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Resumen

Varias especies de salménidos exhiben un comportamiento conocido como
anadromia parcial, donde solo una fracciéon de la poblacién migra al océano con
fines tréficos (i.e., anadromia) mientras que la fraccion restante completa su ciclo
de vida exclusivamente en el agua dulce (i.e., residencia). En poblaciones dénde
ambas formas conviven en simpatria, la adopcion de historias de vida alternativas
estd asociada a trayectorias de desarrollo juvenil divergentes que desencadenan
alternativamente la migracion o la maduracion en agua dulce. Estas trayectorias se
inician o inhiben en base a una combinacion entre el estado fisiologico de los
individuos en momentos del afio de mayor sensibilidad y un umbral fisiolégico
determinado genéticamente. En varios sistemas, se ha observado que peces de
mayor tamaflo con altas tasas de crecimiento y menor reserva de lipidos adoptan
la trayectoria anadroma mientras que el patron contrario se ha asociado a la
maduracion en agua dulce y a la adopcion de la residencia. Tanto factores
ambientales como genéticos y aquellos relacionados con efectos maternos
tempranos (ie, herencia no genética de caracteres) han demostrado influir
fuertemente en las trayectorias de desarrollo y en la eventual adopcion de la

anadromia o la residencia.

La trucha arco iris (Oncorhynchus mykiss) del rio Santa Cruz es uno de los pocos
casos en los que esta especie desarroll6 la anadromia fuera de su rango nativo
(costa oeste de Norteamérica y costa este de Asia). Estudios previos establecen que
ambas ecotipos (anadromia vs. residencia) son genéticamente indistinguibles y
pueden dar descendencia a la forma alternativa y, ademas, que la expresion de la
anadromia esta relacionada a altas tasas de crecimiento juvenil. En conjunto estos
estudios sugieren que la migracién parcial en esta poblaciéon se desarrollé en
respuesta a condiciones particulares de este rio y que la plasticidad fenotipica se

asocia a la historia de crecimiento temprano de los individuos y no a un



polimorfismo genético. En este contexto, se contempla a esta poblacién como un
experimento natural para poner a prueba consideraciones préximas asociadas a la

adopcidn de historias de vida alternativas en salmoénidos.

El andlisis de la influencia materna sobre el desarrollo temprano de los individuos
puso en evidencia que las madres anddromas confieren ventajas fisiolégicas a su
descendencia en etapas muy tempranas del desarrollo y que éstas se propagan a lo
largo del primer afio de vida. Las principales diferencias entre progenie anadroma
y residente durante los primeros meses de vida se detectaron en la talla a la edad y
en el contenido de lipidos lo cual sugiere que la influencia materna se establece
mediante la provision de energia diferencial a través del huevo (efectos maternos
directos). Mientras que las diferencias en cuanto a la reserva de lipidos se
disuelven en etapas mas avanzadas, las ventajas en relacién a la talla a la edad y en

las tasas de crecimiento se mantienen a lo largo de todo el primer afio.

El seguimiento de la poblacién de peces juveniles durante los dos primeros afios de
vida permiti6 diferenciar patrones de desarrollo divergentes en la poblacion y
establecer momentos criticos a partir de los cuales la presencia de distribuciones
bimodales de talla indicé la presencia de distintas trayectorias de crecimiento en la
poblacién asociadas a la adopcion de la historia de vida. En base a evidencias en
éste, y en otros sistemas, las trayectorias de bajo y alto crecimiento se asociaron a
la adopciéon de la residencia y la anadromia, respectivamente. Mientras que los
peces sobre la trayectoria anddroma (moda superior de talla) fueron en su mayoria
peces de origen anaddromo, los peces de origen residente se vieron restringidos a
las modas inferiores (trayectoria residente) reflejando la predominancia de la
herencia de la historia de vida. Sin embargo, la presencia de momentos criticos
para el refuerzo o el cambio en las trayectorias de crecimiento y el solapamiento
entre modas al inicio del desarrollo indicaria que, aunque en menor proporcion, la

progenie de ambos ecotipos puede adoptar la trayectoria complementaria.

El estudio de los patrones geograficos y ambientales asociados a la contribucién
reproductiva de ambos ecotipos a lo largo del rio permitiéo establecer el

predominio de la estrategia anadroma en esta poblacion por sobre el ecotipo

ii



residente. Los sitios de desove de las hembras anddromas se asociaron a las zonas
altas y medias del rio y a zonas con tamafio de sustrato intermedio a grande,
mientras que el ecotipo residente mostré mayor incidencia hacia las zonas bajas.
Por otro lado, la variacion en la talla de los juveniles durante el primer otofio se vio
asociado al origen materno y a las variables de profundidad, velocidad de corriente
y tamafio de sustrato. Evidenciando esto ultimo una asociacion entre la eleccion de
caracteristicas particulares de los sitio de desove (sustrato de mayor tamafio) y la
condicidn de la progenie (efecto materno indirecto). Los cruces de trayectorias
planteados anteriormente se vieron reflejados en el uso de ambientes mas
costosos (mayor velocidad) por parte de los peces residentes de mayor talla que
les permitiria continuar en la trayectoria de mayor crecimiento (conducente a
anadromia) y en el uso de ambientes menos costosos de los peces de origen
anadromo de menor talla que los reduciria a una trayectoria residente de menor

crecimiento.

El enfoque particular de esta tesis, en el que se realiz6 un seguimiento temporal de
la poblacion previo a la manifestacion de la historia de vida, permitié comprender
en mayor detalle la relacion entre las formas alternativas que conviven en
simpatria, establecer las trayectorias de desarrollo que conducen a las mismas e
identificar momentos criticos, factores y mecanismos asociados con la adopci6n de
tacticas alternativas. Estos resultados permitieron hipotetizar las causas del éxito
de establecimiento de la anadromia en este rio, y predecir la respuesta poblacional
y fenotipica ante un escenario de cambio ambiental que se avecina con la

construccion de dos represas en el rio Santa Cruz.
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CAPITULO 1

Introducciéon General

Las migraciones son uno de los comportamientos mas intrigantes del mundo
animal; gran variedad de grupos taxonémicos incluyendo aves, insectos, peces y
mamiferos desarrollan este comportamiento de movimiento entre ambientes
(Brower y Malcolm 1991; Dockx et al. 2004; Malecki et al. 2001, Reeves et al
2004). Existe un rango muy amplio en cuanto a la escala temporal y espacial del
comportamiento migratorio en la naturaleza, en peces por ejemplo, puede variar
desde movimientos verticales diarios (Mehner y Kasprzak 2011) y movimientos a
pequeiia escala entre lagos (Skov et al. 2008) a complejas migraciones en el océano
como las llevadas a cabo por el atun azul Thunnus thynnus (Block et al. 2005). La
elucidacion de las causas tanto ultimas (i.e., relacionadas a los costos y beneficios
de un comportamiento) como proéximas (i.e., relacionadas a las respuestas internas

y externas de un organismo) que promueven este interesante comportamiento son



indispensables para el entendimiento de los mecanismos ecoldgicos y evolutivos

que actian sobre la dindmica de las poblaciones y las especies del mundo animal.

Se han propuesto varias teorias para explicar las migraciones; y de todas éstas la
interaccion entre los individuos y su ambiente es el factor mas citado. En muchos
casos se ha sugerido que las migraciones han evolucionado como respuesta a
condiciones desfavorables del ambiente como fluctuaciones en las temperaturas
(Cossette y Rodriguez 2004) condiciones de sequia (Adis y Junk 2004; Herremans
2004) o periodos de escasez de alimento (Hirche 1996; Whitehead 1996). Mas alla
de los factores ambientales especificos, se ha propuesto que la migraciéon se ha
desarrollado en los casos donde ésta provee a los individuos una ganancia relativa
en el fitness (éxito reproductivo a lo largo de la vida) que excede los costos debidos
al desarrollo de este comportamiento (Gross 1987b). El cambio en el fitness
relativo conferido por una estrategia especifica (e.g., migraciéon) es determinada
por la influencia que tiene este comportamiento sobre la supervivencia, la edad de

madurez y el rendimiento reproductivo (Hendry et al. 2004).

Las migraciones de los peces diadromos, aquellos que migran entre el agua dulce y
el océano, son particularmente enigmaticas ya que incluyen cambios fisioldgicos en
la osmorregulacion. Dentro de este grupo se encuentran los peces anadromos,
entre los cuales se incluye a los salménidos (Salmonidae), que nacen en agua dulce,
migran al océano a alimentarse y crecer y luego retornan al agua dulce a desovar
(Jonsson y Jonsson 1993; Thorpe 1988). Los costos de la migracién se asocian a la
disminucién de la supervivencia mientras que los beneficios se asocian al
incremento del rendimiento reproductivo. En los peces anddromos la migracién
incurre en costos asociados al ajuste de mecanismos fisioldgicos para sobrevivir a
las condiciones de mayor salinidad del medio marino (ie, smoltificaciéon)
(Beckman y Dickhoff 1998) pero trae aparejados importantes beneficios asociados
a la mayor disponibilidad de alimento en el océano en relacion al agua dulce (Gross
1987b), resultando en un incremento en la talla relativa a su edad (Gross 1987b;
Hendry et al. 2004). La diferencia en la disponibilidad relativa del alimento entre el

agua dulce y el océano parece ser la variable bioldgica mas determinante que



explica el incremento en la ocurrencia de poblaciones anadromas a lo largo del
gradiente latitudinal: en latitudes templadas los océanos tienden a ser mas
productivos que los sistemas de agua dulce, promoviendo el desarrollo de
migraciones troéficas desde el agua dulce hacia el océano en los salménidos y otras

especies (Gross et al. 1987).

Los patrones de migracién pueden variar entre poblaciones, por ejemplo la trucha
marron (Salmo trutta L.) puede presentar poblaciones compuestas enteramente
por individuos migradores o residentes (i.e., aquellos que completan todo el ciclo
de vida en el rio) (Bohlin et al. 2001). Sin embargo, uno de los aspectos mas
intrigantes de la variacion en los patrones de migracidon es la variacién intra-
poblacional, aquella que ocurre dentro de las poblaciones. Algunas especies de
salménidos como Salmo salar, Salmo trutta, Salvelinus spp., (originalmente
asociados a cuencas de vertiente atlantica en el Hemisferio Norte, Lever 1996), y
Oncorhynchus mykiss han desarrollado un comportamiento anaddromo parcial,
donde sélo una fraccion de los individuos de la poblaciéon migra al océano,
mientras que la fraccion restante desarrolla una historia de vida residente

(Jonsson y Jonsson 1993, Thériault y Dodson 2003).

Afios de estudio en relacion a mecanismos ambientales y de desarrollo
subyacentes a la manifestacion de tacticas alternativas (e.g., Morinville y
Rasmussen 2003; Olsson et al. 2006; Paez et al. 2011; Thorpe et al. 1998) han
permitido arribar al consenso de que todos los individuos dentro de un poblacién
con anadromia parcial tienen el potencial innato de desarrollar la migracién
(revisado en Chapman et al. 2012). Los modelos conceptuales de historias de vida
(Rikardsen et al. 2004; Thorpe et al. 1998) establecen que la adopcién de una u
otra historia de vida o ecotipo (anadromia vs residencia) es determinado por el
estado en la condicion fisioldgica de los individuos (ie., talla a la edad, tasa de
crecimiento, reserva de energia) en relacion a un umbral poblacional determinado
genéticamente (Paez et al. 2011). De esta manera los individuos que sobrepasan el
umbral de migracion expresaran la anadromia mientras que los individuos que

sobrepasan el umbral de la maduracion expresaran la residencia (Thorpe et al.



1998). Debido a que el desarrollo exitoso de la migracion y la supervivencia en los
primeros meses en el mar depende fuertemente del tamafio del cuerpo de los
individuos (Acolas et al. 2012, Paez et al. 2011, Thériault y Dodson 2003) los
umbrales para la anadromia se encuentran asociados a la talla a la edad: las tasas
de crecimiento elevadas desencadenan los procesos fisiolégicos 'y
comportamentales de preparacion para el cambio de ambiente (“smoltificacion”)
(Beckman y Dickhoff 1998). Mientras que el umbral de maduracion se encuentra
asociado a la reserva de energia para la produccién de gametas y desarrollo de

caracteres secundarios (McMillan et al. 2012, Rikardsen y Elliott 2000).

La trucha arco iris del rio Santa Cruz

La trucha arco iris (Oncorhynchus mykiss), asi como otras especies de salmoénidos,
ha sido intensamente introducida alrededor del mundo desde finales del siglo XIX.
Si bien su rango nativo corresponde a las costas Oeste de Nortedmerica y Este de
Asia, actualmente se encuentra establecida en todos los continentes a excepcion de

la Antartida (Lever 1996).

La siembra de trucha arco iris en nuestra region data de principios del siglo XX,
entre 1906 y 1910 (Dyer 2000, Pascual et al. 2001), y si bien ha establecido
poblaciones sustentables en diversos rios y lagos de la Patagonia Argentina
(Pascual y Ciancio 2007), el rio Santa Cruz (Fig. 1.1) es el primer caso conocido
donde se ha desarrollado una poblacién exdtica con anadromia parcial (Pascual et
al. 2001). Estudios moleculares indicaron que esta poblacion se originé a partir de
un ancestro comun proveniente de rios de la costa Oeste de Estados Unidos,
principalmente del Estado de California, y en la actualidad las historias de vida
alternativas son genéticamente indistinguibles y poseen una gran afinidad genética
con formas residentes del rango original (Riva Rossi et al. 2004). Confirmando los
resultados genéticos, el analisis del origen materno de los peces indicaron que en
el Santa Cruz ambas historias de vida producen descendencia con el fenotipo
propio y, en menor medida, el alternativo (Riva Rossi et al. 2007) mientras que

estudios del crecimiento temprano revelaron que en este rio la expresion de la



historia de vida anddroma se asocia a una tasa de crecimiento elevada durante el
primer afio de vida, mientras que la expresiéon de residencia se asocia al

crecimiento lento (Riva Rossi 2004).

En conjunto estos estudios sugieren que la anadromia parcial en la trucha arco iris
del rio Santa Cruz se desarroll6 en respuesta a condiciones particulares de este rio
y que la adopcion de anadromia y residencia en la poblacién resulta en gran
medida de la plasticidad fenotipica asociada a la historia de crecimiento temprano

de los individuos y no de un polimorfismo genético.

La variacion geografica en el establecimiento de poblaciones residentes y
anadromas de trucha arco iris en Patagonia, desarrolladas a partir de linajes de
origen e historia de vida conocidos y distribuidas a lo largo de un amplio gradiente
ambiental provee un escenario Unico para evaluar cuales son los factores
ambientales particulares asociados al desarrollo de historias de vida alternativas
en salmonidos. Dentro de este marco general, en esta tesis el desarrollo
excepcional de la anadromia parcial en el rio Santa Cruz se contempla como un
experimento natural para poner a prueba consideraciones proximas asociadas a la

evolucién de este comportamiento en salmoénidos.



Capitulo 1 Introduccién General
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Figura 1 Ubicacién de la cuenca del rio Santa Cruz
Objetivos

El objetivo principal de esta tesis fue identificar las trayectorias de desarrollo
juvenil conducentes a anadromia y residencia y explorar los mecanismos por los
cuales la herencia materna y la variabilidad ambiental operan sobre el desarrollo

de historias de vida alternativas dentro de una poblacién natural.
Los objetivos particulares fueron:

1) Estimar parametros biologicos relacionados con la condicion de los individuos
(talla a la edad, crecimiento, contenido energético, factor de condicién) a lo largo

de la ontogenia.

2) Contrastar los pardmetros biolégicos utilizados como indicadores de la
condicion de los individuos con el origen materno y con las variables ambientales

en distintas zonas del rio.



3) Identificar las trayectorias de desarrollo y los momentos criticos de la

conversion fisiolégica asociados a la adopcién de anadromia o residencia.

4) Explorar el patrén geografico asociado a la incidencia de anadromia y residencia
en el rio Santa Cruz en funcién de variables ambientales relevantes para los

estadios juveniles.
Enfoque analitico y resumen de capitulos

En esta tesis se analizaron las etapas criticas del desarrollo de los peces con el fin
de identificar patrones de crecimiento asociados a la adopciéon de tacticas de vida
alternativas en la poblaciéon con anadromia parcial del rio Santa Cruz, analizando a
su vez el efecto de la herencia materna no-genética sobre la descendencia y de los
patrones geograficos y controles ambientales de la produccién y el desarrollo de

historias de vida alternativas.

En el Capitulo 2 se evalu6 la influencia materna sobre el desarrollo juvenil desde
etapas tempranas del desarrollo hasta la finalizacion del primer afio de vida con el
fin de establecer la relacién entre el fenotipo materno y la condicién fisiolégica de
su progenie. Mediante analisis quimicos en otolitos e Isétopos Estables en musculo
se determind el fenotipo materno de los juveniles (madres anadromas vs. madres
residentes); las tasas de crecimiento se estimaron a partir de la lectura de otolitos
y escamas y se estimd la condicién energética mediante la determinacion del
contenido de lipidos en musculo. Se estudi6 la influencia del fenotipo materno
sobre estas variables de condicion individual utilizando regresiones, pruebas de

comparacion de medias y modelos de efectos mixtos.

En el Capitulo 3, a través del seguimiento temporal de la poblacion de peces
juveniles durante los dos primeros afios de vida, se caracterizaron las trayectorias
y los patrones de desarrollo conducentes a anadromia y residencia identificando
ventanas de tiempo de mayor sensibilidad para los individuos y momentos de
divergencia de las trayectorias de crecimiento. Esto se realiz6 combinando una

serie de herramientas que incluyeron el andlisis de la progresién modal de cada



variable fisiologica (talla a la edad, crecimiento, reservas energéticas y factor de
condicién) a lo largo de las estaciones del afio, los que permitieron establecer los
momentos de manifestacion de las divergencias poblacionales; andlisis de
componentes principales que permitieron establecer las relaciones y correlaciones
entre las variables fisiolégicas determinando los patrones de desarrollo y los
momentos de mayor sensibilidad donde se refuerzan las mismas; y, por ultimo, se
combinaron los resultados del seguimiento de las cohortes y de las distribuciones
modales de talla con andlisis de retro-calculo y estimacion de crecimiento a edades
pretéritas mediante la informacién contenida en las escamas para reconstruir las
trayectorias de crecimiento de los individuos durante los dos primeros afios de

vida.

Por ultimo, en el Capitulo 4 se caracteriz6 al rio en su gradiente longitudinal de
acuerdo a variables de importancia para el desarrollo juvenil y para la
reproduccién de los adultos de cada ecotipo (e.g., velocidad de corriente, sustrato,
profundidad, ancho del canal, temperatura). En funcién de esta informacién se
evalud el patrén geografico de la contribucion reproductiva de cada ecotipo a la
poblacién juvenil de manera de establecer si existen zonas del rio mas propensas
para el desarrollo de la trayectoria de desarrollo anadroma o residente. Ademas, se
evalud el patrén longitudinal y el uso de habitat de individuos de distinta condicién
(talla) en relacién de las variables de micro-habitat (e.g., velocidad de corriente,
sustrato, profundidad) que expliquen la divergencia en patrones de desarrollo y en
la adopcion de la anadromia y la residencia en esta poblacién. Se utilizaron
modelos lineales generalizados con estructuras del error binomial para respuestas
binarias [Origen materno = f( variables ambientales + ubicacién en la cuenca)] y
modelos lineales generalizados con estructuras del error gaussiano para los casos
de variables respuesta normales [Talla = f(variables ambientales + ubicacion en la

cuenca)].

Por ultimo, se aborda una discusion general de la tesis resaltando los resultados
mas relevantes y comparandolos con la informacién existente para otros

salmdnidos con migracion parcial en el rango nativo. Ademas, se plantean nuevos



escenarios para abordar estudios futuros en relacién a las hipétesis delineadas en

este estudio.



CAPITULO 2

Influencia del origen materno sobre trayectorias de desarrollo

juvenil

Introduccion

En poblaciones de salmdnidos con migracién parcial la expresiéon de la historia de
vida (anadromia vs. residencia) se encuentra bajo la influencia tanto de las
condiciones ambientales que experimenta el individuo (Morinville y Rasmussen
2008; Olsson et al. 2006) como de controles genéticos (Hecht et al. 2012; Varian y
Nichols 2010). En estas poblaciones, que un pez adopte la tactica anadroma o
residente depende de una relacion entre su constitucion genética y las
oportunidades de crecimiento provistas por el ambiente donde éste se desarrolla
(Jonsson y Jonsson 1993). Por ejemplo, Olsson et al. (2006) encontré que la
disponibilidad del alimento afectaba las oportunidades de crecimiento de los
individuos y ésta, a su vez, estaba fuertemente ligada a la adopcion de la estrategia
anadroma en la trucha marrén (Salmo trutta L.). En Salvelinus fontinalis, Thériault
et al. (2007) mostré evidencias de una alta heredabilidad en caracteres asociados a
la adopcidn de historias de vida alternativas, como ser el tamafo del cuerpo. En la

trucha arco iris, Nichols et al. (2008) y Hecht et al. (2012) encontraron evidencias



de bases genéticas para los cambios fisiolégicos y morfolégicos asociados al

proceso de smoltificacion.

En los peces existe, ademas, una fuente importante de variaciéon individual
asociada al efecto del fenotipo de la hembra sobre rasgos fenotipicos de su
descendencia (Einum y Fleming 1999). A través de la eleccion del lugar y el
momento del desove las hembras influyen en distintos aspectos que determinaran
directa o indirectamente la supervivencia y el desarrollo de su progenie, como ser
la temperatura durante la incubaciéon y las primeras semanas de vida, la
disponibilidad de alimento al momento del inicio de la alimentacién exdégena, la
competencia por el territorio y el riesgo de predaciéon (Einum y Fleming 1999;
Fleming y Reynolds 2004). Por otro lado, las hembras proveen los requerimientos
energéticos esenciales para asegurar la supervivencia y el desarrollo apropiado de
los embriones y alevines hasta el inicio de la alimentacién exégena (Fowler 2005;
Smith 1957). Se ha demostrado que la eleccién de los sitios de desove, el momento
de la reproduccidn, la condicién materna y la subsiguiente provision de energia a
la progenie afectan rasgos de la historia de vida temprana, como la tasa de
crecimiento, la supervivencia y el tamafio en etapas clave como la eclosiéon o la

emergencia (Einum y Fleming 1999; Houde et al. 2011; Régnier et al. 2010).

Inclusive, existen evidencias acerca de que la variaciéon temprana en estos rasgos
puede afectar la futura manifestacion de las tacticas alternativas. Por ejemplo, en
salmén del Atlantico (Metcalfe y Thorpe 1992; Aubin-Horth y Dodson 2004),
encontraron que los peces que alcanzan altas tasas de crecimiento durante los
primeros meses de vida mantienen el apetito, crecen durante el invierno y en la
primavera siguiente migran al mar. Por el contrario, los peces con bajas tasas de
crecimiento cesan de alimentarse durante el invierno y contintian su desarrollo en
agua dulce. Las consecuencias ultimas del efecto materno han sido extensamente
modelizadas en el contexto de la teoria de historias de vida (e.g., bajo la teoria de
estrategia condicional, Wiegmann et al 2004), sefialandose que el efecto del

fenotipo o del ambiente materno sobre su descendencia puede tener importantes
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consecuencias ecoldégicas y adaptativas sobre las especies (Benton et al. 2005;

Bernardo 1996).

En salménidos con migracion parcial, la expresion de historias de vida alternativas
conduce a grandes diferencias fenotipicas entre hembras residentes y anadromas,
estas ultimas alcanzando tallas mucho mayores y presentando ventajas en la
fecundidad y tamafio de los huevos (Morita y Takashima 1998; Zimmerman y
Reeves 2000). En virtud de la explotaciéon de mejores recursos alimenticios en el
océano, las hembras anddromas pueden potencialmente invertir mayor energia en
la produccion y calidad de los huevos. Asimismo, como consecuencia de sus
mayores tallas, las hembras anddromas también pueden acceder a sitios de desove
de mejor calidad en relacién con las hembras residentes (Chernoff y Curry 2007;

Fleming y Reynolds 2004; Jardine et al. 2008).

En particular, en la trucha arco iris del rio Santa Cruz varios atributos fenotipicos
asociados al desarrollo del comportamiento migratorio difieren drasticamente
entre hembras residentes y anadromas, estas ultimas exhibiendo mayor
crecimiento, fecundidad (nimero y tamafio de huevos) e iteroparidad (la habilidad
de repetir el desove) que hembras residentes (Liberoff et al. 2011; Pascual et al.
2001; Riva Rossi et al. 2007). Dadas las marcadas diferencias fenotipicas entre las
formas en este rio, seria de esperar, entonces, que éstas resulten a su vez en

importantes consecuencias sobre el fenotipo de su descendencia.

El objetivo de este capitulo es, por lo tanto, describir y comparar la variacién en
rasgos fenotipicos asociados al crecimiento y a la reserva de energia durante el
desarrollo temprano de los juveniles (primer afio de vida) en funcién del ecotipo
materno y determinar su influencia sobre la expresién de historias de vida

alternativas en la poblacién de trucha arco iris del rio Santa Cruz.
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Materiales y Métodos

Muestreo y procesamiento de muestras

Se siguieron dos cohortes de peces durante su primer afio de vida a lo largo de los
afios 2009 y 2010 en 7 localidades a lo largo del rio Santa Cruz; tres localidades en
la zona alta del rio (Primer Laberinto, La Portefia y Condor Cliff), tres localidades
en la zona media (Fortaleza, San Ramon y Los Plateados) y una localidad en la zona
baja (Chikorik Aike) (Fig. 2.1, Tabla 2.1). Las localidades Primer Laberinto, La
Portefia, San Ramén y Chikorik Aike forman parte de las localidades visitadas
estacionalmente para el desarrollo de esta tesis mientras que Condor Cliff,
Fortaleza y Los Plateados fueron localidades especificamente visitadas en
Septiembre de 2010. Para facilitar el andlisis, se discretiz6 la ontogenia en tres
etapas principales: “fry” (capturados en Diciembre de 2008 y 2009), juveniles
capturados otofio (Abril de 2009 y Junio 2010) y juveniles capturados en
primavera (Septiembre 2010) (Tabla 2.1).

Los peces se capturaron mediante pesca eléctrica y se sacrificaron con una
sobredosis de tricaina metano sulfonato “MS-222" (ie., método de eutanasia
aceptado para peces y anfibios que actiia a nivel del sistema nervioso central,
SECAL 1996). Los individuos colectados fueron freezados inmediatamente a -202C
y se mantuvieron en este estado hasta su procesamiento. Los peces fueron
medidos (largo de furca en mm) y pesados (mg) en el laboratorio, y se extrajeron
los estdbmagos, las escamas y los otolitos. La carcasa restante fue secada a 60 2C
hasta obtener un peso constante y fue dividida en dos alicuotas. Para la etapa de
fry una porcion de la carcasa seca se utilizd para la determinacion del origen
materno por Analisis de Isotopos Estables (AIE) y la otra para la determinacion de
lipidos. Un otolito del par fue utilizado para determinar la edad de los individuos y
el otro fue utilizado para la determinacidn del origen materno mediante analisis de
Estroncio/Calcio. Para las etapas juveniles, la determinacién de lipidos se realiz6
sobre una fraccién de musculo y la determinacion del origen materno mediante

analisis de Estroncio/Calcio.
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Figura 2.1 Zonas y ubicacion de las localidades de muestreo incluidas en esta tesis. Las lineas
transversales y el kilometraje desde el nacimiento del rio corresponden a los limites entre

las zonas alta, media y baja.

Determinacion del origen materno

Se utilizaron dos métodos alternativos para la determinacion del origen materno.
Por un lado, la determinaciéon del origen materno en el estadio fry se realizd
mediante la sefial del is6topo estable de Nitrégeno (51°N) en musculo, mientras
que en los peces de mayor desarrollo ontogenético el origen materno se determiné

mediante andlisis micro-quimico en otolitos.
Andlisis de is6topos estables en miisculo

Los tejidos y estructuras de los peces difieren en sus componentes cuando estos se
alimentan en distintos ambientes, por ello es posible distinguir peces anadromos
que se alimentan en el mar de peces residentes que se alimentan en el agua dulce
(Doucett et al. 1999). El tejido muscular de peces anddromos y residentes en esta

poblacién difieren en su sefial de isétopo estable de Carbono (-19.2 + 1.3 %o, media
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+ d.s; -23.2 £ 2.5 %o respectivamente) y de Nitrogeno (15.2 + 1.0 %o; 8.8 = 1.1 %o
respectivamente) principalmente como consecuencia de las diferencias en el nivel
tréfico (Ciancio et al. 2008). Debido a que los peces en las primeras etapas del ciclo
de vida se nutren de las reservas maternas, sus tejidos reflejan el habitat de
alimentacién de sus madres (Doucett et al. 1999). Es por esto, que el tejido
muscular de la progenie anddroma y residente difiere en la relacion de 613C y 615N
en el periodo que precede al inicio de la alimentacién exdégena (ie., cuando los
peces comienzan a alimentarse de items presa disponibles en el medio) (Curry
2005; Doucett et al. 1999; Jardine et al. 2008); a partir de este cambio de
alimentaciodn, el tejido muscular se reemplaza por nuevo tejido, con lo cual la sefal
materna se diluye y los peces de distinto origen materno se tornan indiferenciables

por este método (Doucett et al. 1999).

La carcasa seca fue molida con mortero hasta obtener un polvillo fino y se
colocaron aproximadamente 0.1 mg en capsulas de estafio de 3.5 x 5 mm. Las
muestras fueron analizadas en un Espectrometro de Masas en el Carnegie
Institution of Washington, Geophysical Laboratory, Washington D.C. La abundancia
de los isétopos en la muestra (§) se expresa como la desviacion de la razéon
isotdpica del nitrogeno de la misma con respecto a la relacion estandar universal
en el aire (N2) (Mariotti 1983) La abundancia es expresada en %o segun la

siguiente ecuacion:
6X =[(Rmuestra / Resténdar)‘l] X 1000

La razén isotdpica se calcula como 15N / 14N, donde 15N es el is6topo pesado y 12C el
isétopo liviano. El estdndar del laboratorio fue acetanilida (513C= -27.7 %o, 61°N=
1.8 %o); muestras repetidas del estandar realizadas a lo largo de la determinacion
arrojaron valores de 1.80 %o + 0.16 (media * d.s.) para 3N (n=20). La medicién
de estdndares de laboratorio repetidamente a lo largo de la duracién del analisis
permite estimar el nivel de precision del método. El valor de d.s. reportado se
encuentra por debajo del valor tipicamente reportado en la literatura ecolégica

(~0.26 %o, Peterson 1999), por lo tanto el método se considero preciso.
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Andlisis de Estroncio/Calcio en otolitos

Los otolitos son estructuras de carbonato de calcio del oido interno de los peces
que tienen la caracteristica de crecer a un ritmo constante y continuo generando
un registro completo de los eventos de la historia de los peces (Campana 1990).
Debido a que los elementos del agua circundante son incorporados a los otolitos
sin discriminacidn significativa, los otolitos proveen ademas un registro completo
de los ambientes habitados por el pez a lo largo de toda su vida (Kalish 1990). La
relacion entre Estroncio y Calcio (Sr:Ca) en general es mayor para el agua de mar
(~8.5 mmol mol-1) que para el agua dulce (<5 mmol mol-1) (Kraus y Secor 2004).
Debido a que la relacion Sr:Ca en el nudcleo de los otolitos (formado durante el
desarrollo del embrién mientras se nutren del vitelo) esta directamente influido
por el contenido de Sr en el ambiente en el que la vitelogénesis tuvo lugar, el
origen materno de cada individuo puede ser determinado mediante el analisis de
Sr:Ca en el nucleo (relacion Sr:Ca en el ndcleo de otolitos de progenie anadroma

sera mayor a la relacion en otolitos de progenie residente) (Kalish 1990).

Para este andlisis, un otolito del par fue enjuagado en una solucién de hipoclorito
de sodio de forma tal de remover cualquier resto de membranas y tejidos
adheridos y enjuagado repetidas veces con agua destilada. Los otolitos fueron
montados en portaobjetos sobre la cara proximal (sobre la que se observa el surco
denominado sulcus actsticus) utilizando un medio de montaje transparente. Con el
fin de obtener una fina lamina transversal y descubrir el nucleo, los otolitos fueron
pulidos con papel de lija de 3 y 9 um hasta que los primordios nucleares fueron

visibles claramente (Fig. 2.2).

Las concentraciones de Sr y Ca a lo largo de una transecta a lo largo del eje
transversal de crecimiento fueron cuantificadas mediante el uso de un
espectrometro de masas en W. M. Keck Collaboratory for Plasma Spectrometry, en
Oregon State University. Las relaciones entre iones fueron transformadas a medida
de moles en base a las mediciones, las concentraciones conocidas de un estandar,
National Institute of Standards and Technology (NIST) 612, y las masas molares del

Sr y Ca. El porcentaje de desviacién estandar relativo (RSD%) para el estandar fue
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de Ca =4.2% y Sr = 4.7%. Este valor se encuentra dentro de los valores reportados

y aceptados en la bibliografia ecolégica (<5%, e.g., Miller y Kent 2009).

Analisis de la condicién fisiolégica de los individuos

Del analisis de la literatura emerge que en salmonidos con migraciéon parcial las
trayectorias de desarrollo juvenil asociadas a la anadromia o residencia difieren en
distintos rasgos fisioldgicos. Los individuos con crecimiento juvenil lento, alto nivel
de lipidos y tasas metabodlicas bajas se han asociado a la maduraciéon sexual
temprana y a la adopcidn de la historia de vida residente, mientras que aquellos de
rapido crecimiento juvenil, niveles bajos de lipidos y tasas metabdlicas elevadas en
el afo previo a la migracién son los que eventualmente smoltifican y expresan
anadromia (e.g., Salmo trutta: Jonsson 1985; Forseth et al. 1999; Salmo salar:
Thorpe 1986; 1999; Salvelinus fontinalis: Morinville y Rasmussen 2003; Thériaulty
Dodson 2003; Salvelinus alpinus: Rikardsen y Elliott 2000; Rikardsen et al. 2004).

A fin de estudiar el efecto materno sobre la condicidn fisiolégica de los individuos,
en esta seccion se analizaran el crecimiento y las reservas energéticas en etapas
tempranas de la ontogenia como variables representativas del eje de smoltificacion

y maduracion, respectivamente.
Crecimiento
Estadio fry

La comparacion del crecimiento entre progenie anddroma y residente para el
estadio de fry se basd en el andlisis de la relacion largo-edad, como una
aproximacion al crecimiento acumulado de los individuos (Thériault y Dodson
2003; McMillan et al. 2012). La edad se estim6 a través del conteo de anillos
diarios en otolitos. Estas estructuras estan compuestas por carbonato de calcio y
proteinas queratinicas (Degens et al. 1969) que son depositados siguiendo el ritmo
endégeno ciclico del metabolismo del calcio (Mugiya 1987) y de la secrecion de

neuropéptidos del oido interno (Gauldie y Nelson 1988). La diferencia entre el
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depédsito de las dos fases (calcio y proteina) resulta en la formacion de
microincrementos de naturaleza diaria. El conteo de estos incrementos permite
estimar con gran exactitud los dias de vida de un individuo. Por otro lado, los
otolitos muestran discontinuidades o marcas que se observan como un cambio
abrupto en la apariencia del patrén de depdsito de los anillos diarios y se
encuentran asociadas a eventos de la historia de vida, como la eclosién, cambios en
el ambiente o cambios en la alimentacidén (Campana 1984; Geffen 1996; Modin et

al. 1996; Neilson et al. 1985; Karakiri et al. 1989).

La edad de los individuos y el momento de ocurrencia de la eclosion y la
emergencia se estimaron a partir de la lectura de anillos diarios y marcas
ontogénicas en otolitos [validacion de la naturaleza diaria en O. mykiss por
Campana (1983)]. Para ello los otolitos fueron pulidos con papel de lija de 3 um
hasta que todos los anillos desde el nucleo al extremo fueron visibles claramente.
Luego se examinaron visualmente bajo un microscopio a 400 X de magnificacion

(Fig. 2.2). El conteo de anillos se realizo sobre el eje longitudinal mayor.

En este trabajo se hace referencia a los dias de vida entre la eclosion del huevo y la
emergencia como edad enddgena, a los dias de vida a partir de la emergencia como
edad exégena y a los dias a partir de la eclosién como edad total. Finalmente, a
partir de la lectura de anillos diarios y la ubicacién de las marcas de eclosion y
emergencia se estimaron las fechas de ocurrencia de estos eventos para los peces

capturados.
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Capitulo 2 Influencia materna

Figura 2.2 Seccién transversal de un otolito pulido de fry. Las flechas resaltan las marcas de

eclosion (EC) y emergencia (EM)
Estadio juvenil

Para el estudio del crecimiento se compararon por un lado las tallas a la edad de
los juveniles a lo largo del primer afio de vida y ademas se estimaron las
trayectorias de crecimiento individual a partir del espaciamiento de los circuli

(ancho del radio entre circuli consecutivos) en escamas.

Las escamas son estructuras frecuentemente utilizadas para determinar edad e
historias de vida en peces. A medida que el individuo crece, en la escama se forman
anillos concéntricos los cuales pueden ser contados y medidos para obtener
estimaciones de la edad y el crecimiento en los individuos. A medida que el
individuo crece, en la escama se forman anillos que se disponen segin un patrén
regular de bandas alternadas que reflejan las variaciones estacionales del habitat
en el cual se desarrolla el individuo. Los anillos de calcio que se depositan
periédicamente en la escama se denominan circuli. Durante periodos de
crecimiento lento (otoflo - invierno) los circuli se encuentran fuertemente

apilados, mientras que durante periodos de crecimiento rapido (primavera -
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verano) se espacian notablemente (Bagenal 1974). La secuencia de circuli
correspondiente al ciclo anual se conoce como annulus, el cual se reconoce por la
alternancia de una banda de circuli apilados mas otra de circuli espaciados (Fig.
2.3a) (Bagenal 1974). La edad de los peces juveniles se determiné identificando el

numero de anuli de acuerdo a su patréon de depésito de circuli (Fig. 2.3).

La utilizacion de las escamas para estimar el crecimiento corporal depende de la
verificacion de dos supuestos: la tasa o patréon de depoésito de las estructuras
periddicas, ya sea a escala anual (annulus) o diaria (circulus) es constante y
correlacionada positivamente con la tasa de incremento corporal y que la distancia
entre estructuras consecutivas es proporcional al incremento somatico en el pez
(Campana 1990; Ricker 1992; Sirois et al. 1998). Mientras que para el primer
supuesto no existen estudios previos que determinen el patrén de depédsito de
circuli en esta especie, el segundo supuesto ha sido verificado ésta (Hallock et al.
1961) y en diversas especies: salmén del Atlantico (Ducharme 1969),
Oncorhynchus tshawytscha, O. kisutch, O. nerka (Bilton 1985), O. nerka (Fukuwaka y
Kaeriyama 1997); O. kisutch (Fisher y Pearcy 1990); Salvelinus leucomaenis (Morita
2001), entre otras.

Para este trabajo, con el fin de determinar el patron de regularidad del depésito de
los circuli, se utilizaron medidas de incrementos diarios en otolitos y nimero de
circuli en las escamas para un subset de 34 individuos de edad 0+ capturados en
Abril y Junio. La tasa de depésito de circuli (circuli por dia) se estimé mediante
analisis de regresidn lineal entre ambas variables. Para este analisis se utiliz6 la
edad exdgena, es decir, el nimero de dias de vida de un individuo a partir del inicio
de la alimentacién exd6gena (alimentaciéon basada en items presa del rio) ya que es
a partir de este periodo cuando las escamas comienzan a formarse (a partir de los
39 mm de largo, observacion personal). Por otro lado, el supuesto de linealidad
entre el radio de la escama y el largo de los individuos se corroboré mediante

regresion lineal.

Varias escamas de cada individuo se colocaron entre dos portaobjetos y se

visualizaron en un lector de microfichas de 55 aumentos. Como referencia se
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Capitulo 2 Influencia materna

agreg6 una escala a la pantalla del lector. Se fotografi6 cada escama con una
camara digital montada sobre un tripode. Las distancias entre circuli sucesivos
fueron medidas a partir de las imagenes digitales de las escamas utilizando el
software Imagen (National Institutes of Health, USA, http://rsb.info.nih.gov/ij/).
Estas medidas fueron tomadas sobre el eje longitudinal mayor desde el punto

medio del foco hasta el borde de la escama (Fig. 2.3b).

Figura 2.3 Escamas de peces juveniles capturados en Abril 2010 (a) pez juvenil en el
segundo aiio de edad (1+). La linea central indica el eje longitudinal mayor de la escama y la
linea gruesa transversal el término del primer annulus. (b) Escama de pez juvenil del primer
afio de edad (0+). La linea central indica el eje longitudinal mayor de la escama y la flecha el
sentido de lectura de los circuli para la determinacién del crecimiento. El punto central

indica el centro del foco y el inicio de las mediciones.

Contenido energético

Para ambos estadios, la determinacion del contenido de lipidos (% en peso seco)
se baso6 en el método de Zollner y Kirsch (1962) adaptado para pequeias alicuotas

de muestra (Honkoop et al. 1999). Este método se basa en la coloracién de los
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lipidos mediante una reacciéon con fosfo-fenol-vainillina. La determinacién se
realizé mediante espectrofotometria utilizando colesterol como estandar. Por cada
individuo se realizaron tres réplicas y los andlisis se realizaron sobre el valor

promedio.

Analisis de datos

Los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas para cada variable
fisiologica fueron evaluados mediante las pruebas de Shapiro-Wilk y Levene. Con
el fin de evaluar las hipoétesis de diferencias en la talla a la edad y en el contenido
energético entre peces de distinto origen materno a lo largo de la ontogenia se
realizaron Andlisis de la Varianza (ANOVA) de dos vias incluyendo el mes de
captura y su interaccién con el origen materno de manera de evaluar también el
efecto de la ontogenia. En los casos donde la tabla de ANOVA arroj6 efectos
significativos de los factores se realizaron comparaciones multiples a posteriori
utilizando el método de la Diferencia Significativa Honesta de Tuckey (“DSH-
Tuckey”). De manera de evaluar la hipdtesis de diferencias en las variables
fisiologicas entre progenie de ecotipos alternativos dentro de un mismo estadio o
mes de captura se realizaron comparaciones simples mediante la prueba t de

Student.

Se reconstruyeron las trayectorias de crecimiento de los juveniles a través del
modelado del crecimiento de la escama en funcion del tiempo (progresion de
circuli) mediante el ajuste de modelos lineales de efectos mixtos (“LME”). Estos
modelos son especialmente adecuados para datos de crecimiento a partir de
medidas repetidas ya que permiten incorporar fuentes de variacidon aleatorias
asociadas a los individuos (“efectos aleatorios”) y efectos asociados a los
parametros de crecimiento poblacional (“efectos fijos”) (Pinheiro y Bates 2000).
Los modelos fueron ajustados a través de métodos de maxima verosimilitud
utilizando el paquete nlme (Pinheiro et al. 2012) en el software R (version 2.15.1)

(R Development Core Team 2012).
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Las trayectorias de crecimiento fueron estimadas utilizando un modelo cuadratico

(Riva Rossi 2004):
Yij = Bo + Bty + B2tij? + boi + buitij + baitij? + &

donde Yij representa el incremento acumulado en la distancia entre circuli
sucesivos a lo largo de la secuencia de circuli de la escama, Bo, B1, ¥y B2
corresponden a los parametros de crecimiento poblacional (pendiente, término
lineal y cuadratico respectivamente), boi, b1 + b2i corresponden a los efectos
aleatorios del intercepto, término lineal y cuadratico asociados a cada individuo e
independientes para cada i. tij representa cada intervalo de tiempo (circuli) y &;
corresponde al error residual que se asume independiente para cada i, j e

independiente del error de los efectos aleatorios.

Las diferencias en las trayectorias de desarrollo entre progenie anadroma y
residente se evalué mediante la inclusién del ecotipo materno como efecto fijo
sobre los parametros de crecimiento, donde yox, Y1k, y Y2k corresponden a los
efectos del ecotipo materno sobre el intercepto, el término lineal y el cuadratico,

respectivamente.

Se ajustaron cinco modelos de distinta complejidad (niumero de parametros) y
estructura de efectos fijos (Tabla 2.3). El modelo mas simple sin efectos del ecotipo
materno (M5) permitiéo examinar la estructura del error y el ajuste basico. De
acuerdo al andlisis de los residuales, un modelo para las varianzas de los errores
del tipo potencia corrida por una constante mostré mejor ajuste que el modelo

simple (AAIC = 41, ver abajo, métodos de seleccién de modelos).

Con el fin de establecer la influencia del ecotipo materno sobre las trayectorias de
crecimiento primero se ajusté el modelo mas complejo (efecto del ecotipo materno
sobre todos los parametros, M1, Tabla 2.3) y se extrajo secuencialmente un efecto
alavez (M2 a M4). El modelo completo o complejo (mayor nimero de parametros)
fue comparado con los modelos mas simples mediante el valor del Criterio de
Informacion de Akaike (AIC) (Akaike 1974; Pinheiro y Bates 2000). Todos los

modelos incluyeron la estructura de efectos aleatorios y la estructura de error
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mencionada anteriormente. Posterior a la seleccion del mejor modelo se
corroboraron los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas mediante
graficos de cuantil-cuantil (q-q plot) y residuales estandarizados en funcién de las

variables predictivas.

Resultados

Se analizaron un total de 106 fry capturados en Diciembre de 2008 y 2009 (Tabla
2.1) en 3 localidades en la zona alta y media, no se encontraron peces en el estadio
de fry en la zona baja del rio. Se analizaron ademas 175 juveniles capturados en

siete localidades a lo largo del rio (Fig. 2.1, Tabla 2.1).

Tabla 2.1 Numero de peces analizados por estadio, mes de captura y localidad

Mes Estadio Primer La Condor  San Los Chikorik Total
Laberinto Portefia  Cliff Ramén Plateados  Aike

Dic fry ~1-3 meses 33 31 X 42 X 0 106

Abr Juvenil ~5-7 17 16 X 13 X X 46
meses

Jun Juvenil ~7-9 11 11 X 12 X 10 44
meses

sep  Juvenil 710-12 7 10 11 10 9 9 | 56
meses
Total 68 68 11 77 9 19 252

Determinacion del origen materno

Los fry mostraron una gran variacion en las sefiales de 513C y 815N; algunos de los
peces presentaron sefiales isotdpicas similares a aquellas de adultos anadromos,
mientras que otros mostraron seflales similares a aquellas reportadas para el
ecotipo residente en este rio (Fig. 2.4). Sin embargo, las sefales de 815N obtenidas
para los fry se encontraron por encima de los valores citados para los adultos en
este sistema (Fig. 2.4); esto ultimo podria deberse al enriquecimiento asociado a la
asimilacion del saco vitelino durante la embriogénesis (Murchie y Power 2004) o

bien a errores analiticos asociados al uso de distintos laboratorios y estandares
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entre este trabajo y aquel de Ciancio et al. (2008). AlUn asumiendo esta fuente de
error resulto evidente que la sefial de 61°N fue la que permitié mejor diferenciaciéon
entre adultos de distintos ecotipos y, consistentemente, presenté mayor variacién
en el estadio fry (Fig. 2.4), por ello se utilizo el valor de este is6topo para la

asignacién del ecotipo materno.

El andlisis de las senales de Nitrégeno en funcién del largo acoplado con la
identificacién de las marcas de emergencia a partir de otolitos (ver seccién
Crecimiento - Estadio fry) permiti6 identificar la dilucién de la sefial materna en
un grupo de individuos (Fig. 2.5). Los individuos que no presentaron evidencias de
diluciéon de la senal materna y ademdas mostraron sefiales enriquecidas en 61°N
(>15%0) (Fig. 2.5) se asignaron como progenie anadroma. Sin embargo, aquellos
individuos con sefial isotépica baja o intermedia (Figs. 2.4, 2.5) no pudieron ser
asignados mediante esta técnica, ya que no fue posible establecer si se trataba de
verdadera progenie residente o de progenie anddroma con sefial materna diluida.
Por lo tanto estos individuos y aquellos en etapas juveniles mas avanzadas fueron

determinados mediante el analisis quimico (Sr:Ca) en el nucleo del otolito.
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Figura 2.4 Biplot 815N vs 813C. Ddonde (o) fry capturados ( A) adultos anadromos ( A) adultos

residentes (datos de adultos de Ciancio et al. 2008)
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Figura 2.5 Relacion entre la composicion isotopica de los fry (a) 613C y (b) 815N en funcion del
largo. Los simbolos representan (*) individuos alimentandose exé6genamente, (o) individuos
alimentandose del vitelo. Las lineas discontiuas representan las sefiales isotdpicas promedio

para los adultos anadromos (rojo) y residentes (azul).

El analisis del origen materno empleando los otolitos mostré dos patrones bien
diferenciados que permitieron la identificacién inequivoca del origen materno:
individuos cuyos otolitos presentaron perfiles de concentracion Sr:Ca homogéneos
a lo largo de la transecta transversal [0.77 (0.15) mol mmol-l, promedio (d.s.)],
atribuibles a progenie residente e individuos cuyos otolitos presentaron picos de
concentracion en la zona del ndcleo (> 1.0 mmol mol-1), los que fueron asignados

como progenie anadroma (Fig. 2.6).

Este analisis permitié validar la asignacién del origen materno en la etapa de fry
(donde todavia es detectable la contribucion del vitelo materno) realizada a partir
de las sefiales isotopicas, segun lo cual sefiales isotdpicas de 51°N entre 14 y 18 %o
indicarian origen materno anaddromo, mientras que sefiales menores a 14 %o

indicaria progenie residente.
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Figura 2.6 Perfiles para la asignacion del origen materno por andlisis de Sr:Ca en otolitos.
Perfil de un individuo de origen anadromo (linea gris) y de un individuo residente (linea
negra). Las lineas punteadas encierran la zona correspondiente al niicleo del otolito donde

la influencia de los componentes maternos es mayor.
Anélisis de la condicion fisiologica
Verificacion de supuestos

El andlisis de la relacién entre el nimero de dias, estimada a partir de lectura de
anillos diarios en otolitos, y el nimero de circuli en las escamas para la
corroboracion del supuesto de regularidad del depodsito de circuli arrojé una
relacion significativa y positiva (P<0.001, Fig. 2.7). La estimacion de la tasa de
depésito fue de 5.8 (1.9) dias por circuli [pendiente (d.s.)] (Fig. 2.7). Esta
estimacion coincide con los rangos estimados para la tasa de formacién de circuli
reportada en otras especies [e.g., 6 dias en Oncorhynchus gorbuscha (Cross et al.
2008), 5-7 dias en O. kisutch (Fisher y Pearcy 1990)], constituyendo la primer

estimacion del patrén de circuli reportada para esta especie.
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Figura 2.7 Relacion entre dias y niumero de circuli. Cada simbolo representa un individuo, la
linea continua representa la recta de regresion y las lineas discontinuas los intervalos de

confianza del 95%.

Por otro lado, la relacion entre el radio de la escama y el largo de los individuos
para la corroboracién del supuesto de linealidad arrojd una relacion significativa y
positiva (P<0.05, Fig. 2.8). La corroboracion de ambos supuestos permite hacer
inferencias de las tasas de crecimiento de los individuos a partir de la informacién

contenida en las escamas.
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Figura 2.8 Relacion radio escama en funcion del largo. La linea representa la recta de
regresion; los simbolos representan las clases de edad (¢) primer afio (n=226), (¢) segundo

afio (n=152), (°) tercer afio (n=14).
Crecimiento
Estadio fry

La lectura de otolitos permitié estimar los dias de vida desde la eclosion (edad
total), los dias desde la emergencia (edad ex6gena) y retro-calcular las fechas de
eclosion. Al momento de captura los peces de progenie residente mostraron ser
mas viejos que los peces de origen anadromo (Prueba de t, P < 0.001; 68.5 (11.6),
39.2 (7.3) dias, edad total promedio (d.s.) para la progenie residente y anadroma,
respectivamente), lo que indicaria una segregacion temporal en las fechas de
eclosion (Fig. 2.9). Mientras que los peces de origen residente comenzaron a
eclosionar a finales del invierno los peces de origen anadromo lo hicieron mas
tarde en la temporada, entrada la primavera, mostrando poco solapamiento con las

fechas de eclosion del primer grupo (Fig. 2.9).
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Figura 2.9 Fechas de eclosion de fry por ecotipo materno estimadas a partir de la lectura de

anillos diarios en otolitos. A= ecotipo materno anadromo, R= ecotipo materno residente.

Los peces de origen materno alternativo también difirieron en la relacién largo-
edad, mientras que los peces de origen anadromo no presentaron una relaciéon
significativa (regresion, P>0.05) los peces de origen residente mostraron un
aumento en la talla con la edad (regresion, P<0.05, r2=0.43) (Fig. 2.10). Este patrén
de crecimiento disimil en peces de la misma poblacién se ha atribuido a cambios
en los estadios de desarrollo, tales como el cambio de alimentacion endégena
(basada en consumo del vitelo) a la alimentacion exégena (e.g., Aubin-Horth y
Dodson 2002). En el presente estudio la diferencia en la relacidn largo-edad entre
ambas progenies es probablemente consecuencia del inicio de la alimentacion
exdgena en los peces de origen residente (100% de los individuos mostraron
marcas de emergencia en los otolitos) que, a diferencia de los peces de origen
anadromo, exhibieron mayor tiempo de nutricion en base a items presa del rio
(edad exdgena de 37.2 (10.8) y 4.2 (6.2) dias para origen residente y anadromo,
respectivamente). A pesar de la segregacion temporal en fechas de eclosién y la
diferenciacién en los periodos de desarrollo, las progenies no se diferenciaron en
su largo de captura (prueba de t, P>0.05), indicando que los peces de madres
anadromas en un lapso muy breve alcanzan tallas a la edad mayores que los peces

de madres residentes (Fig. 2.11).
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Figura 2.11 Histograma de frecuencias de la relacion largo/edad para progenie residente

(barras grises) y progenie anadroma (barras negras).

Estadio juvenil

La talla de los juveniles a lo largo del primer afio de vida varié entre 39 y 98 mm
para peces de origen anadromo y entre 39 y 83 mm para progenie residente. El
largo promedio se diferencié entre peces de origen materno alternativo y entre
meses de captura (ANOVA de dos vias, Pecotipo<0.001, Pmes<0.001, Pinteraccion>0.05,
Prueba DSH-Tuckey P<0.05 para todas las comparaciones de a pares, Fig. 2.12). A
pesar de que las tallas de ambos grupos se solaparon en los rangos inferiores, los
peces de progenie residente presentaron tallas menores en rangos mas acotados

(Fig. 2.12).
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Figura 2.12 Graficos de caja para el largo de progenie anadroma (“A”) y residente (“R”)
capturados en (a) Abril, (b) Junio y (c) Septiembre. Las cajas representan el primer y tercer
cuartil (limite de la caja inferior y superior respectivamente), la linea gruesa la mediana, los

bigotes el rango de los datos y los puntos marginales los “outliers”.

Por otro lado, con el fin de evaluar si el ecotipo materno ademas de afectar el
atributo de talla a la edad afect6 los patrones de crecimiento, se modelaron las
trayectorias individuales mediante modelos de efectos mixtos (Tabla 2.3). La
rutina de seleccion arrojo cinco modelos alternativos con distinta estructura del

término fijo. La estructura del término aleatorio y la funcién de estructura del
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error se mantuvieron constantes tal como se describié6 en la metodologia.
Comenzando con el modelo mas complejo (M1, efecto materno sobre todos los
parametros) y extrayendo el efecto del ecotipo materno sobre la pendiente (M2)
resulté en una leve mejora del ajuste (menor AIC para M2, AAICmz2-m1= - 1.3); sin
embargo, las extracciones de los efectos sobre los términos lineal y cuadratico (M3
y M4) mostraron un ajuste pobre (mayor AIC para M3 y M4, AAICum3-m1 = 2.8,
AAICms-M1= 10) indicando que estos términos deberian ser retenidos en el modelo
final (Tabla 2.3). El valor de AIC para el modelo mas simple sin efectos maternos
sobre el crecimiento (M5) indic6 un bajo soporte para este modelo (AAICus-m1=
9.2). Por lo tanto, el modelo con efectos de ecotipo materno sobre el intercepto y
sobre el término cuadratico fue el que mejor ajusté a los datos de incremento de

circuli.

El modelo final (M2) indic6 que tanto el intercepto (~ largo inicial) como el
término cuadratico (~ aceleracién/desaceleracion del crecimiento) varié entre los
peces de distinto origen, resultando en un mayor incremento en el radio de la
escama, y por ende mayor largo, para los peces de origen anadromo durante el
primer afio juvenil, e indicando que ademas que estos ultimos disminuyen el

crecimiento hacia finales del otofio (Fig. 2.13).
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Tabla 2.3 Seleccion de modelos para la evaluacion del efecto del ecotipo materno sobre las
trayectorias de desarrollo estimadas a partir del espaciamiento de los circuli depositados en
las escamas en funcion del tiempo (circuli). Las trayectorias de crecimiento fueron
estimadas ajustando una funciéon cuadratica con parametros: intercepto ($0), pendiente
(B1) y término cuadratico (2). Los modelos incorporaron tanto efectos aleatorios (todos los
parametros variando con el individuo) como efectos fijos (modelos de efectos mixtos). Se
muestran el criterio de Informacion de Akaike (AIC) y los grados de libertad (g.l.) de cada
modelo con estructura fija variante (efecto materno sobre los distintos parametros de
crecimiento) para su comparacion. YOk, y1ky y2k representan el efecto del ecotipo materno

sobre el intercepto, la pendiente y el término cuadratico.

Modelo Descripcion del término fijo Estructura del término fijo g.l. AIC

Origen materno afecta el
M1 intercepto, la pendientey el (By+ vo) + (Batij + v + (thijz + Vo) 15 6065.1
término cuadratico

Origen materno afecta el

M2 intercepto y el término cuadratico (Bo+ o) + Bty + (BZtij2 +720 14 6063.8
M3 fmifizgjt;[: Z::ZT;:; (Bovo) + (Butiy + 720 + Bty 14 6067.9
VI endiemery ol termino cuscrico B0 Bty #7150+ (Bty” 120 14 60751
M5 Origen materno no afecta al By + Bltij N thijz b 60743

crecimiento
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Figura 2.13 Trayectorias de crecimiento promedio para progenie anadroma () y residente
(e) ajustados mediante modelos de efectos mixtos (M2, Tabla 2.3). Las lineas corresponden

ala desviacidn estandar para cada unidad de tiempo.

Condicién energética

En el estadio fry, el contenido de lipidos promedio de los peces de origen
anadromo fue mayor que el contenido energético de peces de origen residente

(prueba de t, P<0.01, Fig. 2.14a).

Por otro lado, los individuos de ambos ecotipos mostraron una disminucién en el
contenido de lipidos en funcién del largo, exhibiendo la misma tasa de disminucién
pero distinto nivel inicial de lipidos (regresion multiple, Plargo<0.001,
Porigenmaterno<0.001, interaccién P>0.05 r?= 0.43, Fig. 2.15). El contenido de lipidos

no vario en funcion de la edad para ninguno de los dos grupos (regresion, P>0.05).

Durante el desarrollo juvenil el contenido de lipidos no mostré diferencias entre

origenes alternativos para ninguno de los meses analizados, pero si exhibid
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diferencias a lo largo de las estaciones (ANOVA dos vias, Pecotipo>0.05, Pmes<0.01,

Fig. 2.14 by c).
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Figura 2.14 Grafico de cajas para el contenido de lipidos para progenie anadroma “A”) y

residente ( “R”) (a) en el estadio fry y juvenil capturados en (b) Abril y (c) Junio.
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Figura 2.15 Contenido de lipidos en funcién del largo para la progenie anadroma (¢) y
residente (o). Las lineas representan las curvas estimadas para origen materno por

regresion miultiple.

Discusion

Los resultados de este trabajo muestran que en la trucha arco iris del rio Santa
Cruz existe una fuerte influencia materna en rasgos fenotipicos asociados al
crecimiento y a la talla a la edad desde etapas iniciales del desarrollo. En etapas
tempranas los peces de origen anddromo emergieron de la grava con ventajas en
largo a la edad y contenido energético. A pesar de que en estadios juveniles
avanzados no se detectaron patrones divergentes en cuanto a la utilizacién de
energia hacia la reserva de lipidos si se detectaron diferencias en las tallas a la
edad y en las trayectorias de crecimiento. Los peces de origen anadromo
mantuvieron ventajas en relacién a la talla a la edad durante el primer afio de vida
y el analisis de las trayectorias de crecimiento individual apoy6 la hipdtesis de que
las ventajas en largo conferidas a la progenie anddroma se establecen en las
primeras etapas de crecimiento. Estas diferencias se mantuvieron a lo largo del

primer afio y ademas se vieron acentuadas hacia el otofio.

Las ventajas conferidas por las hembras anddromas a su progenie en etapas
tempranas del desarrollo, como las encontradas aqui, también han sido detectadas
en otras poblaciones de salménidos con migracién parcial (e.g., Jardine y Chernoff
2008; Chernoff y Curry 2007), y podrian ser atribuidas a efectos maternos sobre el
tamafio y la calidad de los huevos. Por ejemplo, Einum y Fleming (1999)
concluyeron acerca de la ocurrencia de efectos maternos al estudiar la relacién
entre el tamafio del huevo, la talla y la supervivencia de los peces, segun lo cual los
juveniles nacidos de huevos de mayor tamafio fueron mas largos a la emergencia y
presentaron mayor supervivencia que los juveniles eclosionados de huevos
pequefios. Gilbey et al. (2005) también encontr6 que en el salmon del Atlantico el
tamafio de los alevines durante la emergencia es influido por el tamafo del huevo y
ademas por la fecha de eclosidn, atribuyendo esta relacién a efectos maternos. En

trucha arco iris, Nagler et al. (2000) encontré una relaciéon positiva entre la
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supervivencia de los embriones y la calidad de los huevos. Por otro lado, también
se ha detectado influencia fenotipica materna hasta etapas mdas avanzadas, por
ejemplo, Hutchings (1991) mostré que la supervivencia de los juveniles de trucha
de arroyo (Salvelinus fontinalis) estuvo relacionada al tamafio del huevo hasta 50
dias luego del inicio de la alimentacién exdgena, lo que sugiere que el efecto

materno puede propagarse por lo menos hasta el primer verano de desarrollo.

Por otro lado, no se puede descartar que la diferenciaciéon entre progenie de
ecotipos maternos alternativos sea resultado de herencia genética (Olsen y
Vgllestad 2001; Perry et al. 2005; Vgllestad y Lillehammer 2000). Mas aun, otros
estudios que han encontrado evidencias similares en cuanto a ventajas sobre la
progenie anadroma en estadios juveniles han concluido que las diferencias en
estos rasgos pueden ser resultado de la combinaciéon de la propagacién de
diferencias en las etapas tempranas reforzadas por factores genéticos que se
expresan durante el desarrollo (Nichols et al. 2008; Paez et al. 2011; Thériault et al.
2007; Hecht et al. 2012). De todos modos, tanto la expresién fenotipica temprana
asociada al efecto materno como a la heredabilidad de rasgos cuantitativos ha
mostrado ser ampliamente variable bajo distintos escenarios ambientales.
Mientras que en ambientes poco favorables el efecto materno ha mostrado mayor
influencia sobre los rasgos de la descendencia, los rasgos hereditarios han
mostrado menor heredabilidad en estas condiciones (Einum y Fleming 1999;
Aubin Horth y Dodson 2004). Debido a que el rio Santa Cruz presenta un ambiente
poco productivo con poca disponibilidad de alimento (Miserendino 2001) es
probable que el aporte materno inicial se sobreponga sobre los controles genéticos

y sea uno de los factores mas influyentes en el desarrollo juvenil.

Es necesario notar que la gran variabilidad observada en el crecimiento temprano
y condicion energética, particularmente, en la progenie anddroma, pone en
evidencia que existen fuentes de variacién que influyen sobre la condicién
fenotipica temprana de los individuos que no se han tenido en cuenta en este
estudio. Por ejemplo, seria de esperar que el fenotipo temprano de los juveniles,

ademas de estar influenciado por el ecotipo materno (ya sea por propagacion de
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efectos maternos tempranos, herencia genética o una combinacién de ambos),
podria encontrarse bajo el control de otros factores como ser la influencia paterna,
el status de las madres y las condiciones ambientales experimentadas durante el
desarrollo juvenil. Si bien la variacién en los rasgos de la descendencia esta
fuertemente ligada a rasgos de las hembras, la herencia de caracteres de parte de
los machos no puede ser desestimada. Por ejemplo, en salmoén Chinook, Heath et al.
(1999) encontré una reduccidon de los efectos maternos y un aumento de los
efectos paternos luego de la emergencia de los fry, sugiriendo que la importancia
relativa de la influencia materna y paterna puede variar a lo largo de la ontogenia.
Por otro lado, debido al alto grado de iteroparidad y la longevidad de la trucha arco
iris anadroma del rio Santa Cruz es altamente probable que hembras de distintas
edades afecten diferencialmente a su descendencia (revisado en Kamler 2005).
Debido a la relaciéon entre la talla de las hembras y el tamafio de los huevos
(Fleming y Gross 1990), las hembras mas jévenes de menor tamafio posiblemente
inviertan menor energia a través del tamafio de los huevos. Ademas, el desempefio
en cuanto a la competencia por la eleccion de los sitios de desove y la eleccion de
parejas reproductivas puede variar con la experiencia y la edad de las hembras

(Fleming y Reynolds 2004).

Finalmente e independientemente de los mecanismos especificos involucrados, la
evidencia en cuanto a la relacidn entre el crecimiento elevado y la adopcion de la
estrategia anadroma en esta y otras poblaciones (Heggenes y Metcalfe 1991;
Metcalfe 1998; Paez et al. 2011; Riva Rossi 2004; Utrilla y Lob6n-Cervia 1999)
permite hipotetizar que los individuos de mayor tamafio y crecimiento durante el
primer afo se encuentran bajo la trayectoria anddroma. Si las diferencias
observadas durante el primer afio de vida se mantienen o se exacerban durante el
segundo afio previo a la migracion entonces el efecto materno podria estar

actuando como mecanismo de auto perpetuacion de la historia de vida.

En el Capitulo siguiente se evaluaran las trayectorias de desarrollo previo a la

manifestacion de la historia de vida con el fin de identificar aquellos patrones
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conducentes a anadromia y residencia y establecer la importancia de la influencia

materna sobre la adopcion de la estrategia de vida de la descendencia.
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CAPITULO 3

Trayectorias y patrones de desarrollo juvenil conducentes a

anadromia y residencia

Introduccion

En poblaciones de salménidos con migracién parcial, la manifestacion de historias de
vida alternativas (eg., anadromia o residencia) es el resultado de distintas
trayectorias de desarrollo desencadenadas por la variaciéon fenotipica en rasgos del
desarrollo o condicién fisiolégica tempranos de los individuos en respuesta a la
variacién ambiental, a polimorfismos genéticos o a la combinacion de ambos (Forseth
et al. 1999; Morinville y Rasmussen 2003; Nicieza et al. 1991; Thorpe et al. 1998; ver

capitulo anterior).

Las consideraciones proximas de la migracion parcial en salménidos han sido
formalmente evaluadas mediante modelos mecanisticos conceptuales, los cuales
establecen la conexidn existente entre las trayectorias de desarrollo desencadenantes

de la anadromia (smoltificacién) y la residencia (maduracién) y el estatus fisiolégico



de los individuos en etapas tempranas de la ontogenia (formulado originalmente por
Thorpe et al. (1998) para Salmo salar, adaptado por Rikardsen et al. (2004) para
Salvelinus alpinus). Estos modelos ademdas postulan que la modulacién de estas
trayectorias (o la “decision” de la historia de vida) sélo es posible en determinados
momentos del desarrollo. Estos momentos se definen como developmental windows o
ventanas de decision o evaluacion, las cuales ocurren periodica y estacionalmente a lo
largo de la ontogenia del individuo. Durante estas ventanas, los individuos inician o
inhiben procesos fisiologicos asociados a la smoltificacién o maduracion en funcién de
su estatus energético o condicién actual en relacion a un umbral definido

genéticamente (Paez et al. 2011; Thorpe et al. 1998).

Desde la formulacion original de este modelo, numerosos trabajos han aportado
evidencia empirica acerca de la relacién existente entre la condicién temprana y la
historia de vida en la fase adulta. Por ejemplo, se ha demostrado que el desarrollo de
la maduracion se asocia a la disponibilidad de reservas energéticas elevadas, baja tasa
metabolica y crecimiento lento a partir del afio previo al evento de maduracién en si
mismo (e.g., durante la primavera en 0. mykiss, Satterthwaite et al. 2009), mientras
que la migracion se asocia a mayor crecimiento y tamafo corporal y tasas metabolicas
elevadas durante los meses previos a la smoltificacion (verano tardio/otofio en O.
mykiss, Satterthwaite et al. 2009). En estos estudios la existencia de los umbrales y las
ventanas de decisiéon ha sido asociada con la apariciéon de distintas modas en la
distribucién de tallas de la poblacién en momentos previos a la manifestacion de la
historia de vida definitiva (Heggenes y Metcalfe 1991; Metcalfe 1998; Nicieza et al
1991). Estos estudios han demostrado que si bien en circunstancias extraordinarias
(e.g., acceso a abundantes fuentes de alimentaciéon y condiciones estables para el
crecimiento) un mayor crecimiento desencadena la maduracién temprana y la
residencia (Nordeng 1983; Olsson y Greenberg 2011), en la mayor parte de los casos
los peces de mayor crecimiento (aquellos en la moda superior) migran la primavera

siguiente, mientras que los de crecimiento bajo (moda inferior) permanecen en agua
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dulce como residentes (Hecht et al. 2012; Heggenes y Metcalfe 1991; Metcalfe 1998;
Nicieza et al. 1991; Paez et al. 2011; Thorpe et al. 1998; Utrilla y Lob6n-Cervia 1999;
Yamamoto y Nakano 1996).

La mayoria de estos trabajos se han enfocado en la condicién de los individuos al
momento de la manifestacion de la historia de vida, cuando las diferencias de
crecimiento entre los ecotipos constituyen probablemente la consecuencia de la
trayectoria de historia de vida adoptada por un individuo y no su causa (e.g., Forseth
et al. 1999; McMillan et al. 2012; Morinville y Rasmussen 2003, 2008; Tucker y
Rasmussen 1999). Sin embargo, a fin de dilucidar los mecanismos subyacentes, los
patrones de desarrollo y los momentos criticos asociados al desarrollo de historias de
vida alternativas es necesario estudiar la condicion de los peces durante los

momentos de la decisidn, es decir estacionalmente a lo largo de la ontogenia.

En la trucha arco iris del rio Santa Cruz las historias de vida alternativas son
genéticamente indistinguibles y ambas son capaces de generar descendencia con el
fenotipo propio y, en menor medida, el alternativo (Pascual et al. 2001; Riva Rossi et
al. 2007), sugiriendo que la adopcion de anadromia o residencia en esta poblacion
resulta en gran medida de la plasticidad fenotipica y no de un polimorfismo genético.
En este rio los individuos que desarrollan el comportamiento anadromo migran al
mar al cabo de dos afios en agua dulce, mientras que aquellos que adoptan la
residencia permanecen en el rio y desovan al cabo del tercer o cuarto ano de vida
(Riva Rossi et al. 2007). Un estudio previo del crecimiento temprano de los peces
reveld que en esta poblacion la expresion de la historia de vida anadroma se asocia a
una tasa de crecimiento elevada durante los primeros afios de vida, mientras que la
expresion de residencia se asocia a crecimiento lento (Riva Rossi 2004). Finalmente
los resultados del Capitulo 2 de esta tesis demuestran que la influencia materna
genera importantes diferencias en el crecimiento inicial de la descendencia, las cuales,
de mantenerse en el transcurso de la ontogenia juvenil podrian alterar drasticamente

la condicion de los individuos y ser determinantes de su decision de historia de vida.
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En este contexto, en esta seccion se plantea a) investigar la progresion de la condicién
de los individuos a lo largo del segundo afio de vida a fin de identificar patrones de la
condicion de los peces que puedan asociarse a las trayectorias de desarrollo
conducentes a anadromia y residencia, b) identificar los momentos criticos y las
ventanas de decisién asociados a la adopciéon de trayectorias divergentes, c)
establecer la asociacion entre estas ultimas con las diferencias encontradas durante el
primer afio de vida y, a partir de esta informacion, d) evaluar la posible conexion de

los efectos maternos sobre la adopcion de la historia de vida futura.

Materiales y Métodos

Muestreo y procesamiento de muestras

Desde la primavera de 2008 hasta la primavera de 2010 se realizaron un total de siete
campaifias en las cuales se capturaron peces del primer afio (0+), del segundo afio (1+)
y peces del tercer afio (2+) en la primavera (previo a la migracion) (Tabla 3.2). Las
capturas se realizaron en siete localidades a lo largo del rio Santa Cruz; tres
localidades en la zona alta del rio (Primer Laberinto, La Portefia y Condor Cliff), tres
localidades en la zona media (Fortaleza, San Ramén y Los Plateados) y una localidad
en la zona baja (Chikorik Aike) (Fig. 2.1). Las campafas se categorizaron como: fin de
primavera, inicio de otofio, fin de otofio y fin de invierno al igual que en el Capitulo 2

(Tabla 3.2).

Los peces del primer afio se capturaron mediante pesca eléctrica y los peces del
segundo y tercer afio se capturaron con redes agalleras de 30 y 40 mm de malla. La
metodologia de captura y el procesamiento de las muestras asi como la determinacion
de la edad y la determinacidn del origen materno de los peces del primer afio a través

del analisis de estroncio/calcio en otolitos se detallan en el Capitulo 2.
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Variables fisiologicas

Se caracterizo a la poblacion juvenil segliin cuatro variables que han demostrado una
fuerte asociacion con el desarrollo de las trayectorias alternativas conducentes a
anadromia y residencia en trabajos previos y segun el modelo conceptual de historias
de vida en salmoénidos. Por un lado se utilizaron el largo y el incremento marginal en
las escamas como estimadores del crecimiento acumulado y reciente,
respectivamente. Por otro lado, se utilizé el factor de condicion y el contenido de
lipidos como medidas del estatus energético de los individuos. El factor de condicién
expresa la relacion volumétrica en funcion del peso y refleja el estado nutritivo de los
peces y su estado de “delgadez” o “gordura”. De acuerdo a la utilizacién diferencial de
la energia entre peces bajo distintas trayectorias de crecimiento, déonde los individuos
bajo la trayectoria anddroma utilizan la energia para el crecimiento somatico en
detrimento de la acumulacién de masa y los peces bajo la trayectoria residente
realizan la asignacion contraria (Thorpe et al. 2008), el factor de condicién podria
proveer un parametro para la identificacidon de trayectorias divergentes a lo largo de

la ontogenia.

Especificamente, para la determinacién del crecimiento acumulado se utilizé la misma
metodologia de determinacién del crecimiento descripta en el Capitulo 2. Ademas, se
utilizé la informacién contenida en el margen de las escamas para estimar el
crecimiento reciente, el cual refleja las condiciones actuales del crecimiento durante la
estacion del afio al momento de la captura. Para ello se tomé la medida del radio de los
ultimos 4 circuli depositados correspondientes a 3-4 semanas segtn la estimacion del
patron de depdsito de circuli en esta poblacidn (ver seccion Resultados “Verificacion
de supuestos” Capitulo 2). La determinacion del contenido de lipidos (% en peso seco)
se baso en el método de Zollner y Kirsch (1962) adaptado para pequenas alicuotas de
muestra (Honkoop et al. 1999) tal como se describi6 en el Capitulo 2. Finalmente, el
factor de condicién de Fulton (Tesch 1971) se calculé como peso (g) /largo (mm)3 x

105
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Analisis de datos

Con el fin de identificar patrones fisioldgicos en la poblacién de juveniles que puedan
atribuirse a las trayectorias de desarrollo conducentes a anadromia y residencia e
identificar los momentos criticos asociados a la decisiéon de la historia de vida se

realizaron dos analisis complementarios.

Por un lado se investigé la progresion modal de las distribuciones de frecuencias de
las variables bajo estudio mediante métodos estadisticos incorporados en el programa
informatico FISAT II (Versién 1.2.0) [programa desarrollado por el Servicio de
Recursos Marinos de la FAO (Food and Agriculture Organization, Roma, Italia) y el
ICLARM (International Center for Living Aquatic Resources Management, Manila,
Filipinas)]. La identificaciéon de modas poblacionales mediante este programa consiste
en dos subrutinas, la primera utiliza el método de Battacharya (1967) para definir
suposiciones iniciales acerca de la composicion modal de la distribucién y luego se
aplica un método mas riguroso, NORMSEP (Separation of the Normality distributed
components), el cual basado en el método de maxima probabilidad de Hasselblad
(1966), con un minimo de 200 iteraciones, estima la conformacién de la distribucién
polimodal en funcién de los valores iniciales. El indice de separacion (IS) entre modas
sucesivas provee una herramienta estadistica para juzgar el ajuste de la distribucion

bimodal, valores >2 corresponden a diferencias significativas entre modas (a=0.05).

En este trabajo se asume que la aparicion de modas en la distribucién de las variables
fisiolégicas en la poblaciéon serd indicativa de que los peces se encuentran en
trayectorias de desarrollo divergentes y que las ventanas de decisién han ocurrido en
algin momento previo a la deteccidon de esta bimodalidad. El seguimiento estacional
de la poblacion permitira establecer los momentos criticos en los que ocurren las

ventanas de decision.
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Luego se utilizaron andlisis de componentes principales (ACP) a fin de establecer la
agrupaciéon de los individuos en el plano multivariado que permita identificar
asociaciones particulares de individuos con estados fisiol6gicos comunes indicativos
de trayectorias divergentes. La direcciéon y magnitud del efecto de cada variable
permite caracterizar como se relacionan las distintas variables de condicién y
establecer el predominio de cada una de ellas en las asociaciones detectadas. E1 ACP se
interpreta mediante graficos bivariados (biplots, Gabriel 1971), donde los individuos
se representan mediante simbolos y las variables mediante flechas. El agrupamiento
de los simbolos establece el agrupamiento de los individuos, el largo de las flechas
indica el porcentaje de varianza explicada por cada variable y el angulo entre ellas
establece su grado de correlacion. Si las lineas que representan dos variables apuntan
en la misma direccién (dngulos menores a 90°) las variables presentan alta
correlacion y si, por el contrario, presentan angulos cercanos a los 90° la correlacion
es practicamente nula. En el caso de que las flechas apunten en la misma direccién

pero en sentido opuesto la correlacidn es negativa (Zuur et al. 2009).

Los componentes principales (CP) se construyeron a partir de matrices de correlacion
sobre las variables centradas (extraccion de la media de cada variable en cada
anadlisis) en R (version 2.15.1, R Development Core Team 2012). Debido a que este
tipo de analisis basados en estimaciones de varianzas, covarianzas y correlaciones son
muy sensibles a la presencia de “outliers”, previo al ACP se extrajeron los individuos
muy disimiles en cuanto a los valores de sus variables. En los casos en donde se
observé una correlacion entre variables se estimd el coeficiente de correlacién de
Pearson (Zar 1984), Rho p, para establecer la significancia estadistica de las mismas.

Para todos los casos de correlacion se reporta el valor del estimador r.

Complementariamente al andlisis anterior, este analisis permitird caracterizar los
perfiles fisiologicos asociados a cada trayectoria, mientras que la medida de
correlacion entre las variables (o la falta de ella) para cada periodo analizado

permitira establecer la ocurrencia de ventanas de decision (la asociacion entre
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variables se refuerza luego de adoptar una determinada trayectoria durante las

ventanas de decision, Thorpe et al. 1998).

Finalmente, con el fin de investigar si existe una asociacion entre el desarrollo
temprano (primer afio) y la variaciéon en la condicién de los individuos durante el
segundo afio (previo a la migracion o maduraciéon futura) y establecer las
consecuencias del origen materno sobre la decision de historia de vida se analizaron
las medidas del primer y segundo radio de las escamas en los peces que completaron
el segundo afio de vida, como indices del crecimiento acumulado al primer y segundo
afio. La correlacion entre el crecimiento del primer afio y aquél acumulado hacia el
final del segundo se estimé mediante el coeficiente de correlacion de Pearson (Zar
1984). Correlaciones positivas indicaran que la mayoria de los peces de mayor
tamafio al primer afio se mantienen en los rangos de talla superiores también durante

el segundo afio.

En segunda instancia, mediante retro-calculo se estimaron las tallas al primer afio de
los individuos que conformaron distribuciones bimodales durante el segundo afio a
fin de identificar los patrones de crecimiento temprano que resultan en patrones
divergentes hacia momentos cercanos a la adopcion de la historia de vida. El método
de retro-calculo consiste en estimar el largo que los peces tenian en edades pretéritas
a partir de los radios correspondientes a cada anillo (annuli), los radios totales de las
escamas y el largo del pez al momento de la captura (Campana 1990; Francis 1990).
Se evaluaron cinco métodos de retro-calculo: Dahl Lea, Fraser-Lee, Proporcional al
tamano de la escama (SPH por sus siglas en inglés “Scale Proportional Hypothesis”),
Proporcional al tamafio del cuerpo (BPH por sus siglas en inglés “Body Proportional
Hypothesis”) e Intercepto Bioldgico (IB) (Tabla 3.1). Con el fin de identificar el método
de retro-calculo con mejor ajuste se compararon las tallas estimadas por cada uno de
los métodos con las tallas observadas en peces de un afio de vida, capturados al

momento del cierre del primer afio (Septiembre).
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Tabla 3.1 Ecuaciones de los métodos de retro-calculo evaluados en esta tesis

Método de retro-calculo Ecuacién
Dahl- Lea = e
Rc
Bi
LizR - (le—c)+ ¢
Fraser-Lee o
c+ Ri
i=1Lec
BPH (Proporcional al tamafio del cuerpo) ¢+Rc
SPH (Proporcional al tamafio de la escama) Li— _a + (Lc + a }x Ri
b Rr
Intercepto Biol6gico Li=Lc+ (Ri — Re) (Le — Lo)
(Rc — Ro)

Doénde: Li= Largo a la edad pasada i, Lc= Largo de captura, Ri= Radio escama a la edad i, Rc= Radio escama
al momento de captura, a= ordenada al origen de la regresion Rc en funcion de Lc, b= pendiente de la
regresion Rc en funcion de Lc y c= ordenada al origen de la regresion Lc en funcidon de Rec.

Resultados

Se capturaron un total de 523 individuos en las siete localidades de muestreo y en las
cuatro estaciones a lo largo de los tres afios de muestreo. A pesar de que el esfuerzo
de pesca se mantuvo constante a lo largo de las campafias (numero de redes caladas y
cantidad de dias de pesca por estacion) las capturas fueron mas abundantes durante

el otofio y menos abundantes a fines de primavera (Tabla 3.2).
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Tabla 3.2 Numero de peces capturados por estacion del afio y clase de edad. Se especifican los

meses y afios de captura que conforman cada categoria de estacion del afio.

o ., Numero de

Afo Mes Estacion Edad peces
Fi 0+ 106
2008/2009 Diciembre _n 1+ 11

primavera

2+ 16
2009/2010  Marzo-Abril  Inicio otofio 0+ 46
1+ 118
2009 Junio Fin otofio 0+ 44
1+ 50
2009 Agosto-Septiembre 0+ 53
2010 Septiembre* Fin invierno 56
2009 Agosto-Septiembre 1+ 23

* Los individuos capturados en Septiembre 2010 determinados por origen materno en el Capitulo 2 solo
son analizados en funcion de la variable de largo. Se toma el set de datos de Agosto-Septiembre 2009 para
la evaluacion de los ejes de crecimiento reciente, reserva energética y factor de condicion

Progresiéon Modal de Variables Fisiol6gicas

El analisis de la distribucion de frecuencias de las cuatro variables fisiologicas
analizadas permiti6 detectar la aparicion de mas de una moda, particularmente
durante el otofio, lo cual seria representativo de las trayectorias de desarrollo
alternativas conducentes a residencia (moda inferior de talla en este rio) y anadromia
(moda superior de talla). Es necesario aclarar que debido al bajo nimero de capturas
durante fin de primavera el método de ajuste de distribuciones polimodales no
presenté el poder suficiente para evaluar la aparicién de mas de una moda para las
variables de Largo y Crecimiento reciente (Tabla 3.3). En la Tabla 3.3 se muestran los

valores promedios y desviacion estandar de las modas con respaldo estadistico
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halladas para cada una de las variables de condicién a lo largo de las distintas

estaciones del afno.

Tabla 3.3 Promedio y desvio estandar de cada moda para las variables de condicion en juveniles

hasta la primavera de adopcion de la historia de vida (0+, 1+ y primavera 2+). “ns” indica que el

ajuste de la distribuciéon bimodal no fue significativa (indice de Separacién < 2). Se indica con “x”

cuando no se pudieron ajustar los modelos por bajo de tamaifio muestreal.

Variable Clé’ljzdde Moda Fin primavera Inicio otofio Fin otofio Fin invierno
0+ 1 26.19+24 39.99 £ 2.45 56.88 £ 6.31 63.47 £9.59
2 ns 54,17 £ 8.57 75.87 £7.08 85.67 £4.82
Largo 1+ 1 X 129.12+7.33 176.74+19.95 187.72 + 20.87
2 X 179.80 + 14.72 ns ns
2+ 1 202.5 £ 26.34 - - -
0+ 1 X 73.80£1599 62.73+9.95 67.01£9.15
. 2 X ns 96.68+2.50 101.13 +8.17
Crfecc'i”;r']‘:gto " 1 1095 +11.06 68.06+3.07 60.63+2.50 63.53 +11.39
2 ns 88.10£15.13 84.36 £16.22 89.99 £ 13.36
2+ 1 118.57 + 23.64 - - -
0+ 1 10.13 £ 2.06 11.45 + 3.60 13.48 £ 2.69 12.03 + 3.43
) 2 17.17 £ 2.47 ns ns ns
Contenido 1 11.9+3.91 779+344  787+285  578+158
de lipidos 1+
2 ns ns ns ns
2+ 1 8.00 £ 2.60 - - -
0+ 1 7.92+1.10 1059 £ 1.42 11.19+£1.29 9.07 £ 8.87
2 ns ns ns 12.77 £12.43
Factor de 1 1154008 1154009 1134009  112+0.12
condicion 1+
2 ns ns ns ns
2+ 1 1.14+£0.12 - - -

Especificamente, a través del anadlisis de las distribuciones de talla se observo la

presencia de dos modas desde el inicio del otofio del primer afio de vida (Figs. 3.1, 3.2)

mostrando mayor separacidon entre las modas hacia el inicio del otofio del segundo
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afio (Tabla 3.3, Fig. 3.2). A partir de este momento no se pudieron seguir detectando
dos modas, probablemente debido a la migracién de los individuos de la moda
superior hacia otras zonas del rio mas que a la homogeneizacién de las tallas en la
poblacion (Fig. 3.2 c,d,e). Esto es consistente con lo observado en poblaciones nativas
de 0. mykiss con historia de vida similar a la forma anadroma del rio Santa Cruz, donde
los smolts (edad 1+, talla > 165 mm) se congregan en las zonas del rio aledafas a la
desembocadura o en el estuario ante la inminencia de la migracion (Bond et al. 2008).
Durante el primer afio, en todas las estaciones analizadas, los peces de origen
residente se vieron restringidos a la moda inferior de talla, mientras que los
individuos de origen anadromo se ubicaron a lo largo de todo el rango, conformando

casi exclusivamente las modas superiores (Fig. 3.1).

Respecto al crecimiento reciente, se observaron distribuciones bimodales
significativas a partir del fin del otofio del primer afio (Fig. 3.3 b,c; Fig. 3.4 b,c,d; Tabla
3.3), similar a lo observado con el largo, las modas se diferenciaron mejor hacia el
segundo afio (Tabla 3.3, Fig. 3.4 b,c,d). Durante la tercer primavera la distribucién de
los crecimientos pareceria presentar mas de una moda (Fig 3.4e); sin embargo, el
modelo de distribuciones no se pudo ajustar por el bajo tamafio de la muestra en esta
estacion (Tablas 3.2, 3.3). Como es de esperar, el mayor crecimiento reciente ocurrio
durante la primavera (Fig. 3.4 a,e). Los peces de origen alternativo se ubicaron
equilibradamente a lo largo del rango de crecimiento durante el primer afio

evidenciando poca diferenciacion entre ellos por esta variable (Fig. 3.3).

En relacién con el contenido de lipidos, solo se observaron distribuciones bimodales
significativas al inicio del desarrollo, ubicAndose predominantemente los peces de
origen residente en la moda inferior (Fig. 3.5 a) probablemente como resultado de
diferencias iniciales en el contenido energético (Capitulo 2), y hacia el final del primer
invierno probablemente como consecuencia de respuestas divergentes entre
individuos ante las condiciones ambientales invernales muy severas. Si bien durante

el segundo afio se observd una gran dispersion para esta variable, la distribucion
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predominante fue unimodal. Finalmente, el factor de condicién present6 evidencias de
unimodalidad en la mayoria de las estaciones analizadas a excepcién del final del
primer invierno, al igual que para el contenido de lipidos por lo que probablemente

también se deba a la condicidn de los individuos luego del invierno (Fig. 3.7 d).
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Figura 3.1 Progresion modal del largo en el primer afio de vida
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Los astersicos indican soporte a la distribucién bimodal.
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Anélisis de Componentes Principales

La identificacién de los patrones de desarrollo mediante Analisis de Componentes
Principales (ACP) se llevo a cabo para las estaciones inicio y fin de otofio y fin del
invierno (Tabla 3.4). Sin embargo, este analisis no pudo ser llevado a cabo hacia final

de la primavera debido al bajo numero de individuos capturados (Tabla 3.2).

Para los tres ACP realizados los dos primeros componentes explicaron entre el 64 y el
77 % de la varianza observada (Tabla 3.4). En todas las estaciones los individuos se
ubicaron a lo largo de un gradiente de estados fisiolégicos segun la influencia del

tamafio y el crecimiento, por un lado, y el contenido de lipidos, por el otro (Fig. 3.9).

Tanto el largo como el crecimiento estacional y el contenido de lipidos fueron
variables importantes en la explicacién de la variacion a lo largo del primer afio (Tabla
3.4, Fig. 3.9 a,b,c). En general se observo una correlacion positiva entre el contenido de
lipidos y el factor de condicion (Fig. 3.9 a,b,c) que resulté significativa s6lo hacia el
final del invierno (P<0.001, r=0.63, Tabla 3.5). Consistentemente con la deteccion de
bimodalidades en el contenido de lipidos y el factor de condicion hacia el final del
primer invierno, éstas fueron las variables fisioldgicas que mas aportaron a la
explicacion de la varianza durante este periodo (Tabla 3.4, Fig. 3.9c), y ademas
estuvieron correlacionadas positivamente (Tabla 3.5), contrastando individuos
elongados (menor factor de condicién) y con menor contenido de lipidos de
individuos con mayor contenido de lipidos y mayor factor de condicion. El patrén de
los peces durante el primer afio varié en cuanto a la relacion entre crecimiento y largo,
mientras que al inicio del otofio la correlacion entre estas variables fue positiva, en las
otras dos estaciones la tendencia fue contraria. Aunque muy débiles, las relaciones
largo-crecimiento fueron significativas hacia el inicio del otofio (P<0.05, r=-0.2, Tabla
3.5) y al fin de esta estacion (P<0.01, r=0.41, Tabla 3.5), indicando que existe un grado

de co-variacion entre el largo y el crecimiento y que individuos mas pequefios
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crecieron mas durante el verano, mientras que individuos mas grandes crecieron mas

en otoio.

Durante el segundo afo la variacién en el desarrollo se vio principalmente reflejada en
el tamano de los individuos, ya que el largo fue la variable que mayor explicacion
aport6 al primer componente principal 1 en todas las estaciones (Tabla 3.4, Fig. 3.9
d,e,f). La variacion sobre el componente principal 2 estuvo explicada en su gran
mayoria (del 79 al 91%) por el crecimiento estacional al inicio y fin del otofio,
mientras que hacia finales del invierno la variable que mas contribuy6 a la variacion
en este eje fue el contenido de lipidos (Tabla 3.4). El contenido de lipidos también fue
la variable que mas contribuy6 al componente principal 3 (20% de la varianza total)
durante el otofio mientras que el factor de condicién contribuy6é mas a la variaciéon
sobre este eje a fines del invierno (Tabla 3.4). Al igual que durante el primer afio, la
correlacion entre el largo y el crecimiento estacional no se mantuvo constante a lo
largo de las estaciones; siendo positiva y significativa sélo al final del invierno (r=0.6,
P<0.01, Tabla 3.5), indicando que los peces de mayor tamafio fueron los que
mantuvieron mayores tasas de crecimiento en esta estacion. Por otro lado, si bien se
observoé una relacion negativa entre el contenido de lipidos y el tamafio de los
individuos para todas las estaciones (Fig. 3.9 d,e(f; Tabla 3.4), ninguna de estas
relaciones fue significativa (P>0.05, Tabla 3.5). Finalmente, el crecimiento estacional y
el contenido de lipidos resultaron independientes en todas las estaciones analizadas

(P>0.05, Tabla 3.5).
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Crec: crecimiento estacional, Lip: Contenido de lipidos, Fc: Factor de condicién.
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Tabla 3.4 Aporte de cada variable de condiciéon a la varianza observada en componente
principal por clase de edad y estacion y varianza acumulada por CP. Se resaltan las variables de

mayor aporte a cada componente principal.

Clase de edad Estacion Variable condicion CP1 CP2 CP3

Contenido lipidos 0.74 -0.44

. . Factor de condicion -0.51 0.56 0.26
Inicio otofio

Largo -0.52 -0.33 -0.76

Crecimiento 069 0.17 -0.39

Var (%) 34 65 86

Contenido lipidos 0.75 0.65

. - Factor de condicion -0.47 0.50 -0.59
Fin otofio

Primer afio Largo 0.69
Crecimiento 0.55 0.44 -0.46
Var (%) 36 64 85

Contenido lipidos -0.67 -0.22 0.25
Factor de condicion -0.67 -0.24 -0.16

Fin invierno
Largo 0.27 0.64 -0.69
Crecimiento 0.19 0.69 0.66
Var (%) 4 77 94

Contenido lipidos -0.45 0.43 0.75

. . Factor de condicion -0.52 0.36 -0.65
Inicio otono

Largo 0.67 0.24
Crecimiento 0.28 0.79 -0.12
Var (%) 37 65 85
Contenido lipidos -0.58 0.80
. - Factor de condicién -0.56 -0.34 -0.53
. Fin otoio
Segundo afo Largo 0.59 -0.23 0.28
Crecimiento -0.11 0.91
Var (%) 42 68 85
Contenido lipidos -0.31 0.88 0.27
L Factor de condicién -0.40 -0.37 0.83
Fin invierno
Largo 0.62 0.35
Crecimiento 0.6 0.28 0.32
Var (%) 53 76 96
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Tabla 3.5 Tabla de correlaciones del ACP para cada variable de condicion por clase de edad y

estacion. Se resaltan las correlaciones significativas mencionadas en el texto, de importancia

para la evaluacién de los patrones de desarrollo.

C?;: dde Estacion Variable Lipidos coFrijCit:oign Largo Crfecclirgrl](igto
Lipidos 1.00 0.26 -0.08 0.12
Inicio Factor condicién 0.26 1.00 0.03 -0.23
Otofio Largo -0.08 0.03 1.00 -0.25
Crecimiento reciente 0.12 -0.23 -0.25 1.00
Lipidos 1.00 0.06 -0.01 0.11
Pri[ner Fin Otofio Factor condicion 0.06 1.00 -0.28 -0.03
ano Largo -0.01 -0.28 1.00 0.32
Crecimiento reciente 0.11 -0.03 0.32 1.00
Lipidos 1.00 0.72 0.05 0.11
Fin Factor condicién 0.72 1.00 0.16 -0.03
Invierno Largo 0.05 0.16 1.00 0.35
Crecimiento reciente 0.11 -0.03 0.35 1.00
Lipidos 1.00 0.17 -0.20 0.06
Inicio Factor condicién 0.17 1.00 -0.27 0.05
Otofio Largo -0.20 -0.27 1.00 0.27
Crecimiento reciente 0.06 0.05 0.27 1.00
Lipidos 1.00 0.34 -0.34 0.03
Segundo i ~ioro Factor condicion 0.34 1.00 -0.32 -0.07
ano Largo -0.34 -0.32 1.00 -0.17
Crecimiento reciente 0.03 -0.07 -0.17 1.00
Lipidos 1.00 0.13 -0.36 -0.12
Fin Factor condicion 0.13 1.00 -0.28 -0.38
Invierno Largo -0.36 -0.28 1.00 0.78
Crecimiento reciente  -0.12 -0.38 0.78 1.00

62



Asociacion entre los patrones de crecimiento del primer y segundo afio

El crecimiento acumulado durante el primer afio (radio de la escama al final del afio 1)
se correlaciond positivamente con el crecimiento acumulado hacia el segundo afio
(radio de la escama al final del afio 2) (correlacion P<0.001, r=0.76, Fig. 3.10),
indicando que los peces de mayor crecimiento acumulado o mayor largo al primer afio
mantienen un patréon de crecimiento elevado durante el segundo afo, lo cual resulta

en tallas mayores.

1600 1
Radio 2 =2.009 * Radio 1 + 177.5
r=0.76
1200 - o
3 (0]
2 (0]
~ 800 -
R 0 o (@) (@)
E ©C 0o
400 -
O T T 1
150 250 350 450
Radio1 (um)

Figura 3.10 Relacién entre el Radio de la escama al aiio 1 (Radio 1) y el Radio de la escama al

afo 2 (Radio 2). La linea representa la regresion ajustada, n=19, P<0-001.

La comparacion de los distintos métodos de retro-calculo analizados revelé que el
método proporcional al tamafio de la escama (SPH) fue el que mejor ajusté a los datos
de largo de los peces capturados al final del afio 1 (Fig. 3.11, ver ecuacion en Tabla
3.1). Este método presento la menor diferencia entre los largos retro-calculados y los
largos de captura, dado por el valor del estadistico “D” arrojado por la prueba de

Kolmogorov-Smirnov (D= 0.03, P=0.81).
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Figura 3.11 Largos retrocalculados a la edad 1 de peces juveniles mayores al afio por distintos
métodos de retrocalculo. Las lineas continuas representan la distribucién de largos retro-
calculados y las lineas discontinuas las distribuciones de los largos observados hacia final del

afio 1 (peces capturados en Septiembre de 2009y 2010).

De acuerdo al andlisis de la progresion modal del largo durante el segundo afio
realizado en este capitulo, el mayor soporte a la distribuciéon bimodal durante el
segundo afio se dio al inicio del otofio (Tabla 3.3, Fig. 3.2). Entonces se utilizé este
conjunto de datos para retro-calcular los largos de los peces de las modas inferior (<
150 mm) y superior (> 150 mm) (Fig. 3.12 a) hacia el final de la primer primavera
(Fig. 3.12 b). Segun este analisis los largos de los peces de la moda inferior al afio 1
variaron entre 41.3 y 75.4 mm (promedio 56.3 mm) mientras que aquellos de la moda

superior variaron entre 56.2 y 110.8 mm (promedio 80 mm), siendo las modas
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significativamente diferentes (Prueba de t, P<0.001, Fig. 3.12b). Mientras que la moda
inferior retro-calculada mostré rangos similares a la moda inferior observada (46 - 75
mm, promedio 63.5 mm, Tabla 3.3, Fig. 3.12 b,c), la moda superior retro-calculada
mostré rangos mayores a los observados en la moda superior en Septiembre (80 - 98

mm, promedio 85.7 mm, Tabla 3.3, Fig. 3.12 b,c).

Conjuntamente estos dos ultimos analisis ponen en evidencia que la mayoria de los
individuos de progenie residente que se ubicaron en la moda inferior y la mayoria de
los peces de origen anddromo que se ubicaron en la moda superior durante el primer
afio mantienen este patrén durante el segundo (flechas continuas en Fig. 3.12). Las
alternativas reciprocas también se encuentran respaldadas por estos analisis: el
solapamiento de las distribuciones indica que algunos peces de la moda superior al
segundo afio derivan de peces de la moda inferior al primer afio, posiblemente de
aquellos peces de origen anaddromo de la moda inferior (flecha roja punteada en Fig.
3.12), aunque no se puede descartar que algunos deriven de peces de origen
residente. Finalmente unos pocos peces de la moda inferior al segundo afio podrian
derivar de peces de la moda superior de origen anadromo (flecha roja punteada fina

en Fig. 3.12).

65



0.04

-
[1x}
=] [at]
s 2 -
[y ]
[uk]
5
=
‘:! —]
[} |
100 31\50 200 250
-t
=
E =
§ °
T 5
[aF] =
(] —
]
o
=
20 40 50 30 100 120
[ain]
0 ]
=
= —
m
= =t
[ R
e o (c)
D —_
o]
‘:! —]
o I [ [ [ [ [
20 40 50 20 100 120
Largo (mm)

Figura 3.12 Distribucién de talla para (a) los peces capturados al inicio del otofio durante el
segundo aiio, (b) distribucion de sus largos retro-calculados, en ambos paneles las lineas rojas
representan la moda superior de largo (peces > 150 mm en otofio y sus respectivos retro-
calculos) y la linea azul la moda inferior (peces < 150mm y sus respectivos retro-calculos) (c)
distribucion de largos observados hacia la primavera 0+, la linea roja representa los individuos
de la moda superior y la azul los peces de la moda inferior (ver Tabla 3.3). Las flechas continuas
representan las tendencias predominantes de mantener la pertenencia a la moda de talla y las
discontinuas las trayectorias cruzadas (peces de la moda inferior en la primavera 0+ se ubican
en la superior al inicio del otofio y peces de la moda superior en la primavera 0+se ubican en la

moda inferior al inicio del otofio en el segundo afio)
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Discusion

En esta seccion se analizd la variacion fenotipica en rasgos asociados a las trayectorias
de desarrollo anadroma y residente a lo largo de los dos primeros afios de vida hasta
el momento de la expresion de la historia de vida. Cabe destacar que la mayoria de los
trabajos enfocados en el estudio de divergencias en las trayectorias de desarrollo
juvenil en poblaciones de salménidos con migraciéon parcial se han restringido a la
comparacién de la condicién fisiolégica de los individuos al momento de la expresion
de la historia de vida (e.g.,, Forseth et al. 1999; Jonsson y Jonsson 1998; Morinville y
Rasmussen 2003). En este contexto, este es uno de los pocos trabajos que ha
demostrado la divergencia poblacional y propuesto los mecanismos involucrados en
ella en estadios juveniles en una poblacién en estado natural mediante el seguimiento
de cohortes de peces previo a la adopcidon de la estrategia de vida (pero ver Nielsen et

al. 2003 en Salmo trutta y Rikardsen y Elliott 2000 en Salvelinus alpinus).

En este trabajo se mostrd que la variacion en el eje fisiolégico asociado a la trayectoria
anadroma es la que predomina en esta poblacidn. La talla y el crecimiento mostraron
la mayor variacién en el analisis de la progresion modal, exhibiendo distribuciones
bimodales desde el inicio del primer otofio y explicaron la mayor parte de la variacion

observada en los analisis multivariados, especialmente durante el segundo afio.

Durante el primer afio, las variables relacionadas con el estado energético (contenido
de lipidos y factor de condicién) mostraron mayor importancia al inicio del desarrollo,
posiblemente respondiendo a las diferencias observadas en el contenido energético
en el estadio de fry, y hacia el final del invierno indicando que algunos individuos
permanecieron en buen estado luego del invierno mientras que otros presentaron un
bajo desempefio. Por otro lado, se evidenci6 que la influencia materna se reflejo en la
constitucidon de las modas poblacionales de talla tempranamente en la ontogenia, los

peces de origen residente encontrandose casi exclusivamente en la moda inferior.
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Durante el segundo afo, el andlisis de la progresién modal mostré soporte a las
distribuciones bimodales para el largo a la edad y el crecimiento estacional en varios
momentos del afio. En conjunto, se observé que las diferencias entre las modas de
talla se acentuaron a lo largo de la ontogenia observandose mayor reflejo de la
bimodalidad durante el segundo otofio, indicando que este es un momento de

importancia para la manifestacion de las divergencias poblacionales en esta variable.

En poblaciones de salmoénidos con migracidn parcial donde la estrategia anadroma se
asocia al tamafio corporal y al crecimiento rapido también se han observado
distribuciones de talla bimodales hacia el otofio previo a la migracién (e.g., Paez et al.
2011; Nicieza et al. 1991; Metcalfe et al. 1998). En estas poblaciones los peces
ubicados en la moda superior migraron a la primavera siguiente mientras que los
peces ubicados en la moda inferior o bien permanecieron en agua dulce por uno o
varios afios mas o adoptaron la estrategia residente. Dentro de este marco, si bien en
este trabajo no es posible asegurar la historia de vida futura de los juveniles bajo
estudio, la similitud de los patrones de desarrollo observados entre éste y los estudios
antes mencionados, permitiria suponer que en este rio los peces de mayor tamaifo
hacia el segundo otofio y que mantienen altas tasas de crecimiento durante el segundo

invierno seran mas propensos a migrar en la primavera siguiente.

Finalmente, el analisis de la conexién entre el crecimiento en el primer y segundo afio
puso en evidencia que la tendencia a pertenecer a la moda de talla inferior o superior
se establece en el primer afio y que en la mayoria de los peces se mantiene durante el
segundo. Los resultados de este capitulo y el anterior indican que los juveniles nacidos
de hembras residentes nacen mas temprano en la temporada con desventajas en largo
a la edad en relacion a los juveniles nacidos de madres anadromas y que, en general,

tienden a mantenerse luego en la moda inferior de talla a lo largo de la ontogenia.

Sobre la base de la informacion generada en este estudio, como asi también en

estudios previos de esta poblacidn, acerca de la asociacion entre la talla y la adopcion
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de la estrategia anddroma, se pueden hipotetizar las trayectorias de crecimiento
conducentes a historias de vida alternativas en este rio e identificar ventanas de
determinacion de la trayectoria de desarrollo utilizando como referencia el modelo
conceptual de historias de vida en salménidos de Thorpe et al. (2008) (Fig. 3.13).
Segun el modelo aqui propuesto, la primer ventana de decisién ocurre al inicio del
primer otofio, momento en el que se observé que los peces de mayor tamafio (moda
superior) aceleraron el crecimiento durante el otofio encauzandose de este modo en
una trayectoria de alto crecimiento (linea continua roja), mientras que en aquellos
donde el crecimiento fue bajo durante el otofio formaran parte de la trayectoria de
bajo crecimiento (linea continua azul). En este momento una desaceleracion del
crecimiento en los peces de la moda superior resultaria en un cambio hacia la
trayectoria opuesta de menor crecimiento (linea azul punteada), mientras que la
aceleracion abrupta del crecimiento en los peces de la moda inferior conllevaria al
salto a la trayectoria de mayor crecimiento (linea roja punteada). Esta ventana de
decision podria ser la causa de la primera bifurcacién entre las modas hacia la primer
primavera (Fig. 3.13). Sin embargo, en la primer oportunidad de migracion los peces
no adoptan aun esta estrategia (edad de migracion en esta poblacion 2+, Riva Rossi et
al. 2007) posiblemente porque no alcanzan el umbral de talla para desarrollar los
mecanismos de smoltificacién y sobrevivir a la migracion (Acolas et al. 2012; Paez et
al. 2011). Durante el segundo afio, la segunda ventana de decisiéon ocurre al final del
otofio, momento en el que los peces de mayor talla (moda superior) aceleraron
nuevamente el crecimiento y los de menor talla (moda inferior), por el contrario, lo
desaceleraron. De este modo, las modas detectadas hacia el inicio del segundo otofio
son por lo tanto una reactivacién de las trayectorias iniciadas en momentos previos,
en la cual los peces en la moda superior continian en una trayectoria de crecimiento
elevado con lo cual eventualmente superan un umbral de talla y migran en la siguiente
primavera (linea roja: anadromia). Los peces de bajo crecimiento que desaceleran el

crecimiento quedan por debajo del umbral critico en la primavera y permanecen en el
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rio un afio mas (el 17% de las truchas anddromas del Santa Cruz migra a los 3 afios) o

adopta definitivamente la residencia (linea azul) (Fig. 3.13).
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Figura 3.13 Modelo conceptual de las trayectorias predominantes de crecimiento juvenil
conducentes a anadromia y residencia para la poblaciéon de trucha arco iris del rio Santa Cruz
(adaptado de Thorpe et al. (1998) para Salmo salar). La trayectoria anadroma (roja) esta
compuesta en su mayoria por individuos de progenie anadroma que conforman la moda de talla
superior al inicio del desarrollo, mientras que la trayectoria residente (azul) esta compuesta en
su mayoria por los individuos de progenie residente que forman parte de la moda de talla
inferior desde el inicio. Se ejemplifica un cruce de trayectorias luego de la primer ventana de
decision donde peces de la moda superior pueden adoptar la trayectoria residente y peces de la
moda inferior acelerar su crecimiento y adoptar la estrategia anadroma (lineas punteadas). Los
triAngulos representan el momento y la talla de emergencia para progenie anadroma y
residente (capitulo 2) y los puntos corresponden a las medias de las modas identificadas en este
capitulo, rojo para las modas superiores y azules para las inferiores. Se marcan las posibles

ventanas de decision o sensibilidad y las oportunidades de migracion en la primavera.
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En cuanto a la maduracién en agua dulce, el patrén esperado de desaceleracion del
crecimiento acoplado con un aumento en las reservas energéticas necesario para la
preparacion de la maduraciéon no fue observado en ninguno de los periodos
analizados; a lo largo de la ontogenia el crecimiento y el contenido de lipidos variaron
independientemente y sélo algunos individuos aislados presentaron mayor reserva
energética. Teniendo en cuenta ademas que la edad de primera madurez en esta
poblacion se da en la cuarta primavera (edad 3+) es probable que la adopcién de la
estrategia residente se produzca en aquellos individuos que no alcanzan el umbral de
talla para realizar la migracion (Fig. 3.13) pero que alcanzan el umbral de reservas

energéticas recién durante el tercer afio de vida.

La predominancia de la moda superior de talla observada en esta poblacién sugeriria
que en este rio la mayor parte de los juveniles tendria mayores probabilidades de
adoptar la vida anadroma. Es por esto que en el modelo conceptual presentado en la
Figura 3.13 se esquematizan las trayectorias de crecimiento predominantes en la
poblacién, en donde los individuos en la moda superior son hijos de madres
anadromas y los individuos en la moda inferior son hijos de madres residentes. Si bien
no se pudo determinar el origen materno de los individuos de dos afios de edad para
establecer la conexion entre el desarrollo al afio 1 y al afio 2 y de esta manera evaluar
objetivamente la ocurrencia de trayectorias deterministicas (e.g., anadromia genera
anadromia y residencia genera residencia) y/o el cruzamiento de las mismas
(anadromia genera residencia y viceversa), sobre la base de la relacién entre el
crecimiento y la determinaciéon de la historia de vida planteada en numerosos
estudios en salmoénidos con migracion parcial (Acolas et al. 2012; Paez et al. 2011;
Thorpe et al. 1998), el analisis del retro-calculo realizado en este estudio mostré que,
aunque en menor proporcién, algunos individuos que se encontraban en la moda
superior durante el otofio al segundo afio podrian haber formado parte de la moda

inferior de talla durante el primer afio (compuesta por peces de origen anadromo y
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residente) y viceversa, lo cual indicaria cruzamientos en las trayectorias de

crecimiento de los individuos a largo del crecimiento.

De hecho, un estudio previo del origen materno en este rio revel6 que en 20 adultos
de historia de vida conocida el 39% de los adultos anddromos tuvieron madres
residentes, mientras que el 44% de los individuos residentes tuvieron madres
anadromas (Riva Rossi et al. 2007). La existencia de esta proporcién menor de
individuos con madre del fenotipo alternativo indica claramente que en esta poblacion
la herencia de la historia de vida no es absoluta, lo cual permite suponer que el
fenotipo materno no determina enteramente el fenotipo futuro de la descendencia (ya
sea por causas genéticas directas o indirectas), sino que éste también podria ser

modulado por factores de naturaleza ambiental.

Por lo tanto, en el siguiente capitulo se analizari el efecto de las variables ambientales
del rio Santa Cruz sobre la condicién de los juveniles a fin de establecer la influencia
del ambiente sobre las trayectorias de desarrollo conducentes a anadromia y

residencia.
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CAPITULO 4

Patron geografico y ambiental asociado a la incidencia y

produccidn de ecotipos alternativos

Introduccion

Los patrones geograficos y las condiciones ambientales influyen fuertemente en el
desarrollo de los organismos. Si bien la condicidn individual se encuentra bajo control
genético, la expresion fenotipica es ampliamente variable en funcion de la calidad del
ambiente (Aubin-Horth y Dodson 2004; Olsson et al 2006). Varios trabajos han
mostrado evidencias de herencia en caracteres asociados a la adopcidn de historias de
vida alternativas en salmoénidos con migracion parcial (Paez et al. 2011, Varian y
Nichols 2010). Sin embargo, en muchas poblaciones donde los ecotipos anadromo y
residente coexisten en simpatria, éstos son genéticamente indistinguibles y pueden
generar descendencia con el ecotipo alternativo (peces residentes hijos de madres
anadromas y viceversa) (Curry et al. 2010; Narum et al. 2004; Rikardsen et al. 2004;
Riva Rossi et al. 2007), evidenciando la importancia de las condiciones ambientales

sobre la manifestacién de historias de vida alternativas.



En poblaciones de salmoénidos el ambiente en el que se desarrollan los juveniles, por
lo menos durante su primer afio de vida, esta determinado por la zona de
reproduccién de sus madres (Armstrong et al. 1994). Los individuos por lo tanto
pueden experimentar condiciones ambientales variables de acuerdo al sitio donde
nacieron. Las zonas del rio pueden variar en sus caracteristicas fisicas de acuerdo a su
ubicaciéon en la cuenca, ya que factores como la disponibilidad de alimento, la
concentracion de sedimentos en el agua o la temperatura presentan en general
patrones geograficos o gradientes a lo largo del rio (Heino et al. 2005; Naiman et al
1987; Vannote et al. 1980). Como consecuencia de esta variacion ambiental a lo largo
del rio, el crecimiento y la condiciéon de los juveniles nacidos en distintas zonas
también pueden presentar diferencias. A su vez, debido a que la adopcidn de historias
de vida alternativas esti asociada a la condicion individual, la variacién ambiental
puede afectar el patrén espacial de produccién de anadromia y residencia resultando
en zonas particulares del rio mas propicias para el desarrollo de una u otra estrategia

de vida.

En etapas mas avanzadas del desarrollo juvenil, los peces crecen y tienden a moverse
y ocupar sitios donde el beneficio energético es mayor de acuerdo al balance entre el
costo de mantener la posiciéon en aguas corrientes y recibir el flujo de alimento
necesario (Fausch 1984; Hill y Grossman 1993; Hughes y Dill 1990). A pesar de que el
costo de natacion es mas alto en sitios de aguas mas rapidas también el flujo de
alimento es mayor, debido a la relacién positiva entre velocidad y deriva de
invertebrados (Hughes y Dill 1990). Si bien la velocidad de corriente es la variable que
conecta directamente los costos y beneficios de los ambientes para un individuo,
pueden existir complejas conexiones con otras variables a nivel de micro-habitat,
como ser entre la fraccién de sustrato en el lecho del rio y la profundidad. Por
ejemplo, el sustrato actila como barrera natural contra la corriente y la profundidad
afecta la incidencia de luz lo que a su vez puede afectar la disponibilidad de alimento

(Armstrong 2003).
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En los ultimos afios varios estudios han mostrado evidencia de la conexién entre el
uso de habitat, los costos metabdlicos y la adopcién de historias de vida alternativas
en salménidos (Finlay et al. 2002; Morinville y Rasmussen 2003; 2006). Peces con
altas tasas metabdlicas se han asociado a ambientes energéticamente costosos (i.e,
aguas rapidas) y a la adopcién de la estrategia anadroma; como estos peces poseen
mayores tasas metabdlicas los recursos alimenticios en el rio les son insuficientes y
por eso deben migrar al océano para continuar el crecimiento (Forseth et al. 1999;
Gross 1987a). Sin embargo, alin no es claro si las altas tasas metabdlicas asociadas a
los peces que desarrollaran la estrategia anadroma se deben a las tasas metabdlicas
estandar intrinsecas de los individuos o, si por el contrario, son consecuencia del uso

de habitat (Thériault et al. 2007).

En el rio Santa Cruz un experimento de radiotelemetria y muestreos previos de
reproductores indican que las areas de reproduccion de truchas arco iris anadromas y
residentes se encuentran principalmente en los tramos medio (km de rio 200-220) y
superior (km de rio 40-70) del cauce principal (Riva Rossi et al. 2003), mientras que
no se encontraron desovantes en el tramo inferior del rio. Estos estudios ademas
revelaron que la temporada reproductiva de la forma anddroma se extiende entre
junio y octubre, con un pico a fines de septiembre. Por otro lado no se encontraron
agregaciones reproductivas de la forma residente, sino que se capturaron individuos
residentes sexualmente maduros en zonas de desove anadromas, representando sin
embargo una fraccion muy baja de los desovantes totales. Debido a ello, la
contribucién reproductiva de los ecotipos a lo largo del rio, como asi también el
vinculo entre ellas o el patrén espacial o temporal de solapamiento reproductivo se
desconocen. Por lo tanto, en esta seccion se plantea investigar el patron espacial de la
contribucién reproductiva de ambos ecotipos y, ademds, su asociaciéon con la
condicion de los juveniles de distinto origen materno a lo largo del rio. Esta
informacién permitira establecer el efecto de la eleccién de los sitios de desove por las

hembras sobre el crecimiento de los juveniles (i.e.,, efectos maternos indirectos) y a su
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vez sobre la eventual expresién de la anadromia. Asimismo la identificaciéon de los
tipos de habitat ocupados por juveniles de distinto origen materno y condicién
permitird caracterizar las condiciones fisicas (e.g., velocidad de corriente,
profundidad, fraccién de sustrato, ancho del canal) mas asociadas a cada historia de

vida durante la fase juvenil.

Meétodos

Muestreos

En esta seccién se analizaron peces de la clase 0+ (primer afio de vida) capturados en
Abril (2010), Junio (2009) y Septiembre (2010) en siete localidades a lo largo del rio
(Fig. 2.1). La metodologia de captura y el procesamiento de las muestras, asi como la
estimacion de la estructura de tallas y la determinacién del origen materno a través

del analisis de estroncio/calcio en otolitos se detallan en el Capitulo 2.

Caracterizacion ambiental del rio Santa Cruz

En las tres campafias mencionadas se tomaron medidas de las variables
ambientales/fisicas en cada sitio de captura. En Abril y Junio el disefio de muestreo
consistio en el relevamiento de sitios con caracteristicas contrastantes (rapidos vs.
lentos, profundos vs. someros) de manera de capturar la mayor variacién ambiental.
En cambio en Septiembre se muestrearon regularmente sitios cada 6 km a lo largo del
rio, de manera de caracterizar el gradiente longitudinal del rio. En cada campafia los
sitios de muestreo fueron delimitados de tal manera que constituyeran unidades
homogéneas en cuanto a su velocidad, profundidad y composicion de sustrato. Las

variables fisicas medidas fueron:
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- Ancho del canal: se registré el ancho mojado hasta la margen de enfrente del
rio utilizando un dispositivo de medicion laser (TruPulse 200, Laser Technology Inc.,

Colorado, USA).

- Profundidad promedio del sitio: promedio de tres mediciones a lo largo del

sitio

- Velocidad promedio: promedio de tres medidas del tiempo que tard6 un objeto
flotante en recorrer 25 m lineales del sitio de captura, transformandose luego esta

medicion a unidades de metros por segundo (m/s).

- Composicion del sustrato: siguiendo el método de Wolman (1954), se
caracterizo el tamafio de sustrato dominante en cada sitio. Para ello, se tomaron 100
piezas de rodado del sustrato al azar a lo largo de una transecta que recorria al sitio en
zig-zag y se registré el didmetro mayor de las mismas. Para este trabajo se analiza el

valor promedio de las 100 piezas para cada sitio.

Patrones espaciales y ambientales asociados a las zonas de produccion

de anddromia y residencia y a la cria temprana de juveniles

A partir de los datos de origen materno de los peces juveniles capturados en Junio y
Septiembre se analizé la proporcién de progenie anddroma y residente a lo largo del
rio con el fin de determinar las zonas de reproducciéon de truchas anadromas y
residentes. Para este andlisis se evalué la proporcion de anadromia y residencia a lo
largo del rio en funcién de la distancia medida desde sus nacientes en el Lago
Argentino hasta la zona aledafia a la desembocadura (50 km desde el océano). Se
excluyo el muestreo de Abril de este analisis debido a que los sitios del tramo inferior
del rio no pudieron ser muestreados representativamente debido a complicaciones

logisticas asociadas a inclemencias climaticas (Tabla 4.1).
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Para este analisis se asume que los peces juveniles durante el primer afio de vida se
mantuvieron dentro de las localidades donde sus madres desovaron. Estimaciones de
movilidad de juveniles en Salmo salar, Salmo trutta y O. mykiss mostraron que durante
los primeros afios de vida los salménidos se mantienen restringidos a zonas
determinadas del rio presentando baja movilidad (Kennedy et al. 2002; O’Neal y
Stanford 2011; Tattam 2006). Las distancias maximas recorridas registradas fueron
de 20 km (Rasmussen et al. 2009). Dada la extension de este rio (~350 km) y la
separacion entre localidades en este estudio (35 a 55 km, salvo el Primer Laberinto y
La Portena separados por 13 km, Fig. 2.1) es valido suponer que los juveniles se

mantuvieron dentro de las zonas donde nacieron.

A fin de identificar el uso de habitat de los juveniles de distinto origen materno en
funcién de las variables fisicas que pudieran afectar su crecimiento se evalué la
asociacion entre la proporcién de progenie anadroma y residente y las distintas
caracteristicas ambientales medidas en los sitios de muestreo: velocidad de corriente,
profundidad, ancho del canal y tamafio de sustrato. Este analisis se realizé utilizando

el mismo conjunto de datos que en la seccién anterior.

Patrones ambientales asociados a las trayectorias de crecimiento

temprano

Con el fin de determinar la relaciéon entre las variables fisicas y la variacién en las
distribuciones de talla de la poblacion de juveniles en el primer afio, una vez que el
origen materno se hubo tenido en cuenta, se analiz6 la relacion entre el largo de los
individuos, su ubicacién en la cuenca y las variables ambientales velocidad de
corriente, profundidad, ancho del canal y tamafio de sustrato. Siendo la talla la
variable respuesta, resulta muy complejo discriminar el efecto de la ontogenia sobre
la variacion en la talla de los efectos del resto de las variables, por lo tanto para este
analisis se incluyeron los muestreos realizados en otofio Unicamente (peces de edad

0+) y no aquellos realizados en septiembre basados en la talla de peces de 1 afio de
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vida. Ademas, debido a que los datos recabados en los muestreos de Abril y Junio son
los que abarcaron sitios con condiciones mdas contrastantes se espera que expliquen

una fraccién mayor de la variacién en el crecimiento.

Analisis de datos

La estimacion de los patrones espaciales y ambientales que afectan las zonas de
reproduccion de formas anddromas y residentes y la cria temprana de los juveniles a
lo largo del rio se realizo utilizando el mismo modelo. La variable respuesta fue el
ecotipo materno de cada individuo (anadromo/residente) y las variables explicativas
fueron su ubicacion en la cuenca, el mes de captura y las variables ambientales de los

sitios donde fueron capturados.

Este tipo de modelo se conoce como regresion logistica y es un caso particular de
Modelos Lineales Generalizados (GLM) que se utiliza en los casos donde la variable
respuesta es binaria (e.g., anadromo-residente en este estudio). La estimacién
corresponde a la probabilidad de encontrar el estado bajo estudio (anadromia en el
ejemplo anterior) en funciéon de las variables explicativas. Los datos binarios
tipicamente se relacionan de forma no lineal respecto de las variables explicativas, no
presentan varianza constante y los errores no se ajustan a una distribucién normal.
Por lo tanto los métodos tradicionales de regresion, basados en tales supuestos,
generalmente no pueden ser utilizados para analizar este tipo de datos. Los GLM son
herramientas estadisticas flexibles que permiten el andlisis de datos con estructura no
lineal y con heterogeneidad de varianza (Hastie y Tibshirani 1990). Estos modelos
utilizan una funcién de enlace paramétrico que, mediante un predictor, realizan una
transformacion lineal del valor medio de la variable respuesta. Los GLM proveen una
técnica directa y robusta para evaluar la bondad de ajuste, cuyos resultados ademas

son de interpretacion sencilla (Guisan y Zimmermann 2000).
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Por otro lado los modelos generalizados aditivos (GAM) son herramientas ttiles y
flexibles para la exploracion de la forma general de la variable respuesta en funcion de
las variables explicativas, ya que a diferencia de los GLM utilizan ademas de un
componente paramétrico (e.g., un polinomio) una funcién suavizante no paramétrica

para representar las respuestas no lineales (Hastie y Tibshirani 1990).

En este Capitulo se siguieron dos etapas para el ajuste de los modelos, primero se
ajustd un modelo no paramétrico (GAM) para explorar la forma de las variables
respuesta y luego se reprodujeron las formas no lineales identificadas mediante

funciones polinomiales, las cuales se evaluaron por GLM con métodos paramétricos.

El modelo de regresion logistica ajustado en este capitulo se realizé en base a una
estructura de error binomial utilizando la funcién de enlace logit (Hastie y Tibshirani
1990) implementado en el software R (version 2.15.1)(R Development Core Team,
2012). Este proceso permitié6 modelar la incidencia de origen anddromo en relacién
con la incidencia de origen residente a lo largo del rio y a lo largo de los gradientes
ambientales. Se incluy6 al momento de captura como co-variable para evaluar si la

distribucion en la fraccion relativa entre progenie alternativa vario con la ontogenia.

Por otro lado, la evaluacion de los patrones ambientales sobre las distribuciones de
talla se realiz6 utilizando GLMs con estructura del error normal y funcion de enlace

identidad (Hastie y Tibshirani 1990) implementados en R.

Con el fin de obtener los mejores modelos (i.e, modelo minimo posible donde todos
los parametros son significativos) se sigui6 un procedimiento de ajuste substractivo
(“backward”), eliminando variables de a una por vez partiendo de un modelo
completo (todas las variables incluidas, M1 Tabla 4.2, 4.3). En cada caso se evaluo el
aporte explicativo de cada variable mediante analisis del@devianza ("deviance”)
basado en una prueba de x? (a=0.05) con grados de libertad n - p - 1 dénde n=
numero de observaciones y p= nimero de parametros (Chambers y Hastie 1992). La

devianza residual en GLM es equivalente a la suma de cuadrados residual de un
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modelo lineal y consiste en la diferencia entre el coeficiente de verosimilitud del
modelo saturado (tanta cantidad de parametros como niimero de observaciones) y el
coeficiente de verosimilitud del modelo ajustado, cuanto menor sea este valor mayor

variacién se encuentra explicada por el modelo.

Resultados

Variacion ambiental en el rio Santa Cruz

El rio Santa Cruz presentd poca estructuracion en funcién de las variables
experimentadas por los juveniles a lo largo del rio (Fig. 4.1). La composicién del
sustrato mostré diferencias entre las localidades (ANOVA, P<0.001, Fig. 4.1a), con
minimos en las localidades de La Portefla y El Primer Laberinto en la zona alta y
tamafios de sustrato maximos en las zonas medias del rio, entre las localidades de
Condor Cliff y San Ramén. El ancho de canal exhibi6 el patrén contrario, las medidas
mas angostas se observaron en la localidad Condor Cliff, donde el tamafio de sustrato
fue maximo, a partir de donde exhibié una tendencia a aumentar hacia la boca (Fig.
4.1b), sin embargo estas diferencias no resultaron significativas (ANOVA, P>0.05). Por
otro lado, las variables velocidad de corriente y profundidad no mostraron tendencias
a lo largo del rio (ANOVA, P>0.05) pero si gran variabilidad entre y dentro de las
localidades (Fig. 4.1 c,d).
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Figura 4.1 Variacién ambiental del rio Santa Cruz en funcidn de las variables de fisicas a lo largo

de las localidades de estudio registradas Septiembre de 2010

Patrones espaciales asociados a la contribucién reproductiva de

anadromia y residencia

Se capturaron un total de 678 juveniles en las siete localidades de muestreo a lo largo
del rio en los dos muestreos incluidos en este analisis y se determiné el origen
materno de 129 individuos (Tabla 4.1). De éstos, 80.0 (13.5) % [media (d.s)] fueron
progenie anadroma, mientras que el 20.0% fue progenie residente, indicando
claramente la predominancia del ecotipo anadromo en la poblacion juvenil (Tabla

4.1). La progenie de ambos ecotipos se encontr6 presente a lo largo de todo el rio,
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pero siempre la progenie anddroma fue predominante, con una contribucion
reproductiva promedio entre 67 y 95 % a lo largo del rio (Tabla 4.1, Fig. 4.3a). La
incidencia mas alta de progenie anddroma ocurrié en los primeros 225 km de rio (77
y 95 %) y se observé una declinaciéon a partir del km de rio 220 (~65% en Los
Plateados y Chikorik Aike) donde se observé una mayor incidencia del ecotipo

residente (Tabla 4.1).

Tabla 4.1 Contribucién reproductiva del ecotipo anadromo y residente a la poblacion juvenil en
las siete localidades de estudio en dos meses de captura y nimero de individuos determinados

de cada origen materno (“N anadromo” y “N residente”)

N N % % % %

, . , . Promedio Promedio
anadromo  residente anadromo residente X .
anadromo  residente

Localidad Mes

Primer Jun 11 100.0 0.0

0
; 92.9 7.2
Laberinto  ggp 6 1 85.7 14.3
LaPorteia  JU" ! 4 63.6 36.4 76.8 23.2
Sep 9 1 90.0 10.0
Condor 83.3 16.7
Cliff Sep 10 2 83.3 16.7 ' '
Fortaleza  Sep 18 1 94.7 5.3 94.7 5.3
san Jun 10 2 83.3 16.7 80.1 199
Ramon  sep 10 3 76.9 23.1
Los
Plateados ~ Sep 10 5 66.7 333 66.7 333
ikorik  Jun 8 2 80.0 20.0
ChA”.‘lf”k u 67.8 32.2
Ike Sep 5 4 55.6 44.4
Total 104 25 80.0 20.0
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En cuanto a la asociacién entre la incidencia relativa de anadromia vs. residencia y el
patrén espacial y ambiental, los andlisis realizados mediante GAM permitieron
identificar la forma de la variable respuesta, origen anddromo/residente, para cada
variable analizada. La variable que se alejé de la linealidad fue el tamafio de sustrato,
mostrando una funcién con forma de domo la cual fue incluida en los GLM mediante

una funcion polinomial de primer grado (Fig. 4.2b).

El modelo mas complejo (M1, Tabla 4.2) incluy¢ las variables ubicacién en la cuenca,
mes de captura, velocidad de corriente, ancho de canal, profundidad y tamafio de
sustrato. A partir del modelo complejo se extrajeron secuencialmente las variables
menos significativas en el modelo: velocidad de corriente (la extraccidn resulta en el
modelo M2), profundidad (M3), mes de captura (M4), ancho del canal (M5) y se
seleccioné el modelo mas simple posible donde todas las variables fueron
significativas (M5, Tabla 4.2). Segin este modelo la contribucién reproductiva relativa
de ambos ecotipos varia en funciéon del km de rio y del tamafio de sustrato. La
probabilidad de encontrar progenie anadroma fue mayor en las zonas altas y medias
del rio y disminuy6 hacia las zonas bajas donde la incidencia de la residencia aument6
(Fig. 4.2a). Por otro lado, la probabilidad de encontrar progenie anadroma fue mayor
donde el sustrato fue de tamafo intermedio a grande, encontrandose las maximas
probabilidades en sitios con sustrato de tamafio entre 80 y 90 cm (Fig. 4.2b). Por otro
lado el modelo final establecié que la proporciéon de juveniles de ambos ecotipos se
mantuvo constante a lo largo del rango ambiental determinado por las variables de

ancho de canal, velocidad de corriente y profundidad (Fig. 4.2 c,d,e).
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Tabla 4.2 Seleccion de modelos para la estimacion de la proporcion de progenie anadroma y
residente en funcion de la ubicacién en la cuenca y de las variables ambientales. Se detalla la
estructura, los grados de libertad (g.l.), el valor del Criterio de Informacién de Akaike (AIC) para
cada modelo y el valor de probabilidad para las comparaciones de modelos mediante el analisis
de Devianza. vel (velocidad promedio), prof (profundidad promedio), sus (tamafio de sustrato),

ancho (ancho del canal), km (distancia de rio desde naciente).

Deviance

Residual AIC  Comparacion P(>|Chil)

Modelo Estructura ag.l

km+sus + ancho+mes+ 9879  114.8

prof + vel
p  kmesus+ p?g?ho TMeST 15 9808 1128  1vs2 0.929
3 km + sus + ancho + mes 116 100.22  112.2 2vs3 0.233
4 km + sus + ancho 117 102.82 1128 3vs4 0.107
5 km + sus 118 10429 1123 4vs5 0.224
6 Nulo* 121 123.7 125.7

* Modelo Nulo es aquel que solo tiene el efecto de una constante (ordenada al origen)
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Capitulo 4 Patrones geograficos y ambientales
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Figura 4.2 Proporciéon de ocurrencia de la progenie anddroma (barras grises) y residente
(barras negras) en funciéon de (a) la ubicacidon de los individuos en el rio y de las variables
ambientales: (b) tamafio de sustrato, (c) ancho del canal, (d) velocidad de corriente y (d)
profundidad. La linea roja en (a) y (b) representa la estimacion del efecto las variables
significactivas en el modelo final (M5, Tabla 4.2) sobre la proporcion de ocurrencia de la
progenie anadroma cuando la otra variable se mantuvo constante en el valor promedio. Las

lineas finas representan los intervalos de confianza del 95% del modelo.
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Patrones ambientales asociados a las trayectorias de crecimiento

temprano

Por otro lado, con el fin de establecer si las distribuciones bimodales de talla
(analizadas en el Capitulo 3) se encuentran asociadas a la ubicacidn de los peces en la
cuenca y a sitios con caracteristicas de habitat particulares se exploré el efecto de las
variables sobre la talla mediante GAM seguidos por GLM. Debido a que este analisis
estableci6 que todas las variables mostraron un efecto lineal sobre la talla (Fig. 4.3) se
procedid a la seleccion de modelos lineales generales simples. A partir del modelo mas
complejo (M1, Tabla 4.3) conteniendo las variables origen materno, velocidad de
corriente, profundidad, tamafno de sustrato, ancho del canal y ubicacion en la cuenca,
se extrajeron secuencialmente las variables de menor significancia en el modelo. La
extraccion secuencial del efecto de la ubicacién en la cuenca (km) (M2, Tabla 4.3) y del
ancho de canal (M3, Tabla 4.3) no afect6 significativamente el ajuste y la prueba de
devianza no permitié rechazar el modelo mas simple (M3, Tabla 4.3), indicando que

estas variables no explican la variacién observada en largo.

El mejor modelo (M3, r2,j=0.62) fue aquel incluyendo las variables origen materno,
velocidad de corriente, profundidad y tamafo del sustrato, indicando que los peces de
mayor tamafio se encuentran en sitios con mayor velocidad de corriente, mas
profundos y de mayor tamano de sustrato (Fig. 4.3, 4.4) independientemente de su

ubicacion en la cuenca (Tabla 4.3).
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Tabla 4.3 Seleccion de modelos para el efecto de las variables ambientales y el origen materno

sobre el largo de los individuos. Se detalla la estructura, los grados de libertad (g.l.), el valor del

Criterio de Informacion de Akaike (AIC) para cada modelo y el valor de probabilidad para las

comparaciones de modelos mediante el analisis de Devianza. OM (origen materno), vel

(velocidad promedio), prof (profundidad promedio), sus (tamafio de sustrato), ancho (ancho del

canal), km (distancia desde naciente).

Devianza
Modelo  Estructura gl AIC Comparacion P(>|Chi|)
Residual
OM + vel + prof + sus +
1 52 3318.0 421.2
ancho + km
OM + vel + prof + sus +
2 53 3319.1 419.2 1vs2 0.893
ancho
3 OM + vel + prof + sus 54 3371.2 418.1 2vs3 0.361
4 Nulo 58 9594.9 471.8

* Modelo Nulo es aquel que solo tiene el efecto de una constante (ordenada al origen)
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Figura 4.3 Efecto sobre el largo de los términos principales para cada variable incluida en el

GLM (M3). Las lineas punteadas corresponden al intervalo de confianza del 95%.
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Figura 4.4 Modelo lineal generalizado para la relacion entre el largo de los individuos y las
variables fisicas. Cada panel muestra el efecto de cada variable (lineas) para los peces de origen
materno anadromo (gris) y residente (negro) cuando las otras dos variables se mantienen fijas

en el valor promedio.

Discusion

Los resultados de este capitulo revelaron el predominio del ecotipo anadromo en la
poblacion de trucha arco iris del rio Santa Cruz (~80%) por sobre el ecotipo residente
a lo largo de todo el rio. Estos resultados son consistentes con las estimaciones
obtenidas por el muestreo de desovantes durante las temporadas reproductivas de los
afios 2000, 2001 y 2004 realizadas por el Grupo de Estudios de Salmoénidos
Anadromos (GESA - CENPAT). Segun estos datos, el 85% de las hembras maduras
fueron anadromas mientras que el 15% restante estuvo representado por hembras
residentes maduras (N hembras=74). La misma tendencia se observé en las capturas
de los machos, el 73% de los machos maduros capturados fueron anddromos mientras
que el 27% restante fueron machos residentes (N machos = 77). Si bien en este

trabajo so6lo se estim6 la contribucion reproductiva de las hembras (el nucleo del
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otolito se forma con los nutrientes del huevo) estos datos reflejan el predominio de la

forma anddroma para ambos sexos.

Los ecotipos mostraron solapamiento en las zonas de reproduccién, encontrandose
progenie de ambos fenotipos maternos en todas las localidades estudiadas, aunque las
zonas alta y media del rio parecerian ser mas favorables para el desarrollo de la
anadromia. Resulta interesante destacar que este patréon de descenso de la incidencia
de anadromia hacia las zonas bajas se encontré asociado al patrén de abundancia de
juveniles (P. Quiroga, tesis doctoral en marcha). Mientras que los picos de mayor
densidad de juveniles se encontraron en los tramos medio y superior del rio, las
menores densidades se observaron a partir del km 220 (P. Quiroga, tesis doctoral en
marcha). Esto demuestra que si bien la probabilidad de incidencia de la residencia
aumenta hacia la zona baja, el aporte neto a la poblacion juvenil es muy pequeno

comparado con la contribucién anadroma.

A través de la eleccidon de las zonas con caracteristicas dptimas para el desove, las
hembras anadromas determinan a su vez las caracteristicas fisicas donde tendra lugar
el desarrollo de sus crias. Estas zonas se vieron asociadas a sustratos de tamafo
intermedio a grande, lo cual es consistente con la seleccion de habitat de desove
reportada para este ecotipo ya que en poblaciones de O. mykiss que habitan en
grandes rios, las hembras anadromas seleccionan sitios de mayor profundidad y con
sustrato mas grande que las hembras residentes (Zimmerman y Reeves 2000). Estas
caracteristicas proporcionan el ambiente adecuado para la incubacién de los huevos,
los que deben permanecer protegidos de los desplazamientos del lecho del rio,
resguardados de los cambios bruscos de temperatura y de los depredadores. Se ha
visto que en especies sin cuidado parental, la elecciéon de zonas de desove por parte de
las hembras esta relacionada con la supervivencia de los individuos en etapas
tempranas del desarrollo (Fleming y Reynolds 2004). El patron de densidades de

juveniles observadas a lo largo del rio, donde los picos maximos coinciden con las
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zonas de mayor tamafio de sustrato podria responder a este tipo comportamiento

parental.

El andlisis del crecimiento en funcion de las variables ambientales mostré que existe
una asociaciéon entre la talla de los individuos y las variables de profundidad,
velocidad y tamafo de sustrato, pero no entre ésta y su ubicacion en la cuenca, lo cual
sugiere que si bien la produccién de anadromia se concentra en los tramos medio y
superior del rio, los micro-ambientes con condiciones propicias para el crecimiento de
los juveniles se distribuyen a lo largo de todo el rio. Este resultado se ve respaldado
por el patrén ambiental observado en el rio, donde la composicion del lecho del rio
(tamafio de sustrato) mostré un patrén longitudinal con tamafios de sustrato maximo
en las zonas medias del rio y, en cambio, las variables de profundidad y la velocidad de

corriente presentaron gran variacion dentro y entre localidades.

Estos resultados también permiten suponer que aunque los peces mas largos de
origen materno anadromo estén asociados a ambientes mas costosos éstos mantienen
siempre las ventajas en la eficiencia del crecimiento sobre los juveniles de origen
residente. Por otro lado, los peces de menor tamafio, tanto hijos de madres anadromas
como de madres residentes, mostraron solapamiento en el uso de habitat
encontrandose restringidos a sitios de aguas mas lentas. Esto sugiere que en esta
poblacion la determinacion temprana del crecimiento por parte de las madres
estableceria la capacidad de explotacién de distintos ambientes por los juveniles y no

lo contrario (i.e, las condiciones del habitat determinan el crecimiento).

Finalmente, las evidencias en trabajos anteriores acerca de la conexion entre el uso de
habitat, la talla y la adopcién de historias de vida donde peces de mayor talla que
habitan sitios mas costosos energéticamente son mas propensos a adoptar la historia
de vida anddroma (Morinville y Rasmussen 2003, 2006; Nicieza et al. 1991; Paez et al.
2011) permiten inferir con mayor certeza que los peces de origen anadromo

habitando sitios de aguas rapidas (de mayor talla) son los que adoptaran la vida
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anadroma. Los peces mdas pequefios, tanto de origen anddromo como residente, que
habitan sitios menos costosos energéticamente podrian continuar bajo esta
trayectoria de bajo metabolismo conformando las modas de tallas inferiores y
generando mas adelante en la ontogenia el cruzamiento de las trayectorias de

crecimiento planteadas en el Capitulo 3.

En resumen, los resultados de este Capitulo permiten inferir que existen efectos
maternos indirectos a través de la eleccidon de caracteristicas fisicas particulares de los
sitios de desove por parte de las hembras que probablemente hayan afectado el
desarrollo en etapas muy tempranas pero que este condicionamiento ambiental o
efecto materno indirecto no alcanza para explicar las diferencias en largo observadas
durante el primer otofio en los juveniles nacidos de madres anadromas y residentes.
La modulaciéon del ambiente en todo caso podria estar exacerbando las diferencias
entre grupos (entre modas de tallas) ya que los peces de mayor tamafio pueden
explotar mayor cantidad de ambientes, acceder a mejores fuentes de alimentacién y
habitats que les son favorables energéticamente proveyendo las condiciones para

continuar en la trayectoria de alto crecimiento conducente a anadromia.
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DISCUSION GENERAL

La migracion parcial en peces, cuando una fraccion de la poblacién migra desde el
agua dulce al océano y la otra permanece como residente en agua dulce, es
considerada como uno de los comportamientos mas emblematicos en los
salmdnidos (Jonsson y Jonsson 1993). Sorprendentemente a pesar del interés y la
fascinacion que ha despertado este fendmeno en el ambito cientifico, son aun
escasos los estudios que se enfocan en las causas que promueven la variacién en
este comportamiento o que evalian sus posibles consecuencias. Los mecanismos
préximos y ultimos que subyacen a la migraciéon parcial en los salménidos no
acaban aun de comprenderse y el conocimiento de las consecuencias ecoldgicas y

evolutivas de la migracion parcial es limitado (revisado por Chapman et al. 2012).

Dentro de este marco, en esta tesis se dilucidan algunos de los mecanismos y
procesos ambientales y de desarrollo criticos que moldean la evolucion y
diversificacidn de historias de vida alternativas en salmdnidos. Los resultados de
este trabajo permiten identificar las caracteristicas ecolégicas y adaptativas que les
confieren a los salmdnidos su reconocida capacidad de resiliencia frente a cambios
en las condiciones y de adaptarse a nuevos escenarios ambientales. Desde el punto
de vista aplicado y regional, este conocimiento permite ponderar y predecir los
impactos de la alteracion a la que se vera enfrentado este sistema, hasta ahora
pristino, ante la construcciéon inminente de dos represas hidroeléctricas que

interrumpiran el cauce y alteraran el régimen hidroldgico del rio Santa Cruz.



En lo que se refiere a las causas préximas, los resultados de este estudio delinean
los principales mecanismos y factores causantes de las divergencias poblacionales
durante el desarrollo que desencadenan la historia de vida durante la fase adulto y
determinan el predominio de la historia de vida anadroma en esta poblacién.
Ademas de promover su desarrollo, estos mismos mecanismos probablemente

hayan contribuido al establecimiento y la persistencia de la anadromia en este rio.

El enfoque particular abordado en esta tesis, basado en el seguimiento temporal de
la poblacién juvenil, permitié identificar los momentos clave para la determinacion
de la historia de crecimiento (Capitulo 3) y los factores asociados a la misma
(Capitulo 2 y 4). En primer lugar, la condicion de los individuos durante el primer
afio de vida, en particular los primeros meses, definen en gran medida las
trayectorias de desarrollo a lo largo de la ontogenia (Capitulo 3). A través de
efectos maternos directos (ie, provision de energia a través del huevo) e
indirectos (i.e, provision de habitat adecuado para el desarrollo temprano), las
hembras anadromas confieren ventajas iniciales en el crecimiento y la condicion
de su descendencia, las que persisten a lo largo de la ontogenia (Capitulo 2),
alterando asi la historia de crecimiento y predeterminando la adopcion de la
historia de vida futura. Segun este escenario, los efectos maternos proveen un
mecanismo de auto-perpetuacion de la historia de vida anadroma (Capitulo 3).
Este mecanismo debe haber jugado un papel primordial en fases iniciales de la
introduccién de esta especie, fijando luego el comportamiento migratorio en la

poblacion.

Por otro lado, bajo este escenario, los juveniles nacidos de hembras residentes,
carecen de las ventajas iniciales detentadas por los juveniles de la contraparte por
lo que no llegarian a equiparar las condiciones fisiolégicas de los juveniles de
progenie anadroma, permaneciendo la gran mayoria por debajo de los umbrales de
talla para la migracion y por debajo de los umbrales de reserva de energia para la
maduracion en agua dulce, la cual se ha detectado solo en un poca cantidad de

individuos de la fracciéon residente (Ver Capitulo 4).
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A pesar de la fuerte predeterminacion de la historia de crecimiento, los peces
podrian adoptar, aunque en menor proporcion, la trayectoria complementaria
(e.g., progenie anadroma de menor talla adoptando la trayectoria residente). Asi
como fue propuesto para esta especie por Satterthwaite et al. (2009), las ventanas
de mayor sensibilidad se detectaron en otofio. Es en este momento dénde las
trayectorias predeterminadas se refuerzan o donde se podrian generar los
cruzamientos entre trayectorias. Durante el primer afio (primer ventana de
decision), la talla mostré una fuerte asociacion con las variables ambientales a
nivel del micro-sitio (profundidad, tamafio de sustrato y velocidad de corriente),
indicando la importancia de la disponibilidad de habitat para el desarrollo de los
individuos de acuerdo a sus necesidades energéticas. Sin embargo, el hecho de que
el cruzamiento entre trayectorias se produzca en menor proporcién pone en
evidencia que en esta poblacién el ambiente no ejerce una presion fuerte sobre las
trayectorias de desarrollo. Esta caracteristica hace de éste un sistema muy
particular, ya que en varias poblaciones se ha observado que los efectos maternos
se diluyen luego de los primeros meses de vida (Heath et al. 1999; Gilbey et al
2005) y el ambiente tiene la suficiente influencia en el desarrollo como para
determinar la historia de vida futura (e.g, Salmo salar: Aubin-Horth y Dodson

2004; Salmo trutta: Olsson et al. 2006).

En los ultimos anos se han realizado muchos avances en cuanto a la adopcién de
historias de vida especialmente en Salmo trutta (e.g., Forseth et al. 1999), Salmo
salar (e.g., Thorpe et al. 1998) y Salvelinus fontinalis (e.g., Morinville y Rasmussen
2003). En estas especies, asi como en 0. mykiss, los peces con tasas de crecimiento
mas altas se han asociado a la migracién (Forseth et al. 1999; Olsson et al. 2006;
Riva Rossi 2004; Thériault y Dodson 2003). Sin embargo, mientras que en la
primer especie la migracion se ha asociado a peces de menor tamafio (Forseth et
al. 1999; Olsson et al. 2006, 2011) en las dos ultimas, asi como en 0. mykiss, los
peces de mayor tamafo son los que emprenden la migracidon (Metcalfe 1998; Riva
Rossi 2004; Thériault y Dodson 2003). Jonson y Jonsson (2003) propuso que los
peces permanecerdn en un nicho hasta alcanzar el tamafio asimptdtico en ese

ambiente (i.e., hasta que se encuentran limitados en el crecimiento), momento en
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el cual o bien maduran o cambian de nicho (e.g., el océano). Es por esto que de
acuerdo a la disponibilidad de alimento en el ambiente, el alcance de la talla limite
puede estar asociada a la maduracion (si hay suficiente alimento) o a la migracién
(si los recursos en el agua dulce no son suficientes). Bajo este marco, resulta
evidente entonces que en este rio los recursos alimenticios no son suficientes para
desencadenar la maduracién una vez que se ha llegado a la talla limite y, en
cambio, la mayoria de la poblacion debe cambiar de nicho para continuar
creciendo. Esto también explica porqué al aporte materno inicial es tan importante
para la determinacién de las trayectorias de crecimiento y de la adopcién de la
historia de vida. Los peces de origen residente no encuentran los recursos

alimenticios suficientes para equiparar en talla a su contraparte.

En relacién con las causas udltimas de la adopcién de historias de vida, en esta tesis
se estableci6 la predominancia numérica del ecotipo anadromo en la poblacién, lo
cual atestigua acerca de que las ventajas asociadas al cambio de habitat de
alimentaciéon eclipsan los costos asociados a la migracién y al retraso en la
maduraciéon. La baja productividad del rio Santa Cruz (Miserendino 2001)
acoplada con el acceso abierto a una fuente rica y abundante de alimento en el
océano (Ciancio 2008) y con la ausencia de predadores naturales promueven una
profunda alteracién del trade-off entre supervivencia y reproduccion en la forma
anadroma de este rio, la cual en respuesta a las bondades de este nuevo habitat ha
desarrollado un grado de iteroparidad extraordinario en asociaciéon (y no a
expensas) con crecimiento y fecundidad elevados, lo que resulta en un monopolio
de los beneficios selectivos respecto a aquellos atributos asociados a la residencia
[propuesto inicialmente por Riva Rossi (2004)]. Cabe preguntarse entonces por
qué y a través de qué mecanismos una tactica con tan bajo éxito reproductivo, y
como se vio mas arriba, que pareceria ser suboptima en términos de crecimiento y

condicion, es mantenida en la poblacion.

En relacion con este punto, una de las causas podria ser el origen reciente de esta
poblacion (~ 25 generaciones), segun lo cual el mantenimiento del polimorfismo

en la poblacion refleja un estado transitorio en el que debido al cambio reciente de
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habitat las presiones selectivas se encuentran debilitadas (“relaxed selection”) y
mantienen comportamientos en la poblacién ain cuando estos son subéptimos
(e.g., Lahti et al. 2009). Por otro lado, considerando la gran capacidad de los
salménidos para generar respuestas rapidas a la seleccidn, es posible que la
poblacién ya haya alcanzado el equilibrio y que el mantenimiento del polimorfismo
responda a una “estrategia condicional” (Gross 1996; Gross y Repka 1998; Repka y
Gross 1995). De acuerdo a esta teoria las tacticas alternativas estan reguladas por
la misma estrategia genética (cabe recordar que las truchas anadromas y
residentes son genéticamente indistinguibles) y aunque los individuos compiten
unos con otros adoptando distintas historias de vida, las tacticas en si no compiten
en el sentido evolutivo, ya que ambas pertenecen a la misma estrategia
condicional. En este marco aun cuando una tactica presente menor rendimiento
reproductivo y menor supervivencia, como es el caso de la fraccién residente en
esta poblacién, ésta es mantenida por el mecanismo de estrategia condicional, la
cual evoluciona de manera de maximizar el fithess de los individuos,
esencialmente permitiendo a cada individuo maximizar su potencial adoptando la

tactica que le es mas beneficiosa.

Debido a que la adopcidn de tacticas alternativas dependen de la relacion entre
umbrales genéticos y las condiciones fisioldgicas de los individuos que son
controladas en parte por el ambiente (ie, plasticidad fenotipica, estrategia
condicional), todos los peces tienen el potencial innato de desarrollar ambas
trayectorias de desarrollo (Capitulo 3, Chapman et al. 2012). Esta plasticidad
fenotipica les confiere a las poblaciones con migracién parcial resiliencia frente a
variaciones en el ambiente, pudiendo mantener la capacidad de producir ambos
fenotipos aun cuando alguno de éstos no se exprese por algin periodo de tiempo
(RSRP 2004; Thrower et al. 2004). Es por esto que en poblaciones del rango nativo
donde la fraccion anaddroma se encuentra seriamente afectada por los cambios
antropicos (e.g., construccion de diques y represas) los esfuerzos de conservacion
se concentran en preservar saludables ambas formas en la poblacion y no sélo la

fraccion anadroma (RSRP 2004; Kostow 2003).
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En este contexto, en esta tesis se generd informacion acerca del rol de los efectos
maternos sobre las trayectorias de desarrollo desencadenantes de anadromia y
residencia, de las variables y el status fisioldgico que se encuentran mas asociadas
a la expresion de la historia de vida, de los factores ambientales que modulan estas
trayectorias y de los posibles momentos en los que éstas afectan la decisién de
historia de vida, la cual resulta clave para el entendimiento de la relacion ecolégica
y evolutiva entre las formas que conviven en simpatria y aporta informacién muy
valiosa para la preservaciéon de los mecanismos fisioldgicos y procesos ecolégicos
que regulan la expresion y el mantenimiento de esta estrategia en el rango nativo.
A escala regional, los resultados de esta tesis permiten realizar algunas
predicciones acerca de cual puede ser la respuesta de la poblaciéon y de cada
historia de vida luego del emplazamiento de dos megarepresas hidroeléctricas en
el rio Santa Cruz. Las mismas estaran ubicadas en las cercanias de la estancia
Condor Cliff (localidad estudiada en esta tesis, km 118, Fig. 2.1) y La Barrancosa
(ubicada entre las localidades de Fortaleza y San Ramén de esta tesis, km 185, Fig
2.1) y resultaran en la inundacién de dos tercios del rio e interrumpiran el
corredor migratorio (Pascual et al 2005). En varios sistemas con
emprendimientos similares, la reserva de agua por parte de las represas afecta la
cantidad y la periodicidad de la descarga de caudal asi como la conformacién de las
variables fisicas del rio como la velocidad de la corriente, la quimica del agua y la
temperatura; ademds de inundar areas de importancia para el desove y el
crecimiento de los peces (NRC 1996). Segun la informacién generada en esta tesis,
este emprendimiento inundara las zonas mas productivas para la poblacién de
trucha arco iris en general y para la forma anddroma en particular (rio arriba del
km 220, Capitulo 4) y dejara bajo agua las zonas con las caracteristicas fisicas
identificadas en esta tesis como mediadoras del efecto materno indirecto que
afectan las primeras fases del desarrollo juvenil (composicidn del lecho del rio en
cuanto al tamafio de sustrato entre las localidades de Condor Cliff y San Ramoén,
Capitulo 4). Las zonas remanentes seran entonces las secciones bajas del rio donde
la densidad de juveniles y la contribucion del ecotipo anadromo son menores. La

contribucién de esta seccion del rio a la persistencia de la anadromia, es sin
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embargo, incierta; debido a que el caudal y la temperatura afectan el desove en los
adultos, a la emergencia de los fry y la migracién de los smolts. Los cambios en
estas variables debido al funcionamiento de la represa podria generar un
desacople entre las sefiales ambientales y los mecanismos fisiolégicos que
disparan la anadromia, lo cual pondria en riesgo la persistencia de esta tactica en

esta poblacidn.

En esta tesis se demostré que en el rio Santa Cruz donde la productividad
(disponibilidad de alimento) es baja, el aporte materno inicial es crucial para las
oportunidades de crecimiento y supervivencia de los individuos y tiene
importantes consecuencias sobre las historias de vida de la poblacidn.
Particularmente, debido a que en esta poblacién, como en otras con anadromia
parcial, la adopcién de la historia de vida se encuentra fuertemente ligada un
crecimiento temprano elevado, en esta tesis se plantea que el efecto materno
puede estar operando como un mecanismo de perpetuaciéon de la estrategia
anadroma, afectando positivamente las oportunidades de crecimiento de los
individuos y de este modo facilitando la colonizacién original y la persistencia
actual de una poblacién saludable en una cuenca de otro modo inhéspita. Cabe
esperar entonces que ante una posible extirpacion de la forma anadroma del rio
Santa Cruz por efecto de las represas, la fraccion remanente sera capaz de volver a
recrear las condiciones y comportamientos que promovieron la evolucién de la
anadromia en la instancia anterior, durante la introduccién tnica y original de la

especie en el rio Santa Cruz.

Paradd6jicamente de esta situacion desalentadora surgen nuevos desafios
académicos ya que la construccién de las represas proveera un experimento
natural que permitira comprender en mas detalle la relaciéon entre las formas o
tacticas, la capacidad de subsidiarse entre ellas y ponderar la importancia relativa
de los efectos maternos y la variabilidad en la disponibilidad de habitat para el
desarrollo de las trayectorias de crecimiento conducentes a anadromia y

residencia. El desafio a escala regional sera responder a la inquietud de los
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beneficiarios de la pesca recreativa y utilizar los resultados de este trabajo como

base para mitigar los efectos de la construccion de las represas.
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