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RESUMEN

Un aspecto importante de lateoria de la seleccion sexual es el comprender por qué las hembras prefieren machos que ostentan
ornamentos. Una de las teorfas sugiere que desplegar caracteres sexuales secundarios es costoso, y que esto revela
informacion cualitativa sobre el fenotipo del macho. En este estudio ponemos a prueba la hipétesis de que el cortejo expone
alos machos a infecciones por parasitos y, por lo tanto, puede revelar informacion relevante a la calidad fenotipica de una
pareja potencial. Usamos al pez viviparo Xenoophorus captivus (Goodeidae), ya que los machos remueven sedimentos del
sustrato como parte de su cortejo (barrido). Como primer paso, evaluamos la preferencia de las hembras por machos que
realizan despliegues de cortejo frecuentes y de larga duracion. Después, expusimos a machos al contacto con ectoparasitos
manipulando sus posibilidades de desplegar la conducta de barrido. Encontramos que los machos que hicieron barridos
seinfectarony, porlotanto, interrumpieron el cortejo para rascarse; aconsecuencia de esto, la intensidad del cortejo se redujo.
Esto sugiere que las hembras de X. captivus pueden determinar si un macho esta infectado indirectamente a través de la
duracion de sus despliegues de cortejo.

Palabras Clave: Eleccién femenina, Goodeidae, handicap, mecanismos indicadores, parasitos, tasa de cortejo.

ABSTRACT

A central issue in sexual selection theory is to understand why there are female preferences for males displaying ornaments.
One theory proposes that displaying male secondary sexual characters is costly, and that this reveals information about the
male’s phenotypic quality. Here, we used the viviparous Xenoophorus captivus(Goodeidae), afish whose males often remove
the bottom sediments during courtship (substrate sweeping), to test the hypothesis that male courtship displays expose males
to parasiticinfection, and thus may convey relevantinformation on the quality of a mating partner. First, we evaluated the females
preference for males that perform more and longer courtship displays. Then, we exposed courting males to the presence of
ectoparasites while manipulating their opportunity to perform substrate sweeping. We found that males that were allowed to
sweep the substrate became infected and, as a consequence, interrupted their displays and began scratching, resulting in
shorter courtship bouts in comparison to males prevented from sweeping the substrate. Thus, the occurrence of substrate
sweepinginthis species allows femalesto determine whether amale is infected with skin parasites through assessing the length
of his courtship bouts.

Key Words: Female choice, Goodeidae, revealing handicap, indicator mechanisms, parasites, display rate.

Nota: Articulo recibido el 27 de septiembre de 2011 y aceptado el 03
de noviembre de 2011.




84 TIP Rev.Esp.Cienc.Quim.Biol. Vol. 14, No. 2

INTRODUCCION
no de los aspectos mas intrigantes de los estudios d®esde el punto de vista de la hembra, un aspecto importante a
la seleccion sexual es comprender las razones de lavaluar en el fenotipo del macho es su carga de parasitos, ya que
eleccion que las hembras de muchas especies haceeste atributo contiene informacion sobre el componente heredable
por machos que despliegan caracteres sexualesle laresistenciay porque también determinala probabilidad de
secundarios como cantos, estructuras elaboradas o despliegugae la hembra se contagie durante el apareamiento, como ocurre
de cortejé; un area plagada de debdfed os modelos por ejemplo durante la cépula en gupieSin embargo, la
tradicionale$ sugieren que el simple hecho de que dichos fidelidad con la cual la carga parasitaria actual es un indicador de
ornamentos sean atractivos para las hembras (ya sea por sesgesistencia en general, depende de que los machos hayan estado
sensoriales u otras caudases suficiente para generar un expuestos a parasitos de manera homogénea antes de la
proceso de retroalimentacion genética (lo que se conoce comevaluacionfemenina. Las hembras favorecerian aquellos patrones
runaway) que promueve la elaboracion de estos cardéteres de cortejo que incluyen conductas que incrementan la exposicion
Modelos mas recientes proponen que los ornamentos masculinage los machos a los parasitos si los machos pueden realizarlas
son costosos de producir o mantener, de tal manera que expuestsia quedar infectados. En el presente estudio evaluamos si esto
a una variedad de machos con distintos grados de elaboraciésucede en el pez vivipaXenoophorus captivusuyos machos
de ornamentos, las hembras seleccionarian para aparearsedaspliegan unaconductadurante el cortejo en lacual incrementan
aquellos de alta calidad fenotipid® cual puede incluso tener su exposiciéon a parasitos al realizar movimientos altamente
un correlato genétiéd energeéticos (barridos) en contacto con el sustrato del cuerpo de
agua. Primero evaluamos silaintensidad del cortejo es un criterio
Por lo menos dos predicciones deben confirmarse para apoyate eleccion femenina eh captivusposteriormente evaluamos
las hip6tesis derivadas de estos modelos: que exista correlaciési el realizar los barridos sobre el sustrato durante el cortejo
genotipicaentre el ornamento masculinoy la preferenciafemeninancrementa la probabilidad de contagio de los machos, y si una
ytambién entre la expresion del ornamentoy la viabiltdaise vez contagiados esta condicion reduce la intensidad del cortejo.
pretende comprender de manera integral la relacion entre la
magnitud del ornamento y la calidad del macho, es necesaridVATERIALES Y METODOS
considerar tanto la naturaleza de la sefial como el aspecto dujetos de estudio y condiciones de cautiverio
calidad fenotipica al cual hace referencia. Por ejemplo, losLos peces utilizados fueron adultos colectados en tres
caracteres morfolégicos pueden sefialar cualidades fenotipicdscalidades de San Luis Potosi, México (Tabla ). Catorce machos
del pasado (del desarrollo tempraponientras que los caracteres  y catorce hembras fueron transportados al laboratorio y se
conductuales como el desempefio en el cortejo pueden estamnantuvieron separados por poblacién y sexo, en peceras de 40
mas relacionados a la condicién fisica y/o fisiolégica en ellitros con aireacion y plantas acuéaticas como refugio, pero sin
present&4 Adicionalmente, la calidad fenotipica puede abarcar grava o arena en el fondo. Los peces fueron alimentados dos
el estado nutricional, la proporcién de reservas grasas, el estadaces al dia con hojuelas comerciales para pecesy se mantuvieron
toxicolégico, la carga parasitaria,’&tor lo tanto, se esperaque en un fotoperiodo de 12/12 h de luz /oscuridad. La temperatura
el blanco de la eleccion femenina varie entre especies comde las peceras se mantuvo en un intervalo de 29-30 °C. Los
funcion del sistema de apareamiento y entre individuos comaexperimentos se llevaron a cabo 12 meses después de que los
funcién del momento dentro del ciclo reproductivo. peces llegaron al laboratorio. Para preservar laidentidad de cada

Localidades

ElVenado Los Rodrigo TierraQuemada
Altitud (msnm) 1800 1862 1756
Latitud N 22°56'35" N21°54'16" N21°4328"
Longitud W101°0521" W100°57°41" W100°44'21"
pH 75 6.5 80
Temperatura (°C) 24 21 24
Profundidad (cm) 35 50 30
Transparencia (%) 100 30 100
Sedimentos fangoso arenoso fangoso
Otras especies de peces Cyprinus carpio Cyprinus carpio Goodea atripinnis
Color del pez al ser colectado verde azul-verdoso azul

Tabla I. Caracteristicas fisicas y geograficas de las

localidades visitadas durante la colecta.
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pez, unos dias antes del comienzo del experimento fueromacho consistié en que la hembra se acercaba a un cuerpo de
alojados individualmente en tres compartimentos de igual tamafdalistancia del cristal. Se colocaron marcas en el tanque a una

dentro de peceras de 40 L. distancia apropiada (para esto se us6 el tamafio promedio de
todas las hembras) facilitando el registro de las visitas. También
Conducta de los machos se registrd la frecuencia y la duracién de los flagging y barridos

Xenoophorus captivies un pez viviparo de lafamilia Goodeidae de los machos, registrando todas las instancias de estas
gue presenta dimorfismo sexual. Los machos poseen las aleta®nducta¥. Las observaciones duraron 105 minutos; después
dorsal, anal y caudal mas grandes que las hembrasy ademas,dsdl que los peces fueron devueltos a los tanques de donde
borde posterior de la aleta caudal es de color antarilbpaleta provenian, las cubiertas opacas se colocaron de nuevo en su
caudal del machoy la coloraciéon general del cuerpo se intensificdugar y se introdujeron nuevos peces en el tanque experimental
durante las interacciones con otros peces, un fenémeno compara observarlos al dia siguiente. Con el fin de evitar que las
que ocurre en diversos contextos en otras especies dhembras desarrollaran una preferencia por un lado del tanque
goodeido¥. En condiciones de laboratorio, los machos de experimental y que esto interfiriera con el andlisis de su eleccién
X. captivuscortejan a las hembras en el fondo de una pecera. Etle pareja, se repitieron todas las observaciones cambiando el
macho se acerca a la hembra a una distancia de una longitud dedo en el que los machos habian sido presentados a cada
un cuerpo de distanciay se coloca de frente o lateralmente a ell&asembra.

el cortejo consiste en mostrar sus aletas dorsal, anal y caudal,

seguido de movimientos ritmicos del cuerpo, junto con laExperimento 2. Relacién entre el cortejo y la
ondulacién de la aleta dorsaly anal (flagging). Después del bail@exposicién a los parasitos

de cortejo, el macho realiza barridos: movimientos vigorosos deEl objetivo de este experimento era poner a prueba la prediccién
nado en reversa que lo alejan de la hembra (a una distancia dke que el barrido eX. captivuses un componente del cortejo
aproximadamente 3 longitudes del cuerpo). En esta etapa dejue aumenta la probabilidad de infeccidn, con la consiguiente
cortejo, el opérculo y vientre del macho hacen contacto con eleduccion enlafrecuenciaoladuracién del cortejo. En preparacion
sedimento del fondo, lo cual incrementa la probabilidad dealas pruebas experimentales se usé una pecackrdatacion,
infestacion con parasitos que se encuentren en el sedimento. Bha pecera llamadmea de base/ una deobservacién pero
macho puede intentar la cépula en cualquier momento delinicamente la Ultima fue inoculada con el parasito

cortejo. Ichthyophthirius multifiliis introduciendo en ella 10 peces
poecilidos Heterandria bimaculatph que se usaron como
Experimento 1. Respuesta de la hembra al cortejo hospederos entre las pruebas. Debido a que el ciclo de vida de

El objetivo de este experimento fue evaluar el papel de losl. multifiliis esta asociado con la temperaitjel agua en todas
caracteres morfoldgicos y conductuales de los machos en léas peceras se mantuvo a una temperatura de 31 °C con la ayuda
eleccion de la hembra. Pusimos a prueba la prediccién de qude calentadores de acuario. Los dias del 1 al 7 de los experimentos,
componentes conductuales como la frecuencia y duracién delin macho y una hembra se introdujeron por separado, en bolsas
cortejo contienen informaciéon que ayuda a la eleccién de lade plastico que contenian agua de sus peceras de origen, en
hembra. Se utilizé una pecerade 60 L (100 x 25 x 25 cm) divididaalguno de los dos compartimentos de una pecera de aclimatacion.
en tres compartimentos iguales por medio de unos paneles ddna pared opaca impidié el contacto visual entre los peces
cristal, para evaluar la preferencia de las hembras por el tamafidurante los 30 minutos que permanecieron alli. Cuando fueron
del macho o por la intensidad del cortejo. Catorce hembradrasladados a la pecera de linea de base o a la de observacion, las
(longitud estandar X + DS = 41.1 + 5.4 mm) fueron expuestas ehembras permanecieron en la bolsa, mientras que a los machos
dos machos procedentes de los grupos de 14 individuos (X = DSe les permitié nadar libremente. Enlos dias 1y 7 Gnicamente, los
=35.8 + 4.2). Dado que las hembras vieron sélo los machos deeces pasaron por la pecera de linea de base. La bolsa que
su propia poblacién, esto signific6 que algunos machos secontenia a la hembra se mantuvo en el fondo de la pecera con
usaron con mas frecuencia que otros, pero solo dos pares dg/uda de piezas de plomo. En los dias 2-6 del experimento, los
machos fueron usados mas de una vez. El dia anterior al inicipeces fueron transferidos directamente ala pecera de observacion.
de los experimentos, dos machos de diferente tamafio (diferencin las peceras de observacion, los machos fueron expuestos a
de LS X+DS=4.5+3.6 mm)seintrodujeron enlos compartimentospruebas de fondo (B) o de superficie (S), dependiendo de si la
externosy una hembra en el compartimento central. Durante estgolsa que contenia ala hembra se mantenia en el fondo o flotando
tiempo (24 horas) se cubrieron los paneles de cristal con panelesn la superficie de la pecera de observacién. Los machos y las
opacos, con la finalidad de impedir que los peces establecierahembras fueron asignados a pruebas B o S de forma arbitraria.
contacto visual antes del experimento. Al iniciar una pruebaDespués delaprimerafase de pruebas, se repitio el procedimiento
experimental, se retiraron las cubiertas opacas y el sistema deompleto (incluidos los registros de la linea de base), pero esta
aireacion; diez minutos después se registré la conducta de lagez los machos que habian sido asignados a pruebas B durante
hembras. Se cuantificé la frecuencia y duraciéon de losla primera fase de observaciones fueron asignados a pruebas S
acercamientos de las hembras a los machos. Una visita a upviceversa. Las pruebas tuvieron una duracién de 30 minutos,
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durante los cuales se cuantifico la frecuencia y duracién de logsas hembras realizaron un total de 272 + 164 visitas. Aunque el
despliegues (flagging) del macho, de los movimientos de barridanimero de hembras que visitaron al macho grande mas
y los casos en que el macho se rasc6é contra superficies durasecuentemente que al pequefio se desvia de lo esperado por azar
Dado que en las pruebas S, las hembras no podian seguir a I§8de 10 hembras hicieron esto), la desviacion no fue significativa
machos, éstos no podian alejarse hacia el fondo de la pecera Six?=1.6,gl=1,p=0.2).
alejarse de la hembra, por lo que rara vez realizaron barridos en
estas pruebas. Al incorporar el cortejo en el analisis, se observaron diversos
patrones. La diferencia en tiempo que las hembras pasaron en
Varios meses después de finalizado, el experimento se repitié coproximidad a machos grandes se explica en mayor gtadb$B)
el objetivo de cuantificar de manera directa la infeccién por por la diferencia en frecuencia de despliegues flagging entre
parasitos. En esta ocasion sélo se us6 una pecera de aclimatacigrachos (B3,6)= 15.42, p=0.003; funcién sigmoidal de Gompertz;
y una de observacién. Se usaron 20 machos en total; 10 de elldgg. 1a). No s6lo eso: la diferencia en duracién de flagging explica
fueron asignados a pruebas B y los 10 restantes a pruebas S; lsanayoriade lavarianzé£10.92) en la preferenciade las hembras
realizaron dos pruebas por dia en lamisma pecera de observacidif(3,6)=34; p<0.001; funcién sigmoidal de Gompertz; Fig. 1b). La
una en B y una en S. Durante las pruebas y fuera de ellas, ganciéon de Gompertz indica que existe una interaccion entre el
observé a los machos con el fin de registrar los sintomas déamarfio del machoy la frecuencia de flagging, es decir, el efecto
infeccion porl. multifiliis: puntos blancos que se desarrollan de la frecuencia de flagging en la preferencia de las hembras es
sobre las escamas 0 en las aletas. Se cuantificé el niUmero ageayor silos machos grandes se estan desplegando activamente
puntos blancos por cada macho infectado durante el primer diéver las pendientes positivas en los cuadrantes superiores de la
de haberlos descubierto y también durante el dia después deigura 1ay 1b). Dado que los machos tuvieron contacto visual
esto. Los peces usados. captivusy H. bimaculatg fueron con las hembras, la cercania a los machos puede haberlos
tratados con medicamentos después del experimento, y ningimotivado a incrementar la intensidad del cortejo. Sin embargo,
pez murié de una infeccién parasitaria durante este estudio. estoespoco probable, yaque lagran mayoriade las visitas (99%)

Analisis
Se usaron los paquetes estadisticos SPSS v 12.0 y MINITAB, )
Dado que la especie de estudio se encuentra en peligro de
extinciérty, el namero de individuos que se podian colectar y
usar para experimentos era limitado. Los datos de dia
consecutivos del experimento 2 se usaron en conjunto par
obtener un promedio por individuo (excepto los datos de line
de base) y fueron analizados por medio de pruebas n
paramétricascomparamos la linea de base entre grupos
experimentales usando la U de Mann-Whitney, y la abundancia
de puntos de infecciéon entre machos mediante la prueba d
Wilcoxon para muestras pareadas todos los casos se reporta

X £ DS, a menos que se indique lo contrario.

D

ResuLTADOS

Experimento 1
El disefio experimental fue efectivo en motivar a los machos g
cortejar activamente alas hembrasy, en algunos casos, aintent
copular con ellas aunque existia un vidrio de por medio. En|
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promedio, las hembras pasaron 49% del tiempo de observacid
en proximidad aalguno de los machos (3512 £ 2025 s). Sélo cinc

de 10 hembras pasaron mas tiempo con el macho mas grandle

(4318 £2422 s) que con el mas pequefio (2705 + 1343) aunque

diferencia nofue significativa (prueba de t para muestras pareadal
t=1.57,gl=9, p=0.15). Lamagnitud de la diferencia en tamafig
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igura 1. Correlacion entre visitas de la hembra y diferencias
en a) frecuencia y b) duracién, de flagging. El atractivo de

p =0.7) y tampoco con la frecuencia con que los visitabanyp macho crece como funcién sigmoidal (Gompertz) de su

(r=0.23,gl=8,p=0.53). Entodas las pruebas experimentalesactividad de cortejo en relacién con la de su rival.




diciembre, 2011 Avila, E.G. et al.: Costo del cortejo en un pez viviparo 87

terminaron sélo hasta que el cortejo acabd, lo cual indica que ld.os machos asignados a pruebas B (de fondo) desarrollaron mas
duracién de la visita era una funcion de la duraciéon de unpuntos de infeccidn que los machos asignados a pruebas S (de

episodio del cortejo y no al revés. superficie) durante el primer dia del conteo (machosB: 8.5+ 11.7,
machos S: 3.0+ 6.4; rangos de WilcoxonZ=-2.22,9...=9,P=0.01,
Experimento 2 Fig. 2); durante el segundo dia de conteo, la cantidad de puntos

En la primera fase de las pruebas experimentales, todos losn ambos tipos de machos se incrementd, pero la diferencia entre
machos cortejaron a las hembras durante las pruebas de lineaachos dejé de ser significativa (machos B: 19.2 +£16.07, machos
de base (Tabla ll). El colocar a las hembras sobre el fondo de 18:14.1+13.8).

pecera provocéd que los machos incluyeran en su cortejo el

flagging y el barrido: los machos asignados a pruebas de fond®1SCusION

durante la primera fase de pruebas experimentales realizaroBn el presente estudio se confirmé que la preferencia de las
barridos conigual frecuencia que cuando fueron observados ehembras deX. captivus por los machos de su especie esta
linea de base, e incluso significativamente con mas frecuenciaesgada con mas fuerza a los componentes conductuales del
gue los machos que vieron a las hembras en la superficie (Tableortejo (en particular, la duracién), que a elementos morfolégicos
II). Enla segunda fase, sélo los machos asignados a superfici@omo ornamentos sexuales o tamafio corporal), al menos dentro
cortejaron a las hembras durante las pruebas de linea de basikel espectro de las diferencias observadas. Esto quedé
Sin embargo, tan pronto los machos asignados a fondo fuerodemostrado durante las pruebas de eleccion de pareja en las
presentados con las hembras, su frecuencia de barrido se

incrementd hasta el punto de realizar barridos casi tan
frecuentemente como los machos asignados a fondo en Ip n
primerafase (Mann-Whitney U =1Z2xolas)>0.12, Tablall).

Por el contrario, los machos asignados a la superficie redujero
de manera importante sus barridos en comparacion alalinea de
base (aunque la diferencia no fue significativa, rangos de
WilcoxonZ=-1.82, (2 colas¥0.06).

‘
J

=

20

L

Los machos asignados a las pruebas de fondo se rascaron confra
objetos de la pecera significativamente mas que aquéllog :
asignados ala superficie (Tabla ll). En particular, los machos qu —I—
cortejaron sobre el fondo en la segunda fase de las pruebas, e 0 |
rascaron contra objetos solidos tan frecuentemente como lo
machos que cortejaron sobre el fondo en la primera fase d bl
pruebas (Mann-Whitney U = 15.8xolas) 0.23). Lafrecuencia J
acumulada de rascado, que puede considerarse como Utigura 2. Namero total de puntos blancos (indicativos de
indicador de laintensidad de lainfeccién, aparentemente estuvéfeccion con 1. multifiliis) que se observaron en machos a
relacionada con una disminucién de la intensidad del cortejq::;s"ai”iese les permiti6 efectuar barridos (B; de fondo,
. . . . - - gras) y a los que se les impidié (S; de superficie,
hacia elfinal del experimento, pero dicha relacion negativanofug,arras claras). ** indica p = 0.01; NS = no hay diferencias

Humero de puntos (X * SE)

significativa (R=0.39, p>0.05). significativas.
( Rondal Ronda?2 )
Fondo Superficie Fondo Superficie
Barrido
L. de base 4.71+2.21 3.57+2.25 0 1.83+0.59
P.experimental 4.71+2.13 0 3.00+2.03 0.14+0.14
Rascado
L. de base 0 0 0 0
P.experimental 26.00+6.9 6.14+4.45 13.71+5.89 8.66+1.64
3 Fondo vs. Superficie Mann-Whitney U = 3.&4ailed)=0.003.> Fondovs. Superficie Mann-Whitney U = 14.§2tailed)=0.25.¢ Fondo
vs. Superficie Mann-Whitney U = 6.0(ptailed)=0.016.¢ Fondovs. Superficie Mann-Whitney U = 17.5tailed)=0.61.

Tabla IlI. “Barrido” y “rascado” de los machos durante las pruebas de linea de base y las pruebas experimentales. Las
frecuencias estin expresadas en términos de X = SE.
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cuales las hembras no mostraron preferencia por los machofgenético, beneficios a largo plazo para la descendencia o
grandes, pero si fue evidente que preferian machos cuyobeneficios directos para la hembra).

despliegues de cortejo eran de mayor duracion. Esto es

congruente con las preferencias que muestra otro goodeido, € ONCLUSIONES

pez amarillaGirardinichthys multiradiatu®y las que muestran  En este estudio hemos demostrado que se cumplen dos de las
hembras de otro pez viviparo, el guppgecilia reticulatd®?’, cinco condiciones que se han sugerido para implementar una
Otros estudios han ido mas lejos al demostrar una asociaciéprueba formal a la hipétesis de que la eleccion de la hembra esta
positiva entre la intensidad de cortejo y la calidad del espermguiada por mecanismos indicadoresensuAnderssol), en
producido (nimero de espermatozotéekabilidades natatorias  particular: 1) que en el goodeidocaptivusla condicién de un
prolongada® o han proporcionado evidencia que sugiere que caracter sexual secundario (en este caso, intensidad del cortejo)
latasa de despliegues de cortejo es unindicador de la resistenaiisminuye al estar el macho expuesto a pardasitos y 2) que la
de los machos alainvasion por parasité especiescomolos eleccion de la hembra favorece a los machos con caracteres
peces viviparos, donde los machos sélo contribuyen cormsexuales secundarios mas desarrollados (en este caso, machos
esperma, la teoria predice que las hembras son mas rigurosas que despliegan el cortejo con mayor frecuencia y duracion).
su eleccién de paréjg por lo tanto, han desarrollado preferencias Nuestros resultados también sugieren que una tercera condicion
por machos que poseen caracteristicas que indican calidade puede cumplir; que, al preferir machos con despliegues mas
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