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. Resumen

Diversos estudios han demostrado que las interacciones bibticas y particularmente la
depredacién, pueden tener un fuerte impacto sobre la expresién y la evolucion de
caracteristicas de historias de vida. Este impacto se da principalmente sobre las tasas de
supervivencia, la edad y la talla a la madurez y el nimero y el tamafio de las crias. En
peces viviparos de la familia Poecilidae se ha comprobado que la depredacion
ocasionada por peces de la familia Cichlidae actia como una importante fuente de
seleccién. El objetivo de esta investigacion consiste en examinar este efecto en el
poecilido Poeciliopsis baenschi. A través de experimentos de marcaje y recaptura y de
colecta de ejemplares en 5 poblaciones de P. baenschi se obtuvieron, analizaron vy
compararon datos de mortalidad, crecimiento y fecundidad entre poblaciones con y sin
peces depredadores de la familia Cichlidae. Los resultados nos demuestran que existen
notables diferencias en las caracteristicas de historias de vida y en la dinamica
poblacional entre los dos grupos comparados. Las poblaciones que coexisten con estos
peces depredadores tuvieron en general menores tasas de supervivencia. El nimero de
camadas producidas por hembra, el nUmero de embriones por cada camada y el esfuerzo
reproductor total fueron mas altos en las poblaciones con peces depredadores. En
contraste, las tasas de crecimiento corporal, la talla a la madurez y el peso promedio de
los embriones no fue diferente entre sitios con y sin ciclidos. Estos resultados representan
evidencia de un efecto selectivo de la depredacién sobre las caracteristicas demograficas

y de historias de vida de P. baenschi.



Alejandro Molina Moctezuma Depredacion e historia de vida de Poeciliopsis baenschi

Abstract

Several studies have demonstrated that biotic interactions, and predation in particular, can
have a strong impact on the expression and evolution of life-history traits. This effect
occurs mainly on survival rates, age and size and maturity, and number and size of
offspring. It has been demonstrated in viviparous fishes of the family Poeciliidae that
predation caused by fish species of the family Cichlidae acts as an important selective
agent. The main objective of this research was to examine this potential effect in the
poeciliid fish Poeciliopsis baenschi. By means of mark-recapture experiments and
collection of pregnant females in 5 populations of P. baenschi, | obtained, analyzed, and
compared mortality, growth, and fecundity rates between populations with and without the
presence of predatory cichlids. The results demonstrate that remarkable differences exist
in life-history traits and population dynamics between the two groups of populations that
were compared. Populations of P. baenschi co-occurring with these predatory fishes in
general exhibited lower survival rates. Number of litters produced per female, offspring
number, and total reproductive allotment were higher in populations with predatory fishes.
In contrast, the rates of body growth, size at maturity, and average weight of developing
embryos did not differ between sites with and without cichlids. These results provide
evidence for a selective effect of predation on demographic and life-history traits of P.

baenschi.
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Il. Introduccion

Las historias de vida son todos aquellos atributos fenotipicos asociados con los procesos
fundamentales de crecimiento, supervivencia y reproduccion. Diversos estudios han
demostrado que las interacciones bhiéticas pueden tener un fuerte impacto sobre la
expresion y la evolucién de caracteristicas de historias de vida, principalmente sobre las
tasas de supervivencia, la edad y la talla a la madurez y el nimero y el tamafio de las
crias (Charnov et al. 2001; Day et al. 2002; Kaliszewicz et al. 2005). Particularmente, en
las interacciones presa-depredador, la adecuacion de la presa puede verse afectada de
distintas maneras, sobre todo debido a que la depredacién es una fuente muy relevante

de mortalidad diferencial (Reznick & Bryga 1987; Reznick et al. 1990; Begon et al. 1996).

En una escala microevolutiva, la depredacidon y su consecuente mortalidad diferencial
generan modificaciones notables a las estrategias de historias de vida. Las mas
impresionantes son cambios en la talla a la madurez, en la energia destinada a
reproduccion y en el nimero y el tamafio de la progenie (Reznick & Endler 1982, Day et
al. 2002; Kaliszewicz et al. 2005; Johnson & Zufiga-Vega 2009). La depredacién puede
también tener un efecto directo sobre la dinamica poblacional mediante sus efectos sobre
las tasas de mortalidad y un impacto indirecto a través de la evolucién de rasgos
reproductores que también impactan las tasas demogréficas (e.g. el nimero de crias o la

edad a la que maduran; Johnson & Zufiiga-Vega 2009).

En peces viviparos de la familia Poecilidae se ha comprobado que la depredacion
selectiva ocasionada por peces de la familia Cichlidae actia como una fuente de
seleccion demogréfica y de evolucion de historias de vida. El fenédmeno de depredacién
selectiva y sus consecuencias ecoldgicas y evolutivas se han observado principalmente

en tres especies pertenecientes a este grupo de peces neotropicales: Poecilia reticulata
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(Reznick & Endler 1982), Brachyraphis rhabdophora (Johnson & Belk 2001; Johnson &
Zufiga-Vega 2009) y Brachyraphis episcopi (Jennions & Telford 2002; Jennions et al.
2006). En estos tres trabajos se demuestra que la presencia de depredadores ha
favorecido la presencia de edad a la madurez temprana, un mayor nimero de crias de
menor tamafio y crecimiento corporal acelerado. A su vez, estos atributos generan tasas
altas de crecimiento poblacional. En contraste, en ausencia de depredadores se observan
mayores tallas a la madurez sexual, menos crias mas grandes, lento crecimiento corporal

Y, en consecuencia, relativamente bajas tasas de crecimiento poblacional.

El poecilido Poeciliopsis baenschi constituye un excelente modelo para comprobar la
influencia de la depredaciéon sobre la evolucién de historias de vida y la dinamica
poblacional y, consecuentemente, para comprobar convergencia ecoldgica y evolutiva con
los otros sistemas estudiados. Es posible suponer que algunas poblaciones de esta
especie, al coexistir con peces carnivoros de la familia Cichildae, sufren depredacién
selectiva. En contraste, otras localidades en las que no ocurren estos depredadores
deben carecer de los efectos de la mortalidad selectiva. Por lo tanto, la pregunta central
de esta investigacion es ¢cual es el efecto de la presencia de peces depredadores sobre
las caracteristicas de historias de vida y la dinamica poblacional de P. baenschi? Los
resultados demuestran que la depredacion es un factor selectivo crucial que promueve

procesos ecoldgicos similares y evolucion convergente en peces de la familia Poeciliidae.
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I1l. Antecedentes

Variacion inter e intra-especifica en las historias de vida

En la naturaleza son evidentes las diferencias fenotipicas entre distintas especies. Esta
variacion esta explicada en un alto grado por la filogenia (Mayr 1963; Begon et al. 2006).
Esto significa que especies cercanas tienden a ser mas parecidas entre si. Sin embargo,
las historias de vida no estan determinadas Unicamente por la historia evolutiva
compartida (Stearns1992; Roff 2002; Begon et al. 2006). También las presiones locales
de seleccion pueden generar que especies relativamente cercanas sean muy diferentes
entre si, cuando habitan ambientes contrastantes. Este fendbmeno se demuestra en
numerosos ejemplos en los que taxa cercanamente emparentados tienen historias de vida

completamente distintas (Partridge & Harvey 1988).

De hecho, es posible observar marcadas variaciones fenotipicas entre distintas
poblaciones de la misma especie (Stearns 1992; Arthur 2000). Hay variaciones
intraespecificas tanto morfoldgicas, fisiolégicas, conductuales, demograficas y en atributos
de historias de vida (i.e., en la talla a la madurez, en el nimero y tamafio de las crias, en
la tasa de incremento corporal, en la longevidad, etc.). Uno de los objetivos del estudio de

las historias de vida es conocer las causas de esta variacién (Partidge & Harvey 1988).

Los estudios comparativos han sido utilizados para identificar los agentes causantes de
seleccién natural, estos agentes son los responsables de la divergencia entre
poblaciones. La teoria de historias de vida intenta identificar los factores selectivos de los
atributos asociados con la supervivencia, el crecimiento y la reproduccion (también
llamados tasas vitales; Brooks & McClennan 1991; Roff 1992). A diferencia de unidades
taxondmicas mayores, las poblaciones de una misma especie tienden a haberse

separado recientemente y, por lo tanto, muy probablemente residen actualmente en el

10
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ambiente selectivo donde las diferencias evolucionaron (Foster 1999). A partir de las
relaciones entre tipos de ambientes y combinaciones particulares de caracteres de

historias de vida, se ha inferido causalidad.

Factores selectivos abibéticos

Se ha observado que las principales causas de esta variacién entre poblaciones son
factores ambientales. Estos factores pueden ser tanto abiéticos (temperatura, humedad,
precipitacién y su variabilidad temporal), como biéticos, (disponibilidad de recursos,

competencia, depredacion; Sibly & Calow 1989; Stearns 1992; Roff 2002).

La localidad geografica determina en gran medida las condiciones abiéticas, como la
precipitacion y la temperatura. En consecuencia, se ha observado que poblaciones que
viven en diferentes altitudes o latitudes tienden a exhibir caracteres fenotipicos

marcadamente diferentes (Leskovar et al. 2006).

La estocasticidad en los factores ambientales es una de las causas de variacién
intraespecifica mas estudiadas. Se ha documentado su efecto sobre las tasas vitales y la
dindmica poblacional de una gran variedad de organismos (MacArthur & Wilson 1967;
Levins 1969). La expresion fenotipica de muchos atributos de historias de vida, tales
como el tamafo de puesta, la tasa de crecimiento corporal y las tasas de supervivencia
varia dependiendo de los cambios azarosos en la temperatura, precipitacion, humedad y

otros factores ambientales (Murphy 1968).

11
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Factores selectivos biéticos

En las interacciones inter-especificas (depredacién, mutualismo, competencia,
parasitismo, etc.) la adecuacidn de ambas partes resulta de alguna manera afectada. Por
lo tanto, estas relaciones se consideran fuertes presiones selectivas (Begon et al. 2006).
Las interacciones pueden ser entonces causas de divergencia fenotipica entre
poblaciones. Dos poblaciones en ambientes con distintas interacciones, responderan

diferencialmente a éstas y tenderan a tomar caminos evolutivos diferentes (Stearns 1992).

Una de las principales interacciones es la competencia. En este tipo de interaccion ambas
especies se ven afectadas (en fecundidad, crecimiento o supervivencia). Es por esto que

esta interaccion tiene un efecto sobre la evolucién de historias de vida (Begon et al. 2006)

Estos cambios se notan principalmente en la estructura demogréafica y en las
caracteristicas de historia de vida. Por ejemplo, los parasitos tienen un efecto directo
sobre la historia de vida de sus hospedadores. Cuando los parasitos son muy infecciosos,
seleccionan por un ciclo de vida rapido, con un menor tamafio y una reproduccion
temprana. Esto en comparacion con los parasitos poco infecciosos, los cuales
seleccionan ciclos de vida mas lentos, mayor tamafio y reproduccion tardia (Hochberg et

al. 1992).

Asimismo, las interacciones entre los individuos de la misma especie (intraespecificas)
pueden tener un impacto significativo sobre la evolucion de historias de vida.
Particularmente, la densidad poblacional genera fuerte competencia y supervivencia de
los mas aptos. Esta competencia causa un cambio en la estructura poblacional. Ademas
origina cambios en la fecundidad, edad a la madurez y crecimiento. Se ha observado una
relacion entre la competencia generada por la densidad y la evolucion de historias de vida

en insectos. En este grupo, la competencia denso-dependiente genera mayor mortalidad

12
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juvenil. Ademas selecciona una madurez retardada y una talla adulta reducida. Asi mismo

afecta de forma distinta a hembras y machos (Agnew et al. 2002).

Depredacion

La depredacion puede ser una fuente importante de mortalidad diferencial. Esta Ultima
ocurre cuando los depredadores seleccionan presas con determinadas caracteristicas,
por ejemplo individuos de talla grande, con ciertos colores u organismos débiles (Johnson
& Bagley 2011). Desde luego, los organismos con las caracteristicas fenotipicas
seleccionadas por el depredador padecen mayores tasas de mortalidad. Esto a su vez,
tiene como consecuencia cambios genéticos y demograficos en este tipo de poblaciones,
en comparacioén con sitios que carecen de esta mortalidad diferencial (Johnson & Bagley
2011). Estos cambios pueden ser morfol6gicos, ontogénicos, conductuales, demograficos
y finalmente los mas evidentes son los que se dan en caracteristicas de historias de vida

(Peckarsky et al. 2001; Gibson et al. 2002).

Las variaciones morfoldgicas en presencia de depredadores son muy comunes. Estos
cambios incluyen diferencias en la talla (normalmente los depredadores favorecen tallas
menores) y diferencias en la forma, favoreciéndose formas mas aerodinamicas (McCollum
& Leimberger 1996). Estos cambios pueden también ser respuestas plasticas (Kusch

1993).

Los cambios ontogénicos que ocurren en funcion de la depredacion son un fendmeno
muy comun que ha evolucionado principalmente debido a la depredacion sobre los
jévenes. Uno de los principales cambios, es el de nacimiento de crias mas pequefias. Por

ejemplo, el tritbn Taricha torosa exhibe cambios ontogenicos al percibir la presencia de

13
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sus depredadores (Kats et al. 1994). Otro efecto ontogénico observado en varias especies
de peces cuando estan en contacto con depredadores es el nacimiento de crias con un
crecimiento acelerado y con preferencia conductual por profundidades donde no se

encuentran los depredadores (Gibson et al. 2002).

La presencia de depredadores potenciales provoca la aparicion de modificaciones en la
conducta. Esto se observa principalmente en la seleccion de habitat, horarios y técnicas
de forrajeo (Gibson et al. 2002). Estos cambios se han detectado desde organismos de
gran simplicidad como en el caso del zooplancton (Cousyn et al. 2001) hasta organismos
relativamente complejos, como los peces. Un ejemplo de esto es el cambio de habitat y
de horario en el pez Semotilus atromaculatus cuando este coexiste con depredadores

(Gilliam & Fraser 1987).

Hay muchos ejemplos que proporcionan evidencia del gran efecto de la depredacion
sobre la dindmica poblacional de las presas. El principal efecto observado en estos
ejemplos es la mayor mortalidad. También se observan diferentes estructuras
poblacionales entre poblaciones con y sin depredacion. Por lo general, estos Ultimos no
permiten que las poblaciones de presas alcancen su capacidad de carga y, por lo tanto,
las tasas de crecimiento poblacional siempre tienden a ser relativamente altas. En este
sentido, la depredacién es considerada una forma de regulacion poblacional de las presas
(Ebert 1998). En contraste, las poblaciones que experimentan bajas tasas de
depredacion, se regulan a través de la competencia intraespecifica por los recursos que
consumen (Gotelli 2008), lo que afecta el éxito reproductor y tiene un efecto directo sobre

la estructura poblacional (Arcese et al. 1996).

Los cambios mas evidentes causados por la depredacion son aquellos que se observan

en algunas caracteristicas de historias de vida. Las modificaciones mas marcadas en

14
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presencia de depredadores ocurren en la edad y la talla a la madurez, en el patron de
crecimiento corporal y en las tasas de fecundidad. Estos cambios pueden estar fijos
genéticamente, por lo que se consideran adaptaciones locales a la presion de
depredacion, o también pueden ser plasticos, es decir, expresarse solamente cuando se
coexiste con el depredador. Entre las caracteristicas de historias de vida que mas
comunmente evolucionan como respuesta a la alta mortalidad provocada por los
depredadores, se encuentran reducciones en la edad y la talla a la madurez, tasas
rapidas de crecimiento corporal y mayores tasas de fecundidad, con produccion de
muchos vastagos pequefios (Day et al. 2002; Kaliszewicz et al. 2005). Estos efectos se
han estudiado en peces, por ejemplo en Perca fluviatilis (Claessen et al. 2002) y
Etheostoma rupestre (Joachim et al. 2003), en los cuales se observé un mayor esfuerzo

reproductor y una estructura poblacional distinta.

Peces de la familia Poeciliidae

Los peces poecilidos (familia Poeciliidae) son un grupo de peces viviparos (con excepcion
de Tomeurus gracilis) que se distribuyen en sistemas fluviales del Nuevo Mundo. Estos
peces exhiben una gran diversidad de caracteristicas reproductivas como la presencia (o
ausencia) de matrotrofia (i.e. transferencia de nutrientes madre-embriones; Wourms et al.
1988) y la presencia (0 ausencia) de superfetacion (i.e., la capacidad de las hembras de
llevar internamente dos o mas camadas de embriones en distintos estadios de desarrollo;
Zuihiga-Vega et al. 2010). Los efectos del ambiente sobre sus atributos fenotipicos estan
bien documentados. De hecho, los organismos de este grupo han sido utilizados como

modelos para poner a prueba modelos de evolucion de historias de vida (Reznick &
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Endler 1982; Reznick et al. 1990; Johnson & Belk 2001; Jennions et al. 2006; Marsh-

Matthews & Deaton 2006; Zufiga-Vega et al. 2007).

Los poecilidos son un grupo que exhibe marcadas variaciones entre especies y entre
poblaciones de la misma especie. En este grupo se han estudiado los efectos que
ocasionan diferentes ambientes selectivos sobre la divergencia fenotipica intraespecifica.
Aparentemente, estas diferencias pueden ser tanto plasticas (Trexler & Travis 1990;

Trexler et al. 1990) como fijas genéticamente (Reznick 1982; Stearns 1983a,b).

En aspectos morfolégicos se ha observado que el habitat, especificamente la velocidad
de las corrientes de agua, predice la forma del cuerpo de estos peces (Langerhans 2008).
Por ejemplo, Poeciliopsis turrubarensis es mas robusto y corto en poblaciones que se
localizan cerca de la costa, donde la velocidad de los rios es baja. En contraste, estos
peces son mas largos y delgados en poblaciones interiores, donde los rios tienen mayor
velocidad de la corriente (Zuiiga-Vega et al. 2007). La velocidad del agua, a través de sus
efectos sobre la capacidad de nadar impacta tanto la morfologia como algunos rasgos de
historias de vida (Ghalambor et al. 2004) También se ha observado variacion del tamafio
de los organismos en un gradiente ambiental e.g. Poecilia vivipara. En este grupo el
tamafio medio de las hembras estaba relacionado con la salinidad. Mientras el nimero de

progenie, estaba relacionado con el tamafio de la madre. (Gomes & Monteiro 2007).

En rasgos de historias de vida se han observado diversas respuestas a ambientes
distintos. En poecilidos, la caracteristica de historia de vida con mas ejemplos de estas
variaciones es la fecundidad. Por ejemplo, se ha observado que la competencia es un
mecanismo que puede seleccionar un mayor tamafio de puesta en Poecilia reticulata
(Bashey 2008). La fecundidad de Poecilia mexicana, en experimentos de laboratorio, es

mayor cuando la intensidad de la luz aumenta. En el campo, este mismo organismo tiene
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mayor fecundidad en habitats superficiales en comparacion con habitats de cueva ricos en
acido sulfhidrico (H,S; Riesch et al. 2009). Finalmente, el ambiente (particularmente la
velocidad del agua) también puede predecir los niveles de superfetacion, tal como se ha

observado en Poeciliopsis turrubarensis (Zufiiga-Vega et al. 2007).

Se ha documentado el efecto del ambiente sobre la demografia y dinamica poblacional en
este grupo. Se ha observado que la mortalidad y la dindmica poblacional responden
diferencialmente al ambiente. La presencia de ciertos compuestos quimicos tiene un
efecto sobre la supervivencia de los poecilidos, aumentando la mortalidad (y por lo tanto
reduciendo la supervivencia, lo cual a su vez tiene un efecto sobre la dinamica
poblacional). En Poecilia reticulata se ha observado que aumenta la mortalidad de
poblaciones en habitats en contacto con compuestos quimicos provenientes de aguas
residuales tienen una mayor mortalidad que en sitios sin estos compuestos (Goswami et

al. 2010).

La densidad poblacional es también un factor muy relevante y que es muy variable entre
especies y entre poblaciones de una misma especie (Schoenherr 1977; Chapman &
Kramer 1991; Schaefer et al. 1994; Leips & Travis 1999; Soucy & Travis 2003). Se ha
observado en este grupo, que en ausencia de una fuente extrinseca de mortalidad la
densidad regula a la poblacién. Esto se observa en Poecilia reticulata, especie en la cual,
en ausencia de una fuente de mortalidad, los organismos se ven regulados por

competencia denso-dependiente (Bronikowsky et al. 2002)

Otro efecto que puede causar gran diversificacion morfoldgica e interesantes variantes en
las historias de vida, es la co-ocurrencia con una especie del mismo género. De acuerdo
con el principio de exclusion competitiva, dos especies filogenéticamente cercanas y que

compiten por algun recurso, al coexistir en una misma area deben exhibir nichos de
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alguna forma diferentes. De lo contrario, una especie excluird a la otra (Gause 1932;
1934). Este fendmeno ha sido estudiado una sola vez en poecilidos con interesantes
resultados. Hay grandes efectos sobre la historia de vida y la forma del cuerpo en
Poeciliopsis baenschi cuando coexiste con P. turneri. Cuando coexisten, P. baenschi tiene
un mayor tamafio a la madurez, un menor esfuerzo reproductor, con menos crias, las

cuales eran de igual tamafio que aquellas que no coexistian (Scott & Johnson 2010).

Depredacioén en poecilidos

Los efectos del ambiente sobre las historias de vida y la dindmica poblacional de
poecilidos se hacen mayores y mas evidentes cuando el agente de mortalidad diferencial
es la depredacion (Reznick et al. 1996). Los peces poecilidos son una fuente de alimento
para una gran variedad de organismos. Aves, serpientes, algunos invertebrados y peces
piscivoros se alimentan de este grupo (Britton & Moser 1982; Rodd & Reznick 1991;
Mattingly & Butler 1994; Reznick et al. 1996; Rosenthal et al. 2001; Johansson et al. 2004;

Tobler et al. 2007).

La variacion espacial (i.e. entre poblaciones) en la presion de depredacién es un
mecanismo que tiene como resultado diferencias demogréficas, principalmente en las
tasas de mortalidad. Se ha observado que en habitats con depredacion la probabilidad de
sobrevivencia es menor y el crecimiento poblacional decrece. Este fendmeno se ha
observado en Poecilia reticulata (Reznick et al. 1996; Reznick & Bryant 2007), Heterandia
formosa (Richardson et al. 2005) y Brachyrhaphis rhabdophora (Johnson & Zaniga-Vega
2009). Ademas la mortalidad en estos ambientes aumenta primordialmente sobre algunos
fenotipos, particularmente en hembras de mayor tamafio, tal como se observé en P.

reticulata (Bronikowsky et al. 2002) y en B. rhabdophora (Johnson & Zufiga-Vega 2009).
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En poblaciones que coexisten con peces depredadores de la familia Cichlidae la
mortalidad de los adultos grandes es mucho mayor en comparacién con sitios en los que
este tipo de depredadores estan ausentes (Bronikowski et al. 2002, Richardson et al.
2005, Johnson & Zufiiga-Vega 2009). Este efecto demografico tiene como resultado un
impacto directo sobre la evolucion de historias de vida. Este impacto se manifiesta con
una tasa de crecimiento corporal acelerada, un ciclo de vida rapido, menores tallas a la
madurez y un mayor esfuerzo reproductor con mas crias de menor tamafio. Estos
resultados se han observado sobre el guppy (Poecilida reticulata; Reznick & Endler 1982),
y sobre Brachyraphis rhabdophora (Johnson & Belk 2001; Johnson & Zufiiga-Vega 2009).
En el trabajo que se realizé sobre el guppy, se observé ademas que las diferencias en las
historias de vida entre poblaciones con y sin depredadores tienen ya una base genética

(Reznick 1982).

Como ya se menciond, diversas especies de poecilidos experimentan las mismas
consecuencias demogréficas y en sus atributos de historias de vida cuando coexisten con
peces piscivoros. En lo que respecta a su demografia, las tasas de mortalidad son
mayores y sobre todo en hembras en etapas adultas. En lo que atafie a las historias de
vida, maduran mas temprano, tienen mas crias pequefas y tasas de crecimiento corporal
aceleradas. Estas respuestas se han documentado en al menos tres especies (Poecilia
reticulata, Brachyrhaphis episcopi y Brachyrhaphis rhabdophora; Reznick 1982; Reznick &
Endler 1982; Johnson & Belk 2001; Bronikowski et al. 2002; Jennions & Telford 2002;
Jennions et al. 2006; Johnson & Zufiga-Vega 2009). Estos resultados son un excelente
ejemplo de convergencia evolutiva: las tres especies han respondido de la misma manera
a la misma presion de seleccion. De este fenébmeno de convergencia se desprende la

siguiente pregunta: ¢es posible que en otras especies de poecilidos pueda detectarse
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también el mismo patrén de divergencia fenotipica en funcién de la presencia de peces

depredadores?

Poeciliopsis baenschi es un pez poecilido que habita en los rios de la costa oeste
mexicana. Este organismo se encuentra en habitats contrastantes; una de las mayores
diferencias entre éstos es la presencia de depredadores y la intensidad de la depredacién.
Como se ha observado, existe convergencia evolutiva en distintos poecilidos bajo esta
presion de seleccion. Esta evidencia nos permite predecir que P. baenschi respondera de
la misma manera ante esta presion de seleccion (depredacién). De comprobarse esto, se
confirmaria que en esta Ultima especie existe convergencia evolutiva ante esta presiéon

selectiva. En este punto reside la importancia del presente trabajo.

Poeciliopsis baenschi

Poeciliopsis baenschi (Poecilidae) es un pequefio pez viviparo que habita en rios en el
oeste de México, desde Nayarit hasta Michoacan (figura 1). La longitud standard (longitud
del hocico al extremo posterior de la Ultima vertebra) maxima conocida es de 44 mm
(Miller et al. 2005). La talla a la madurez sexual reportada en machos es de 19.5 mm, en
las hembras la talla a la madurez varia dependiendo del ambiente (Scott & Johnson
2010). P. baenschi exhiben un marcado dimorfismo sexual, debido a que al igual que en
todos los poecilidos, los machos exhiben un érgano sexual con el que fecundan a las
hembras (gonopodio) y éstas dltimas dan a luz a crias vivas e independientes (Meffe &
Snelson 1989). Las poblaciones ocupan una amplia gama de habitats, desde rios de gran
caudal hasta pequefios arroyos temporales. En estos distintos habitats se encuentran
muchos agentes de mortalidad. Sin embargo, en poecilidos se ha documentado repetidas

veces que el principal agente de mortalidad diferencial entre poblaciones es la presencia o
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ausencia de peces depredadores de la familia Cichlidae (Reznick et al. 1996; Jennions &
Telford 2002; Johnson & Bagley 2011). Esta es también una de las principales diferencias

entre los cuerpos de agua en los que habita P. baenschi.

Figura 1. Macho adulto de Poeciliopsis baenschi.
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IV. Planteamiento de la investigacion

Pregunta de investigacion

¢, Cudl es el efecto de la presencia de peces depredadores de la familia Cichlidae sobre la

dindmica poblacional y los rasgos de historias de vida de P. baenschi?

Hipotesis biolégica

La presencia de peces depredadores incrementa las tasas de mortalidad de P. baenschi
lo cual ha tenido consecuencias claves sobre la evolucion de historias de vida. Este factor
selecciona ciclos de vida rapidos, con una reduccién de la talla a la madurez, adultos de
tamano pequefio, tasas de crecimiento corporal aceleradas y mayor fecundidad con crias
de menor tamafio. La consecuencia demogréfica de estas caracteristicas es una tasa alta
de crecimiento poblacional. En contraste, en ausencia de depredadores, se favorecen
ciclos de vida lentos, con una mayor talla a la madurez, adultos grandes, tasas de
crecimiento corporal lentas, menor fecundidad con crias mas grandes. La consecuencia
demogréfica de estas caracteristicas es una tasa relativamente baja de crecimiento

poblacional.
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Predicciones

Tabla 1. Predicciones del trabajo. Caracteristicas de historias de vida y dinamica poblacional esperadas para las
poblaciones que se encuentran en sitios con peces depredadores de la familia Cichlidae y poblaciones que se
encuentran en sitios sin éstos.

Con depredador Sin depredador
Menor probabilidad de supervivencia Mayor probabilidad de supervivencia
Mayor probabilidad de transicion entre Menor probabilidad de transicion entre
categorias de tamafio categorias de tamafio
Talla a la madurez baja Talla a la madurez alta
Més superfetacion Menos superfetacion
Mayor esfuerzo reproductor Menor esfuerzo reproductor
Mayores tamafios de puesta Menores tamafios de puesta
Embriones de menor peso Embriones de mayor tamafio
Procesos més importantes: crecimiento y Proceso més importante: permanencia

fecudidad

Hipétesis nula y alternativa

Ho: No se encontraran diferencias en las caracteristicas de historias de vida (crecimiento,
supervivencia y reproduccion) ni en la dinamica poblacional entre poblaciones de
Poeciliopsis baenschi que habitan sitios con otros peces depredadores y poblaciones que

habitan sitios sin estos peces depredadores.

H,: Si se encontraran diferencias en las caracteristicas de historias de vida (crecimiento,
supervivencia y reproduccion) ni en la dinamica poblacional entre poblaciones de
Poeciliopsis baenschi que habitan sitios con otros peces depredadores y poblaciones que

habitan sitios sin estos peces depredadores.
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Objetivos

* Objetivo general

Conocer el efecto que tiene la presencia y la ausencia de un pez depredador sobre la
dindmica poblacional y las caracteristicas de historias de vida de distintas poblaciones de

Poeciliopsis baenschi.

* Objetivos particulares

1- Definir si existen diferencias en las tasas de supervivencia entre poblaciones de
Poeciliopsis baenschi que habitan sitios en los que se encuentran peces depredadores de

la familia Cichlidae y aquellas que habitan sitios libres de este tipo de depredadores.

2- Identificar si existen diferencias en las caracteristicas de historias de vida (ndmero y
tamafio de las crias, talla a la madurez sexual y tasas de crecimiento corporal) entre

poblaciones de P. baenschi que habitan sitios con y sin peces depredadores.

3- Describir las diferencias en la tasa de crecimiento poblacional entre los dos tipos

mencionados de sitios habitados por poblaciones de P. baenschi.

4- Definir si la dinamica poblacional y las historias de vida de P. baenschi demuestran un
fendmeno de convergencia ecoldgica y evolutiva con otros sistemas estudiados en la

familia Poeciliidae.
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V. Métodos

Sistema de estudio

En este trabajo se estimaron tasas de supervivencia, probabilidad de transicién de
categorias y tasas de reproduccion en 4 poblaciones en las que P. baenschi coexiste con
peces depredadores de la familia Cichlidae y en 2 poblaciones en las que estos
depredadores estan ausentes. Estas cuatro poblaciones pertenecen a rios independientes
sin posibilidades aparentes de flujo genético (figura 2). Las localidades de estudio se
encuentran en los Estados de Colima y Jalisco. Las coordenadas geograficas y la

descripcion general de las poblaciones de estudio se muestran en la Tabla 2.

Tabla 2. Descripcidn de los seis sitios de estudio de Poeciliopsis baenschi. Se describe el nombre de cada sitio. A cada
sitio se le asigné un numero. Ademas se incluye si hay presencia de depredadores, las coordenadas del sitio y el
estado donde se encuentra dicho sitios.

Sitio Nimero Depredador Volumen de agua Rioo arrollo  Abundancia Coordenadas Estado
(m®) relativa de ciclidos
(Ind/poza)
Rio 1 No 40.6 Arrollo - 19%44'43.92" N Jalisco
Purificacion 10433'8.94" W
Rio 2 No 7.13 Arrollo - 1912'3.06"N Colima
Chandiablo 10420'17.94"W
Rio Cuzalapa 3 Si 2.48 Rio No estimada 1929'29.30" N Jalisco

104°18'44.60"W

Rio Pilastén 4 Si 135 Rio 211 1923'27.18"N Jalisco

10431'59.10"W

Rio 5 Si 16.1 Rio 5 1854'36"N Colima

Coahuayana 10339'47"W

Rio Armeria 6 Si 4.0 Rio 105 19°10'23"N Colima
10349'42"W
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Figura 2. Mapa de la distribucion de Poeciliopsis baenschi. En negro se muestra la distribucion natural de P. baenschiy
en azul se muestran los 6 sitios en los que se llevé a cabo los experimentos de marcaje y recaptura. Modificado de
Miller et al. 2005.

Experimentos de captura, marcaje y recaptura

Para estimar tasas de mortalidad se utilizaron experimentos de marcaje y recaptura
implementados en cada poblacion. Estos se llevaron a cabo durante octubre y noviembre

de 2009 para los sitios 1, 2, 3 y 4 (rios Purificacién, Cuzalapa, Chandiablo y Pilastén) y
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durante octubre y noviembre de 2010 para los sitios 5 y 6. Cada poblacién fue visitada
una vez por semana a lo largo de cinco semanas (cinco visitas en total). La Unica
excepcion fue el sitio 4 (rio Pilastdn), que se visité una vez por semana durante solamente
cuatro semanas (cuatro visitas). Durante estas visitas se caracterizé al rio y se registro la
presencia del pez depredador Oreochromis aureus. Igualmente se realizé un conteo de

este ciclido cada ocasion que se visitaron los sitios (tabla 1).

En cada localidad, se eligi6 una poza en las que en cada visita se capturé a la mayor
cantidad posible de individuos. Las capturas se hicieron por medio de una red de arrastre
(1.3 m ancho x 5 m largo, 8 mm de luz de malla). En la primera captura cada pez fue
anestesiado con acido tricaina-metano-sulfonato (MS-222). Se utilizaron 2 gramos de MS-
222, para 16 litros de agua. Cada pez fue anestesiado por aproximadamente 15
segundos. Tras esto cada pez fue marcado individualmente a través de inyecciones de
tinta hecha a base de elastémero en el peddnculo caudal. Tanto en la primera captura
como en recapturas posteriores se registré de cada individuo la longitud standard (LS) y el
sexo (determinado a través de la presencia o ausencia del gonopodio). Tras esto cada
pez fue puesto en un recipiente con agua para la recuperaciéon. Tras esto, los peces
fueron nuevamente liberados. Cabe mencionar que uno de los supuestos de este estudio
asume que el manejo no tiene ningun efecto sobre la supervivencia ni sobre la
probabilidad de recaptura. Sin embargo no contamos con ninguna evidencia que nos

indique si tal efecto existio, o no.

Para prevenir el impacto de la migracién o del muestreo incompleto sobre la estimacion
de las tasas de captura y de supervivencia se llevé a cabo un disefio de marcaje y
recaptura en serie (Lebreton et al. 1992). Este Ultimo requirié regresar a los sitios cada 6
dias durante las 5 semanas del estudio (excepto en el sitio 4 en el que la duracion del

experimento fue de 4 semanas). En cada una de estos re-muestreos subsecuentes se
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volvié a capturar la mayor cantidad posible de organismos. A los individuos previamente
marcados se les registrd la talla y el sexo, tras lo cual fueron liberados. A los nuevos
organismos, ademas de tomarles estos mismos datos, se les asigné y marcé con un

ndmero individual.

Tras realizar el experimento de marcaje y recaptura, cada individuo conté con un niimero
propio y una historia de captura. Las historias de captura resumen las veces que el
organismo fue (0 no) observado durante las visitas a los sitios de estudio. Esta historia de
captura se escribe en un cédigo multi-estado, donde el 0 denota ausencia y alguna letra
presencia. Las letras varian segun la categoria de tamafio del individuo. Para este
experimento se estructurd a las poblaciones en tres distintas categorias de tamafo. Joven
(J), se refiere a todos aquellos individuos que no han alcanzado la madurez sexual, esto
es, aquellos organismos menores de 19.5 mm LE en el caso de los machos (debido a que
en estos no hay diferencias en la talla a la madurez entre poblaciones). Debido a que en
las hembras la talla a la madurez si cambia entre las poblaciones (Scott & Johnson 2010),
la categoria de tamafio joven, en hembras, se limité a distintas tallas segun la poblacion
(el limite superior del intervalo de la categoria joven corresponde a la talla a la madurez;
tabla 3). Los adultos se dividieron en dos estadios, segun su talla, los adultos pequefios
(A) cuya talla varia entre la talla a la madurez definida segun sexo y poblacion y la talla
utilizada para diferenciar a los adultos pequefios de los adultos grandes. La talla que se
utilizé para diferenciar los adultos pequefios de los adultos grandes corresponde a la
mediana de la distribucién de las tallas de los adultos de de cada poblacién. No se utilizd
la media aritmética porque la distribucion de tamafos mostré un considerable sesgo
positivo (pocos individuos de tallas muy grandes). Por esto, los intervalos de categorias

son distintos entre poblaciones, como se muestra en la tabla 3.
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Tabla 3. Intervalos de talla (mm) que dividen a las poblaciones. Se presenta para cada sitio la talla a la madurez (que
representa el limite superior del intervalo de la categoria joven) para hembras y para machos. También se presenta la
talla que divide las categorias de "adultos pequefios" y "adultos grandes".

Sitio Talla a la madurez (limite superior del Talla que divide
intervalo de la categoria joven) categorias Ay B
Nombre Numero Machos Hembras Talla Umbral
Rio Purificacion 1 19.5 23.1 2491
Rio Chandiablo 2 195 19.1 21.91
Rio Cuzalapa 3 195 21.1 23.01
Rio Pilastén 4 195 19.7 24.18
Rio Coahuayana 5 19.5 19.1 245
Rio Armeria 6 19.5 20.7 24.5

En las historias de captura cada rengldén corresponde a un organismo particular y cada
columna representa una ocasién de captura. Las letras representan presencia
(dependiendo de la letra, es la categoria en la que se encontré el individuo en esa
ocasion) y los ceros representas ausencia. Por ejemplo en las siguientes historias de

captura:

JOOAA

JJO00

0A0BO
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la primera linea corresponde a un individuo que fue capturado y marcado en la primera
ocasion, con una talla de joven (J). No fue visto en las dos siguientes ocasiones (2 y 3),
pero fue recapturado en la cuarta ocasién ya con una talla de adulto pequefio (A).
Finalmente fue recapturado en la quinta ocasién y su tamafio se mantuvo dentro del

intervalo de tallas correspondiente a los adultos pequenios.

La segunda linea corresponde a un individuo capturado y marcado en la primera ocasion,
con una categoria de tamafio de joven. Se recaptur6 en esta misma categoria en la

siguiente ocasion. No fue capturado en subsecuentes ocasiones de captura.

La tercera linea corresponde a un individuo capturado y marcado en la segunda ocasion
de captura (no fue visto en la primera) con una talla de adulto pequefio (A). Se recapturd
en la cuarta ocasion, ya con una talla de adulto grande (B). Solo fue observado en estas

dos ocasiones.

Con base en estas historias de captura de los individuos de las 6 poblaciones estudiadas
fue posible estimar para cada poblacion y para cada categoria de tamafio: la tasa de
supervivencia, la probabilidad de transicion entre una categoria y otra de tamafio superior
(que fue considerada como una estimacion de las tasas de crecimiento corporal) y la

probabilidad de captura en cada visita.
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Estimaciones demogréficas

Para la estimacion de los diferentes parametros demograficos de interés se utilizaron
procedimientos de maxima verosimilitud implementados en el programa MARK (White y
Burnham 1999). Este programa arroja las estimaciones demograficas que con el mayor
grado de certeza resultarian en los datos observados (en las historias de captura
registradas durante el experimento de campo; Lebreton et al. 1992). Particularmente, se
utilizé un enfoque multi-estado de analisis (Brownie et al., 1993) en el que se estiman tres

parametros principales a partir de las historias de captura:

1. Tasa de supervivencia aparente (®;): Es la probabilidad de sobrevivir del tiempo t
al tiempo t+1.

2. Probabilidad de captura (p;): Es la probabilidad de ser capturado en el tiempo t.

3. Probabilidad de transicion (W;): Es la probabilidad de transitar de una categoria a

otra, del tiempo t al tiempo t+1.

Al considerar que estos tres parametros pueden variar de distinta manera en las
poblaciones estudiadas se construyeron diferentes modelos que representan diversas
hipétesis de variacion en estas tasas demograficas. Cada modelo difiere en la forma en la
que &, p y W varian. Estos tres pardmetros pueden ser diferentes entre sitios (Sit), entre
categorias (Cat), entre sitios con y sin peces depredadores (Dep) o simplemente ser
constantes (.). También pueden resultar diferentes dependiendo de las combinaciones de
estos tres factores (i.e., modelos con interacciones estadisticas como Sit x Cat 6 Dep x
Sit). Por ejemplo, la tasa de supervivencia puede ser muy diferente en los jévenes de una
sola poblacién, mientras que en las otras tres poblaciones esta tasa puede ser
estadisticamente igual. Este escenario bioldégico haria que un modelo de tipo sit x cat

fuera muy verosimil. Para esta investigacion se asume que no hay variacién temporal en
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@, p 6 ¥ debido a que las ocasiones de captura estdn separadas por Unicamente una
semana dentro de una misma estacién climatica. Ademas, también se asumid que la
probabilidad de captura no difiere ni entre estadios ni entre ambientes con y sin
depredador. Los diferentes escenarios biolégicos de variacion en los parametros de

interés que fueron puestos a prueba en esta investigacion se describen en la Tabla 4.

Tabla 4. Diferentes escenarios biolégicos puestos a prueba en esta investigacion. Se muestra, para cada uno de los
parametros demograficos del estudio los tipos de variacion puestos a prueba y se describe cada uno de estos
detalladamente.

Parametro demogréfico Tipo de variacion Descripcion

Supervivencia (®) () constante La probabilidad de supervivencia es igual entre
sitios, entre grupos y entre tipos de ambiente

(con y sin depredador).

Dep La probabilidad de supervivencia es distinta

entre sitios con y sin depredador.

Sit La probabilidad de supervivencia es distinta

entre todos los sitios.

Cat La probabilidad de supervivencia es distinta

entre las categorias de edad.

Sit x Cat La probabilidad de supervivencia varia entre

sitios dependiendo de la categoria de edad.

Dep x Cat La probabilidad de supervivencia es distinta
entre sitios con y sin depredador, dependiendo

de la categoria de edad.

Sit® La probabilidad de supervivencia es distinta
entre sitios, con excepcion de los dos sitios sin

depredacion (1=2#3#4 #5#6). Esto es, los
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Probabilidad de recaptura (p)

Probabilidad de transicion ()

Sit° x Cat

)

Sit

)

Dep

Sit

Cat

Sit x Cat

dos sitios sin depredadores (1 y 2) no difieren
entre ellos, pero si difieren del resto de las
poblaciones (3, 4, 5y 6). Al mismo tiempo,

éstas (3, 4, 5y 6) difieren entre ellas.

La probabilidad de supervivencia es distinta
entre sitios, con excepcion de los dos sitios sin
depredacion (1=2#3#4 #5#6). Esto es, los
dos sitios sin depredadores (1 y 2) no difieren
entre ellos, pero si difieren del resto de las
poblaciones (3, 4, 5y 6). Al mismo tiempo,
éstas (3, 4, 5y 6) difieren entre ellas. Este

efecto depende de la categoria de edad.

La probabilidad de recaptura es constante.

La probabilidad de recaptura es distinta entre

sitios.

La probabilidad de transicion es igual entre

sitios, entre grupos y a través del tiempo.

La probabilidad de transicion es distinta entre

sitios con y sin depredador.

La probabilidad de transicion es distinta entre

todos los sitios.

La probabilidad de transicion es distinta entre la

categoria de edad.

La probabilidad de transicién varia entre
poblaciones dependiendo de la categoria de

edad.

33



Alejandro Molina Moctezuma

Depredacion e historia de vida de Poeciliopsis baenschi

Dep x Cat

Sit°

Sit° x Cat

La probabilidad de transicion es distinta entre
sitios con y sin depredador, dependiendo de la

categoria de edad.

La probabilidad de transicion es distinta entre
sitios, con excepcion de los dos sitios sin
depredacion (1=2#3#4 #5#6). Esto es, los
dos sitios sin depredadores (1 y 2) no difieren
entre ellos, pero si difieren del resto de las
poblaciones (3, 4, 5y 6). Al mismo tiempo,

éstas (3, 4, 5y 6) difieren entre ellas.

La probabilidad de transicién es distinta entre
sitios, con excepcion de los dos sitios sin
depredacion (1=2#3# 4 #5 #6). Esto es, los
dos sitios sin depredadores (1 y 2) no difieren
entre ellos, pero si difieren del resto de las
poblaciones (3, 4, 5y 6). Al mismo tiempo,
éstas (3, 4, 5y 6) difieren entre ellas. Este

efecto depende de la categoria de edad.

A partir de las diferentes fuentes de variacién consideradas para ®©, py W (Tabla 4) se

construyeron un total de 128 modelos que resultaron de las diferentes combinaciones de

los tres parametros demograficos y sus posibles variaciones. La verosimilitud de todos y

cada uno de estos modelos se calculd a través de su ajuste a los datos observados de

marcaje y recaptura. Mas especificamente, el programa MARK evalla el apoyo que tiene

cada uno de estos escenarios bioldgicos hipotéticos en los datos registrados en el campo.

Para seleccionar el modelo mas verosimil, o en otras palabras, el escenario biolégico que

tiene la mayor certeza de ser el verdadero, se utilizo el criterio de informacion de Akaike
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(AIC; Akaike 1973). ElI AIC es una medida de la verosimilitud y parsimonia de cada

modelo (Burnham & Anderson 2002). El AIC se calcula de la siguiente manera:
AIC = 2k — 21In(L)

donde k es el nimero de parametros en el modelo y L es el valor maximizado de la
funcion de verosimilitud del modelo correspondiente. En este estudio se utilizé el criterio
de informacion de Akaike corregido para muestras pequefias (AIC.). El AIC. se calcula de

la siguiente manera

B 2k(k +1)
AIC, = [2k — 2In(L)] + [m]

donde n es el tamafio de la muestra.

El menor valor de AIC. indica el modelo mas verosimil y parsimonioso (i.e. aquel que
explica mejor los datos con el menor nimero de parametros). Sin embargo, cuando la
diferencia en el valor de AIC, entre dos modelos (AAIC.) es menor a dos, los dos modelos
tienen aproximadamente el mismo ajuste en los datos y no es posible distinguir cual de
los dos es mas verosimil (Burnham & Anderson 2002). Cuando el AAIC. es mayor a dos,
se puede discriminar entre modelos, y se puede afirmar que el modelo con menor AIC, es
el que tiene mas certeza de ser el verdadero. MARK también calcula una medida del
apoyo relativo (o0 peso) que tiene cada modelo en los datos. Esta medida se denota por w;.
Este es un valor relativo que estima la probabilidad de que el modelo i sea el modelo
verdadero. Al ser un valor relativo, es proporcional a 1, por lo que un w; = 0.79 significa

gue hay un 79% de probabilidad de que éste sea el modelo verdadero.
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A partir de estos pesos relativos para todos los modelos que fueron puestos a prueba se
calcularon promedios ponderados de los tres pardmetros de interés (®, p y W) de la

siguiente manera:

promedio (8) = 2w,

donde, 0 representa cualquier tasa de supervivencia, recaptura o crecimiento (transicion)
para cualquier categoria; 6; representa el parametro correspondiente derivado del modelo
i, w; representa el apoyo relativo que tiene el modelo i, y la suma es a través de todos los
modelos ajustados a los datos de captura y recaptura. Estos promedios ponderados de ©,
p, and y incorporan la incertidumbre en el proceso de seleccién de modelos al considerar
el apoyo relativo de cada uno de los modelos. Por lo tanto, estos promedios ponderados
son mas robustos en comparacion con los que se derivan de cualquier modelo

independiente (Johnson & Omland 2004).

Estimaciones de fecundidad

Se examinaron cinco caracteristicas de historias de vida relacionadas con la fecundidad,
para las cuales se calcularon medias por poblacién: (1) talla a la madurez de las hembras,
(2) grado de superfetacion, (3) esfuerzo reproductor, (4) tamafo de puesta y (5) peso de
cada embrién. La talla a la madurez se calculé como el intervalo minimo de tallas en el
gue al menos la mitad de las hembras cuentan con embriones en desarrollo (Johnson &
Belk 2001). El criterio para determinar que un embrién ha sido fertilizado y se encuentra
en desarrollo fue que se encontrara en un estadio de desarrollo 3 0 mayor segun la
clasificacion que Haynes (1995) propuso para el desarrollo embrionario de peces

poecilidos. El grado de superfetacién fue calculado como el niumero de camadas
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presentes dentro de una hembra (Turner 1937, 1940; Scrimshaw, 1944; Zufiga-Vega et
al. 2010). El esfuerzo reproductor se calcul6 como el peso seco de todos los embriones
en desarrollo dentro de una misma hembra (i.e. tomando en cuenta todas las camadas en
desarrollo que se encuentran al mismo tiempo dentro de la hembra). El tamafio de puesta
fue calculado como el nimero de embriones en desarrollo de una puesta. En caso de que
la hembra contara con mas de una camada (superfetacién) se calculé un promedio del
numero de embriones entre las distintas puestas de la hembra. El peso de cada embrion
se calculé como el peso seco de 1 embrion (para lo cual se dividio el peso de la puesta
entre el nimero de embriones). En caso de que la hembra contara con mas de una
puesta se tomaba una al azar. S6lo hembras reproductivamente activas fueron incluidas
en la estimacion de grado de superfetacién, esfuerzo reproductor, tamafio de puesta y

peso de cada embridn.

Todos estos parametros se calcularon en el laboratorio a partir de muestras preservadas
gue se obtuvieron de cada una de las poblaciones. En el laboratorio las hembras se
midieron y fueron disectadas, tras lo cual les fue retirado el tracto digestivo. En caso de
tener embriones, estos también fueron retirados. De cada hembra se conté cuéntas
camadas tenia, cuantos embriones por camada y a qué estadio pertenecia cada camada.
Finalmente se pusieron tanto las hembras disectadas como los embriones por 24 horas
en un horno de desecacion a 55C. Transcurridas las 24 horas los organismos fueron
retirados del horno y se tomé el peso seco en una bascula electrénica (tanto de hembras
como de embriones; precisién 0.0001 g). Se registr6 el peso seco de cada hembra y de

cada camada (Johnson & Belk 2001).
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Andlisis estadistico de las caracteristicas de hist orias de vida

Para poder separar a la poblacion entre las primeras dos categorias de edad (i.e. separar
a las poblaciones en jovenes y adultos pequefios) fue necesario calcular la talla a la
madurez de hembras en cada poblacién (debido a que ésta es una caracteristica que
difiere entre poblaciones; Scott y& Johnson 2010). Para esto, se utilizaron los datos de las
disecciones. La poblacion se dividi6 en categorias de 0.2 mm (e.g. 18.01-18.20 mm,
18.21-18.40 mm, 18.41 mm-18.60 mm). La talla a la madurez se tomé como el valor
medio de la categoria en que al menos la mitad de las hembras estuvieran prefiadas. Esta
caracteristica de historias de vida se compar6 entre los sitios sin depredacion (1y 2) y los

sitios con depredacion (3, 4, 5y 6) utilizando una prueba U de Mann-Whitney.

Para conocer si hay un efecto de la depredacion sobre el resto de las caracteristicas de
historias de vida (grado de superfetacion, esfuerzo reproductor, tamafio de puesta y peso
de cada embridon) se buscaron diferencias entre los sitios con y sin depredacién. Para
esto, se implementaron modelos lineales generalizados. Estos modelos permiten conocer
si existe relacion entre un conjunto de variables, en las cuales una es la variable de
respuesta y las restantes son variables explicativas (factores) o covariables. Estos
modelos permiten, ademas, conocer la relacion entre la variable de respuesta y las

interacciones de las distintas variables explicativas (Christensen 2002).

En este estudio, las variables de respuesta fueron cada una de las caracteristicas de
historia de vida estudiadas (grado de superfetacién, esfuerzo reproductor, tamafio de
puesta y peso de cada embrion). Las variables explicativas fueron ligeramente diferentes
para cada variable de respuesta. En todos los casos, utilizamos el factor “depredador”
como primer variable explicativa, puesto que es la variable explicativa de interés central.

Este factor tenia dos niveles: presencia ¢ ausencia de peces depredadores de la familia
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Cichlidae. La poblacion de origen (factor “sitio”) fue otra variable explicativa usada para
todas las variables de respuesta. Esta variable se anidd dentro del factor “depredador”,
porque hay sitios con depredador y otros sin depredador. Las demas variables
explicativas incluidas en los modelos dependieron de la variable de respuesta de interés.
La tabla 5 muestra cuales fueron las demas variables explicativas utilizadas.
Evidentemente la prediccion es encontrar un efecto significativo de la presencia o
ausencia de depredadores (i.e., del factor “depredacién”) sobre los caracteres analizados,
tomando en cuenta el efecto potencial de otras variables como el tamafo de la hembra y

el estadio de desarrollo de los embriones.

39



Alejandro Molina Moctezuma Depredacion e historia de vida de Poeciliopsis baenschi

Tabla 5. Variables utilizadas en el analisis de modelos lineales generalizados en Poeciliopsis baenschi. Para cada
variable de respuesta (caracteristicas de historias de vida), hay distintas variables explicativas. El efecto poblacion
tiene el efecto depredador entre paréntesis debido a que este efecto (poblacion) esta anidado dentro del efecto
depredador (de esta manera vemos si hay un efecto de la poblacidn, el cual es explicado por la presencia o ausencia
de peces depredadores de la familia Cichlidae).

Variables de respuesta Variables explicativas

Grado de superfetacion Depredador

Poblacién (depredador)
Peso de la hembra

Poblacién x peso de la hembra

Esfuerzo reproductor Depredador

Poblacién (depredador)
Peso de la hembra

Poblacién x peso de la hembra

Tamafio de puesta Depredador

Poblacion (depredador)
Peso de la hembra

Poblacién x peso de la hembra

Peso de cada embrién Depredador

Poblacion (depredador)

Peso de la hembra

Estadio de desarrollo
Poblacién x peso de la hembra

Poblacion x estadio de desarrollo
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A partir de estos modelos lineales generalizados se obtuvieron promedios ajustados de
cada caracteristica de historia de vida (grado de superfetacién, esfuerzo reproductor,
tamafio de puesta y peso de cada embridn) para cada una de las poblaciones estudiadas.
Estos promedios ajustados son las medias por poblacion calculadas a través del

procedimiento de minimos cuadrados que elimina el efecto de las covariables (Zar 2009).

Previamente a todos los andlisis, las caracteristicas de historias de vida fueron
transformadas a logaritmo natural (las variables de escala continua como el peso de la
hembra) o a raiz cuadrada (las variables que representan conteos como el nimero de
embriones) para cumplir con los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas.
No obstante, las medias ajustadas por minimos cuadrados, los errores standard, los
intervalos de confianza (95%) y las graficas que se reportan aqui fueron obtenidas de
analisis equivalentes llevados a cabo sobre las variables sin transformar con el fin de
facilitar la interpretacion biol6gica. Todos estos analisis de caracteres de historias de vida

fueron implementados en el programa Statistica 8.0 (StatSoft, Inc.).

Matrices de proyeccion poblacional

Para analizar la dinamica poblacional se utilizaron modelos matriciales de proyeccion
poblacional (Caswell 2001). Estas matrices resumen el ciclo de vida de los organismos y
proyectan el crecimiento poblacional a largo plazo con lo que permiten estimar una tasa
de crecimiento poblacional (A). Para la construccién de estas matrices se utilizaron las tres
categorias de tamafio previamente descritos (J, A y B). Los datos utlizados como
entradas de las matrices se obtuvieron de los andlisis demogréficos (probabilidad de
supervivencia y probabilidad de transicion de una categoria a otra) y de las estimaciones

reproductivas.
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Una matriz de proyecciéon poblacional es una representacién matematica del ciclo de vida
de una especie. Para el caso de P. baenschi, modelamos el ciclo de vida en tres fases
principales, representadas por tres categorias de tamafio: jovenes (J), adultos pequefios
(A) y adultos grandes (B; figura 2). En un periodo de cinco semanas (la duracién de los
experimentos de marcaje y recaptura en campo), los organismos pueden: (1) sobrevivir,
crecer y por lo tanto, transitar a la siguiente categoria de tamafio (G), (2) sobrevivir
permaneciendo en la categoria de tamafio en la que se encontraban (P) y (3) los
organismos adultos pueden contribuir a la categoria de tamafio joven, mediante la
produccién y supervivencia de crias (F; figura 3). Para ilustrar estos tres posibles

procesos se realizé la siguiente representacion grafica del ciclo de vida:

G, G,

Figura 3. Ciclo de vida utilizado para realizar las matrices. Los circulos representan a las 3 categorias de edad, las
flechas un proceso, las letras y nimero debajo de las flechas indican el proceso en particular.

donde los circulos representan una categoria de tamafio (J = jovenes, A = adultos

pequefos y B = adultos grandes), mientras que las flechas representan un proceso. La
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combinacién de letra y nimero simboliza un proceso en particular. La G; representa la
probabilidad de supervivencia y crecimiento de la categoria J a la categoria A, del tiempo t
(al inicio de las cinco semanas) al tiempo t + 1 (al final de las cinco semanas). La G,
representa la probabilidad de supervivencia y crecimiento de la categoria A a la categoria
B, del tiempo t al tiempo t + 1. La P representa supervivencia de un tiempo al siguiente sin
haber transicion de categorias (permanencia). Py, P, y P3 representan este proceso para
las categorias J, A y B, respectivamente. F; y F, son las contribuciones (por medio de

fecundidad y supervivencia de las crias y jovenes) de Ay B a J, respectivamente.

La transcripcion matematica de los procesos G, P y F a una matriz de proyeccion
poblacional se hace de la siguiente manera. Las columnas de la matriz corresponden a
las categorias J, Ay B en el tiempo t y los renglones a las mismas categorias en el tiempo
t + 1. Las entradas de la matriz corresponden a las contribuciones que hacen los
organismos vivos en cada categoria durante el tiempo t (al inicio de las cinco semanas) a
otras categorias (o la misma inclusive) en el tiempo t +1 (al final de las cinco semanas).
Estas contribuciones se hacen justamente a través de los organismos que crecen a la
siguiente categoria (G), de los que permanecen en la misma categoria (P) y a través de la
produccién de jovenes (F), del tiempo t al tiempo t + 1. Por lo tanto, el modelo matricial

utilizado fue el siguiente:

J A B

) |Pr) (Fi2)  (Fiz)
A |(G21) (P22)

B 1(G31) (Gsz)  (Ps3)
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donde las columnas y las filas representan a los tres estadios de desarrollo (J, A, y B) en
el tiempo ty t + 1, respectivamente. En la diagonal principal se encuentran, denotadas
por P, las probabilidades de permanencia (i.e. la probabilidad de que un organismo en el
tiempo t sobreviva al tiempo t+1 sin experimentar una transicion de categoria). En la
segunda diagonal, denotadas por G, se encuentran las probabilidades de crecimiento (i.e.
la probabilidad de que un organismo en el tiempo t sobreviva al tiempo t+1, pasando de
una categoria a la siguiente). En la primera fila, en las columnas A y B, denotadas por F,
se encuentran las fecundidades. La fecundidad, en este caso, esta expresada como la
contribuciéon que realizan los adultos pequefios (A) y los adultos grandes (B) a los
jévenes, por lo tanto no esta expresada como fertilidad total observada sino como la

progenie producida per capita que sobrevive hasta la categoria de joven.

Especificamente las tasas de supervivencia (®) y transicion (W) estimadas a través de
MARK para cada categoria se utilizaron para calcular P y G de la siguiente forma (Nichols

et al. 1992):

J A B
J A =9)P]yy Fy Fg

A P2 [(1 = P)P]y,

B PPz, VY3, [(1—P)D]33

donde la férmula para calcular las permanencias (P) contempla la probabilidad de no
pasar de una categoria a otra (1 — ) multiplicada por la probabilidad de supervivencia
(®). La formula para calcular los crecimientos entre categorias (G) involucra la
probabilidad de pasar de una categoria a otra (W) multiplicada por la probabilidad de
supervivencia (®). Fa y Fg representan las contribuciones que hacen A y B

respectivamente a la categoria J (a través de la produccion de crias y de la supervivencia

44



Alejandro Molina Moctezuma Depredacion e historia de vida de Poeciliopsis baenschi

de éstas hasta el estadio J). Para calcular estas entradas de fecundidad, primero se
requiere estimar el nimero total de jovenes, adultos pequefios y adultos grandes

presentes en la poblacion de la siguiente manera:

nC
N, =-S
‘ pe

donde c, representa a la categoria, ya sea jovenes, adultos pequefios o adultos grandes,
N representa el niumero total estimado de individuos presentes en la categoria c, n
representa el numero de individuos capturados en el estadio ¢ y p representa la
probabilidad de recaptura especifica para cada categoria c. Después se calcul6 el nUmero

total de progenie producida durante 5 semanas de la siguiente manera:
Nprogenie = (Ny X TCy) + (Np X TCp)

donde los subindices progenie, A y B representan las categorias correspondientes. N
representa el nimero total estimado de individuos presentes en la categoria indicada, TC
representa el tamafio promedio de camada de cada estadio. Después se calculd la
proporcién de progenie que sobrevivié al estadio J (supervivencia de los recién nacidos
hasta ser jévenes). Esto se realizé de la siguiente manera:

N

Pprrogenie = N
progenie

donde los subindices J y progenie representan a sus respectivas categorias, ®progenie
representa la probabilidad de supervivencia de los recién nacidos y N el numero total
estimado de individuos presentes en la categoria correspondiente. Finalmente, para

calcular fecundidad se utiliz6 la siguiente ecuacion:
Fij = TCc X @progenie X Sc X 0.5
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donde F;, representa la entrada (de fecundidad) en la matriz de la categoria
correspondiente, TC el tamafio promedio de camada de cada categoria adulta, S
representa la tasa promedio de superfetacion de cada categoria (dado que hay que tomar
en cuenta que las hembras pueden tener mas de una camada en desarrollo al mismo
tiempo) y el 0.5 representa la proporcién de hembras, suponiendo una proporcién sexual
de 1:1 (se usa esta proporcion debido a que no hay evidencia de que la proporcion de
sexos sea distinta a ésta). El hecho de tomar en cuenta sélo a las hembras en modelos
demogréficos se debe a que Unicamente las hembras adultas contribuyen al reclutamiento

(Caswell 2001).

A partir de estas matrices se calculé la tasa finita de crecimiento poblacional para cada
poblacion (A) correspondiente a cada matriz mensual. Esta tasa poblacional (A) se estima
como el valor propio (eigenvalor) dominante de cada matriz., Valores de A iguales a 1
indican una poblacion estable (donde no hay crecimiento ni decrecimiento), valores
mayores a uno indican potencial crecimiento de la poblacion y valores menores a uno
indican potencial disminucién poblacional. Se calcularon también los vectores propios
(eigenvectores) derecho (w) e izquierdo (v) asociados a cada A. El eigenvector derecho
(w) estima la distribucién estable de clases de tamafo (las tres categorias tomadas en
cuenta; J, A y B) y el eigenvector izquierdo (v) representa los valores reproductores

especificos por categorias (Caswell 2001).

Adicionalmente, se construyeron matrices de sensibilidad y de elasticidad. Las matrices
de sensibilidad son utilizadas como un paso previo para obtener las matrices de
elasticidad. Las entradas de la matriz de sensibilidad (s;) representan la sensibilidad
absoluta de A a cambios absolutos en la entrada correspondiente de la matriz y se

calculan de la siguiente manera:
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8
B (5aij

sij

donde 464 es la diferencia absoluta en Ay a;; es la diferencia absoluta en cada una de

las entradas de la matriz. A partir de los valores de sensibilidad se puede calcular una

matriz de elasticidades, en la cual las entradas se calculan de la siguiente manera:

o (G
el-j = Sij X (7)

donde s;; representa a las sensibilidades calculadas previamente, a;; a las entradas de la
matriz poblacional y A la tasa finita de crecimiento poblacional. Las elasticidades son una
medida de los cambios relativos en A que resultarian de cambios relativos en las entradas
de la matriz (esto es, son sensibilidades estandarizadas), por lo cual nos permiten
comparar la contribucién relativa de cada entrada de la matriz a la tasa de crecimiento
poblacional (de Kroon et al. 1986, 2000). Debido a que las entradas en la matriz de
elasticidades representan cambios relativos, la suma de éstas es igual a uno (Mesterton-
Gibbons 1993), lo que nos permitié cuantificar la contribucion relativa de los distintos
procesos demograficos (i.e. crecimiento, permanencias, y fecundidad; G, P y F) y de las
distintas categorias (jovenes, adultos pequefios y adultos grandes; J, Ay B) a la tasa de
crecimiento poblacional, Unicamente sumando los valores correspondientes a cada

proceso o categoria.

Triangulo demografico
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Debido a que la suma de las entradas de una matriz de elasticidades es igual a uno, esto
permite cuantificar la contribucion relativa de los distintos procesos demograficos (G, P y
F; Mesterton-Gibbons 1993). Para comparar la importancia relativa de estos procesos
entre las distintas poblaciones se utilizé el triangulo demografico (Silvertown et al. 1993).
Este triangulo demogréfico nos permitié saber si los procesos demograficos con mayor
contribucion relativa son distintos entre las poblaciones estudiadas. Se esperaba que en
sitios con depredacién el crecimiento y la fecundidad sean procesos mas importantes que
en sitios sin depredacién, mientras en sitios sin depredacién la permanencia sea el

proceso mas importante.

Para construir el tridangulo demografico se graficaron 5 puntos (uno por cada poblacién) en
un espacio triangular definido por los tres procesos demogréficos, donde cada linea que

forma parte del triangulo es un eje con valores de 0 a 1, como se muestra en la figura 4.

I0 08 06 04 02 0

—F

Figura 4. Triangulo demografico. Cada lado es un eje que corresponde a un parametro demografico (G: crecimiento, F:
fecundidad y P: permanencia). Se ejemplifica la grafica de un punto. Las flechas indican la direccion de cada eje. EL
punto graficado corresponde a los siguientes valores: G esiguala 2, P esiguala 6y F esigual a 2.
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Para graficar cada poblacion en el triangulo demografico se obtienen los valores de la
contribucion relativa de cada parametro demografico a partir de la matriz de elasticidades
de cada poblacion (sumando las entradas de esta matriz correspondientes a cada
proceso). Tras esto, se prolonga una linea en cada eje, segun el valor de contribucion
relativa de cada proceso, tal como se muestra en la figura 4. La ubicacién de cada

poblacion dentro del triangulo al punto donde se cruzan las tres lineas.

Intervalos de confianza de la tasa de crecimientop  oblacional

Se obtuvieron intervalos de confianza (95%) para todos los valores de A utilizando el

método analitico propuesto por Caswell (2001), donde la varianza de A esta dada por:
2
V(/l) = Z(S‘”) X V(al])
ij

donde V(a;) representa la varianza de las entradas de la matriz. Para las probabilidades
de transicion (G) y de permanencia (P), V(a;) se calcula de la siguiente manera:

1—al-j

V(aij) = aij; x N

donde N es el nimero de individuos con los que se calcul6 la entrada correspondiente.
Las varianzas de las entradas de la matriz a;, y a;3 que corresponden a los datos de
fecundidad (F) se calcularon como la varianza observada directamente en los datos (la
varianza en el nUmero de puesta de las dos categorias adultas). El error estandar de A se

calculé como:
o=+VQ)
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mientras los intervalos de confianza se construyeron como A + 2 a.

Comparacion de resultados

Los resultados obtenidos se compararon entre aquellas poblaciones con depredador y
aguellas con ausencia de éste. Se buscaran diferencias significativas en todas las tasas
estimadas. Finalmente los resultados finales se compararon con los estudios realizados
previamente en otros peces poecilidos (Reznick 6 Endler 1982, Johnson & Belk 2001,

Jennions & Telfrod 2002, Jennions et al. 2009, Johnson & Zufiga-Vega 2009).
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VI. Resultados

Experimentos de captura, marcaje y recaptura

Durante el experimento de marcaje y recaptura se capturaron y marcaron un total de 4747
individuos en las seis poblaciones, de los cuales se recapturé a un total de 703 individuos.
En la tabla 6 se presentan los individuos capturados y marcados vy los individuos
recapturados. Estos datos se presentan por poblacién y por categoria, ademas de los

totales.

Tabla 6. Total de individuos capturados y marcados de Poeciliopsis baenschi en seis poblaciones. Se muestra también
el numero de individuos recapturados (entre paréntesis). Los datos se encuentran organizados por categorias de
tamaiio y por poblacion. Se presentan también los totales por categoria y por poblacion.

Categoria Sitio 1 Sitio 2 Sitio 3 Sitio 4 Sitio 5 Sitio 6 Total por
Rio Rio Rio Rio Rio Rio categoria
Purificacion Chandiablo Cuzalapa Pilaston Coahuayana Armeria
J 339 (49) 227 (19) 167 (21) 147 (2) 219 (17) 251 (12) 1350 (120)
A 276 (46) 362 (62) 343 (51) 416 (31) 149 (48) 199 (19) 1745 (257)
B 273 (56) 340 (90) 341 (42) 414 (48) 161 (61) 123 (29) 1652 (326)

Totalpor 888 (151) 929 (171) 851 (114) 977 (81) 529 (126) 573 (60) 4747 (703)

poblacion
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Estimaciones demogréficas

Se pusieron a prueba un total de 128 modelos distintos en el programa MARK. Debido a
que el AAIC, entre los cuatro mejores modelos es menor a 2, no se puede diferenciar cual
de estos escenarios es el que ocurri6 en realidad. Los cuatro mejores modelos se

muestran a continuacion:

O (Sit x Cat) p (Sit) W (Cat): la probabilidad de supervivencia es distinta entre
sitios, dependiendo de la categoria de tamafio, la probabilidad de recaptura es
distinta entre sitios y la probabilidad de transicion es distinta entre categorias
(AIC. = 66518.057; tabla 7).

« @ (Sit” x Cat) p (.) ¥ (Cat): la probabilidad de supervivencia es distinta entre los
sitios (con excepcion de los sitios sin depredacién, que son iguales entre ellos), la
probabilidad de recaptura es constante y la probabilidad de transicion es distinta
entre categorias (AIC. = 66518.547; tabla 7).

« O (Sit” x Cat) p (Sit) W (Cat): la probabilidad de supervivencia es distinta entre los
sitios (con excepcion de los sitios sin depredacién, que son iguales entre ellos), la
probabilidad de recaptura es distinta entre sitios y la probabilidad de transicion es
distinta entre categorias (AIC. = 66518.754; tabla 7).

« O (Sitx Cat) p (.) W (Cat): la probabilidad de supervivencia es distinta entre sitios,
dependiendo de la categoria de tamario, la probabilidad de recaptura es constante
y la probabilidad de transicion es distinta entre categorias (AIC. = 66519.314; tabla

7).

De estos cuatro mejores modelos, que tuvieron un ajuste similar se destaca lo siguiente.
(1) La probabilidad de transicién fue distinta entre categorias de tamafio. (2) Las

diferencias en las tasas de supervivencia entre categorias dependieron del sitio. Sin
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embargo, dados los datos de captura, marcaje y recaptura, no es posible saber si las
diferencias ocurren entre todos los sitios (1 # 2 # 3 # 4 # 5 # 6) 0 si todos los sitios con
depredacion son distintos entre si y a su vez, distintos a los sitios sin depredacién que son
igualesentresi (1 =2#3#4 #5 # 6). (3) Dados los datos tampoco es posible saber si la

probabilidad de captura fue distinto entre sitios o0 simplemente constante.

El apoyo relativo que tiene el primer modelo fue de 30.2%. El apoyo relativo del segundo
modelo fue de 23.6%. El del tercer modelo fue de 21.3%. El del cuarto modelo fue de
16.1% (tabla 7). El apoyo de estos cuatro modelos que tuvieron un ajuste similar en los
datos (AAIC. menor a 2) fue considerablemente mayor al del siguiente mejor modelo. este
ultimo modelo (modelo 5, en la tabla 7) tuvo un apoyo de tan solo el 2.9%. En la tabla 7 se
encuentran todos los modelos que se pusieron a prueba, el valor de AIC, de cada modelo,
la diferencia de AIC. entre cada modelo y el modelo mas verosimil (AAIC.) y el peso

relativo de cada modelo (w).
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Tabla 7. Resultados del proceso de seleccion de modelos que representan distintas hipétesis de variacion en
parametros demograficos de Poeciliopsis baenschi. Para cada modelo se muestra la fuente de variacion en la
probabilidad de supervivencia (D) en la probabilidad de recaptura (p) y en la probabilidad de transiciéon (W). Las
distintas fuentes de variacion se explican con detalle en la tabla 4. Se muestra el valor del criterio de informacion de
Akaike (AIC.) para cada model. Se muestra también la diferencia en el valor de AIC, entre cada modelo y el modelo
mas verosimil (AAIC,) y el apoyo relativo de cada modelo (w).

Modelo (tipo de variacion) AIC. AAIC, w

() p Y
Sit x Cat Sit Cat 66518.057 0.000 0.302
Sit® x Cat () Cat 66518.547 0.490 0.236
Sit° x Cat Sit Cat 66518.754 0.697 0.213
Sit x Cat ) Cat 66519.314 1.257 0.161
Sit x Cat Sit Dep x Cat 66522.726 4.669 0.029
Sit° x Cat ) Dep x Cat 66523.293 5.236 0.022
Sit® x Cat Sit Dep x Cat 66523.506 5.449 0.020
Sit x Cat ) Dep x Cat 66523.952 5.895 0.016
Sit x Cat Sit Sit® x Cat 66535.938 17.881 0.000
Sit® x Cat () Sit® x Cat 66536.611 18.554 0.000
Sit® x Cat Sit Sit® x Cat 66536.693 18.636 0.000
Sit x Cat Sit Sit x Cat 66536.878 18.821 0.000
Sit° x Cat Sit Sit x Cat 66537.182 19.125 0.000
Sit x Cat ) Sit° x Cat 66537.296 19.239 0.000

Cat Sit Cat 66538.022 19.965 0.000
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0.000
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0.000

0.000
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Sit Sit Dep x Cat 66553.760 35.703 0.000
Sit® x Cat () Dep 66554.158 36.101 0.000
Sit° x Cat Sit Dep 66554.255 36.198 0.000
Sit x Cat 0 Dep 66554.554 36.497 0.000

0 Sit Dep x Cat 66555.014 36.957 0.000

Cat Sit Sit° x Cat 66555.804 37.747 0.000

Cat Sit Sit x Cat 66556.425 38.368 0.000

Dep Sit Dep x Cat 66557.001 38.943 0.000
Sit x Cat Sit Sit° 66557.400 39.342 0.000
Sit® x Cat Sit Sit? 66558.356 40.299 0.000
Sit® x Cat () Sit? 66558.465 40.408 0.000
Sit x Cat 0 Sit° 66558.870 40.813 0.000
Sit x Cat Sit Sit 66559.311 41.254 0.000
Dep x Cat Sit Sit° x Cat 66560.109 42.052 0.000
Sit° x Cat Sit Sit 66560.332 42.275 0.000
Sit° x Cat 0 Sit 66560.437 42.380 0.000
Dep x Cat Sit Sit x Cat 66560.572 42515 0.000
Sit x Cat 0 Sit 66560.766 42.709 0.000

Sit® () Sit® x Cat 66564.508 46.451 0.000
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Sit ) Sit x Cat 66565.010 46.953 0.000
Sit Sit Sit® x Cat 66565.356 47.299 0.000
Sit Sit Sit x Cat 66565.873 47.815 0.000
Sit ) Sit® x Cat 66566.496 48.439 0.000
Sit Sit Sit® x Cat 66566.783 48.726 0.000
Sit ) Sit x Cat 66567.001 48.944 0.000
Sit Sit Sit x Cat 66567.302 49.245 0.000
) Sit Sit° x Cat 66567.994 49.937 0.000
) Sit Sit x Cat 66568.499 50.442 0.000
Dep Sit Sit® x Cat 66569.989 51.932 0.000
Dep Sit Sit x Cat 66570.496 52.439 0.000
Cat Sit © 66572.249 54.192 0.000
Cat Sit Dep 66574.161 56.103 0.000
Dep x Cat Sit 8 66575.911 57.854 0.000
Dep x Cat Sit Dep 66577.829 59.771 0.000
Cat Sit Sit° 66578.193 60.135 0.000
Sit° ) 8 66579.541 61.483 0.000
Cat Sit Sit 66580.158 62.101 0.000
Sit° Sit ) 66580.323 62.266 0.000
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Sit 0 Dep 66581.441 63.384 0.000
Sit 0 ) 66581.515 63.458 0.000

Sit Sit ) 66581.735 63.678 0.000
Dep x Cat Sit Sit° 66581.900 63.843 0.000
Sit° Sit Dep 66582.228 64.171 0.000

) Sit ) 66583.013 64.956 0.000

Sit 0 Dep 66583.417 65.360 0.000

Sit Sit Dep 66583.643 65.585 0.000
Dep x Cat Sit Sit 66583.866 65.809 0.000
0 Sit Dep 66584.915 66.858 0.000
Dep Sit ) 66584.995 66.938 0.000
Sit® () Sit® 66585.536 67.478 0.000
Sit? Sit Sit? 66586.337 68.280 0.000
Dep Sit Dep 66586.897 68.840 0.000
Sit () Sit® 66587.514 69.457 0.000
Sit° 0 Sit 66587.524 69.467 0.000
Sit Sit Sit° 66587.754 69.697 0.000
Sit° Sit Sit 66588.330 70.273 0.000

0 Sit Sit° 66589.012 70.955 0.000
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() () Sit® x Cat 66655.370 137.313 0.000
Dep x Cat 0 0 66655.809 137.752 0.000
0 0 Sit x Cat 66655.860 137.803 0.000
Dep x Cat @) Dep 66657.668 139.611 0.000
Dep 0 0 66659.036 140.979 0.000
Dep () Dep 66660.934 142.877 0.000
Dep x Cat () Sit® 66661.415 143.358 0.000
Dep x Cat () Sit 66663.378 145.321 0.000
Dep () Sit® 66665.020 146.963 0.000
Cat 0 ) 66665.605 147.548 0.000
Dep 0 Sit 66667.006 148.949 0.000
Cat 0 Dep 66667.544 149.487 0.000

0 ®) 0 66670.456 152.399 0.000
Cat () Sit? 66671.176 153.119 0.000

0 0 Dep 66672.352 154.295 0.000
Cat () Sit 66673.144 155.087 0.000

() () Sit® 66676.436 158.378 0.000

0 0 Sit 66678.420 160.363 0.000
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Los promedios ponderados calculados para la tasa de supervivencia (®) revelan patrones
interesantes de variacion (figura 5). (1) No hay diferencias en la probabilidad de
supervivencia entre las dos poblaciones que habitan sitios sin presencia de peces
depredadores de la familia Cichlidae, ni entre las categorias de tamafio de estas
poblaciones. (2) Si hay diferencias en la probabilidad de supervivencia entre las
poblaciones que habitan sitios con presencia de peces depredadores de la familia
Cichlidae y entre sus categorias de tamafio como se muestra en la figura 5. (3) Las
diferencias entre sitios y categorias son especialmente notorias en los sitios 4 y 5. En
estos sitios, los jévenes tienen una supervivencia notablemente menor que los adultos. (4)
La poblacién del sitio 4 tuvo una supervivencia relativamente baja en las tres categorias
de tamafio. Tuvo una supervivencia muy baja en la categoria de tamafio jovenes (media
EE: 0.119 £ 0.167), baja en la categoria adultos pequefios (0.417 £ 0.169) y ligeramente
superior en la categoria de tamafio de adultos grandes (0.593 + 0.197). (5) Este mismo
patron se observo en el sitio 5, donde los jévenes tuvieron menor supervivencia (0.499 +
0.211) que los adultos pequefios (0.779 £ 0.129) y que los adultos grandes (0.830 +
0.121). Sin embargo, en este Ultimo sitio las tasas de supervivencia, en general no son tan
bajas como en el sitio 4. (6) El patrén general observado es que en casi todas las
poblaciones la probabilidad de supervivencia incrementa conforme incrementa el tamafio
(i.e. los adultos grandes tienen mayores tasas de supervivencia). (7) Sin embargo, en la
poblacion que habita el sitio 3 se observa el patrén contrario, donde los adultos grandes
tienen la menor supervivencia (0.450 £ 0.113) comparados con los jévenes y los adultos

pequefios (J = 0.623 £0.176; A =0.591 £ 0.133; figura 5).
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Figura 5. Tasa de supervivencia (D) por categoria de tamaiio y por sitio de colecta para Poeciliopsis baenschi. Los
circulos muestran la probabilidad de supervivencia de la categoria de jovenes (J), los cuadrados representan a la
categoria de adultos pequefios (A) y los triangulos a la categoria de adultos grandes (B). Los sitios sin depredacion (1y
2) se encuentran en color negro.

Los promedios ponderados de la probabilidad de recaptura (p), variaron ligeramente entre
sitios, pero no entre categorias (tabla 8). Esta probabilidad fluctu6 entre 0.16 y 0.23. En la
tabla 8 se presentan los valores puntuales de p para cada poblacién junto con sus

intervalos de confianza (95%).
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Tabla 8. Probabilidades de recaptura para cada sitio de colecta de Poeciliopsis baenschi. Se muestran también los
limites inferior y superior de los intervalos de confianza (95%).

Sitio p Limite Limite

inferior superior

Rio Purificacion 1 0.195 0.158 0.239
Rio Chandiablo 2 0.213 0.168 0.266
Rio Cuzalapa 3 0.179 0.130 0.242
Rio Tequesquitlan 4 0.165 0.102 0.256
Rio Coahuayana 5 0.231 0.165 0.313
Rio Armeria 6 0.170 0.112 0.251

Los promedios ponderados de la probabilidad de transicion (W) fueron distintos entre
categorias, sin efecto del sitio (figura 5). La W mas alta fue la de pasar de jévenes a
adultos pequefios (0.239 £ 0.020), seguida por la probabilidad de pasar de adultos
pequefios a adultos grandes (0.139 + 0.017). La probabilidad de pasar de jovenes a
adultos grandes (i.e. sin pasar por la categoria de adultos pequefios) fue muy baja (0.019

+0.012; figura 5).
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Figura 6. Probabilidad de transicion (W) por categoria de tamafio y por sitio de colecta para Poeciliopsis baenschi. Los
circulos muestran la probabilidad de transicion de la categoria de tamaiio jovenes (J) a la categoria adultos pequeiios
(A). Los cuadrados muestran la probabilidad de transicion de la categoria jovenes (J) a la categoria adultos grandes
(B). Los triangulos muestran la probabilidad de transicién de la categoria A a la categoria B. Los sitios sin depredacion
(1y 2) se encuentran en color negro.

Estimaciones de fecundidad

La talla a la madurez de hembras, varié entre poblaciones de la siguiente manera: sitio 1
(23.1 mm SL), sitio 2 (19.1), sitio 3 (21.1) sitio 4 (19.7), sitio 5 (19.1) y sitio 6 (20.7). La
comparacion de los sitios 1 y 2 (sin depredacién) con los sitios 3, 4, 5y 6 (con

depredacidn) no resulté significativa (U = 3.5, P = 0.80).

Para el grado de superfetacion hubo un efecto significativo del factor “depredacién” (i.e.
del tipo de sitio: con o sin depredadores), del sitio (anidado en el factor “depredacion”), del

peso de la hembra y de la interaccion entre poblacion y peso de la hembra (tabla 9). En
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otras palabras, el grado de superfetacién fue distinto entre poblaciones con y sin
depredadores y fue diferente también entre sitios. Ademas, el peso de la hembra tuvo una
relacién significativa con el grado de superfetacion (hembras de mayor peso tuvieron mas
superfetacion). También hay que destacar que esta relacion entre peso de la hembra 'y
superfetacion fue distinta entre poblaciones tal como lo indica la interaccion significativa

entre estos dos factores (tabla 9).

Tabla 9. Resultados de un modelo lineal generalizado que examina la variacidn en el grado de superfetacion de
Poeciliopsis baenschi. Se muestra para cada variable explicativa: la suma de cuadrados (SC), los grados de libertad (gl),
el cuadrado medio (CM), el resultado de la prueba (F) y su valor P asociado. Los efectos significativos se muestran en

negritas.
Efecto SC gl cM F P
Depredador 0.320 1 0.320 10.309 0.001
Sitio (Depredacion) 0.426 4 0.107 3.432 0.009
Peso hembra 1.256 1 1.256 40.422 <0.001
Sitio x Peso hembra 0.459 5 0.092 2.957 0.013
Error 7.703 248 0.031

Claramente las hembras de las poblaciones en las que hay peces depredadores de la
familia Cichlidae produjeron un mayor nimero de camadas (mas superfetacion) en
comparacion con aquellas que habitan sitios sin estos depredadores (medias ajustadas +
EE): sitios sin depredador (0.780 + 0.2949), sitios con depredador (1.793 + 0.251; figura

7).
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Figura 7. NUmero de camadas (superfetacion) producidas por hembras de poblaciones con y sin depredadores de
Poeciliopsis baenschi. Los promedios estan ajustados por el efecto de la covariable “peso de la hembra”. Las barras
representan intervalos de confianza (95%).

También hubo un claro efecto del sitio en el nivel de superfetacion (figura 8). La prueba
post-hoc demuestra que los sitios 5 y 6 fueron iguales entre si y diferentes a todos los
demés. Ademas, hay una diferencia entre los sitios 3y 4. Los sitios 1 y 2 (sitios sin peces

piscivoros) fueron similares entre si.
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Figura 8. NiUmero de camadas (superfetacion) producidas por hembras de cada sitio de Poeciliopsis baenschi. Los
promedios estan ajustados por el efecto de la covariable “peso de la hembra”. Las barras representan intervalos de

confianza (95%). Los superindices representan diferencias entre sitios.

Para el esfuerzo reproductor (peso total de todas las camadas dentro de una hembra)

hubo un efecto significativo del factor “depredacion”, del peso de la hembra y de la

Depredacion e historia de vida de Poeciliopsis baenschi

interaccion entre poblacion y peso de la hembra (tabla 10). En otras palabras, el grado de

superfetacion fue distinto entre poblaciones con y sin depredadores. Ademas, el peso de

la hembra tuvo una relacion significativa con el esfuerzo reproductor (hembras de mayor

peso tuvieron un mayor esfuerzo reproductor). También hay que destacar que esta

relaciéon entre peso de la hembra y superfetacion fue distinta entre poblaciones tal como lo

indica la interaccion significativa entre estos dos factores (tabla 10). Notablemente, no

hubo un efecto del sitio (anidado en el factor “depredacion”).
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Tabla 10. Resultados de un modelo lineal generalizado que examina la variacion en el esfuerzo reproductor de
Poeciliopsis baenschi. Se muestra para cada variable explicativa: la suma de cuadrados (SC), los grados de libertad (gl),
el cuadrado medio (CM), el resultado de la prueba (F) y su valor P asociado. Los efectos significativos se muestran en

negritas.
Efecto SC gl cM F P
Depredador 11.3896 1 11.38959 13.68226 <0.001
Sitio (depredador) 3.8851 4 0.97127 1.16678 0.326
Peso hembra 49.8681 1 49.86813 59.90636 <0.001
Sitio x Peso hembra 19.1270 5 3.82539 4.59543 <0.001
Error 206.4438 248 0.83243

Los resultados muestran que las hembras de las poblaciones que habitan sitios con peces

depredadores de la familia Cichlidae tuvieron un mayor esfuerzo reproductor (la suma del

peso de todas las camadas en una hembra) en comparacién con aquellas que habitan

sitios sin estos depredadores (medias ajustadas + EE): sitios sin depredador (0.001 +

0.0005), sitios con depredador (0.013 = 0.006; figura 9).
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Figura 9. Esfuerzo reproductor (suma del peso de todas las camadas presentes en una hembra) en hembras de
poblaciones con y sin depredadores de Poeciliopsis baenschi. Los promedios estan ajustados por el efecto de la
covariable “peso de la hembra”. Las barras representan intervalos de confianza (95%).

A pesar de que el andlisis de modelos lineales generalizados no encontré ningulin efecto
del sitio sobre el esfuerzo reproductor (tabla 10), la prueba post-hoc demuestra que el sitio

6 es distinto de los sitios 1, 2, 3y 4, pero no distinto del sitio 5 (figura 10).
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Figura 10. Esfuerzo reproductor (suma del peso de todas las camadas presentes en una hembra) en hembras de cada
sitio de Poeciliopsis baenschi. Los promedios estan ajustados por el efecto de la covariable “peso de la hembra”. Las
barras representan intervalos de confianza (95%). Los superindices representan diferencias entre sitios.

Para el tamafio de puesta hubo un efecto significativo del factor “depredacion”, del sitio
(anidado en el factor “depredacion”), del peso de la hembra y de la interaccién entre
poblacion y peso de la hembra (tabla 11). En otras palabras, el tamafio de puesta fue
distinto entre poblaciones con y sin depredadores y fue diferente también entre sitios.
Ademas, el peso de la hembra tuvo una relacion significativa con el tamafio de puesta
(hembras de mayor peso produjeron un mayor niumero de embriones por puesta).
También hay que destacar que esta relacion entre peso de la hembra y superfetacion fue
distinta entre poblaciones tal como lo indica la interaccién significativa entre estos dos

factores (tabla 11).
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Tabla 11. Resultados de un modelo lineal generalizado que examina la variacion en el tamafio de puesta de
Poeciliopsis baenschi. Se muestra para cada variable explicativa: la suma de cuadrados (SC), los grados de libertad (gl),
el cuadrado medio (CM), el resultado de la prueba (F) y su valor P asociado. Los efectos significativos se muestran en

negritas.
Efecto SC gl CM F P
Depredador 6.51694 1 6.51694 24.2722 <0.001
Sitio (depredador) 6.76278 4 1.69070 6.2970 <0.001
Peso hembra 22.38773 1 22.38773 83.3826 <0.001
Sitio x Peso hembra 9.53741 5 1.90748 7.1044 <0.001
Error 66.58654 248 0.26849

Claramente las hembras que habitan sitios en los que hay peces depredadores de la
familia Cichlidae producen tamafios de puesta mayores en comparaciéon con aquellas
hembras que habitan sitios sin estos depredadores: sitios sin depredador (0.425 + 0.020),

sitios con depredador (6.905 £ 0.072; figura 11).
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Figura 11. Tamaiio de puesta en hembras de poblaciones con y sin depredadores de Poeciliopsis baenschi. Los
promedios estan ajustados por el efecto de la covariable “peso de la hembra”. Las barras representan intervalos de
confianza (95%).

También hubo un claro efecto del sitio en el tamafio de puesta (figura 12). La prueba post-
hoc demuestra que los sitios 5 y 6 (sitios con depredador) fueron iguales entre si 'y

diferentes a todos los demas.
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Figura 12. Tamaiio de puesta en hembras de cada sitio de Poeciliopsis baenschi. Los promedios estan ajustados por el
efecto de la covariable “peso de la hembra”. Las barras representan intervalos de confianza (95%). Los superindices
representan diferencias entre sitios.

Para el peso de cada embrién no hubo efectos significativos del factor “depredacion”, del
factor sitio (anidado en depredacion), del peso de la hembra, ni del estadio de desarrollo.
Las interacciones entre poblacion y peso de la hembra y entre estadio y peso de la
hembra tampoco tuvieron un efecto significativo sobre el peso promedio de los embriones
(tabla 12). En otras palabras, el peso del embrién no fue distinto entre poblaciones cony
sin depredadores, ni entre sitios. Ademas, tampoco tuvo una relacion ni con el peso de la
hembra ni con el estadio de desarrollo. En otras palabras, hembras de distinto peso
producen embriones de peso similar. Ademas el peso de los embriones no cambia a lo

largo del desarrollo (tabla 12).
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Tabla 12. Resultados de un modelo lineal generalizado que examina la variacion en el peso de cada embridn de
Poeciliopsis baenschi. Se muestra para cada variable explicativa: la suma de cuadrados (SC), los grados de libertad (gl),
el cuadrado medio (CM), el resultado de la prueba (F) y su valor P asociado. Los efectos significativos se muestran en

negritas.

Efecto SC gl cM F P
Depredador 0.0917 1 0.0917 0.2312 0.631078
Sitio (depredador) 1.2814 4 0.3203 0.8075 0.521431
Estadio 0.6516 1 0.6516 1.6424 0.201225
Peso hembra 0.4545 1 0.4545 1.1456 0.285530
Sitio x Peso hembra 1.3474 5 0.2695 0.6793 0.639557
Estadio x Peso hembra 2.3966 5 0.4793 1.2082 0.305853
Error 96.0069 242 0.3967

Los resultados muestran que no hay diferencias entre los sitios con depredacion y los
sitios sin depredacion en el peso promedio de los embriones. Sitios sin depredador (0.002
+ 0.0007), sitios con depredador (0.001 £ 0.0003; figura 13). Tampoco hubo un efecto del

sitio sobre el peso de cada embrién (figura 14).
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Figura 13. Peso de cada embrion producido por hembras de poblaciones con y sin depredadores de Poeciliopsis
baenschi. Los promedios estan ajustados por el efecto de la covariable “peso de la hembra”. Las barras representan
intervalos de confianza (95%).

75



Alejandro Molina Moctezuma

0.0035

0.0030

0.0025

0.0020

0.0015

0.0010

Peso de cada embridn (g)

0.0005

0.0000

Depredacion e historia de vida de Poeciliopsis baenschi

lo

I

oy

Sin
Dep

Con

® Sitio 1
@ Sitio 2
Sitio3
O Sitio 4
Sitio5
Sitio6

Figura 14. Peso de cada embrion en hembras de cada sitio de Poeciliopsis baenschi. Los promedios estan ajustados
por el efecto de la covariable “peso de la hembra”. Las barras representan intervalos de confianza (95%). Los
superindices representan diferencias entre sitios.

Matrices de proyeccion poblacional

Las matrices de proyeccion poblacional mostraron diferencias entre sitios (tabla 13). Sin

embargo dos patrones fueron consistentes en las seis poblaciones. Las tasas vitales mas

altas correspondieron a la permanencia en la misma categoria (diagonales principales en

las matrices). La tasa vital mas baja en todas las matrices fue el crecimiento de jévenes a

adultos grandes. Las dos matrices de los sitios sin depredacion (sitios 1 y 2) no mostraron

ninguna diferencia fundamental con las matrices correspondientes a los sitios con

depredacion (sitios 3, 4, 5y 6).
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Tabla 13. Matrices de proyeccion poblacional para seis poblaciones de Poeciliopsis baenschi. Estas matrices resumen
las tasas vitales (crecimiento, permanencia y reproduccion) que experimentan los individuos durante 5 semanas. Se
presenta una matriz por cada sitio. Las matrices a y b corresponden al sitio 1 y sitio 2 (sitios sin depredacién). Las
matrices ¢, d, e y f corresponden a los sitios 3, 4, 5 y 6 (sitios con depredacion).

a) Sitio 1. Rio Purificacion b) Sitio 2. Rio Chandiablo
J A B J A B
J 0.486 0.240 0.486 J 0.398 0.156 0.302
A 0.155 0.550 0.000 A 0.127 0.558 0.000
B 0.014 0.089 0.742 B 0.011 0.090 0.725
) Sitio 3. Rio Cuzalapa d) Sitio 4. Rio Pilaston
J A B J A B
J 0.461 0.118 0.224 J 0.088 0.055 0.160
A 0.15 0.509 0 A 0.029 0.359 0.000
B 0.012 0.082 0.45 B 0.002 0.058 0.593
e) Sitio 5. Rio Coahuayana f) Sitio 6. Rio Armeria
J A B J A B
J 0.369 0.319 0.923 J 0.433 0.381 1.101
A 0.120 0.671 0.000 A 0.141 0.590 0.000
B 0.010 0.108 0.830 B 0.011 0.095 0.842
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Las tasas de crecimiento poblacional (A) también variaron entre poblaciones. En la figura
15 se puede observar A para cada uno de los sitios. Los valores de A para los dos sitios
sin depredadores fueron similares y significativamente menores a uno. Una A menor a uno
indica un potencial decremento poblacional. Las poblaciones con depredador mostraron
valores de A contrastantes. Por un lado, las poblaciones 3 y 4 resultaron en los valores de
A mas bajos de entre todas las poblaciones, significativamente menores a uno y similares
entre si. Por otro lado, las poblaciones 5 y 6 resultaron en los valores de A mas altos, no
significativamente diferentes de la unidad y similares entre si (figura 15). Una A
estadisticamente igual a uno indica aparente equilibrio demografico. Cabe sefalar aqui
gue, aungue ninguna poblacion tuvo un valor de A significativamente mayor a uno, este

resultado hubiera indicado un potencial de crecimiento poblacional.
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Figura 15. Tasa de crecimiento poblacional (A) para seis poblaciones de Poeciliopss baenschi. Las barras de error
representan intervalos de confianza ( 95%). La linea horizontal representa el umbral entre crecimiento y decremento
poblacional. Las poblaciones sin depredador (1 y 2) se presentan en negro.
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Las matrices de elasticidades resumen la contribucion (i.e. importancia) relativa de cada
tasa vital a A. A partir de estas matrices (tabla 14) se puede observar lo siguiente. (1) Las
tasas vitales mas importantes fueron considerablemente distintas entre sitios. (2) En
general, la permanencia de los adultos grandes, fue la tasa mas importante. La Unica
excepcion fue el sitio 3 (sitio con depredador), donde fue un proceso muy poco
importante. De hecho, en este sitio 3 los adultos grandes experimentaron la mayor
mortalidad comparada con el resto de los sitios (figura 5). (3) En contraste en este sitio 3,
las tasas vitales mas importantes fueron la permanencia de jévenes y de adultos
pequefios, el crecimiento de jévenes a adultos pequefios, y la contribucion de adultos
pequefios a jévenes (por medio de fecundidad y supervivencia de neonatos). (4) Los dos
sitios sin peces depredadores de la familia Cichlidae (sitios 1 y 2) tuvieron matrices de
elasticidad distintas. En el sitio 1, en general las permanencias son los procesos con
mayor contribucién relativa a A, sobre todo la permanencia de los adultos grandes. En el
sitio 2, los procesos mas importantes son la permanencia de adultos grandes, la
contribucion de adultos grandes a jévenes y el crecimiento de éstos a adultos grandes.
(5) El sitio 4 (sitio con depredadores) fue drasticamente distinto a los demas. La
permanencia de adultos grandes es el proceso mas importante, mientras que todas las
demaés tasas vitales tuvieron una importancia muy reducida (la permanencia de adultos
grandes tuvo una importancia relativa de 0.988). Este sitio 4 corresponde al sitio con la
mayor mortalidad en jovenes y en adultos pequefios (figura 5). (6) Las matrices de
elasticidad de los sitios 5 y 6 fueron muy similares. Las tasas vitales mas importantes en
estos dos sitios con depredadores fueron la permanencia de adultos grandes, la

contribucion de adultos grandes a jovenes y el crecimiento de jévenes a adultos grandes.
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Tabla 14. Matrices de elasticidad para seis poblaciones de Poeciliopsis baenschi. Estas matrices resumen la
contribucion relativa de cada tasa vital a A. Se presenta una matriz por cada sitio. Las matrices a y b corresponden a
los sitios 1y 2 (sitios sin depredacién). Las matrices c, d, e y f corresponden a los sitios 2, 4, 5y 6 (sitios con
depredacion). En negritas se resaltan las elasticidades de mayor valor.

a) Sitio 1. Rio Purificacion b) Sitio 2. Rio Chandiablo
J A B J A B
J 0.135 0.034 0.069 J 0.032 0.010 0.156
A 0.087 0.156 0.000 A 0.047 0.014 0.000
B 0.016 0.053 0.448 B 0.120 0.037 0.584
c) Sitio 3. Rio Cuzalapa d) Sitio 4. Rio Pilaston
J A B J A B
J 0.184 0.186 0.079 J <0.001 <0.001 0.006
A 0.226 0.229 0.000 A <0.001 <0.001 0.000
B 0.039 0.040 0.017 B 0.006 <0.001 0.988
e) Sitio 5. Rio Coahuayana f) Sitio 6. Rio Armeria
J A B J A B
J 0.048 0.025 0.179 J 0.062 0.022 0.191
A 0.087 0.046 0.000 A 0.072 0.025 0.000
B 0.117 0.062 0.437 B 0.141 0.050 0.435
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Al analizar las elasticidades por categoria de tamafio (tabla 15) resaltan los siguientes
patrones. (1) La categoria de tamafio que hizo una mayor contribucién a A fueron los
adultos grandes, con excepcion del sitio 3. (2) En este sitio 3 (sitio con depredador) los
adultos grandes hicieron una contribucion muy baja (0.096), mientras que los jovenes y
adultos pequefios fueron muy importantes (tabla 15). Este patron coincide con la alta
mortalidad de adultos observada en el sitio 3 (donde se observa una mayor mortalidad de
loa adultos que de los jévenes; figura 5). (3) Los dos sitios sin depredacion (sitios 1y 2)
fueron distintos una vez mas. En el sitio 1 los adultos grandes tuvieron la mayor
elasticidad, seguidos de los adultos pequefios y jovenes. Estas Ultimas dos categorias
tuvieron elasticidades parecidas (valores). En el sitio 2, los adultos grandes también
tuvieron la mayor elasticidad, pero los adultos pequefios tuvieron una elasticidad
notablemente baja (valor). (4) De nueva cuenta, el sitio 4 tuvo valores drasticamente
diferentes en las elasticidades por categoria de tamafio. De hecho la Unica categoria con
un valor considerable de elasticidad fueron los adultos grandes (0.988). Este patrén es
consistente con la alta mortalidad observada en este sitio en los jovenes y adultos
pequefios (figura 5). Los sitios 5 y 6 (sitios con depredador) tuvieron una vez mas
elasticidades en las categorias de tamafio muy similares, con la mayor elasticidad en los

adultos grandes, seguida de los jévenes y finalmente de los adultos pequefios.
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Tabla 15. Contribucidn relativa (elasticidades) de cada categoria de tamaiio a A en seis poblaciones de Poeciliopsis
baenschi. La suma de la contribucion de las tres categorias es igual a 1.

Categoria Sitio 1. Rio Sitio 2. Rio Sitio 3. Rio Sitio 4. Rio Sitio 5. Rio Sitio 6. Rio
Purificacion Chandiablo Cuzalapa Pilaston Coahuayana  Armeria
Jovenes 0.239 0.198 0.449 0.006 0.252 0.276
Adultos pequerios 0.243 0.061 0.455 <0.001 0.133 0.097
Adultos grandes 0.518 0.741 0.096 0.994 0.616 0.627

Las elasticidades por proceso demografico (permanencia, crecimiento y fecundidad)
demuestran que el proceso demografico mas importante en todas las poblaciones fue el
de permanencia (tabla 16). Sin embargo, surgieron ciertas diferencias interesantes entre
sitios. Estas diferencias se pueden observar graficamente en el triangulo demografico
(figura 16). (1) La posicion del sitio 4 (sitio con depredador), en el triangulo demogréfico
fue la méas extrema. De hecho se ubicd justo en el vértice de la permanencia, lo que indica
gue este proceso determiné totalmente el valor de A. (2) Otro sitio con depredacion (sitio
3) tuvo una posicién relativamente extrema en el triangulo, pero opuesta a la del sitio 4
(figura 16). Este sitio dos tuvo el menor valor de elasticidad para la permanencia, mientras
gue tuvo los valores mas altos de elasticidad para la fecundidad y el crecimiento. (3) Los
sitios sin depredacion (sitios 1 y 2) tienen una posicién cercana en el triangulo
demogréfico (i.e. cada proceso tiene una contribucion similar a A). Sin embargo, el sitio 2
tuvo una contribucién ligeramente mas alta del crecimiento y de la fecundidad (tabla 16).

(4) Los sitios 5 y 6 tienen una posicién casi igual dentro del triangulo (figura 16).
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Tabla 16. Contribucidn relativa (elasticidades) de cada proceso demografico a A en seis poblaciones de Poeciliopsis
baenschi. La suma de la contribucion de los tres procesos es igual a 1.

Proceso Sitio 1. Rio Sitio 2. Rio Sitio 3. Rio Sitio 4. Rio Sitio 5. Rio Sitio 6. Rio
Purificacion Chandiablo Cuzalapa Pilaston Coahuayana  Armeria
Permanencia 0.740 0.631 0.430 0.988 0.531 0.523
Crecimiento 0.157 0.203 0.305 0.006 0.265 0.263
Fecundidad 0.103 0.166 0.265 0.006 0.204 0.213
0.00
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Figura 16. Triangulo demografico para 6 poblaciones de Poeciliopsis baenschi. Cada eje representa la elasticidad de A a
un proceso demografico (permanencia, crecimiento y fecundidad). Los sitios sin depredacidon se presentan en negro.
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VII. Discusioén

Se encontrd que existe una influencia de la depredacion sobre las caracteristicas de
historias de vida y la dinamica poblacional de Poeciliopsis baenschi. Esto significa que
ante esta presion selectiva (depredacion) las poblaciones de P. baenschi que habitan
sitios con peces depredadores de la familia Cichlidae tienen caracteristicas de historias de
vida y dindmica poblacional distintas a las poblaciones de P. baenschi que habitan sitios
sin estos depredadores. Especificamente, se encontraron claras diferencias en algunas
estimaciones demograficas (probabilidad de supervivencia) y en caracteres asociados a la
fecundidad. En las matrices de proyeccién poblacional, en la tasa de crecimiento
poblacional (A) y en las estimaciones de elasticidades (contribucion relativa de tasas
vitales, de procesos demograficos y de categorias de tamafio a A) las diferencias fueron
poco evidentes. A continuacién se discute cada resultado en el contexto de las

predicciones planteadas en este trabajo.

Probabilidad de supervivencia

El resultado esperado para este parametro demografico era que sitios con presencia de
otros peces depredadores tuvieran una menor tasa de supervivencia (®) que sitios sin
presencia de estos depredadores. Los resultados muestran que si hubo diferencias en la
probabilidad de supervivencia (®) entre sitios y que esta diferencia dependio de la
categoria de tamafio. En una escala mas fina, no se pudo distinguir si la ® fue distinta
entre todos los sitios o solo entre los sitios con depredacion (i.e. los sitios sin depredacién
son iguales entre si pero distintos de los sitios con depredacion, que a su vez, son
distintos entre si). Esto Ultimo indica que si existe un efecto de la depredacion, pero que

este factor actlla de manera distinta en cada sitio, posiblemente debido a que la
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intensidad de la depredacién y a que los tamafios que consumen estos depredadores
fueron diferentes entre poblaciones. Este resultado es consistente con el observado en el
guppy Poecilia reticulata donde la supervivencia en sitios con depredacién es menor y

mas variable que en sitios sin depredacion (Bronikowsky et al. 2002).

Los resultados muestran que de las cuatro poblaciones con depredacién, una (sitio 6) no
fue diferente en supervivencia que los sitios sin depredacion. Las poblaciones de los sitios
4 y 5 tuvieron menor supervivencia en las categorias de tamafio mas pequefias en
comparacion con los sitios sin depredacion. En contraste, la poblacién 3 tuvo mayor
mortalidad en las tallas mas grandes. Esto indica que hubo una depredacion selectiva
distinta en cada sitio (i.e. los depredadores preferian peces de distintas categorias de
tamafio en las diferentes poblaciones). Este resultado también se ha observado en P.
reticulata, donde poblaciones que coexisten con el mismo depredador tienen una
mortalidad diferencial en las categorias de tamafio entre sitios (Reznick 1996;

Bronikowsky et al. 2002).

Los resultados muestran que de los cuatro sitios con depredacion, tres experimentan
mayor mortalidad en las categorias de tamafio menores. Esto podria explicarse por la
conducta selectiva del depredador, que podria estar consumiendo tallas pequefias. El
depredador potencial que coexiste con P. baenschi es la tilapia azul Oreochromis aureus.
Se ha observado que este ciclido depreda peces de tamario pequefio (Jiménez-Badillo &
Nepita-Villanueva 2000). Sin embargo, en uno de los sitios con depredacién se encontrd
gue los peces de categorias de tamafio mayores experimentaron una mayor mortalidad.
Este resultado se podria deber a que la preferencia de ciertas tallas por parte del
depredador cambia entre sitios. Esto se ha observado en poblaciones de Poecilia

reticulata que coexisten con otro pez depredador de la familia Cichlidae. Este depredador
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en general consume peces de tallas mayores, aunque se encontraron algunas

poblaciones en las que consume las tallas pequefias (Bronikowsky et al. 2002).

De estos resultados se puede concluir que los depredadores tuvieron un impacto sobre la
supervivencia. Sin embargo, la intensidad de depredacién y la seleccién de fenotipos por
parte de los depredadores fueron distintas entre sitios. Estas diferencias en intensidad de
depredacion y seleccién de fenotipos por parte de los depredadores se pueden deber a
las diferencias entre los sitios con depredacién (como el volumen de agua en la poza, si
esta pertenece a un rio o a un arrollo u otras caracteristicas como podria ser la topografia
de cada sitio; ver tabla 1). Otra posible causa de la distinta intensidad y selectividad del
depredador (Oreochromis aureus) entre sitios es que el nUmero poblacional y la estructura
poblacional del depredador es distinta entre sitios (ver abundancia relativa; tabla 1).
Debido a esta diferencia de intensidad y de depredacion selectiva, se esperaria que las

caracteristicas de historias de vida hayan respondido de manera diferente en cada sitio.

Probabilidad de transicion

El resultado esperado para este parametro demografico era que sitios con presencia de
otros peces depredadores tuvieran una mayor probabilidad de transicién de una categoria
a otra (W) que sitios sin presencia de estos depredadores. Esto significaria que los peces
de estos sitios tienen un crecimiento acelerado potencialmente favorecido por el alto
riesgo de morir. Los resultados muestran que no existieron diferencias en W entre
poblaciones. Esto significa que no hubo un crecimiento mas acelerado en sitios con
depredacion. Este resultado es contrario al que se ha visto en otros sistemas, por

ejemplo, en Brachyrhaphis rhabdophora se ha observado que los individuos de sitios con
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depredacion tienen tasas de crecimiento mayores que los sitios sin peces depredadores

(Johnson & Zufiga-Vega 2009).

En general, la teoria de historias de vida sugiere que especies o poblaciones con alta
mortalidad evolucionan ciclos de vida rapidos (Promislow & Harvey 1990; Sterns 1992).
Por ciclo de rapido se entiende alta, fecundidad, madurez temprana y crecimiento
acelerado. Los resultados con Poeciliopsis baenschi indican que la alta mortalidad no
necesariamente favorece estos tres componentes de la adecuacion de forma similar.

Especificamente no parece estar generando crecimiento corporal acelerado.

Talla a la madurez

La tallay la edad a la madurez son caracteristicas de historias de vida que tienden a
cambiar facilmente en respuesta a presiones de seleccion locales. Esta expectativa se
basa en que un pequefio cambio en la madurez usualmente tiene un fuerte impacto en la
adecuacion (Sterns 1992; Roff 2002). Por lo tanto, el resultado esperado para esta
caracteristica era que en sitios con depredacion la talla a la madurez fuera
significativamente menor que en sitios sin depredacion. Sin embargo, no se encontraron
diferencias en esta caracteristica entre los sitios con depredacién y los sitios sin
depredacion. El promedio de talla a la madurez con presencia de peces depredadores fue
igual a 20.15, mientras que este promedio para sitios sin estos peces fue de 21.1. Este
resultado contrasta con lo encontrado en otros peces poecilidos, en los cuales los peces
gue habitan sitios con depredacion tienen una menor talla a la madurez (e.g. Poecilia
reticulata; Reznick & Endler 1982; Reznick et al 1997, Brachyrhaphis rhabdophora;
Johnson & Belk 2001; Johnson & Zuniga-Vega 2009, Brachyrhaphis episcopi; Jennions

2002). Mas aun, en otros sistemas se ha encontrado la misma respuesta ante la misma
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presién selectiva: menor talla a la madurez bajo alta mortalidad (e.g. el roedor Cavia

magnia; Kraus et al. 2005 y el mosquito Aedes aegypti; Agnew et al. 2002).

Sin embargo, si hay variacion entre poblaciones en la talla a la madurez. ¢ Qué factores
promueven estas diferencias entre sitios? Esta pregunta puede guiar investigaciones
futuras con la especie. Entre los factores que podrian determinar también la talla a la
madurez estan la cantidad de recursos, la competencia intraespecifica, la estocasticidad

ambiental o incluso puede haber un efecto de la temporada (Stearns & Koella 1986).

Superfetacion

La superfetacion se define como la capacidad de una hembra de llevar internamente dos
0 mas camadas de embriones en distintos estadios de desarrollo (Turner 1937; Zifiga-
Vega et al. 2010). En este caso, el resultado esperado era que sitios con presencia de
peces depredadores de la familia Cichlidae tuvieran un mayor nivel de superfetacion (i.e.
mas puestas por hembra) que sitios sin depredacion. Se encontraron diferencias claras
gue muestran que los sitios con depredacion tienen mas superfetacién, en comparacién

con los sitios sin depredacién. Por lo tanto, se cumplio la prediccion planteada.

¢ Por qué cuando hay mayor mortalidad se favoreceria mayor superfetacion? Una de las
respuestas observadas en poecilidos ante la presion selectiva causada por la depredacion
es la de generar mas progenie (Reznick & Endler 1982; Johnson & Belk 2001; Jennions
2002). Hay evidencia que indica que la superfetacién incrementa la tasa reproductiva, lo
gue se traduce en produccién de mas progenie (Burley 1980). Esto ocurriria si la
superposicién de puestas (superfetacion) permite producir mas crias por unidad de

tiempo. De esta forma, un mayor nivel de superfetacion podria compensar la alta
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mortalidad y por lo tanto favorecerse en sitios con mayor depredacion. De hecho una de
las hipotesis que explican la evolucién de la superfetacion sugiere que ésta incrementa las
tasas reproductivas (Zufiiga-Vega et al. 2010). El resultado con P. baenschi aporta
evidencias a favor de esta hip6tesis. Poblaciones bajo una presién selectiva que favorece
fenotipos que produzcan una mayor progenie, tienen una mayor tasa de superfetacion.
Heterandria formosa (otro poecilido) experimenta altas tasas de mortalidad adulta, y este
fenémeno se ha interpretado como el responsable del alto nivel de superfetacion que

exhibe la especie (hasta ocho camadas simultaneas; Travis et al. 1987).

Esfuerzo reproductivo y tamafio de camada

En ambientes donde hay una mortalidad alta y no predecible se favorecen fenotipos que
asignan mas recursos a la reproduccion y que producen mas progenie. Debido a que la
presencia de depredadores corresponde a este tipo de ambientes, se esperaria que sitios
bajo esta presion selectiva favorezcan en las presas un mayor esfuerzo reproductor y un
mayor tamafio de camada. En este caso, el esfuerzo reproductor se tomé como la suma
del peso seco de todas las camadas dentro de una hembra. Para el tamafio de camada
se tomo un promedio del nUmero de embriones que tenia cada camada dentro de una

hembra.

Los resultados muestran que si hubo diferencias tanto en el esfuerzo reproductor como en
el tamafio de la camada. Los peces que habitan sitios con depredacion tuvieron un mayor
esfuerzo reproductor y un mayor tamafio de camada. Esta respuesta coincide con lo
observado en otros poecilidos bajo la misma presién selectiva (e.g. Poecilia reticulata;
Reznick & Endler 1982, Brachyrhaphis rhabdhophora; Johnson & Belk 2001,

Brachyrhaphis episcopi; Jennions 2002). Estos resultados, junto con el resultado del
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grado de superfetacion, indican que las poblaciones de P. baenschi que coexisten con
depredadores producen mas progenie (por medio de camadas con mas embriones y
mayor superposicion de camadas) y tienen un mayor esfuerzo reproductor que sitios sin

depredadores.

Tamario del embrién

En una gran variedad de grupos taxondmicos, la produccién de mas progenie esta
asociada con embriones de menor tamafio (Smith & Fretwell, 1974; Stearns, 1992). Por lo
tanto, en poblaciones que coexisten con depredadores se esperaria camadas grandes de
embriones pequefios. En este caso los resultados mostraron que si hubo diferencias en el
tamafio de las camadas, por lo tanto, se esperaba que hubiera diferencias en el tamafio
del embrién. Sin embargo, no hubo diferencias en el tamafio individual de los embriones
entre ambientes con depredacién y sin depredacion. Cabe resaltar que tampoco hubo
diferencias entre sitios. Este resultado, contrasta con el encontrado en otras poblaciones
de poecilidos que si tienen diferencias entre sitios en el tamafio individual de los
embriones (Reznick & Endler; 1982, Reznick et al. 1996; Johnson & Belk 2001; Jennions
2002; Bashey 2008; Riesch et al. 2010a,b). Sin embargo, hay un resultado parecido en
Poecilia butleri, donde no se encontraron diferencias en el peso del embrién entre sitios, a
pesar de que si se encontraron diferencias en el nimero de embriones (Zufiiga-Vega et

al. 2011).

Otro resultado destacable es que el peso del embrion tampoco varié dependiendo del
peso de la hembra (i.e. hembras de tallas mayores no producen embriones mas grandes).
El hecho de que el peso del embrién no cambie entre ambientes (con y sin depredador),

ni entre sitios, ni cambie dependiendo del peso de la hembra indica que éste es un
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caracter muy poco variable. Por lo tanto, puede haber una restriccion genética que impida
gue este caracter se modifique a pesar de haber presiones selectivas. Alternativamente
puede haber seleccion estabilizadora sobre este caracter entre todas las poblaciones de
P. baenschi. Finalmente, el peso del embrién tampoco se modificé dependiendo del
estadio de desarrollo. Por lo tanto Poeciliopsis baenschi exhibe una matrotrofia moderada
(los embriones mantienen un peso constante durante el desarrollo debido a que la hembra
les provee de cierta cantidad de nutrientes para contrarrestar los costos metabdlicos del

desarrollo; Wourms et al. 1988; Reznick et al. 2002; Riesch et al. 2010c).

Tasas de crecimiento poblacional

En sitios donde no hay una alta mortalidad ocasionada por factores externos como
depredadores, parasitos o eventos catastréficos naturales (mortalidad extrinseca), la
principal causa de mortalidad es la competencia intraespecifica (mortalidad intrinseca;
Gotelli 2008). Los resultados de este tipo de competencia son recursos muy limitados que
no permiten producir mucha descendencia y, por lo tanto, el nimero de individuos en las
poblaciones no cambia a lo largo del tiempo. Por lo mismo, las poblaciones que se
encuentran en un equilibrio mediado por la competencia intraespecifica, no tienen
crecimiento ni decremento poblacional (se encuentran alrededor de su capacidad de
carga). En este sentido, se esperaria que sitios mediados por mortalidad intrinseca y alta
competencia intraespecifica tengan una tasa de crecimiento poblacional (A) igual a uno.
Esta tasa significa que la poblacién no crece ni decrece. En contraste, en sitios donde la
principal causa de muerte es extrinseca (como es el caso de la depredacién), las
poblaciones no pueden llegar a su equilibrio poblacional debido a que el alto nUmero de

muertes las mantiene muy por debajo de su capacidad de carga. Por lo tanto siempre hay
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recursos relativamente abundantes y las poblaciones que habitan estos sitios tienen un
potencial de crecimiento poblacional mayor a uno (Gotelli 2008). Como la depredacién es
considerada una de las principales fuentes de mortalidad extrinseca, se esperaria que los
sitios con depredacion tuvieran una A mayor a uno. En resumen los resultados esperados
eran que en sitios sin depredacién tuvieran una A igual a uno y menor que en los sitios

con depredacion donde se esperarian valores de A mayores a uno.

Los resultados no coincidieron totalmente con lo esperado. Dos de los sitios con
depredacion (sitios 5 y 6) tuvieron los valores de A mas altos. Sin embargo, no fueron
significativamente distintos de la unidad aun a pesar de que se esperaba que fueran
significativamente mayores a uno. Todos los demas sitios tuvieron tasas de crecimiento
poblacional significativamente por debajo de uno. Los dos sitios sin depredacion (sitios 1y
2) tuvieron valores de A practicamente iguales. Notablemente, los otros dos sitios con

depredacion (sitios 3 y 4) exhibieron los menores valores de A.

De estos resultados el patron mas notable esta en los sitios 3 y 4 que tuvieron las
menores tasas de crecimiento poblacional. Estas dos poblaciones corresponden a las que
experimentaron las mortalidades mas diferentes con respecto al resto de los sitios y,
ademas, contrastantes entre si (figura 5). En el sitio 3 las categorias de tamafio mas
grandes tienen una mayor mortalidad que las categorias de tamafio mas pequefias,
presumiblemente porque los depredadores prefieren consumir a los adultos. Este patron
es contrario al del resto de las poblaciones, lo cual pudo tener un efecto negativo sobre A.
El sitio 4 experiment6 una mortalidad mucho mayor en todas las categorias que el resto
de los sitios, sobre todo en los jévenes. Esta alta mortalidad temprana puede ser la causa

de que la poblacién tenga un notorio potencial de decremento.

92



Alejandro Molina Moctezuma Depredacion e historia de vida de Poeciliopsis baenschi

Hay que destacar que los estimados obtenidos de A, corresponden Unicamente a los
periodos en los cuales se llevo a cabo el estudio (algunos meses durante la temporada
seca). Asi que los resultados que se obtuvieron resumen la tasa de crecimiento
poblacional solamente durante esos meses. Es muy probable que la tasa de crecimiento
poblacional varie temporalmente, tal como se ha observado en muchas poblaciones de
distintos grupos taxonémicos (Coulson et al. 2002). Por lo tanto, es necesario un estudio
mas largo para poder incluir toda la variabilidad temporal en la dinamica de las

poblaciones.

Elasticidades

En poblaciones de Poeciliopsis baenschi que habitan sitios sin presencia de peces
depredadores de la familia Cichlidae el resultado esperado era que los procesos mas
importantes fueran las permanencias (supervivencia). Lo anterior debido a que, dada la
baja mortalidad, potencialmente se ha llegado a la capacidad de carga. Por lo tanto, se
favorece la supervivencia de las tallas adultas, hay poca importancia de la fecundidad y
poca importancia del crecimiento. En cambio, en las poblaciones que habitan sitios con
presencia de estos depredadores se esperaba que los procesos mas importantes fueran
el crecimiento y la fecundidad. Esto debido a que alta mortalidad favorece ciclos de vida
rapidos con alta inversién en el crecimiento corporal y en la produccién de crias

(Promislow & Harvey 1990).

En general los resultados de elasticidades muestran que los sitios con depredacion si
tuvieron una mayor importancia relativa de los procesos de crecimiento y fecundidad en
comparacion con los sitios sin depredacion. Esto se observa en tres de los cuatro sitios

con depredacion (sitios 3, 5y 6). La excepcion fue el sitio 4. Este sitio tuvo un resultado
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extremo debido a que practicamente una sola tasa vital determiné a A. Esta tasa vital fue
la permanencia de los adultos grandes. Este resultado puede deberse a la gran
mortalidad que existe en este sitio (especialmente sobre los jovenes y los adultos
pequefios; figura 5). Se ha observado que la supervivencia de los adultos es el proceso
demografico mas importante en las especies y poblaciones con gran mortalidad en las

fases tempranas de desarrollo y/o en las tallas pequefias (Begon et al. 1992).

De manera particular un resultado destacable es que los sitios 5 y 6 (sitios con
depredacidn) tuvieron resultados practicamente idénticos en la importancia relativa de
tasas vitales, procesos y categorias. Hay que recalcar que estos dos sitios fueron los
Gnicos con una A no distinta a 1. Los sitios sin depredacion (sitios 1 y 2) tuvieron
resultados similares, sin embargo éstos no tuvieron el grado de similitud como el
observado en los sitios 5 y 6. El sitio 3 (también con depredacién), tuvo la mayor
importancia de crecimiento y de fecundidad comparado con el resto de los sitios. Esto se
puede deber a que este sitio experiment6 un patrén de mortalidad contrario al resto de los
sitios (i.e. en este sitio las categorias de talla mayores sufrieron mayor mortalidad
comparadas con las categorias de tallas menores). Este Gltimo resultado se explica una
vez mas, porque alta mortalidad en tallas grandes favorece alta inversién en crecimiento y

reproduccion (Stearns 1992).

Estos resultados coinciden con los observados en otros poecilidos. Tanto en Poecilia
reticulata y en Brachyrhaphis rhabdhophora los peces que habitan sitios con depredacién
tienen una mayor importancia relativa del crecimiento y una menor importancia de las
permanencias comparados con sitios con depredacion. En P. reticulata se observé que la
fecundidad es ligeramente menos importante en sitios con depredacion, este resultado es
contrario al observado en B. rhabdhophora y al observado en este estudio con

Poeciliopsis baenschi (Bronikowsky et al. 2002; Johnson & Zufiga-Vega 2009). Sin
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embargo en general, independientemente del tipo de ambiente (con o sin depredacion) la
fecundidad en los poecilidos es el proceso demografico menos importante para A

(Bronikowsky et al. 2002; Richardson 2005; Johnson & Zufiga-Vega 2009).

Otras fuentes de variacién

En general los resultados muestran que hubo diferencias en algunas caracteristicas de
historias de vida y en la dindmica poblacional de Poeciliopsis baenschi entre sitios con
depredacidn y sitios sin depredacién. Sin embargo existen otros factores, ademas de la
depredacion, que podrian explicar estos resultados. La cantidad de recursos, las
caracteristicas fisicas de cada sitio, las interacciones con otras especies y la calidad del
agua podrian causar las diferencias observadas (Alo & Turner 2005; McKellar & Hendry
2011). Por ejemplo, en el sitio 4 los jovenes sufrieron de una mortalidad notablemente
alta. Alta competencia entre jévenes de otras especies existentes en este sitio también
pudieron haber ocasionado esta alta mortalidad. En el sitio 2, los adultos grandes
sufrieron también alta mortalidad. Si la disponibilidad de recursos (alimento) es
relativamente baja en este sitio, los adultos reproductivos tendrian justamente una

elevada probabilidad de morir.

Particularmente un efecto temporal podria explicar algunas de las diferencias que se
obtuvieron. Se ha demostrado cierta variacion temporal en caracteristicas demograficas
de peces poecilidos (Suarez et al. 2009). Hay que recordar que cuatro de los seis sitios de
estudio se trabajaron durante el 2009, mientras que los otros dos durante el 2010.
Notoriamente, los sitios en los que se trabajé en el 2010 (sitios 5 y 6) muestran diferencias
constantes y similares con el resto de los sitios en los que se trabajo en 2009 (1, 2, 3, 4).

Por lo cual, estas diferencias podrian deberse a un efecto anual. Sin embargo, uno de los
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supuestos de este trabajo es que la variacién entre afios es notablemente menor en
comparacion con la variacion entre sitios. Desde luego, es muy necesario comprobar este
supuesto en futuros estudios a través del analisis temporal de las historias de vida y la

demografia de P. baenschi.
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VIIIl. Conclusiones

En general si se observaron diferencias en algunas caracteristicas de historias de vida y
dinamica poblacional entre poblaciones de Poeciliosis baenschi que habitan sitios con
presencia de peces depredadores de la familia Cichlidae y poblaciones en las que estos
depredadores no ocurren. Estas diferencias coinciden con las observadas en otros
poecilidos como Poecila reticulata, Brachyrhaphis rhabdhophora y Brachyrhaphis episcopi
(Reznick & Endler 1982; Reznick 1996; Johnson & Belk 2001; Bronikowsky 2002;
Jennions & Telford 2002; Jennions et al. 2006; Johnson & Zufiga-Vega 2009). Sin
embargo, no se encontraron diferencias en otras caracteristicas. A continuacién se
presenta una lista de las predicciones que si se cumplieron y las predicciones que no se

cumplieron.

Las predicciones que se cumplieron fueron las siguientes:

» Los sitios con depredacién tuvieron una menor probabilidad de supervivencia que
los sitios sin depredacion.

» Los sitios con depredacion tuvieron un mayor grado de superfetacion que los sitios
sin depredacion.

» Los sitios con depredacién tuvieron un mayor esfuerzo reproductor que los sitios
sin depredacion.

» Los sitios con depredacion tuvieron camadas con mas embriones.

» Los sitios con depredacién tuvieron una mayor importancia relativa del crecimiento
y la fecundidad para la tasa de crecimiento poblacional en comparacion con sitios

sin depredacion.
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Las predicciones que no se cumplieron fueron las siguientes:

* No hubo diferencias entre sitios en la probabilidad de transitar de una categoria de
tamario a otra.
* No hubo diferencias entre sitios con y sin depredacion en la talla a la madurez.

* No hubo diferencias entre sitios en el peso promedio del embrion.

Estos resultados muestran que caracteristicas de historias de vida y la dinamica
poblacional de Poeciliopsis baenschi bajo la presion selectiva “depredaciéon” respondieron
de igual manera que en otros poecillidos (Poecila reticulata, Brachyrhaphis rhabdhophora
y Brachyrhaphis episcopi ; Reznick & Endler 1982; Reznick 1996, Johnson & Belk 2001;
Bronikowsky 2002; Jennions & Telford 2002; Jennions et al. 2006; Johnson & Zudiga-
Vega 2009). Esto nos indica la existencia de convergencia ecoldgica y evolutiva en este

tipo de atributos en peces viviparos.
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