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Abstract: Effects of the invasive species Poecilia gillii (Cyprinodontiformes: Poeciliidae) on Pseudopoecilia
fria in coastal rivers of the Choco region, Ecuador. One of the causes contributing to the decrease of biodi-
versity is the introduction of exotic species that often end up being invasive, and end up competing with local
species. This competition is not always “fair” since invaders commonly have adaptive advantages that give them
an advantage over local species. This study was carried out in small watersheds in northwestern Ecuador and
identifies the effects of the recent introduction of P. gi/lii on the native species P. fria; using population analysis
(longitudinal distribution, growth parameters and morphometry). The results show a displacement of P. fria
towards the upper part of the river, acceleration in its growth and therefore an earlier sexual maturity with a con-
sequent decrease in body size and finally a change in body depth with posterior displacement of the pectoral fin.
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La introduccién de especies invasoras
puede producir efectos negativos que pueden ir
desde la reduccion de la diversidad de especies
nativas, la alteracion del habitat, la hibridacion,
la competencia, la depredacion y el parasitis-
mo, la aparicién de cambios en la estructura
de las redes alimenticias comunitarias, el ciclo
de nutrientes y, en consecuencia, cambios en
el funcionamiento del ecosistema invadido
(Gubiani et al., 2018). Sin embargo, la mayo-
ria de las especies introducidas en un nuevo

habitat no logran establecer una poblacion esta-
ble (Williamson & Fitter, 1996), pues su éxito
como invasoras depende de superar al menos
tres etapas (Deacon & Magurran, 2016): trans-
porte (posibilidad de llegar a un lugar nuevo),
establecimiento (capacidad para adaptarse al
nuevo lugar, incluyendo la capacidad reproduc-
tiva), y dispersion (capacidad de dispersarse a
lo largo de nuevas areas).

Las caracteristicas biologicas que facilitan
la colonizacion de nuevos habitats, como en el
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caso de ciertas especies del género Poecilia,
son la ovoviviparidad (Courtenay & Meffe,
1989), el cuidado parental (Magurran, Seg-
hers, Carvalho, & Shaw, 1992) y la formacion
de cardimenes (Camacho-Cervantes, Garcia,
Ojanguren, & Magurran, 2014a; Camacho-
Cervantes, Ojanguren, Deacon, Ramnarine, &
Magurran, 2014b); ademas, por ejemplo, las
hembras de P. reticulata tiene la capacidad de
almacenar esperma hasta por 10 meses (Lopez-
Sepulcre, Gordon, Paterson, Bentzen, & Rez-
nick, 2013), lo que le permite a una hembra,
por si misma, colonizar una nueva localidad, y
fundar una poblacion estable (Deacon, Ramna-
rine, & Magurran, 2011; Deacon & Magurran,
2016). Algunos autores (Meyer, Salzburger,
& Schartl, 2006; Lampert & Schartl, 2008)
reportan la hibridizacién entre especies empa-
rentadas de Poecilia, lo que a su vez podria
incrementar el riesgo de extincion para las
especies locales (Magalhdes & Jacobi, 2017).
Se ha demostrado que los poeciliidos han sido
la causa de la disminucién en las poblaciones
de algunos cyprinidos endémicos de Nortea-
mérica (Magurran, 2009). Los efectos nega-
tivos de algunas especies de Poecilia como
organismo invasor, van desde la competencia
por los alimentos hasta el acoso sexual a las
hembras de otras especies por parte de los
machos (Valero, Macias-Garcia, & Magurran,
2008). Aunque, especificamente sobre P. gillii,
se conoce poco, se sabe que no solo es una de
las especies mas abundantes en rios de Centro
América (Bussing, 1998; Rodriguez-Pérez &
Contreras, 2012), sino también que se trata
de una especie euritropica de alta tolerancia
(Barquero-Gonzales, Mora-Vargas, Valerio-
Vargas, & Ulloa-Rojas, 2018), estenofagica,
especializada en consumo de algas filamentosa
y microalgas, con escaso consumo de compo-
nente animal (Morales & Garcia-Alzate, 2016),
incluso con adaptaciéon y poca sensibilidad a
condiciones de contaminacién por pesticidas
(Mena et al., 2014).

La distribucion natural de P gillii (Kner
1863) en Centroamérica, en su vertiente atlan-
tica va desde Guatemala hasta Colombia y en
su vertiente Pacifica va desde Guatemala hasta

Panama (Froese & Pauly, 2018); pero al igual
que algunos poecilidos utilizados para el con-
trol de plagas y/o para la acuariofilia, se distri-
buyen también en localidades muy lejanas a su
origen, como es el caso incluso de las islas Fiyi
o en Oahu en Hawai (registros de University of
Michigan Museum of Zoology, 2018).

Un registro de la introduccion de ésta
especie se ha dado recientemente en el rio Ata-
cames, noroccidente de Ecuador, donde hasta el
afio 2012, solo habitaba P. fria (Jiménez-Prado,
2012). Ante la presencia actual de P. gillii en
el rio Atacames, el presente trabajo analiza
sus caracteristicas poblacionales y morfolo-
gicas, cuales son los efectos que esta especie
estd generando en la especie nativa P. fria y
si existe alguna evidencia de hibridacion. La
combinacion de los datos en la relacion talla
peso, valores de crecimiento-edad y forma
del cuerpo aportan con informaciéon nueva
sobre el efecto que produce la introduccion de
especies. Se trata de testar la hipotesis de que
la competencia entre P. gillii y P. fria podria
ocasionar desplazamiento altitudinal (Cuche-
rousset & Olden, 2011) y cambios en la forma
del cuerpo en la poblacion nativa (Bourke,
Magnan, & Rodriguez, 1999; Latta, Bakelar,
Knapp, & Pfrender, 2007; Fisk, Latta, Knapp,
& Pfrender, 2007).

MATERIALES Y METODOS

La region noroccidental ecuatoriana pre-
senta caracteristicas de alta precipitacion y
montafias bajas que permiten la formacion de
pequeias cuencas hidrograficas que mantienen
corrientes permanentes durante todo el afio
y que drenan hacia el océano Pacifico, como
son las de los rios contiguos de Atacames y
Sua (Fig. 1). El origen de estos rios presenta
altitudes no mayores a los 200 msnm, una
extension del cauce cercana a los 40 km y
un area de drenaje con alrededor de los 300
km?. Estas cuencas son caracterizadas por la
presencia de pastos y cultivos en un 79.5 %,
zona urbana un 3.2 y parches de bosque natural
intervenido en un 17.3 %. El 4area de estudio se
caracteriza por tener un verano, que va de julio
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Fig. 1. Arca de estudio con localidades de muestreo, separacion por zonas de estudio y presencia de represas.
Fig. 1. Study area with sampling locations, separation by study zones and reservoirs.

a diciembre, con precipitaciones esporadicas
y escasas (132 mm) y temperatura ambiental
promedio de 25.2 °C (minima = 20.0; maxima
= 38.0); mientras que en el invierno las lluvias
son esporadicas pero abundantes (459.6 mm)
y la temperatura promedio alcanza los 27.1 °C
(minima = 21.0; maxima = 37.0). En los dos
rios existen presas ubicadas en la parte media
del cauce y que constituyen una barrera artifi-
cial entre las diferentes zonas de los rios.

Los rios Atacames y Sua estan sujetos a
condiciones ambientales semejantes, por lo

que los parametros poblacionales de P. fria
del rio Sta pueden servir como referencia
para identificar los cambios en los parametros
poblacionales de P. fria del rio Atacames, en
presencia de P. gillii. Con base en lo anterior,
desde julio 2016 a junio 2017 se realizaron
muestreos bimensuales a lo largo de los rios
Atacames, en 10 localidades distribuidas mas
o menos de forma equitativa a lo largo del
cauce principal y Sua nueve localidades dis-
tribuidas mas o menos de forma equitativa a
lo largo del cauce principal (Fig. 1). Para cada
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localidad de muestreo se levantd informacion
fisico-quimica del agua in situ: temperatura,
pH, conductividad, oxigeno disuelto, (con sen-
sor multiparamétrico Hanna HI9829), turbidez,
solidos en suspension dureza, amonio, nitratos
y fosfatos (con colorimetro Hach DR900). La
recoleccion de peces se la hizo a pie con una
red de arrastre (6 m de largo x 1.20 m de ancho
y 3 mm de distancia entre nudo), con un esfuer-
zo de captura acumulado (CPUE) estandariza-
do a 60 m? y dos hombres por cada localidad de
muestreo. Como el habitat natural de P. gillii y
P fria es bentopelagico en vados y sus orillas,
el arrastre garantizo la recolecta sino de todo,
de la gran mayoria de individuos que habitaban
en esa unidad de muestreo.

En el rio Atacames P. gillii presenta patro-
nes de coloracion propios de P, fria (Fig. 2), lo
cual sugirié inicialmente una posible hibrida-
cion, para comprobar o descartar este supuesto
se implementd un andlisis por morfometria
geométrica para identificar y cuantificar la
variacion en la forma del cuerpo, entre las
especies y entre los rios, a través de represen-
taciones visuales de las diferencias de forma
corporales (Toro, Manriquez, & Sauzo, 2010)
y asi valorar cuan cercanas o diferentes eran; es
decir, si existia o no evidencia de hibridacion.

Analisis de los datos: para diferenciar la
dinamica ambiental a lo largo del gradiente alti-
tudinal en los dos rios, las localidades de mues-
treo fueron agrupadas seglin sus caracteristicas

| W?mmzﬁ%'

geomorfologicas y altura sobre el nivel del mar,
lo que permitio6 dividir los cauces en tres zonas:
alta, media y baja (Tabla 1). Se analiza enton-
ces la distribucion de las especies, a lo largo de
las tres zonas de ambos rios, para evaluar su
abundancia relativa.

Parametros ambientales: con la finalidad
de comparar los parametros ambientales entre
los rios, luego de comprobar los supuestos
de normalidad y homocedasticidad y con un
95 % de confianza, se aplico inicialmente a
una t de student y luego un ANOVA para las
zonas (alta, media y baja) en y entre los rios. El
ordenamiento de los diferentes parametros en
los dos rios se realiz6 mediante un analisis de
componentes principales (ACP); y finalmente
para agruparlos por su similaridad, se realizo
un analisis de conglomerados jerarquicos con
el método Ward y distancias con correlacion de
Pearson a partir de medidas de similitud (1-S) y
variables estandarizadas (Balzarini et al., 2008).

Para la distribucion y los parametros de
crecimiento de los peces: se analiza la distri-
bucion espacial y la abundancia relativa de las
dos especies a lo largo del gradiente altitudinal
(zonas alta, media y baja), en los dos rios. Por
otro lado, con el total de los organismos reco-
lectados en cada rio y con la finalidad de obte-
ner valores descriptivos sobre la edad de los
peces, se calculd los parametros de crecimiento
(K) y de longitud tedrica asintotica (L ); estos

Fig. 2. Pseudopoecilia fria (a) y Poecilia gillii (b). Izquierda: machos, derecha: hembras. El primer ejemplar muestra los
hitos empleados en el andlisis de morfometria geométrica para todos los ejemplares.

Fig. 2. Pseudopoecilia fria (a) and Poecilia gillii (b). Left: males, right: females. The first specimen shows the milestones
used in the geometric morphometric analysis for all the specimens.

Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 68(1): 122-138, March 2020 125



(6070 > d) SIOALI UQOMIOQ SIOURIIYIP JUBIIUSIS SMOYS / (SO0 > d) SOLI dNUD SBAIRIIJIUSIS SLIOUAIOJIP BIISONU

1€ S1'o 900 8¢'8 41! 0TI I'vll 124! 05'8¢ L¥'8 XeN

S1I'o 0 10°0 €01 0 I 89 8Ly 00%¢ 69°L U

Se0 €00 200 10°C 8T'8C 9¥'6C 60Tl T0°SIT w60 61°0 ad M
£8°0 200 00 yee ST91 6991 6'¢8 8T8 179t vo'L  BIPIN 9110070 L1000 £8'¢€T LE8S Jeleg 5
66'1 1€°0 LO0 L¥'01 LT 4 £e'eCt  0v0l 00%€ 9¢'8 XeN W
v1°0 0 0 S0°0 0 0 89 65¢ 00°€T LS'L U m
ve0 80°0 10°0 1'C 209 1Y €6'SI LEYII L80 ST0 ad &
9L'0 200 00 8T 899 99 LS¥6  €871S9 SL'ST SI'8  EIPAN $0100°0 9%00°0 98'LT WLt EIPN W
60 620 LO0 LEY 81 0T S0'96 S6S 00°0€ €8 XeN M
970 0 0 S0'0 0 0 vL 69¢ 0s'1T 99°L UIN W
€00 110 €00 vL'l 60°L 9L S6'L 70'88 0€'l 620 ad m
S0 €ro 200 8L'1 L9V €8y 89'98 Syor 61'%C 96°'L  BIPIN  6S000°0 €L00°0 0¢'LE 0s°¢ LNV <08 W
161 110 1o 8S'L 88 4 9L'T6 L¥6 0s'1€ 4 XeN g
L8°0 0 0 8¢0 I € 29 [454 00%C 1S°L UIA M
970 €00 €00 €8l vol v'9 68'6 ILpE1 LT 0 ad @
81’1 €00 €00 1e'¢ 61°61 4! TSL ¥i'569 91'LT €8'L  EBIPAN 911000 60000 €8'6e 08111 Jefeg ,Tmy
Sl [4%0] 870 ¥T9 L6 66 eyeel S8L 00%€ 168 XeW =
LY'0 0 0 LY'0 0 0 YL e 05°TC 99°L UIN /M\
870 60°0 S0'0 24! 10%¢ 99'%C P8yl LYY LT1 [440] q4da =
70l 90°0 700 €0°¢ L9ST w9l 6966  LTV8S v0'LT 18 BIPOIN 09000°0 S100°0 vley 9019 EIPIN M
LT'] 940 80°0 9’9 91 6l 148 LEL 00'8¢ er'8 XeN nm
0] €00 0 vl 0 I oL €8¢ 05°CC 16°L UIA

4 v1°0 €00 'l 3l 8¢S 9601 €811 790 LT0 ad

80 81°0 ¥0°0 9¢'¢ 8¢9 STL 1966 T6'1SS 00%C SI'8  BIPAN  £9000°0 S810°0 Sty §9C LNV sewedeyy

(Bw)  (Bw)  (Fw)  (Bw) (Bw) (vd % 6 (o) pd  wopy UM Qww) o () (e
401BJSO]  LOJelIN 4Omowy ezamq SIS zapiqing, ao «@D  emerodwop nod auoarpuad  enbsog  ofeudlq  vuoyz ony
eonunb-091s1,| ©I130]0J10W030)

(8107) oueluOA uO paseq axe eyep A3ojoydiowoasd oy (S0°0 < ) IURIAIP APuediyIuSIs Jou dIe I9)3] UOUIOD B (M
SQINSBAJA "MO] PUB WNIPAA ‘YSTH :SOUOZ 9IY) OJUT PAPIAIP SIOALI BNS PUE SOWEILIY ) JO s1ojourered [eorwayo-oorsAyd pue jeorojoydiowoon
1 4T1dVL

(8107) OUBIUOA U SOpESEq UpISd BIS0[0J10W0a3 op S0Iep SO (S0 < d) SAIUAIJIP AJUSWERANRIIUSIS UOS OU
unuIod BIj9] BUN UOD SEPIPIN “eleq A BIPIJA ‘BI[V SBUOZ SAI) UD SOPIPIAIP BN A SOUIEOR}Y SOLI SO] op S0orunb-001s1y A s00139[0J10w005 sonoweIeg
1 V14Vl

126



fueron obtenidos con el método Elefan I (Pauly
& David, 1981), que se basa en el desplaza-
miento modal de secuencias temporales de
datos de longitud y que permiten elaborar la
curva de crecimiento de von Bertalanfty (Spa-
rre & Venema, 1992): Lt=L_(1-e*(?)). Segin
esta expresion los peces crecen en promedio,
hacia la longitud asintética (L_), a una tasa de
crecimiento (K) y en un tiempo (t). La edad
tedrica al nacimiento (t,) fue calculada a través
de la formula empirica: log (- t)) = -0.3922 -
0.2752 log Lo - 1.038 log k (Pauly, 1979).

Para calcular el coeficiente de mortali-
dad natural (M) se utilizé la formula empi-
rica: Ln(M)= -0.0066 -0.279Log L +
0.6543Log, K + 0.4634Log,,T (Pauly, 1983);
para lo cual se requiere los parametros de
crecimiento (Lo y k) y la temperatura media
(°C) del ambiente en que las especies viven
(para este estudio se empled el valor de 25.7
°C, que es la temperatura anual promedio del
agua en estos rios). Finalmente, el indice de
rendimiento del crecimiento (@) que se calculd
seglin la ecuacion: (¢’) = log,, k + 2 log,, Lo
(Pauly & Munro, 1984). Este indice permite
entender cuan diferentes son las curvas de cre-
cimiento entre P. fria (en los rios Atacames y
Sua) y P. gillii.

Para el analisis de la forma de los peces:
Con la finalidad de garantizar la mayor varia-
bilidad, se seleccionaron al azar especimenes
recolectados a lo largo de todas las zonas y en
todos los periodos de muestreo, hasta lograr
un n minimo de 30 individuos; se analizaron
finalmente 37 de P gillii, 34 de P fria del
rio Atacames y 61 de P. firia del rio Sua. Se
tomaron fotografias de cada individuo con
una camara digital (Nikon D5100 24MP), que
generaron archivos tipo “TPS” en el programa
tpsUtil (Tps_Utility. Rohlf, 2018a), donde se
recogieron coordenadas bidimensionales para
14 puntos de referencia (hitos), digitalizados en
cada espécimen mediante el programa tpsDig2
(Tps_Digitize. Rohlf, 2018b). Los 14 hitos
analizados generaron un total de 24 variables
numéricas, correspondientes a los ejes X y Y
de cada hito analizado, menos cuatro que se

elimina en el proceso (Fig. 2). Los datos obteni-
dos se alinearon a través de la superposicion de
Procrustes a través del programa “TpsRelw32”
(Tps_Relative Warps. Rohlf, 2018c), de esta
manera se elimina la variacion relacionada con
la rotacion, la traslacion y el tamafio. Median-
te la técnica de “placa delgada” (Thompson,
1917), se crearon configciones de consenso
para cada una de las formas entre especies.
Para entender los principales patrones de
divergencia en la forma pura del cuerpo entre
muestras se aplicoé un andlisis de variables
candnicas (AVC) mediante el programa Mor-
phoJ 2.0 (Klingenberg, 2011). Este analisis se
empleo inicialmente para encontrar las carac-
teristicas de forma que mejor distingan a los
grupos predefinidos de especimenes (P. gillii-
P fria del rio Atacames y P. fria del rio Sua).
Por la heterogeneidad en el tamafio, entre las
muestras, los datos de la forma del cuerpo se
corrigieron mediante una regresion en cada
grupo, a partir de los datos de la forma del
cuerpo, con el log,, del tamafio “centroide”
(TC = NX(d?, + d, ... &), pero en este caso
los residuos de la regresion se usaron para rea-
lizar un nuevo AVC. La configcion de hitos que
representan la divergencia de la forma del cuer-
po a lo largo de la variable candnica 1 (VCI)
y la variable candnica 2 (VC2) son mostrados
para proporcionar una representacion visual de
las diferencias en la forma del cuerpo asociadas
con la distribuciéon de los puntos en la figura.
Para garantizar que las muestras pertenecientes
a zonas diferentes del rio no fueran excluyen-
tes entre si, se repitié este procedimiento para
cada una de ellas; sin embargo, arrojo patrones
similares, por lo que se presenta resultados
conjuntos para evitar reiteraciones. Para enten-
der especificamente cual es la diferencia en la
forma del cuerpo de P. fria del rio Atacames
y la forma del cuerpo de P. fria del rio Sua,
los datos también fueron sometidos a un ana-
lisis discriminante (AD) pareado entre rios; el
factor de escala para la figura resultante de la
placa delgada se ampli6é a 2X con la finalidad
de resaltar las diferencias. Todos los valores
obtenidos en la morfometria (24 variables)
fueron analizados con MANOVA y prueba de
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Hotelling con nivel corregido por Bonferroni
para la comparacion pareada. Para los analisis
estadisticos fue utilizado el programa Infostat
(Di Rienzo et al., 2019) y PAST 2.17, mientras
que para la obtencion de los parametros de cre-
cimiento se utilizé FISAT II (Gayanilo, Sparre,
& Pauly, 1996).

RESULTADOS

Para los parametros ambientales: El
analisis de los parametros ambientales, entre
zonas y por rios, muestra que existen dife-
rencias significativas entre ellas para el rio

p
Atacames: Alta

Sua: Media

L]
2 i % Sta:Alta

Atacames (Wilks = 0.04, F = 20.10:20(96), P
< 0.001) y también para el rio Sua (Wilks =
0.14, F = 6.97:20(84), P < 0.001); y aunque
la comparacion de cada parametro ambiental,
analizado de forma independiente entre los
rios, mostro diferencias significativas para las
variables de conductividad, amonio, nitrato y
fosforo (Tabla 1), el analisis de componentes
principales mostr6 una clara relacion entre
zonas bajas con mayor temperatura, turbidez,
dureza, conductividad, sélidos totales y fos-
fatos, mientras que las zonas medias y altas
estaban caracterizadas por presentar mayor
pH, oxigeno disuelto y nitratos (Fig. 3A),

~* Temperatura;
Sua: Baja i
— °

el
PD “Atacames

CP 1(51.2%)

Sua: Baja

Atacames: Baja

Sua: Media

Atacames: Media

Sua: Alta

Atacames: Alta

0 0.67

1.35 2.02 2.69

Fig. 3. Analisis de componentes Principales entre los parametros fisico-quimicos del agua y las diferentes zonas de los rios
Atacames y Stia (A) y analisis de conglomerados entre las diferentes zonas en cada rio (B).

Fig. 3. Principal component analysis between the physical-chemical parameters of water and different zones of Atacames
and Sua rivers (A), Conglomerate analysis between the different zones in each river (B).
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TABLA 3
Parametros de edad y crecimiento para la poblacion de Pseudopoecilia fria del rio Atacames y del rio Sta;
asi como para Poecilia gillii, presente solo en el rio Atacames

TABLE 3
Parameters of age and growth for the population of Pseudopoecilia fria and P. gillii from the Atacames
and Sua rivers (P, gillii was present only in the Atacames River)

K (afio!) L., (mm) to ¢’ M (afio™!) Lm50 (mm)
Poecilia gillii 0.16 66.0 -0.857 2.84 0.42 44.0
Pseudopoecilia fria en Atacames 0.15 31.5 -1.124 2.17 0.49 21.0
Pseudopoecilia fria en Sta 0.10 37.45 -1.635 2.14 0.36 24.8

K = Tasa de crecimiento; L, = Longitud asintética; T, = Edad tedrica al nacimiento; ¢’ = Rendimiento para indice de
crecimiento; M = mortalidad; Lm50 = Edad calculada de la primera maduracion.
K = Growth rate; L = Asymptotic length; T = Theoretical age at birth; ¢’ = Performance for growth rate; M = mortality;

Lm50 = Calculated age of the first maturation.

el componente 1 retine el 51.2 % total de la
varianza y el componente 2 el 23.6 %; por lo
que al realizar el analisis de conglomerados, las
zonas se muestran clasificadas de forma que
sus condiciones muestran similitud, con una
correlacion de 0.84, entre ambos rios (Fig. 3B).

Para la distribucién y el crecimiento de
las especies: en el rio Atacames, la especie
introducida P, gillii fue predominante en la zona
media, y escasa en la zona baja, mientras que
la especie nativa P, fria se la registra predomi-
nantemente en la zona alta. En el rio Stia habita
unicamente la especie nativa y con mayor
frecuencia en la zona alta (Tabla 2). En todos
los casos la especie introducida tuvo mayor
talla y peso que la especie nativa. La talla de
P. fria mostrd diferencias significativas entre
los rios Atacames y Sua (F = 348.7:2(955), P <
0.001), mayores para el primer rio; sin embar-
go, al comparar sus pesos hubo igualdad (F =
1.25:2(955), P> 0.05).

La presencia conjunta de P. gillii y P, fria
se registra exclusivamente en una localidad de
la zona media, precisamente aquella que esta
encerrada entre las dos represas, lo que a su
vez podria estar restringiendo su movilidad y
permitiendo, tal vez el acceso a la parte inferior
del rio, pero seguramente impidiendo el acceso
a la parte superior. Esto se evidencia porque P.
fria no esta ni en la parte inferior (zona baja) ni

en cuatro localidades de muestreo por encima
de la represa (también parte de la zona media).

El analisis de edad y crecimiento mostrd
que P, gillii tiene el mayor indice de crecimien-
to (0.16 afio’!), similar a P. fria de Atacames
(0.15 afio™!); sin embargo, ambos son superio-
res al de P, fria del Stia (0.10 afio’!); algo equi-
valente sucede con la mortalidad calculada,
donde P. gillii y P. fria del Atacames tienen un
indice similar entre ellos, pero superior al de P
fria del Sta (0.42 afio™' y 0.49 afio”! Versus 0.36
afo!). La longitud asintética calculada para
P. fria del Atacames (L = 31.5 mm) result6
ser inferior al de P. fiia del Sta (L = 37.45
mm); pero, por otro lado, su madurez calculad
se produce antes (a los 21lmm Vs. 24.8 mm).
A través de su indice de rendimiento se puede
ver que sus curvas de crecimiento son muy
similares (¢’ = 2.17 Vs. 2.14), (Tabla 3). Hay
que resaltar que el cruce entre crecimiento y
madurez de P. fria, entre la poblacion del rio
Atacames y la del rio Stia, se produce cuando
la primera madura antes y por lo tanto detiene
su crecimiento mientras que la segunda alcanza
su madurez con mayor edad, por lo que logra
un crecimiento mayor (Fig. 4).

Para el analisis de la forma de los peces:
el analisis de variable candnica demostrd que
las dos especies de poecilidos estdn morfologi-
camente aislados, por lo que es poco probable
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Fig. 4. Curvas de crecimiento de Pseudopoecilia fria (Pf) y Poecilia gillii (Pg) en los rios Atacames y Sta.
Fig. 4. Growth curves of Pseudopoecilia fria (Pf) and P. gillii (Pg) from the Atacames and Sua rivers.

que hayan formado hibridos, esto se manifiesta
en el VC1 y por el MANOVA generado por
las variables de cada hito (Wilks = 0.10, F =
20.96, P < 0.001); pero ademas, entre P. fria
del Atacames y P fria del Sua, también se
puede ver que existen diferencias a través del
VC2 y por la prueba de comparacion pareada
(Wilks = 0.0085, F = 35.83, P <0.001) (Fig. 5),
donde el componente uno reune el 65.0 % de la
varianza total y el componente 2 el 23.7 %. El
analisis discriminante entre P. fria del Ataca-
mes y P. fria del Stia mostré como significativa

Psudopoecilia fria en Stia

Variable Candnica 2
[=]

la diferencia entre sus formas (T = 219.44, P
< 0.001). El cuerpo de P. fria del Atacames
es ligeramente mas alto, pero no mas largo
que P, fria del Sua; sin embargo, la posicion
de las diferentes estructuras, sefialados por los
diferentes hitos, se mantienen al mismo nivel,
es decir sin desplazamiento de tipo anterior ni
posterior. Pero, la caracteristica disimil mas
clara es la insercion de la aleta pectoral, de P
fria del Atacames, que se encontr6 por detras
de la insercion de la aleta pectoral en P, fria del
Sta (Fig. 6).

Psudopoecilia fria en Atacames

-9 -6 -3 0

3 6 9 12 15

Variable Canédnica 1

Fig. 5. Analisis de Variables Canonicas de la forma del cuerpo de Pseudopoecilis fria y P. gillii en los rios Atacames y Sta.
Fig. 5. Canonic variable analysis of the body form of Pseudopoecilis fria and P. gillii from the Atacames and Sua rivers.
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Fig. 6. Analisis discriminante de la forma del cuerpo de Pseudopoecilia fria entre los rios Atacames y Sua.
Fig. 6. Discriminant analysis of the body shape of Pseudopoecilia fria between Atacames and Sta rivers.

DISCUSION

Los especimenes recolectados entre las
represas, fueron pescados en el mismo esfuer-
zo de captura, lo que evidencia que si pueden
forman grupos heteroespecificos, al menos en
esa area. Se sabe que los animales se asocian
cuando el “proyecto conjunto” (por ejemplo,
buscar comida, explorar el entorno o evitar
depredadores) brinda beneficios a todos los
organismos involucrados (Leimar & Hammers-
tein, 2010); por ejemplo, cuando las decisiones
de asociarse en grupo estan influenciadas por
los niveles percibidos de riesgo y/o a causa
de la competencia por los recursos (Mathis &
Chivers, 2003).

Ademas, las especies recién introducidas
en un nuevo habitat se encuentran en bajas den-
sidades, haciéndolos vulnerables debido a las
desventajas de formar un grupo pequefio. Por
ejemplo, el tomar mas tiempo para localizar
los alimentos e incluso el pasar menos tiempo

alimentandose (Taylor & Hasting, 2005), por
lo que una asociacion heteroespecifica podria
mejorar las condiciones de supervivencia
cuando, como en este caso, resultan en una
desventaja ante el nuevo ambiente (Stephen
& Sutherland, 1999). Especificamente, se ha
demostrado que P gillii tiende a asociarse
con especies nativas, para obtener beneficios,
sobre todo en las primeras etapas de una intro-
ducciéon (Camacho-Cervantes et al., 2014a, b;
Camacho-Cervantes, Ojangure, & Magurran,
2015). Se desconoce si los nativos muestran
una tendencia mutua a asociarse con esta
especie o si las asociaciones heteroespecificas
ocurren debido a la imposicion de una especie
sobre la otra (Camacho-Cervantes, Ojangu-
ren, Domiinguez-Domiinguez, & Magurran,
2018). Pero al mismo tiempo, esa disposicion
o imposicion sobre las especies nativas para
interactuar con especies invasoras podria estar
asociada con un rasgo ambiental clave que
aumenta la vulnerabilidad local a la invasion,
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al ayudar a individuos fundadores a atenuar
las desventajas de ser parte de una poblacion
pequeiia (Camacho-Cervantes et al., 2018).
Asi, el éxito de la invasion depende de encon-
trar un momento o lugar donde los invasores
puedan establecerse y, en algunos casos, supe-
rar a las especies residentes (Shea & Chesson,
2002), como parece ser que ha sucedido en
todo el resto de la zona media del rio Atacames,
donde el dominio de P. gillii es absoluto, des-
plazando o aislando a P. fria hacia la zona alta.

En este estudio, parece ser que luego del
beneficio que pudo haberles significado el aso-
ciarse cuando llegd la especie introducida, la
presion ejercida por P. gillii se manifiesta en el
aislamiento de P. fria hacia la zona alta. Existe
evidencia de este tipo de desplazamiento; por
ejemplo, en Pert, en toda la cuenca baja del
Rio Grande, en la region costera de Ica Ortega,
Guerra y Ramirez (2007) sefialan la presencia
exclusiva de Oreochromis niloticus y P. reti-
culata durante los 10 primeros kilémetros del
rio. El desplazamiento altitudinal evidenciado
en este estudio se sustenta también con estu-
dios que sugieren que los peces no nativos
pueden modificar el comportamiento de las
especies nativas, principalmente cuando llegan
a ser numerosos, dominantes y/o mas agresi-
vos que las especies nativas (Cucherousset &
Olden, 2011).

La modificacion en el comportamiento y/o
la biologia de las especies nativas se ha obser-
vado en cuerpos de agua invadidos por especies
del género Poecilia, donde los machos intentan
persistentemente forzar copulas con hembras de
esas especies (Valero et al., 2008). Estos inten-
tos de copulas forzadas acarrean costos para las
hembras ya que pierden oportunidades de ali-
mentarse, se exponen a la depredacion e invier-
ten energia en rechazarlos (Gonzalez-Zuarth &
Vallarino, 2014), lo que a su vez podria repre-
sentar costos muy altos e incluso riesgo de
viabilidad para la poblacion local (Valero et al.,
2008) posiblemente provocando, como en este
caso, un desplazamiento altitudinal.

Aunque son diversos los factores ambien-
tales, fisico-quimicos y ecoldgicos, los que
afectan la adopcion y asignacion de recursos

energéticos para el crecimiento, la madura-
cion y la reproduccion (Enberg et al., 2012);
es evidente que los parametros ambientales
registrados en el area de estudio no permiten
identificar ninguna causalidad para la segrega-
cion altitudinal, ya que los rangos de tolerancia
para los poecilidos como P. gillii (Chapman &
Chapman, 1993), sobrepasan los valores que
aqui se han registrado; similar situacion se
presenta con P. fria que originalmente ocupaba
todo el cauce, y lo sigue haciendo en todo el rio
Stua. Sin embargo, si los peces introducidos han
ocupado con éxito la zona baja y media, estan
utilizando recursos que de otro modo serian uti-
lizados por P. fria, esto podria verse expresado
en cambios del tamaio total de la poblacion
reproductora nativa (Gebrekiros, 2016).

El crecimiento de los peces esta directa-
mente relacionado con la masa de la pobla-
cion, que es controlada por la reproduccion
e influenciado por el suministro de alimento
(Nikolski, 1969). La mayor cantidad de protei-
na alimentaria se convierte en crecimiento y el
consecuente aumento de la longitud antes de la
madurez, posteriormente el alimento se utiliza
principalmente para el aumento del peso y de
las reservas para la migracion reproductiva y
el desarrollo de las gonadas (Gomiero, Car-
massi, & Braga, 2007). En muchas especies de
peces las tasas de crecimiento varian propor-
cionalmente con las condiciones ambientales,
la disponibilidad de alimento, y factores que
afectan su utilizacion como la temperatura y la
densidad poblacional (Gomiero et al., 2007),
éstas tasas también pueden variar durante el
ciclo de vida, estacionalmente y en cada habi-
tat ocupado por la especie (Lowe-McConnell,
1999). Aqui se evidencia una modificacién en
el crecimiento y la madurez de la poblacion de
P, fria del rio Atacames (Tabla 3), que presenta
una mayor tasa de crecimiento inicial, pero
también una madurez mas temprana, lo que
detiene el crecimiento; al contrario de los que
sucede con P. fria del rio Sua, que presenta
una menor tasa de crecimiento primario, pero
demora un poco mas su madurez, lo que tam-
bién le permite alcanzar un mayor crecimiento;
ademas, la edad de madurez calculada de P,
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gillii es similar a la de P. fria del rio Ataca-
mes, aproximadamente en la edad “8”, pero en
ambos casos es notoriamente anterior a la edad
de madurez de P, fria del rio Sua (Fig. 4). Esto
puede ser debido a que cuando las especies no
autoctonas se introducen en un nuevo entorno,
las especies nativas enfrentan nuevas presiones
de seleccion en las que deben demostrar una
rapida adaptacion para asegurar la superviven-
cia (Strauss, Lau, & Carroll, 2006). Aunque las
dietas descritas para P. gilli y P. fria en el rio
Atacames son mayoritariamente detritus, la pri-
mera especie alterna principalmente con algas
filamentosas (mas comunes en la zona media)
mientras que la segunda con macroinvertebra-
dos (mas abundantes en la zona alta) (Vasquez,
2019), lo cual es comprensible dada la exclu-
sion de esta ultima especie de la zona media
en el rio Atacames. Estos cambios adaptativos
rapidos pueden llevar también a una modifica-
cion en los rasgos morfologicos de las especies
nativas que reducen el riesgo de depredacion (o
la competencia) y la superposicion de nichos
con las especies invasoras, minimizando asi el
potencial de exclusion definitiva (Cucherousset
& Olden, 2011).

Mediante la morfometria geométrica se
descarta la hibridacion entre las dos especies,
ya que su morfologia muestra patrones clara-
mente diferenciables; seguramente gracias a la
trasmision y recepcion de sefiales intraespeci-
ficas reguladas por las condiciones ecoldgicas
locales (Morrongiello, Bond, Crook, & Wong,
2010), lo que ha fortalecido la barrera repro-
ductiva y ha impedido el apareamiento entre
estas especies (Gonzdlez-Zuarth & Macias-
Garcia, 2006). Sin embargo, la morfometria
evidencia también un cambio relevante en la
forma del cuerpo de P. fria del Atacames, con
respecto a P. fria del Sta el desplazamiento
posterior de la aleta pectoral es particularmente
notorio y significativo (T = 219.44, P < 0.001)
(Fig. 6); en términos generales, las aletas pares
se ocupan de la produccion de fuerzas ver-
ticales y por lo tanto afectan principalmente
el equilibrio, particularmente en el ascenso y
descenso (Harris, 1938). Se ha demostrado que
esta aleta puede servir de freno, produciendo

un levantamiento asi como una fuerza de
arrastre, la neutralizacion de esta fuerza de
elevacion por una fuerza hacia abajo producida
por las aletas pélvicas requiere la migracion
hacia delante de esta ultima, si esta migracion
no tuvo lugar, los peces se inclinarian hacia
arriba o subirian durante la parada (Lauder
& Drucker, 2004); es decir, que la migracion
de la aleta pectoral en P. fria del Atacames,
(considerando que la posicion de las aletas
pélvicas se mantiene en la misma posicion
en ambas poblaciones), podria tener relacion
con una adaptacion particular que favorezca la
elevacion, es decir los saltos. Soares y Bierman
(2013) ya han registrado, para el caso de P,
reticulata, la capacidad de saltar fuera del agua,
que se repite localmente también en el caso de
P, fria; Deacon y Magurran (2016) afirman que
este tipo de saltos, mas que una estrategia para
evitar depredadores o capturar presas, posible-
mente es un rasgo desarrollado para ayudar a la
dispersion, es decir, un instinto que le facilita
colonizar o encontrar nuevos cuerpos de agua;
en este caso, tal vez facilitando el acceso a
zonas altas del rio a quienes poseian este feno-
tipo. Por otro lado, se ha documentado también
el uso extensivo de las aletas pectorales como
dispositivos primarios de locomocion y veloci-
dad (Lauder & Madden, 2006), por lo que ade-
mas el posicionamiento posterior de esta aleta
podria estar relacionado con una mejora en la
movilidad y en la velocidad ante la presion
ejercida por la otra especie.

Los elementos de cambio en la distribucion
del gradiente, en el crecimiento y en la forma
del cuerpo evidenciados, podrian estar relacio-
nados con una respuesta adaptativa producto
de la plasticidad fenotipica ante la presencia de
agentes externos (Fisk et al., 2007). Un nimero
de estudios cada vez mayor demuestran que la
capacidad de las poblaciones para experimen-
tar una evolucidon contemporanea o rapida es
posible (Swanne, Hendry, & Reznick, 2017),
este mismo autor menciona que esa plasticidad
fenotipica puede influir en la dindmica evoluti-
va y, por lo tanto, en las tasas de evolucion. El
cambio en las caracteristicas estaria vinculado
en cierta medida con la historia evolutiva de las
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especies, pero se ha demostrado también que
caracteres como el tamafo corporal y la forma
del cuerpo son evolutivamente mas probables
de un cambio temprano (Blomberg, Garland,
& lves, 2003).

La presencia de especies introducidas e
invasoras en este tipo de rios podria ademas
generar cambios ecosistémicos que a futuro se
expresarian en forma de cambio en los flujos
biogeoquimicos, en la estructura trofica, en la
estructura del habitat (Garcia-Berthou et al.,
2015) y/o en fuertes modificaciones de los
ciclos de nutrientes (por ejemplo, nitrogeno
y fosforo) desplazando la proporcion relativa
de cada nivel trofico (Eby, Roach, Crowder,
& Stanford, 2006). La identificacion temprana
de los cambios que la presencia de especies
introducidas estd generando en las especies
locales es de gran importancia, para evitar que
algin momento la pérdida de biodiversidad y
la homogenizacion biotica (Olden, Lockwood,
& Parr, 2011) sea comlin en estos ambientes
tropicales Unicos.

Declaracion de ética: los autores declaran
que todos estan de acuerdo con esta publica-
cion y que han hecho aportes que justifican
su autoria; que no hay conflicto de interés de
ningun tipo; y que han cumplido con todos los
requisitos y procedimientos éticos y legales
pertinentes. Todas las fuentes de financiamien-
to se detallan plena y claramente en la seccion
de agradecimientos. El respectivo documento
legal firmado se encuentra en los archivos de
la revista.

AGRADECIMIENTOS

Este trabajo es un resultado de los proyec-
tos con fondos internos de investigacion de la
Pontificia Universidad Catolica del Ecuador
Sede en Esmeraldas de los afnos 2017 y 2018;
Los resultados de este trabajo forman parte de
la tesis del primer autor dentro del Doctorado
en Ciencias Agrarias y del Medio Natural de
la Universidad de Zaragoza, con el apoyo del
Banco Santander; agradecemos la colaboracion

en los muestreos de los estudiantes Michelle
Mora y Josselyn Mera.

RESUMEN

Una de las causas que aportan a la disminucion de
la biodiversidad es la introduccion de especies exoticas
que muchas veces terminan siendo invasoras, y por lo
tanto terminan compitiendo con especies locales. Esta
competencia no siempre es equitativa ya que las especies
invasoras comiinmente cuentan con ventajas adaptativas
que le otorgan beneficios ante las especies locales. Este
estudio realizado en microcuencas del noroccidente del
Ecuador identifica los efectos de la reciente presencia de
Poecilia gillii sobre la especie nativa Pseudopoecilia fria;
mediante un analisis poblacional (distribucion longitudinal,
parametros de crecimiento y morfometria). Los resultados
muestran un desplazamiento de P. fria hacia la parte alta
del rio, un aceleramiento en su crecimiento y por lo tanto
una madurez anticipada con la consecuente disminucion
del tamafio corporal y finalmente un cambio en el alto del
cuerpo con deslizamiento posterior de la aleta pectoral.

Palabras clave: especie invasora, Pacifico, impacto.
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