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I. RESUMEN

Los animales obtienen informacidn del ambiente por medio de pistas y sefiales. Estas ultimas son generadas
por un emisor para comunicar acerca de su condicion e intencidn a un receptor, produciendo en él una
respuesta que les beneficie a ambos. Las pistas no son empleadas para comunicar entre especies ya que
éstas solo proporcionan informacidn a los organismos acerca de aspectos relevantes que ocurren en el
ambiente como la presencia de depredadores, refugios, alimento, huellas, alarmas, senderos o caminos y de
reconocimiento entre especies.

Las hembras de algunas especies de peces liberan sefiales quimicas que transmiten informacién acerca de su
identidad, sexo y estado reproductivo, éstas son importantes porque influyen en la intensidad del cortejo
del macho a hembras. Los machos del pez Poecilia reticulata o guppies originarios de Trinidad y Tobago son
atraidas visualmente por hembras de Skiffia bilineata, endémica de la Mesa Central de México. Las hembras
S. bilineata son acosadas constantemente por machos guppies aun en presencia de hembras coespecificas,
lo cual les ocasiona altos costos energéticos y reproductivos. Se ha visto que los machos P. reticulata
cortejan a hembras de S. bilineata durante el parto e incluso intentan copular con ellas. Es probable que los
machos guppies sean atraidos por alguna sustancia quimica que la hembra libera durante el parto.

En este trabajo se analizoé la conducta de los machos P. reticulata y S. bilineata hacia sustancias quimicas que
liberan las hembras coespecificas y heteroespecificas en condicion de parturientas y virgenes. Se encontrd
que los machos goodeidos perciben pistas de hembras poeciliidas que los distrae posiblemente porque se
parecen a las sefales de sus propias hembras. En cambio los guppys no parecen mayoritariamente
confundidos por las pistas de hembras goodeidas, probablemente reconocen con mayor certeza las sefales
de sus hembras. A los machos de S. bilineata les atrajo el olor de hembras coespecificas y heteroespecificas,
mas el de hembras virgenes que el de parturientas. Quizas esta respuesta de los machos provoque
interferencia en la conducta reproductiva de la especie nativa (S. bilineata) ocasionando que se reduzca la
tasa de encuentro con hembras de su especie. La respuesta de los machos S. bilineata a las hembras
virgenes de ambas especies sugiere que la sustancia quimica que liberan en ésta condicion se basa en el
mismo componente quimico. Esto ultimo es lo mas probable, ya que los machos guppies parecen discernir

entre hembras de ambas especies.




II. INTRODUCCION

2.1. Comunicaciéon animal

La comunicacion animal es la transferencia de informacién de un emisor a un receptor. Los animales
obtienen informacidn del ambiente, incluyendo otros coespecificos, a través de diferentes modalidades
sensoriales (quimica, auditiva, visual, etc.) (Smith y Harper 1995; Krebs y Dawkins 1997; Beynon-Davies
2010). La transferencia de informacién entre miembros de una misma especie constituye una forma de
comunicacion, y se encuentra sujeta a los procesos evolutivos como la seleccidn natural (Andersson 1994).
La evolucidon de la comunicacion animal es el resultado de la seleccion natural, la cual determina qué
individuos son capaces de detectar informacidn y sefiales relevantes para su supervivencia, como el
reconocimiento, organizacion social y reproduccion (Darwin 1871; Ryan 1993; 1998; Krebs y Dawkins 1997;
Ptacek 2000; Cate y Rowe 2007; Seyfarth et al. 2010).

La comunicacién ocurre cuando la accién de un animal influye en la conducta de otro (Wiley 1983;
Endler 1993) siendo el emisor beneficiado. La seleccion natural favorece emisores que provocan una
respuesta que le beneficie al receptor (Krebs y Davies 1997), sin embargo, no siempre la informacién
transmitida les confiere ventajas al emisor y receptor (Bradbury y Vehrencamp 2011). La comunicacién
animal es un proceso complejo que se ha moldeado en el transcurso de la evolucion, en muchos casos
favoreciendo que algunas especies sean capaces de distinguir de un ambiente heterogéneo informacion

relevante para su supervivencia (Bradbury y Vehrencamp 2011).

2.2. Pistasy sehales
La deteccidén y monitoreo de una pista (“cue”) es el proceso clave de la evolucion de las sefiales en la
comunicacion animal (Smith y Harper 1995; Bradbury y Vehrencamp 2011). La diferencia entre una sefial y
una pista es que esta Ultima no comunica o informa acerca de la condicién del individuo (Krebs y Dawkins
1997). Una pista es un atributo del ambiente o de una especie que puede ser usado por otros individuos
pero que no evoluciond para influir en su conducta. Las pistas proveen informacion relevante al individuo
acerca de su entorno, por ejemplo cambios de temperatura en el ambiente, humedad, ruido como alarmas y
cantos, colores, rastros como el plumaje de algun ave, entre otros (Krebs y Davies 1997). Los animales
emplean diversas pistas para detectar caracteristicas o cualidades ocultas de otros individuos y de su
entorno, sin embargo en algunos casos pueden transmitir informacidn no intencional en lugar de sefiales
intencionales (Dawkins y Guilford 1996; Krebs y Davies 1997). Las pistas también son utilizadas como
barreras reproductivas entre especies, por ejemplo, se ha reportado que los machos de grillos del genero

Laupala usan pistas quimicas para distinguir entre individuos coespecificos de heteroespecificos, esto
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sugiere que algunas pistas son utilizadas para reconocimiento interespecifico y asi como para la eleccidn de

pareja (Leonard y Hedrick 2009).

Una sefial es un rasgo o cardcter adaptativo que un emisor envia para proveer informacién que puede
cambiar o alterar la conducta de otros individuos de manera que el remitente sea beneficiado (Zahavi 1991).
Todo aquel rasgo, caracteristica o conducta de un animal que influye en el comportamiento de otros
organismos, como la coloracidn, despliegues, sustancias quimicas y cantos elaborados, son interpretadas
como sefiales si han evolucionado por seleccion natural y seleccidn sexual e influyen en el comportamiento
de otros organismos (Andersson 1994; Krebs y Dawkins 1997; Rufus 1997). Un rasgo o caracter es una sefial
si contiene informacidon que pueda ser recibida y distinguida por el receptor y provocar en él una respuesta
que sea favorable para el emisor (Zahavi 1991). Las sefiales quimicas también son empleadas en distintos
tipos de interaccién social entre animales, como indicadores de atraccidn sexual, receptividad o condicion
reproductiva. Se ha visto que algunas especies ademas utilizan diferentes sefiales al mismo tiempo en
diferentes modalidades (multimodales) para comunicarse (Uetz 2010). Por ejemplo las colonias de hormigas
Myrmecocystus mimicus combinan las sefiales quimicas con sefiales de vibracion que producen por la
estridulacion, percusion y estimulacion tactil durante el cortejo, y que también emplean como sefiales de

alarma y defensa al buscar alimento (Holldobler 1999).

2.3. Evolucidn de seiiales
Las sefiales son caracteres o rasgos especiales que evolucionan a consecuencia de las acciones de los
individuos. La evolucion de las sefiales ocurre cuando el emisor produce sefiales que influyen en la conducta
del receptor, siendo el emisor el beneficiado, mientras que en el caso del receptor, la seleccion natural
favorece la respuesta a sefiales que le confieran un beneficio o ventaja. El emitir sefiales y responder a ellas
puede favorecer la comunicacion para ambas partes. Este proceso de comunicacion del emisor y el receptor
y la presion de la seleccidon natural son importantes en la evolucidn de las sefiales. Bajo estos indicadores
que llevan a la evolucién de la sefial, existen dos caracteristicas de una sefial: la validez o su eficacia y la
estrategia de la sefial; la primera se refiere a la capacidad de la sefial de ser detectada exitosamente por el
receptor de interés, mientras que la segunda asegura que la informacion de ésta sea confiable y honesta
(Bradbury y Vehrencamp 2011). En el caso de las pistas, los procesos pre adaptativos que llevan a su
evolucion ocurren cuando un animal detecta cambios en el ambiente o de otros animales, como asociar
una indicacién de receptividad de una hembra, un patrén de conducta o estructuras de cortejo, sonidos,
olores, proveniente de otro organismo, cuando ésta no ha sido generada para proporcionar informacion
dirigida al receptor. Esto llega a ocurrir debido que la pista es un producto inevitable de alguna actividad
realizada por un individuo en un contexto especifico o por factores del ambiente. Esto no siempre provee
informacion relevante a otros animales, ya que generalmente los animales han evolucionado mecanismos

que les ayudan a reaccionar a ciertas pistas que les permiten tomar las mejores decisiones. Si el receptor se
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beneficia de la informacidn, subsecuentemente mejorara la deteccion de la informacién que sea relevante
para él, aunque esto pueda tener un alto costo al modificar o perfeccionar sus modalidades sensoriales para
detectar y discriminar mejor entre pistas y sefiales (Bradbury y Vehrencamp 2011). En ocasiones las pistas y
sefiales, llegan a ser confusas o dificil de detectar. En el caso de las sefiales, la emision baja de ésta puede
ser dificil de distinguirla de una pista, en cambio, la informacién que proporciona una pista que llega a ser
facilmente detectable por receptores, es mds probable que se establezca como una sefal, en lugar de una
pista que es dificil de detectar. Comprender la historia evolutiva de las sefiales nos permite entender qué

costos y beneficios estan implicados en la evolucidn de las sefiales (Krebs y Davies 1997).

2.4. Las seiiales en la eleccion de pareja
En la naturaleza se presentan diferentes mecanismos de reconocimiento de pareja, como el visual, quimico,
auditivo, que a su vez influyen en la eleccion de pareja, interaccion que ocurre también en especies
lejanamente emparentadas (Ryan 1993; 1998; Krebs y Dawkins 1997; Ptacek 2000; Cate y Rowe 2007;
Seyfarth et al. 2010). Es decir que cuando diferentes especies interactiian entre si pueden distinguirse o
reconocerse por medio de éstas diferentes modalidades sensoriales. Cuando los intereses del emisor y
receptor son distintos en la eleccion de pareja, se presenta un conflicto sexual, esto ocurre si las respuestas
de ambos no les confieren alguna ventaja para ellos, principalmente para el emisor. Esta interaccidn se
presenta cuando se proporciona informacién engafiosa.
En la reproduccion animal ambos sexos recurren a un intercambio de sefiales y pistas que les permite
reconocerse (Dawkins y Guilford 1996). Para que el apareamiento proceda eficazmente, los individuos
deben identificarse y obtener parejas, muchas veces basandose en informacion honesta acerca de la
receptividad y condicién reproductiva de ellos (Ryan y Rand 1993). Sin embargo se corre el riesgo que tanto
el emisor como el receptor emitan informaciéon que varie en su eficacia y honestidad (Bradbury y

Vehrencamp 2011).

2.5. Seleccién sexual
La reproduccion sexual exitosa implica la elecciéon de un compafiero, no solo de la especie y el sexo
adecuado, sino también de la calidad y compatibilidad genética adecuada (Andersson 1994). Charles Darwin
(1859) establecié que la seleccidn sexual surge de ciertas ventajas que tienen algunos individuos del mismo
sexo y especie sobre otros para atraer pareja. La seleccidn sexual beneficia a individuos que presentan
caracteres y conductas de su especie esenciales en el cortejo, las cuales juegan un rol importante en el
apareamiento, ya que determinan los mecanismos de aislamiento reproductivo o barreras biolédgicas
durante la reproduccion que llegan a reducir el intercambio genético o hibridacidn entre especies distintas
(Darwin 1871). Esto ocurre cuando la especie conserva sus estrategias de cortejo y reconocimiento que
evitan la probabilidad de aparearse con otra especie. La reproduccion es una caracteristica de los seres

vivos, y todo atributo que ha evolucionado se ha transmitido a lo largo de eventos reproductivos (Marynard
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INTRODUCCION

Smith 1987), tal es el caso de la adaptacion de las estrategias de reconocimiento y produccion de pistas o
sefiales honestas que emplean los animales, las cuales llegan a conferirle mas ventajas en su reproduccion
que en su supervivencia (Ryan 1993; 1998; Mclenna y Ryan 2008).

Existen otros modelos que complementan la teoria de la seleccion sexual, los cuales explican cémo
evoluciona la eleccién de pareja (Andersson 1994). Ronald A. Fisher (1930) desarroll6 el modelo “runaway”
o “desbocado”, en el que explica porqué a las hembras les son mds atractivos como pareja reproductiva los
machos con caracteristicas extravagantes y llamativas. Fisher (1939) propuso que la presencia de caracteres
atractivos en los machos, se expresan en ellos a consecuencia de la evolucidn en la preferencia y eleccién
que tienen las hembras por estos (Andersson 1994). Fisher explicé que la tendencia por elegir ese caracter
serd heredada, de tal modo que las generaciones siguientes, los machos expresaran el rasgo extravagante y
las hembras la preferencia arbitraria y atraccién por este (Fisher 1930).

Mas adelante, Zahavi (1975) propuso el modelo de “handicap” donde indicé que la elaboracién de
sefiales atractivas de los machos estd asociada con su calidad genética, de esta forma las hembras aseguran
la calidad y honestidad de la sefial durante la eleccidn de pareja, las cuales se heredaran a su descendencia.
Las teorias de Darwin y los modelos de seleccidon sexual no explican en su totalidad qué otras funciones
tienen las sefiales independientemente de estar implicadas en la eleccién de pareja (Zahavi 1981; 1987), por
lo tanto, las sefales pueden estar evolucionando bajo otros contextos de interaccidn,( como de defensa,
juego, forrajeo) y no Unicamente como explican los modelos basicos de eleccion de pareja y expresidn de
caracteres sexuales atractivos como los modelos de “runaway” y “handicap”. Mas adelante, Zahavi (1991),
explicd que la evolucion de las sefiales esta involucrada en otras interacciones y mecanismos ademas de la
seleccion sexual que conlleva a la expresidn y extravagancia en ellas. Zahavi (1991) propuso el modelo de

|ll

“seleccidon de la sefial” en el que expone que las sefiales pueden estar evolucionando por diferentes
procesos de seleccidn. Esta teoria explica que la confiabilidad de una sefial depende de la calidad genética y
fenotipica del individuo que la posee; de esta manera, sélo aquellos individuos que estan en buena
condicion pueden mantener el nivel de elaboracién de una sefial y con ello transmitir un mensaje confiable,
es decir que, los receptores obtendran informacidén honesta por medio de las sefiales que son costosas de
producir.

Existen otros modelos que explican cdmo los animales interactian entre si y con el ambiente para
obtener informacién de su entorno y blisqueda de pareja por medio de sefiales y pistas. Dentro del contexto
de seleccidn de pareja. Ryan (1993; 1998) explicd que los animales que utilizan una sefial en especifico para
atraer pareja, independientemente de la modalidad sensorial, en ocasiones, un receptor coespecifico no
logra detectarla y ser atraido facilmente por ella, sin embargo llega a ocurrir lo contrario cuando individuos
lejanamente emparentados son atraidos por la sefial e incluso responden a ella, cuando en realidad ésta

seria una pista. Ryan explica que la respuesta de heteroespecificos a estas pistas se debe a que ambas

especies posiblemente conservan o comparten un rasgo ancestral en comun, caracteristica que también
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puede ayudar a discriminar y reconocerse entre especies cuando comparten el mismo ambiente. Con
respecto a la evolucion y funcion de los sistemas sensoriales involucrados en las conductas de eleccién de
pareja Endler (1991) propuso el modelo de “Impulso sensorial” (Sensory drive), que explica que los sistemas
sensoriales estdn bajo seleccion directa de funciones que no estan directamente relacionadas con la
eleccidén de pareja, cdmo pueden ser el encontrar comida o escapar de depredadores. La evidencia asociada
a los modelos mencionados indican que hay procesos evolutivos que ocurren en los sistemas sensoriales y
en las sefiales durante la divergencia evolutiva de las especies y en el reconocimiento entre especies

(Dawkins y Guilford 1991).

2.6. Comunicacion quimica animal
En la naturaleza se presentan diferentes mecanismos de interaccidon animal que a su vez influyen en la
eleccidén de pareja, lo cual también ocurre en especies lejanamente emparentadas (Ryan 1993; 1998; Krebs
y Dawkins 1997; Ptacek 2000; Cate y Rowe 2007; Seyfarth et al. 2010). Esto se puede presentar cuando las
sefiales que median la comunicacion y reconocimiento animal dependen de las diferentes formas de
interaccién y de las presiones del ambiente, por ejemplo, la sefializacién quimica es una de las modalidades
de reconocimiento que utilizan algunos especies para comunicarse (Liley 1982; Cate y Rowe 2007; Lozano
2009). Las substancias quimicas que median las interacciones entre los organismos se clasifican de acuerdo
a la funcién o efecto que tienen en ellos. Por ejemplo las sefiales quimicas que inducen a un
comportamiento especifico en un organismo son denominadas semioquimicas (Norlund y Lewis 1976;
Babier 1979). Estas se clasifican dependiendo si la interaccién es entre la misma especie (homeoquimicas) o
entre diferentes especies (aleloquimicos; Karlson y Lischer 1959; Nordlund y Lewis 1975; Rogel 1978;
Mondragdn-Ceballos 1994; Corkum y Belenger 2007).

Los aleloquimicos son las sustancias quimicas involucradas en las interacciones interespecificas y se
dividen en tres subgrupos; alomonas, kairomonas, sinomonas. La clasificacién de una substancia dentro de
un grupo u otro se basa en el tipo de interaccidn, beneficio-respuesta del emisor y el receptor (Nordlund y
Lewis 1975). Las alomonas son sustancias quimicas que alteran la respuesta de individuos de otra especie,
confiriéndole Unicamente ventajas al emisor. Las kairomonas son substancias quimicas producidas por
organismos de una especie, que beneficia al receptor de otra especie. Las sinomonas son substancias
quimicas producidas por un individuo, que al ser detectadas por otra especie induce a una respuesta que
favorece a ambos.

Dentro de las substancias homeoquimicas, se encuentran las feromonas. La funcién de las
feromonas son diversas, van desde marcaje de camino o territorio, alarma, reconocimiento y atraccidn
sexual (Nordlund y Lewis 1975). La percepcién o deteccion de una feromona u hormona sexualmente
atractiva provocan en el receptor cambios en su conducta o fisiologia, dependiendo de cudl sea el mensaje

que transmite el remitente (Cerda-Molina et al. 2000).
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El mecanismo o modalidad (e.g. auditivo, tactil, visual, quimico) por el cual los sistemas sensoriales de los
animales perciben el ambiente, nos puede indicar cdmo ocurre el reconocimiento entre especies, por
ejemplo, el evitar invasiones por especies nocivas e interferencia reproductiva (Corkum y Belanger 2007;
Mehtaa et al. 2007; Bishop y Hutchings 2010). Los los olores pueden ser importantes en el reconocimiento
de especies en muchos animales (Tabla 1) y a su vez pueden proporcionar informacidn para la evaluacién y
reconocimiento de los individuos, como acerca de sus diferencias o similitudes entre ellos (Mclennan y Ryan
2008). Sin embargo estas pistas y sefiales quimicas, no son tan eficaces, aun cuando comparten el mismo
canal de comunicacién. Por ejemplo, el no reconocerse como especies distintas puede tener consecuencias
en el desplazamiento del habitat e incluso en la reproduccion de éstas. Esto ocurre en presencia de especies
invasoras, las cuales pueden tener gran impacto, incluyendo la extincién de poblaciones nativas (Clavero et
al. 2009). Cuando las especies exdticas llegan a establecerse en una localidad, la situacion de riesgo a la que
se enfrentan las especies nativas puede tener mas de una amenaza de manera directa o indirectamente,
como la interferencia en la reproduccion, teniendo por consecuencia el desplazamiento y extincién local de
las especies endémicas.

Las especies invasoras han sido introducidas a causa de las actividades humanas o de manera
accidental por medios naturales. Los ambientes acudticos han demostrado ser extremadamente sensibles,
ya que las especies nativas en riesgo se enfrentan a mas de una amenaza a la vez. Tal es el caso de la carpa
comun (Cyprinos carpio) y el pez dorado (Carassius auratus), estas especies han sido introducidas en muchas
regiones, como en las islas Britanicas, donde mas del 38% de las especies nativas han hibridado con estos
peces (Ptacek 2000). Se sabe que ambas especies han hibridado entre ellas debido a que los machos de la
carpa comun responden a sustancias quimicas liberadas en la etapa pre-ovulatoria de hembras del pez

dorado.
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Tabla 1. Estudios experimentales en diferentes animales en los que se evalud la funcidn de las sefiales quimicas en
diferentes tipos de interaccion (inter-intraespecifica) en el contexto de reconocimiento y eleccién de pareja.

Especie Sefales quimicas Resultado Referencia
Gryllus integer y G. Ambas especies utilizan sefiales Son atraidos por sefiales quimicas de Leonard y Hendrick 2009.
lineaticeps. quimicas en la eleccién de pareja especies diferentes. Los machos cortejan

Evarcha culicivora

Mauremys lepreosa

Plethodon
glutinosus y P.
Jjordani

Poecilia reticulata

Xiphophurus
birchmanni

Xiphophuros
nigrensis y X.
pygmaeus

Oreochromis
niloticus

Diceros bicornis

y para identificar entre especies.

Machos y hembras identifican
parejas potenciales y la habilidad
de cada sexo para aparearse
mediante sefiales quimicas.

Las hembras reconocen a
individuos coespecificos
mediante el uso de sefiales
quimicas.

Los machos pueden distinguir
entre hembras heteroespecificas
y coespecificas por medio de
sefales quimicas.

Los machos distinguen a
hembras que liberan diferentes
sustancias quimicas de acuerdo a
su estado reproductivo.

Las hembras distinguen bien
entre machos bien alimentados y
no alimentados a través de
sefiales quimicas

Las hembras de ambas especies
les atrae el olor de machos de X.
nigrensis ya que cortejan mas
que los machos X. pygmaeus.

Utilizan sefales quimicas para
comunicarse e incrementar el
reconocimiento coespecifico.

Discriminan y distinguen entre
individuos por medio de los
olores fecales y en la orina.

con la misma intensidad a hembras de
heteroespecificos y conspecificos, atraidos
por sefiales quimicas.

Las sefiales quimicas son muy importantes
para los adultos, ya que permiten
determinar la edad, elegir parejas
potenciales e identificar a coespecificos y
heteroespecificos.

Eligen a machos saludables mediante
sefiales quimicas. Las hembras modifican
su conducta y el uso de espacio en
respuesta al estimulo quimico liberado
por los machos.

El detectar hembras heteroespecificas por
medio de sefiales quimicas, la hibridacion
puede ser evitada en poblaciones
simpatricas.

Los machos evaltian el estado
reproductivo de las hembras en base a su
conducta y sustancias odorificas liberadas.

Es probable que la condicién nutricional
del macho se relacione con la produccién
de feromonas sexuales que pueden ser
indicadores de calidad.

Posiblemente las sustancias odorificas de
X. nigrensis sean mas atractivas para
ambas hembras.

La comunicacién quimica la emplean para
sefiales de alarma que bajan la agresién
interespecifica. Esto modula el
reconocimiento coespecifico, aumenta la
estabilidad jerdrquica y disminuye la
confrontacion.

Las sustancias quimicas dan informacion
acerca de la edad, sexo e identificacién de
coespecificos. Las sefiales quimicas
probablemente sean importantes para la
organizacion social y espacial.

Cross y Jackson 2009.

Ibafiez, et al. 2012.

Dawley 1984.

Guevara-Fiore et al. 2009.

Fisher y Rosenthal 2006

Crapon de Capronay Ryan 1990

Giaquinto y Volpato 1997.

Linklater et al. 2013.
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III. JUSTIFICACION

En paises tropicales y subtropicales se han introducido frecuentemente los poecilidos Gambusia affinis y el
guppy Poecilia reticulata nativo de Trinidad y Tobago (Magurran 2005) con la finalidad de controlar las
poblaciones de mosquitos portadores del parasito de la malaria o paludismo (Deacon et al. 1964; Courtenay
et al. 1988; Magurran y Seghers 1990; Magurran et al. 1992). Esto también ha ocurrido en México, donde el
guppy ha entrado en contacto con especies nativas como son los miembros de la familia Goodeidae,
especies viviparas endémicas de México (Miller 2009). Tal es el caso del pez goodeido Skiffia bilineata,
endémico de los cuerpos de agua dulce de la Mesa Central de México, que se encuentra en peligro de
extincion (NOM-ECOL-059-1994, Valero et al. 2008) cuyo habitat remanente se encuentran cohabitando los
peces guppies invasores. Ambas especies son filogenéticamente lejanas. Los machos guppies cortejan la
mayor parte del tiempo a las hembras goodeidos aun en presencia de las hembras coespecificas (Valero et
al. 2010). Previos estudios han demostrado que los machos guppies son atraidos visualmente por las
hembras de S. bilineata (Valero et al. 2010). Esta situacion ha generado interferencia en el cortejo, como lo
mostraron Valero y sus colaboradores, quienes encontraron que los machos de guppy intentan copular con
las hembras del goodeido Skiffia bilineata, a quienes posiblemente dafian, puesto que los goodeidos no han
evolucionado mecanismos para evitar los efectos negativos del uso de gonopodios (con ganchos) en la
fecundacidon (Deaton 2008).

Observaciones no cuantificadas (Valero com. pers.) sugieren que ésta conducta ocurre
principalmente antes y durante el parto. Es posible que las hembras parturientas de S. bilineata liberen
substancias quimicas que atraigan a machos guppies. El acoso interespecifico puede imponer costos
significativos a las hembras goodeidos, como atraer depredadores, reducir la tasa de alimentacion y el éxito

reproductivo con machos de su especie.

En este estudio se explora la posibilidad de que la presencia de P. reticulata en localidades de S. bilineata
interfiera con la comunicacién quimica entre machos y hembras de esta especie endémica, particularmente

durante la etapa de parto de las hembras S. bilineata.
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IV. HIPOTESIS

En peces viviparos la ovulacion ocurre poco antes del parto (Wourms y Lombardi 1988; Rocha et al. 2008),
proponemos que durante este periodo las hembras liberan substancias que son potencialmente detectadas
por los machos. De ser asi, los machos que se dirijan a la fuente de estas substancias tendrian ventajas sobre
otros machos para encontrar hembras que estén en condicion de ser fecundadas. Este proceso llevard a
equivocaciones cuando coexistan especies cuyas substancias quimicas relacionadas con la ovulacion y el

parto sean parecidas.

V. OBJETIVOS

Determinar si las sefiales quimicas usadas por hembras de Poecilia reticulata (Poeciliidae) y de Skiffia
bilineata (Goodeidae) son suficientemente parecidas entre si como para atraer a los machos de ambas
familias, lo que explicaria por qué los machos de guppies acosan constantemente a hembras goodeidos

particularmente alrededor del parto.

VI. PREDICCIONES

v" Dentro de cada especie, si en efecto las substancias quimicas permiten a los machos descubrir la
presencia de una hembra fértil en las inmediaciones, al detectar esas substancias deberian nadar
siguiendo el gradiente de concentracion.

v’ Silas substancias son compartidas entre Goodeidae y Poeciliidae, entonces los machos de ambas
familias seguiran las concentraciones de substancias producidas por hembras parturientas de

ambas familias.
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VII. METODOLOGIA

7.1. Especies de estudio

7.1.1. Poecilia reticulata
La especie Poecilia reticulata, mejor conocida como guppy pertenece a la familia Poeciliidae y al orden
Cyprinodontes, son peces lecitotréficos y viviparos (Figura 1). Son originarios del norte de Guyana, Trinidad y
Tobago (Magurran 2005). Esta especie fue introducida a México en los afos cincuenta, con el objetivo de
combatir al mosquito de la malaria. Actualmente se ha propagado exitosamente en varias partes de México,
incluyendo segmentos de los rios Ameca, Balsas y Lerma Santiago, donde habitan peces de la familia
Goodeidae, que actualmente se encuentran en peligro de extincion (Valero et al. 2008).

Los machos guppies se caracterizan por presentar una aleta anal modificada para la cépula, llamada
gonopodio que presenta estructuras espinosas (Liley 1966). Debido a los carotenoides obtenidos de su
alimentacion, los machos presentan diferentes patrones de coloracion: negro, rojo, amarillo, anaranjado y
blanco (Magurran 2005, Figura 2). En esta especie los machos maduran sexualmente entre los cinco y siete
meses de edad, y son muy promiscuos desde jévenes; pasan el 80% de tiempo cortejando e intentando
copular con las hembras (Magurran 2005). Las cdpulas las obtienen de dos formas (Magurran y Seghers
1990); cuando la hembra esta receptiva y coopera al ser cortejada por el macho, o cuando los machos
fuerzan la cépula mediante la introduccion del gonopodio inseminando a las hembras que no cooperan. Se
ha registrado que en presencia de hembras grandes heteroespecificas -como con hembras de Skiffia
bilineata- los machos tienden a incrementar los intentos de cdpulas, aun cuando son abundantes las
hembras de su especie. Valero et al. (2008) sugirieron que esto podria deberse, que para machos P.
reticulata el tamafo de las hembras es un indicador del valor reproductivo. Se sabe que en la especie P.
reticulata, las hembras indican su estado reproductivo mediante la secrecién de hormonas sexuales que
atraen a los machos (Liley 1982; Guevara-Fiore et al. 2009; Guevara-Fiore 2010). Los machos al detectar
estas sefiales se dirigen a la hembra y mordisquean la zona cloacal (“nipping”; Farr y Herrnkind 1974;
Herdman et al. 2004, Guevara-Fiore et al. 2009), posiblemente para probar y detectar la sustancia. Las
hembras pueden almacenar esperma por largos periodos de tiempo (Schmidt 1920; Winge 1937; Magurran

2005).

7.1.2. Skiffia bilineata
Los peces de la familia Goodeidae son dulceacuicolas y endémicos de Norte América. Esta familia se divide
en dos subfamilias: Empetrichthynae y Goodeinae. La subfamilia Empetrichthynae se distribuye en el Sur

Oeste de Estados Unidos, incluye dos géneros y cuatro especies oviparas (Weeb et al. 2004). Por otro lado,

17



METODOLOGIA

las especies de la subfamilia Goodeinae son peces viviparos dulceacuicolas, endémicos del Altiplano
Mexicano. Esta subfamilia contiene 16 géneros y 36 especies (Webb et al. 2004).

Las especies de peces Goodeinae se encuentran en diferentes cuerpos de agua, desde grandes rios, canales,
humedales, lagos, arroyos y manantiales de altitudes que van desde los 1000 a 2300 msnm (De la Vega-
Salazar et al. 2003; Miller 2009). Presentan viviparidad matrotrofia, esto es que tienen fertilizacion interna 'y
presencia de tréfotenia (Lombardi y Wourms 1985). La tréfotenia es una estructura presente solo en los
miembros de esta subfamilia, la cual permite el intercambio de glucosa, aminoacidos, proteinas y oxigeno
entre el embrién y la madre (Lombardi y Wourms 1985).

Skiffia bilineata es sexualmente dimdrfica (Figura 1). Los machos alcanzan longitudes de hasta 50
mm, mientras que las hembras miden 60 mm. Se caracterizan por ser de las especies mas pequefias dentro
de los goodeidos. Las hembras carecen de érganos de almacenamiento de esperma, por lo tanto la
paternidad mdltiple estd ausente (Macias-Garcia y Saborio 2005). Los machos presentan una estructura
urogenital uscular y carecen de gonopodio (Mohesen 1961; Nelson 1975). Para que ocurra la cépula es
preciso que ocurra un cortejo que involucra elaborados despliegues, ya que se requiere de la cooperacion de
la hembra, por lo que el sistema de apareamiento en esta especie estd dominado por la eleccién femenina.
El cortejo que realiza el macho incluye diversos despliegues elaborados como el “loop” o la danza en forma
de ocho (Méndez 2011).

Estudios previos han demostrado que los machos guppies cortejan e intentan copulas forzadas con
hembras de S. bilineata, incluso cuando las hembras de su especie estan presentes (Valero et al. 2008). Las
hembras goodeidos se caracterizan por vibrar constantemente al ser acosadas por machos o hembras
agresivas, conducta que en una especie cercanamente emparentada (Girardinichthys multiradiatus)
aumenta el consumo de oxigeno (Valero et al. 2008). El acoso interespecifico puede imponer costos
significativos a las hembras goodeidos, como atraer depredadores, reducir la tasa de alimentacién y el éxito
reproductivo con machos de su especie. Incluso, los intentos de cépula de los machos guppies pueden

generarles dafio, ya que carecen de defensas contra el gonopodio (Deaton 2008).
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Poecilia reticulata (I)

a) b)

Skiffia bilineata (1)

c) d)

Figura 1. Hembras y machos de Poecilia reticulata (1) y Skiffia bilineata (I1). Los machos de guppies (a) se caracterizan por
la presencia de gonopodio y por la variedad de colores que presenten en su cuerpo, principalmente en la cola, las
hembras (b) son mas grandes y mas conspicuas. Las hembras (c) y los machos (d) goodeidos difieren de tamafio y las
hembras se caracterizan por la presencia de dos lineas negras verticales que estdn sobre el costado del cuerpo. Las
hembras de ambas especies son muy semejantes morfolégicamente. Fotos de Victor Argaez.
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7.3. Obtencion de individuos

Los individuos de P. reticulata usados en este estudio fueron descendientes de peces originalmente
colectados en Teuchitlan, Jalisco en 2005. Los ejemplares de S. bilineata fueron descendientes de peces
colectados en canales de riego adyacentes al lago Cuitzeo en Felipe Carrillo, Michoacan en 2005. Estas
colectas se usaron para establecer poblaciones en encierros o pozas en el Instituto de Ecologia de la UNAM.
Diferentes encierros en esas pozas albergaron peces de las especies P. reticulata, S. bilineata, o el también
goodeido Zoogoneticus tequila en aislamiento o en combinaciones de una especie de goodeido con guppies.
Los individuos se colectaron de las pozas a inicios de febrero del 2010 y fueron transferidos a un
acuario/laboratorio. En laboratorio se llevaron a cabo los apareamientos para obtener los individuos de
estudio. En el caso de S. bilineata fueron apareados semanas antes de que P. reticulata, debido a que su
periodo de gestacion es mas prolongado (aproximadamente dos meses) que el de P. reticulata, que dura un
mes aproximadamente (Magurran 2005; Deaton 2008).

Hembras y machos se colectaron en una pecera correspondiente a su especie donde se llevaron a cabo los
apareamientos. Las peceras eran de 40 litros (50 cm de largo x 25 cm de ancho), se les colocé musgo
(Vesicularia sp.), caracoles de agua dulce y un filtro para mantener con oxigeno el agua. Los peces se
alimentaron con pulga de agua (Cladocera) y hojuelas de alimento comercial para peces (SeraVipan™) y se
sometieron a un fotoperiodo de 12/12 horas de luz/obscuridad, usando lamparas fluorescentes de luz de dia

(que incluye una pequefia proporcién de UV).

7.4. Individuos de estudio y metodologia experimental
En cuanto se detectaban hembras embarazadas éstas eran separadas y posteriormente colocadas en
peceras sin machos. Una vez que estuvieran proximas al parto se colocaron en maternidades individuales
dentro de la pecera hasta que nacieron las crias. Tras el parto, las hembras se regresaron a su respectiva
pecera, las crias se mantuvieron veinte dias en la pecera donde nacieron para asegurar su supervivencia, y
posteriormente se asignaron individualmente a envases cuadrados de 500 ml (7.5x7.5x12.5 cm) que se
acomodaron dentro en peceras de 100x26.5x30 cm con la finalidad de mantener separados las crias desde
muy pequefias para evitar apareamientos entre hermanos y prevenir cualquier posible aprendizaje quimico.
Las peceras contenian calentadores con termostato, la temperatura se mantuvo constante a 24°y 26°C.
Cada envase contd con su propio sistema de aireacidon conectado a un compresor.
Las crias de S. bilineata se sexaron a los dos meses de edad. Esto se determind una vez que alcanzaron un
tamano de entre 3 y 4cm, cuando se pudo distinguir la forma de sus aletas anal y dorsal para diferenciar

entre hembras y machos. Los machos guppy se sexaron en cuanto inicio la modificacién de su aleta anal
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para transformarse en gonopodio, lo que ocurre poco antes de que se manifieste la coloracién llamativa de
los machos alrededor de la quinta y séptima semana de edad cuando alcanzan un tamafo entre 9y 11 mm
(Magurran 2005).

Una vez alcanzada la talla y edad adecuadas se seleccionaron 20 machos y 20 hembras, 10 de ellas fueron
asignadas al tratamiento virgen, por lo que se transfirieron a una pecera sin machos. Las otras 10 hembras
fueron asignadas al tratamiento parturientas, por lo que se colocaron en otra pecera con 5 machos. Las
hembras seleccionadas para el grupo de parturientas de S. bilineata se mantuvieron expuestas a machos
hasta que se usaron en los experimentos a los dos meses, mientras que las hembras de P. reticulata fueron
expuestas a machos solamente durante un mes. Estos periodos corresponden a la duracién del embarazo en
ambas especies. Durante este lapso se monitorearon para determinar cuando se encontraran a punto de
parir. Al detectar que las hembras embarazadas estuvieran proximas al parto se colocaron en las peceras

individuales donde se mantendrian las feromonas/aleloquimicos asociados con el parto.

VIII. PROTOCOLO EXPERIMENTAL

Se seleccionaron pares de hembras de tamafio similar, una virgen y una embarazada. Las hembras virgenes
se usaron como control, ya que se esperaba que los machos pudieran discriminar entre el estado
reproductivo de las hembras en relacidn a su estado de apareamiento o receptividad. Los machos fueron
pareados con base en su talla. En total se usaron 10 pares de machos de cada especie y 10 pares de hembras
(una virgen y una gravida) de cada especie (Figura 2).

Las hembras de cada tratamiento fueron colocadas individualmente en peceras pequefias
(14x23x12cm); de esa manera mantendrian el olor de cada individuo sin ser mezclado con el de los demas.
Se implementd un sistema de aireacion para cada pecera con un pequefio sifén para mantenerlas con
oxigeno y una tapa de acrilico para protegerlas todo el tiempo. Se introdujo un caracol acuatico para limpiar
residuos de comida y poco de musgo como refugio. Se alimentaron dos veces al dia con hojuelas para peces
tropicales de acuario SeraVivan™.

Los machos fueron aislados individualmente en pequefios cilindros de plastico en las peceras grandes (40 L)
para evitar interaccion entre ellos y para que tuvieran mayor receptividad al momento de detectar las

sefiales quimicas durante el experimento.
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Figura 2. Esquema representativo de procedimiento previo a los experimentos.

Una vez que las hembras parian, las crias se colocaban en peceras individuales. En el caso de P. reticulata, el
procedimiento para obtener a las hembras gravidas se inicid un mes después de que se inicio el
procedimiento con S. bilineata ya que su periodo de embarazo es mas corto; por lo tanto al momento de
realizar el experimento ambas especies estuvieron simultaneamente embarazadas.

Para evaluar las respuestas de los machos a las substancias quimicas liberadas por las hembras se utilizd
una pecera experimental (Figuras 3 y 4) la cual se disefié de la siguiente manera: se dividié una pecera de
40L en cuatro partes con paredes de acrilico esmerilado (para evitar contacto visual) selladas con silicon
para evitar la difusion de substancias quimicas entre compartimentos. Se colocaron sistemas de sifén para
transportar el agua de los compartimentos de las hembras hacia cada compartimiento de los machos, por
medio de mangueras conectadas a los sifones. A cada pared del compartimiento se le hizo un orificio donde
se colocaron unas membranas que contenian zeolita; este mineral retiene las substancias nitrogenadas,
filtrandolas e impidiendo que se mezclen en los diferentes compartimientos de la pecera. La presencia de los
orificios permitiéo mantener fijo el volumen de agua en los diferentes tratamientos a pesar de estar siendo
bombeada desde los compartimientos de las hembras hacia los de los machos, mientras que la presencia de

los filtros de zeolita evitd la mezcla de substancias quimicas de los diferentes tratamientos.
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8.1. Pruebas piloto
Para verificar el buen funcionamiento del sistema de la pecera, se realizaron varias pruebas con colorantes
que fueron colocados en los compartimentos de las hembras (donde se encontraba la entrada del sifén), con
el fin de simular el transporte y difusion de los aleloquimicos/feromonas entre compartimientos (Figura 3).
Estas pruebas confirmaron que el sistema funcionaba adecuadamente y que las substanciasen el agua solo

pasaban de un compartimiento a otro de acuerdo a lo planeado.

.

\ Mangueras
s

Figura 3. Prueba con colorantes en pecera experimental. Se observa que el colorante que se colocd en los filtros pasé
por medio de las mangueras a los compartimientos de los machos en los extremos (en azul y morado) pero no regresé a
los compartimientos de las hembras (transparentes en medio). Ver esquema en Figura 4.

En los compartimientos de cada extremo se colocé a un par de machos de cada especie (el espacio que
compartian ambos machos no se separd) y el central se dividid a su vez en dos sectores, uno de los cuales
albergd a la hembra virgen y el otro a la embarazada (las posiciones se alternaron entre cada prueba). Se
colocaron cuatro sifones externos para que permitiera el transporte del agua por medio de presion de aire
generada por un compresor; esto permitiria que el agua donde se encontraba la hembra fuera transportada
desde el filtro hasta los compartimientos de los machos mediante el uso de las mangueras. El agua de cada
hembra (virgen y parturienta) se agregaba a la pecera experimental unos minutos antes de iniciar las

observaciones y posteriormente las hembras se colocaban en los compartimentos correspondientes.
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Figura 4. Esquema de la pecera experimental.

IX. OBTENCION DE DATOS

Previamente a las observaciones, se llevaron a cabo pruebas de confiabilidad intra-observardor (Martin y
Bateson 1986) las cuales indican el grado de similitud que existe entre diferentes observaciones hechas por
la misma persona observadora. Estas pruebas intentan medir la conducta a partir del mismo evento con la
finalidad de alcanzar una congruencia de un 90% en el registro de cada una de las categorias de conductas
establecidas. Esto quiere decir que cada observadora demuestra una buena fidelidad con ella misma
durante las observaciones, y verifica que se haya registrado la misma conducta de la misma forma a lo largo
de una serie de observaciones.

Las observaciones se iniciaron entre enero y junio del 2011. Durante cada prueba se observo por 20 minutos
registrando el tiempo y frecuencia de conductas de los machos hacia el tubo del que presumiblemente
recibian las sefiales olfativas liberadas por cada hembra a una distancia maxima de 3 cm (1.5 veces la
longitud del cuerpo del pez aproximadamente). En cada compartimiento se colocaron dos machos de la
misma especie, siendo un macho el focal y el otro un acompafiante para reducir el estrés que ocasionaria
estar sélo durante el proceso experimental. Las conductas registradas fueron: intento de cépula, cortejo,
despliegues y agresion entre los machos y entre el macho y el tubo (Figura 5). Esto nos indicd si la sefial
olfativa fue detectada y si si respondian a ella con cortejo. El cortejo lejos de la fuente de sefiales quimicas

se considerd como conducta isosexual cuando resultaba de la interaccion entre los dos machos.

Se realizaron 11 réplicas por especie de hembra, en ellas se registrd frecuencia y duraciéon de las conductas
de cortejo de los machos de cada especie. Cada observacion durd 20 minutos. El criterio que se consideré

para el registro de las conductas fue que éstas ocurrieran cuando el macho se acercaba al tubo (lugar de
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donde provenia la substancia quimica de la hembra) a una distancia de 3 cm aproximadamente, o bien la
ocurrencia de interaccion entre machos cuando estuvieran alejados del tubo. De los machos S. bilineata se
registraron cinco conductas; flagging o fin waving (desplazamiento del macho hacia el fondo y hacia el
frente de la hembra dejando expuesta la parte ventral de uno de sus flancos de manera recostada a unos
45°), despliegues de aletas (despliegue de las aletas dorsal, anal y caudal, estos movimientos los realizan
frente o junto a la hembra, generalmente sus aletas se tornan oscuras), figura en “8”0 danza en forma de
“8”(los machos se colocan en posicion perpendicular frente a la hembra, mostrandole los costados y las
aletas dorsal y anal desplegadas, estos movimientos los hace mientras avanza al frente y girando hacia la
hembra, repitiendo estos movimientos como en forma de ocho) (Méndez 2011), intento de copula y ataque
al otro macho. De los machos de P. reticulata se registraron cinco conductas de cortejo; despliegue de aletas
(despliegan las aletas anal y caudal), despliegue sigmoide (el macho arquea su cuerpo y las aletas caudales
como en forma de “S”), movimiento de gonopodio (los machos hacen movimientos repetidos con el
gonopodio simulando “columpiarlo” hacia arriba y abajo varias veces), intento de cépula (los machos
intentan meter el gonopodio al poro genital de las hembras de manera répida, generalmente esto ocurre
cuando no hay cortejo) (Liley 1966) y ataque al otro macho. La interaccién entre machos se definié como la
conducta de un macho dirigida Unicamente hacia el otro macho, es decir, las respuestas conductuales que
ocurrieron entre machos de la misma especie (persecucion, agresion, cortejo) durante la exposicion a las

substancias quimicas de las hembras.

Registro de conducta

{ \ \V

Skiffia bilineata Poecilia reticulata

Intento de cépula
Conflicto (s)

Intento de cépula
Conflicto (s)

1. Acercamientos (s) 1. Acercamientos (s) .

. . . substancias en el agua se
2. Flagging 2. Sigmoide .

i 3 Desplieaue precipitaban con
3. Qesp Iegue ) plieg . Permanganato de Potasio
4. Figurade8 4. Mov. gonopodio (KMnO.).
5. 5.
6. 6.

v" Aclimatacién de machos (15 minutos).
v' Registro de conducta (20 minutos).

Figura 5. Conductas de cortejo registradas para cada especie.

Se continuaba con otro experimento el mismo dia si es que habia una hembra que recién habia parido de la

misma especie con la que se realizé la observacion anterior, ya que si habia una hembra lista de la otra
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especie, no se utilizaba para evitar mezclar las substancias quimicas de ambas especies si es que quedaba
algun residuo del olor anterior. Al finalizar cada ronda de pruebas se vaciaba la pecera y se limpiaba junto
con los filtros. Para evita mezclar las substancias quimicas, el agua se trataba con permanganato de potasio
(KMnQ,) para precipitar los compuestos organicos a fin de reutilizar el agua en pruebas posteriores, el agua

nueva se declorinaba por 24 horas antes de la observacion.

X. ANALISIS ESTADISTICOS

El analisis se realizd con el programa R CoreTeam (2012) y SPSS (versidn 22). Se evaluaron las diferencias en
las frecuencias y el tiempo de duracién (segundos) de las respuestas de conducta de los machos de ambas
especies a las sefiales odorificas de hembras virgenes y parturientas heteroespecificas y coespecificas, y la
interaccién entre machos (same sex behaviour) o conducta isosexual (recordar que estd interaccidn ocurria
lejos de las mangueras del flujo de liberacién de los olores mezclados de las hembras parturientas y
virgenes) (Tabla 2). Se analizé por separado la frecuencia y duracién de las respuestas de los machos al olor
o substancias quimicas asociadas con el estado reproductivo de las hembras (virgenes o parturientas) y la
respuesta de interaccidn entre machos. Las frecuencias registradas de las diferentes conductas de cortejo de
los machos fueron agrupadas debido a que se obtuvieron pocos datos de cada una.

Tabla 2. Orden de pruebas entre machos y hembras parturientas y virgenes de cada especie de acuerdo al tipo de
interaccidn que se evaluaria.

Hembras
Machos
Skiffia bilineata Skiffia bilineata Poecilia reticulata Poecilia reticulata Interaccién
Virgen Parturienta Virgen Parturienta entre machos
(s.s.b.)
Skiffia
bilineata Coespecifica Coespecifica Heteroespecifica Heteroespecifica S. bilineata /
S. bilineata
Poecilia
reticulata Heteroespecifica Heteroespecifica Coespecifica Coespecifica P. reticulata/

P. reticulata

Se realizé una prueba de t de Student con la correccidon de Welch para evaluar la frecuencia de las

conductas de los machos de ambas especies en respuesta a los olores de hembras coespecificas y
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heteroespecificas, asi como la interaccion entre machos o conducta isosexual. Los datos evaluados se
agruparon debido a la baja frecuencia que presentaron de acuerdo al tratamiento correspondiente (es decir
que no se especificd el analisis a hembras virgen o parturienta, solo fue por especie).

Las diferencias en la duracidn (segundos) de respuesta de los machos a las sefiales odorificas de las hembras
virgenes y parturientas de coespecificas y heteroespecificas se analizaron con una ANOVA de dos vias y se
reportardn por separado la suma total de segundos con su media y el error estandar (Figura 12 y 13). El
analisis de varianza se realizo para el factor de la especie del macho, especie de la hembra y su condicion
reproductiva. Se evalud si el macho reaccioné de manera diferente a los olores de hembras virgenes y
parturientas. Se obtuvo la suma total de segundos de cada interaccion entre machos (s.s.b.) de P. reticulata
y S. bilineata como respuesta a las substancias quimicas liberadas por las hembras, las cuales se analizaron

con la prueba paramétrica t de Student con la correccion de Welch.

XI. RESULTADOS

11.1. Frecuencias de la conducta de los machos al olor de las hembras
No hubo diferencias en las frecuencias de respuesta de los machos S. bilineata (t=-1.57,g.1.=13.03,p =
0.13) y machos P. reticulata (t =-1.17, g. 1. = 10, p = 0.2) al olor de hembras S. bilineata virgen y parturienta.
Tampoco hubo diferencias en la frecuencia de respuesta de los machos P. reticulata (t=-1.154,g.1.=10, p
=0.27) y S. bilineata (t =-1.07, g. 1.=14.7, p = 0.29) al olor de hembras P. reticulata virgen y parturienta.
La conducta de interaccion entre machos de S. bilineata y P. reticulata al olor de hembras S. bilineata si fue
diferente (t = 2.21, g. l. = 18, p = 0.039), siendo los machos de P. reticulata los que presentaron mayor
interaccién (X = 23.1, E.E. = 1.31, N = 11) entre ellos que los machos S. bilineata (X = 9, E.E. = 1.33, N = 11).
En cambio, no se encontraron diferencias significativas (t =-0.38, g. |. =16, p = 0.70) en la interaccién entre
machos de S. bilineata (X = 4.72, E.E. = 0.36, N = 11) y P. reticulata ( X = 5.63, E.E. = 0.60, N = 11) hacia el
olor de hembras P. reticulata.

11.2. Duracion de la conducta de los machos al olor de las hembras

> Respuesta de machos al olor de hembras S. bilineata
Los machos P. reticulata (X =2.86, E.E.=14.46) y S. bilineata (X =59.54, E.E. = 14.46) son quimicamente
atraidos (F (1,40)= 7.67, p = 0.0085, Figura 12) por hembras de S. bilineata. Sin embargo, no hubo diferencias
significativas (F, 40y=0.07, p =0.79) en la duracion de respuesta de los machos de ambas especies al olor de
hembras virgenes (X = 33.81; E.E. = 14.46) y parturientas (X = 28.59, E.E. = 14.46) de S. bilineata, al parecer

ambos machos fueron atraidos casi el mismo tiempo al olor de hembras goodeidos, por lo tanto, no hubo
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interaccion significativa entre los factores machos y estado reproductivo de la hembra (F(y, 49)= 0.00, p =

0.98, Figura 12).

> Respuesta de machos al olor hembras P. reticulata
No hubo diferencias significativas en las respuestas de machos P. reticulata (X = 28.63, E.E. = 13.24) y S.
bilineata (X = 23.22, E.E. = 13.24) al olor de hembras de P. reticulata (F(;, a0)= 0.08 p=0.77, Figura 12). No
hubo diferencias significativas (F (1, 40)= 3.44, p = 0.07, Figura 12) en la duracién de respuesta de ambas
especies de machos al olor de hembras virgenes (X=4331,EE=13.24)y parturientas (X=8.54,E.E.=
13.24) de P. reticulata. No hubo interaccidn significativa entre los factores machos y estado reproductivo de

la hembra (F1,40)= 0.79, p = 0.37, Figura 12).
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Figura 12. Promedio y error estandar de la duracidon (segundos) de respuesta de los machos S. bilineata y P. reticulata a
olor de hembras virgenes y parturientas de coespecificas y heteroespecificas.
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Figura 13. Promedio y error estandar de la duracion (segundos) de la interaccion entre machos (s.s.b.) como respuesta al
olor de hembras coespecificas y heteroespecificas.

a. Duracion de Interacciones isosexuales entre machos
No hubo diferencias significativas (t = 0.86, g.|. =11.0, p = 0.40, Figura 13) en la duracién de conductas
isosexuales de machos S. bilineata al olor de hembras coespecificas (X =235.09, E.E. = 170.3) y
heteroespecificas (X = 83.63, E.E.= 38.01), ni tampoco hubo diferencias significativas (t =0.68, g. .= 19.5, p
=0.50, Figura 13) en la duracidn de conductas isosexuales de machos P. reticulata al olor de hembras

coespecificas (X = 230.09, E.E. = 144.69 ) y heteroespecificas (X = 360.18, E.E. = 125.06).
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El objetivo de este trabajo era determinar si los machos de Poecilia reticulata son atraidos por sefiales o
pistas quimicas de hembras de Skiffia bilineata parturientas. Los resultados obtenidos en las diferentes
respuestas de los machos a los olores de las hembras sugieren que para los guppies las sustancias quimicas
de hembras de goodeido son a lo mucho pistas y no sefiales quimicas, ya que no influyen en su conducta
probablemente porque no transmiten informacidn relevante. En cambio la respuesta de machos goodeidos
hacia los olores de las hembras de ambas especies sugiere que las sefiales que usan en interacciones
intraespecificas son al menos parecidas a las que producen las hembras de guppies.

Sorpresivamente encontramos que los machos de Skiffia bilineata se mostraron receptivos a las
pistas odorificas de hembras coespecificas y heteroespecificas, con mayor tendencia a responder al estimulo
quimico de hembras virgenes (presumiblemente receptivas) que a parturientas. Por lo tanto aqui se rechaza
nuestra primera hipdtesis; a los machos guppy no les atraen las pistas odorificas de las hembras
heteroespecificas. Estos resultados nos indican que los machos si difieren en la respuesta de atraccidn hacia
hembras coespecificas y heteroespecificas, dependiendo del estado reproductivo en el que éstas se
encuentren.

La interaccion entre machos o conductas isosexuales fue diferente entre P. reticulata y S. bilineata;
los machos de S. bilineata presentaron mayor cantidad de enfrentamientos e incluso cortejo hacia el macho
coespecifico en presencia de olores de hembras coespecificas. En cambio la interaccion en presencia del
estimulo quimico de hembras heteroespecificas fue mucho mds baja. La interaccidn entre machos P.
reticulata a los olores de hembras heteroespecificas y coespecificas fue alta, presentando mayor actividad
en olor de hembras heteroespecificas.

Lo que esperabamos fue que si la presencia de sustancias quimicas liberadas por las hembras
receptivas permitia a los machos descubrir a una hembra fértil, al detectar esas sustancias nadarian
siguiendo el gradiente de concentracidon. Se encontré que hay liberacion de sustancias quimicas de hembras
S. bilineata y que la presencia de éstas sustancias si atrajo a machos coespecificos; siendo mucho mas
atraidos por el olor de hembras virgenes, que por el de las parturientas. Los machos de P. reticulata no
fueron atraidos por mucho tiempo por hembras coespecificas de ningin estado reproductivo, sin embargo
respondieron de manera significativa un poco mas a hembras virgenes que a las parturientas, lo que hace
suponer que es cuando son receptivas y atractivas para los machos. Esto confirma los resultados de
Guevara-Fiore et al. (2009).

No hubo diferencias en las frecuencias de respuesta de los machos S. bilineata y P. reticulata hacia

los olores de hembras de ambas especies, pero si hubo diferencias en la duracién. Estos resultados
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muestran que los machos goodeidos si responden a un estimulo quimico de hembras de P. reticulata, en
particular a hembras virgenes, a diferencia de los machos guppy, que no respondieron a olores de hembras
de S. bilineata de ningun estado reproductivo.

La respuesta receptiva de los machos goodeidos a los olores de hembras virgenes coespecificas y
heteroespecificas confirman nuestra segunda prediccién; ambas especies comparten las mismas sustancias
o posiblemente sefiales quimicas; esto lo muestra la respuesta de machos S. bilineata a hembras guppy, sin
embargo lo mds interesante es que los machos P. reticulata no son “engafiados” ya que distinguen sefiales
olfativas entre especies. Es probable que ambas especies compartan las mismas sefiales quimicas; es decir,
las hembras de ambas especies comparten filogenéticamente el mismo componente quimico que proviene
de un mismo origen ancestral (Mclennan y Ryan 2008; Rollmann et al. 2003; Kodric-Brown y Strecker 2001;
Mclennan y Ryan 1997) y al interactuar ambas especies esto permite que los machos reconozcan estas
sefiales.

Es posible que en ciertas condiciones de los machos se puedan confundir visualmente, sin embargo
su olfato los guiara a hembras receptivas de su especie evitando que pierdan tiempo en falsas sefiales o
pistas. Eso no ocurre con los machos S. bilineata, los cuales constantemente se distraerdn o confundiran con
las sustancias quimicas de hembras guppy.

Por otro lado, si no existe un componente ancestral en la sefializacién quimica de ambas especies,
las respuestas de machos S. bilineata se deba a otro factor; no pueden distinguir entre olores de las hembras
de ambas especies, lo cual nos indique que el sistema de comunicacién quimica en S. bilineata no esta tan
especializado para distinguir entre especies diferentes, lo cual lo lleve a tener equivocaciones y desventajas
durante el cortejo al encontrarse en poblaciones con P. reticulata, ademas del acoso sexual que reciben las
hembras goodeidos por machos guppies, estas equivocaciones serian costosas a los machos de S. bilineata al
cortejar hembras coespecificas debido a la recepcidn de estas sustancias quimicas.

Estudios previos han demostrado que los machos de P. reticulata les atraen visualmente hembras
goodeidos (Valero et al. 2008) y que también las hembras goodeidos llegan a confundir a machos guppys
mediante la existencia de un sesgo sensorial (Hernandez-Gonzalez 2011) por pistas visuales, como la
coloracién y tamafio, lo cual posiblemente le indique la presencia de una pareja potencial para aparearse,
confiriéndole desventajas en la reproduccion, como el desplazamiento de machos coespecificos para
reproducirse. Probablemente la comunicacion y sefializacidon quimica es un mecanismo poco desarrollado en
ambas especies, por lo tanto es posible que sea un medio de atraccidn o reconocimiento significativo en
ambas especies. Los machos P. reticulata eligen pareja mediante sefiales visuales, lo cual se ha reconocido
como el patrén de seleccion mas desarrollado durante el cortejo en guppies, al menos en comparacién con
sefiales olfativas (Benz y Leger 1993; Magurran 2005; Fisher y Rosenthal 2006; Rosenthal et al. 2011). Las
pocas respuestas que tuvieron los machos a las pistas quimicas de hembras coespecificas y

heteroespecificas posiblemente se deben a que el contenido de la sustancia quimica no es claro, para los
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machos guppy, lo cual sugiere que el contenido de la sustancia odorifica no es lo suficientemente distinto
para atraerlos. Sin embargo no podemos descartar en su totalidad la existencia de una respuesta de
atraccion a los olores de hembras heteroespecificas.

El encontrar que los machos de S. bilineata son atraidos por hembras coespecificas durante la
condicion de virgen o receptiva, confirma la existencia de sustancias quimicas que involucran el
reconocimiento y eleccién de pareja en la familia Goodeidae, como lo sugerido por Kingston (1979) en la
especie hermana S. francesae, donde sefialé -sin evidencia experimental- que los machos son atraidos
mediante sefiales quimicas por hembras receptivas.

La asimetria en las respuestas de los machos goodeidos a las sefiales quimicas de hembras
coespecificas y heteroespecificas es similar a la reportada en otras especies como el pez cola de espada
(Mclean y Ryan 2008); las hembras Xiphophurus continens y X. montezumae fueron receptivas a machos de
otra especie a pesar de ser filogenéticamente lejanos entre ellos, es decir que fueron mas atraidas al olor de
machos heteroespecificos mas grandes y que cortejaban mas, por encima del olor de machos de su especie
que no cortejaban. Estos resultados son semejantes a los obtenidos entre goodeidos y guppies en este
trabajo; quizas las respuestas de machos S. bilineata a hembras heteroespecificas se deba a las mismas
razones, por lo que es importante tomar en cuenta en proximos estudios y a su vez, evaluar la comunicacion
visual y quimica para comparar la respuesta de ambos sistemas sensoriales de las especies estudiadas.

Las interacciones sexuales entre especies o interferencia reproductiva, se han documentado en una
amplia gama de animales (Tabla 1) y se sabe que ocurren independientemente de las relaciones
filogenéticas que tengan, es decir, la incompatibilidad genética entre especies no es una garantia contra la
interferencia reproductiva, ademas de que puede darse antes, durante o después del apareamiento
(Konuma y Chiba 2007; Valero 2009).

Se sabe que los mecanismos precdpula como las sefiales visuales, quimicas o acusticas involucran
todos los procesos de cortejo y sefializacion que permiten el reconocimiento de pareja. Sin embargo, estos
mecanismos son una barrera relativamente débil y no previenen por completo que se lleve a cabo el
apareamiento interespecifico. Esto ocurre cuando la sefial es confundida y no llega al remitente, o bien otro
factor (bioldgico o ambiental) impide que la sefial sea percibida (Rosenthal et al. 2011). Los mecanismos de
reproduccién mencionados podrian ser otra causa del por qué los machos de P. reticulata no se mostraron
atraidos por el olor de hembras S. bilineata, es decir, que posible mediante éstas estrategias de
comunicacidn y reconocimiento, eviten ser cortejadas o acosadas por machos heteroespecificos. Los
mecanismos precopula tienen la funcidn de evitar el intercambio de genes entre poblaciones en especies
diferentes, lo cual es determinante para el origen de nuevas especies.

Seria interesante hacer estudios de peces en estado silvestre ya que desconocemos si las
respuestas conductuales observadas en éste trabajo pueden darse en su habitat natural, y si realmente

factores ambientales como la turbidez y presencia de contaminantes toxicos (Rosenthal et al. 2011) o la
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competencia por recursos, eviten que la comunicacion y sefializacién quimica sea eficaz, y por lo tanto sean
una barrera que impida la comunicacion e identificacidn entre ambas especies. Es posible que el medio
ambiente en el que se encuentran coexistiendo ambas especies pueda estar influyendo en la intensidad y
eficacia de la sefial quimica en ambas especies.

Las caracteristicas fisioldgicas como la reproduccidn, madurez y desarrollo de los peces podrian estar
contribuyendo e influyendo en la comunicacién y sefializacion quimica entre ambas familias de peces. Se
sabe que las sefiales quimicas en los peces juegan un papel importante en sus interacciones, como el
cuidado parental, sefializacion de alarma al detectar depredadores, forrajeo, migracion (Gianquinto y
Volpato 1997) que también estan involucradas en la comunicacion e interaccion en los sistemas de
apareamiento, donde utilizan un conjunto de sefiales y pistas multimodales para detectar o discriminar a sus
congéneres y a heteroespecificos (Lozano 2009; Mclennan y Ryan 2008; Applet y Sorensen 2007) que
incluyen las conductas de cortejo, ornamentos morfoldgicos muy elaborados, coloracidn e incluso sefales
quimicas como las feromonas y otros compuestos quimicos (Olsén y Liley 1993; Gianquinto y Volpato 1997;
McLennan y Ryan 1997; Ptacek 2000; Johansson y Jones 2007). Estudios fisioldgicos han demostrado que el
olfato de los peces es de los sentidos mas desarrollados de todos los vertebrados (Wei Ge 2004). La
reproduccién en los vertebrados esta controlada por un eje regulador complejo que actta en el cerebro, la
hipdfisis y las gdnadas. Por lo tanto las hormonas liberadas por cada uno de estos érganos y como influyen
éstas en su reproduccién han sido estudiadas en casi todos los grupos de peces (Wei Ge 2004). Por ejemplo,
los resultados de pruebas electrofisiolégicas muestran que los precursores y derivados de acidos biliares, los
esteroides sexuales y prostaglandinas son detectados por los peces que utilizan feromonas para
comunicarse (Gianquinto y Volpato 1997). Sin embargo esto no nos responde si el contenido de los
componentes quimicos que secretan las hembras de S. bilineata y P. reticulata como medio de sefializacion,
varian entre el contenido de la hormona o son iguales entre especies distintas, y por consecuencia sea la
causa que detone respuestas diferentes a los machos que las detecten, ya que desconocemos hasta el
momento la estructura quimica de estas sustancias, sin embargo, éste estudio nos da una preliminar
respuesta de cdmo responden quimicamente a individuos coespecificos y a heteroespecificos.

Las feromonas en los peces ademas de estar involucradas en la reproduccién, influyen en otras
funciones, como en el caso de los machos Clarias gariepinus donde los estimulos tactiles y olfativos inducen
parte del desarrollo del ovario de hembras coespecificas y a su vez estimulan el crecimiento gonadal en
machos coespecificos (Van y Richter 1991). En algunos Ciprinéddontidos, como en la carpa comun Cyprinus
carpio, se ha documentado que el volumen del esperma del macho aumenta como resultado de la presencia
de una hembra coespecifica ovulando (Van y Richter 1991; Kodric-Brown y Strecker 2001). Es posible que un
tipo de sefializacidn quimica entre machos y hembras como el de la carpa comun esté ocurriendo entre
guppies y goodeidos. Podria ser que las respuestas de las hembras de ambas especies también estén

influidas por sustancias quimicas u hormonas que secretan los machos, y dependiendo del contenido de la
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sefial sea el tipo de respuesta que hemos observado en las hembras hacia machos coespecificos y
heteroespecificos en ambas especies. Esto no podriamos contestarlo debido a que tampoco caracterizamos
la sefial quimica ya que no se realizaron pruebas de cromatografia, sin embargo seria interesante evaluar en
proximas investigaciones, ademas de considerar sefiales visuales, tactiles y quimicas al mismo tiempo y las
respuestas de las hembras a los olores de machos.

Como se ha mencionado anteriormente, los machos guppys acosan a hembras de S. bilineata, al ser
acosadas por estos machos les generan dafios altamente costosos, posiblemente las sustancias quimicas que
liberan las hembras esté atrayendo a los machos. El conflicto sexual y la seleccién sexual entre
heteroespecificos se ha reportado en otras especies. Los machos que son atraidos por hembras de otras
especies muchas veces se ven afectadas no Unicamente por el acoso constante, sino por algin dafio fisico
que llegan a ocasionarles una vez que intentan copular con ellas. Por ejemplo, se sabe que existen otras
especies de machos que presentan estructuras en los genitales que llegan a causar un dafio y hasta reducir
la longevidad de las hembras una vez que intentan inseminarlas (Morrow y Arnqvist 2003). Tal es el caso de
las chinches del género Cimex; los machos de la especie C. lectularis son atraidos por pistas visuales y
quimicas de hembras C. lectularis a |las que perforan la pared abdominal con su agudo érgano copulador e
inyectan fluidos seminales téxicos, causando la reducciéon del tiempo de vida de las hembras por el efecto
téxico de los eyaculados heteroespecificos.

La seleccion sexual también puede operar mediante la eleccion de las hembras (Bateman 1948; Kvarnemo y
Simmons 2013) a través de otros sistemas de apareamiento, como el tener miltiples parejas de machos
(poliandria) y asi incrementar los eventos reproductivos (Becher y Magurran 2004) y obteniendo de ellos
beneficios directos (cuidado parental, alimento) e indirectos (asegurar su descendencia, crias de mejor
calidad genética). Los resultados obtenidos en éste estudio, posiblemente se deban a que las hembras de S.
bilineata estan manipulando las respuestas de los machos para su beneficio; es decir, que los machos
respondieron de manera diferente a los olores de las hembras debido que estan siendo estimulados por
medio de sefiales quimicas, induciéndolos a una competencia entre ellos. En el caso de las hembras guppy
se sabe que estas conductas sin ocurren, e incluso la capacidad de retener esperma se debe a multiples
apareamientos con diferentes machos y posiblemente sean las sefiales quimicas lo que permita atraerlos,

sin embargo, es posible que sus machos ya han evolucionado resistencia a tal manipulacion.

Los machos P. reticulata y S. bilineata respondieron de manera diferente a los olores de las hembras, y
pudiera ser que sean las hembras que estén manipulando las respuestas de los machos para beneficio;
podria ser que las hembras de S. bilineata estimulen la competencia entre machos, lo que conduciria a
apareamientos con los machos de mayor calidad. Incluso es posible que las hembras de guppy emitan

sefiales con la misma finalidad, pero que sus machos hayan evolucionado resistencia a tal manipulacién.
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Un futuro trabajo deberia de incluir; 1) la evaluacién de las respuestas de las hembras a las sustancias
quimicas de los machos, 2) la caracterizacidon quimica de las sustancias emitidas por las hembras, y 3) un
estudio filogenético, con el fin de desentrafiar los origenes evolutivos independientes de las caracteristicas

de la sefal y las preferencias de apareamiento, que han dado origen a las especies actuales.
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Este trabajo sugiere que la interaccion quimica entre ambas especies no ocurre con la
misma intensidad que la visual. Es adaptativo para los machos de goodeidos el ser atraidos
por hembras. Ello sin embargo puede dar lugar a equivocaciones en el cortejo al
encontrarse con otras especies como con P. reticulata que produzca aleloquimicos
suficientemente parecidos a las sefiales quimicas que usan dentro de su especie.

Las diferencias entre ambas especies en las respuestas de la pista olfativa podrian
depender de la modalidad a la que es mas receptiva cada especie (quimica o visual).

La responsividad de los machos P. reticulata y S. bilineata a las pistas quimicas emitidas
por las hembras parece diferir.

Los machos P. reticulata no son atraidos quimicamente por hembras coespecificas y
heteroespecificas como lo esperdbamos.

La interaccion quimica entre machos de S. bilineata y hembras de P. reticulata puede estar
interfiriendo en la conducta reproductiva de la especie nativa, al reducir la tasa de
encuentro con sus propias hembras.

La respuesta receptiva de machos S. bilineata a los olores de las hembras coespecificas y
heteroespecificas nos da una pista de la existencia de una cercania filogenética entre
ambas especies, posiblemente los componentes quimicos sean semejantes entre ambas
especies.

Las interacciones entre machos son compatibles con la idea de que las hembras los
manipulan promoviendo competencia entre ellos, y es posible que los guppies hayan

escapado a tal manipulacién.
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