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1. INTRODUCCION

“El éxito en el forrajeo mediado por la visibilidad del alimento también puede tener
efectos directos en la evolucion del sistema sensorial [...] ya que el sistema
sensorial estad bajo seleccion directa de las funciones no directamente
relacionadas a la eleccion de pareja, tales como deteccién de comida y escape de
depredadores, la direccion de la evolucion de la eleccion de pareja y otras
conductas pueden ser afectadas por la biologia sensorial.” (John A Endler, 1992)

1.1. Seleccién natural y sexual

Darwin en su libro El Origen de las Especies (1859) fue el primero en hablar del
mecanismo evolutivo que hoy conocemos como seleccién natural, que es definida
como la reproduccion diferencial entre los individuos de una poblacion, donde as
condiciones del medio ambiente favorecen o dificultan, es decir, seleccionan la
reproduccion de los organismos segun sean rasgos peculiares. Sin embargo, al
observar en los organismos ciertos rasgos gue, bajo seleccion natural se esperaria
que experimentaran una presion de seleccién negativa ( como el plumaje llamativo
de las colas de los pavorreales) pero que lejos de desaparecer se mantienen,
Darwin invoco la presencia de otro proceso: la seleccion sexual (1871), la cual
explica la permanencia de dichos rasgos en las especies como producto de la
preferencia de las hembras y/o de la ventaja que les confieren sobre otros machos

en el acceso a las hembras.

La seleccion sexual depende de la supervivencia y del éxito reproductivo
gue tienen ciertos individuos sobre otros del mismo sexo gracias a la presencia de
atributos ventajosos; mientras que la seleccion natural depende de la
supervivencia y del éxito reproductivo de ambos sexos, de todas las edades, en

relacion con las condiciones generales de vida (Darwin 1871).

A menudo se cree que los rasgos expresados en animales reflejan un
balance entre estas dos fuentes de seleccion opuestas; donde por ejemplo, la
seleccién natural es consecuencia de la depredacion, y la seleccion sexual es
debida a la eleccion de pareja (Basolo & Wagner 2004). Por consiguiente, en los

sistemas donde domina la eleccién de la hembra, los criterios de eleccién de



pareja sesgan fuertemente la direccion de la evolucién de los rasgos de los
machos, resultando en que los que son preferidos se esparcen a expensas de los
no preferidos (Endler 1992), culminando a veces en la aparicién o desarrollo de
rasgos costosos para los machos. Sin embargo, aunque todos estos rasgos
pueden traer consigo grandes desventajas a los portadores, también les son
beneficiosos. Los machos pueden incrementar su éxito reproductivo ya que, 0 son
mAas atractivos para las hembras, o aumentan la tasa de encuentro con ellas. Esto
incrementa su probabilidad de tener copulas y con ello dejar mas descendencia, lo
cual puede ocurrir de dos formas generales 1) incrementando la capacidad de
monopolizar hembras (seleccion intrasexual), o 2) incrementando la habilidad de

ser encontrados por ellas (Macias Garcia 1998).

Las hembras s6lo son atraidas a los machos si éstos exhiben caracteres
gue son llamativos para ellas (Darwin 1871). Por ejemplo si las caracteristicas de
los rasgos de los machos evolucionan para “explotar” el sistema sensorial de las
hembras. En estos casos las sefiales que estimulan mas fuertemente el sistema
sensorial tienen una ventaja sobre las que resultan en una estimulacién menor
(Endler 1992).

1.2. Sesgos sensoriales

La seleccion natural puede favorecer sistemas cognitivos y sensoriales para
procesar datos de determinadas maneras, y esto desemboca en sesgos hacia
ciertas propiedades y tipos de sefales (Endler & Basolo 1998). Aunque se espera
gue los mecanismos de reconocimiento respondan apropiadamente ante aquellas
imagenes que han sido seleccionados para identificar, los sistemas de
reconocimiento no son perfectos. Ademas, ya que existe un numero considerable
de sefales a las que estdn expuestos los organismos (y algunas son muy
similares entre si pero mas conspicuas que otras), podria ocurrir que varias de
ellas provocaran una respuesta mayor que las sefales particulares a las cuales el

sistema ha sido seleccionado para responder (Enquist & Arak 1993).



Los sesgos sensoriales no siempre son limitados a un sexo (Basolo 2002;
Macias Garcia & Ramirez 2005), y la seleccion puede promover cambios paralelos
en los sesgos de cada sexo (Basolo 2002). En muchos casos no se sabe como se
produjeron estos sesgos, pero ciertos modelos sugieren que se generan en el
proceso de reconocimiento de determinadas sefiales como una consecuencia del
contexto en el que se encuentra el organismo (Enquist & Arak 1993). El sesgo
esta presente en el sistema de procesamiento de la informacion antes de la

aparicion del rasgo (Basolo 1990b).

En el caso de las hembras, éstas estdn adaptadas para responder de
modos particulares a un rango de estimulos de modo que, por ejemplo,
encuentren comida exitosamente, eviten depredadores, y se alimenten a tasas, en
momentos y lugares adecuados (Arnqgvist 2006). Esto es producto de respuestas
a una variedad de sefiales; sin embargo, este grado de respuesta crea en las
hembras la posibilidad de aparicion de una gran cantidad de sesgos sensoriales.
Estos pueden ser especificos de un rasgo de los machos, pueden ser generales
en la naturaleza pero favoreciendo a cierto rasgo, y/o pueden ser especificos de

uno o mas componentes de un rasgo complejo (Basolo 1998).

Por ello, estos repertorios de respuesta crean sesgos sensoriales que son
blancos potenciales para rasgos novedosos en los machos, los cuales
manipularian la conducta o la fisiologia de las hembras, quienes serian presas de
trampas sensoriales. Sin embargo, dichos sesgos no estan necesariamente fijados
genéticamente y pueden evolucionar, presentandose una disminucibn o un
aumento en la preferencia hacia dicho rasgo (Basolo 1998; Macias Garcia &
Ramirez 2005).

En los casos donde los rasgos que explotan los sesgos sensoriales son
costosos, solo si los beneficios que proporcionan a sus portadores son mayores a

los costos que les imponen, van a ser mantenidos via seleccion sexual.



1.3. Modelo de la persecucion y coevolucidon antagonista

La reproduccion sexual aumenta considerablemente la probabilidad del conflicto
evolutivo entre los sexos; por ello, probablemente varias caracteristicas de la
conducta sexual hayan evolucionado parcialmente como resultado de dicho
conflicto (Partridge & Hurst 1998).

El modelo de la persecucion (Chase-away; Holland & Rice 1998, Rice &
Holland 1999) hace énfasis en los conflictos evolutivos de intereses entre los
sexos, los cuales son ubicuos en la naturaleza. Los machos se benefician si logran
una tasa alta de apareamientos sin importar si esto trae costos para las hembras,
mientras que las hembras deberian evitar pagar dichos costos. En tal conflicto se
genera una coevolucion antagonista, durante la cual, adaptaciones en un sexo
(que son perjudiciales para los individuos del otro sexo) evocan
contraadaptaciones en el segundo para mitigar los costos impuestos por las
adaptaciones del primero (Arnquivist & Rowe, 2002; Holland & Rice 1999). En el
contexto de los sesgos sensoriales, los machos manipulan las decisiones
reproductivas de las hembras a través de sesgos en su sistema sensorial, y por lo
tanto las hembras seran seleccionadas para minimizar los costos de la explotacion
de los machos y los machos lo seran para explotar mas eficientemente los sesgos
sensoriales de las hembras. Por ello, el modelo de la persecucion predice una
disminucién en la atraccién de las hembras hacia el rasgo de despliegue de los
machos, como consecuencia de una reduccion en la adecuacion de las hembras

producida por la atraccion hacia dicho rasgo (Forstmeier 2004).

Segun este modelo dicha resistencia en las hembras puede evolucionar de
dos maneras diferentes cuando su adecuacion se ve disminuida: i) las
preferencias de las hembras se volveran mas estrictas, y requerirdn de una mayor
exageracion del rasgo para ser excitadas, esto es, un aumento en el umbral de
respuesta, o ii) las hembras perderan la preferencia por ignorar el rasgo del

macho, esto es, desaparece el sesgo sensorial.

Este modelo esta fuertemente relacionado con las hipotesis de la

explotacion sensorial y de la trampa sensorial, ya que los sesgos sensoriales



proporcionan a los machos herramientas para obtener un mayor namero de
cOpulas. Este modelo es muy importante porque proporciona un mecanismo por el
cual las hipodtesis de los sesgos sensoriales preexistentes podrian explicar el
mantenimiento y la exageracion de los ornamentos en los machos (Ramirez &
Macias Garcia 2005).

1.4. El modelo de las trampas sensoriales

Segun la revision de Endler y Basolo (1998), hay tres modelos relacionados que
buscan explicar el disefio de las sefiales y la evolucion del nivel de la preferencia
de las hembras hacia las sefales de los machos, a partir de sesgos generados en
el sistema sensorial y la mente de éstas. Tales modelos son: los sesgos
preexistentes, la explotaciéon sensorial (Ryan 1990) y las trampas sensoriales
(Christy 1995).

El modelo de los sesgos preexistentes es el mas general de todos e incluye
a los otros dos; sin embargo, los tres difieren en lo que enfatizan. El modelo de los
sesgos preexistentes enfatiza la evolucion de rasgos nuevos como resultado de
sesgos inherentes del sistema sensorial y de la mente, el de la explotacion
sensorial enfatiza la modificacion evolutiva de rasgos de los machos ya existentes
como respuesta al sistema sensorial de la hembra, y el de la trampa sensorial se
centra en una desviacion del rol original (por ejemplo un intercambio) de funciones
sensoriales de contextos que no estuvieron previamente relacionados con la
eleccion de pareja, es decir, los sesgos de las diferentes conductas que las
trampas sensoriales (rasgos de los machos) comprometen son comunmente
ventajosos para las hembras fuera del contexto de la eleccion de pareja, como en
el forrajeo (Bilde et al. 2006; Macias Garcia & Ramirez 2005; Proctor 1992; Rodd
et al. 2002; Sakaluk 2000), escape de depredadores (Christy 1988; Greenfield &
Weber 2000), el cuidado parental (Stalhandske 2002) y liberacién/fecundacion de
huevecillos (Cérdoba-Aguilar 2002).



En el modelo de las trampas sensoriales las sefiales de los machos imitan
los estimulos a los cuales las hembras responden en otros contextos, y provocan
conductas en las hembras que aumentan el éxito de los machos en la fertilizacién
(Christy 1995). Para que pueda operar y para que se genere un intercambio en
algun sistema neurologico complejo de procesamiento sélo se necesita de una
respuesta fuera del contexto en el que la sefial se asemeje lo suficiente al modelo
(Endler & Basolo 1998).

El modelo de las trampas sensoriales propone que las preferencias de las
hembras son debidas a sesgos en el sistema sensorial de los individuos (Tobias &
Hill 1998); que la preferencia fue establecida antes de que el rasgo evolucionara
(Ryan 1990; Ryan & Keddy-Hector 1992), que cuando un rasgo aparece, aumenta
su frecuencia rapidamente en la poblacion como consecuencia de la preferencia
de las hembras (Tobias & Hill 1998); y finalmente, que los sesgos sensoriales, sin
importar su razon, explican la evoluciéon inicial del rasgo en dichas especies
(Basolo 1990a).

Christy (1995) propuso la hipétesis de la trampa sensorial para explicar la
preferencia de las hembras hacia ciertos rasgos de los machos, y Basolo (1990b;
1995) establecio 4 criterios para que las trampas sensoriales sean consideradas
como la base para la coevolucion de dichos rasgos de los machos y las

preferencias de apareamiento de las hembras (Tabla 1).

Las trampas sensoriales pueden llegar a ser beneficiosas, por ejemplo al
facilitar la deteccion de parejas potenciales (Stamp & Guilford 1996), pero
normalmente son sumamente costosas para el sexo engafiado (generalmente las
hembras). Conforme los machos obtienen control en las decisiones de
apareamiento, las hembras experimentan costos de adecuacion a través de tasas
suboptimas de apareamiento o de explotacion postcopulatoria (Macias Garcia &
Ramirez 2005). Si la respuesta en forma de preferencia por una pareja es
costosa, la seleccion favoreceria a las hembras que discriminen contra la
imitacion, llevando por un lado a una mejor imitacion por parte de los machos (i.e.

manchas que asemejen frutos) y por otro a una mayor capacidad de



discriminacion por parte de las hembras. Sin embargo, la discriminacién puede ser

costosa por si misma, y las hembras que ignoran a la imitacién pueden ignorar

por error el modelo y perder los beneficios de responder a él. Por ello, el beneficio

de la discriminacion puede disminuir conforme las sefiales se vuelven mejores

imitaciones (Christy 1995).

Tabla 1. Predicciones de la hip6tesis de la Trampa Sensorial (Christy 1995) y supuestos propuestos
por Basolo (1990b, 1995) para la coevolucion entre los rasgos de los machos y las preferencias de las

hembras.

Predicciones de
Trampa Sensorial (Christy 1995)

la hipotesis de

la

Criterios para que las trampas
sensoriales sean tomadas en cuenta
como la base para la coevolucidon entre
los sexos (Basolo 1990b, 1995)

e La seleccion sexual via eleccion de
la hembra favorece las sefiales de

cortejo miméticas.

e Las caracteristicas a las que

e La ausencia de dicho rasgo es el
estado ancestral.

e En las especies que exhiben ese
rasgo, hay una eleccion de la

responden las hembras tienen
funciones fuera de los contextos de
eleccion de pareja o de cortejo.

Ambos estimulos, el mimético y el
modelo provocan la misma
respuesta.

Un cambio en el umbral de
respuesta de la hembra hacia el
modelo, debe de producir un
cambio igual en su umbral de
respuesta a la mimica.

hembra basada en la variacion
(natural o artificial) en el rasgo.

En las especies que no exhiben el
rasgo (estado ancestral), las
hembras lo prefieren.

Hay un sesgo en el sistema
sensorial o0 en la mente que, con
bastante precision y
especificamente, predice la
direccion de la preferencia.

De acuerdo al modelo de la Trampa Sensorial, las hembras muestran

preferencia por los rasgos mas exagerados, los cuales evocan una respuesta mas

fuerte en el sistema sensorial de las hembras (Ryan & Keddy-Hector 1992; e.g.
Basolo 1990a; Basolo & Trainor 2002).




1.5. Costos gue imponen a los machos los atributos que explotan sesgos

sensoriales

Un rasgo exagerado, puede aumentar el éxito reproductivo del portador, pero
también puede afectar negativamente su adecuacion por otras vias. Algunos
rasgos de los machos que atraen mas a las hembras, a menudo incrementan la
probabilidad de que sean depredados (Macias Garcia et al. 1998; Basolo &
Wagner 2004), o su presencia genera costos energéticos a los portadores (Basolo
& Alcaraz 2003; Backwell et. al. 1995) y/o de conservacion (Velando et al. 2003),
como por ejemplo con los bobos de patas azules, cuya coloracion de las patas
depende de la ingesta de pigmentos antioxidantes (carotenoides) y que es una

sefial honesta de calidad del individuo.

Sin embargo, si los ornamentos y su despliegue persistente son costosos
para los machos y su expresion depende de la condicion de los individuos, estas
sefiales podrian reflejar honestamente la calidad genética del macho y la
adecuacion de su fenotipo (Zahavi 1975; 1977). Mientras haya una preferencia de
apareamiento lo suficientemente fuerte, el caracter se mantendra y se exagerara,
pero también serd mas grande la desventaja para los machos (Kirkpatrick 1982;
Zahavi 1975), tal como fue demostrado por Macias Garcia y Jiménez (1994).

Por ello, mientras la ventaja neta en la adecuacion debida a la eleccion de
pareja sea mayor que la desventaja debida a la seleccion natural, el aumento en

la complejidad del rasgo continuara sin restricciones (Basolo 1990a).

1.6. Efectos negativos de las trampas sensoriales que involucran sesgos en

la conducta de forrajeo

Las trampas sensoriales ligadas al contexto alimenticio pueden provocar costos
muy elevados al sexo que es engafiado. En sistemas donde las sefiales de los
machos imitan estimulos alimenticios (i.e. los machos guppies presentan manchas
en el cuerpo que asemejan frutos que forman parte importante de la dieta de las
hembras), se espera que las hembras, al ser engafiadas, sufran de una reduccién



de su eficiencia de forrajeo, de una tasa de apareamiento subdptimo, o de una
combinacion de ambas. Por lo tanto, es de esperarse que en las hembras
evolucione la capacidad de distinguir entre el estimulo verdadero y la imitacion, ya
gue no pueden dejar de responder ante dichos estimulos o su tasa de ingesta
podria verse sumamente afectada (Stuart-Fox 2005). Recientemente Macias
Garcia y Ramirez (2005) descubrieron que en las hembras de algunos goodeinos
ha evolucionado un aumento de la capacidad discriminatoria, permitiéndoles
separar la respuesta reproductiva de la alimenticia. En estos peces, las hembras
han desarrollado la cualidad de discernir entre la mimica y el estimulo real, pero
aun no se sabe si fue producto de la capacidad de evaluacion utilizando la misma
sefal o de la utilizacion de otras sefales propias de los machos para reconocerlos
y asi disminuir la respuesta hacia el estimulo ficticio. Entonces, lo que
probablemente comenzé como una coevolucién antagonista entre los sexos, es
ahora mejor entendida como una coevolucion mutualista, donde la imitacién del

estimulo real se convirtié en una sefal honesta de calidad del macho.



2. ESPECIES DE ESTUDIO

La familia de peces dulceacuicolas Goodeidae consta de unas 40 especies,
distribuidas mayoritariamente en territorio mexicano (Miller 2005). Se clasifica
dentro del orden Cyprinodontiformes y ha sido dividida en las subfamilias
Goodeinae, subfamilia utilizada en el estudio y que contiene aproximadamente 36
especies en 16 géneros, y Empetrichthyinae, compuesta por 4 especies en dos
géneros (Webb et al. 2004).

Los goodeidos son peces viviparos. Habitan aguas someras de la Faja
Volcanica Transmexicana (FVT) (Goodeinae) y de la Gran Cuenca Occidental de
los Estados Unidos (Empetrichthyinae), y aunque son considerados como peces
tropicales, muchas especies habitan en habitats templados. Su talla va de los 30
mm a los 150 mm, su color varia de opaco a muy brilloso y todas las especies son

sexualmente dimoérficas.

Su dieta es omnivora, sin embargo, el grado de omnivoria varia mucho

entre las especies, yendo de practicamente carnivora a practicamente herbivora.

Las adaptaciones reproductivas de estos peces son poco comunes en los
peces teledsteos. Se trata de peces viviparos y matrotréficos. A través de una
estructura que se conoce como trofotenia, los embriones se alimentan de
nutrientes (tales como lipoproteinas y aminoacidos) que secreta la hembra en el
lumen ovarico durante la gestacion (Lombardi & Wourms 1985; Schindler 2005;
Uribe et al. 2005)

Se encuentran en casi cualquier tipo de habitat de agua dulce de la FVT, en
donde son el componente principal de la ictiofauna. Viven en elevaciones de entre
400 y 2300 msnm aproximadamente, aungue una especie han sido encontrada se

encuentra hasta los 2800 msnm.

Los goodeinos presentan una alta tasa de especiacion en comparacion con
su grupo hermano (Empetrichthyinae), lo cual se puede deber a la compleja
historia geologica de su area de distribucion. El principal proceso causal de
especiacion parece haber sido la vicarianza, ya que el patron de distribucién de los



grupos parece reflejar los procesos geoldgicos subyacentes. Algunos eventos de
divergencia pueden estar relacionados con la actividad volcanica (Webb et al.
2004).

Debido a la degradacion de su habitat principalmente provocada por la
urbanizacién del México Central y por la industrializacion, esta familia se enfrenta
a graves problemas de conservacion. Diez de las 40 especies reconocidas estan

amenazadas y tres especies han sido ya extirpadas de la naturaleza.

En este estudio se utilizaron 6 especies de la subfamilia Goodeinae, de
acuerdo con la filogenia establecida por Webb et al. (2004), que esta basada en
una parte de la secuencia del gen para la subunidad | del citocromo C oxidasa
mitocondrial (627 pb) y su region control (300 pb) (Figura 1). Dichas especies son

las mismas que fueron empleadas por Macias Garcia y Ramirez (2005).

Presentan un grado diferente de elaboracién de una franja vertical color
amarillo en el extremo de la aleta caudal de los machos (conocida como Franja
Amarilla Terminal o FAT), y la cual se piensa aparecio en el clado como un evento
independiente en multiples ocasiones y que en todos los casos evoca una
respuesta alimenticia en las hembras al asemejarse a larvas de gusanos o de
Zygopteros.. Las especies estudiadas son: Characodon audax, que no presenta el
ornamento (nunca lo ha desarrollado); Xenotoca eiseni, de la que no se sabe si lo
presenté y lo perdié o si nunca lo presentd; Xenoophorus captivus, que lo tiene
apenas visible; Xenotoca variata, que lo tiene poco desarrollado; Chapalichthys
pardalis, que tiene una FAT muy marcada; y Ameca splendens, cuyo ornamento
es el mas conspicuo de todos debido a su intenso color amarillo y al contraste con

una banda negra adyacente.

Dada esta diferencia en la complejidad de la FAT y el nivel que respuesta
gue evoca, se ha pensado que conforme el nivel de elaboracion aumenta en cada

especie, la eficiencia de forrajeo se ve mas afectada.
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Figura1. Filogenia de la subfamilia Goodeinae. Con una “X” se representa el clado en donde se encuentran las
especies utilizadas en esta investigacion y en la parte inferior del cladograma se observa a C. audax, especie
utilizada como grupo externo por ser la especie mas basal de la subfamilia. En las fotos se muestra la aleta

caudal de machos y hembras y la FAT de los machos. Los numeros representan el grado de complejidad del
ornamento. Tomado de Macias Garcia & Ramirez (2005).



3. OBJETIVOS

3.1 Objetivo general

Determinar el costo que durante el forrajeo sufren las hembras de algunas
especies de la subfamilia Goodeinae al estar expuestas a las Franjas Amarillas
Terminales (FAT) que presentan en la aleta caudal sus machos, y realizar pruebas
experimentales que demuestren que las diferentes estrategias alternativas en las
hembras han evolucionado para mitigar dichos costos.

3.1.1. Objetivos particulares

1. Describir la relacion que existe entre el nivel de discriminacion de las
hembras hacia las FAT (descrito por Macias Garcia & Ramirez 2005), y su
éxito en la busqueda y obtencién del alimento.

2. Realizar ensayos experimentales que pongan a prueba la hipétesis de la
coevolucion antagonista para explicar:

a) la separacién de las respuestas sexual y alimenticia, y

b) Un cambio en algunas especies hacia una dieta principalmente
herbivora.



HIPOTESIS

Durante el forrajeo, las hembras seran atraidas hacia los machos si estos
presentan una FAT conspicua.

La respuesta alimenticia de las hembras a la FAT les impone un costo a

través de una reduccion en su eficiencia de forrajeo.

La eficiencia de forrajeo de las hembras se vera afectada negativamente en
especies 1) cuya dieta incluya de manera sustancial organismos cuyos
atributos sean exagerados por las FAT, y 2) que reconozcan/persigan a sus
presas usando primordialmente los atributos que son exagerados por las
FAT.

En ciertas especies, en ausencia de fuentes de alimentos alternativos, la
eficiencia de forrajeo de las hembras expuestas a machos con FAT
llamativas se vera afectada negativamente incluso si su dieta ya no se basa

en alimentos cuyos atributos son exagerados por las FAT

Entre las diferentes especies, este costo en la eficiencia de forrajeo
mantendra una relacion inversamente proporcional con respecto a la
complejidad de la sefal (FAT) de los machos, y serd menor conforme las
respuestas sexual y alimenticia se han ido disociando en cada especie.



5. Descripcion y justificacion de los experimentos

5.1. Experimento 1: ¢;Responder a las FAT es costoso para las

hembras?

Los animales necesitan ingerir alimento 1) para proveer combustible (en
términos de energia), para mantenerse vivos y para mantener los procesos del
cuerpo, para la contraccidon muscular, etc. y 2) como materia prima para construir y
mantener la maquinaria celular y metabdlica, y para el crecimiento y la
reproduccion (Duke 1987). Una trampa sensorial que afecte la conducta de
forrajeo va a ser sumamente costosa para el sexo engafiado, llevandolo a una
eficiencia de forrajeo reducida, a un apareamiento subdptimo o a una combinacién
de las dos (Stuart-Fox, 2005).

Macias Garcia & Ramirez (2005) probaron que en algunas especies de
goodeinos los machos explotaron un sesgo preexistente en el sistema sensorial
de las hembras que estaba relacionado con la alimentacion, suponiendo les
generaba a las hembras costos considerables. La FAT de los machos de estas
especies se asemeja a larvas de zygopteros o de pequefios gusanos, y evoca en
las hembras tanto una respuesta alimenticia como una sexual. Sin embargo, las
hembras, en vez de disminuir su umbral de respuesta hacia la trampa y como
consecuencia al estimulo alimenticio verdadero, como fue propuesto por Holland &
Rice (1998), escaparon a la trampa sensorial mientras que retuvieron la respuesta

sexual hacia el atributo.

Para que tal discriminacion haya evolucionado, los costos pagados por las
hembras debieron de haber involucrado una disminucién en su eficiencia de
forrajeo, y el que los goodeidos sean viviparos y matrotréficos sugiere que las
hembras gestantes debieron ser particularmente afectadas por esta trampa

sensorial.



5.1.1. Hipotesis particulares

e La respuesta alimenticia de las hembras a las FAT impone un costo a las

hembras, ya que produce una reduccion en su eficiencia de forrajeo.

e La eficiencia de forrajeo de las hembras se vera afectada negativamente en
especies 1) cuya dieta incluya de manera sustancial organismos cuyos
atributos sean exagerados por las FAT, y 2) que reconozcan/persigan a sus
presas usando primordialmente los atributos que son exagerados por las
FAT.

e Entre las diferentes especies, este costo mantendrd una relacién
inversamente proporcional con respecto a la complejidad de la seial (FAT)
de los machos, y serd menor conforme las respuestas sexual y alimenticia

se han ido disociando en cada especie.

5.1.2. Predicciones:

e Durante las observaciones conductuales, las hembras pasardn mucho
tiempo siguiendo a los machos y reducirdn su eficiencia de forrajeo
(busqueda y captura de larvas).

e Como consecuencia de la disminucion en la eficiencia de forrajeo las
hembras perderan peso, y dicha pérdida sera inversamente proporcional a

la complejidad de la FAT de la aleta caudal.

Para poner a prueba dichas hipoétesis se utilizaron las 6 especies que fueron
empleadas por Macias Garcia & Ramirez (2005). El valor de la intensidad de la
FAT se obtuvo midiendo la reflectancia de las bandas terminales y sub-terminales
de 10 machos y 10 hembras de cada especie. Posteriormente, para obtener un

valor de la complejidad de la FAT, se utilizé la diferencia de ambas cifras, tomando



el valor relativo de esa diferencia que se encontraba en la zona amarilla del

espectro (Tabla 2).

Tabla 2. Grado de complejidad de las FAT de machos y hembras (Tomado de Macias Garcia & Ramirez,
2005).

Especie Grado de complejidad
(Contraste de la FAT)
3 ?
Ameca splendens 7.96 0.96
Chapalichthys pardalis 5.68 1.57
Xenotoca variata 3.57 2.49
Xenoophorus captivus 1.84 0.19
Xenotoca eiseni 0.39 -0.15
Characodon audax 0.55 0.68

5.2. Experimento 2: Control que demuestra que las hembras responden

alas FAT v no alapresencia de otros peces

En el experimento uno se demostrd que las hembras de las 6 especies estudiadas
fueron distraidas por la presencia de machos con FAT conspicuas en el acuario
adyacente al suyo; sin embargo, se podria pensar que las hembras eran distraidas
por la simple presencia y el movimiento de los machos, y no por la FAT de sus

colas.

Para corroborar que las hembras no seguian a los machos debido a tendencias
sociales (como la de formar cardUmenes) sino al ornamento en su aleta caudal, en
este experimento se utilizaron machos de X. captivus, cuya FAT es practicamente

invisible.



5.2.1. Hipotesis particular:

o Durante el forrajeo, las hembras seran atraidas hacia los machos solamente

cuando estos presenten una FAT conspicua.

5.2.2. Predicciones

Cuando las hembras de X. eiseni sean expuestas a machos sin FAT conspicua,
pasardn menos tiempo distraidas por los machos con respecto al experimento

anterior, y por lo tanto:
1) Seran mas eficaces encontrando a las larvas de libélula
2) Presentaran una ingesta mas elevada, y

3) La pérdida de peso serd menor.

5.3. Experimento 3: Un cambio de dieta para mitigar los costos

impuestos por las FAT

En el experimento uno se encontré que A. splendens, contrario a lo
esperado, fue la especie que menos larvas ingiri6 y de las que mas peso perdio.
Esta especie esta categorizada como principalmente herbivora, y por ello
suponemos que la pérdida de peso fue debida a que las hembras no tenian mucho
alimento disponible.

Para poner a prueba nuestra hipotesis, repetimos el experimento uno pero
esta vez colocando plantas de Elodea sp. en el acuario de la hembra focal. Como
control se utiliz6 a X. captivus, especie omnivora que presentd resultados muy
similares a los de A. splendens en cuanto al consumo de larvas y a la pérdida de
peso. Por esta razon, X. captivus fue considerada como el control mas apto para
demostrar que el cambio en la dieta es otro camino evolutivo que pueden seguir

las especies expuestas a la trampa sensorial, y que la presencia de plantas en el



acuario de las hembras no tiene el mismo efecto en la eficiencia de forrajeo de
todas las especies.

5.3.1. Hipotesis particular

e En ciertas especies, en ausencia de fuentes de alimentos alternativos, la
eficiencia de forrajeo de las hembras expuestas a machos con FAT
llamativas se vera afectada negativamente incluso si su dieta ya no se basa

en alimentos cuyos atributos son exagerados por las FAT.

5.3.2. Predicciones.

e En presencia de materia vegetal A. splendens presentara una mayor
ingesta de alimento y una menor pérdida de peso que una especie control

cuya dieta no incluye materia vegetal (X. captivus).

e La cantidad de peso perdido por A. splendens sera significativamente

menor que la del experimento uno.



6. METODO
6.1. Experimento 1

Para probar que las FAT son trampas sensoriales y que imponen un costo a las
hembras se llevé a cabo el siguiente experimento. Se utilizaron las 6 especies de
goodeinos de la Tabla 2, que presentan un diferente nivel de complejidad de la
FAT.

Los individuos utilizados fueron organismos silvestres capturados vy
mantenidos en cautiverio, y organismos que nacieron dentro del Laboratorio de
Conducta Animal del IE UNAM.

Se utilizaron 15 hembras prefiadas (en sus Ultimas semanas de gravidez)
de cada una de las 6 especies. Cada hembra fue colocada en un tanque de 40 |
donde se buscé simular el ambiente natural de donde provenian los peces. Cada
pecera contenia grava, 12 plantas sintéticas de tamafio estandarizado colocadas

en hilera longitudinalmente, 5 larvas de libélula y un aspersor (Figura 2).

En un tanque adyacente a la parte trasera del tanque de la hembra focal se
colocaron dos machos de las especies que presentan las FAT mas conspicuas
(C. pardalis o A. splendens). El tanque de los machos tenia el mismo disefio que
el de la hembra focal pero a éste no se le colocaron larvas. Las hembras no eran
del mismo tamafo, pero si presentaban una longitud muy similar a la de los
machos. Las larvas se escogieron con un tamafo semejante al de la aleta caudal
de los peces para que las hembras las pudieran cazar e ingerir y para que fueran

mas parecidas a las FAT de los machos.
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Figura 2. Esquema del acomodo de las peceras y de los peces.

Los peces fueron sometidos a ciclos de luz-oscuridad de 12 horas, y cada
hembra fue colocada en la pecera 12 horas antes de comenzar las observaciones
con el fin de que se adecuara a ella y de mantener un nivel similar de hambre

entre todas las hembras focales.

Cada experimento tuvo una duracion de una semana y diariamente se
realizaron observaciones conductuales de 15 minutos por cada hembra focal. En
cada sesion de observacién se midieron las siguientes variables: a) conductuales,
b) ingesta de larvas y c) ganancia o pérdida en peso que experimentd cada

hembra.

6.1.1. Mediciones conductuales

Dentro de la conducta se midieron las respuestas que cada hembra mostré hacia

los machos (FAT) y hacia el estimulo alimenticio (larvas de libélula).

Dentro de los 15 minutos diarios de observacion se cuantificaron las siguientes

conductas:



- Duracion y frecuencia de las ocasiones que pasaba la hembra persiguiendo

a los machos con una distancia no mayor a 10 cm.

- Duracién y frecuencia de las ocasiones que la hembra pasé observando a

los machos a una distancia mayor a 10 cm.

- Frecuencia de distracciones puntuales provocadas por los machos y que
duraban menos de un segundo, pero que hacian que la hembra
interrumpiera la actividad que estaba realizando durante esa pequefia

fraccion de tiempo.

- Duracion y frecuencia de as ocasiones que la hembra se dedico a buscar

alimento (registrando el suelo y mordiendo pequefias particulas).
- Frecuencia de los ataques a las larvas, ya sea que las ingirieran o no.

- Duracién y frecuencia de las ocasiones en que la hembra realizé otras
conductas no relacionadas al forrajeo ni a la respuesta hacia las FAT (i.e.
flotar, nadar a lo largo de la pecera).

6.1.2. Obtencién de alimento

En cada pecera se colocaron 5 larvas de libélula. Diariamente se llevaron a cabo
dos conteos del niumero de larvas ingeridas por las hembras, y se agrego el

namero de larvas necesario a fin volver a completar la cantidad de 5.

6.1.3. Ganancia o pérdida de peso

Cada una de las hembras focales fue pesada al inicio y al final de los
experimentos. Posteriormente se obtuvo el porcentaje del cambio de peso a lo

largo de esa semana.



Debido a que ninguno de los resultados mostrd una distribucién normal se
empled estadistica no paramétrica en el andlisis de los datos, la cual fue realizada
con el programa de estadistica SPSS.

Para evaluar la correlacion entre la complejidad de la FAT y 1) Ataques
lanzados a las larvas, 2) Ingesta de larvas, y 3) Cambio de peso que mostraron las

diferentes especies, se utilizé el coeficiente de correlaciéon de Spearman.

Para la comparaciéon del tiempo dedicado a la basqueda de alimento y el

gue pasaron siguiendo a los machos, se utilizé la prueba de Wilcoxon.
6.2. Experimento 2

Posteriormente se llevo a cabo un control para demostrar que las hembras
son distraidas por las FAT y no por la simple presencia de peces en el acuario
adyacente al suyo. Para lograr esto se volvié a utilizar el modelo anterior, en
donde se colocé una hilera de plantas sintéticas, grava y larvas de libélula en el
tanque de la hembra focal, y en un tanque adyacente dos machos (Figura 2); sin
embargo, en esta ocasion fueron machos de X. captivus, cuya coloracion de la
FAT es apenas visible. No se utilizaron machos de C. audax ni de X. eiseni por el
patrén de colores que presentan los machos en su cuerpo y en su aleta caudal.
C. audax tiene una aleta caudal totalmente negra y X. eiseni exhibe coloracién una

naranja en la aleta caudal y franjas naranjas y blancas a lo largo del cuerpo.

Se utilizaron 10 hembras de X. eiseni ya que ésta fue la especie que mas

peso perdid en el primer experimento.

Los resultados obtenidos fueron analizados con el programa estadistico
SPSS. Para conocer si habia diferencias significativas entre los datos de cada par
de muestras independientes se utilizd la prueba no paramétrica de U de Mann-
Whitney.

6.3. Experimento 3

Para probar que A. splendens una especie principalmente herbivora, cuya

eficiencia de forrajeo ya no se ve afectada por la presencia de machos con FAT,



repetimos el primer experimento, colocando la grava, las 12 plantas sintéticas, las
larvas de libélula y en una pecera contigua a los 2 machos de las especies
A. splendens o C. pardalis; sin embargo, esta vez colocamos en la pecera de la

hembra focal 3 plantas de Elodea sp.

Las variables que se registraron fueron las mismas, solo con la adicion de

frecuencia de mordiscos a las plantas de Elodea sp.

Las especies utilizadas fueron A. splendens como experimental y

X. captivus como control.

Los resultados obtenidos fueron analizados con el programa SPSS. Para
detectar diferencias entre los diferentes pares de muestras se utilizaron las
pruebas U de Mann-Whitney para muestras independientes y la de Wilcoxon para

muestras relacionadas.



7. RESULTADOS

7.1. Experimento 1

En general observamos que las hembras si se distrajeron con los machos, tanto
respecto al tiempo que pasaban observandolos, asi como con respecto a las
distracciones puntuales; ademas, pasaron poco tiempo buscando alimento; no
comieron muchas larvas y si perdieron una cantidad considerable de peso (en los

casos mas extremos perdieron casi el 10% de su peso) (Figuras 3 a la 8).
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Figura 3. Porcentaje de tiempo promedio que pasaron las hembras de las diferentes especies observando y
persiguiendo a los machos.
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Figura 4. Frecuencia promedio de las ocasiones que la hembra se distrajo rapidamente con los machos y
volvio a la actividad que estaba realizando (distracciones puntuales).
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Figura 5. Nimero promedio de mordidas lanzadas a las larvas de libélula durante los 15 min. diarios de
observacion.
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Figura 6. Porcentaje del tiempo promedio que las hembras de las diferentes especies pasaron buscando
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Figura 7. Promedio de la ingesta semanal de larvas de cada individuo.
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Figura 8. Porcentaje promedio del de peso perdido por individuo.

7.1.1. El caso de C. audax

Si observamos a C. audax, podemos darnos cuenta que presenté mejor
desempefio que la mayoria de las otras especies, lo cual, a pesar de basarse en
pequefias diferencias numeéricas, va en contra de nuestras predicciones dada la
ausencia de FAT en los machos de esa especie. El tiempo que dedicé a buscar
alimento fue superior al de las deméas especies (8.18% de su tiempo total
(exceptuando a C. pardalis) atacé mas a las larvas (0.33 mordidas diarias); su
ingesta semanal fue la mayor entre las 6 especies (casi 16 larvas por semana); y

so6lo perdi6 el 0.04 % de su peso durante las observaciones conductuales.

7.1.2. El caso de A. splendens

Contrario a lo que esperabamos por el nivel de complejidad de su FAT, la especie

A. splendens casi no mordié larvas, tampoco las ingirié y si perdi6 mucho peso.



Ademas, se distrajo mucho y pas6 mucho tiempo siguiendo a los machos; sin

embargo, también pasé mucho tiempo buscando alimento.

7.1.3. El caso de X. eiseni, X. captivus, X. variatay C. pardalis

Sitomamos en cuenta solamente a las 4 especies restantes, es decir, a X. eiseni,
X. captivus, X. variata y C. pardalis, podemos observar que hay una relacion
directamente proporcional entre la complejidad de la sefial de cada especie y i) las
mordidas que dieron las hembras a las larvas y ii) la ingesta de las mismas, y una
relacion inversamente proporcional entre la complejidad de la FAT y el peso
perdido por las hembras (Figura 9). Esto nos demuestra que como resultado de la
eficacia de las hembras para encontrar, atacar e ingerir larvas, éstas pierden
menos peso cuando se ven expuestas a trampas sensoriales. En la Figura 9 se
puede observar que la correlacion entre la complejidad del atributo de los machos
y las otras tres variables (mordidas a larvas, ingesta semanal y ganancia/pérdida
de peso) es altamente significativa (Coeficiente de correlacién= 0.95, P=0.05;
Coeficiente de correlacion= 1.0, P<0.001; Coeficiente de correlacion= -1.0,

P<0.001 respectivamente).
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Figura 9. a) Ingesta semanal de larvas de zygoptero, b) frecuencia diaria de mordidas lanzadas a las larvas y
c) pérdida de peso de las hembras durante el experimento.



7.2. Experimento 2

Xenotoca eiseni fue la especie mas afectada por la trampa sensorial en el primer
experimento. Paso el 19.74% de su tiempo distraida por la FAT de los machos y
sélo el 8% buscando alimento (Figuras 3 y 6); presento la frecuencia méas alta de
distracciones puntuales (Figura 4) y por ello su eficacia para encontrar a las
presas y atacarlas fue sumamente baja (0.01 mordiscos diarios) (Figura 5). Su
ingesta de larvas fue de apenas media larva diaria y como consecuencia perdio

casi el 10 % de su peso durante el tratamiento.
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Figura 11. Conductas presentadas por las hembras de X. eiseni en los experimentos 1y 2. a) Tiempo con
machos (%), b) Frecuencia de distracciones, c) Mordidas a larvas, d) Tiempo buscando alimento (%), ) Peso

perdido (%), f) Ingesta semanal de larvas.

Sin embargo, en su control los resultados fueron muy diferentes (Tabla 4).
Primeramente, el tiempo que las hembras pasaron con los machos (ya sea
persiguiéndolos u observandolos de lejos) se redujo del 19.74 al 2.41% de su
tiempo total (U=0 , Z=-4.160 , P<0.001); las distracciones puntuales diarias
disminuyeron de un promedio de 6.66 a 4.15 (U=36 , Z=-2.165 , P=0.03); el tiempo
dedicado al forrajeo aumento del 0.84% al 10.92% (Tabla 4), es decir, fue 13
veces mayor, los ataques a las larvas aumentaron de un promedio de 0.01
mordidas diarias a 0.7 (Figura 11); y finalmente, como resultado de todo esto, la
pérdida en peso disminuy6 del 9.77% al 4.53 % (Tabla 4, Figura 12).



a)

30 —

20 —

10 — °

Experimento

b)

20 —

10 —

Experimento

Figura 12. a) Porcentaje del peso perdido por las hembras de X. eiseni en el experimento 1 yenel 2,y

b) Tiempo (%) que pasaron las hembras persiguiendo a los machos de cerca en el experimento 1y en el 2.



El tiempo que las hembras pasaron siguiendo a los machos de cerca en sus
acuarios fue significativamente menor cuando las hembras estaban en presencia
de machos sin FAT que cuando los machos presentaban el ornamento (U=0, Z=-
4.16, P<0.001) (Figura 12, Tabla 4) (13.03% del tiempo total en presencia de
machos con FAT y 1.84% en presencia de machos sin FAT, es decir, una
proporcién de 7 veces menos cuando los machos no presentaban el ornamento).
Durante esta conducta, las hembras cambiaban constantemente la velocidad y la

direccién del nado (observaciones personales).

Tabla 4. Prueba de U de Mann-Whitney para las conductas de X. eiseni del primer y segundo experimento.

Conducta u z Significancia (P) Promedio
ler. Experimento | 2do. Experimento

Tiempo con 0.0 -4.16 <0.001 1.95 0.27

machos de cerca

Tiempo con 2.0 -4.049 | <0.001 101 0.08

machos de lejos

Frecuencia de 42 -2.444 | 0.015 0.01 0.7

mordidas a

larvas

Ingesta diaria de | 67.5 -0.419 | 0.675 0.58 0.65

larvas

Frecuencia de 0 -4.163 <0.001 1.10 4.37

busqueda de

alimento

Duracion de 0 -4.161 | <0.001 0.13 1.64

busqueda de

alimento

Peso perdido 33 -2.33 0.020 9.77 5.53

El desempefio de X. eiseni fue considerablemente mejor; los resultados son
incluso equiparables a los de C. pardalis, una de las especies que logro
alimentarse mejor y de las que menos peso perdié en el primer experimento.
Comparando el desempefio general que presentaron las hembras de X. eiseni con
respecto a las de C. pardalis del experimento anterior, podemos observar que los




resultados fueron muy similares. Como se muestra en la Figura 13 y en la Tabla 5,
a excepcion del tiempo que pasaron con los machos y de la ingesta diaria, las

otras variables no mostraron una diferencia significativa entre ambas especies.

Tabla 5. Prueba de U de Mann- Whitney para las conductas de las especies de X. eiseni (segundo
experimento) y C. pardalis (primer experimento).

Conducta U z Significancia (P) Promedio

X. eiseni C. pardalis
Tiempo con 22.000 |-2.324 | 0.020 0.36 0.61
machos
Duracién 35.000 |-1.410 | 0.158 1.64 1.62
busqueda de
alimento
Pérdida de peso | 54.000 | --070 | 0.944 5.53 3.71
Frecuencia de 39.000 |-1.295 | 0.195 0.7 0.09+0.06
mordidas a
larvas
Ingesta diariade | 15500 | -2.788 | 0.005 0.65 2+
larvas

A pesar de que el tiempo que pasaron las hembras con los machos fue
significativamente diferente entre ambas especies, de los 15 minutos diarios de
observacién, ninguna especie pasé mas de un minuto observandolos; y cabe
destacar que dicho tiempo fue menor en X. eiseni que en C. pardalis (0.36 min y
0.61 min respectivamente), lo cual represent6 el 2.4 y el 4 % del tiempo total de

observacion.

El tiempo que dedicaron a buscar alimento fue practicamente el mismo
(1.62 min C. pardalis y 1.64 min X. eiseni, Tabla 5), llegando a casi el 11% de su

tiempo total en ambas especies.

A pesar de que no hubo una diferencia significativa entre las mordidas a las

larvas presentadas por ambas especies, X. eiseni lanzé casi 8 veces mas




mordidas que C. pardalis; sin embargo, la cantidad de larvas ingeridas por

C.pardalis fue 3 veces mayor.
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Figura 13. Comparacién de algunas conductas presentadas por C. pardalis (experimento 1) y X. eiseni
(experimento 2). a) Tiempo con machos, b) Tiempo buscando alimento, c) Peso perdido, d) Mordidas a

larvas, e) Ingesta diaria.

En lo que se refiere al peso perdido, X. eiseni perdié casi 1% mas que

C. pardalis (4.53% X. eiseni y 3.71% C. pardalis), lo que en una prueba de U de

Mann-Whitney no mostré ser una diferencia significativa (Tabla 5).

7.3. Experimento 3

En general, los resultados de A. splendens obtenidos en las variables registradas
fueron muy similares entre los experimentos 1y 3.

En el caso de A. splendens, sélo la frecuencia con que las hembras

observaron a los machos desde lejos fue significativamente menor (P= 0.05) que

en el segundo experimento,

pero todas las demas conductas presentaron

frecuencias, duraciones y porcentajes no significativamente diferentes en ambos

tratamientos (Tabla 6).



Tabla 6. Prueba U de Mann-Whitney de las diferentes conductas de A. splendens entre ambos experimentos.

Conducta u Z Significancia (P) Promedio
Experimento 1 Experimento 3

Frecuencia 27.500 | -.264 .792 7.97 8.31

macho cerca

Duracién macho 29.000 | -.105 916 1.40 1.12

cerca

Frecuencia 11.500 | -1.956 | .050 3.60 2

macho lejos

Duracién macho 17.000 | -1.370 | .171 0.44 0.23

lejos

Frecuencia total 27.000 | -.317 752 11.57 10.31

con machos

Duracién total 24.000 | -.632 .527 1.85 1.37

con machos

Distracciones 18.500 | -1.214 | 0.225 5.79 7

Mordidas a larvas | 24 -0.741 | 0.459 0.07 0.17

Frecuencia 27.500 | -0.264 | 0.792 2.77 3

busqueda de

alimento

Duracién 24.5 -0.580 | 0.562 0.64 0.64

busqueda de

alimento

Peso perdido (%) | 18 -1.265 | 0.103 9.33 6.04

(una cola)

Ingesta semanal 27.5 -0.266 | 0.790 3.58 4

En el caso de X. captivus ninguna conducta o variable medida mostré un

valor significativamente diferente en comparacién con el experimentol (Tabla 7).

En lo que concierne a la frecuencia de mordiscos que lanzaron las hembras
a su alimento, si comparamos el numero de mordidas que dieron las hembras de
A. splendens, a las larvas y a las hojas de Elodea, no se encuentra una diferencia
significativa (U= 7, Z=-1.22, P=0.22) (Tabla 8).




Tabla 7. Prueba de U de Mann-Whitney de las diferentes conductas de X. captivus entre ambos
experimentos.

u A Significancia (P) Promedio
Experimento 1 Experimento3

Frecuencia 25.500 | -.880 379 2.89 4.05
macho cerca
Duraciéon macho 15.000 | -1.852 | .064 0.33 0.87
cerca
Frecuencia 25.500 | -.881 .378 3.17 2.54
macho lejos
Duracion macho | 32.000 | -.278 .781 0.49 0.40
lejos
Frecuencia total 35.000 | .000 1.000 6.06 6.60
con machos
Duracion total 31.000 | -.370 711 0.82 1.28
con machos
Distracciones 23.500 | -1.068 | .286 291 3.68
Mordidas a larvas | 32.500 | -0.365 | .715 0.01 0.02
Frecuencia 35.000 | O 1.000 0.79 0.40
busqueda de
alimento
Duracidn 35.000 | O 1.000 0.19 0.10
busqueda de
alimento
Peso perdido (%) | 31.000 | -0.370 | 0.711 8.34 7.44
Ingesta semanal 31.000 | -0.374 | 0.709 6.14 8.60

Aungue tampoco existe diferencia en el nimero de mordiscos que A.
splendens y X. captivus lanzaron a las larvas, cabe mencionar que dichas
frecuencias fueron sumamente bajas en ambos casos (menos de una mordida
diaria)y y donde si se obtuvo una diferencia significativa fue en el namero de
mordidas a la planta (P= 0.05)(Tabla 8); y mientras que A. splendens mordi6 la
Elodea poco mas de una vez por periodo de observacion, X. captivus no la

mordisqued ni una sola vez.




Tabla 8. Pruebas de U de Mann-Whitney y de Wilcoxon para la ingesta de Elodea y de larvas.

Conducta Prueba U z Significancia (P) Promedio
Mordidas a U de Mann- | 5.00 -1.92 0.05 A. splendens | X. captivus
Elodea (A. Whitney 1.371 0.00
splendens y X.
captivus)
Mordidas a U de Mann- | 9.000 |-0.900 | 0.368 A. splendens | X. captivus
larvas (A. Whitney 0.171 0.028
splendens y X.
captivus)
Mordidas a Wilcoxon | --------- -1.604 | 0.109 Larvas Hierba
larvasy a 0.171 1.371
Elodea (A.
splendens)
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Figura 14. Diferencia del peso perdido por las hembras de X. captivus () y por las de A. splendens (b)
entre el experimento 1 y el experimento 3.

Con respecto al peso perdido entre el primer y el segundo experimento, no
encontramos diferencias significativas (A. splendens U=18, Z= -1.265,
Puna cola=0.103; y X. captivus U= 31, Z=-0.370, P=0.711); sin embargo, cuando se
les dio a los peces Elodea ademas de las larvas de libélula, A. splendens perdi6
en promedio un 35.26% menos peso, mientras que X. captivus sélo redujo dicha
pérdida en un promedio de 10.79% (Figura 14), la cual, a pesar de no ser

significativa (U= 10, Z=-1.000, P=0.317), es 3 veces mayor.



8. DISCUSION
8.1. Experimento 1
8.1.1. El caso de C. audax

Characodon audax es una especie en la cual las hembras, a pesar de presentar
una respuesta alta (tanto sexual como alimenticia) hacia las FAT (Macias Garcia &
Ramirez, 2005), también presentaron un mejor desempefio alimenticio que las
especies restantes y, por lo tanto, la pérdida en peso que experimentaron fue

inferior a la de las demas.
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Figura 10. Tiempo promedio que las hembras pasaron buscando alimento y tiempo que pasaron observando
y/o siguiendo a los machos. a) C. audax, b) X. eiseni, c) X. captivus, d) X. variata, e) C. pardalis,
f) A. splendens

Characodon audax estd en el clado mas basal de la filogenia de los
goodeidos y se separé de los demas grupos hace aproximadamente 14.9 millones
de afos; siendo éste el primer evento de especiacion después de que se
separaron las subfamilias Empetrichthyinae y Goodeinae (Webb et al. 2004). Por
otro lado vive un area alejada del resto de las especies (mas al norte). Mientras
que X. eiseni, X. captivus, X. variata, C. pardalis y A. splendens habitan cuerpos
de agua de los estados de Jalisco, San Luis Potosi, Michoacan y Jalisco, C. audax
s6lo se encuentra en la localidad de El Toboso, Durango (Webb et al. 2004; Miller
2005).

Por estas razones suponemos que esta especie tiene una ecologia
diferente a la de las demas, es decir, que no solo su distribucion geografica es
distinta, también es mas activa y al parecer posee una mejor habilidad de forrajeo,
al menos en presencia de esta trampa sensorial. Por otro lado, como se mencioné

anteriormente, las hembras respondieron ante las FAT, sin embargo, también eran



capaces de localizar a las larvas de libélula ante el minimo movimiento. De
acuerdo a Macias Garcia & Ramirez (2005), C. audax cae en la trampa sensorial
en presencia de una FAT, y ambos sexos la atacan como si fuera alimento. Con
esto se constata que las FAT evocan una respuesta alimenticia en la especie; pero
las hembras de C. audax no fueron tan afectadas por la trampa sensorial en
comparacioén con otras especies, a pesar de no haber evolucionado jamas la
capacidad de discriminacion entre el estimulo verdadero y el ficticio, porque al
parecer estos peces son mas responsivos al movimiento que al color
(observaciones personales), y aun en presencia de machos con FAT las hembras
lograban detectar a las larvas de libélula con el minimo movimiento que éstas
presentaran; y dado que la principal caracteristica de atraccion en las FAT es el
nivel de complejidad, es decir la intensidad del color amarillo y el contraste
amarillo-negro, se puede entender el por qué éstas hembras pudieron encontrar el
alimento mas facilmente que las otras especies a pesar de estar expuestas a las
FAT.

Tabla 3. Comparacion entre el tiempo (min) que las hembras pasaron distraidas por los machos y el que
dedicaron a buscar alimento segun la prueba de Wilcoxon.

Especie Z Significancia (P) Promedio
Machos Alimento
C. audax -0.776 0.499 0.93 1.23
X. eiseni -3.408 0.001 2.96 0.13
X. captivus -2.982 0.003 0.82 0.19
X. variata -2.497 0.013 1.35 0.12
C. pardalis -0.800 0.424 0.61 1.62
A. splendens -2.432 0.015 1.85 0.64

Finalmente, si comparamos el tiempo que esta especie dedicO a buscar
alimento y el que estuvo distraida por los machos (Figura 10), presenta un patrén
diferente al de las demas especies. Normalmente las especies pasaron mucho

tiempo siguiendo a los machos con FAT y, como consecuencia, esto disminuyo el




tiempo que podian dedicarle a buscar comida (a excepcion de C. pardalis); sin
embargo, C. audax dedico también una cantidad considerable de tiempo a la
busqueda de alimento (de hecho es la Unica especie junto con C. pardalis en
donde no hay una diferencia significativa entre ambas conductas, Tabla 3). Esto
podria significar que la baja pérdida de peso observada en C. audax, pudo ser
debida a que, por un lado esta especie dedica una gran cantidad de tiempo a
forrajear, y por otro, es muy habil detectando presas, dando como resultado que la

trampa sensorial no afecte tan marcadamente su eficiencia de forrajeo.

8.1.2. El caso de A. splendens

A pesar de que esta especie practicamente no mordié ni ingiri6 larvas y por lo
tanto perdi6 mucho peso, no le adjudicamos dichos costos a la presencia de los
machos con FAT conspicuas. Varios autores han categorizado a la especie como
herbivora o como omnivora principalmente herbivora (De La Vega Salazar &
Macias Garcia 2003; Mercado-Silva et al. 2002; Miller 2005), por lo que
consideramos que si las hembras no ingirieron larvas y si perdieron una cantidad
considerable de peso, no fue debido a las FAT, sino a que no les colocamos en

sus acuarios el alimento adecuado.

En la discusion del experimento 3 se profundiza mas sobre el caso de A.
splendens , donde se trata de demostrar el por qué, a pesar de que las hembras
son distraidas por los machos ya que siguen presentando ese sesgo sensorial
hacia las FAT, estos ornamentos ya no les imponen el costo impuesto a aquellas

gue no son capaces de discriminar.

8.1.3. El caso de X. eiseni, X. captivus, X. variatay C. pardalis

Por las razones explicadas anteriormente (ecologia diferente y cambio de dieta),
las especies C. audax y A. splendens no entran dentro de nuestro modelo de

costos con respecto al nivel de conspicuidad de las FAT; sin embargo, como se



describe a continuacién, si tomamos en cuenta a las 4 especies restantes

podemos ver que los resultados exhiben una tendencia en la direccién predicha,

La respuesta alimenticia hacia las FAT, descrita por Macias Garcia &
Ramirez (2005), est4 presente en las 6 especies; sin embargo, conforme dicha
respuesta va decreciendo al ir aumentando la elaboracién del atributo, también los
costos pagados por las hembras van disminuyendo. Las hembras de especies con
FAT conspicuas fueron capaces de detectar de manera eficaz a las presas, su
alimentacion fue relativamente buena y casi no perdieron peso, mientras que las
especies con FAT inexistentes o apenas visibles perdieron mucho peso debido la
escasa alimentacidbn que experimentaron; siendo el ejemplo mas extremo
X. eiseni, cuyas hembras comieron menos de una larva diaria y perdieron en

promedio casi el 10% de su peso en tan sélo una semana de tratamiento.

Si tomamos en cuenta los diferentes estados de la FAT en estas 4
especies: la ausencia, la aparicion y el desarrollo del ornamento, entonces
podemos explicar no sélo como se fue dando su evolucion, sino también como se
fue amoldando la conducta de las hembras al estar expuestas a la FAT, y como,
gracias a la seleccion natural, al aparecer la conducta de discriminacién entre el
verdadero estimulo y la trampa sensorial, las hembras portadoras de esta
caracteristica fueron mas exitosas y por lo tanto su genotipo se fue esparciendo en

la poblacion.

De acuerdo a logica de la teoria de la evolucion de Darwin y su principal
mecanismo la seleccion natural, se considera que en un inicio hubo una fuerza de
seleccion sobre las hembras que eran incapaces de discriminar, y la aparicion de
dicha capacidad (aunque en un inicio fuera minima) llevd a un aumento en la
adecuacion de las hembras que la poseian, ya que disminuia los costos que
pagaban. Posteriormente, ésta cualidad se fue esparciendo en la poblacion,
provocando asi que la complejidad del ornamento del macho fuera aumentando y
entonces se produjera una coevolucion antagonista entre los sexos (modelo de la

persecucion de Holland & Rice 1998). Finalmente esto desembocé en el nivel de



desarrollo del ornamento y el nivel de discriminacion presente en las hembras

(descritos por Macias Garcia & Ramirez 2005) que son observados actualmente.

8.2. Experimento 2

El costo que impusieron las FAT a las hembras de X. eiseni fue considerable. Las
distraian de sus actividades de forrajeo a tal modo que: 1) el tiempo dedicado a
forrajear era sumamente bajo y 2) les impedian detectar a las larvas de libélula al
ser éstas estimulos mas llamativos, lo que provoco en las hembras una tasa de
alimentacion muy baja y un desperdicio de energia muy alto ya que seguian a los

machos durante largos periodos de tiempo sin obtener ningun beneficio.

En presencia de machos sin FAT el tiempo dedicado a forrajear fue
significativamente mayor, y por lo tanto, el nimero de mordidas a larvas también lo
fue, sin embargo el nimero de larvas ingeridas no fue significativamente diferente
entre ambos experimentos (Tabla 4). Esto podria ser un poco contradictorio ya
que ¢Como se puede explicar una pérdida de peso significativamente menor si la
ingesta de alimento no fue significativamente diferente con respecto al primer
experimento? Otra variable que resultd significativamente diferente fue la de
tiempo con machos cerca, que fue considerablemente menor en este segundo

experimento, es decir, las hembras estuvieron menos activas (Tabla 4).

Para un organismo acuatico el nado es fundamental en la captura de
alimento (Webb 1984, Videler 1993). Sin embargo, los costos energéticos de la
locomocion constituyen una gran proporcion del presupuesto energético de un
pez. Arriba del 40% del gasto de la energia total es usado para nadar (Jobling
1994, Holker & Breckling 2002); por ello, el nado debe de ser eficiente y eficaz; y
ya que es una actividad tan costosa energéticamente, es de suma importancia que
los peces obtengan los beneficios proporcionales al gasto de tal cantidad de
energia; los cuales, en este experimento, estarian dirigidos a la obtencion de

alimento.



Los costos del nado estan positivamente relacionados con la velocidad y
con la talla, ya que la resistencia al avance aumenta al incrementarse la velocidad
y la superficie o el area frontal (Webb 1975). De acuerdo a diferentes estudios
realizados, se estima que el peso y la velocidad de un pez explican entre el 80 y
97% de la variacion de los costos en el nado espontaneo (Ohlberger et al. 2005;
Tang et al. 2000; Boisclair & Tang 1993), es decir, aquel que incluye aceleraciones
lineares y centripetas, como por ejemplo en los cambios de direccién (Boisclair &
Tang, 1993).

En el presente trabajo las hembras utilizadas estaban gravidas, por lo tanto
presentaban mayor peso y volumen que una no prefiada. Como consecuencia, el
gasto energético que sufrieron al perseguir a los machos fue mucho mas elevado
que el que experimentaria cualquier co-especifico que no estuviera bajo las
mismas condiciones. El nado espontaneo es entre 6 y 14 veces mas costoso que
el forzado (Tang et al. 2000). El primero es aquel en el que el pez cambia
constantemente de velocidad y de direccion, mientras que durante el segundo el

organismo nada unidireccionalmente y a una velocidad constante.

Las hembras cambiaban constantemente de velocidad y de direccién
durante sus persecuciones (observaciones personales), por ello la energia perdida
inatilmente fue considerable. Quizas si el estilo de nado empleado al perseguir a
los machos hubiera sido el forzado, las hembras no hubieran pagado costos tan

altos al realizar esa conducta.

Todas las variables fueron significativamente diferentes entre los
tratamientos de X. eiseni con excepcion de la ingesta de larvas. Sin embargo, en
este experimento las hembras no se vieron tan afectadas en términos de pérdida
de peso. Seguramente se debe a que: 1) el numero de larvas consumidas en este
experimento, a pesar de ser similar al del experimento anterior (diferencia no
significativa), si resulto ser ligeramente mayor, y 2) las hembras no desperdiciaron

la misma cantidad de energia en el nado.

Las FAT fueron responsables de una disminucion en el tiempo de forrajeo,

gue tuvo como consecuencia una disminucién de la eficiencia de detecciéon de



presas y por lo tanto en la posibilidad de atacarlas; también tuvo repercusion en la

ingesta de larvas, y provoc6 un malgasto de energia en nado innecesario.

8.3. Experimento 3

A pesar de que A. splendens no presentd diferencia significativa entre las
mordidas que lanzé a las plantas y a las larvas de libélula (P= 0.22), y que
tampoco la hubo en el numero de mordidas lanzadas a las larvas entre ambas
especies (P=0.36), lo que si resultd significativo fue la diferencia entre el namero
de mordiscos que dieron A. splendensy X. captivus a la Elodea (P= 0.05), siendo

nulo el numero de mordidas que le dieron las hembras de X. captivus (Tabla 8).

La FAT evolucion6 gracias a la explotacion de un sesgo sensorial
preexistente relacionado con la conducta de forrajeo. La evolucion del sesgo
sensorial se explica por la existencia de una respuesta alimenticia que a hembras
y machos les permitia responder frente a un estimulo alimenticio y les facilitaba

obtener su alimento (Ramirez & Macias Garcia, 2005).

Ameca splendens es una especie categorizada como principalmente
herbivora (De la Vega & Macias Garcia, 2003; Mercado-Silva et al. 2002), sin
embargo mordié varias veces las larvas de libélula. De acuerdo a los resultados
obtenidos, esta especie sigue presentando el sesgo sensorial hacia las FAT, es
decir, sigue respondiendo ante ellas a pesar de que ya no representen a su
principal estimulo alimenticio, dado el cambio evolutivo que sufri6 hacia la

herbivoria.

Puesto que A. splendens es la especie con la FAT mas conspicua, es de
suponerse gue sus hembras fueron las que sufrieron una tasa de forrajeo mas
reducida debido a la intensidad de la sefial, y por lo tanto, se esperaria que el
grado de discriminacion de las hembras fuera el mas alto dentro de las 6 especies
estudiadas. Sin embargo, el camino evolutivo que al parecer siguié esta especie
fue diferente al de las demas. En este caso, segun nuestros resultados, podriamos

pensar que la seleccion natural no favorecié a las hembras que presentaran un



grado de discriminacion (aunque fuera minimo) superior al de sus co-especificas,
sino que probablemente favorecido a aquellas que comenzaron a modificar su
dieta hacia un tipo de alimento que no tuviera similitud con los atributos de las
FAT, es decir, a aquellas que empezaran a preferir una dieta herbivora, y cuya
busqueda de alimento no fuera interferida por el color y el movimiento y de las
FAT.

De este modo, a pesar de seguir respondiendo a las FAT, esto ya no
repercutiria en el éxito de forrajeo de las hembras debido a que los atributos del
estimulo alimenticio y de la imitacion no serian equiparables. En X. captivus, por el
contrario, la dieta de la especie sigue siendo la misma (no mordisqued ni una sola
vez la Elodea), y parece ser que el camino evolutivo que esta siguiendo esta
segunda especie es el desarrollo de la capacidad de discriminacién entre el
verdadero alimento y la FAT. Sin embargo, no es algo que se pueda asegurar
dado que la intensidad del ornamento de los machos aun no provoca que se

ejerza una presion de seleccién demasiado fuerte sobre las hembras.

Pero ¢Cdmo probar que cambiar de dieta bastaria para mitigar los costos

impuestos por las FAT?

Al comparar los resultados de las variables y conductas medidas en los
experimentos 1 y 3 entre X. captivus y A. splendens, observamos que no hay
diferencia significativas, a excepcion de la conducta “macho lejos” de
A. splendens. Sin embargo, con respecto a la diferencia de peso perdido entre
ambas especies, en el caso de A. splendens no dist6 mucho de ser una cifra
significativamente menor, a diferencia de X. captivus (P=0.103 y P= 0.711
respectivamente, Tablas 6 y 7). Ademas, aunque el consumo de larvas no fue
significativamente diferente entre ambos experimentos para ninguna de las dos
especies, en el caso de X. captivus, la disminucion en el porcentaje de pérdida de
peso puede ser debida en parte a que consumieron un 40.06% mas de larvas en
este experimento, mientras que las hembras de A. splendens soélo ingirieron

11.73% mas en comparacion con el experimento 1.



Suponemos que a pesar de que en presencia de plantas A. splendens
perdié en promedio el 6% de su peso total, esto no fue producto de la exposicion
de las hembras a las FAT, sino a un disefio experimental con deficiencias, dado

que:

1) Sabiamos que la dieta de A. splendens era herbivora pero no conociamos
exactamente las especies vegetales de las cuales se alimentan. Sélo se les
colocé ramas de una especie (Elodea sp.), pero desconociamos si era la

principal planta en la cual esta basada la dieta de la especie, y

2) Solo se puso 3 ramas de Elodea sp, lo cual pudo haber sido insuficiente.
Ademas, no conociamos el estado que las hojas deben de tener para que
fueran apetecibles para dichos peces, y segun observaciones personales,
se percibié que los peces sélo mordisqueaban las hojas de Elodea que

estaban mas delgadas y mas marchitas.

Si se observa la Figura 14, se puede constatar que si las hembras de
A. splendens tienen una fuente vegetal para alimentarse, a pesar de estar
expuestas a las FAT, su tasa de alimentacion se incrementa. Debido a las razones
expuestas anteriormente, y a la notable disminucion en la pérdida de peso
presentada por las hembras de este experimento, a pesar de que la diferencia
estadistica no fue significativa, se podria considerar que las FAT de los machos ya
no imponen un costo a las hembras de A. splendens, y que, si en el experimento 1
éstas presentaron una disminucion considerable en su peso, no fue debido a que
cayeran en la trampa sensorial, sino a que no tenian una fuente adecuada de

alimento.



9. DISCUSION GENERAL

Macias Garcia & Ramirez (2005) explicaron la aparicion de las FAT en los
goodeinos por trampas sensoriales, donde los machos aprovechan que el sesgo
sensorial hacia el ornamento presente en las hembras, les evoca una respuesta
alimenticia. Esto genera un detrimento en la adecuacion de las hembras pero
favorece la de los machos, y por lo tanto, mientras la seleccion sexual actia en
favor de los machos con las FAT més conspicuas, la seleccidon natural actia en
favor de las hembras que de alguna manera logran evadir la trampa sensorial,

llevando asi a una coevolucion antagonista entre los sexos.

Dentro de los goodeinos el grado de elaboracion de las FAT entre las
especies es muy diferente, pero el costo que les impuso a las hembras en el
momento de su aparicion (debido al grado de respuesta que en un inicio
presentaron) probablemente fue el mismo en todas. Por ello, conforme la
elaboracion de la sefial ha ido aumentando, la capacidad de discriminacion de las
hembras entre la trampa sensorial y el verdadero alimento también lo ha hecho
(Chase-away, Holland & Rice 1998).

Dentro de nuestro modelo experimental encontramos que no todas las
especies se ven afectadas de la misma manera y con la misma intensidad por las
FAT. De acuerdo a nuestros resultados, para que una trampa sensorial afecte la
adecuacion del sexo engafiado, no solo es importante la presencia de un sesgo
sensorial que sea adaptativo en otros contextos, por ejemplo el de forrajeo (Christy
1995), también lo el considerar la ecologia de los organismos. No todas las
especies son igual de propensas a sufrir de un impacto en su adecuacion por una
trampa sensorial, ya que a pesar de compartir una dieta en comun, no siempre se
basan en los mismos atributos de las presas al momento de forrajear. Esto es
producto de la suma del conjunto de eventos que ha sufrido cada especie a lo
largo de su historia evolutiva, y que como consecuencia ha moldeado su ecologia
actual. Tal es el caso de C. audax, que debido a la distancia filogenética que

presenta con respecto a las demas especies, su ecologia fue lo suficientemente



diferente para que su tasa de forrajeo no se vieran tan afectada por la existencia

de dicho sesgo sensorial.

Por otro lado, antes se pensaba que cuando los individuos de un sexo eran
presos de trampas sensoriales, el Unico camino evolutivo posible para evitar pagar
los costos que la seleccidon natural favoreciera a aquellos individuos que
aumentaran su umbral de respuesta a modo de no ser engafados (Holland & Rice
1998). Macias Garcia & Ramirez (2005) demostraron que otro camino evolutivo es
la aparicion de la capacidad de discriminacion entre el estimulo verdadero y el
ficticio; y aqui se observd que existe una tercera alternativa que fue la que al
parecer evolucioné A. splendens, donde las hembras que se vieron favorecidas
fueron aquellas que cambiaron su dieta a un alimento con caracteristicas
totalmente diferentes a las de sus presas, y por lo tanto, a las de las FAT de los
machos. En esta Ultima especie la atraccion hacia el rasgo sigue estando
presente, pero si nuestra hipotesis es correcta y nuestros resultados no fueron
significativos por un error en el disefio experimental, dicha atraccién ya no impone
un costo a las hembras ya que no necesitan diferenciar entre el estimulo
verdadero y el ficticio, puesto que las FAT no son un estimulo alimenticio

importante para dichas hembras.

Se desconoce qué fue lo que ocurri6 en la historia evolutiva de
A. splendens, sobre todo porque como es ampliamente sabido, la degradacion del
alimento vegetal es diferente y mas dificil que la del animal. Sin embargo,
presiones de seleccion muy fuertes tuvieron que haber actuado sobre esta especie
para que siguiera este camino evolutivo. Una posible hipétesis seria que, dado
gue la FAT de los machos no sélo es la que tiene el color mas intenso, sino que
debido a la franja negra adyacente a la amarilla, se produce una conspicuidad de
la sefial aun mayor (Tabla 2), muy probablemente las hembras de esta especie
fueron las que sufrieron méas a través de una tasa de forrajeo reducida al estar
expuestas a esta trampa sensorial. Estas FAT pudieron haber provocado una
imposibilidad de diferenciar entre ambas sefales, o un desarrollo de esa
capacidad demasiado lento y, por lo tanto, provocar costos elevados en la

adecuacion. Por ello, quizds seria mas factible un cambio de dieta (de una



omnivora principalmente carnivora a una principalmente herbivora), que la
adquisiciéon de la capacidad de diferenciacion entre la FAT y la verdadera comida.
Sin embargo, esto es s6lo una hipotesis, y para comprobarla harian falta mas

estudios sobre este hecho.

Con respecto a las 4 especies restantes (X.eiseni, X. captivus, X. variata y
C. pardalis), para las cuales las FAT si imitan y resaltan los atributos de las presas
de los peces (es decir el color), se observdé que, como habia sido predicho,
conforme la complejidad de la sefial en las diferentes especies es mayor:

1. Los ataques a las larvas por parte de las hembras también son mas

nUMerosos.
2. Laingesta diaria de larvas es mayor.
3. La pérdida de peso es menor.

Es decir, que conforme la FAT de cada especie es mas conspicua, la
seleccion natural ha favorecido a las hembras que han ido desarrollando la
capacidad de discriminar entre la trampa y el verdadero alimento, y por ello,
actualmente son capaces de encontrar mas facilmente a las larvas, atacarlas,

ingerirlas, y por lo tanto perder menos peso, incluso cuando estéan prefiadas.

Por otro lado, aunque el tiempo que las hembras dedicaron a seguir a los
machos present6 una correlacién no significativa (Coeficiente de correlacién=0.8,
P=0.2), se puede observar que existe una tendencia de los datos en la direccion

predicha (Figura 15).

El impacto diferencial en la pérdida de peso que sufrieron las hembras de
estas cuatro especies no es explicada por una diferencia en la habilidad de
forrajeo, sino mas bien es producto del nivel de complejidad de las FAT de los
machos, y por lo tanto, de su eficiencia para explotar el sesgo sensorial presente

en las hembras (demostrado por Macias Garcia y Ramirez en 2005).
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Figura 15. Tiempo que pasaron las hembras de X. captivus, X. eiseni, X. variata y C. pardalis con los machos.

En el caso de X. eiseni cuando estuvo en presencia de machos de
X. captivus (no distractores), presentd un desempefio muy similar al de C. pardalis
(especie gque se alimenté mejor y que menos peso perdié durante el estudio); ya
gue no estuvo expuesta a la trampa sensorial, que ademas de distraerla a tal
modo que no podia encontrar el verdadero alimento, le caus6é un desperdicio
innecesario de energia debido al intenso nado en los multiples intentos fallidos de

obtencién de alimento.



10. CONCLUSIONES

De acuerdo al modelo de la persecucién (Holland & Rice 1998) se espera que los
machos manipulen las decisiones reproductivas de las hembras para favorecer su
adecuacion, aunque esto conlleve a un decremento en la adecuacion de las
hembras. Estas podrian responder aumentando su umbral de respuesta y
posteriormente los machos exagerarian el estimulo ain mas, llevandolos a una

coevolucion antagonista.

Los goodeidos son peces viviparos. Por ello, una hembra gravida que sea
presa de una trampa sensorial en el contexto alimenticio, va a pagar costos mas
elevados que un organismo oviparo que sufra una disminucion en su eficiencia de
forrajeo. El impacto en su adecuacion sera mayor dado que sus requerimientos
alimenticios son mayores. Dicha hembra debe de conseguir alimento no sélo para
ella misma, sino para sus crios; y si su forrajeo no es adecuado, las

consecuencias no solo las sufriria ella, sino también su descendencia.

Como consecuencia, en las especies aqui estudiadas, éste fendmeno
resulté en una coevolucion antagonista, en donde la FAT de los machos explotaba
un sesgo sensorial en el contexto alimenticio de las hembras, y entonces una
fuerte presion de seleccion actudé sobre las hembras que caian en la trampa
sensorial y s6lo sobrevivieron aquellas que lograron ir mitigando poco a poco esos

costos provocados por los machos.

El camino evolutivo que siguié cada especie para responder ante la trampa
sensorial y mitigar los efectos sobre su adecuacion, dependié tanto de la
intensidad de la sefal (FAT) asi como del costo que ésta les impuso. Unas
especies desarrollaron la capacidad de discriminar ante ambas sefales (la
verdadera comida y la FAT); es posible que C. audax no necesite de esa
capacidad en caso de que en algin momento sus co-especificos presenten la FAT
en su aleta caudal, ya a pesar de presentar respuesta al ornamento es un
depredador muy eficiente; y finalmente, A. splendens pas6 de ser omnivora a

principalmente herbivora, de modo que, aunque el sesgo sensorial sigue presente,



éste ya no afecte su adecuacion al no interferir practicamente con la obtencion de

su alimento.
Finalmente en este estudio se puede concluir que:

- Las trampas sensoriales no tienen por qué afectar de la misma manera y

con la misma intensidad a cada una de las especies.

- Para escapar a la trampa, los organismos pueden separar los dos tipos de
respuestas (sexual y alimenticia) o cambiar su dieta.

- Entre las especies para las que las FAT constituyen una exageracion de los
atributos usados durante la busqueda de alimento, el costo de estar
expuestas a las FAT es inversamente proporcional a la intensidad de la
sefal (lo cual es equivalente a la oportunidad evolutiva que han tenido las

hembras de mitigar los costos), por lo que

- La separacion de las respuestas sexual y alimenticia reportada previamente
por Macias & Ramirez en 2005 se puede explicar como resultado de los
costos en términos de una eficiencia de forrajeo reducida que

experimentaron las hembras al estar expuestas a esta trampa sensorial
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