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RESUMEN

Los machos del pez amarillo, Girardinichtys multiradiatus (Goodeidae) cortejan
intensamente a las hembras, y ellas los rechazan vibrando vigorosamente, la cual
es una conducta que parece ser cnergéticamente demandante. Con un periodo de
receptividad de solo 4 dias y sin la posibilidad de almacenar esperma, es poco
probable que las hembras se beneficien de multiples copulas. Ya que los machos
cortejan intensamente a las hembras, y que éstas no se benefician de sus
aproximaciones, se puede hablar de que los machos acosan a las hembras, si esta
conducta conlleva a que las hembras enfrenten costos. Se postuld que la alta tasa
de cortejo de los machos podria ser costosa para las hembras y de acuerdo con
Magurran y Seghers (1994a) se propuso que éste afectaria negativamente la
Asignacion Reproductiva de las hembras (AR), puesto que la energia invertida en
los eventos de vibracion reduciria las reservas energéticas disponibles para nutrir
a los embriones en desarrollo. En registros de conducta en condiciones
expenmentales, se encontrd que efectivamente la intensidad del cortejo de los
machos redujo las oportunidades de alimentacién de las hembras, lo cual
representa un costo inmediato, sin embargo ésto no influy6é negativamente en las
estimaciones de AR. Se ha observado que en condiciones naturales, las hembras
del amarillo se agreden unas a otras (Macias Garcia, com.pers.); si la agresion
hembra-hembra es intensa, también puede representar un costo para las victimas.
Con base en estudios de agresion entre hembras en otras especies, se propuso que
la presencia de los machos proporciona un beneficio a las hembras puesto que los
machos intermumpen los encuentros antagonicos entre ellas. En el laboratorio se
observd que algunas hembras sufrieron severos dafios fisicos a consecuencia de
las agresiones de otras hembras, por lo tanto es probable que estos encuentros
sean costosos para las victimas. En ausencia del macho, una pareja de hembras
participaron en interacciones agresivas mas frecuentemente que cuando el macho
estuvo presente. Ademas, el macho interrumpid los encuentros antagénicos entre
hembras. Otros estudios han demostrado que el acoso de los machos es costoso
para las hembras, sin embargo en el pez amarillo, los costos por agresion entre
hembras podrian ser mas altos que los costos derivados del acoso sexual, y los
machos ejercen una funcidon como estabilizadores de la agresién entre hembras,
por lo tanto para ellas seria ventajoso permanecer en grupos mixtos y asi
minimizar el nesgo de morir a causa de agresiones con otras hembras,



CAPITULO 1. INTRODUCCION

1.Conflicte entre sexos.
[ 1Qrigen

Machos y hembras persiguen un mismo fin mediante la reproduccion: maximizar
el exito en la produccion de crias viables (Darwin, 1871 Krebs y Davies, 1993).
Sin embargo, las estrategias que emplean para lograrlo, pueden ser muy

diferentes y es en este aspecto cuando sus intereses entran en conflicto (Trivers,
1972).

La reproduccion sexual implica la fusion de gametos distintos en tamario,
forma, contenido de reservas energéticas y movilidad (Krebs y Davies, 1993). Tal
asimetria, comunmente conocida como anisogamia, existe en la mayoria de los
organisinos, y se postula que proviene de una condicién primitiva denominada
isogamia. La aparente asimetria en la inversion para la produccion de pametos de
ambos sexos, ha sido propuesta como la raiz del conflicto entre sexos (Trivers,
1972, Huntingford y Turner, 1987, West-Eberhard et.al., 1987 Krebs y Davies,
1993, Halliday, 1994). En especies de reproduccion sexual, la tasa de
reapareammiento de los machos, es decir la capacidad de fertilizar 2 una hembra
poco despues de haber eyaculado y fertilizado exitosamente a otra, es mas alta
que la de las hembras, debido en gran parte a que la tasa de regeneracion de los
espermatozoides y del eyaculado es mas alta que la de generacion de gametos
femeninos (Krebs y Davies, 1993). Por ejemplo, el éxito reproductivo de los
machos esta limitado por su capacidad de fertilizar gametos femeninos, y el de las
hembras, por su capacidad de producir évulos. Esta es una de las razones por las
cuales las hembras no copulan con cualquier macho disponible, sino que son
selectivas. En cambio, para los machos es mas redituable fertilizar al mayor
numero de hembras que sea posible. Los machos que copulan con mas hembras
que ¢! promedio, tienen mas probabilidades de producir muchos crios y asi de
incrementar su éxito reproductivo.

Las estrategias que emplean los individuos no solo dependen de sus
intereses, sino también de los factores ecoldgicos que determinan el sistema de
apareamiento (Emlen v Oring, 1977). Por ¢jemplo, en sistemas poligamos, los

machos invierten mas en el esfuerzo de apareamiento, es decir en el nimero de
copulas que realizan, y las hembras invierten mas en el esfuerzo parental, es decir



en el monto de tiempo y energia dedicado a la crianza (Alexander y Borgia, 1979,
citado en Krebs y Davies, 1993)

Con base en las premisas anteriores, un nimero de mvestigadores han
intentado caracterizar el conflicto entre sexos. Se postula que el conflicto entre
sexos puede ser de tres tipos (Huntingford y Turner, 1987): 1) Conflicto por la
eleccion de pareja, 2) Conflicto por el nimero de apareamientos o de copulas, y
3) Conflicto por el cuidado de los crios. El conflicto por cuidado parental no es
relevante para este trabajo, puesto que desde el momento de la fertilizacion, la
hembra es quien se encarga del desarrollo de los embriones y el macho no
interviene ¢n esta actividad.

El que un macho encuentre a una hembra en determinado momento y
espacio, no siempre conduce a que ocurra una copula (Hammerstein y Parker,
1987). La decisién de aceptar la copula depende, sobre todo para la hembra de
los acontecimientos previos al encuentro. En esta situacion se puede establecer un
contlicto, por ejemplo, la hembra puede haber sido previamente fertilizada y por
lo tanto rechazaria el intento del macho por copular, como sucede con los guppies
y los insectos patinadores de agua dulce (Magurran y Seghers, 1994a; Rowe,
1994). Por otro lado, como en el caso de algunos insectos, la hembra puede
aceptar copulas si éstas van acompailadas de una ganancia en energia
potencialmente utilizable para la reproduccion (a manera de “regalos nupciales”,
Hammerstein y Parker, 1987). Esta es la descripcion general del conflicto por la
eleccion de pareja.

Dentro del conflicto por nimero de cépulas, los machos pueden emplear
tacticas morfologicas y conductuales para manipular ta decision de las hembras
en cuanto a la aceptacion de la copula. Dentro del conflicto por multiples copulas,
West-Eberhard et al. (1987) sugirieron que al menos existen dos categorias de
manipulacion: una de mecanismos “a la fuerza” y que puede incluir violacién,
persecucion persistente 0 acoso sexual, y otra que implica una aportacion material
por parte del macho, como regalos nupciales, espermatéforos nutritivos,
participacién en el cuidado parental y/o proteccion contra depredadores.

1.2 Acosa sexual,

Es necesario determinar la diferencia entre cortejo y acoso sexual, antes de tratar
el altimo término. El cortejo es un conjunto de caracteres que atraen a las
hembras (ya sean desplicgues llamativos o colores vistosos en el macho) y que



estan dirigidos a incrementar la tasa de encuentro entre hembras y machos. Estos
caracteres han evolucionado en los machos con la finalidad de aumentar la tasa
de reapareamientos. Sin embargo, desde el punto de vista de las hembras, el
cortejo puede convertirse en acoso sexual si: 1) las hembras, reticentes a copular,
son cortejadas o perseguidas por los machos, provocando que éstas incurran en
costos por tiempo perdido en alimentacion y otras actividades (Clutton-Brock y
Parker, 1995), o si 2) la tasa de encuentro entre macho y hembra es mayor a la
tasa Gptima para ellas; la tasa optima para las hembras estaria determinada por el
tiempo disponible para buscar alimento o refugios para proteccion de los
depredadores.

Se identifica como acoso sexual aquella situacién en la cual el macho
intenta copular repetidamente con la pareja, si su cortejo es persistente y esta
dirigido a mas de una hembra, o incluso si la persigue con la finalidad de copular,
cuando la hembra se muestra reticente a aceptar la copula, y si con estas
aproximaciones, la conducta del macho provoca un costo para la hembra
(Clutton-Brock y Parker, 1995). Otros autores refuerzan el concepto de acoso
sexual al hacer énfasis en que los costos para la hembra repercuten en su
reproduccion (Stone, 1995). Los costos inmediatos que las hembras enfrentan
debido al acoso de los machos incluyen una reducciéon de oportumdades de
alimentacion, incremento en el riesgo de depredacién, y dailos fisicos a la
hembra, en el caso de copulas forzadas (como sucede en algunas focas, Le Boeuf
y Mesnick, 1990; Mesnick y Le Boeuf, 1991; y en nutrias Mestel, 1994). Tales
costos inmediatos podrian tener una repercusion a largo plazo en la reproduccion
de los organismos, sobre todo los casos en los que el riesgo de depredacién o el
daiio fisico contribuyan a incrementar la probabilidad de muerte de la hembra. Sin
embargo, la alta tasa de cortejo de los machos y las implicaciones que éste tiene
sobre el tiempo que invierten las hembras en rechazar sus aproximaciones,
representa en si mismo un costo y por lo tanto se ha considerado como acoso
sexual (Cook et al., 1994; Magurran y Seghers, 1994a, b; Rowe, 1994; Clutton-
Brock y Parker, 1995). Es importante notar que la distincion entre cortejo
persistente y acoso sexual esta precisamente en el hecho de que este ultimo
implica un costo para la hembra.

Dado que el acoso es una manera de obtener copulas por la fuerza, se
considera que éste es un mecanismo altemativo al cortejo. En el caso de los
guppies (Poecilia reticulata), se ha comprobado que los machos pueden recurrir
al robo de copulas en vez de cortejar a las hembras, en horas del dia cuando los

depredadores pueden detectar mas facilmente los despliegues de cortejo (Endler,
1987).



En la literatura se pueden encontrar diversos ejemplos de acoso sexual (en
venados, Clutton-Brock, 1992; en moscas, Krebs y Davies, 1993; en manposas,
Cook, 1994; en guppies, Magurran y Seghers, 1994a, b, en insectos patinadores
de agua dulce, Rowe et al | 1994; en abejas, Stone, 1995; en moscas tsé-1sé,
Clutton-Brock y Langley, 1997). Estos estudios concluyen que ¢l acoso sexual es
costoso para las hembras en términos de tiempo y energia invertidos en huir de
los machos. A partir de sus resultados con guppies, Magurran y Seghers (1994a),
y con nsectos patinadores Rowe et al. (1994), han demostrado que el cortejo
persistente de los machos y la reticencia de las hembras a aceptar multiples
copulas, tiene un efecto negativo sobre las oportumdades de ahimentaciéon de
éstas. Adicionalmente Magurran y Seghers (1994a) sugirieron que una reduccion
en la tasa de alimentacion, debida principalmente al acoso sexual, podria afectar
la fecundidad de las hembras puesto que esta variable depende directamente de su
tamaiio, y el tamafio corporal a su vez depende de la eficiencia en la alimentacién.
Sin embargo, hasta ahora no se han analizado las consecuencias del acoso sexual

en la adecuacion en los guppies, ni en ninguna otra especie de peces de agua
dulce.

El presente trabajo esta basado principalmente en las observaciones de
Magurran y Seghers (1994a) con guppies, y los peces utilizados en este trabajo
muestran conductas similares a ellos; adicionaimente comparten cicrtos aspectos
que caracterizan e! conflicto sexual que enfrentan.

2. Conflicto sexual en peces viviparos
2.1 Conflicto sexual en guppies Poecilia reticulata {Poeciludae).

Los guppies machos son sexualmente muy activos (Constanz, 1984), realizan
despliegues a una tasa de aproximadamente 1.4-1.6 veces / minuto, e intentan la
copula  0.1-0.7 veces / minuto (Constanz, 1984). Con cierta frencuencia, los
machos no cortejan a la hembra y en vez de eso realizan copulas forzadas
(Endier, 1987). Durante estos eventos, el macho se acerca a la hembra por detras
e inserta su gonopodio en el poro genital de la hembra, to cual generalmente
resulta en una copula exitosa. Las hembras solo son receptivas cuando virgenes, o
durante unos dias después del nacimiento de las crias (Liley, 1966, en Magurran
y Seghers, 1994a), y pasan la mayor parte del tiempo evadiendo a los machos, en
busca de lugares optimos para alimentarse Las herbras guppies enfrentan costos
por acoso sexual dado que el tiempo invertido en huir de los machos reduce sus



oportunidades de alimentacion hasta en un 25 por ciento (Magurran y Seghers,
1994a). Se ha propuesto que este costo repercute en el éxito reproductivo de las
hembras pero hasta ahora no se ha investigado a fondo esta posibilidad.

2.2 Conflicto sexual en el amarillio Girardinichtys multiradiatus (Goodeidae).

En cuanto a su conducta reproductiva, las hembras guppies y las del amarillo son
acosadas por los machos (Tabla A). Sin embargo, a diferencia de los guppies, las
hembras del amarillo tienen un corto periodo de receptividad que dura soélo cuatro
dias después del nacimiento de las crias (Saboric y Macias Garcia, datos no
publicados), no son capaces de almacenar esperma (Mendoza, 1962), y no son
superfetantes (Hollenberg y Wourms, 1994), por lo tanto, aparentemente no
obtienen beneficios de copulas ocurridas en los dias siguientes a la terminacion de
su periodo de receptividad. Sin embargo, es posible que los machos obtengan
ventajas en su éxito reproductivo a medida que copulen con un mayor nimero de
hembras receptivas. Al no poseer informacion acerca del estado de receptividad
de las hembras, excepto por la wvisible distension de su abdomen cuando se
acercan al momento del parto, se esperaria que los machos emplearan la
estrategia de cortejar o intentar copular con cualquier hembra. En el amarillo, el
conflicto entre sexos estad dado por la alta frecuencia e intensidad del cortejo de
los machos y sus intentos de copula, y por la resistencia de las hembras a aceptar
las copulas. La presencia de los machos y el acoso podria implicar costos
reproductivos para las hembras.

Las hembras decl amanllo manifiestan una conducta denominada vibracion
(ver Apéndice) cuando un macho se aproxima; tal conducta aparentemente
provoca que los machos desistan del intento de copular pocos segundos después
de que las hembras vibran, ya que después de unos segundos, el macho se aleja
de ella. En experimentos de laboratorio se ha comprobado que cuando una
embra no vibra frente a un macho, éste realiza el intento de copula (ver apéndice
para una definicién) mas frecuentemente que cuando la hembra esta vibrando
(Saborio y Macias Garcia, datos no publicados). Ademas, se ha observado que la
tasa de vibracion de las hembras receptivas es aproximadamente igual a la tasa de
cortejo de los machos (1 vez por minuto, Macias Garcia y Saborio, datos no
publicados). Estos datos sugieren que la vibracién que realizan las hembras
podria ser un mecanismo para impedir que un macho copule con ella, aunque ésto
no indica que el proposito principal de {a vibracion sea el rechazo.

La posibilidad de que esta conducta tenga que ver con el mecanismo de
eleccion de pareja por parte de las hembras queda en duda. Es probable que las




hembras evaluen la persistencia de los machos realizando vibracién prolongada,
como lo sugirid Nelson (1975). Pero, en observaciones de conducta en el
laboratorio se ha comprobado que no hay una correlacion significativa entre la
frecuencia de vibracién de las hembras y la frecuencia de intentos de copula de
los machos (Saborio y Macias Garcia, datos no publicados). Este resultado indica
que las hembras no utilizan la vibracion con el propésito especifico de evaluar la
calidad del macho. Si las hembras del amarillo evaluaran la calidad del macho
mediante su persistencia en ¢l cortejo, entonces s¢ esperaria que dicha
correlacion fuese positiva y significativa. Sin embargo, la funcion de la vibracion
en ¢l contexto sexual no es claramente rechazar a los machos, porque no se ha
observado que la frecuencia de intentos de copula disminuya a medida que
aumenta la frecuencia de vibracion de las hembras. Estos aspectos de la biologia
reproductiva de los amrillos requieren de una investigacion a fondo.

Onginalmente, la vibracion es una conducta que indica sumision del
individuo que vibra, y funge como un “relajador” de las agresiones entre
individuos dominantes y subordinados (Macias Garcia, 1991). Entonces para la
hembra esta conducta podria servir para evitar que el macho la agreda, pero
alternativamente puede ser efectiva para evitar que el macho copule con ella.
Dado que es una conducta vigorosa y que ocurre con bastante frecuencia en el
campo, la vibracién podria requerir una gran inversion energética por parte de la
hembra y es muy probable que tal gasto tenga consecuencias sobre Ia asignacion
reproductiva (Reznick, 1983; Reznick y Yang, 1993; ver mas adelante).
Adicionalmente la vibracion podria representar un costo en términos de un
incremento en el riesgo de depredacion, ya que el movimiento ondulatorio de las
hembras sobre la superficie es conspicuo y podria ser detectable por

depredadores naturales, como la culebra Thamnophis melanogaster (Macias
Garcia et al , 1994b).



TABLA A. Similaridades y diferencias en la biologia reproductiva de dos especies de peces viviparos.

Variables de la Biclogia Guppies Amarillo
REPIOUCHIVA e
Almacenaje de esperma S1 NO

Gestacion

QOrganos intromitentes
Superfetacion

Modo de nutricién de embriones

Acoso sexual

Forma de rechazo a los machos

20-30 dias (Constanz, 1989)

Gonopodio (Constanz, 1984)
SI{Constanz, 1989)

Lecitotrofia: (huevos con vitelo
abundante, la hembra provee una
pequefia cantidad de nutrientes a los
embriones) {Constanz, 1989)

S1
Desplazarse a otro lugar (Magurran
y Seghers, 19%4a)

40-56 dias (Saborio y Macias Garcia, datos no
publicados)

Espermatopodio (Macias Garcia, 1991}
NO (Hollenberg y Wourms, 1994)

Matrotrofia (huevos con poco vitelo, por lo tanto la
hembra provee nutrientes a los embriones durante
todo el embarazo) (Hollenberg y Wourms, 1994)

SI
Vibrar en la superficie hasta que el macho se aleje.

(Saborio y Mactas Garcia, datos no publicados)




3. Asignacién de recursos a la reproduccién,
3.1 Asignacion de recursos energéticos en general.

De acuerdo con un modelo generado por Wooton (1990) los peces adultos
utilizan la energia proveniente del alimento y la acumulada en sus tejidos
somaticos (lipidos) de la siguiente forma:

Energia entrante = Gastos + Almacenamiento  (1.1)

La energia utilizada bajo el rubro de gastos (formula 1.1.) esta destinada a
cubrir los requenmientos inmediatos del pez, como crecimiento, reproduccion y
mantenimiento, mientras que la energia destinada al almacenamiento puede ser
utilizada en el futuro, dependiendo de la época del afio (si es temporada

reproductiva o no) y de los factores ambientales que modelan las historias de vida
de los peces (Reznick, 1983).

Si la alimentacion, o energia entrante, es deficiente, entonces los peces
pueden modificar los patrones de asignacion energética destinando mas recursos
a una actividad por sobre las demas. Por ejemplo, si el alimento escasea o si las
oportunidades de alimentacién de los individuos son bajas, se puede llegar a
comprometer el crecimiento en pos de la reproduccion (Hirshfield, 1980), o
viceversa, posponiendo los eventos reproductivos en pos de la acumulacion de
reservas energéticas suficientes para el almacenamiento (Reznick y Yang, 1993).
Los organismos enfrentan este y otros tipos de “compromisos” en la asignacién
de recursos a diversas actividades.



3.2 Asignacidn de recursos a la reproduccion.

La asignacion de recursos a la reproduccion se puede dividir en tres partes
(Wooton, 1990):

i) Asignacién de recursos al desarrollo de caracteres sexuales secundarios.

i) Asignacién de recursos a la conducta reproductiva; ésto incluye: el cortejo,
apareamiento, y cuidado parental (si es que lo hay).

iif) Asignacion de recursos a la produccion de gametos.

La energia utilizada para las funciones arriba mencionadas, proviene de
moléculas lipidicas que son buenos almacenadores, dado su alto contenido
energético y su baja gravedad especifica (Wooton, 1990; Lehninger, 1993). En
todos los organismos, los lipidos de reserva provienen principalmente del
consumo de alimento y juegan un papel importante en el metabolismo animal
(Lehninger et al., 1993).

Con base en los supuestos arriba mencionados, una forma sencilla para
determinar el efecto de la escasez de alimento en la reproduccion de los peces
seria medir su asignacion reproductiva. Reznick (1983) defini6 la asignacion
reproductiva para guppies, como la relacion:

Asignacion Reproductiva = peso de la camada
peso de la madre + peso de la camada

Dado que el peso corporal esta relacionado al consumo de alimento, puesto
que el alimento ingerido y la energia obtenida de él son destinadas en parte al
crecimiento de los peces, entonces la calidad de la alimentacién podria repercutir
de alguna manera en la asignacién reproductiva de los peces.

3.3 Relacion entre el conflicto sexual y la asignacion reproductiva en
G.multiradiatus.

En esta especie los machos pasan gran parte del tiempo cortejando y acosando a
las hembras, mientras éstas rechazan sus intentos por copular y vibran
vigorosamente en la superficie del agua. El tiempo y energia invertidos en la
conducta reproductiva, y en la vibracién, no se pueden reponer inmediatamente.
Por lo tanto, la energia destinada a otras actividades como crecimiento somatico,
produccion de pametos y asignacion reproductiva podria ‘reducirse.




Probablemente existe un compromiso entre la asignacion de recursos para la
reproduccion y la asignacion de recursos para el crecimiento en estos peces.

La asignacion de recursos a las crias esta determinada en su totalidad por
la hembra, ya que es ella quien produce los huevos e invierte energia en su
nutricién (Wooton, 1990). No existe evidencia de que el macho transfiera
nutrientes en el eyaculado. El consumo de alimento en estos peces es crucial tanto
para el mantenimiento de las reservas lipidicas como para la asignacion
reproductiva a lo largo de todo el embarazo. Se ha comprobado que algunos
peces pueden llegar a utilizar la energia de sus propios tejidos somaticos para
compensar por una baja disponibilidad de alimento (Wooton, 1977, en Wooton,
1990). Por otra parte, en algunos ciclidos, la conducta de cuidado parental puede
disminuir a medida que el alimento escasea (Townshend y Wooton, 1985). Por o
tanto, la calidad y cantidad de la alimentacién de las hembras de G. multiradiatus

podria jugar un papel importante en la asignacién reproductiva, y también en su
adecuacion.

4. La especie de estudio, Girardinichtys multiradiatus.
4.1 Distribucion

Los miembros de la familia Goodeidae, con 35 especies repartidas en 17 géneros,
son peces endémicos del altiplano central de México (Hollenberg y Wourms,
1994; Macias Garcia, 1994a). Los individuos pertenecientes a la especie G.
multiradiatus son ficilmente vistos en estanques, lagos y rios en la cuenca del
Rio Lerma, préxima a la ciudad de México (Macias Garcia, 1994a).

4.2 Historia natural

En general, se sabe muy poco de la historia natural de estos peces. La mayoria de
los estudios que se han publicado poseen informacién sobre la morfologia y
cariotipo de algunas especies de la familia Goodeidae (Uyeno et al. 1983;
Fitzsimmons, 1972) y solo dos estudios se han dedicado a esclarecer aspectos de
la conducta sexuval de G. multiradiatus en relacion a los riesgos de depredacion
enfrentados por los machos como consecuencia de sus omamentos (Macias

Garcia et al,, 1994b) y de su conducta social en relacion a la proporcion de sexos
(Macias Garcia, 1994a).

4.3 Biologia reproductiva

Los machos son mids pequefios que las hembras, poseen aletas dorsales y
ventrales muy grandes y coloridas en comparacion a las hembras. Durante la



copula el macho “abraza” a la hembra y mantiene el espermatopodio unido a la
region ventral de ella, formando un canal para la transferencia de esperma
(Macias Garcia, 1989). Las crias se desarrollan totalmente dentro de la madre en
un periodo de dos meses, y reciben lipidos, aminoécidos, y glucosa (Hollenberg y
Wourms, 1994) a través de la trofotenia, un tejido derivado del canal alimenticio
del embrion (Hollenberg y Wourms, 1994); la nutricion de los crios es
matrotrofica (Tabla A).

La matrotrofia en goodeidos podria ser ventajosa al funcionar como
mecanismo de ajuste adaptativo del tamafio de camada. Turner (1983) propuso
que en especies matrotroficas se puede promover la evolucion cromosomica si
por medio de competencia intrauterina entre las crias se eliminan aquellas que
presenten ordenamientos cromosomicos letales. La reabsorcién de crios con
defectos cromosémicos seria a su vez benéfica para la hembra en términos de un
incremento en los recursos energéticos que son destinados al resto de las crias en
desarrollo. Como se verd mas adelante la cantidad de reservas energéticas de la
hembra es crucial en la nutricién de las crias a lo largo del periodo de gestacion,
por lo tanto cualquier cambio relacionado a la alimentacién o el metabolismo de
las hembras embarazadas deberia tener implicaciones en los patrones de
asignacién reproductiva.
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OBJETIVO GENERAL

Poner a prueba el supuesto de que ¢l cortejo persistente de los machos es costoso
para las hembras. Si tal costo existe, determinar si éste fenémeno conlleva a un
costo reproductivo para las hembras.

OBJETIVOS PARTICULARES

a) Poner a prueba si el cortejo persistente de los machos reduce las oportunidades
de alimentacion de las hembras.

b} Determinar si una tasa alimenticia reducida afecta de manera negativa al
contendo lipidico de las hembras (al final del embarazo).

¢} Determinar si una reduccion de la tasa de alimentacién repercute en la cantidad
de lipidos asignados a las crias (al final del embarazo),

d) Determinar si la ausencia de machos beneficia a hembras embarazadas en
términos de que éstas tengan mayores oportunidades de alimentarse y que por
fo tanto produzcan camadas mas numerosas y crios de mayor talla, peso o
contenido lipidico, en comparacion con hembras que estan expuestas al cortejo
persistente de los machos, y que por lo tanto vibran mas frecuentemente.



CAPITULO 2: Costos del acoso sexual.

EXPERIMENTO 1. Conducta.

HIPOTESIS

Dado que: 1) la respuesta mas frecuente de las hembras no receptivas al cortejo
es la vibracion, 2) las hembras sélo son receptivas por 5 dias cada dos meses
(Saborio y Macias Garcia, datos no publicados) y sus encuentros con los machos
no conducen a almacenar mas esperma, y 3) en el campo; los machos cortejhn
frecuentemente (a una tasa de 1 evento por minuto ; Macias Garcia, 1991), se
propone que el tiempo invertido en la vibracion interfiere con el tiempo que las
hembras dedican a alimentarse. La hipotesis es que la tasa de alimentacién de las
hembras se reduce a causa del tiempo que invierten en la conducta de vibracion,
en respuesta a la alta tasa de cortejo de los machos.

Predicciones

a) La tasa de vibracién de hembras en encierros con machos sera mayor a la de
hembras en encierros sin machos.

b) La tasa de alimentacion de las hembras en encierros con machos sera menor a
la de hembras en encierros sin machos.

c) La tasa de alimentacion de las hembras disminuira conforme se incremente la
tasa de vibracién, en encierros con machos. De esta manera, sera posible
observar una correlacion negativa entre estas dos variables.

METODOS

Los sujetos de estudio.

Se usaron individuos de G. multiradiatus que fueron colectados en Acambay,
Edo. Méx. entre el 19 y 20 de octubre de 1996. El experimento se llevo a cabo en
pozas de cemento en el Instituto de Ecologia, UNAM. En una poza se colocaron
dos encierros de malla (1.5m largo x 0.9m ancho x 0.45m profundidad) con
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flotadores de unicel. Dentro de estos encierros se introdujeron individuos de G.
multiradiatus para establecer los tratamientos control y experimental

a) Encierros control: 5 machos y 10 hembras embarazadas
b) Encierros experimentales: 15 hembras embarazadas.

El experimento se replicé dos veces mas en pozas adyacentes. En total se
usaron 3 pozas y en cada una de ellas se tuvo un encierro experimental y uno
control, por lo tanto se usaron 6 encierros en total. Los individuos en cada
tratamiento fueron seleccionados de manera aleatoria. Se midié la longitud
estandar (LS=longitud de la boca hasta el punto de inicio de los rayos en la aleta
caudal}) de cada individuo usado en ¢l experimento, con un vernier (precision
#0.05 mm). Un total de 45 hembras (longitud mediatdesviacién estandar ;
32.93« 4.07 mm) fueron asignadas a encierros experimentales, mientras que 30
hembras (longitud mediatdesviacion estandar ; 30.73+ 4.3 mm) y 15 machos
(longitud mediatdesviacion estandar, 27.6+2.7 mm) se asignaron a encierros
control.

Condiciones de manutencion de los peces.

Los peces de este experimento permanecieron durante sicte meses en los
encierros dentro de las pozas, desde el 20 de octubre de 1996 hasta el 21 de
mayo de 1997. Las pozas contenian agua tratada que se mantuvo oxigenada
gracias a la presencia de plantas acuiticas. La temperatura del agua no fue
controlada. Los peces fueron alimentados con pulga de agua Daprhia pulex, en
dos ocasiones durante el tiempo que estuvieron en las pozas, aunque su principal
fuente de alimento fueron algas flotantes y otros organismos que habitan
naturalmente en las condiciones de las pozas (sobre todo invertebrados).

Registros de conducta.

Se realizé un registro al dia en cada encierro, con lo cual se obtuvieron 6 registros
de conducta por cada dia de observacion (tres de encierros experimentales y tres
de encierros control). Los peces fueron observados en cada encierro por un
periodo de 15 minutos, de éstos, 5 minutos fueron destinados a observacion sin
registro con el fin de que el observador localizara visualmente a las hembras
dentro del encierro, y de que los peces se habituaran a su presencia (Martin y
Bateson, 1993). El registro formal de conducta se realizo durante los 10 minutos



restantes. En cada encierro se observo una hembra focal por sesion, la cual fue
escogida de manera aleatoria de acuerdo con una tabla de dos columnas de
numeros al azar. Dicha tabla se generé con ayuda del programa MATH Cad
version 5.0; la primera columna de la tabla contenia nimeros del 1 al 6, los cuales
corresponderian al nimero de encierro a observar, y la segunda columna contenia
nameros ordinales del 1° al 10° para seleccionar a la hembra a observar en cada
encierro (la prnimera, la tercera, la décima, la octava, etc. hemnbra que se observara
en el encierro). En encierros donde sélo habia hembras, dicha tabla se generd con
nameros ordinales del 1° al °15°, puesto que el niumero de hembras presente en el
encierro era distinto.

Se cuantificd la frecuencia y duracién de las conductas de vibracion de las
hembras focales. También se observaron conductas de cortejo de los machos
como los despliegues de aletas, y el “baile de figura de ocho™ {ver apéndice para
una definicidén de estas conductas). Se observo la alimentacién de la hembra si
después de haber tocado con la boca las paredes del encierro, o cualquier otro
objeto dentro de éste, masticaba. Se registro la duracion y frecuencia de estas
conductas.

A partir de las frecuencias de vibracion y alimentacién se calculd la tasa de
estas conductas de acuerdo con Martin y Bateson (1993) como :

tasa de la conducta = frecuencia de la conducta

duracidn del registro de conducta

Las conductas de vibracion, alimentacion o cortejo que ocurrieron cn el
periodo previo al registro formal no se tomaron en cuenta. Los registros de
conducta siempre se llevaron a cabo al mediodia ya que es en estas horas en las
que los machos acosan con mayor intensidad a las hembras (observacion
personal).

Andlisis de datos.

En total se realizaron 84 registros de conducta. Sin embargo debido a que en
algunos casos era dificil seguir a una hembra y no perderla de vista a lo largo de
todo el registro, sélo 55 registros tuvieron datos de conducta de la hembra
durante los diez minutos de duracion def registro. En los andlisis estadisticos que
se llevaron a cabo, solo se consideraron los 55 registros mencionados; de éstos,
31 se realizaron en encierros control y 24 en encierros expenimentales.
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Tanto la tasa de alimentacién como la de vibracién se compararon entre
ambos tratamientos por medio de una prueba de t no pareada, conocida como
prueba de t aproximada de Welsch. Se generaron tablas de conlingencia y se
analizaron por medio de la prueba de X para comparar el nimero de hembras que
se alimentaron y no se alimentaron, y que vibraron y no vibraron en ambos
tratamientos. Estos analisis se llevaron a cabo con la ayuda del programa
GraphPad Instat tm V2.00 (licencia propiedad de M.G. Ritchie, Untv. of
St.Andrews). Se calculd el coeficiente de correlacion de Pearson con ayuda del
programa Statistica para Windows V4.5 (licencia propiedad de M. Rees, Imperial
College). El nivel de significancia manejado fue p<0.05.

Los individuos usados en el experimento no fueron marcados, por lo tanto
habia una probabilidad de haber observado a una hembra dos veces o mas. En
encierros con macho, habia una probabilidad de 0.001 de observar a una hembra
dos veces (puesto que la probabilidad de observar a una hembra por pnmera vez
fue 1/30 = 0.03, y la probabilidad de observarla dos veces, {0.03}2 = 0.001) y en
encierros sin macho, una probabilidad de 0.0005 (probabilidad de observar a una
hembra por primera vez 1/45 =, probabilidad de observarla por segunda vez,
{0.02}* = 0.0005). Las pruebas de X? que se realizaron son validas porque la
probabitidad de haber observado a una hembra dos veces fue baja, y por lo tanto
s¢ puede considerar que los datos obtenidos provienen de individuos diferentes.

RESULTADOS.

Un mayor nitmero de hembras que estuvieron con machos realizaron vibraciones
(28 de 31 hembras mostraron esta conducta en encierros con macho y 2 de 24
hembras en encierros sin macho, X = 33.44, g.l=1, p<0.0001), comparadas con
las hembras que estuvieron sin ellos, (Tabla 2.1) La tasa de vibracién de hembras
que estuvieron con machos (X = 0.47 vibraciones/min, d.e.+ 0.39, N = 31) fue
mayor que la de hembras que estuvieron sdlo con hembras (X = 0.05
vibraciones/min, d.e.+ 0.21, N = 24) (Prueba de t = 4.9, g1=47,p<0.0001).



TABLA 2.1 Namero de hembras observadas que vibraron o no vibraron en ambos
tratamientos.

Tratamiento vibraron No vibraron Total
%o %o Y
Experimental 2 22 24
{sin machos) (4) (40) (44)
Control 28 3 31
(con machos) (51) (5) (56)
Total 30 25 55
(55) (45) {100)

En encierros con machos un mayor nimero de hembras se alimentaron que
en encierros sin machos (24 de 31 hembras en encierros control y solo 11 de 24
en encierros experimentales, X = 583, gl=1, p<0.05; Tabla 22)
Sorprendentemente, la tasa de alimentaciones de hembras que estuvieron con fue
mayor machos (X = 0.7 alimentaciones/min, d.e.% 1.02, N = 31 ) que la de
hembras que estuvieron sélo con hembras (X = 0.15 alimentaciones/muin, d.e.+
026, N = 24; t = 2.74, gl= 34, p< 0.01). Puesto que este resultado no
concuerda con la prediccion formulada, entonces reportamos un analisis
adicional : la varianza de ia tasa de alimentacion en encierros con macho fue
significativamente mayor que la de encierros sin macho (F =15.681,p < 0.01).

TABLA 2.2 Nimero de hembras que comieron o no comieron en ambos tratamientos.

Tratamiento comieron No comieron Total
Yo Yo %o
Experimental 11 13 24
(sin machaos) 0 (24) (44)
Control 24 7 31
{con machos) (44) (13) (56)
Total 35 20 55

(64) (36) (100)
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Para determinar si la frecuencia de vibraciones repercute en la frecuencia
de alimentacion de las hembras, se correlactonaron las variables tasa de
alimentacion y tasa de vibracion en encierros con machos. Como se predijo, la
tasa de alimentacion disminuyo a medida que se incrementd la tasa de vibracion
de las hembras en encierros con machos (Fig. 2.1).
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Figura 2.1, Correlacion entre la tasa de alimentacion y la tasa de vibracién de hembras en
encierros con machos.



DISCUSION

Las hembras que estuvieron con machos (N= 30 hembras observadas) vibraron
casi 9 veces mas que las que estuvieron so6lo con hembras (N= 24 hembras
observadas). Por otro lado, y contrario a lo esperado, las hembras que
estuvieron con machos no se alimentaron menos que aquellas que estuvieron con
machos, a pesar de que su tasa de vibracion fue muchas veces menor. Se
comprobo que mientras mayor era la tasa de vibracidn de las hembras (la cual es
una medida de la tasa de cortejo, debido a que la gran mayoria de los eventos de
vibracién reportados fueron provocados durante el cortejo de los machos hacia
las hembras, y s6lo en dos ocasiones, entre hembras) en encierros con machos,
sus oportunidades de alimentacion se redweron debido a que invirtieron mas
tiempo en esta conducta que en alimentarse.

Considerando que los machos de G. multiradiatus son muy activos durante
el medio -dia en cuanto a su persistencia en conseguir copulas (observacion
personal) y que a esas horas aparentemente es mas probable que cortejen a las
hembras (ver Endler, 1987), entonces el célculo de la tasa de vibracion de las
hembras en este experimento constituye una medida de la tasa de cortejo de los
machos. Magurran y Seghers (1994a) realizaron este calculo para los guppies
machos y obtuvieron un resultado de 0.59 veces / minuto, el cual no se aleja
considerablemente de nuestra medida de la tasa de vibracion: 0.47 veces /
minuto. A pesar de que la vibracién onginalmente cumple con la funcién de evitar
ser agredidas por los machos, para las hembras podria también estar funcionando
como rechazo a los intentos del macho por copular. Las hembras que estuvieron
sometidas al acoso de los machos, vibraron mas frecuentemente que las que no
estuvieron cont machos. Las hembras que pasaron todo el tiempo con ofras
hembras mostraron la conducta de vibracién en algunas ocasiones, pero siempre
en una frecuencia menor a la de hembras que estuvieron con machos.

Se esperaba que las hembras que no vibraron pudiesen invertir mas tiempo
para la alimentacién, sin embargo los resultados no apoyaron esta prediccion: las
hembras en encierros control dedicaron mas tiempo a alimentarse que las
hembras en encierros experimentales. Habiendo una diferencia significativa de
tamarios (t = 2.21, g.1.= 59, p=0.03), entre ambos tratamientos se esperaria que
las hembras mas grandes comieran mas y con mayor frecuencia, puesto que los
requerimientos alimenticios son mayores cuanto mayor es la masa corporal de un
individuo (Magurran y Seghers, 1994b). Pero a pesar de eso, se encontré que las
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hembras mas grandes, en encterros experimentales no se alimentaron mas que las
de menor talla. Entonces es posible que la diferencia de tallas corporales no haya
influido en los resultados de este experimento.

Se propone que la baja tasa de alimentacién de las hembras en encierros
expenmentales se debe a que ellas estan inhibidas a causa de las interacciones
agresivas con otras hembras. Las hembras de G, multiradiatus son muy agresivas
entre si ¢ incluso pueden llegar a ser mas agresivas cuando los machos no estin
presentes (observacion personal}. En la naturaleza se ha observado que algunas
veces las hembras vibran frente a otras hembras, sin embargo, se cree que entre
ellas la vibracidon no tiene el mismo efecto “apaciguador” de la agresion que se
observa cuando una hembra vibra frente a un macho (Macias Garcia, 1991), y
que la hembra agresora no deja de atacar a la hembra que vibra. Cuando se
presenta entre hembras, la vibracion indica sumision (Macias Garcia, 1991) y Ia
hembra que vibra se encuentra en una posicion de subordinacion-. Es probable
que las hembras subordinadas solo salgan en busca de alimento durante periodos
de tiempo muy cortos o en horas del dia en que las hembras dominantes estan
escondidas o inactivas. En estudios de campo se ha observado que al ser
perturbado un grupo de hembras cerca de la onlla de un cuerpo de agua, las
hembras mas grandes regresan al lugar donde se encontraban originalmente antes
que las hembras mas chicas (Macias Garcia, 1994a). Las hembras dominantes
podrian limitar las actividades de las hembras subordinadas, como la alimentacion
v/o el reposo en dreas de la superficic donde la temperatura del agua es
ligeramente mds alta.

Debido a que la mayoria de las hembras que se observaron en encierros
experimentales eran subordinadas (solo una o dos hembras/encierro, osea sdlo 6
de 45 hembras en los encierros experimentales) la varianza en la tasa de
alimentacion de las hembras en este tratamiento no fue muy grande. En presencia
de machos, las oportunidades de alimentaciéa de las hembras sélo estan limitadas
por las intcracciones con los machos (cortejos, despliegues, copula, vibracion).
Esto quiere decir que la totalidad de hembras en encierros control tienen las
mismas probabilidades de alimentarse, y como se comprobo, en encierros con
machos se ahmentaron un mayor namero de hembras que en encierros sin
machos.

Por ultimo, se comprobd que el tiempo invertido en la vibracion repercute
de manera negativa en la tasa de alimentacion de las hembras (figura 2.1). La
descripcion de la vibracion (ver apéndice) distingue tres etapas en esta conducta;
al realizar las observaciones de conducta se puede notar que la hembra que vibra
se queda quicta sobre la superficie del agua, sin realizar una actividad especifica,
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y solo después de unos segundos reanuda sus actividades normales (comer,
nadar). Este periodo de tiempo debe ser crucial para el tiempo perdido en la
alimentacion, ademas de la duracién de los movimientos ondulatorios de la
hembra durante la vibracion, Las hembras de G. multiradiatus podrian enfrentar
costos por ¢l cortejo intenso de los machos puesto que la vibracion como
consecuencia de las aproximaciones de los machos representa un gasto de tiempo
.que repercute en sus oportunidades de alimentacion.
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CAPITULO 3: Asignacion reproductiva.

EXPERIMENTO 1, 2a. parte: Cuantificacion de lipidos.

HIPOTESIS

Las hembras se encargan del aprovisionamiento de lipidos a los crios durante el
periodo de gestacion (2 a 3 meses), a través de la trofotenia. Los lipidos
aportados a los crios provienen mayormente del alimento ingerido (Hollenberg v
Wounms, 1994), aunque también se pueden usar los lipidos de reserva de la
hembra. Dado que la vibracion podria ser energéticamente demandante puesto
que es una conducta vigorosa, y que la tasa de alimentacién de las hembras
disminuye a medida que la tasa de vibracién se incrementa, entonces se puso a
prueba el supuesto de que los costos por vibracion constante repercuten
directamente en la asignacion de recursos energéticos para la reproduccion, al
reducir las reservas lipidicas destinadas a esta funcion. Si las hembras incurren en
tos costos mencionados, ésto se verd reflejado en una reduccién en su
adecuacion.

Predicciones.

a) La proporcién de lipidos al momento de parir sera mayor para las hembras de
encierros sin machos que para las hembras de encierros con machos

b) La proporcion de lipidos de las crias de hembras en encierros sin machos sera
mayor que la de crias de hembras en encierros con machos.

c) Las hembras en encierros sin machos tendran un mayor nimero de hijos que
las hembras en encierros con machos.

d) La adecuacion estimada (Adecuacién = [Proporcion de lipidos de la hembra) *
[Proporcion de lipidos de los crios} * [No. de crios] (Conrad, 1983)) de

hembras en encierros sin machos sera mayor que la de hembras en encierros
con machos.
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METODOS.
Los sujetos de estudio

Sc utilizaron 24 hembras embarazadas de G. multiradiatus, que formaron parte
de las observaciones de conducta del experimento, es decir que las condiciones
de manutencién fueron las mismas que se detallaron en el capitulo 1. Todas las
hembras utilizadas en este analisis permanecieron dentro de los encierros por lo
menos durante dos meses, es decir, completaron su periodo de gestacién bajo las
condiciones experimentales.

Para asegurar que se usaran solo aquellas hembras cuyo embarazo hubiera
transcurrido totalmente dentro de los encierros, se escogieron hembras -
embarazadas que después de dos meses de iniciado el experimento mostraran
sefiales de parto proximo. Con base en experiencia en la crianza de estos peces
(Macias Garcia, 1989} los signos de parto proximo se distinguen como;
movimiento de los embriones a término dentro del vientre de la hembra, vientre
de la hembra distendido y reduccion de la actividad de la hembra la cual
generalmente pasa mucho tiempo en la superficie del agua durante el mediodia. A
pesar de no haber estado con machos, algunas hembras de los encierros sin
machos mostraron signos de embarazo, lo cual indica que habian sido fertilizadas
por machos en el campo.

En total se utilizaron 13 hembras de encterros con machos y 11 hembras de
encierros sin machos. Para cuantificar los recursos energéticos que las hembras
aportan a sus crios, se llevo a cabo un analisis del contenido de lipidos de reserva
en hembras embarazadas y en sus crios.

Procedimiento para la cuantificacion de lipidos.

Las hembras seleccionadas fueron fijadas en formol al 10% y preservadas en
formol al 5%. Se realizaron disecciones para separar a la hembra de los crios, y
los lipidos de reserva de ambos fueron extraidos y cuantificados de acuerdo a la
metodologia reportada por Heulett et al (1995). Cada hembra fue colocada en una
cdpsula plastica para tejidos de 4.0 ¢m de diametro y 0.8 cm de grueso,
etiquetada con el nimero de identificacion de la hembra y el tipo de encierro al
que pertenecia; los crios de cada hembra fueron colocados en viales eppendorf de
1.5 ml y etiquetados de la misma manera que las hembras. Tanto hembras como
crios se mntrodujeron a un horno de secado durante dos dias y posterior a ésto
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fueron pesados en una balanza Denver Instrument Company 100A, (precision:
0.0001 g). Después de pesarse, los tejidos volvieron a secarse durante 24 horas
en el horno, ya que se hidratan rapidamente fuera de él. Una vez secos, los tejidos
fueron sometidos a 4 lavados con éter, para disolver los lipidos de reserva; cada
lavado consistio en sumergir los tejidos en una cantidad de éter suficiente para
cubrir al tejido, y dejarlos en estas condiciones durante una hora. Después del
lavado, los tejidos volvieron a ser introducidos al homo de secado durante dos
dias, y después de ésto fueron pesados en la misma balanza para la estimacién:

(Peso seco de tejidos e del lavado - P50 $eCO de 1€jid0S duspuis do 1vado) d€ hembras, y

(Peso seco de te)id0S umes del lavado - P30 36€0 A€ 1E)IAOS dopues del avada) d€ CTIOS.

Esta cifra representa la cantidad de lipidos de reserva de hembras y crios.

Andlisis.

Se realizaron pruebas de t no pareadas para comparar las variables indicadas en
las predicciones. Se recurrid a la prueba de t aproximada de Welsch y para ésto
se utilizo el programa Graph Pad Instat tm V2.00 (licencia propiedad de M.G.
Ritchie, Univ. de St.-Andrews). Los coeficientes de correlacion de Pearson se
calcularon con ayuda del programa STATISTICA para Windows V4.5 (licencia
propiedad de M. Rees, Impenal College). Dado que se calcularon mas de dos
correlaciones de una misma vanable con otras, se¢ realizé una prueba de Dunn-
Sidak para ajustar el nivel de significancia. Esta se calculé manualmente a partir
de las formulas reportadas en Sokal y Rohlf (1995). El nivel de significancia que
se manejo fue p<0.05 en todos los analisis.

RESULTADOS.

No se encontraron diferencias significativas entre tratamientos al comparar las
variables indicadas en las predicciones (Tabla 3.1).
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TABLA 3.1. Comparacién de la proporcion de lipidos de las hembras y de los crios, namero de crios v

_asignacién reproductiva para los tratamientos control y experimental.

Control (¢/machos) Experimental (s/machos) t{gl=2 p
RN 0. -0 ) N 0. .. 1200 ) S
Proporcion de lipidos de 1a hembra* (gr) 0.059+0.01, 13 0.05+0.009, 11 1.44  >005
Proporcion de lipidos de las crias.™ (gr) 0.055£0.02, 13 0.06£0.02, 11 0.56 >0.05
No. de crios 27.8£11.9, 13 24.18210.16, 11 0.8 >0.05
Asignacién Reproductiva** (gr) 0.18+0.08, 13 0.22+0.07, 11 1.29  =>0.05

*Proporcién de lipidos de la hembra = Cantidad de lipidos de la hembra

Peso de la hembra
*Proporcién de lipidos por cria = Cantidad de lipidos por cria
Peso de la cria
**Asignacién reproductiva = Peso de las crias (Segun Reznick y Yang, 1993)

Peso de la hembra + peso de las crias



Dado que no se observaron diferencias significativas en las variables de
interés, calculamos el coeficiente de correlacion de Pearson para determinar si
extistia alguna asociacion de importancia entre las variables mencionadas y la
asignaciéon reproductiva. Se realizo este analisis con base en los supuestos
tedricos acerca de lps costos de la reproduccion. Wooton (1990) planted que la
correlacion negativa entre componentes de adecuacion y vanables relacionadas a
la reproduccién inmediata, consituye una evidencia de que la reproduccion es
costosa. El objetivo de este analisis era investigar la existencia de un costo por
reproducciéon cuando las hembras estan con machos, a pesar de que no se¢
encontraron diferencias significativas en AR. Los resultados se muestran en la
Tabla 3.2

TABLA 3.2 Correlaciones de tres variables con AR,

Asociacidn Control (¢/machos) Experimental (s/machos)
arcsen de A vs. arcsen de D. r=-0.67 r=045
p=0.01 p>0.05
(FIG. 3.1)
arcsen de B vs. arcsen de D. r=-04 r=0.67
p>0.05 p=002
C vs, arcsende D r=023 r=-0.16
p >0.05 p>0.05

Ajuste a tres contrastes por medio de la
prueba Dunn-Sidak: p=0.01 (Ver Sokal y
Rohlf 1995, pp.239)

A: Proporcion de lipidos de la hembra; B: Proporcion de lipidos de las crias; C: No. de crios;

D: Asignacion Reproductiva.
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Fig. 3.1 Correlacion entre la proporcion de lipidos de las hembras en encierros con macho Yy su
asignacton reproductiva.

Se realizé un calculo estimado de la adecuacion de cada hembra con base
cn lo propuesto por Conrad (1983). De acuerdo con él, una manera de evaluar la
adecuacion de los organismos es considerar su contribucion a la siguiente
generacton (el nimero de crios producidos), pero sin dejar de tomar en cuenta las
caracteristicas bioldgicas que determinan esa contribucién, como son el consumo
de alimento (reflejado en 1a cantidad de lipidos de la hembra al momento del
parto), y la cantidad de energia invertida en reproduccion (contenido de lipidos de
los crios al momento de nacer). De ahi que el estimado de adecuacion esté dado
por el producto:

Adecuacién = (Proporcion de lipidos de la hembra) *(Proporcion de lipidos de los crios) *
{No. de crios)

Los datos de adecuacion obtenidos a partir de esta formula fueron
estandarizados para realizar un analisis comparativo. Para comparar la
adecuacion entre ambos tratamientos, se realizd una prueba de t, la cual mostrd
que la adecuacion de las hembras en encierros con machos (X = 0.09, d.¢.+0 .06,
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N = 13) no fue significativamente distinta a la de hembras en encierros sin
machos (X = 0.08, d.e+0.09, N = 11 ; prueba de t = 0.16, g.l.= 23 p>0.05); la
diferencia entre las varianzas de la adecuacion no fue significativa (F =23, p =
0.08).

Con base en los datos estandarizados, se generé el diagrama comparativo
que aparece en la Fig. 3.3 y se llevo a cabo una prueba de Kolmogorov-Smimov
(ver Zar, 1984) para comprobar si las diferencias en las distribuciones de
adecuacton para cada tratamiento cran significativas. Los resultados de esta |
prueba no indicaron diferencia significativa entre las distribuciones de adecuacion |
max — 5, p>005)

Sin machos

T T
06 0.9

Valores de adecuacion estimada.

Fig, 3.3 Adecuacidon comparada de las hembras en encierros con machos (claro)} y en encierros

sin machos (oscuro). El ¢je vertical del diagrama representa el nimero de hembras que
tuvieron x valor de adecuacion.
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DISCUSION

Contrario a lo que se esperaba, no se observaron diferencias significativas entre
tratamientos al comparar la proporcion de lipidos de la hembra, proporcion de
lipidos de los crios, nimero de crios producidos, asignacion reproductiva (AR) y
adecuacion estimada. Pero, por otro lado se encontrd una correlacion negativa
estadisticamente significativa entre AR y proporcion de lipidos de la hembra (en
encierros con machos) ; no se encontré dicha correlacion significativa en
encierros sin machos.

De acuerdo con la correlacion que se muestra en la figura 3.1, si una
hembra mvierte poco en sus crias (bajos niveles de asignacion reproductiva), su
propia condicion fisica, vista en términos de la cantidad de lipidos de reserva que
posee, sera mejor que si invierte una gran cantidad de recursos energéticos. El
contenido de lipidos puede ser crucial para la sobrevivencia de los crios en los
primeros dias de vida (Heulett et al., 1995), y se observd que ni la proporcion de
liptdos de los crios ni. ¢l numero de crios producidos por una hembra en estas
condiciones se ven afectados por la asignacion reproductiva. Pero dado que la
proporcion de lipidos de la hembra al momento de parir determina si se puede
reproducir inmediatamente o si lo puede hacer a largo plazo (Reznick ¥y Yang,
1993), es posible que las hembras que estan con machos enfrenten un disyuntiva
entre la reproduccion inmediata, es decir la cantidad de lipidos que aportan a la
camada recién producida, y la reproduccion futura, o sea la cantidad de lipidos
que “conservan” para un evento reproductivo proximo. Sin embargo, en
cualquiera de las dos direcciones, la adecuacion estimada de la hembra no
disminuyd.

La asignacion reproductiva es una variable relacionada a la reproduccién
mmediata, (Reznick, 1983) y en gran parte determina ia sobrevivencia temprana
de las crias (Wourms et al., 1988 ; Heulett et al., 1995). Por su parte, la
proporcion de lipidos de la hembra al momento del parto es un componente de su
adecuacion, segin Wooton (1990) y esta directamente relacionada con su tamaiio
corporal y su fecundidad (Gross y Sargent, 1985). Se ha postulado que la
correlacién negativa entre variables relacionadas a la reproduccion inmediata
(como AR}, y componentes de adecuacion (como la fecundidad de la hembra),
demuestra la existencia un costo reproductivo (Wooton, 1990). Por lo tanto, la
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correlacion negativa entre la variable proporcion de lipidos de la hembra al
momento del parto y la vanable asignacion reproductiva (Fig. 3.1) en este
experimento, es ewvidencia de que existe un costo reproductivo para estas
hembras.

En los encierros sin macho no se encontraron correlaciones significativas,
por lo tanto no podemos hablar de que las hembras en estas condiciones de}
experimento estén enfrentando un costo reproductivo. La correlacion entre AR y
proporcién de lipidos de las crias en este tratamiento no fue significativa (el
ajuste de Dunn-Sidak arrojé un valor de p=0.01 y el de la correlacién fue de
p=0.02). Una explicacion alternativa a este resultado es que las hembras
concentran sus recursos en producir crios de calidad, en vez de producir un gran
numero de ellos (como sucede en los guppies, Reznick y Yang, 1993), cuando el
alimento escasea. Si la mayoria de las hembras en este tratamiento no se
alimentan frecuentemente, entonces en ausencia de machos, las hembras podrian
adoptar dicha estrategia en respuesta a las pocas oportunidades de alimentacién,
pero es probable que también lo hagan con el fin de minimizar la competencia
entre las crias. Si las crias al nacer son mas grandes, enfrentan menos riesgos de
depredacion y la competencia intraespecifica se reduce (Wourms et al., 1988).

En cuanto a la adecuacion estimada de las hembras, se puede observar
(Fig. 3.3) que casi todas tuvieron aproximadamente los mismos niveles de
adecuacion, y que no se observaron diferencias significativas entre tratamientos.

La baja tasa de alimentacion asociada a frecuentes eventos de vibracion,
irepercute de alguna manera en la asignacion reproductiva y en la adecuacion de
los individuos de G. multiradiatus 7 Nuestros datos indican que ésto no sucede.
Podemos concluir que ni la vibracion de las hembras en presencia de machos, ni
la desigualdad en oportunidades de alimentacion de las hembras en ausencia de
machos afecté de manera significativa a la adecuacién de las hembras. Visto
desde otro punto de vista, el costo asociado a la presencia de los machos (fa baja
tasa alimenticia a causa de un incremento en vibracién) no se tradujo en bajos
niveles de asignacidn reproductiva de las hembras en este experimento. Sin
embargo, ésto no necesariamente significa que tal costo reproductivo no exista.
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La reproduccion es, por naturaleza, costosa puesto que implica una
inversion de tiempo y energia de parte de alguno o ambos padres, la cual podria
incluso afectar de manera negativa a la sobrevivencia de los mismos (Reznick,
1992 ; Schwarzkopff, 1993 ). Pero, aunado al costo natural de la reproduccion va
el costo por conflicto entre sexos. En este caso, el conflicto entre sexos conlleva
un costo derivado del cortejo intenso de los machos a hembras que no obtienen
beneficios de copulas adicionales, lo cual, en términos generales constituiria
acoso sexual por parte de los machos. Actualmente se postula que el acoso sexual
es costoso generalmente para las hembras puesto que interfiere con sus
oportundades de alimentacion, y también puede llegar a inflingir daiios fisicos e
incluso la muerte (Thomhill y Alcock, 1983) lo cual implicaria un costo
reproductivo directo al incrementarse las probabilidades de muerte de las
hembras.

Hasta ahora no existian reportes de que el costo por acoso sexual interfiera
con la adecuacidon de las hembras, al menos en especies de agua dulce, y los
resultados de este experimento muestran que no s¢ encontrd un Costo
reproductivo asociado a la presencia de los machos. Sin embargo, ya se
comprobé que la reduccion de la tasa de alimentacion de las hembras si esta
relacionada a la presencia de los machos, y que implica un costo para fas hembras
puesto que ellas son victima de las constantes aproximaciones de los machos, atin
y cuando no se beneficien de copulas adicionales. Es probable que exista un
costo reproductivo derivado de fa baja tasa de alimentacion de las hembras, y asi
mismo éste podria ser detectado de otra manera realizando experimentos
adicionales, encaminados a cvaluar las repercusiones de una baja tasa de
alimentacion en la reproduccion de estos peces a largo plazo.
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CAPITULO 4: Costos por agresion

EXPERIMENTO 2: Agresiones entre hembras.

Una probable explicacion a los resultados que se obtuvieron en ¢l experimento 1
es que aunque en ausencia de los machos las hembras casi nunca vibran es
posible que otro tipo de interacciones limiten sus oportunidades de alimentacion.
Por ejemplo, en estudios de campo se ha observado que cuando los machos no
estan presentes, las hembras son agresivas entre si (Macias Garcia, observacion
personal), Magurran y Seghers (1994a) también observaron que las hembras
guppies son agresivas entre si cuando no estan con machos.

HIPOTESIS

Se propone que cuando los machos estan presentes, las interacciones agresivas
entre hembras no ocurren frecuentemente, pues el cortejo continuo y la vibracion
de las hembras derivada de éste, podrian estar cumpliendo una funcién como
distractor de las agresiones entre hembras. El macho, entonces podria jugar un
papel como “estabilizador” de la agresion hembra-hembra. En hembras
embarazadas, las interacciones agresivas podrian afectar de manera negativa al
desarrollo de Jos embriones, el periodo de gestacion podria ser interrumpido, o la
provision de nutrientes a las crias podria ser deficiente y el curso normal de
actividades de las hembras se veria limitado.

Predicciones.

a} Las interacciones agresivas entre hembras seran mas frecuentes y de mayor
ntensidad en ausencia de un macho, que en su presencia.

b) En presencia de un macho, las interacciones no agresivas seran mas frecuentes
que las interacciones agresivas.

c) Las interacciones agresivas entre hembras seran interrumpidas mas
frecuentemente por un macho que por cualquiera de las hembras.
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d) La frecuencia de abortos, partos prematuros y muerte de hembras sera mayor
cuando no esta el macho, que cuando esta presente.

METODOS

Sujetos de estudio.

Se utilizaron 40 individuos de G. multiradiatus, los cuales fueron extraidos de las
pozas ubicadas en el Instituto de Ecologia, UNAM. Los individuos provenian de
Acambay y habian estado en las pozas por sicte meses, desde el 19 de octubre de
1996 hasta el 21 de mayo de 1997, fecha en la cual iniciaron los traslados hacia
las peceras del laboratorto.

Para capturar los peces se colocaron trampas dentro de las pozas.
Aleatonamente se formaron 10 parejas de hembras de aproximadamente el
mismo tamaiio y grado de embarazo (a cada hembra de estas parejas se le
denominara “hembra pareada”) y cada pareja fue colocada en una pecera (30cm
profundidad x 26cm ancho x 50cm largo) en el laboratoro. En cinco de las
peceras, numeradas del 1 al 5, se introdujo una tercera hembra de tamaifio distinto
al de la “pareja”, para facilitar su identificacién durante la segunda parte de este
mismo experimento (ver mas adelante) a esta hembra se le denominara “hembra
no pareada”. En las restantes cinco peceras, numeradas del 6 al 10 se introdujo
un macho de aproximadamente el mismo tamafio de las hembras pareadas.

Una vez formado, cada grupo se mantuvo en observacion durante siete
dias, antes de iniciar los registros de conducta. Esto se realizo con el fin de
permitir que los individuos se habituaran a las condiciones dentro de la pecera y
para evitar alteraciones de su conducta como respuesta a las nuevas condiciones.

Peceras y condiciones de manutencion de los peces.

En las diez peceras utilizadas para el experimento, ¢l fondo estaba cubierto por
una “alfombra” de musgo de grosor variable pero que nunca estorbaba la
visibiltdad en el fondo de l1a pecera. Adicionalmente, s¢ coloco un filtro de
esponja con manguera para la aereacion en la parte trasera de la pecera, en
algunas peceras ubicada en el rincon izquierdo, en las demas, en el rincén
derecho.

El agua de la pecera se mantuvo a una temperatura de 23-24°C durante
todo el expenimento. El nivel del agua también se mantuvo constante a una altura

34



de 25 cm. Los peces fueron alimentados dos veces al dia, a las 11:00 hrs_ y a las
17:00 hrs con hojuelas de alimento comercial fabricado por Wardley
Laboratories, Inc. de Nueva Jersey, USA; el alimento era colocado en la parte
frontal de la pecera, y por medio de la corriente ejercida por las burbujas de aire
provenientes de 1a bomba, éste era esparcido por toda la superficie de la pecera,
de manera que se distribuyé uniformemente. El ciclo de luz/oscuridad para los
peces del experimento se control6 con sincronizadores automaticos marca TORK
modelo 1101, encendiéndose la luz a las 08:00 hrs y apagandose a las 20:00hrs,
con lo cual se mantuvo un ciclo de luz/oscuridad de 12 horas.

Registros de conducta.

Se realizaron registros de conducta de 10 minutos para cada pecera, pero las
observaciones tuvieron una duracion de 15 minutos, 5 de éstos para identificar a
la hembra focal y para que los peces se habituaran a la presencia del observador,
y los 10 restantes para el registro formal de conducta. La hembra focal se
identificé en peceras sin macho, con base en las diferencias de tamaiio que ya se
describieron. La hembra focal en ambos tratamientos fue la primera hembra
“pareada” que se pudiera encontrar dentro de la pecera al momento de iniciar el
registro.

Los . registros de conducta se iniciaron siete dias después de haberse
completado 1a formacion de un grupo de tres individuos (ya fuera de hembras sin
macho o de hembras con macho). Dado que los grupos no se formaron el mismo
dia, ni se sigui6 un orden en su formacién con respecto a la numeracion de las
peceras (porque los peces fueron colocados en ellas de manera aleatoria), el
orden de los registros también fue aleatorio. En promedio se realizaron cinco
registros por dia, algunos dias 2 registros en peceras con macho y 3 en peceras
sin macho, otros dias 2 registros en peceras sin macho, y 3 en peceras con
macho, hasta completar un total de tres registros por cada pecera. Dado que los
grupos no se formaron el mismo dia, los tres registros por pecera fueron
completados después de 10 dias. De los 62 registros de conducta realizados, solo
uno de ellos se llevd a cabo en horas de la mafiana, antes de que los peces
comieran; 17 registros fueron realizados en horas de la maiiana, después de la
alimentacion; 18 registros se llevaron a cabo en horas de la tarde antes de la
alimentacion, y 26 de ellos en horas de la tarde después de la alimentacion. Cada
pecera estuvo representada en los cuatro posibles horarios de observacion por lo
MEnos una vez.
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En los registros de conducta se cuantifico la frecuencia de interacciones
agresivas entre hembras: aproximaciones, persecuciones, mordidas o frente-frente
(ver apéndice), y la frecuencia de interacciones no agresivas que incluy6 tasa de
vibracion de las hembras en respuesta a conductas de cortejo de los machos y
vibracion entre hembras, aunque ésto solo ocurrid en una ocasion. Se anoté la
frecuencia de alimentaciones (ver apéndice para su definicion). Se especifico la
forma en la que las interacciones agresivas entre hembras eran interrumpidas, (si
el macho intervenia, si terminaban espontaneamente o si las hembras huian unas
de otras; ver apéndice).

Después de completar tres registros de conducta en cada una de las
peceras, se sustituyeron los machos por hembras no pareadas, en peceras donde
habia machos (numeradas del 6 al 10), y hembras no pareadas por machos en
peceras donde habia solo hembras (numeradas del 1 at 5). Las sustituciones de
machos o hembras se flevaron a cabo utilizando individuos de la localidad de
Acambay que habitaban las pozas del instituto de Ecologia, excepto en dos casos
de machos que habian estado en peceras con otras hembras durante la primera
parte del experimento. En la medida de lo posible se usaron individuos que no
hubicran estado en peceras previamente, para evitar que su conducta se viera
tnfluida por ¢l hecho de haberse acostumbrado al ambiente dentro de una pecera.
Se realizaron registros de conducta después de siete dias de que se formaran los
nuevos grupos, y se procedio de igual manera que en la primera parte del
experimento, hasta completar tres registros por cada pecera, Los registros
también fueron completados en aproximadamente 10 dias.

Andlisis
Para el andlisis de los datos de conducta del experimento 2 se tomaron en cuenta
dos tipos de interacciones entre los peces:

- Interacciones apresivas: Se consideraron como persecuciones, mordidas,
enfrentamientos entre un macho y una hembra o sélo entre hembras | y
aproximactones entre un macho y una hembra o sélo entre hembras.

- Interacciones y otras conductas no agresivas: Incluyen vibracion de la hembra
provocada por el macho , y vibracion entre hembras, despliegues de cortejo del
macho y copulas . La conducta de alimentacion (definida en los metodos del
capitulo 1) no fue considerada dentro de esta categoria.

Se cuantificaron las interacciones agresivas y no agresivas de dos maneras:
como la tasa de interacciones y como la proporcidn de interacciones con respecto
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al total de conductas observadas. Se calculd la tasa de interacciones agresivas y
no agresivas de acuerdo con Martin y Bateson (1994) como:

Tasa de interacciones (agresivas o no agresivas) = Frecuencia de interacciones {agr. o no agr.)
Tiempo de registro

La tasa de alguna conducta en particular fue calculada segin Martin y
Bateson (1994) como:

Tasa de la conducta = Frecuencia de ]a conducta

Tiempo de registro
También se calculé la proporcion de interacciones agresivas como:

Proporcion de interacciones (agresivas o no agresivas) = Frec. de interacciones (agr o noagr.)
Total de conductas observadas

Las tasas y proporciones de interacciones agresivas y no agresivas se
compararon por medio de una prueba de t de Wilcoxon, utilizando para su
calculo el programa STATISTICA para Windows. Se compard la ocurrencia de
partos prematuros y abortos, y de interrupciones de la agresion, por medio de una
prueba de X en los casos en que la frecuencia de estos fenomenos fuese mayor
de 5. La probabilidad exacta de Fisher fue calculada cuando esta frecuencia fue
menor de 5. Se manejo un mvel de significancia de p<0.05.
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RESULTADOS

No se encontraron diferencias significativas entre la tasa de interacciones
agresivas entre tratamientos (T = 11.5, N=10, p> 0.05). Pero la tasa de
interacciones y conductas no agresivas fue mayor cuando el macho estaba
presente (X = 0.91 interacciones/min., d.e. + 0.45, N = [0) que cuando no estaba
(X = 0.13 interacciones/min, d.e.t 012, N = 10), y tal diferencia si fue
sigmificativa (T = 0, N=10, p<0.01; Fig. 4.1).

También se compard la tasa de estas conductas para un mismo tratamiento,
ya que es de atilidad conocer cuéles de estas conductas se presentan con mayor
frecuencia a lo largo de un periodo de tiempo determinado.

Encontramos que en peceras donde habia un macho, la tasa de
interacciones no agresivas fue mayor (X = 0.81, interacciones/min d.e. + 0.48,
N=10) a la tasa de interacciones agresivas (X = 0.16 interacciones/min, d.e.+
0.15, N=10), y ésta diferencia fue significativa (T = 3.0, N=10, p = 001). En
peceras donde s6lo habia hembras, la tasa de interacciones agresivas (X = 0.39,
d.e. + 0.41, N=10) fue mayor a la tasa de conductas no agrestvas (X = 0.04, de.
+0.13, N=10) y esta diferencia fue significativa (T = 0, N=10, p = 0.04).
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Figura 4.1. Tasas promedio de a) interacciones agresivas y b) no agresivas para cada

tratamiento. Se muestra el error estandar.
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Se calculd la tasa de nueve conductas observadas: 1= wibracion, 2=
corte)o, 3= copula, 4= persecucion, 5= mordida, 6= enfrentamiento de una
hembra con un macho, 7= enfrentamiento entre dos hembras, 8= aproximacion
del macho a una hembra y 9= aproxunacion de una hembra a otra hembra (ver
apéndice para las definiciones de las conductas observadas) y se compararen
entre tratamentos, pero solo en dos de éstas se encontraron diferencias
significativas (Tabla 4.1). Es interesante notar que de estas dos conductas, una
esta relacionada a la agresion entre hembras v la otra estd estrechamente
relacionada a la presencia del macho, como ya se mencioné en el capitulo 2.

_TABLA 4.1 Conductas que difirieron significativamente.

Tasa de vibracion Tasa de mordidas

con macho sin macho con macho sinh macho

(X frec/min =d.c., N) (X frec/min #d.e, N (X frec/min #d.¢., N) {X frec/min 2d.e., N)

0.78 0.04 0.04 0.2
+0.45 +0.13 +0.08 +0.23
10 10 10 10

1=4.91, 2.1.=10, p<0.001 t=1.93,.1.=11, p<0.05

La proporcion de interacciones agresivas y no agresivas, calculada con
base en el total de conductas observadas, es una medida indirecta de la manera en
la que se distribuyeron las actividades de los peces durante nuestras
observaciones. No se encontrd diferencia significativa entre la proporcion de
interacciones agresivas cuando habia macho y cuando éste estaba ausente (T =
11, N=10, p>0.05). Pero la proporcién de interacciones y conductas no agresivas
fue mayor cuando el macho estaba presente en la pecera, (X = 087
mteraccionesinin, d.e. £ 0.15, N = 10) que cuando estaba ausente (X = 0.04
interacciones/min, d.e.x 0.14, N = 10) (T = 0, N=10, p<0.01; Fig. 4.2).

Por otra parte, al comparar la agresion de las hembras dentro de un mismo
tratamiento encontramos que en peceras donde habia un macho la proporcion de
interacciones y conductas no agresivas fue mayor (X = 0.87 interacciones/min,
de = 015, N = 10) que la proporcion de interacciones agresivas (X =0.12
interacciones/min, d.e. = 0.15, N = 10) (T = 1.0, N=10, p<0.01). En peceras
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donde solo habia hembras, esta diferencia también fue significativa pero la
proporcion de interacciones agresivas fue mayor que la de conductas no agresivas
(no agresion : X = 0.04 interacciones/min, d.e. + 0.14, N = 10; agresion ; X =
0.45 interacciones/min, d.e. £+ 0.47, N = 10) (T =0, N=10, p=0.04).
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Figura 4.2, Proporcion de a) interacciones agresivas y b) no agresivas para ambos
tratamientos en el experimento 2. Se muestra ef error estandar.
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En cuanto a la regulacion de las interacciones agresivas, se observd que
efectivamente el macho interrumpia los encuentros agonisticos entre hembras, en
algunas ocasiones, y las hembras no. Los resultados se muestran en la Tabla 4.2
(ver apéndice para una descripcion de como eran interrumpidas las interacciones
agresivas), '

TABLA 4.2 Frecuencia de interrupcion de la agresion por los machos.

Con macho** Sin macho **  Total Comparacion.

L) . (%) (R e
Interrumpid la 8 0 8 X'=6.66, gl=1,
interaccion. (50) (0) (50) p<0.01
No interrumpi6. 2 6 8

(13) (38) (50)
Total 10 6 16 Probabilidad exacta de

(63) (38) (100) Fisher <0.01

** Dado que linicamente se tenian tres individuos por pecera, en peceras con macho era éste
quien interrumpia las interacciones agresivas entre hembras. En peceras sin macho por el
contrario, existia la posibilidad de que alguna de las hembras interrumpiera las interacciones
agresivas, sin embargo ésto nunca se observo.

Se cuantificé ¢l nimero de abortos, partos prematuros y muerte de las
hembras en ambos tratamientos, y los resultados se compararon por medio de una
prueba de X* . (Tabla 4.3) La mayoria de las hembras que estaban en peceras sin
macho, parieron antes de terminadas las observaciones de conducta, y sélo una
de ellas parié después de haber terminado esta parte del experimento. Sin
embargo, la totalidad de tas hembras utilizadas estaban embarazadas desde que el
expenmento 2 comenzd.
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TABLA 4.3 Qcurrencia de abortos, partos prematuros y muerte de hembras,

Con Sin | Total Comparacién

macho macho {%)

(%) (%)

Ne. de réplicas en las que ocurrieron
interacciones agresivas y muene de hembr
partos prematuros y/o abortos.

No. de réplicas ¢n las que ocurrieron
interacciones agresivas sin muerte de hemb
parios prematuros o aborios.

Total

1 5 6 X*6.67 gl=l,
(10) (50) (60) p<0.01

4 0 4

(40) ©) (40)

5 5 10 Probabilidad exacta
(50) (50) (100) de Fisher < 0.05

Se realizo una prueba de X? para comprobar si estos eventos ocurrieron
como consecuencia del orden de introduccién de la hembra “no pareada™ y del

macho (ver Tabla 4 4).

TABLA 4.4 Distribucién de abortos, partos prematuros y muerte de hembras en ambaos
tratamientos (con machos y sin machos} de acuerdo al orden de introduccién de

“*hembra no pareada” y macho,

Peceras en donde el

macheos se introdujo

Peceras en donde Total Comparacién

la hembra no pareada

primero se introdujo primero
No. de eventos 1 muerte 1 aborto 5 Probabilidad
cuando ¢l macho | parto prematuro 1 parto prematuro exacta
cstaba ausente | parto prematuro de Fisher >0.05
No. de eventos 1 muerte ningin evento 1
cuando ¢l macho
eslaba presente
. Total 3 3 6
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DISCUSION

La presencia de los machos disminuyé la agresion entre hembras. Aungue no
hubieron diferencias significativas en la comparacion de tasas de agresidén y
proporcion de interacciones agresivas entre tratamientos, se encontrd que la tasa
y proporcién de interacciones y conductas no agresivas fue mayor a la de
interacciones agresivas siempre que et macho estuvo presente. En cuanto a las
peceras donde habia un macho, tanto la tasa como la proporcion de interacciones
agresivas fue menor que la de interacciones no agresivas, mientras que en peceras
donde s6lo habia hembras la tasa y la proporcién de interacciones agresivas fue
mayor que la de conductas no agresivas esta. Por otra parte, se comprobd que
en la mayoria de los casos, el macho interrumpio las agresiones entre hembras;
también se comprobd que cuando el macho estuvo ausente se elevod la

probabilidad de ocurrencia de partos prematuros, abortos e incluso muerte de las
hembras victimizadas.

Es altamente probable que en ausencia de los machos se haya establecido
una jerarquia de dominancia puesto que se observé vibracién entre hembras en
auscneia de machos. La vibracion es una conducta de sumision que generalmente
s¢ presenta entre los machos o entre una hembra y un macho (Macias Garcia,
1991). En raras ocasiones se ha observado que las hembras realicen la vibracién
unas frente a otras, y cuando lo hacen es evidencia de sumision y aparentemente,
de subordinacion (Macias Garcia, 1991). Las interacciones agresivas entre
hembras aumentaron a mas del doble cuando el macho no estuvo presente, a
pesar de que la diferencia entre la tasa y la proporcion de interacciones agresivas
de ambos tratamientos no fue significativa. Dado que la proporcion de
interacciones agresivas y no agresivas, calculada con base en el total de
conductas observadas, es una medida indirecta de la manera en la que se
distribuyeron las actividades de los peces durante nuestras observaciones, se
puede decir que las hembras que no estuvieron con machos pasaron mas tiempo
involucradas en interacciones agresivas, que en conductas no agresivas. Y las
hembras que estuvieron con machos pasaron mas tiempo involucradas en
Interacciones no agresivas, que en mnteracciones

A pesar de que no hubieron diferencias en la tasa y la proporcion de
interacciones agresivas entre tratamientos, en los casos en que se dieron
interacciones agresivas entre hembras (en peceras con macho), la mayoria de las
veces el macho interrumpid estos eventos y provoco que cesaran las interacciones
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agresivas. En cambio, en peceras donde no habia machos, nunca se observo que
alguna de las hembras interrumpiera las interacciones agresivas entre hembras.
Tal vez el macho juega un papel como estabilizador de las interacciones
agresivas entre hembras y es por eso que cuando esta presente, las hembras no
invierten tiempo en este tipo de interacciones. Tanto la tasa como la proporcién
de conductas no agresivas fue mayor cuando el macho estaba presente que
cuando estaba ausente, de ahi que en ausencia del macho la tasa y proporcion de
interacciones agresivas sobrepase la de conductas no agresivas, puesto que no
existe un “distractor” de la agresién. La funcién del macho como regulador de la
agresion entre hembras se ha reportado para monos (Ren, 1991) pero no habia
evidencia de que esto ocurriera en peces.

Es probable que la disminucion de las interacciones agresivas en presencia
del macho se deba en gran parte a que tanto los machos como las hembras
invierten mucho tiempo en conductas relacionadas ‘con la reproduccion. En el
caso de los machos éstas serian: cortejo, copula y despliegues; en el caso de la
hembra, la vibracion. En cambio, en peceras donde solo habia hembras, las
conductas registradas tienen que ver con alimentacién y agresion entre hembras y
cuando se establece la jerarquia de dominancia, no todas las hembras gozan de
las mismas oportunidades para alimentarse. Por lo tanto, las conductas
relacionadas con la reproduccién (en peceras con macho) “inhiben” de cierta
manera la intensidad de la agresion entre hembras, mientras que en peceras donde
solo hay hembras no se observé ninguna conducta que tuviera este efecto sobre
las interacciones agresivas. Puesto que la tasa de vibracién es alta en presencia de
los machos, y también se pueden dar otras interacciones de caracter no agresivo
entre machos y hembras (despliegues de los machos cuando cortejan), entonces
cuando el macho estd presente las hembras pasan la mayor parte del tiempo
realizando conductas que no estan relacionadas con la agresion.

Adicionalmente observamos que en algunas peceras donde no habia macho
se presentaron abortos (parte de las crias o la totalidad de ellas nacieron muertas),
partos prematuros (las crias recién nacidas eran pequefias, y en algunas ocasiones
presentaban una porcién de trofotenia adherida todavia a su vientre) e incluso
muerte de las hembras, La muerte de dos de estas hembras fue ocasionada por
repetidos ataques de otras hembras, lo cual debilitd la condicion fisica de la
victima hasta dejarla en imposibilidad de defenderse o esconderse de su agresora.
En los dos casos en que ocurrid é€sto, extrajimos a la hembra victimizada, y la

45



trasladamos a una pecera en la cual se le mantuvo aislada y con un tratamiento
especial para que sus heridas sanaran. Sin embargo, estas dos hembras se
encontraban muy deterioradas y murieron a los pocos dias de haber sido
transferidas a una pecera en aislamiento.

La agresion entre hembras puede representar un costo adicional al que etlas
enfrentan por el acoso de los machos. Pero como se ha visto, las interacciones
agresivas son mas probables, mas frecuentes y mas intensas en ausencia de los
machos; por lo tanto la presencia de éstos podria incluso beneficiar a Jas hembras
en el sentido de que la probabilidad de monr a causa de dafios fisicos no es tan
alta como cuando estan aisladas de los machos. A diferencia de los costos por el
cortejo intenso de los machos y la frecuencia de vibracion asociada a ésto, los
costos por agresion entre hembras si podrian repercutir en su adecuacion, puesto
que afectan de manera negativa a su sobrevivencia (alta probabilidad de muerte
de las hembras) y a la sobrevivencia de sus crios (alta probabilidad de partos
prematuros y abortos).

La idea para este expenimento surgié de observaciones de conducta de
hembras, realizadas en el campo. A pesar de que los resultados fueron obtenidos
en condiciones de laboratorio, es opinién personal de la autora de este trabajo
que dichos resultados aportan informacién valiosa acerca de las probables
consecuencias de estas conductas en el campo.

ANEXO AL CAPITULO 4: USO DE ESPACIO

El patrén de movimiento de un pez indica la manera en que usa el espacio
que ocupa (Wooton 1990). Tales movimientos dependen de la presencia de
otros peces y la dispombilidad de los recursos aprovechables como la
comida, refugios, etc. En el caso del presente trabajo, un estudio del uso de
espacio serviria para enriguecer la descripcion de las interacciones agresivas
entre hembras, y evaluar sus consecuencias en las actividades de los demas
individuos. El objetivo principal de este expenimento era determinar la
existencia de patrones de distribucion espacial en respuesta a las condiciones
experimentales descritas en el capitulo 4.
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HIPOTESIS.

Basado en la interpretacion de que el macho regula las interacciones agresivas
entre hembras (ver capitulo 4), es posible que cuando €l esté ausente, tanto las
hembras subordinadas como las dominantes recurran a modificar sus patrones de
uso del espacio; las subordinadas manteniéndose alejadas de las dominantes, o
usando algin lugar especifico como refugio.

Predicciones.
Ubicacion de los individuos.

a) En presencia de un macho, las interacciones con éste (cortejo intenso,
despliegues) impediria que las hembras mostraran una distribucion preferencial
en alguna parte de la pecera, por lo tanto deberian distribuirse de manera
aleatoria, porque la intensa actividad de los machos provocaria constantes
desplazamientos de las hembras.

b) Cuando el macho no esté presente, las hembras se ubicaridn mas
frecuentemente en algiin lugar especifico dentro de la pecera.

¢) Las hembras dominantes se ubicardan un mayor numero de veces en la
superficie de la pecera puesto que en el laboratorio, ésta es una zona
importante en donde se concentra el alimento. Por lo tanto, las hembras
subordinadas ocuparan el fondo de la pecera un mayor nimero de veces. En
general se esperaria que esta tendencia fuese mas obvia en ausencia del macho,
puesto que en estas condiciones la actividad de hembras dominantes no se ve
limitada por sus interacciones con los machos.

d) La distancia entre hembras serd mayor en ausencia que en presencia de un
macho.

Movimiento de los individuos.

¢) Cuando el macho no esté presente, las hembras subordinadas realizaran un
menor numero de desplazamientos dentro de la pecera que cuando el macho
esté presente.

f) Las hembras dominantes realizaran un mayor nimero de desplazamientos
cuando no hay macho, que cuando éste esta presente. :
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METODOS

Las observaciones que forman parte de este anexo se obtuvieron durante la
realizacién del experimento 2, cuyos métodos han sido descritos en la primera
parte de esle capitulo.

Descripcidn del uso de espacio.

A la par de los registros de conducta realizados durante el experimento 2, se
anotaron las posiciones inicial y final de los tres individuos de cada pecera en
cada seston de registro, con base en 12 posibles ubicaciones. Las peceras fueron
divididas en tres posiciones: frontal, central y trasera, a través del lado mas largo
de la pecera, por medio de postes de plastico que se adherian por cohesién al
vidrio lateral de la pecera. Cada posicién se subdividio a su vez en cuadrantes,
numerados del 1 al 4, de acuerdo al plano cartesiano, y dichas subdivisiones
fueron marcadas unicamente en el vidrio frontal de la pecera con un plumon
indeleble “Hi impact”™ de SANFORD, de tinta azul. De esta manera, se
obtuvieron doce posibles ubicaciones de los individuos que formaban parte del

registro: cuatro en la parte frontal, cuatro en la central y cuatro en la trasera (Fig
4.4,
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Postes
Indicodores

Figura 4.4 Representacion de las divisiones espaciales de las peceras utilizadas en este
experimento. La pecera que se muestra en la parte superior esta dividida en tres posiciones, y
la que se muestra en la parte inferior, esta dividida en 4 cuadrantes. En el diagrama se muestran
dos peceras con la finalidad de facilitar la visualizacion de las divisiones espaciales, pero en el
experimento cada una de las peceras contenia 12 ubicaciones posibles, dada la combinacién de
cuadrantes con posiciones (ver métodos),

La posicién inicial de los tres individuos de cada pecera fue anotada al
comienzo del registro de conducta, y la posicion final, a los diez minutos de haber
empezado éste. (ver métodos al principio de este capitulo para mas detalles sobre
el registro de conducta y sobre los métodos en general). Se cuantificé el nimero
de cambios de posicion y de cuadrante, de acuerdo con la siguiente definicion:
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Cambio de posicién: Aquel en el que la posicién final del pez es distinta a
la postcion inicial. Esto incluye cambiar de la posicion frontal a la central, de la
frontal a la trasera, de la central a 1a frontal, de la central a la trasera, de la trasera
a la frontal, y de la trasera a la central. No se consideran aqui los cambios entre
cuadrantes cuando ocurren dentro de una misma posicion.

Cambio de cuadrante: Aquel en ef cual la ubicacién final del pez es
diferente a la inicial solo en cuanto al niinero de cuadrante, pero no en cuanto a
la posiciéon que ocupa. No se consideran aqui los cambios de un cuadrante
adyacente a otro si alguno de los dos esta en una posicion diferente.

En las diez peceras que se utilizaron para este experimento el espacio del
fondo estaba cubierto por una cantidad variable de musgo. La parte trasera de la
pecera estaba ocupada por un filtro de esponja con manguera para la aireacion.
Es importante mencionar que dichos objetos (més que nada el filtro) podrian
constituir un refugio adecuado para los peces, dada su ubicacion en la parte
trasera de la pecera, y junto al cristal.

Registro de conducta.

Sc obtuvieron en total 372 datos de ubicacion de los individuos. Dichos datos
estuvicron dados por: 62 registros de conducta en las peceras x 2 posiciones
(inicial y final) x 3 individuos por pecera = 372 datos de posicion.

Las obscrvaciones de conducta iniciaron siete dias después de que los
grupos habian sido establecidos, para controlar el periodo de tiempo que fos
individuos habian permanecido dentro de la pecera. Al inicio del experimento las
primeras cinco peceras (numeradas del 1 al 5) contenian grupos de hembras y las
otras cinco (numeradas del 6 al 10) contenian parejas de hembras con un macho.
Al finalizar los tres registros obligatorios por pecera, se procedié a intercambiar
machos por hembras en las peceras 6 a 10 y hembras por machos en las peceras 1
a 5, de acuerdo a los métodos descritos en la primera parte de este capitulo.
Durante esta segunda parte del experimento nuevamente se controlé el tiempo
que permanecieron los nuevos grupos dentro de las peceras, y por lo tanto las
observaciones de conducta también se reanudaron siete dias después de que los
nuevos grupoes se habian establecido.
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Andlisis estadisticos.

Dado que los resultados obtenidos son frecuencias y niumero de individuos que
manifestaron una conducta en particular (ver métodos del capitulo 4, para un
listado de las conductas que se registraron en este experimento), se realizaron
pruebas de X*. En el caso de la ubicacién de los individuos dentro de las peceras
y del analisis de sus movimientos, se realizaron pruebas de bondad de ajuste para
comparar entre los resultados observados y los esperados con base en una
distribucion hipotética que no manifestara tendencias de los individuos a ubicarse
frencuentemente en una parte especifica de la pecera, o por un patrén de
movimiento determinado. Para estos analisis se utiliz6 el paquete GraphPad Instat
tm V2.00 (licencia propiedad de M.G. Ritchie, Univ. of St. Andrews).

RESULTADOS

Un mayor niimero de hembras se localizaron en la parte trasera de la pecera. (X’
= 6.65, gl=2, p < 0.05, N=31). En cuanto a los machos, se comprobo que son
localizables en cualquier parte de la pecera con la misma probabilidad (X? = 0.66,
gl =2, p>0.05, N=10 ; Tabla 4.5).

TABLA 4.5 Nimero de hembras que se ubicaron mas frecnentemente en las posiciones
indicadas.

FRONTAL CENTRAL TRASERA Sin preferencia

CON MACHO (N=20 )* 4 4 8 4
SIN MACHOQ (N=20)* 4 2 9 5
Total (resultados 8 6 17 9
observados)
Resuitados esperados 10.33 10.33 10.33

N = 10 machos
Resultados observados 4 2 3 1
Resultados esperados 3 3 3

* Sélo se consideraron las ubicaciones de las 20 hembras pareadas de cada tratamiento, puesto
que las hembras no pareadas estuvieron en las peceras la mitad del tiempo.

51



De las parejas de hembras dominante/subordinada (5 parejas por cada
{ratamiento, N=10 hembras por cada tratamiento) la mayoria de las hembras se
ubicaren frecuentemente en posiciones y cuadrantes en el fondo de la pecera
(Bondad de ajuste X’ = 7.11, g1 = 1, p<0.01, N = 17). En presencia del macho,
el namero de hembras que se ubicaron mas frecuentemente en alguna posicidn
dentro de la pecera no fue significativamente diferente del azar (Bondad de ajuste
X =2, gl. = 1, p>0.05, N=10), pero cuando el macho estaba ausente, se
coinprobd que un mayor nimerc de hembras se ubicaron frecuentemente en
posiciones y cuadrantes del fondo de la pecera (Bondad de ajuste X? = 5.44, gl
=1, p<0.05, N=10 ; tabla 4.6).

TABLA 4.6 Nimero de hembras gue se ubicaron en la superficie y el fondo de ia pecera
mis frecuentemente. (N = 10 hembras para cada tratamiento).

__________ N=10 hembras por tratamiento. Fondo _Superficie Sin preferencia
Con macho (resultados 6 2* 2
observados)

Resultados esperados 4 4

Sin macho (resultados 8 1* 1
observados)

Resultados esperados 45 45

Total (resultados observados) 14 3

Resultados esperados 8.5 8.5

* Hembras aparentemente dominantes.

No hubieron diferencias significativas entre tratamientos en cuanto al
nimero de hembras dominantes y subordinadas que se encontraron en cuadros
adyacentes (Bondad de ajuste X’ =04, g}. = 1, p>0.05, N=10 ; tabla 4.7).

TABLA 4.7 Parejas de hembras que estuvieron en cuadrantes adyacentes. (N = 5 parejas

de hembras para cada tratamiento).

Cuadrantes adyacentes  No en cuadrantes adyacentes,

Con macho 3 2
Sin macho 3 2
Total (resultados observados) 6 4
Resultados esperados 5 S
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No se encontraron diferencias significativas en el nimero de hembras que
realizaron cambios de posicién para ambos tratamientos (Bondad de ajuste X° =
32, gl =1, p=0.07). En cuanto a cambios de cuadrante, se encontré que un
mayor niimero de hembras no realizaron cambios en ambos tratamientos (Bondad
de ajuste X’ =16.2, gl.=1, p <0.0001 ; Tabla 4.8).

TABLA 4.8 Hembras que realizaron cambios de posicién y cuadrante

mais frecuentemente, (N = S parejas de hembras para cada tratamiento}.

Cambios de posicion > 75% de cambios < 75% de cambios
(Hembras que cambiaron de (Hembras que no cambiaron
posicion) de posicién)

CON MACHO 3 7

(resultados observados)

SIN MACHO 3 7

(resultados observados)

Resultados esperados 5 5

para cada caso _

> 75% de cambios < 75% de cambios
(Hembras que cambiaron de  (Hembras que no cambiaron
cuadrante) cuadrante}

CON MACHO 0 10

(resultados observados)

SIN MACHO I 9

({resultados observados)

Resultados esperados 5 5

para cada caso.
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DISCUSION

No se encontraron diferencias significativas para la distribucion de las hembras
dentro de las pecefas en presencia o en ausencia de los machos. En cuanto a la
ubicacion de hembras en el frente, enmedio y atras de la pecera, fue mas probable
localizar a una hembra en la parte trasera de la pecera, mientras que la
distnbuciéon de los machos fue aleatoria. En cuanto al uso del fondo y la
superficie, todas las hembras mostraron una tendencia a ubicarse en el fondo de
la pecera, pero en presencia del macho esta tendencia no se observd. Se observo
que no existi¢ una tendencia a que las hembras dominantes se ubicaran cercanas
a las subordinadas, en ausencia o en presencia de los machos. En cuanto a la
movilidad de las hembras se encontré que no hubieron diferencias en ¢l numero
de hembras que realizaron desplazamientos en ausencia o0 en presencia de
machos, sin embargo se encontrd que en ambos tratamientos un mayor numero de
hembras no realizaron desplazamientos cortos (cambios de cuadrante) a pesar de
que si se desplazaron en toda la pecera.

El uso del espacio puede modificarse debido a la presencia de otros
miembros de la especie y a la distribucion del alimento, como sucede en ¢l pez
medaka por ejemplo (Magnuson, 1962), lo cual implicaria que al establecerse una
Jerarquia de dominancia, se observarian cambios en los patrones de uso de
espacio. Pero en este trabajo, solo en una ocasion observamos que una hembra
subordinada (en presencia de un macho) permanecié durante todo el tiempo del
registro en una misma posicion, “escondiéndose” de su atacante (otra hembra)
detras del filtro. En otras ocasiones, la movilidad de las hembras se vid limitada a
causa del detenorado estado fisico en que se encontraron cuando fueron
repetidamente victimizadas por una hembra dominante, en ausencia de un macho.
Observamos ésto en dos ocasiones tanto en presencia como en ausencia del
macho.

Es probable que dada la alta tasa de cortejo de los machos (1 evento por
munuto, en el campo, Macias Garcia 1991), las hembras realizaron
desplazamientos con el fin de evitar las aproximaciones del macho, de ahi que
fuese poco probable encontrarlas en una misma ubicacién. Una explicacion
alternativa es que si las hembras se beneficiaran de que los machos asumieran la
funcidon de wvigilancia anti-depredadores entonces tendrian libertad para
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desplazarse en la pecera. En monos vervet se ha observado que el macho cumple
una funcién de “vigilancia” anti-depredadores (Baldellou y Henzi 1992) al
adoptar una posicién de “centinela” y permanecer atento a las aproximaciones
por parte de los depredadores.

En presencia de un macho, las hembras que se ubicaron en la superficic de
la pecera eran dominantes (Tabla 4.6) pero las demas hembras se ubicaron
frecuentemente en el fondo, contrario a lo esperado. Ya que los machos poseen el
control de sitios en la superficie (en observaciones de campo, Macias Garcia
1991), para las hembras permanecer en el fondo por lo menos cuando el macho
estd en la superficie, minimizaria los riesgos de encuentros indeseables con el
macho. Una explicacion alternativa a la preferencia de todas las hembras por el
fondo de la pecera es que se podrian establecer asociaciones entre hembras,
dingidas a incrementar la eficacia en la vigilancia anti-depredadores cuando el
macho esta ausente. Tal asociacion se ha reportado para hembras guppies
(Gnffiths y Magurran, 19974, Griffiths y Magurran, 19975).

En general las hembras dominantes y subordinadas no mostraron una
tendencia a ubicarse cercanas unas a otras, asi como no tendieron a mantenerse
alejadas unas de otras. Las hembras dominantes se acercaron con frecuencia a
las subordinadas para hostigarlas, lo cual invalidé sus intentos por espaciarse
dentro de la pecera, y ésto explicaria por qué no se observaron tendencias a estar
alejadas unas de otras. Seria necesario realizar una descripcion detallada de los
movimientos de hembras dominantes y subordinadas para poder afirmar si es que
existe una tendencia a mantenerse alejadas, puesto que los datos de posicion al
inicio y al final del registro no son suficientes para aclarar este aspecto.

Las hembras en ambos tratamientos realizaron cambios de posicion
frecuentemente. Sin embargo, en cuanto a cambios de cuadrante, la mayoria de
las hembras en ambos tratamientos no se movieron. Tal respuesta pudicra estar
relacionada al hecho de que tanto en presencia como en ausencia de machos, las
hembras necesitarian desplazarse a lo largo de la pecera como consecuencia de
las constantes aproximaciones del macho, interacciones agresivas entre hembras
subordinadas y dominantes, o por el simple hecho de trasladarse hacia la
superficie para comer y regresar al fondo de la pecera y/o a la parte trasera de
¢sta para evitar encuentros indeseables con los demas individuos.
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CAPITULO 5. DISCUSION GENERAL

Los resuitados del presente estudio muestran que las hembras de G. multiradiatus
incurricron en costos Inmediatos por el cortejo intenso de los machos, sin
embargo al estar separadas de ellos, dichos costos se incrementaron debido a las
interacciones agresivas que cnfrentan con otras hembras. La vibracién continua
en presencia de los machos aparentemente no repercute en el desarrollo de los
crios durante el periodo de gestacion de las hembras, ni en la condicion corporal
de las hembras durante el mismo. Por lo tanto, es probable que el costo derivado
del conflicto entre sexos en esta especie sea bajo. Se puede hablar de que el
cortejo intenso de Jos machos constituye acoso sexual en tanto que las hembras
no receptivas no se benefician de éste y adicionalmente enfrentan wn costo por
tiempo invertido en vibrar, el cual se traduce en una reduccion de la tasa de
alimentacién. Sin embargo, en ausencia del macho los costos por agresion
podrian ser mas altos que los costos por acoso de los machos, puesto que la
mortalidad de las hembras victimizadas fue muy alta. La presencia del macho,
entonces, no solo implica que las hembras vibren constantemente, sino que por el
contrario podria beneficiarlas ya que reduce los encuentros agonisticos entre
hembras.

En el caso especifico de G. multiradiatus, las hembras no obtienen
beneficio alguno de copulas realizadas después de concluido su periodo de
receptividad (Saborio y Macias Garcia, no publicado); adicionalmente, las
hembras no almacenan esperma (Macias Garcia, 1991). Para una hembra que ya
ha sido fertilizada y ha dejado de ser receptiva, lo mejor serfa invertir su tiempo y
energia en el aprovisionamiento de nutrientes a las crias, pero en la realidad las
hembras se ven sometidas a invertir parte de ese tiempo y energia en la conducta
de vibracidn. El acoso sexual ha sido también documentado para ofras especies
(Magurran, 1994; Clutton-Brock, 1992; Rowe, 1994) pero solo en un estudio se
han investigado las implicaciones que éste tiene sobre el éxito reproductivo de las
especies (ver Clutton-Brock y Parker, 1997). En el presente trabajo se encontrd
que la inversion energética en la conducta de vibracién asociada al acoso de los
machos no influyé en la condicién corporal de la hembra, a pesar de que el
tiempo que invirtié en vibracion redujo el tiempo que invirtié en la alimentacion.
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Aunque la AR entre tratamientos no fue diferente, se encontrd que en
presencia de machos el monto de AR influydo de manera negativa sobre la
cantidad de lipidos de las hembras. Estos resultados son similares a los obtenidos
en una comparacion de AR entre dos poblaciones de . multiradiatus (Fena y
Macias Garcia, dates no publicados). Se observo que en Zempoala, una localidad
en donde no hay depredadores la asignacion reproductiva fue mayor que en
Acambay, la localidad que enfrenta presiones de depredacién. En Acambay, la
proporcion de sexos esta desviada hacia las hembras, puesto que el depredador
natural, la culebra Tamnophis melanogaster, captura preferentemente a los
machos (Macias Garcia, Saborio y Berea, en revisién). En estas condiciones, el
acoso de los machos no seria tan intenso como en Zempoala, y entonces las
hembras se alimentarian sin restricciones; pero los bajos niveles de asignacion
reproductiva serian atribuibles a un incremento en interacciones agresivas entre
las hembras. Feria y Macias Garcia encontraron que las hembras de Acambay
inviertieron mas recursos en producir un gran nimero de crios {(en el caso del
presente trabajo, cuando las hembras estuvieron solas, aparentemente inviertieron
mas en producir crios con mayor contenido lipidico, aunque esta asociacion fue
marginalmente significativa), y en Zempoala, al invertir mas recursos para la
reproduccion, el tamafio de las hembras se vio afectado de manera negativa por
los niveles de asignacion reproductiva (en el presente trabajo, cuando las hembras
estuvieron con los mnachos, su contenido de reservas energéticas disminuyo a
medida que los niveles de asignacion reproductiva se incrementaron). Los
resultados obtenidos en el presente trabajo son comparables al trabajo de Feria y
Macias Garcia, pero seria necesario controlar la proporcion de sexos en los peces
de Acambay, para poner a prueba el supuesto de que la disminucion gradual en el
numero de machos incrementa o disminuye los niveles de asignacion reproductiva
de las hembras.

Las reservas lipidicas en los crios son importantes para su sobrevivencia
temprana (Heulett etal, 1995). La asignacion reproductiva de la hembra
determina el monto de estas reservas en los crios {la cantidad de recursos que
proporctonan a los crios a través de la trofotenia, segin Reznick y Yang, 1993).
Si el alimento es escaso, o la condicién corporal de la hembra es deficiente, ella
puede sacrificar la reproduccion presente por la produccion y manutencion de una
camada de buena calidad en un evento reproductivo futuro. Por otra parte, si la
hembra no pyede recuperar las reservas energéticas que invirtié en el desarrollo
de las crias de un primer embarazo, tal vez sea poco probable que tenga éxito en
producir una segunda camada. La capacidad de algunos peces de modificar
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patrones de asignacion reproductiva y crecimiento se conoce como plasticidad
fenotipica y ya ha sido estudiada con anterioridad en las historias de vida de
algunas familias de peces (Reznick, 1983). Es conveniente abordar este tema
para comprender los resultados obtenidos en este trabajo.

La plasticidad fenotipica se ha documentado para los guppies basandose en
que los recursos destinados a la reproduccion provienen en parte de la calidad de
la alimentacién de los mismos. Reznick y Yang (1993) comprobaron que al
someter a hembras guppis a distintos niveles de disponibilidad de alimento, los
gastos de reproduccion se balanceaban a lo largo de varios eventos
reproductivos, de tal manera que st por un periodo de tiempo se alimentaban de
manera deficiente, las hembras podian compensar una baja en recursos
alimenticios durante el primero y segundo embarazos, produciendo crios mas
pesados en el tercero. Los mismos autores observaron que las hembras
respondian a una escasez de recursos alimenticios retrasando el inicio de un
segundo embarazo, lo cual les permitia tener mayores probabilidades de
alimentarse para incrementar sus reservas energéticas. Las hembras guppis
almacenan esperma (Constanz, 1989) y por eso pueden ejercer control sobre el
inicio de su embarazo . Sin embargo, no se ha comprobado que las hembras del
amarillo almacenen esperma (Mendoza, 1962) y al no tener la capacidad de
conirolar el inmicio de su periodo de gestacion tal vez no pudieran ajustar sus
niveles de AR. Alternativamente, el almacenamiento de energia en forma de
lipidos de reserva (a largo plazo) en estos peces, podria constituir una respuesta
adaptativa a la reduccién en la tasa de alimentacion de las hembras que son
acosadas por los machos. Dado que en el presente estudio no se realizd un
‘analisis de las variaciones en los patrones de asignacion reproductiva, tal
afirmacion es hipotética. Convendria en el futuro llevar a cabo un estudio similar
al de Reznick y Yang (1993), para determuinar si las hembras del amarillo son
capaces de ajustar sus niveles de asignacion energética a lo largo de varios
eventos reproductivos.

Las hembras del amarillo producen huevos matrotroficos (Hollenberg y
Wourms, 1994), es decir que contienen una pequeiia cantidad de reservas
aportadas por la hembra antes de la fertilizacion. Por lo tanto las crias dependen
del constante aprovisionamiento de nutrientes de la madre a lp largo del
embarazo, para completar su desarrollo (Wourms, 1981, en Constanz, 1989). Es
muy probable que las hembras nutran a los crios en desarrollo, a partir de sus
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propias reservas energéticas, segin lo observado por Reznick y Yang (1993).
Pero dada la produccién de huevos matrotréficos en esta especie, la asignacion
reproductiva para la camada en desarrollo también depende de la disponibilidad
de recursos alimenticios durante el proceso de gestacion. En este trabajo se
demostro que ¢l acoso de los machos reduce las oportunidades de alimentacion
de la hembra, ya que ésta invierte mas tiempo en la vibracion que en otras
actividades. Si en estas condiciones las hembras invierten una gran cantidad de
recursos en el desarrollo de los crios (altos niveles de asignacion reproductiva),
sus propias reservas energéticas podrian estar sujetas a una reduccion. Si las
hembras no recurrieran a sus reservas energéticas para la nutricion de los crios, y
sélo utilizaran la energia proveniente del alimento que consumen, la cantidad de
lipidos de los crios se habria visto afectada de manera negativa. Por el contrario,
lo que se observo es que la cantidad de lipidos de los crios no fue muy variable,
pero la cantidad de lipidos de las hembras se redujo a medida que los niveles de
asignacidn reproductiva se incrementaron.

En el caso de las hembras que no estuvieron con machos, su tasa de
alimentacién fue menor pero la asociacidn entre asignacion reproductiva y
cantidad de lipidos de los crios fue marginalmente significativa. A pesar de que
no se observd una relacion evidente entre las variables mencionadas, se ofrece
una explicacion alternativa : Reznick y Yang (1993) observaron que en respuesta
a una baja disponibilidad de alimento, las hembras guppis producen crios mas
pesados. Es probable que en ausencia de machos las hembras del amarillo
concentren todos sus recursos en producir crias mas pesadas en vez de producir
camadas numerosas. Una ventaja adicional de producir crias grandes, es que se
reduce la competencia intraespecifica y los riesgos de depredacion de las crias
son menores (Wourms et al., 1988).

Para el caso en el que las hembras convivieron con machos, la cantidad de
lipidos de los crios se mantuvo constante a pesar de que la tasa de alimentacién
de las hembras fue mayor. Una posible explicacion a ésto es que la energia
requerida para la conducta de vibracion provenga de los eventos de alimentacion
que se dieron durante el embarazo, y que la energia requerida para la asignacion
reproductiva se obtenga directamente a partir de las reservas energéticas de la
hembra (Hirshfield, 1980; Wooton, 1990; Reznick y Yang, 1993).
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Uno de los objetivos importantes de este trabajo consistia en poner a
prueba que las oportunidades de alimentacion de hembras que sufrieran acoso de
los machos serian sustancialmente menores a las de hembras que pasaran cierto
tiempo en ausencia de machos (Magurran y Seghers, 1994a). Esto ocurriria
debido a que las hembras en presencia de machos pasan mas tiempo vibrando que
alimentandose. A partir de este hecho esperabamos que al aislar a un grupo de
hembras y mantenerlas en esas condiciones durante su periodo de gestacién, se
alimentarian frecuentemente y sus niveles de asignacién reproductiva serian mas
altos al no haber invertido en conductas energéticamente costosas como la
vibracion. Un experimento similar a éste fue realizado por Magurran y Seghers
(1994a); en él se encontro que efectivamente las hembras en presencia de machos
se alimentan menos que cuando estan aisladas de ellos. En el presente trabajo,
sin embargo, observamos que en presencia de machos se alimenta un mayor
numero de hembras que cuando ellos estén ausentes Para explicar la discrepancia
de estos resultados nos basamos en las observaciones hechas por Magurran y
Seghers (1994a) en el mismo experimento; ellos descubrieron que la frecuencia
de alimentacién de las hembras guppies disminuia cuando estaban con machos,
pero también cuando estaban en un grupo numeroso de hembras. Ellos
observaron que ésto se debia principalmente a un incremento en las interacciones
agresivas entre hembras en esas condiciones. Con base en éste descubrimiento y
en observaciones deconductas agresivas entre hembras del amarillo en el campo
(Macias Garcia, com.pers), fue posible evaluar la relevancia de este fenomeno
para los individuos de G. multiradiatus.

Dado que los requerimientos alimenticios son muy similares para
miembros de una misma especie, pueden ocurrir interacciones competitivas entre
ellos por el aprovechamiento del recurso alimenticto (Wooton, 1990). Se
reconocen dos tipos de competencia intraespecifica: de concurso y de
arrebatinga (Hassell, 1976; Lomnicki, 1988, en Wooton, 1990), y para el caso de
las hembras del amanllo es probable que se trate de competencia de concurso.
Este tipo de competencia se da cuando el recurso (en este caso, el alimento, el
acceso a sitios para “asolearse” en la superficie, y/o el acceso a refugios) no es
equitativamente aprovechado por todos los miembros del grupo (Wooton, 1990),
al formarse una jerarquia de dominancia entre ellos, la cual determina el acceso
diferencial al recurso. En el caso del amarillo, se pueden establecer relaciones de
dominancia-subordinacion entre hembras (Macias Garcia, comunicacién
personal); las hembras dominantes acaparando el acceso al recurso alimenticio,
por gjemplo.
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En el presente trabajo se observd que cuando las hembras no estuvieron
con los machos algunas de cllas se vieron afectadas por las interacciones
agresivas con hembras dominantes. En algunas ocasiones se observd vibracion
entre hembras, lo cual es indicador de que la hembra que vibra esta demostrando
subordinacion (Macias Garcia, 1991) y es posible que se forme una Jerarquia de
dominancia entre ellas. Contrariamente a lo que se esperaba, las hembras en
ausencia de machos no se alimentaron frecuentemente, debido probablemente a
que Invierteron mds tiempo en enfrentamientos de naturaleza agresiva con otras
hembras y a que sus oportunidades de alimentacion estuvieron limitadas por estas
interacciones. Una baja en la disponibilidad de alimento, ejemplificada en este
caso por las pocas oportunidades de alimentacion de las hembras subordinadas,
puede conducir a una reduccidn en las reservas energéticas destinadas a la
reproduccion (Reznick, 1983), puede afectar de manera negativa su astgnacion
reproductiva (Reznick v Yang, 1993), y puede provocar una reduccion en la
fecundidad (Wooton, 1990). En este trabajo se comprobd que la incidencia de
abortos, partos prematuros y muerte de las hembras ocurrio con mas Secuencia
cuando los machos no estuvieron con ellas. Esto se debid probablemente a que
las interacciones agresivas entre hembras provocaron un rapido deterioro fisico
de algunas de ellas, o a que la baja tasa de alimentacion pudo haber interferido
con su éxito reproductivo. Adicionalmente, la deficiencia alimenticia puede
provocar que un pez sea mas vulnerable al parasitismo (Wooton, 1990), por lo
tanto también puede mfluir en una mayor probabilidad de muerte del individuo.

Por ultimo, se encontrd que el macho podria estar estabilizando las
agresiones entre hembras, ya que se observd que en el laboratorio éste
interrumpia los encuentros agenisticos entre ellas. De esta manera la presencia
del macho pudiera incluso beneficiar a las hembras al disminuir la probabilidad
de que las interacciones agresivas entre ellas culminen en la muerte del individuo
victimizado. El breve analisis de uso de espacio sugiere que la presencia del
mache fue inportante en este aspecto, ya que cuando las hembras estuvieron
solas, los individuos aparentemente subordinados se ubicaron frecuentemente en
el fondo de la pecera, ademas en una ocasion recurrieron a “refugios” artificiales
(como los filtros) en donde se escondian de las hembras atacantes. Esto se ve
reforzado por el hecho de que en presencia de los machos las hembras fueron
localizables tanto en el fondo como en la superficie de la pecera.
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CONCLUSION

las hembras de (. multiradiatus incurrieron en costos inmediatos por acoso
sexual, en presencia de machos, y en caso de ser hembras subordinadas, en
costos por agresividad con hembras dominantes, cuando no estan con machos.
Los costos por agresion entre hembras son mayores que los costos derivados del
acos0 de los machos, puesto que influyen directamente en las probabilidades de
sobrevivencia y reproduccion de las hembras que son victima de las agresiones.

En presencia de machos, las interacciones agresivas entre hembras se
redujeron, e incluso se observd que la mayoria de las veces, el macho intervino
para interrumpirlas. Sin embargo tal beneficio implica un costo, el cual esta
representado por la alta tasa de wvibracién en respuesta a las constantes

aproximaciones de los machos, lo cual redujo el tiempo invertido por las hembras
en la alimentacion.

La presencia del macho, podria beneficiar a las hembras al distraerlas de
encuentros agresivos con otros individuos. Cuando las hembras no estuvieron con
machos, los costos por acoso de los machos fueron nulos para todas las hembras,
pero los costos por agresividad entre hembras se incrementaron para los
individuos subordinados. En este caso las interacciones agresivas provocaron la
muerte de dos hembras al no haber interferencia en estas interacciones por parte
de los demas individuos. El macho si interrumpié los encuentros agresivos entre
hembras, por lo tanto es factible proponer que juega un papel como regulador de
la agresion entre las hembras. Como se observo, la incidencia de abortos, partos
prematuros y muerte de hembras fue mayor cuando el macho no estuvo presente.
Esto es atribuible tanto a la intensidad de las agresiones entre hembras como a la
frecuencia de las mismas. Por el contrario, las hembras que adoptan el papel de
individuos  dominantes, podrian tener mayor éxito reproductivo que las
subordinadas al producir gran namero de crios de buena calidad y al mantener
una condicion corporal dptima para volver a reproducirse.

En eswudios de la conducta de G. multiradiatus en el campo, se¢ ha
observado que algunas hembras se aislan de los sitios en los que se congregan los
grupos de machos y hembras, y pueden permanecer alejadas de los grupos mixtos
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durante todo el periodo de gestacion (Macias Garcia, comunicacion personal). A
pesar de que los datos de conductas agresivas entre hembras provienen de
observaciones dentro del laboratorio, considero que representan una informacion
solida para evaluar los costos que enfrentan las hembras de G. multiradiatus en el
campo. El hecho de que la mayoria de los individuos de esta especie se
encuentren en grupos mixtos y que solo en algunas ocasiones se observen
hembras solitarias, no implica que los encuentros agonisticos entre hembras no
ocurran también en el campo. Con base en esta idea es de importancia haber
considerado €l papel de la agresion hembra-hembra dentro del conflicto entre
$€X0S que caracteriza a esta especie.

Los resultados sugieren que si las hembras que se aislan de los grupos
mixtos adoptan un papel dominante en la jerarquia podrdn ser exitosas en la
reproduccién al no incurrir en costos por acoso sexual. Las hembras que se
queden en los grupos mixtos pueden o no adoptar el papel dominante, pero la
presencia de los machos diluye los efectos de las interacciones agresivas. Es
probable que para una hembra dominante lo mas conveniente sea alejarse del
grupo mixto para evitar e} acoso sexual de los machos, y que para una hembra
subordinada lo mejor sea permanecer dentro del grupo mixto.

De acuerdo a la lista de componentes del éxito reproductivo propuesta por
Brown (1988) como: sobrevivencia del individuo hasta la edad reproductiva,
periodo de vida reproductiva, media de la fecundidad por afio durante la vida
reproductiva y, sobrevivencia de las crias entre el nacimiento y la edad de
madurez sexual, podemos afirmar que en el presente trabajo se encontré que el
acoso de los machos no tuvo efecto detectable sobre el éxito reproductivo del
amarillo (G. multiradiatus) pero la agresividad entre hembras si podria influir de
manera negativa en él, ya que muchas veces conduce a la muerte de las crias por
abortos, o por partos prematuros, y también puede provocar la muerte del
individuo reproductivo. Por lo tanto, los costos por agresion entre hembras
(conflicto intrasexual) son mas altos que el costo asociado al acoso de los machos
(conflicto entre sexos).

El estudio del conflicto entre sexos, y de sus implicaciones en cuanto a los
costos, el grado del conflicto y a su relevancia en la reproduccion, deberia incluir
ademds una evaluacién de las mismas mmplicaciones a nivel del conflicto
intrasexual, y una aproximacion a la descripcion de como estan relacionados
ambos tipos de conflicto.

63




APENDICE 1

DESCRIPCION DE CONDUCTAS AGRESIVAS ENTRE HEMBRAS

(Algunas definiciones fueron tomadas de Macias Garcia, C.J. 1991. Sexual
behavior and trade-offs in the viviparous fish Girardinichtys muldtiradiatus.
Ph.D diss., Univ. of East Anglia, Norwich, England.)

Aproximaciones entre hembras:

Definicién: La hembra X se¢ accrca a la hembra Y, y provoca que ésta
interrumpa sus actividades (generalmente comer o buscar comida). La hembra
Y voltea y orienta su cuerpo a la hembra X y se mantiene en tal estado.

Contexto: Puede ocurrir antes de una pelea, persecucién o mordidas entre
hembras.

Frente-Frente;

Definicion: Es un tipo de aproximacion entre hembras, en la cual dos
hrembras se observan mutuamente, colocandose una enfrente de la otra.

Contexto: Ocurre como preludio a interacciones agresivas.

Mordidas:

Definicion: Una hembra se aproxima a otra, a gran velocidad, y trata de
arrancar porciones de las aletas o el cuerpo del pez atacado, con la boca.

Contexto: Ocurre durante peleas entre individuos, y también en
persecuciones.

Persecuciones:

Definicién: Un pez nada velozmente hacia otro o detras de éI.

Contexto: Se manifiesta entre un individuo domiante y un subordinado.
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Vibracion:

Definicion: La hembra, con su cuerpo inclinado hacia adelante realiza
rapidos movimientos laterales ondulatorios del cuerpo, el cual permanece casi
mmévil, o se mueve ligeramente hacia abajo y hacia arriba si la vibracién es
intensa. Las aletas impares permanecen plegadas.

Contexto: Cortejo, generalmente, aunque también puede ocurrir entre
hembras como muestra de sumision. Cuando ocurre entre hembras,
generalmente esta conducta no tiene el mismo efecto “apaciguante” que
cuando se manifiesta dirtgido a un macho.

Despliegue de aletas:

Definicion: Despliegue de las aletas dorsal, ventral y caudal, en el cual las
aletas pélvicas estan separadas del cuerpo, y las pectorales son utilizadas para
mantobras lentas.

Contexto: Conducta mostrada por los machos durante el cortejo, y antes de
iniciar una pelea.

Copula:

Definicién: El macho se aproxima a la hembra lateralmente en una posicion
paralela a ella, y dobla la aleta dorsal y ventral sobre el lomo y el vientre de la
hembra, respectivamente. De esta forma la pareja se mantiene unida durante
unos instantes, nadando de manera azarosa. Durante esta conducta los rayos
anteriores de la aleta ventral del macho (su espermatopodio) se adhieren al
orificio anal de la hembra con lo que se construye un canal a través del cual el
esperma es conducido hacia el conducto reporductivo de la hembra. Termina
€On una separacion ejercida por la hembra.

Contexto: Ocuire como resultado del cortejo de un macho hacia la hembra.
El cortejo incluye despliegue de aletas.
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Alimentacion:

Definicion: El individuo mastica con la boca algin material que previamente
encontro |

Contexto: Puede ocurrir en cualquier situacion, siempre que haya alimento
disponible

Interrupcidn de la apresion entre hembras por un macho:

Definicién: El macho se aproxima a la pareja de hembras y con ésto la
agresion entre ellas termina, ya sea porque el macho se interpone entre ellas o

porque realiza despliegues de cortejo hacia una de ellas, provocando que la
otra hembra se aleje.

Contexto: Interacciones agresivas entre hembras.

interrupcion de la agresion de manera espontanea

Definicion: La hembra agresora se retira del lugar o simplemente deja de
atacar a la victima.

Contexto: Ocurre en interacciones agresivas entre hembras.

Interrupcion de la agresion por huida:

Definicion: La hembra que ha sido atacada se aleja de la agresora y después
de ésto la agresion no se reanuda de inmediato.

Contexto: Interacciones agresivas entre hembras.
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