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Abstract

Pregnancy is costly for females. It is well documented that pregnant females pay costs in
terms of physiology, locomotion and predation risk. However, we have less evidence to
understand the cost of pregnancy attributable to conspecific interactions. Because sexual
harassment is an important selective force for females, we tested the effect of male
behaviour on females differing in their reproductive allocation (RA-the proportion of body
mass devoted to reproduction) in guppies, Poecilia reticulata. We used non-receptive
females in their first week after giving birth (low RA) or in their third week after giving birth
(high RA). We paired females with the same standard length but differing in their RA, so
that they didn’t differ in size but females with low RA had significantly lower abdominal
distension than females with high RA. We hypothesised that females with higher RA will
suffer more sexual harassment because of their lower mobility capacity and because males
tend to prefer females with higher body condition. We tested one male with a pair of
females (low and high RA) and recorded for 30min the number of courtships and forced
copulation attempts directed to both females and the number of foraging bites females
achieved in a feeding patch. Contrary to our prediction, we found that more forced
copulation attempts were directed to low RA females and that low RA females foraged less
than high RA females. Our results show for the first time that female guppies pay different
costs of sexual harassment at different stages of their reproductive cycle. We discuss the
potential causes of this male preference and the repercussion this differential harassment
might have on the ecological dynamics of guppies.

Key words: Sexual harassment, sexual conflict, mate choice, reproductive costs,

reproductive allocation, forced copulation, foraging.




Resumen

La evolucion del oviparismo al viviparismo como estrategia para incrementar la
sobrevivencia de la progenie ha ocurrido en algunas familias de peces. Sin embargo, a
pesar de los beneficios que involucra este proceso, durante el embarazo las hembras
sufren fuertes costos reproductivos. Por ejemplo, al retener los embriones se extiende la
duracion del ciclo reproductivo, se aumentan gastos energéticos, hay una reduccion de la
locomocion y se incrementa el riesgo de depredacion. Pese a que sabemos que el
embarazo es costoso para las hembras en términos fisiolégicos, menos evidencia existe

de los costos del embarazo como consecuencias de interacciones intraespecificas.

Una fuerza selectiva importante sobre las hembras es el acoso sexual, porque
causa costos significativos, como una disminucion de la tasa de alimentacion y un
aumento en el riesgo de depredacion. Bajo este escenario pusimos a prueba el efecto del
comportamiento sexual del macho sobre el forrajeo de hembras que difieren en su
asignacion reproductiva (AR-la proporcion de cuerpo dedicado a la reproduccion) en

guppies, Poecilia reticulata.

Utilizamos hembras en gestacién en su primera semana después del parto (Baja
AR) o0 en su ultima semana después del parto (Alta AR). Para poner a prueba si la AR de
las hembras afecta el comportamiento de los machos, seleccionamos pares de hembras
con la misma longitud estandar (mismo tamafo), pero con diferente AR; las hembras con
Baja AR tenian menor distencion abdominal y menor peso que las hembras con Alta AR.
Planteamos la hipotesis que hembras con mayor AR sufrirdn mas acoso sexual debido a
gue su embarazo limita la movilidad y porque los machos tienden a preferir hembras con
mayor condicién corporal. Ademas, predecimos que las hembras con mayor acoso sexual
tendrian un mayor costo en forrajeo (disminucién en su alimentacién). Para poner a
prueba nuestra hipotesis, hicimos pruebas de interaccién en nado libre de 30 minutos, en

las que registramos:

1) El comportamiento sexual de un macho con un par de hembras con diferente AR
(Baja y Alta): Se midio la frecuencia de cortejos (despliegues sigmoidales) y de

los intentos de cépula forzada de los machos a cada una de las hembras.




2) La tasa de forrajeo de las hembras: Se midié el nimero de mordidas que cada

una de las hembras realiz6 en un area de alimentacion de 2cm?.

Aunque los machos guppies no presentaron preferencias de cortejo por hembras basado
en su AR, nuestros resultados muestran que el acoso sexual ejercido por el macho en
forma de intentos de copula forzada es mayor en hembras con Baja AR en comparacion
con hembras con Alta AR. Ademas, contrario a nuestras predicciones, las hembras con

Baja AR presentaron una menor frecuencia de alimentacién que las hembras con Alta AR.

Este estudio se suma a la literatura que muestra que las hembras guppies enfrentan
diferentes disyuntivas entre los costos por acoso sexual y la alimentacion. Nuestros
resultados exponen por primera vez una diferencia en la eleccion de pareja de
apareamiento en machos guppies con base en el periodo de embarazo de las hembras.
Las preferencias de los machos repercuten en el costo por acoso sexual que las hembras
sufren durante su ciclo reproductivo. Si bien en nuestro experimento no observamos
diferencias evidentes entre el comportamiento de las hembras con diferente AR,
sugerimos que se lleven a cabo futuros estudios para determinar el papel del
comportamiento de hembras en diferentes periodos de gestacion ante el acoso sexual del
macho y ante la actividad de forrajeo.

Palabras clave: Acoso sexual, conflicto sexual, eleccién de pareja, costos reproductivos,

asignacion reproductiva, copula forzada y forrajeo.
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Capitulo I: Introduccion y antecedentes

Historias de vida y disyuntivas bioldgicas

La historia de vida de un organismo esta determinada por su asignacion de recursos
(energia, tiempo, nutrientes, etc.) a diversos procesos vitales (crecimiento, defensa y
reproduccion) que les permite incrementar su adecuacion (sobrevivencia y reproduccion)
en relacién con el ambiente en el cual se desarrollan (Stearns, 1992). La adecuacion es el
producto de la sobrevivencia y la fecundidad, esto es, una medida de éxito reproductivo o
el éxito de pasar genes a futuras generaciones, donde los individuos que desarrollan
comportamientos que incrementan su éxito reproductivo son los mas exitosos

evolutivamente hablando (Krebs & Davies, 1993).

Algunas caracteristicas de la historia de vida de los organismos son la edad y el
tamafio en la que alcanzan la maduracion reproductiva, cuantas veces se reproducen,
como reparten la energia, cdmo distribuyen recursos entre su progenie, etc. (Stearns,
1992; Krebs & Davies, 1993). Sin embargo cada ambiente (con variacién en depredacion,
disponibilidad de recursos, intensidad de competencia, etc.) plantea diversos problemas,
siendo la solucion a los mismos una estrategia adaptativa; es decir, un conjunto de
adaptaciones en el ciclo de vida que maximizan la probabilidad de que los organismos
sobrevivan y dejen descendientes (Stearns, 1992). Esto se lleva a cabo a través de la
seleccién natural de compromisos o disyuntivas (trade-offs) que son el balance entre las
ventajas y desventajas que los animales deben hacer al tomar decisiones con respecto a

su crecimiento, reproduccion y sobrevivencia (Krebs & Davies, 1993).

Uno de los objetivos del estudio de las historia de vida es conocer las causas de
estas variaciones (Partridge & Harvey, 1988). El conocimiento de las caracteristicas de
historia de vida de los organismos puede ser utilizado en la construccion de modelos, para
predecir qué tipos de rasgos seran favorecidos en diferentes ambientes. Las historias de
vida se pueden estudiar a través de aspectos demograficos, genética de poblaciones,

genética cuantitativa, fisiologia y sisteméatica molecular (Stearns, 1980).
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Interacciones bidticas

Diversos estudios han demostrado que las interacciones bidticas pueden tener un fuerte
impacto sobre la expresion y la evolucidbn de caracteristicas de historias de vida,
principalmente sobre las tasas de supervivencia, la edad y talla en llegar a la madurez y el
namero y el tamafo de las crias (Charnov, Turner & Winemiller, 2001; Kaliszewicz,
Johst, Grimm & Uchmanski, 2005). Por ejemplo, en las interacciones presa-depredador
(interaccién interespecifica), la adecuacién de la presa puede verse afectada de
distintas maneras, sobre todo debido a que la depredacion es una fuente muy relevante de
mortalidad diferencial (Reznick & Bryga, 1987; Reznick, Bryga & Endler, 1990).

En el caso de peces viviparos de la familia Poecilidae se ha comprobado que la
depredacion ocasionada por peces de la familia Cichlidae actia como una fuente de
seleccion demografica y de evolucion de historias de vida. El fendmeno de depredacion y
sus consecuencias ecologicas se han observado en varias especies pertenecientes a este
grupo neotropicales, entre ellos el guppy Poecilia reticulata (Reznick & Endler, 1982). En
esta especie se ha demostrado que la presencia de depredadores ha favorecido la
presencia de edad a la madurez temprana, un mayor nimero de crias de menor tamafio y
crecimiento corporal acelerado. A su vez, estos atributos generan tasas altas de
crecimiento poblacional. En contraste, en ausencia de depredadores se observan mayores
tallas a la madurez sexual, menos crias mas grandes, lento crecimiento corporal y, en
consecuencia, relativamente bajas tasas de crecimiento poblacional (Reznick & Endler,
1982; Walsh & Reznick, 2011).

Ademas de las interacciones interespecificas, las interacciones entre los individuos
de la misma especie, las interacciones intraespecificas, también pueden tener un
impacto significativo sobre la evolucion de historias de vida. Por ejemplo, la densidad
poblacional genera fuerte competencia y supervivencia de los mas aptos en librar dicha
competencia. En insectos estas interacciones causan un cambio en la estructura
poblacional, ademas originan cambios en la fecundidad y edad a la madurez y crecimiento
(Agnew, Hide, Sidobre & Michalakis, 2002). La competencia puede ser por los recursos

del medio, como territorio o alimento, o por eventos reproductivos, como tener acceso a
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individuos del sexo opuesto (Partridge & Harvey, 1988), donde los individuos dominantes
ganan acceso privilegiado a recursos escasos, mientras que los subordinados deben
lograr acceso a dichos recursos por medio de otras estrategias comportamentales
(Bernstein, 1981). La competencia por la reproduccion por ejemplo, puede ser entre los
machos por conseguir apareamientos con las hembras compitiendo en atractivo, de forma
gue aquellos machos cuyo aspecto o comportamiento se ajuste a las preferencias de las

hembras tendrdn més éxito en el apareamiento (Andersson, 1994).

A pesar de que conocemos muchos ejemplos en los que las relaciones
intraespecificas causan costos y conflictos entre individuos, poca evidencia existe para
entender la evolucion de las respuestas que las hembras tienen ante las interacciones
intraespecificas cuando estan presentes los costos del embarazo. Entender dichos costos
complementaria nuestro entendimiento de los aspectos que han contribuido a la evolucién
del viviparismo, asi como ampliar nuestro entendimiento del conflicto sexual a través de la
coevoluciéon entre machos y hembras. Finalmente, desarrollar estudios que nos muestren
los beneficios y costos de las interacciones intraespecificas complementa nuestro
entendimiento de la Teoria de Historias de Vida, una de las bases importantes de la Teoria

Evolutiva.

Seleccion sexual

Darwin (1871) definié la seleccion sexual como aquella fuerza evolutiva que favorece los
caracteres que aumentan el éxito reproductivo de los organismos, siendo resultado de una
lucha no por sobrevivir, sino por tener mayor descendencia posible. El estudio de la
seleccién sexual va dirigido hacia de las caracteristicas que solamente tienen relacién con
el aumento en el éxito reproductivo de los organismos, como por ejemplo la mayoria de las
caracteristicas en dimorfismo sexual (Andersson, 1994). Para explicar el origen y el
mantenimiento de estas caracteristicas Darwin (1871) propuso dos mecanismos distintos
gue no se excluyen mutuamente: Seleccidn intersexual, la eleccion de pareja ejercida

principalmente por las hembras, y la Seleccion intrasexual, competencia entre individuos
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del mismo sexo para obtener parejas, que se da generalmente entre machos. Para Darwin
(1871) los “ornamentos” en los machos evolucionan a través de la seleccién sexual por la
eleccion de parejas realizada por las hembras, mientras que las “armas” tales como astas
y cuernos en los machos evolucionan por competencia intrasexual por el acceso a las
hembras. Ya se ha podido demostrar que estas formas de seleccibn han moldeado

muchos rasgos en organismos con reproduccion sexual (Andersson, 1994).

Seleccion intersexual e intrasexual

Trivers (1972) planted la hipétesis de que el sexo que invierte mas en la reproduccién y/o
en la progenie (generalmente las hembras), sera el sexo mas selectivo al momento de
aparearse; esto induciria una fuerte competencia entre los que menos invierten
(generalmente los machos) por aparearse con el sexo selectivo, ocasionando mucha
variacion en el éxito reproductivo de los que compiten, con algunos muy exitosos y otros
que no engendren ninguna cria. Para explicar como opera la eleccién de pareja por parte
de las hembras, se han propuesto algunas hipétesis: a) eligen aquellas caracteristicas que
revelan la capacidad del macho para conseguir recursos (también llamados beneficios
directos) y/o b) eligen aquellas caracteristicas que les revelen la calidad genética del
macho (también llamados beneficios indirectos).

La importancia relativa de algunos de los factores que se cree que son la base de la
evolucion de la seleccidn intersexual a través de beneficios indirectos sigue sin resolverse.
Bonduriansky (2001) menciona que la seleccidn intersexual est4 generalizada entre los
insectos (y otros animales). Ademas de que la eleccién pre-copulatoria por parte del
macho esté presente, algunos insectos exhiben la eleccion de pareja masculina "criptica”,
variando la cantidad de recursos asignados al apareamiento sobre la base de la calidad de
la hembra que elegiran como pareja. Donde las preferencias de apareamiento por parte
del macho mas comunmente observados son los que tienden a maximizar el éxito de la
fertilizacion. Estas preferencias tienden a favorecer fenotipos de la hembra asociados a la

alta fecundidad o la intensidad de la competencia espermatica reducida.
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La competencia entre machos o seleccion intrasexual, es quizas el mecanismo
gue mas se ha estudiado y probablemente el mejor entendido dentro de la seleccion
sexual (Andersson & Simmons, 2006). En la seleccién intrasexual, los machos compiten
directamente uno con otro mediante peleas o combates ritualizados. Ante el riesgo de los
combates algunos machos han desarrollado caracteristicas morfoloégicas exageradas
(sefales conspicuas) para evitar que los rivales se aproximen y para obtener y defender
un recurso durante los encuentros; estas sefiales pueden ser también pistas honestas a
las que recurren las hembras para la eleccion de pareja ya que advierten sobre las
cualidades y/o motivaciones de los machos de manera confiable (Berglund &
Rosenqvist, 2001; Candolin, 1999).

Costos reproductivos en hembras

La reproduccion sexual implica frecuentemente que machos y hembras sean distintos en
su tamafo, morfologia, fisiologia y comportamiento (Krebs & Davies, 1993). Estas
diferencias también se presentan en los gametos, donde las células pequefas, méviles y
producidas en gran cantidad pertenecen a los machos y son llamados espermatozoides;
en tanto que las células mas grandes, inméviles, producidas en menor cantidad y con mas
recursos ademas del material genético pertenecen a las hembras (Krebs & Davies, 1993;
Parker, 1982). A esta diferencia en el tipo de gametos se le conoce como anisogamia
(Parker, 1982). Se ha propuesto que en los origenes de la anisogamia los gametos
masculinos eran mdaviles y se producian en grandes cantidades, enfocando su energia
hacia la competencia por la busqueda y fertilizacion de los gametos femeninos, a los que
les resultaba Optimo ser mas sedentarios y principalmente dedicar su energia hacia
reservas celulares, siendo por consiguiente menos abundantes. Dada esta escasez, los
gametos femeninos se tornarian progresivamente el “recurso limitante”, con potencial de
escoger a los mejores entre los gametos masculinos, por ejemplo aquellos mas veloces o
con otras capacidades que permitan encontrar y fertilizar de forma mas eficaz (Parker,
1982). De esta forma el gameto femenino ha sido seleccionado, a través de un proceso

evolutivo de la anisogamia, para acumular nutrientes y esperar pasivamente la llegada de
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otro gameto. EI gameto masculino, en cambio, se ha especializado en buscar al gameto

femenino ya que de ello depende su éxito.

La reproduccion sexual es costosa, por lo que la cantidad de individuos disponibles
para aparearse sera limitada y las hembras entonces seran el recurso limitante. Esto
explicaria que en una poblacion siempre se encuentren mas machos que hembras listos
para reproducirse y, a su vez, que dicha diferencia puede ser expresada en términos de
las diferencias en las tasas de encuentro entre ambos sexos (Valero, Macias, &
Magurran, 2008). Las hembras son consideradas el sexo que paga costos energéticos
superiores al reproducirse (Andersson, 1994). Por ejemplo, la evolucién del viviparismo
se ha dado por beneficios en la adecuacion; como la proteccién de los embriones al riesgo
de depredaciéon (Shine & Bull, 1979) y el beneficio de los embriones por la
termorregulacion de la hembra (Shine, 1983), pero esto conlleva altos costos asociados a
la reproduccién en las hembras por retener los embriones durante el embarazo, ya que
podria alargar el ciclo reproductivo y conducir a una disminucion de la fecundidad en la
hembra; ademas muchas hembras alimentan a los embriones en desarrollo lo que causa

costos energéticos (Andersson, 1994).

Los costos del embarazo también se reflejan en la eficiencia de alimentacion. Las
especies de serpientes con una baja asignacién reproductiva (AR-La proporciéon del
cuerpo dedicado a la reproduccion) presentan con frecuencia mayor actividad de
alimentacion, mientras que aquellas que tienen alta AR prefieren evitar al depredador
reduciendo su actividad de alimentacién, lo cual podria ayudar a reducir el gasto neto de
energia cuando se alimentan (Huey & Pianka, 1981). Sin embargo, la necesidad de
obtener recursos impulsa una dindmica interesante entre los niveles de energia de una
hembra, la produccion de descendencia y su disponibilidad o receptividad al
apareamiento. Por ejemplo, ya que el apareamiento y la busqueda de alimento se
excluyen mutuamente en muchos insectos (Odendaal, Turchin, & Stermitz, 1989; Krupa
& Sih, 1993; Stone, 1995), las hembras a menudo se enfrentan a una disyuntiva entre el
tiempo y la energia dedicada a la obtencion de alimento y el apareamiento. Como
consecuencia, se puede esperar que hembras con niveles de energia mas bajos

presenten menor frecuencia de apareamiento, con el fin de aumentar el tiempo disponible

16



para la ingesta de alimentos (Rowe, 1994). Alternativamente, si el apareamiento no
interfiere con la actividad de alimentacion de la hembra, bajos niveles de energia podrian
tener un efecto positivo sobre la actividad de apareamiento, especialmente en aquellas
especies en las que las hembras son mas facilmente alcanzable o menos resistentes a
apareamiento (Rowe, Krupa, & Sih, 1996). No obstante, cuando se altera la condicion
nutricional de hembras como en el caso del escarabajo japonés (Popillia japonica),
privandolas de alimento por un dia, el efecto de la condicion nutricional sobre la conducta
de apareamiento se hace evidente en el aumento en la frecuencia de alimentacién cuando
se considera el tamafo de la hembra y el periodo reproductivo (Tigreros & Switzer,
2008). Estos patrones pueden ser un resultado de la privacién de alimentos al alterar los
costos y beneficios de apareamiento de hembras de diferentes tamafios del cuerpo y
cargas de huevo, y tal vez reflejan una necesidad para las hembras que estan a punto de
ovopositar al maximizar su ingesta de alimentos. La influencia e interaccion de los costos
del embarazo afectan el tamafio de la camada, la edad y talla en la descendencia, donde
se ve reflejado que evolucionan en respuesta a los cambios experimentales en régimen de

depredacion y la competencia por la limitacion de recursos.

Conflicto sexual

La labor de producir descendientes mediante reproduccion sexual, provoca una situacion
de conflictos de intereses entre los dos organismos que participan (macho y hembra),
denominado conflicto sexual, y estos surgen cuando el resultado 6ptimo en la
reproduccion es diferente entre los sexos (Parker, 2006). Estos intereses en ocasiones se
contraponen y en otras no. La evolucion de ambos sexos es independiente, aunque en
muchas circunstancias esta relacionada y comparten ciertos intereses, como en la cépula
(Gavrilets, Arnqvist & Friberg, 2001) y en el cuidado parental (Barta, Houston,
McNamara & Szekely, 2002).

El conflicto sexual esta generalizado en la naturaleza a lo largo de todos los
organismos que se reproducen sexualmente (Arnqvist & Rowe, 2005). El conflicto

generado como resultado de la interaccibn macho-hembra se puede desarrollar de tal
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manera que el escenario 6ptimo en la reproduccion es diferente para ambos (Chapman,
2006) y podemos verlo en el desarrollo de comportamientos y adaptaciones que pueden
beneficiar a un sexo mientras que al otro le genera un costo (Moore, Moore & Gowaty,
2003).

Un conflicto de interés entre las estrategias reproductivas de ambos sexos es la
contribucion diferencial de cada sexo a la descendencia, donde los machos tienen un gran
potencial reproductivo (i.e. invierten menos en la reproduccion e incrementan su éxito
reproductivo con el nUmero de parejas que puedan obtener) y la seleccion favorecera a
aguellos que fecunden a mas hembras. En éstas, sin embargo, la seleccion favorecera a
aguellas que optimicen la calidad de la descendencia, ya que su adecuacion depende de
la cantidad de recursos a los que ellas puedan adquirir para generar descendientes,
emparejandose con un macho adecuado o invirtiendo en cuidados a su progenie (Parker,
2006). Asi, de acuerdo a la propuesta de Trivers (1972), el sexo que invierte mas recursos
en la produccion y cuidado de los hijos es el que elige pareja y el que invierte menos

buscaré el acceso a parejas.
Acoso sexual

El cortejo es un conjunto de caracteres que atraen a las hembras (i.e. despliegues
llamativos o colores vistosos) y que estan dirigidos a incrementar la tasa de encuentro
entre hembras y machos. Estos caracteres han evolucionado en los machos con la
finalidad de aumentar la tasa de reapareamientos. Sin embargo, desde el punto de vista
de las hembras, el cortejo puede convertirse en acoso sexual si: 1) las hembras se
encuentran renuentes a copular, son cotejadas o perseguidas por los machos, provocando
gue éstas incurran en costos por tiempo perdido en alimentacion y otras actividades
(Clutton-Brock & Parker, 1995) o si 2) la tasa de encuentro entre macho y hembra es
mayor a la tasa Optima para las hembras que estaria determinada por el tiempo disponible
para buscar alimento o refugios para proteccion de los depredadores. Se identifica como
acoso sexual aquella situacion en la cual el macho intenta copular repetidamente con la
pareja, si su cortejo es persistente y esta dirigido a mas de una hembra, o incluso si la

persigue con la finalidad de copular, cuando la hembra se muestra reticente a aceptar la
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copula, y si con estas aproximaciones, la conducta del macho provoca un costo para la
hembra (Clutton-Brock & Parker, 1995).

El acoso sexual promueve el conflicto sexual por la asimetria en costos de machos
y hembras, donde los machos llegan a eliminar o minimizar la eleccion de pareja de las
hembras para aumentar su éxito de apareamiento (Henson & Warner, 1997); ademas,
permite la evolucion de comportamientos que favorecen a un sexo, generando un costo en
la adecuacion del sexo contrario, como el incremento de la mortalidad (Meader & Gilburn,
2008) asi como multiples costos como el aumento de gasto energético (Clutton-Brock &
Langley, 1997), el incremento al riesgo de depredacion (Rowe, 1994), la reduccion de
oportunidades de alimentacion (Magurran & Seghers, 1994) y dafios fisicos
(Blanckenhorn, Hosken, Martin, Reim, Teuschl & Ward, 2002). Tales costos inmediatos
podrian tener una repercusion a largo plazo en la reproduccion de los organismos, sobre
todos los casos en los que el riesgo de depredacion o el dafio fisico contribuyan a
incrementar la probabilidad de muerte de la hembra. Sin embargo, la alta tasa de cortejo
de los machos y las implicaciones que éste tiene sobre el tiempo que invierten las
hembras en rechazar sus aproximaciones, representa en si mismo un costo y por lo tanto
se ha considerado como acoso sexual (Magurran & Seghers, 1994; Clutton-Brock &
Parker, 1995).
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Capitulo II: El problema de investigacidon

Planteamiento del problema

Durante el embarazo las hembras sufren fuertes costos reproductivos. Por ejemplo, al
retener los embriones se extiende la duracién del ciclo reproductivo, se aumentan gastos
energéticos, hay una reduccion de la locomocion y se aumenta el riesgo de depredacion.
A pesar de que sabemos que el embarazo es costoso para las hembras en términos
fisiolégicos, menos evidencia existe de los costos del embarazo como consecuencia

de interacciones intraespecificas.

Una fuerza selectiva importante sobre las hembras es el acoso sexual, porque
causa costos significativos, como una disminucion de la tasa de alimentacion y un
aumento en el riesgo de depredacion. Bajo este escenario pusimos a prueba el efecto del
comportamiento sexual del macho sobre hembras que difieren en su asignacion
reproductiva (AR: la proporcion de cuerpo dedicado a la reproduccion) en guppies,

Poecilia reticulata.

Justificacién de la investigacion

El viviparismo ha evolucionado muchas veces e independientemente a partir de una
estrategia ancestral que implica fertilizacion externa, el oviparismo. El viviparismo en este
sentido, ha sido considerado como una novedad evolutiva, y en esta transicion del
oviparismo al viviparismo se han supuesto una serie de cambios morfolégicos,
anatomicos, ontogénicos, fisiol6gicos y etologicos tanto en hembras como en su
descendencia. Un requisito previo para la evolucién del viviparismo es la obtencion de una
fertilizacion interna, lo que implica cambios gaméticos en machos y hembras asi como el
comportamiento durante la cépula. Pero esta estrategia conlleva altos costos que las
hembras enfrentan en este tipo de reproduccién, como el desarrollo de tejidos especiales,
la carga fisica progresiva del embarazo que podria impedir la locomocion aumentando el

riesgo de depredacion como un costo adicional. Esto incrementa la diferencia de inversion
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gue cada uno de los sexos realiza en la reproducciéon dando como resultado la evolucion
del dimorfismo sexual y la aparicion del conflicto sexual donde los machos se benefician
mediante la induccion de esfuerzo reproductivo elevado sobre las hembras y estas a su
vez sufren los costos del acoso sexual donde se exhibe en su adecuacion, incrementa el
riesgo de depredacion, influye sobre la eficiencia de alimentacion o puede manifestarse
mas tarde, afectando la esperanza de vida y la calidad de la descendencia. Bajo el
contexto de conflicto sexual, se ha hipotetizado que diferentes tacticas utilizadas por los
machos, aumentan diferentes niveles en el costo de la adecuacion en hembras con
diferencias en su ciclo reproductivo. Sin embargo, las pruebas que fundamentan esta idea
aun son muy escasas. Para ello se analiz6 el comportamiento del pez Poecilia reticulata,
un modelo en el estudio de ecologia, evolucidn, genética y seleccion sexual, ademas de
en un modelo importante para la gendémica funcional de adaptacion de caracteres. Se
registrd el comportamiento sexual del macho sobre las hembras con diferencias en su
ciclo reproductivo para responder si existe relacidon entre el acoso sexual y la eficiencia de
alimentacion en hembras. Este proyecto busca contribuir el conocimiento acerca de las
adaptaciones conductuales que tanto machos como hembras exhiben durante su
reproduccion y resaltar la importancia de los costos que ejerce la fertilizacion interna en las

hembras de especies ovoviviparas.

Hipotesis

El acoso sexual causa costos que ultimadamente disminuyen la adecuacién de las
hembras (i.e. disminucion de tasas de forrajeo). Los machos prefieren acosar a hembras
de mayor talla, por lo que es posible que también prefieran hembras con mayor masa
corporal. Las hembras con mas tiempo de gestacion presentan mayor asignacion
reproductiva (AR) o mayor proporcion del cuerpo dedicado a la reproduccion, como mayor
distension abdominal y peso, por lo que muestran mas masa corporal que las hembras
con menor tiempo de gestacion. Por lo tanto, es posible que los machos dirijan acoso

sexual diferenciado a hembras en diferentes periodos de gestacion (i.e. hembras con
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diferente AR). Ademas, las hembras con mayor AR tienen costos de movilidad que
podrian hacerlas mas susceptibles al acoso sexual de los machos.

Predicciones
Las predicciones que derivan de esta hipotesis son:

1) Durante el ultimo periodo de gestacion, cuando las hembras presentan mayor

AR, las hembras reciben mayor acoso sexual de los machos.

2) Al elegir entre dos hembras del mismo tamafio, los machos prefieren a las
hembras con mayor AR o distensién abdominal.

3) Silas hembras reciben mayor acoso sexual su tasa de forrajeo disminuye.

Objetivo general

Evaluar si los machos guppies dirigen mayor acoso sexual a hembras con mayor AR
(Ultima semana de embarazo, mayor distension abdominal) que a hembras con menor AR
(primera semana de embarazo, menor distensién abdominal), y si este comportamiento

genera costos de forrajeo en las hembras.

Objetivos particulares

1. Comparar la frecuencia y la duracién del cortejo que hembras con mayor AR y

menor AR reciben de los machos.

2. Comparar la frecuencia de los intentos de coépulas forzadas que hembras con

mayor AR y menor AR reciben de los machos.

3. Evaluar el efecto por acoso sexual ejercido por el macho en la eficiencia de forrajeo

en hembras con mayor AR y menor AR.
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Capitulo lll: Material y métodos

El guppy, Poecilia reticulata

Dentro de la clase de peces, se encuentran los peces Poecilidos (familia Poeciliidae) con
cerca de 220 especies en 28 géneros (Franco & Roberto, 2005). Los peces poecilidos
son un grupo que se le ha dado una vital importancia dentro del estudio de la Biologia
Evolutiva por su corto periodo reproductivo y la diversidad de estrategias en adaptaciones
reproductivas (Allendorf, 1990). Los efectos del ambiente sobre sus atributos fenotipicos
estan bien documentados. De hecho, los organismos de este grupo han sido utilizados
para poner a prueba modelos de evolucion de historias de vida (Reznick & Endler, 1982;
Walsh & Reznick, 2011).

Todas las especies de poecilidos tienen fertilizacion interna y s6lo una especie no
es vivipara (Constantz, 1989). Estos peces exhiben una gran diversidad de caracteristicas
reproductivas como la presencia (0 ausencia) de matrotrofia (i.e. transferencia de
nutrientes madre-embriones; Wourms, Grove & Lombardi, 1988); y la presencia (o
ausencia) de superfetacion (i.e. la capacidad de las hembras de llevar internamente dos o
mas camadas de embriones en distintos estadios de desarrollo) (Zufiga-Vega,
Rodriguez-Reyes, Olivera-Tlahuel, Maceda-Cruz, Molina-Zuluaga & Johnson, 2010).
Una de las caracteristicas morfolégicas mas importantes que distinguen a los machos
poecilidos de otras familias de peces, es el gonopodio: se trata de la modificacién de la
aleta anal como aparato intromisor. Se ha encontrado una gran diversidad en la morfologia

del gonopodio a lo largo de toda la familia (Constantz, 1984).

Los peces guppies (Poecilia reticulata) son los mas conocidos dentro de la familia
Poeciliidae, con estudios como la evolucién de patrones de color presente en machos y la
eleccion de pareja en hembras (Houde, 1997). Son peces pequefios de agua dulce,
nativos de Trinidad y de otras partes de Sudameérica (Houde, 1997). Los machos crecen

hasta llegar a la edad reproductiva y alcanzan tallas de 3 a 7 cm. Emplean no mas del
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20% de su tiempo en alimentarse. Las hembras alcanzan tallas de aproximadamente 4
hasta 10 cm y emplean hasta un 60% de su tiempo en forrajeo (Houde, 1997). Los
machos presentan patrones de coloracion a lo largo del cuerpo, en la cola y las aletas;
estos patrones son importantes ornamentaciones sexuales compuestos por manchas y
lineas brillantes de colores como: negro (melaninas), blanco (pigmentos estructurales),
rojos-anaranjados (carotenoides) y verdes y azules (iridiscentes). Las hembras son color
café grisaceo sin brillo, con una mancha oscura alrededor del gonoporo (Fig. 1) (Houde,
1997).

(b)

Figura 1. Peces guppies ovoviviparos de agua dulce. (a) Macho: se caracteriza por su tamafio mas pequefio
y, especialmente, por las multiples variedades e intensidades de sus colores, y (b) Hembra: se caracteriza
por su tamafio mas grande y por tener una coloracion mas apagada (café grisiceo), mondtona y menos
intensa que el macho.

Los peces guppies son considerados una especie extremadamente variable tanto

fenotipica como genéticamente, sus poblaciones muestran diferencias significativas en
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patrones de color, comportamientos e historias de vida, que estan fuertemente asociados
con la presencia o ausencia de depredadores (Endler, 1995). Esta especie presenta
dimorfismo sexual y al igual que otros miembros de la familia Poeciliidae, son una especie
ovovivipara (Turner, 1947). Son clasificados como lecitotroficos porque las hembras no
proporcionan directamente los nutrientes a los embriones, sino que estos obtienen la
energia necesaria para su desarrollo desde el huevo (Houde, 1997). Muestra
reproduccion via fertilizacion interna donde los machos utilizan el gonopodio, una aleta

anal modificada, como un 6rgano copulatorio (Houde, 1997).

Los peces guppies presentan un sistema de apareamiento promiscuo. Los machos
invierten la mayor parte del dia (hasta el 50% se su tiempo) buscando y cortejando a las
hembras, y si se encuentran hembras receptivas, los machos podran aparearse varias
veces con diferentes hembras en tan solo un dia. En estudios recientes se ha encontrado
que al igual que los machos, las hembras se aparean varias veces en cada ciclo
reproductivo, siendo de dos a tres machos los padres de la camada (Houde, 1997; Evans
& Magurran, 2000). En Poecilia reticulata, las hembras que han sido inseminadas por mas
de un macho pueden intercalar la paternidad de sus crias o tienen camadas de diferentes
padres (Houde, 1997), ya sea porque dan prioridad a un macho seleccionado (Constanz,

1984) o porque el esperma de los machos mas atractivos es mas competitivo.

El comportamiento de cortejo en guppies esta constituido por un despliegue
sigmoidal durante el cual el cuerpo del macho adquiere una forma de “S” (despliegues
sigmoidales), con las aletas caudales y dorsales completamente abiertas o cerradas; la
hembra selecciona al macho por su ornamentaciéon y movimientos vigorosos de cortejo
(Liley, 1966; Farr, 1975; Kodric-Brown & Nicoletto, 2001). Los machos esperan largo
tiempo enfrente o ligeramente a un lado de la hembra hasta que deje de moverse o
disminuya su actividad, aguardando una oportunidad para realizar el despliegue. Estos
despliegues resaltan los complejos y llamativos patrones de coloracion que presentan los
machos a lo largo del cuerpo. Las hembras nadan en circulo exponiendo la cloaca para

facilitar la inseminacion.
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La copula forzada se considera como un apareamiento forzado dirigido hacia una
hembra en el que el macho inserta el gonopodio en el gonoporo de una hembra sin cortejo
previo (Aronson & Clark, 1952). Cuando las hembras no estan receptivas y el
apareamiento es furtivo, los machos atacan a las hembras por detrds, lanzando el
gonopodio hacia la cloaca (Houde, 1997). El cortejo y las coépulas forzadas son

potencialmente capaces de dar lugar a la fecundacion (Magurran, 2005).

El macho utiliza dos estrategias cortejo o copulas forzadas, el grado en que usa
cada una de ellas depende en parte de la receptividad femenina (Liley, 1966), que dura en
promedio de tres a cuatro dias después del parto, periodo donde las hembras se aparean
con mas de un macho, por lo general de dos a tres (Evans & Magurran, 2000). Para el
resto del ciclo reproductivo, que continua en promedio de 25 a 30 dias, las hembras se
niegan a copular (Houde, 1997; Liley, 1966). El esperma recibido durante la copulacion
se almacena durante varios meses en el ovario y una hembra puede producir crias (entre
una y veinte) después de la Gltima copulacién durante un periodo aproximado de seis a
ocho meses (Houde, 1997). Después de la copulacion los huevos fecundados dentro del
oviducto de la hembra incrementan su masa y volumen a través de todo el desarrollo, que
se ve reflejado en el aumento progresivo de la carga del embarazo (Ghalambor, Reznick,
& Walker, 2004).

Eleccion de pareja en machos guppies

A pesar de que la mayoria de la investigacion de seleccion sexual en guppies se ha
realizado estudiando la eleccion de pareja de las hembras, tedrica y empiricamente se ha
observado que los machos muestran eleccién de pareja: prefieren hembras con un mayor
tamafo del cuerpo (longitud estandar LS) como generalmente ocurre en especies donde la
fecundidad de la hembra aumenta con el tamafio del cuerpo (Dosen & Montgomerie,
2004). Los machos guppies muestran selectividad en su comportamiento reproductivo, ya
que pueden distinguir hembras conspecificas (Magurran & Ramnarine, 2005) e incluso
son capaces de reconocer hembras de mayor calidad, como las hembras receptivas
(Dosen & Montgomerie, 2004; Guevara-Fiore, Skinner, & Watt, 2009). Evans, Pitcher,

& Magurran, (2002) confirman que los machos de Poecilia reticulata prefieren a las
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hembras de mayor tamafio a la hora de realizar las pautas de cortejo que llevan a la
reproduccion, pero también intervienen otros factores. Si la hembra mas grande ya ha sido
fecundada por otro macho quedara fuera de la eleccion de los otros machos quienes
escogeran en su lugar a una hembra virgen o de un tamafio menor pero que no haya sido
fecundada con anterioridad (Bisazza, 1989). Estos resultados sugieren que guppies
machos poseen preferencias de apareamiento de hembras relativamente grandes, pero
que tales preferencias se expresan solo cuando los machos pueden evaluar con precision
el estado de apareamiento de hembras encontradas que difieren en el tamafo del cuerpo.
Ademas, estudios previos surgieren que los machos incrementan su actividad sexual
(frecuencia de cortejo) en la presencia de competidores, que cuando machos interactian

solo con hembras (Evans & Magurran, 1999; Magellan, Pettersson, & Magurran, 2005).

En guppies los machos tienen un periodo de vida mas corto si estadn expuestos a
tasas de apareamiento altas (Jordan & Brooks, 2010). El incremento en el esfuerzo
reproductivo también puede alterar las preferencias de pareja de apareamiento de los
machos (Head, Wong, & Brooks, 2010) o puede repercutir en el esfuerzo que los machos
invierten en futuros eventos reproductivos (Engqvist, 2011). En conjunto, la literatura
muestra una fuerte evidencia de que los machos guppies tienen preferencias y eligen

activamente sus parejas al reproducirse.

Costos de reproduccion en hembras guppies

Los principales costos reproductivos en hembras poecilidos estan relacionados a la carga
fisica del embarazo que impide la locomocién e incrementa el riesgo de depredacion
(Ghalambor, Reznick, & Walker, 2004; Shine & Bull, 1979; Walker, Ghalambor, Griset,
McKenney, & Reznick, 2005). Las hembras prefiadas también enfrentan altos costos
energéticos, como el aumento en la tasa de consumo de oxigeno y nutrientes, el
desarrollo de tejidos especiales y la restriccion en la movilidad (Goodwin, Dulvy &
Reynolds, 2002).

En el pez mosquito (Gambusia affinis), la velocidad de natacién, una medida de la
resistencia fisioldgica, disminuye a medida que avanza el embarazo y probablemente el

peso y volumen de los embriones aumenta (Plaut, 2002). En guppies, los embriones
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aumentan de volumen y la masa durante todo el desarrollo, aumentando progresivamente
la carga de embarazo (Ghalambor et al., 2004).Ghalambor et al., (2004) encontraron en
el guppy que la etapa del embarazo se correlacioné negativamente con la velocidad
maxima, distancia recorrida y la aceleracion. Walker et al., (2005) mostraron en guppies
gque una disminucion en velocidad maxima y aceleracion aumenta el riesgo de

depredacion cuando se expone a un depredador natural.

Acoso sexual en Poecilidos

El acoso sexual es susceptible de comprometer la eleccion femenina y puede tener
consecuencias evolutivas significativas (Magurran & Seghers, 1994). En estudios
realizados en hembras guppies, los costos que sufren por el acoso sexual las obligan a
tomar una decision entre la exposicion al acoso sexual y un incremento al riesgo de
depredacion (Darden & Croft, 2008; Magurran & Ramnarine, 2005; Rowe, 1994), donde
la depredacion es considerada la mayor fuerza selectiva que ha influido la evolucion de las
caracteristicas de historias de vida en el guppy (Reznick & Endler, 1982; Walsh &
Reznick, 2011), y sin embargo, las hembras prefieren enfrentar mayor riesgo de

depredacion en lugar de aumentar su riesgo de acoso sexual.

El acoso sexual influye en el comportamiento individual con su ambiente social; las
hembras han mostrado ajustar sus estrategias de forrajeo, estructura social y preferencias
grupales cuando los machos estan presentes (Tobler, Schlupp, & Plath, 2011). Sin
embargo, las relaciones entre el acoso sexual y la adecuaciéon de las hembras dependen
de los costos y los beneficios asociados con multiples apareamientos y sus interacciones,
y por lo tanto pueden variar en diferentes especies y bajo diferentes condiciones
(Maklakov, Bilde, & Lubin, 2005). Makowicz & Schlupp (2013) encontraron que las
hembras Mollies (Poecilia latipinna) ajustan sus comportamientos en funcion del riesgo de
acoso sexual, dependiendo del nivel de presencia del macho a la que estaban expuestos.
Midieron el cambio general en la condicién corporal de las hembras después de ser
expuestas a un tratamiento particular de nivel de acoso sexual, encontrando efectos

negativos directos de acoso sexual en su adecuacion.
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Sin embargo, hasta ahora no se ha analizado las consecuencias del acoso sexual
en las hembras guppies cuando estan presentes los costos reproductivos (i. e. la carga
fisica del embarazo). A pesar de que conocemos muchos de los costos fisioldégicos del
embarazo de hembras, poco sabemos de los costos provocados por las interacciones
intraespecificas. Bajo este escenario, se propone el presente experimento para evaluar si
existe eleccion de pareja de apareamiento en machos guppies con base al ciclo
reproductivo presente en hembras, y si esta preferencia genera consecuencias de
interacciones intraespecificas en la forma de acoso sexual otorgando costos relacionados

con el embarazo en hembras guppies.

Poblacion experimental

Se utilizaron peces guppies (Poecilia reticulata) capturados en la comunidad de Tehuixtla
estado de Morelos, México (18° 33’ N, 99° 16’ W; Fig. 2). Los peces colectados (ca. 200
individuos) se transportaron en contenedores de plastico (50 individuos por contenedor) a
las instalaciones del Laboratorio de Ecologia Evolutiva dentro de la Escuela de Biologia de
la Benemérita Universidad Autbnoma de Puebla. El proceso de colecta, transporte y la
manutencion de los peces en el laboratorio cumplieron con las normas de ética dictadas
por la guia del uso de animales en investigacion de la ASAB/ABS ("Guidelines for the
Use of Animals: Guidelines for the treatment of animals in behavioural research and
teaching," 2014).
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Figura 2. Trampas de pesca trasmallo utilizadas durante la captura de guppies en la comunidad de Tehuixtla
estado de Morelos, México. La pesca con trampas normalmente se basa en atraer a los peces con carnada
(estimulo alimenticio). Las trampas son disefiadas para mantener al pez atrapado con poca posibilidad de

escape.

Durante un periodo de 3 meses los peces capturados se mantuvieron en condiciones de
laboratorio a una temperatura ambiente de 22-24°C y bajo fotoperiodo de 12:12 horas
luz:oscuridad, donde se alimentaron dos veces al dia con alimento comercial (hojuelas
Tetramin®) y se realizaron cambios regulares de agua y limpieza de filtros a base de
carbono. Dentro del laboratorio, la poblacion capturada se dividié desde el inicio en dos

tanques diferentes con una proporcion de sexos similar entre ambas peceras.

Para realizar el experimento se eligieron aleatoriamente peces sexualmente
maduros de esta poblacion, pero teniendo en cuenta que ambos sexos debian provenir de
diferentes tanques con el fin de evitar alguna influencia de la familiaridad social entre
individuos. Ninguno de los peces tuvo experiencia en experimentos anteriores y fueron
manipulados s6lo una vez. Los experimentos se llevaron a cabo entre las 08:00-14:00
horas para controlar las posibles diferencias en el comportamiento a través del dia (Liley,
1966). Las pruebas experimentales que se describiran a continuacion se realizaron en
tanques de vidrio (35x20cm y 22cm de altura) forrados en 3 de sus caras con papel verde,

a modo de proporcionar aislamiento visual a los peces. Para no someter a los peces
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experimentales a cambios ambientales durante las pruebas, los tanques experimentales
se rellenaron con grava y agua debidamente aireada y mantenida a la misma temperatura
procedente de los tanques de la poblacion reproductiva. La iluminacién del tanque
experimental fue similar a la presente en los tanques de la poblacion, con ayuda de una
lampara tubular de luz blanca artificial de 20 Watts a una altura de un metro sobre el
tanque experimental. Para evitar estresar a los peces experimentales por presencia de
observadores, se coloc6 una cortina negra entre la pecera experimental y el observador a

una distancia no mayor a un metro.

Disefio experimental

Para medir el efecto del acoso del macho sobre el forrajeo de las hembras, se realizaron
pruebas en las que se registré el comportamiento sexual de un macho hacia dos hembras
de tamafio similar pero con diferente Asignacion Reproductiva (AR) y en las que
simultdneamente se registro la tasa de forrajeo de las hembras. Para evaluar la tasa de
alimentacion en hembras, en cada prueba se colocé un parche de alimentacion nuevo de
2cm? (un portaobjetos con alimento molido Tetramin®; Fig. 3). Las hembras después del
experimento se aislaron en pares para registrar la fecha de parto, con estas fechas se

confirmd el ciclo reproductivo de cada hembra.

\ \

=

Figura 3. Representacion de las pruebas de acoso sexual en donde un macho (derecha) tenia libre acceso a

un par de hembras (izquierda) que diferian en su AR (menos AR arriba y mas AR abajo). El tanque
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experimental contaba con un parche de alimento (cuadrado color naranja) del cual las hembras podian
forrajear.

En total se pusieron a prueba 36 machos con 36 pares de hembras. Para formar los
pares utilizamos hembras en gestacion en su primera semana después del parto (Baja
AR) o0 en su ultima semana después del parto (Alta AR). Para poner a prueba si la AR de
las hembras afecta el comportamiento de los machos, seleccionamos pares de hembras
con la misma longitud estandar (mismo tamafio; t-test: nzs, P= 0.8176), pero con diferente
AR. Las hembras con Baja AR presentaron menor distensiéon abdominal (0.7065 + 0.010
cm; media £ SE) que las hembras con Alta AR (0.806 + 0.012 cm, t-test: nzs, P= 1.08e-
07**, Figura 4a). Ademas, el peso fue significativamente mayor en hembras con Alta AR
(3ra. Semana: 0.521 + 0.0204 gr) que hembras con Baja AR (1ra. Semana: 0.4421 *
0.0195 gr; t-test: n3g, P= 6.093e-09***, Figura 4b).
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Figura 4. Media + SE de hembras con la misma longitud estandar pero con diferencias el su periodo

reproductivo. Hembras que se encontraban en la tercera semana de gestacion presentaron mayor distension
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abdominal (a) y peso (b), que en conjunto reflejan la inversion de recursos en su asignacion reproductiva
(AR) (N=36) *** P<0.00005.

Las mediciones de los peces se llevaron a cabo anestesiandolos de la siguiente
manera: se coloco de forma gentil cada pez en un recipiente con anestésico (aceite de
clavo al 30% con temperatura de 8-10°C) durante un tiempo de 40 a 50 segundos.
Posteriormente se procedio a la toma del peso humedo (s6lo en hembras) en una balanza
analitica marca OHAUS-AS120. Para la medicion de la longitud estandar (excluyendo la
aleta caudal) en ambos sexos y de la distensién abdominal en las hembras, se tomaron

fotos con una camara digital de los peces anestesiados al lado de una referencia métrica
(regla).

Las imagenes capturadas de machos y hembras se analizaron a través del
programa ImageJ. Al finalizar la toma de datos los pares de hembras y los machos fueron
aislados en tanques de acrilico (15x15cm) durante un periodo de 24 horas antes del
experimento sin tener contacto visual con el sexo opuesto. Durante este periodo los
machos se alimentaron de forma habitual, mientras que a las hembras no se les aliment6

con la finalidad de generar motivacién de forrajeo durante las pruebas experimentales.

En cada prueba experimental se registré el comportamiento sexual de un macho
ante un par de hembras, y el forrajeo de dichas hembras. El primer dato registrado fue la
latencia, el tiempo transcurrido desde la introduccion de los individuos al tanque
experimental hasta el primer comportamiento sexual del macho. Posterior a la latencia
registramos los siguientes comportamientos durante un periodo de 30 minutos (ver

introduccién para una descripcion mas detallada de los mismos):

1) Frecuencia y duracion de cortejos del macho a cada una de las hembras.
2) Frecuencia de intentos de cépula forzada del macho a cada una de las hembras.
3) Latasa de forrajeo de las hembras cuantificada como el nimero de mordidas que

cada una de las hembras realiz6 en un area de alimentacion de 2cm?,
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El registro de estos comportamientos los llevaron a cabo dos observadores (David
A.M.D. y Francisco J.D.L.) utilizando el programa JWatcher Version 0.9 (Blumstein,
Daniel & Evans, 2000). Se llevaron a cabo pruebas de confiabilidad entre observadores e
intra observador antes del experimento. Las pruebas de confiabilidad tienen como objetivo
asegurar la repetibilidad del registro de los comportamientos a lo largo de todas las
observaciones (Schork, 2000). Las confiabilidades consisten en comparar los registros de
conducta (frecuencia y duracién de cortejo, cépula forzada en el macho, y mordidas
realizadas por las hembras) de un mismo pez entre observadores y entre un mismo

observador.

Analisis estadistico

Para analizar las diferencias en el comportamiento del macho (cortejos e intentos de
copula forzada) hacia hembras con Alta AR y Baja AR, se aplicaron pruebas de Student t-
test y Wilcoxon dependiendo de una distribucion normal o no en los datos. Todos los datos
fueron evaluados para la normalidad utilizando la prueba de KolmogorovSmirnov. Para
examinar la relacion entre la frecuencia de intentos de copula forzada, la tasa de forrajeo y
el efecto de tratamiento (Baja AR y Alta AR) usamos un modelo lineal generalizado mixto
(funcidn: log) con distribucion de errores tipo Possion y el criterio de informacion de Akaike
(AIC de “Akaike's Information Criterion”) para comparar la plausibilidad relativa de un
conjunto de modelos. En el modelo elegido se compar6 el tratamiento que consiste en
utilizar la diferencia de medias y el intervalo de confianza del 95%, IC. Si el IC del 95% en
torno a las diferencias de medias no se solapan a cero consideramos esta evidencia que
no habia una diferencia significativa entre los dos tratamientos que se comparan (P
<0,05). Todos los analisis de datos se realizaron utilizando el paquete estadistico R
version 3 (R Core Team, 2013).
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Capitulo IV: Resultados

Preferencia de los machos por hembras con diferente AR (Asignacion Reproductiva)

Los machos dirigieron similar frecuencia de cortejo (media + S.E., AR Baja: 4.63 + 0.99,
AR-Alta: 6.58 = 1.62; Wilcoxon-test: nys P= 0.2406, Figura 3a) y duracion de cortejo
registrado en segundos (media + S.E., AR-Baja: 7.10 + 2.20, AR Alta: 7.85 = 2.20;
Wilcoxon-test: nys, P= 0.4842, Figura 3b) a hembras con diferente AR. Sin embargo, los
machos realizaron significativamente mas intentos de copulas forzadas a las hembras que
presentaron AR Baja (media =+ S.E., AR Baja: 15.41 + 1.54, AR Alta: 10.66 + 1.14, t-test

pareado: ns3s = *P=0.008171, Figura 3c).
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Figura 5. Media + SE de comportamientos sexuales del macho dirigido hacia hembras con diferencias en su
asignacion reproductiva (AR) registrados durante cada una de las pruebas experimentales. En frecuencia de
cortejo (a) y duracion de cortejo (b) no se encontraron diferencias significativas, sin embargo hembras con
menor AR presentaron un mayor nimero de intentos de copula forzada (c), (N=36) *P < 0.05.

Efecto del acoso sexual sobre el forrajeo de las hembras con diferente AR

Para examinar la interaccidn entre el acoso sexual (intentos de cépulas forzadas) sobre la
frecuencia de alimentacion de hembras en diferentes periodos de gestacion, se utilizdé un
modelo lineal generalizado mixto (funcién: log) con distribucién de errores tipo Possion,
donde se muestra un fuerte efecto del acoso sexual sobre la eficiencia de alimentacion
(Generalized Linear Mixed Model: nzs, A.R. Baja= P=0.0319, n3s A.R. Alta= P=<2e-16,
Figura 4). La influencia del acoso sexual sobre el nimero de mordidas esta presente en
mayor medida cuando las hembras se encuentran en la primera etapa de su ciclo

reproductivo (baja AR).
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Figura 6. Relacion entre intentos de cépula forzada y frecuencia de alimentacion. El acoso sexual afecta el
forrajeo de las hembras, pero al considerar el ciclo reproductivo, hembras con Baja Asignacién Reproductiva
(Puntos negros) presentan una menor frecuencia de alimentacion en comparacién con hembras con Alta
Asignacion Reproductiva (Tridngulos rojos). Las hembras guppies enfrentan diferentes disyuntivas entre los
costos por acoso sexual y la alimentacion.

Capitulo V: Discusion

Aunque los costos energéticos vy fisioldgicos por la carga fisica del embarazo en hembras
estan bien documentados, en el presente estudio evaluamos si las hembras guppies
prefiadas sufren costos ecoldgicos por la interaccidon con conespecificos. Particularmente,
evaluamos experimentalmente el efecto del acoso sexual de los machos sobre el forrajeo
de hembras en dos periodos de gestacion, Bajo y Alto, y si los machos tenian preferencias
por hembras con mayor masa corporal. Para ello, controlamos dos variables importantes
para los machos: el tamafio de la hembra o longitud estandar (Dosen & Montgomerie,
2004; Evans et al., 2002; Bisazza et al., 1989; Herdman, Kelly, & Godin, 2004) y su
receptividad (Guevara-Fiore et al., 2009), ya que en las pruebas se usaron hembras con

el mismo tamafio y hembras no receptivas.

Tedricamente y empiricamente se ha observado que cuando la fecundidad de la
hembra aumenta con el tamafo del cuerpo, los machos prefieren hembras con un mayor
tamafio del cuerpo debido a que una hembra mas grande podria tener gobnadas mas
grandes que le permiten poner un mayor niumero de huevos; por tanto, el macho que
copule con la hembra mas grande tendra mayor descendencia y aumentara su eficacia
bioldgica (Houde, 1997). Sin embargo, hasta el momento nadie habia puesto a prueba la

preferencia de los machos por hembras con mayor masa corporal controlando el tamafio
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de las hembras (LS). En este caso, uno supondria que si hembras con mas tiempo de
gestacion presentan mayor asignacion reproductiva (AR) o mayor proporcion del cuerpo
dedicado a la reproduccion (mayor distension abdominal y peso), y por lo tanto muestran
mas masa corporal que las hembras con menor tiempo de gestacion, los machos elegirian
a la hembra con mayor masa corporal. A pesar de ello, en nuestro estudio se encontro que
la eleccion de pareja ejercida por el macho en forma de cortejo no mostré diferencias
significativas entre ambos tipos de hembra. Ademas, contrario a nuestra prediccion de que
las hembras con Alta AR podrian ser mas susceptibles al acoso sexual ya que podrian
tener costos de movilidad dado su aumento de masa corporal (Goodwin, Dulvy &
Reynolds, 2002), este costo no se reflejé en las presentes pruebas de interaccion con el
macho, ya que obtuvimos un acoso sexual diferenciado en forma de intentos de cépula
forzada dirigido mayoritariamente hacia hembras con Baja AR afectando en consecuencia
la tasa de forrajeo de las hembras mas acosadas.

Lo anterior significa que, contrario a lo que esperabamos, los machos prefirieron a
las hembras con menor masa corporal. Nuestros pares de hembras se eligieron a modo de
minimizar diferencias entre ellas (i.e. intentar que la Unica diferencia fuera su masa
corporal, medida como distensién abdominal y peso). Sin embargo, en el presente
experimento fue imposible medir diferencias en la produccién de hormonas o feromonas
entre hembras de diferentes tiempos de embarazo (i.e. diferente AR). Ambas hembras en
el par eran hembras no receptivas, ya que las hembras guppies son receptivas los
primeros tres dias después de parir (Houde, 1997), y acorde con esto las hembras en
nuestro experimento no mostraron comportamiento receptivo ante el cortejo de los
machos, esto es, no realizaron un nado arqueando su columna, sin mover las aletas
pectorales (Houde, 1997). No obstante, es posible que pudiera haber diferencias en las
sefales quimicas que le llegaban a los machos. Bajo las condiciones de experimentacion
gue tuvimos nos fue imposible realizar una comparacion de sefiales quimicas usadas por
hembras con diferente AR, pero la literatura sugiere que las hembras secretan sefales
olfativas que los machos usan para tomar decisiones de eleccion de pareja e inversion
reproductiva (Guevara-Fiore et al, 2009; Guevara-Fiore, Stapley, Krause, Ramnarine,
& Watt, 2010; Guevara-Fiore, Stapley, & Watt, 2010). Asi que en el presente
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experimento es posible que los machos ignoraran la masa corporal de las hembras y se
enfocaran en otras sefiales que eran invisibles a nosotros, como lo son las sefiales

quimicas.

Ante estos resultados la pregunta que sigue es: ¢Por qué los machos prefieren
hembras en la primera etapa de su embarazo? Esta preferencia puede ser una adaptacion
evolutiva que ha sido seleccionada por conferirles beneficios a los machos que logren

discernir entre hembras con Baja AR y hembras con Alta AR.

En primer lugar hay que tener en claro que la receptividad femenina se limita a los
primeros tres dias del ciclo reproductivo (Liley, 1966). Cuando una hembra ha sido
inseminada por mas de un macho puede intercalar la paternidad de sus crias o tienen
camadas de diferentes padres (Houde, 1997), ya sea porque dan prioridad a un macho
seleccionado (eleccion femenina criptica) (Constanz, 1984) o porque el esperma de los
machos mas atractivos es mas competitivo (competencia espermatica), donde en un
apareamiento a través de copula forzada el esperma recibido durante el Gltimo encuentro
debe competir con el esperma almacenado de los anteriores apareamientos
consensuales, asi como con los subsiguientes. Cabe resaltar que el utilizar el acoso
sexual en hembras que no son receptivas es una evidencia inequivoca de que puede tener
éxito, al menos en términos de transferencia de esperma (Pilastro, Evans, Sartorelli &
Bisazza, 2002).

Est4 bien documentado que los machos prefieren a hembras receptivas (i.e. el
namero de esperma entregado durante el cortejo es tres veces mayor que la entregada
durante el acoso sexual) esto posiblemente se deba a la produccién de hormonas como la
gonadotropica, que ademas de sus efectos sobre el desarrollo ovarico, esta hormona
también puede estimular la secrecion de una hormona ovarica implicado en el control de la
receptividad sexual (Liley, 1968) es muy probable que las hembras con Baja AR aun se
encuentren secretando aunque en menor cantidad este tipo de hormonas que influye
directamente como estimulo hacia los machos expresado en intentos de copula forzada.

Sin embargo, aun se requiere una gran cantidad de trabajo de investigacion, junto con una
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cuidadosa manipulacion y observacion, para deducir si se encuentra una ventaja

adaptativa al elegir a hembras con Baja AR que hembras con Alta AR.

En nuestro experimento esperabamos que hembras con Baja AR, dada su
condiciéon de contar un menor peso y una mayor locomocién, presentarian una ventaja
para la ingesta de alimento. Posiblemente la disminucion en la frecuencia del forrajeo que
observamos sea una consecuencia de la reduccion del tiempo disponible para la
alimentacion (Koéhler et al., 2011), ya que las hembras evitaron el acoso de los machos
desplazandose de un lugar a otro, lo que impidié que realizaran actividades de forrajeo. No
es la primera vez que se observa que el acoso sexual de los machos disminuye la
posibilidad de obtener recursos de las hembras. Por ejemplo, Magurran & Seghers (1994)
mencionan que una reduccion en la tasa de alimentacién, debida principalmente al acoso
sexual, podria afectar la fecundidad de las hembras puesto que esta variable depende
directamente de su tamafo, y el tamafo corporal a su vez depende da la eficiencia de

alimentacion.

En general, las caracteristicas de las hembras asociadas con el uso de la energia y
de la locomocidon son especialmente propensas al cambio, ya sea por plasticidad
fenotipica, o por un cambio evolutivo, generado como consecuencia del acoso sexual de
los machos. Por ejemplo, Shaun, Darren, Karine & Safi (2016) demuestran que los
cambios en la fisiologia y la mecéanica de locomocion se puede dar tras una exposicion
prolongada al acoso sexual, las hembras guppies que experimentaron mayores niveles de
acoso sexual por parte de los machos, exhibieron mayores niveles de actividad locomotora
(nado de manera mas eficiente). En resumen, las hembras guppies expuestas a altos
niveles de acoso sexual mostraron un incremento en la eficiencia de natacion, gastando

menos energia para moverse a una velocidad y una distancia dada.

Algunos estudios muestran que el acoso sexual de los machos puede ser una
fuerza de seleccion fuerte para las hembras, aunque la literatura muestra resultados
mixtos. Por ejemplo, en un estudio sobre guppies, el aumento de acoso sexual reduce la
fecundidad de la hembra (Ojanguren & Magurran, 2007) mientras que otro experimento

no pudo encontrar ningun efecto (Head & Brooks, 2006). En el pez mosquito (Gambusia
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general), el acoso sexual ha dado lugar a un aumento en la fecundidad de la hembra
(Smith & Sargent, 2006; Smith, 2007), mostrando que el acoso sexual no siempre es un
detrimento de la adecuacion de las hembras. Sin embargo, en esta especie no existe
cortejo, so6lo copulas forzadas, por lo que dicho resultado no debe manejarse fuera del

contexto ecoldgico y evolutivo de dicha especie en particular.

En guppies el patron parece ser que las hembras sufren costos graves por el acoso
sexual. Gasparini, Devigili & Pilastro (2009) manipularon el nivel de acoso sexual y la tasa
de apareamiento en dos grupos de hembras guppies, Poecilia reticulata, cada hembra
interactudé con tres machos por un dia (bajo acoso sexual, BAS) o tres machos por ocho
dias (alto acoso sexual, AAS) durante cada ciclo reproductivo a lo largo de su vida.
Encontraron que la fecundidad de la hembra no fue diferente entre los grupos, pero tiene
un fuerte efecto sobre la adecuacion de la descendencia, ya que hembras con AAS
produjeron descendencia femenina con cuerpos mas pequefios y descendencia masculina
con el gonopodio mas corto, que eran menos atractivos para las hembras y menos
exitosos en los apareamientos que sus contrapartes con BAS. Estos resultados sugieren
que el acoso sexual y tasas elevadas de apareamiento pueden tener efectos negativos
sobre la adecuacion de la descendencia.

Ademas el acoso sexual sobre hembras guppies también puede afectar su forrajeo
(Magurran & Seghers, 1994), sobre todo en poblaciones con pocos riesgos de
depredacion donde las hembras llegan a recibir un intento de copula cada minuto
(Magurran & Seghers, 1994). En peces mollies (Poecilia mexicana) el acoso sexual
ejercido por el macho afecta el tiempo de forrajeo (Kohler, Hildenbrand, Schleucher,
Riesch, Arias-Rodriguez & Streit, 2011); Reznick & Yang (1993) demostraron que
hembras Poecilia latipinna sufren un costo a través de una reduccién de su tiempo de
alimentacion en presencia de machos. Ademas, nos muestran que los machos pequefios
imponen un costo mayor en las hembras. Adicionalmente Magurran & Seghers (1994)
sugirieron que una reduccion en la tasa de alimentacién, debida principalmente al acoso
sexual, podria afectar la fecundidad de las hembras puesto que esta variable depende
directamente de su tamafo, y el tamafo corporal a su vez depende da la eficiencia de

alimentacion. Como consecuencia al acoso sexual las hembras han desarrollado
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estrategias para reducir su exposicion. Por ejemplo, las hembras pueden evitar zonas que
contienen alta densidad de machos (Darden & Croft, 2008), forman alianzas para
defenderse ellas mismas de ataques de machos (Silk, 2007) o aceptan avances del
macho (Sarah & Le Boeuf, 1991).

Por otro lado, el acoso sexual es susceptible de comprometer la eleccion femenina
y puede tener consecuencias evolutivas significativas (Magurran & Seghers, 1994),
causando costos que disminuyen la adecuacion de las hembras (Makowicz & Schlupp,
2013). Si bien hay estudios enfocados en el efecto de acoso sexual sobre la fecundidad de
la hembra en poecilidos con variedad de resultados (Ojanguren & Magurran, 2007; Head
& Brooks, 2006; Smith & Sargent, 2006; Smith, 2007) sugerimos que se lleve a cabo un
estudio para determinar si el aumento de acoso sexual en hembras con diferentes
periodos de gestacion reduce su fecundidad y de igual manera si este acoso sexual
repercute sobre la adecuacion de la descendencia (Gasparini, Devigili & Pilastro; 2009).

Aungue el presente estudio se realizO en un ambiente de laboratorio, las
condiciones experimentales fueron similares en muchos aspectos a los que se encuentran
en la naturaleza. Por ejemplo, durante la estacién seca, en la parte alta del sistema fluvial
se forman pequefias piscinas aisladas que pueden variar en el area superficial de 1 a 10
m? y contienen un nimero variable de peces que van a estar juntos por un periodo de
varios meses (Griffiths & Magurran, 1997). Es importante destacar que, a través de las
poblaciones naturales de guppies, hay una gran variacion en el grado en que las hembras
experimentan acoso sexual, que puede estar relacionado con, por ejemplo, la variacion en
la proporcién relativa de machos (Head & Brooks, 2006) y otras presiones ecoldgicas
(Magurran & Seghers, 1994). Hay que tener en consideracion que las adaptaciones
conductuales, como las presentadas por los machos en sus preferencias de apareamiento,
no son perfectas ni definitivas, sino que se ven sometidas constantemente a la presion de
factores tanto ambientales como sociales, lo que en ultimo extremo determinarda su

evolucion.

Nuestros resultados muestran que los machos acosan prioritariamente a hembras

en su primera semana después de parir, y que este acoso repercute negativamente en el
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forrajeo que hembras con baja AR puedan realizar. Se puede considerar que las hembras
guppies siempre estdn embarazadas, ya que son capaces de guardar esperma por varios
meses (Houde, 1997). A pesar de que las hembras guppies son lecitotréficas, o sea, sus
embriones se desarrollan a través del vitelo acumulado por la hembra en el huevo, y por
tanto las hembras no aportan nutrientes a través de una placenta a los embriones en
desarrollo, es obvio que el desarrollo de huevos ricos en vitelo es fundamental para el
éxito reproductivo de las hembras. En términos evolutivos, la reproduccion es el evento
mas importante en la vida de cualquier ser vivo. El éxito evolutivo se basa en producir un
namero suficiente de copias del propio genoma para existir indefinidamente, donde las
estrategias que adopta cada ser vivo sera en funcién a la busqueda de su beneficio, por
ejemplo la transicion del oviparismo al viviparismo en Poecilidos donde podria resultar
ventajosa para la hembra con cambios orientados a mantener los gametos dentro de ella
de modo que aumente las posibilidades de supervivencia no solo del 6vulo sino del

embrién en los primeros estadios del desarrollo (Wourms & Lombardi, 1992).

El viviparismo requiere de una fecundacion interna que conlleva cambios en el
comportamiento, donde la conducta afecta a la aptitud biolégica de los individuos medida
en términos de éxito reproductivo diferencial. Estas conductas constituyen adaptaciones
puesto que se adecuan a las necesidades de los organismos de acuerdo con el entorno en
el que viven. La transicion de oviparismo a viviparismo también implica costos
reproductivos para las hembras relacionados a la carga fisica del embarazo donde los
embriones aumentan de volumen y la masa durante todo el desarrollo (Ghalambor et al.,
2004), que impide la locomocién, incrementa el riesgo de depredaciéon (Ghalambor,
Reznick, & Walker, 2004; Shine & Bull, 1979; Walker, Ghalambor, Griset, McKenney,
& Reznick, 2005), y reduce la velocidad de natacién (Plaut, 2002). En el presente estudio
demostramos que hembras en su primera etapa del ciclo reproductivo o Baja AR sufren un
costo mas alto que las hembras con Alta AR producto del acoso sexual de los machos,
gue se ve reflejado en una disminucion de la capacidad de forrajeo. Este estudio abre las
puertas a futuras investigaciones multidisciplinarias que combinen la fisiologia, la

evolucion y la ecologia del comportamiento para entender las implicaciones de dichos
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costos en la adecuacion de las hembras a través de una resolucion evolutiva del conflicto

sexual.

Capitulo VI: Conclusiones

La seleccién natural ajusta los beneficios y costos de cada sexo de acuerdo con sus
caracteristicas con el fin de minimizar el impacto neto de dichos costos sobre su éxito
reproductivo. En las lltimas décadas se ha observado que los machos si muestran
preferencias en su eleccion de pareja de apareamiento (Bonduriansky, 2001) y que
muchas veces los intereses de los machos no son compatibles con los de las hembras,
generandose un conflicto entre los sexos (Andersson, 1994). Ejemplo de esto es el acoso
sexual, en el que los machos intentan aumentar su éxito de inseminacion mientras que las
hembras intentan ejercer eleccion de pareja favoreciendo a los machos que incrementen
la adecuacion de las hembras como machos con mejores genes (Andersson, 1994). En el
presente estudio se puso a prueba si el acoso sexual de los machos afecta
diferencialmente a hembras con diferente Asignacion Reproductiva (AR) pero igual tamafio
(longitud estandar). Nuestros resultados muestran que el macho no es selectivo al utilizar
el cortejo como estrategia de apareamiento ante hembras que presentan misma talla pero
con diferente masa corporal por el embarazo (i.e. AR). Sin embargo, los machos dirigen

mayor numero de intentos de cépula forzada a hembras con menor masa corporal o AR.
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El acoso sexual ejercido por el macho en forma de intentos de copula forzada afecta en
diferente medida la tasa de alimentacion de las hembras, donde hembras con Baja AR
presentaron mayor acoso sexual correlacionado con una menor frecuencia de
alimentacion y hembras con Alta AR presentaron una mayor ingesta de alimento. Si bien
en nuestro experimento no observamos diferencias evidentes entre el comportamiento de
las hembras con diferente AR, sugerimos que se lleven a cabo futuros estudios para
determinar el papel del comportamiento de hembras en diferentes periodos de gestacion
ante el acoso sexual del macho y ante la actividad de forrajeo. Este estudio se suma a la
literatura que muestra que las hembras guppies enfrentan diferentes disyuntivas entre los
costos por acoso sexual y la alimentacion sufriendo costos ecoldgicos de interaccion con
conspecificos. Nuestros resultados exponen por primera vez una diferencia en la eleccion
de pareja de apareamiento en machos guppies con base en el periodo de embarazo de las
hembras.
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Anexos

Participaciones

Asistencia al XX Curso Internacional de Bases Bioldgicas de la Conducta, presentando el
proyecto en forma de cartel con el titulo: Efecto del Acoso Sexual en Hembras Prefiadas
Evaluando los Costos de Forrajeo en Peces Guppies. Durante los dias del 9 al 14 de

Octubre del 2015 en la Universidad Autbnoma de Tlaxcala, Tlaxcala Tlax., México.

Glosario

Acoso sexual.-Conductas compulsivas de solicitud de favores sexuales dirigidas hacia

hembras (casi siempre) en contra de su consentimiento.

Adecuacion (Fitness).-Conjunto de caracteristicas estructurales, fisiologicas o de

comportamiento de un organismo a su ambiente y que se miden, en forma integrada, por
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su capacidad reproductiva. Estas caracteristicas incrementan la probabilidad de que un

individuo sobreviva o deje mas progenie.

Ambiente.-Condiciones externas que afectan a un individuo y que pueden ser fisicas
(temperatura, humedad, acidez del agua, etc.) o bidticas (nUumero de competidores,

depredadores, parasitos, etc.).

Anisogamia.-Diferencias en los gametos de organismos con reproduccion sexual, que

involucra la union para la formacion de un nuevo individuo.

Cépula forzada.-Apareamiento forzado dirigidos hacia una hembra; empuje gonopodial

ejercido por el macho al area del gonoporo de una hembra sin cortejo.

Dimorfismo.-Ocurrencia en el mismo lugar de dos formas de la misma especie; es
frecuente el dimorfismo sexual entre muchos animales, con hembras y machos
presentando diferentes fenotipos, como el caso de las aves, las mariposas y otros

insectos.

Disyuntiva bioldgica (trade-off).-Balance entre las ventajas y desventajas que los
animales deben hacer al tomar decisiones con respecto a su crecimiento, reproduccion y

sobrevivencia.

Especie.-Grupo de organismos que pueden cruzarse en forma sexual y que esta
reproductivamente aislado de otros grupos semejantes de organismos, que presenta
monofilia. Constituye la categoria taxondmica fundamental y se designa por un binomio

latino.

Evolucién.-Cualquier cambio permanente en la estructura genética de los organismos de

una generacion a la siguiente.

Gonopodio.-Modificacién de la aleta anal, en forma de tubo, de machos viviparos para la

fertilizacion de la hembra.

Individuo.-Organismo que representa, al mismo tiempo que una unidad fisiologica

totalmente autocontenida, un genotipo unico.
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Latencia.-Tiempo de observacion desde la colocacion del macho y hembras en la pecera
hasta la primera interaccion del macho hacia alguna de las hembras en el presente

experimento.

Lecitotroficos.-Organismos sexuales que producen huevos pero estos se desarrollan en
el interior del oviducto de la hembra, presentando inseminacion interna, donde la
estrategia de alimentacion por parte de los embriones es a través de las reservas del vitelo

(de su saco vitelino) recibiendo nutrientes desde la yema del huevo.

Matrotrofia.-Forma de provision maternal en el que los nutrientes son proporcionados

durante todo el desarrollo del embridn.

Medio (o ambiente).-La suma total de las condiciones fisicas y biolégicas en que vive un

organismo.
Oviparismo.-Modo de reproduccion en el cuél los organismos ponen huevos.

Poblacién.-Biologicamente hablando, debe llenar las siguientes caracteristicas: a) ser un
grupo de organismos de una especie, b) que puedan intercambiar genes, c) que
interactien, d) que se desarrollen bajo condiciones ambientales similares, €) que se
encuentren bajo la influencia de sus propios efectos sobre el ambiente y la de sus vecinos
y f) cuya seleccion natural esta afectada por sus atributos demograficos y por el medio

fisico y bidtico.

Progenie.-Descendencia dejada por un organismo o pareja de organismos como

resultado de una reproduccién sexual.

Recursos.-Componentes del medio, ya sean bioticos o fisicos, necesarios para que los

individuos puedan cumplir las diferentes fases de su ciclo de vida.

Seleccién Natural.-Teoria medular del darwinismo, que explica por qué los organismos
mejor adaptados que otros al medio en que viven, dejan mayor niamero de progenie fértil y
viable propagando hereditariamente sus caracteristicas favorables en la poblacion. Exito

reproductivo diferenciado.
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Seleccidén Sexual.-La seleccion de las caracteristicas que solamente tienen relacién con
el incremento en el éxito reproductivo de los organismos. Disyuntiva entre el éxito

reproductivo y la supervivencia.

Superfetacion.-Forma de reproduccion en el que una hembra carga con mudltiples

embriones en diferentes estados de desarrollo.

Teoria Historia de vida.-Es una rama de la biologia evolutiva que estudia los
compromisos (trade-offs) asociados a la distribucién de energia entre las funciones vitales

de crecimiento, mantenimiento y reproduccion.

Variacion ambiental.-Variacion en el caracter de un organismo debido a influencias
externas y que ocurre independientemente de cualquier alteracidon en su estructura

genética.

Variacion genética.-Variacion en el caracter de un organismo, resultado de una mutacion

o de recombinacion genética.

Viviparismo.-Modo de reproduccioén en el cuél los organismos dan a luz a las crias vivas.

58



