pilaston, tuvieran los pedunculos caudales mas largos.
Desafortunadamente, esta prediccidn no se cumplié. En sitios de alta mortalidad el
pedunculo caudal puede ser relativamente corto (como en Pilastdn), aunque esto ocurre
Unicamente cuando la corriente de agua es lenta (Fig. 16b). En resumen, la variacién ente
poblaciones en largo del pedunculo caudal de los machos depende drasticamente de las

distintas combinaciones de mortalidad y flujo de agua.
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De acuerdo con las predicciones planteadas, los machos que experimentan baja
mortalidad y bajo flujo de agua deberian ser mas robustos en comparaciéon con los
machos que experimentan las otras combinaciones de estos factores. Mis resultados
indican exactamente lo contrario: en sitios con baja mortalidad y bajo flujo de agua los
machos son los mas delgados de entre todas las poblaciones (Fig. 16d). Los machos mas
robustos se observaron en sitios de alta mortalidad y bajo flujo de agua. Este resultado
indica que cuando hay alto riesgo de morir y los machos pueden nadar con cierta facilidad
(bajo flujo de agua) en P. baenschi se favorecen cuerpos robustos que podrian mejorar su

velocidad de propulsién.

En la década pasada uUnicamente la morfometria tradicional era suficiente para
interpretar biolégicamente los resultados respecto a los cambios morfolégicos en los
organismos (Adams et al., 2004). Al pasar de los afios la morfometria geométrica tomod
importancia y actualmente sigue en desarrollo. La morfometria geométrica es un tema
innovador que merece ser estudiado por sus avances en la exactitud de la medicién de la
forma de los organismos, mientras que por medio de la morfometria tradicional los

cambios en la morfologia pueden pasar desapercibidos.

CONCLUSIONES

e Se encontraron diferencia entre las distintas poblaciones de estudio de P. baenschi
con respecto a las distintas intensidades de los factores flujo de agua y mortalidad.
Las poblaciones de Cuzalapa y Pilastéon experimentan alta mortalidad. Las
poblaciones de Armeria, Chandiablo, Coahuayana y Purificacién experimentan baja
mortalidad. Las poblaciones de Chandiablo y Pilastén son de bajo flujo de agua. Las
poblaciones de Armeria, Coahuayana, Cuzalapa y Purificacién son de alto flujo del

agua.
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Los agentes selectivos estudiados afectan de manera distinta la forma de machos y
hembras de P. baenschi, favoreciendo una forma en particular para cada sexo. En
hembras y machos no se cumplieron las predicciones descritas para el efecto de la
mortalidad. Se observé que las hembras de P. baenschi de las poblaciones de
Pilaston y Chandiablo que experimentan bajo flujo de agua tienen la parte media
del cuerpo robusta y pedunculos caudales cortos. Unicamente la parte media
cuerpo robusto y los pedunculos caudales cortos de estas poblaciones fue lo
esperado de acuerdo a las predicciones planteadas. Sin embargo, en machos se
observa el patrén contrario.

Las interacciones de la intensidad de mortalidad y velocidad de la corriente de
agua resultaron de gran importancia para determinar la forma de machos vy
hembras de distintas poblaciones de P. baenschi. Las predicciones con respecto a
la forma de las hembras que resultaria de estas interacciones no se cumplieron.
Las hembras que experimentan baja mortalidad y alto flujo de agua tienen una
forma con la parte media del cuerpo mas estrecha y el pedinculo caudal mas largo
en comparacién con todas las otras combinaciones de mortalidad y flujo de agua.
En machos, existe un continuo de variacion morfoldgica. En los que destaca, las
poblaciones que experimentan baja mortalidad y alto flujo de agua se observa una
parte media del cuerpo robusta y pedunculo caudal relativamente estrecho y corto
gue coincide con las predicciones planteadas. Por lo que existen diferencias claras
intersexuales en la interaccién y la observacién de su forma.

En morfometria tradicional de hembras se encontraron diferencias entre las
combinaciones de los factores con respecto a las medidas de la amplitud del
peduinculo caudal y el ancho mdaximo del pez. En machos, se encontraron
diferencias entre las combinaciones de los factores con respecto a las medidas de
la amplitud del pedunculo caudal, largo del pedinculo caudal y el ancho maximo
del pez.

El andlisis de la forma con morfometria geométrica permitié observar marcadas

diferencias en las poblaciones con diferentes intensidades de flujo de agua y
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mortalidad en comparacién con los analisis de morfometria tradicional. Se sugiere
utilizar los métodos de morfometria geométrica por ser una herramienta
innovadora.

e Las diferencias observadas en la forma de los peces entre las distintas poblaciones
que son sometidas a distintas presiones de seleccién local (flujo de agua vy
mortalidad) pueden llevar a determinar caracteristicas morfoldgicas especificas en
cada poblacién. Esto puede implicar a largo plazo la evolucién de diversas
morfologias en P. baenschi lo que a su vez podria tener consecuencias locales
sobre la estructura de las comunidades (p.e., pueden mejorar su habilidad

competitiva sobre otras especies incluso al grado de llegar a desplazarlas).
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