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Resumen

Xenotoca variata es una especie de pez dulceacuicola que posee escamas
iridiscentes y es endémico de la Meseta Central de México. Esta especie utiliza
dichas escamas durante el comportamiento de cortejo y durante interacciones
territoriales. Estudios recientes reportan que las escamas iridiscentes en esta
especie reflejan luz ultravioleta (UV) rasgo que se conoce como coloracion UV.
En la naturaleza la coloracion UV es una caracteristica visual que muchas
especies de animales utilizan para la comunicacioén. Por lo que cabe preguntar si
X. variata presenta algun patron de coloracion UV que pudiera tener una
funcion en la comunicacion intraespecifica. Los objetivos del estudio fueron:
determinar si los machos y hembras X. variata muestran un patron de coloracion
UV en su cuerpo, comprobar si pueden percibir la luz UV, y de ser asi, establecer
para qué y como pudieran usarla en un contexto de comunicacion intraespecifica.
Se tomaron fotografias UV de los peces y no se encontro evidencia de que
presenten un patron de coloracion exclusivamente UV. Estos resultados
coinciden con un analisis de microespectrofotometria, el cual mostro

que X. variata es una especie tricromatica que no posee conos UV exclusivos,
aunque el UV si est4 representado marginalmente en los espectros de
absorbancia. También se pusieron a prueba algunas de las predicciones que

resultan de las funciones comunicativas que se han propuesto para explicar la



presencia de la coloracion UV: 1) un ornamento sexual masculino que tiene una
funciodn en la eleccidén femenina de pareja, i1) un componente de las sefiales
exhibidas durante interacciones territoriales, iii) un medio de reconocimiento de
especie/individuo. Para lograrlo se realizaron pruebas de comportamiento en las
que se controlo el paso de la luz UV en dichos contextos y se midi6 la preferencia
de los peces por peces conespecificos bajo dos tratamientos (paso de luz UV;
bloqueo de luz UV). Los resultados no muestran una preferencia por parte de las
hembras X. variata por ninguno de los tratamientos. Adicionalmente, se
encontr6 que la frecuencia y la duracion de las visitas hacia los machos crecieron
con la densidad de escamas iridiscentes. Con base en los resultados se puede
concluir que X. variata no posee un pigmento visual especializado para detectar
el ultravioleta pero los espectros de absorbancia secundarios de los otros
pigmentos visuales encontrados incluyen este rango del espectro electromagnético
lo que sugiere que esta especie si detecta el UV pero no lo discrimina como un
color diferente. Ademas, todo parece indicar que la coloraciéon UV en X. variata
es propia de las escamas iridiscentes y que posiblemente no es utilizada como una

sefial y/o que funciona como un amplificador de ésta.
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1 CAPITULO I: SENSIBILIDAD Y FUNCION
DE LOS FOTORRECEPTORES DE Xenotoca

variata

Resumen

El sistema visual de los peces cumple las dos funciones principales que los ojos de
cualquier otro vertebrado, reunir la luz y formar una imagen nitida que pueda ser
analizada en la retina. Ademas, posee particularidades que lo hacen funcional
debajo del agua, donde el ambiente fotico depende de las modificaciones que la
luz experimenta al entrar y transmitirse. Por medio de la vision los peces buscan
alimento, reconocen peligros y se comunican con conespecificos y
heteroespecificos. Asi que conocer los sistemas sensoriales que permiten a un
animal interpretar su entorno es necesario para entender su ecologia. Xenotoca
variata es una especie de pez dulceacuicola que posee escamas iridiscentes en sus
cuerpos. Se sabe que estos peces utilizan dichas escamas en contextos sociales,
como la eleccidén femenina de pareja e interacciones territoriales. Estas escamas
alcanzan su reflectancia méxima en el rango del espectro electromagnético de la
luz UV. Esta especie podria estar usando este tipo de luz en alguno de los

contextos de comunicacion ya reportados para las escamas iridiscentes o en algin



otro, lo cual es comun en varias especies de peces con coloracion UV. Por lo
tanto, es oportuno preguntarse si Xenotoca variata puede percibir la luz
ultravioleta. La hipotesis que puse a prueba fue que posee fotorreceptores
(conos) con pigmentos sensibles a la luz ultravioleta. La técnica de
microespectrofotometria reveld que X. variata posee un pigmento visual en sus
bastones cuya Amax estd sintonizada en 521 nm. Ademas, se encontraron dos
conos sencillos y uno doble, con sintonizaciones espectrales en 412 y 490 nm para
el primer caso, y 620 nm para el segundo caso con otro pico secundario en 410
nm. No se encontraron conos con una sintonizacion espectral en la luz UV. Sin
embargo, los espectros de absorbancia muestran que las bandas secundarias de
todos los conos incluyen al UV. Este resultado sugiere que X. variata es

fotosensible a la luz UV pero no puede discriminar este rango.

1.1 SUSTENTO TEORICO
1.1.1 El sistema visual de los vertebrados

El sistema visual de los vertebrados evolucion6 en funcién de las condiciones
luminicas ambientales terrestres, acuaticas o ambas (Land, 1999). De manera
general la luz atraviesa las diferentes estructuras del globo ocular de los
vertebrados. Primero entra por la cornea, después pasa por el humor acuoso, el
cristalino, el humor vitreo, y finalmente alcanza la retina. En este recorrido las

diferentes estructuras modifican la trayectoria de la luz (Djamgozi y cols., 1999).



La cornea es una estructura avascular que consta de dos superficies
curvas y junto con el cristalino es la responsable de enfocar la imagen en la
retina. Posee adaptaciones que permiten disminuir la dispersion de la luz como
su estructura celular y su indice de refraccion (i.e., propiedad fisica que describe
como la luz se dobla o refracta al pasar de un medio a otro). En condiciones
terrestres tiene un gran poder de refraccion, pero éste practicamente se pierde
bajo el agua debido a las similitudes en sus indices de refraccion (1.333 y 1.337
para el agua y la cornea respectivamente; Sivak y cols., 1999). El humor acuoso
es importante para mantener la presion intraocular, ya que, circula nutrientes y
remueve metabolitos potencialmente dafiinos (Gray y cols., 2009). Su indice de
refraccion también es muy cercano al de agua (1.336; Sivak y cols., 1999) y
absorbe una cantidad pequenia de la luz que lo alcanza (McCandless, 1968). El
cristalino es una estructura celular ubicada en una capsula acelular. Suele ser
uno de los filtros oculares més importantes en la mayoria de los animales que lo
presentan. En los animales acudticos, es la unica estructura refractiva
responsable de los cambios de acomodacion para enfocar la imagen. Los
cristalinos de los peces son redondos y presentan un indice de refraccion mayor
que los animales terrestres; se han reportado indices entre 1.5 y 1.65 en diferentes
especies (Sivak y cols., 1999). El humor vitreo es un gel transparente que tiene

como funcién principal mantener la forma del ojo, ademas de sostener la retina y



conservar su transparencia (Montefusco-Pereira y Alves, 2016). En peces, tiene
un indice de refraccion de entre 1.327 y 1.336 (Guzman Bermudez y cols., 2019).
La luz llega a la retina luego de atravesar el globo ocular. La retina se
encuentra en la capa posterior del globo ocular. Es una capa de tejido nervioso
con cé¢lulas que son sensibles a la luz. Dichas células se conocen como
fotorreceptores: conos y bastones, los cuales extraen la informacion de la luz que
es enfocada en la retina. Ademas de los fotorreceptores, en la retina de los
vertebrados hay células bipolares, células horizontales y células amacrinas
(Figura 1). Estas células forman vias que procesan la informacion, tanto en serie
como en paralelo (Djamgozi y cols., 1999).
Células horizontalesx
Células bipolare\s \ ‘.\;Conos

Células ganglionares

Células amacrinas

Figura 1. Esquema de la retina de un vertebrado en el que se indican los
diferentes tipos de células que la componen. Imagen tomada y modificada de
Musilova y cols., 2021.

Las células bipolares de la retina son interneuronas que forman un enlace



entre la primera y la altima capa sinaptica, transmiten las senales de los
fotorreceptores a las células ganglionares. Las células horizontales de la retina
también son interneuronas, sus cuerpos celulares forman la capa plexiforme
externa de la retina. Su funcion es modular las sefiales sensoriales permitiendo la
comunicacién entre los fotorreceptores al interactuar con la sinapsis de las
células. Las células amacrinas recolectan y decodifican las sefiales de las células
bipolares (Figura 1; Djamgozi y cols., 1999).

Los fotorreceptores son de dos tipos, conos y bastones y son el sitio de las
reacciones fotoquimicas. Los fotorreceptores de los vertebrados comparten una
arquitectura basica. Tienen un segmento externo donde se encuentran los discos
membranosos que contienen el pigmento visual; una region elipsoide con una
gran cantidad de mitocondrias; y una terminal sindptica donde sus sefiales se
transmiten a las células horizontales y bipolares (Djamgozi y cols., 1999). La
membrana de los discos en el segmento externo contiene el pigmento visual; esto
es un complejo de una proteina, una opsina y un croméforo, en el caso de la
rodopsina Il-cis retinal (Locket, 1999). Los bastones tienen una forma
tipicamente cilindrica, funcionan con niveles bajos de luz (Partrigde y
Cummings, 1999) y son mas sensibles a ésta que los conos, debido a diferencias
en la amplificacion intrinseca de las cascadas de transduccion, principalmente en

cuanto a la sensibilidad a la luz y la velocidad de respuesta (Figura 2; Djamgozi
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y cols., 1999).

Los conos reciben su nombre por la forma de su segmento externo, que a
diferencia de los bastones es conico. Como en el caso de los bastones el pigmento
visual se encuentra en la membrana de los discos en el segmento externo. Los
conos funcionan en condiciones fotdpicas y en general favorecen la “vision a
color”. En la retina de algunos grupos de animales, como los reptiles y teledsteos
se pueden encontrar conos multiples, los mas comunes son los conos dobles
-también llamados gemelos- que guardan una similitud elevada entre si (Locket,
1999). Los conos dobles son dos fotorreceptores que se encuentran agrupados y
pueden estar Optica y/o eléctricamente acoplados (Pignatelli y cols., 2010).
Pueden estar muy cerca uno del otro, pero no en contacto directo (Locket, 1999).
A pesar de ser muy comunes en varios grupos de vertebrados, no se les ha podido
asignar una funcidn concreta y generalizada. Sin embargo, se sabe que en el pez
Rhinecanthus aculeatus, los conos dobles sirven para la vision a color como
canales separados (Pignatelli y cols., 2010). Savelli y cols. (2018) encontraron
que en los conos dobles del pez Platichthys stellatus, hay un gradiente de
pigmentos de la base a la punta del segmento externo, lo que les sugirid que esta
caracteristica podria maximizar la deteccion simultanea de objetivos contra
diferentes condiciones de luz de fondo. Cameron y Pugh (1991) proponen que los

conos dobles podrian tener una funcién en la vision polarizada en el pez Lepomis
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cyanellus. Marchiafava en 1985 propuso que los conos dobles en el pez Tinca

tinca participaban en la deteccidon de luminosidad mas que en la deteccion de

longitudes de onda.

Mitocondrias

saston - IIIIIIIIIIT

( It J
Y Y

Terminacion Segmento interno  Segmento externo
sinéptica
Axén Ndcleo I\ |
[ \[ |
Cono P ™™ @ =

Figura 2. Esquema de la estructura de los fotorreceptores en el que se indican
las partes que los conforman. Baston en la parte superior y cono en la parte
inferior. Imagen tomada y modificada de Jaroszynska y cols., 2021.

La informacion espectral disponible para el sistema visual de un animal
depende, tanto de las longitudes de onda que alcanzan a los segmentos externos
de los fotorreceptores como de los pigmentos visuales que contienen (Douglas y
Marshall, 1999). Los pigmentos visuales son las moléculas sensibles a la luz.
Estan formados por una proteina G (opsina) unida por medio de una base de
Schiff a un croméforo derivado de la vitamina A llamado 11-cis retinal. Este
cromoéforo en su forma inactiva se encuentra en un bolsillo de union en la séptima
a-hélice transmembrana de la opsina. Tras la absorcion de los fotones, el
cromoforo isomeriza causando un cambio conformacional en la opsina lo cual

provoca una cascada de sefializacidon que deriva en una sefal celular (Cronin y
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Bok, 2016). Después de que los fotorreceptores transducen la sefal, ésta viaja

hacia una red neuronal que la procesa y analiza formando una imagen de lo que

el animal esta viendo (Figura 3; Archer, 1999).

N
\ Fotopigmento
Cono 3 )2 ’
- I y
¢ TRTEE
N\ I |

Lisina

Figura 3. Esquema de un cono (izquierda) y el acercamiento a la molécula del
fotopigmento en la membrana (derecha). Imagen tomada y modificada de
Roychoudhuri y Lakshminarayanan, 2006.

La estructura de los pigmentos visuales de conos y bastones en
vertebrados se mantiene casi inalterada entre ellos, y entre las especies. Sus
sensibilidades espectrales maximas van de los 310 a los 750 nm
aproximadamente. El pico de sensibilidad méaxima est4 determinado por
alteraciones en sitios especificos, en la secuencia de los aminoacidos que
conforman la opsina que son proteinas de membrana que al unirse a un retinal
forman los pigmentos visuales (Archer, 1999). En los conos de los animales se

pueden encontrar al menos cuatro tipos: 1) conos sensibles a longitudes de onda
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larga (LWS, por sus siglas en inglés), con un pico de absorcion medianamente
amplio de 500-570; ii) conos sensibles a longitudes de onda medianas (MWS), con
un pico de absorcion que varia de 480-520 nm; iii) conos sensibles a longitudes de
onda cortas (SWS), con un pico de absorciéon en un rango de 415-470 nm y; iv)
conos sensibles a longitudes de onda muy cortas: a violeta y ultravioleta
(VS/UVS), con un pico de absorcion variable de 355-435 nm (Hunt y cols.,
2001). En cuanto a los bastones, solo encontramos a la rodopsina RH1 (por sus
siglas en inglés), sensible a longitudes de onda entre los 460 y 530 nm
(Bowmaker, 2008). Se debe puntualizar que esta clasificaciéon proporciona una
aproximacion de las sensibilidades espectrales de los pigmentos visuales. La
imagen procesada se logra con base en el conjunto de estas sensibilidades, y el
arreglo de los fotorreceptores en la retina. Ademas, estas sensibilidades varian
entre especies, y estan ligadas en la mayoria de los casos, al espectro de luz
disponible en el ambiente que habita el animal. Por lo tanto, existen otras
subclasificaciones, como la que han propuesto Losey et al., (2003) la cual
categoriza a los pigmentos visuales sensibles a longitudes de onda corta y UV.
En cuanto a la fototransduccion, ésta es esencialmente igual en todos los
fotorreceptores de los vertebrados. Estas células absorben la radiacion
electromagnética y amplifican la sefal eléctrica asi recibida mediante la

transduccion a un flujo de iones a través de las membranas. Al final ocurre una
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respuesta bioldgicamente relevante con la liberacion de un neurotransmisor en la
sinapsis (Partridge y Cummings, 1999). En la oscuridad los canales catiénicos en
la membrana plasmatica se abren por la accion alostérica del guanosin
monofosfato ciclico (GMPc), lo cual hace que la membrana se despolarice. Por
otro lado, en la presencia de la luz la proteina G se activa, estimulando a la
fosfodiesterasa, la cual hidroliza al GMPc y cierra los canales cationicos,
generando asi una corriente de salida y llevando a la membrana a una
hiperpolarizacion (Figura 4; Archer, 1999). Basicamente el sistema visual de los
peces cumple con todas estas caracteristicas anatdomicas y funcionales. Sin
embargo, cuentan con algunas particularidades que les permiten ver de manera

clara debajo del agua.

1lcis-Retinal 1 1-trans-Retinal

2 Na AMPc = Puente
Fosfodiesterasa Ca? canal ionico

ke PN COBBEAAS ot O m
GTP  GDP /8K -/ "060&5&
T o
o f y
'G% GMP GMPc

Figura 4. Esquema del mecanismo de fototransduccion de los vertebrados.

Imagen tomada y modificada de Zepeda y Lira-Rocha, 2007
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1.1.2 El sistema visual en los peces teleosteos

Podemos encontrar peces en ambientes acuaticos muy variados y con condiciones
en el agua muy extremas de temperatura, salinidad, luminosidad, pH, etc. Se ha
encontrado una correlacion entre las condiciones luminicas del entorno y las
caracteristicas de absorcion en los pigmentos visuales. Para explicarla se han
propuesto diferentes hipotesis, por ejemplo la hipdtesis de la sensibilidad y la
hipotesis del contraste. La primera predice que los pigmentos visuales deben
tener valores de Amax (longitud de onda a la cual se alcanza el mayor porcentaje
de absorbancia) que hagan maxima la captura de fotones durante tareas visuales
realizadas en el entorno visual en el que vive el animal. La segunda plantea que
la mayoria de las tareas visuales implican la deteccion de cambios en los niveles
de luz, ya sea en el tiempo o en el espacio; cuanto mayor sea el cambio, mas facil
sera la tarea de deteccion (Partridge y Cummings, 1999). Ademas, el sistema
visual requiere de algunas adaptaciones anatdmicas para enfrentar situaciones
como la turbidez del agua, la difraccion y dispersion de la luz y la
fotosensibilidad en la columna de agua (Douglas y Djamgoz, 2012).

El sistema visual es uno de los primeros en desarrollarse en los peces, y
desde las primeras etapas de vida adquiere una funcion critica en
comportamientos tales como la alimentacion, el reconocimiento de conespecificos,

heteroespecificos, y también en la comunicacion (Siebeck, 2014). El sistema

16



visual esta conformado por el ojo, nervio Optico, tectum Optico, complejo
pretectal y los ntcleos opticos dorso mediales del tdlamo (Tovar y cols., 2013).
En cuanto a su anatomia, el ojo de los peces es muy similar al de otros grupos de
vertebrados, aunque carecen de parpados. Los llamados osiculos o piezas
cartilaginosas en la esclerotica mantienen la forma ocular del ojo. Los musculos
retractores o protactores del cristalino hacen que el ojo, sujeto a aquellos por un
ligamento suspensor, se mueva (Figura 5). En el caso de los peces teledsteos, los
musculos retractores mueven al ojo hacia atras, logrando de esta forma que la
imagen se enfoque (Kardong, 2012). Las especies acuaticas existentes, ya sean
peces o mamiferos (cetaceos, sirenios), poseen 0jos caracterizados por la presencia
de un cristalino esférico o casi esférico de consistencia rigida e indice de refraccion
elevado. El cristalino, como tnica estructura refractiva de este tipo de ojos, es

responsable de los cambios acomodativos en el poder refractivo (Sivak, 1980).
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Cartilago de
la esclerdtica

Ligamento
suspensor

Esclerotica
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_ Conjuntiva
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optico
Iris

Musculo
retractor del
cristalino

Figura 5. Esquema de la anatomia general del ojo de un pez teledsteo. Imagen

tomada y modificada de Kardong, 2012.

Los fotorreceptores de los peces son mas grandes que los de vertebrados

terrestres porque tienen segmentos externos mas largos (comunes en peces que

viven en aguas poco profundas). Esta caracteristica permite la captura de mas

fotones al contener una cantidad mayor de discos membranosos, lugar donde se

encuentran los pigmentos visuales. Esto explica que el sistema visual posea una

mayor sensibilidad en todas las longitudes de onda, incluyendo aquellas alejadas

de la Amax (Partridge y Cummings, 1999). Ademads, es comun encontrar varios

tipos de conos con sensibilidades espectrales relacionadas con el ancho de banda
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espectral de la luz disponible. Tal es el caso de los peces dulceacuicolas que viven
cerca de la superficie de la columna de agua, en los cuales es comun encontrar al
menos tres tipos de conos sensibles a diferentes longitudes de onda cubriendo el
espectro visible y UV (Bowmaker, 1988; Partridge y Cummings, 1999).

Otra de las regularidades que se pueden encontrar en los sistemas
visuales en los peces (aunque no es exclusivo de estos) es la presencia de conos
organizados en mosaicos bien definidos. En estos mosaicos podemos encontrar
conos en diferentes arreglos geométricos. Los conos pueden ser multiples (dobles,
triple, cuadruple; Figura 6). En general no se sabe cudl es la funcién de estos
arreglos, pero se ha propuesto que pudieran estar relacionados con las necesidades
visuales del animal; por ejemplo, en funcién del tipo de luz en el ambiente o para

optimizar la forma en la que se transmite la informacion (Locket, 1999).
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Patron aleatorio
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./ cono ng 5
bastén | . [ conogemelo cono triple
O " sencillo e g .

Figura 6. Tipos de cono y patrones de mosaico encontrados en la retina del pez
Tripterygion delais. A) patron de mosaico cuadrado con conos dobles e
individuales; B) patron de mosaico en forma de "trébol" con conos dobles e
individuales; C) conos triples en disposicion aleatoria. Las puntas de flecha
abiertas sefialan los conos individuales, las puntas de flecha rellenas sefialan los
conos dobles y los circulos abiertos senalan los conos triples. Tomado y
modificado de Locket, 1999.

Asi que, aunque se han descubierto ciertos patrones y/o limitaciones del
sistema visual (e.g. el rango del espectro electromagnético que se puede captar),

realmente la manera en la que cada especie e incluso cada individuo percibe la
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luz y la traduce a una imagen es bastante especifica. Por lo que, al preguntarnos
como los animales perciben su entorno solo podemos tener aproximaciones de lo
que podria estar sucediendo. Esto, al medir algunos parametros en los ojos o del

comportamiento de los animales.

1.1.3 Métodos para la medicion de la sensibilidad espectral

Los métodos utilizados para medir la sensibilidad espectral son: i) la aplicacion
de estimulos monocromaticos de caracteristicas conocidas, ante los cuales se
registra la respuesta electrofisiologica de los fotorreceptores (Nosaki, 1969; Kelber
y cols., 2002), ii) el registro de electroretinogramas, los cuales miden la suma de
la actividad eléctrica de todas las células de la retina, iii) el uso de
microespectrofotometria, técnica mediante la cual se mide el espectro de
absorcion de la luz de los fotorreceptores (Kelber y cols., 2002), iv) el uso de
espectroradiotometria del medio ocular, procedimiento por el cual se mide la
transmitancia (i.e. la fraccion de luz incidente, a una longitud de onda especifica,
que pasa a través de un material) del cristalino, la cornea y el ojo (Losey y cols.,
2003; Douglas y Jeffery, 2014) y, v) la determinacién de la composicion de los
aminoacidos de la opsina (Kelber y cols., 2002; Shi y Yokoyama, 2003).

La técnica mas confiable para la medicion de la sensibilidad espectral de
un fotorreceptor es la microespectrofotometria (MSP, por sus siglas en inglés) de

pigmentos visuales en segmentos externos de fotorreceptores individuales ya que
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los resultados obtenidos son certeros en cuanto la fotosensibilidad de los
fotorreceptores a ciertas longitudes de onda. Con esta técnica se pueden obtener
los espectros de absorbancia de los pigmentos visuales. Estas distribuciones
espectrales se presentan como una funcién de la longitud de onda, por lo que
cada pigmento tendrd una absorbancia maxima en una longitud de onda
determinada. En la mayoria de los casos la sensibilidad espectral de un
fotorreceptor es directamente proporcional a su absorcion espectral referencia.
Por lo tanto, gran parte del estudio de la percepcion visual de los animales no
humanos basa sus suposiciones en la medicion de esta absorbancia (Partridge y
Cummings, 1999). Sin embargo, al realizar estas mediciones siempre hay que
tener en cuenta que se hacen ciertas simplificaciones, como ignorar los filtros
espectrales, o que la luz viaja en el vacio hasta alcanzar los segmentos externos
de los fotorreceptores (Archer, 1999). Por otro lado, la Amex de un pigmento
visual siempre estara determinada por la secuencia de aminoacidos de su opsina
y naturaleza del cromoéforo (i.e., parte del pigmento visual que absorbe ciertas
longitudes de onda; Partridge y Cummings, 1999).

En general la MSP consiste en extraer parte de la retina de los animales
de interés e identificar individualmente a los fotorreceptores. Estos son puestos
en un microscopio 6ptico modificado. Luego cierta cantidad de luz

monocromatica es proyectada en la muestra y un dispositivo fotoeléctrico mide
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cuanta luz es absorbida y cuanta luz es transmitida por el fotopigmento en cada

longitud de onda, segun la relacion:

/i
OD = /Oglo I_

t

Donde OD es la densidad optica (por sus siglas en inglés) y se define como el
grado al que un medio refractivo retarda la transmision de rayos de luz,
considerando la absorcion y la refraccion de la luz. [/, es la luz transmitida a
través de la célula e; /; es la luz transmitida a través del tejido (Govardoski y
Fyhrquist, 2000; Hawryshyn y cols., 2001; Nymark y cols, 2012).

Ademas, con base en los espectros de absorbancia obtenidos se pueden
generar plantillas, las cuales se usan comunmente para determinar si los animales
utilizan vitamina A1 o A2 como cromo6foro en sus pigmentos visuales
(Govardoski y Fyhrquist, 2000) pero pueden tener varios usos. Por ejemplo,
Carvalho y cols. (2011) utilizaron este tipo de plantillas para determinar las Amax
en los espectros de absorbancia de los pigmentos visuales de primates. Ademas
de ayudar a determinar la Amax de espectros de absorbancia, estas plantillas se
han utilizado para analizar otras caracteristicas de los pigmentos visuales. Tal es
el caso reportado por Hart y cols. (1998) quienes las utilizaron en el ave Sturnus
vulgaris como base para analizar los pigmentos de conos con valores de Amax en
el espectro. Ellos realizaron ajustes a la plantilla porque el espectro de

absorbancia que registraron no coincidia perfectamente con las plantillas en el
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rango UV. Dong-Gen y cols. (2011) usaron las plantillas para realizar una
relacion cuantitativa entre la energia de fotoactivacion de un pigmento visual y
su longitud de onda de maxima absorcion. Lo hicieron con la intencién de
predecir el ruido relativo de diversos pigmentos con la llamada estadistica
térmica de modos multivibracionales. En peces se han utilizado en Salvelinus
alpinus y Coregonus lavaretus (Kahilainen y cols., 2016) y en el pez

Acanthopagrus butcheri (Shand y cols, 2002).

1.1.4 Xenotoca variata

X. variata es una especie de pez dulceacuicola viviparo, que pertenece a la
familia Goodeidae (Fitzsimmons, 1976; Doadrio y Dominguez-Dominguez, 2004).
Los machos de esta familia carecen de un 6érgano intromitente verdadero, pero
poseen un espermatopodio, el cual es un acortamiento de los rayos anteriores de
la aleta anal, modificacién a través de la cual se podrian eyectar los
espermatoforos (Dominguez y Pérez, 2007). Ademas, esta especie presenta
dimorfismo sexual: los machos son de menor tamafio que las hembras
(Fitzsimmons, 1976) y poseen una banda amarilla en la aleta caudal, una
caracteristica comun en especies de la subfamilia Goodeinae (Macias-Garcia y
Ramirez, 2005). La presencia de escamas iridiscentes en mayor cantidad en los
machos que en las hembras es una de las caracteristicas mas evidentes del

dimorfismo sexual que presentan estos peces (Moyaho, 2004).
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Se ha descrito que las escamas iridiscentes tienen un rol en diferentes
comportamientos como la amedrentacion de rivales (Moyaho y cols., 2023) y el
cortejo (Moyaho, 2004). Esto sugiere que tales escamas iridiscentes estan
involucradas en la comunicacion intraespecifica en esta especie. Olmos-Santiago
(2018) midio las caracteristicas colorimétricas de estas escamas iridiscentes, y
encontr6 que tanto en los machos como en las hembras su “color” estd compuesto
por longitudes de onda que varian de 300 a 750 nm, alcanzando una Amax en el
rango UV del espectro electromagnético. Este hecho sugiere que X. variata
podria estar utilizando no solo longitudes de onda cortas, medianas y largas en la
comunicacidn con sus conespecificos, sino también longitudes en el rango

ultravioleta.

Reflectancia (%)

I T T T T
300 400 500 600 700

Longitud de onda (nm)
Figura 7. Distribucion espectral de la reflectancia de las escamas iridiscentes de

X. variata a 90°. Puede observarse que el espectro abarca longitudes de onda UV
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y visibles. Tomado de Olmos-Santiago, 2018

1.2 PREGUNTA DE INVESTIGACION

Conocer los sistemas sensoriales que permiten a un animal interpretar su entorno
es necesario para entender la ecologia de dicho animal. También la forma en la
que ¢l interactia con su ambiente y con otros animales conespecificos y
heteroespecificos. El sistema visual es de los mas relevantes para estas tareas.
Asi que analizar y medir de alguna forma lo que este sistema detecta, es
fundamental para entender su origen, funcion y sobre todo para comprender la
manera en la que los animales perciben su entorno. Como mencioné mas arriba,
se sabe que Xenotoca variata utiliza las escamas iridiscentes en contextos de
comunicacion, y que ya se conocen las caracteristicas colorimétricas de dichas
escamas. Asi que, valdria la pena investigar si la capacidad del sistema visual de
Xenotoca variata estd en sintonia con estas caracteristicas colorimétricas.
Especificamente planteo la siguiente pregunta de investigacion:

(Cual es la fotosensibilidad de los fotorreceptores de Xenotoca variata?

1.3 HIPOTESIS Y PREDICCIONES

La fotosensibilidad de los fotorreceptores esta determinada por los pigmentos

visuales que se encuentran en el segmento externo de los conos y bastones.
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Hipotesis: Los fotorreceptores en la retina de X. variata poseen pigmentos
visuales sensibles a longitudes de onda UV, cortas, medianas y largas.

De ser cierta esta hipotesis se esperaria:

i. Encontrar en la retina un tipo de baston y al menos dos tipos diferentes de

conos;

ii. Hallar diferentes valores de Amax en cada tipo de fotorreceptor;

iii. Encontrar que la Amax de la absorbancia de al menos uno de los pigmentos

se encuentre sintonizada en longitudes de onda UV, y la/las otra esté

sintonizada en longitudes de onda mas largas.

1.4 OBJETIVOS
1.4.1 Objetivo general

Determinar la sensibilidad espectral de los pigmentos visuales en los

fotorreceptores de X. variata.

1.4.2 Objetivos particulares

1. Obtener muestras viables de la retina de X. variata para medir la densidad

optica de los pigmentos visuales en sus fotorreceptores;

i1. Identificar los diferentes tipos de fotorreceptores presentes en la retina;
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iii. Obtener los espectros de absorbancia de los pigmentos visuales en los

segmentos externos de conos y bastones en la retina de X. variata a lo

largo del espectro UV-VIS (300-750 nm);

iv. Determinar con base en los espectros de absorbancia los tipos de pigmentos

presentes en los fotorreceptores de X. variata.

1.5 MATERIAL Y METODO

Para determinar la sintonizacion espectral (i.e., la Amax en el espectro de
absorbancia) de los pigmentos en los fotorreceptores de X. variata se realizé una
microespectofotometria (MSP) de células individuales. Dicha técnica se realizo en
colaboracidn con el Dr. Ellis Loew en el Departamento de Ciencias Biomédicas

en la Universidad de Cornell en Ithaca, Nueva York, Estados Unidos de América.

1.5.1 Peces de estudio

Para realizar la MSP se utilizaron dos peces de X. variata adultos, un macho y
una hembra. Fueron peces sexualmente maduros identificables por la
presencia/ausencia de espermatopodio, de aproximadamente 3 afios de edad. Los
peces fueron colectados de una de las pozas del Instituto de Fisiologia de la
BUAP, Puebla, en la que se alojan a los peces que ya han sido utilizados para

otros experimentos. Los peces de esa poza son alimentados con alimento
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comercial dos veces al dia. La poza referida se encuentra a la intemperie.

1.5.2 Procedimiento experimental

Traslado de los peces. Una vez que los peces fueron seleccionados los
mantuve durante tres dias en el laboratorio de Ecologia de la Conducta en una
pecerade 51 cm x 26 cm x 30 cm. Alimentados dos veces al dia con alimento
comercial bajo un fotoperiodo de 12 horas y una temperatura ambiental
promedio de 21 °C aproximadamente. Veinticuatro horas antes de trasladar a los
peces a los Estados Unidos se les suspendi6 el alimento para evitar que sus
desechos metabolicos contaminaran el agua durante el traslado. Los peces fueron
puestos en una bolsa con agua y oxigeno, en una proporcion 2:1 respectivamente,
a su vez la bolsa fue metida en un contenedor plastico el cual se introdujo en una
hielera de unicel con bolsas de gel refrigerante con la intencion de disminuir el
metabolismo de los peces durante su transportacion. Estas medidas de
transportacion fueron tomadas con la finalidad de aumentar las probabilidades
de que los peces llegaran vivos al laboratorio del Dr. Loew.

Los peces fueron transportados en avion como equipaje documentado
desde el aeropuerto internacional Benito Juarez de la Ciudad de México al
aeropuerto George Bush en Houston, Texas. Pasé por aduana con la
documentacion correspondiente. Esta documentacion constaba del Permiso de

Pesca de Fomento para Embarcaciones Menores, folio 016/20, forma 3-177, la
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cual es una declaracién para la importacion o exportacion de peces o vida salvaje
del Servicio de Peces y Vida Salvaje de los Estados Unidos de América; una carta
por parte del Dr. Ellis Loew y otra por parte del Dr. Alejandro Moyaho. Las
cartas explicaban la importancia del transporte de peces vivos desde el
laboratorio de Ecologia de la conducta hacia el laboratorio del Dr. Ellis Loew en
la Universidad de Cornell.

Envié los peces de Houston a Ithaca New York por medio del servicio
“priority overnight” de la compafiia FedEx. Ambos peces llegaron muertos, pero
en buenas condiciones para la MSP. Por lo que, se procedié a realizar la diseccion

y el andlisis de manera inmediata.

Microespectofotometria. El microespectofotometro utilizado tiene las
especificaciones descritas en Loew (1982). Esta conformado por 5 modulos: un
modulo de fuente de luz/monocromador, un modulo de filtro/polarizador/rendija,
un moédulo de condensador/etapa, un modulo de microscopio estandar con
convertidor de infrarrojo y un modulo de fotodetector. Todos los mddulos estan
fijados a soportes en un banco optico (i.e. riel que permite alinear diferentes
instrumentos utilizados para la medicién o manejo de la luz), lo que permite una

facil reconfiguracion y atenuacion de los efectos de la vibracion (Figura 8).
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Figura 8. Ilustracion del procedimiento de microespectrofotometria. Se
muestran las partes del microespectrofotometro y el flujo de informacion desde la
muestra hasta el fotodetector y de éste a una computadora (flechas rojas) en la
cual la informacion se traduce a un espectro de absorbancia. Tomado y
modificado de fishlarvae.org, 2025.

La microespectrofotometria se realizé con base en la metodologia
propuesta por Loew (1991). Los ojos fueron extraidos bajo luz roja tenue; fueron
seccionados parcialmente y se colocaron en un medio de lavado celular Hank libre
de Ca**/Mg** a pH 7.4 suplementado con sacarosa al 5% (Sigma-Aldrich,
EE.UU). La retina fue retirada y aislada en la oscuridad con ayuda de
iluminacion y detectores infrarrojos para evitar lo que se conoce como
blanqueamiento que hace referencia al proceso por el cual los fotorreceptores

pierden sensibilidad a la luz después de un periodo prolongado de exposicioén a

31



luz brillante. Un pequefio trozo de retina fue transferido a un cubreobjetos donde
fue separado con agujas de tungsteno. Se sellé con un cubreobjetos recubierto
con grasa de silicona, luego la preparacion fue puesta en el
microespectrofotdmetro y se realizaron los registros.

El maximo de absorbancia del pigmento visual se estim6é comparandolo
con curvas de plantilla (“nomogramas”) de vitamina A1 y vitamina A2 utilizando
el método de MacNichol (1986) y Govardovskii y cols. (2000). Los datos brutos
de la densidad 6ptica obtenidos son ajustados con una confianza del 95% y el
maximo de absorbancia es estimado. Este valor es utilizado para normalizar (i.e.,
escalar) el resto de la curva calculada. Se obtienen valores entre 30% y 70% en el
extremo de longitudes de onda larga de esta curva, luego que son usados para
calcular cinco estimaciones separadas del maximo de absorbancia. Después se
construye una tabla para las cinco estimaciones obtenidas mediante métodos de
“ajuste de nomogramas", promediando los cinco valores y calculando la
desviacion estandar. Se asume que el ajuste que arroja la desviacidon estandar
mas baja es la mejor coincidencia con alguna de las plantillas, y de esta forma se

determina si el cromoforo es vitamina A1l o A2.
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1.6 RESULTADOS

En la preparacion de la retina se encontr6 un tipo de baston, dos tipos de conos
individuales y un tipo de cono doble. Con base en las plantillas propuestas por
Govardovskii y cols. (2000) se encontr6 que los peces de X. variata utilizan la
vitamina A2 como el cromoforo del pigmento visual en sus fotorreceptores.
Ademas, la plantilla concord6 con un espectro obtenido de los pigmentos visuales
con una Amax sintonizada en 620 nm.

El pigmento visual del baston tiene una Amax sintonizada en 512 nm
(Figura 9). Uno de los conos de tipo individual tiene una sintonizacion espectral
mayor a la que tienen los demas, la Amax de su espectro de absorbancia es de 490
nm (Figura 10). Es muy probable que sea el miembro unico de un mosaico
cuadrado. El otro tipo de cono individual es de menor tamafio, su espectro de
absorbancia muestra una Amax de 412 nm (Figura 11). Ambos miembros de los
conos dobles contienen el mismo pigmento visual. El espectro de absorbancia
correspondiente muestra que la Amax se ubica en 620 nm con un pico secundario
sintonizado en 410 nm (Figura 12). Es probable que estos conos dobles estén
formando los lados del mismo mosaico cuadrado al que pertenece el primer tipo
de cono descrito arriba. No se encontrd ningin cono cuyo pigmento visual
muestre una Amax €n el espectro de absorbancia ubicada en el UV. Sin embargo,

en los espectros de absorbancia de los demas tipos de conos, estos comprenden
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un porcentaje de densidad optica en el rango de las longitudes de onda menores a

400 nm, es decir que su absorbancia secundaria incluye a la luz UV.
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Figura 9. Espectro de absorbancia del pigmento visual del fotorreceptor del tipo
baston encontrado en la retina de X. variata. Se muestra la densidad oOptica
(OD) en funcion de la longitud de onda (nm). Se puede apreciar que 1a Amax esta
ubicada en 512 nm. También se puede observar que la distribucion espectral

alcanza el rango UV.
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Figura 10. Espectro de absorbancia del pigmento visual del tipo de cono
individual, el de mayor tamafio, encontrado en la retina de X. variata. La
distribucion muestra la densidad optica (OD) en funcion de la longitud de onda
(nm). Se aprecia que la Amax estd sintonizada en 490 nm. Ademas, puede

observarse que la distribucion espectral se extiende al rango UV.
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Figura 11. Espectro de absorbancia del pigmento visual del tipo de cono
individual, el de menor tamafio encontrado en la retina de X. variata. La figura
muestra la densidad 6ptica (OD) en funcion de la longitud de onda (nm). Se

puede apreciar que la Amax €sta sintonizada en 412 nm, y que la distribucién

espectral alcanza parte del rango UV.
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Figura 12. Espectro de absorbancia del pigmento visual del tipo de cono doble
encontrado en la retina de X. variata. La imagen muestra la densidad Optica
(OD) en funcidn de la longitud de onda (nm). Se puede observar que la Amax esta
ubicada en 620 nm, mientras que el pico secundario estd en 410 nm. También es

posible observar que la distribucion espectral cubre parte del rango UV.

1.7 DISCUSION

En la retina de X. variata encontramos un tipo de bastén, dos conos sencillos y
un cono doble o gemelo. En general, la estructura de la retina evolucion6 como
resultado de condiciones luminicas locales, factor que est4d ligado comunmente a

la profundidad de los cuerpos de agua en los que habitan los peces (Bowmaker y
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cols., 1993; Partridge y Cummings, 1999). Asi que se ha sugerido que el tipo
particular de arreglo de la retina garantiza una funcion uniforme en todo el
campo visual (Keeley, 2020). Se ha reportado que los peces dulceacuicolas que
viven en la superficie de los cuerpos de agua poseen receptores como los
encontrados en X. variata y también que los conos dobles estan organizados en
mosaico. La organizacidn retiniana en los peces que habitan en la superficie del
lago Baikal ejemplifica este aspecto: tienen un tipo de baston, al menos un cono
sencillo y al menos un cono doble (Bowmaker y cols., 1993). Algo similar ocurre
con varios peces teledsteos que habitan el rio Nilo (El-Mansi y cols., 2018), en
ellos el arreglo de los fotorreceptores en la retina parece cambiar en funcién de si
los peces son diurnos o nocturnos.

Respecto a la sintonizacion espectral de los fotorreceptores encontrados
en la retina de X. variata, 1a Amax del baston esta localizada a los 521 nm, el
cono simple en 490 nm, el cono sencillo pequefio en 412 nm y el cono doble en
620 nm y en 410 nm aproximadamente. No se encontrd ningin cono con una
Amax en el rango del espectro UV, aunque la absorbancia de los tipos de conos
hallados si incluye a éste en un porcentaje considerable. Los peces teledsteos
exhiben variaciones amplias en su sensibilidad escotdpica, las cuales parecen
coincidir con el ambiente fotico (Bowmaker y cols., 1993). La sintonizacion

espectral de los bastones de X. variata coincide con lo que se ha reportado para
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peces de agua dulce. La mayoria de estos peces usan vitamina A2 o una mezcla
de A1y A2 como cromoforo del pigmento visual con sintonizaciones espectrales
de aproximadamente 565 nm (Jokela-Maiétté, y cols., 2007; Corbo, 2021). Se
sabe que en el croméforo A2 la Amex se encuentra a longitudes de onda largas, lo
que hace mas amplio el espectro de absorbancia, disminuye la fotosensibilidad del
pigmento e incrementa el ruido térmico (i.e., activacion espontanea de los
bastones debido a fluctuaciones de energia térmica, incluso en ausencia de luz)
debido a la presencia de un doble enlace adicional dentro del anillo 8-ionona de
A2.(Corbo, 2021). Esto puede interferir con la capacidad de los bastones para
detectar sefiales luminosas débiles, especialmente en condiciones de poca luz. Un
ejemplo de ello son los peces de diferentes lagos finlandeses (Jokela-Maittd y
cols., 2007) y peces del lago Baikal (Bowmaker y cols., 1993).

La sintonizacion espectral en los conos de los peces teledsteos es amplia,
ya que el espectro de luz disponible bajo el agua varia por las condiciones y
particularidades del ambiente acuatico porque el agua actia como un
monocromador (i.e., dispositivo Optico que separa la luz en sus diferentes
longitudes de onda) (Carleton y cols., 2020). Los conos estan divididos
morfologicamente en conos sencillos, dobles (o gemelos si son casi idénticos),
triples e incluso cuddruples. Los conos sencillos generalmente se sintonizan a

longitudes de onda variables dependiendo de la luz disponible en el ambiente;
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mientras que los conos multiples alcanzan la Amex a longitudes de onda medianas
o largas, empatadas en la mayoria de los casos con la longitud de onda
predominante del ambiente acuatico local (Carleton y cols., 2020). La
sintonizacion espectral encontrada en los conos de X. variata coincide con esta
informacion. Los conos sencillos estan sintonizados a longitudes de onda cortas y
el pico principal del cono doble a longitudes de onda largas y el otro pico a
longitudes de onda cortas. Esto indica que X. variata puede tener un rango
visual en el que estan incluidas longitudes de onda cortas, medianas y largas,
confirmando los resultados en pruebas previas de comportamiento (De la Rosa,
2020). En este estudio el autor sometio a los peces a pruebas de Ishihara
modificadas, en las cuales los peces pudieron identificar la ubicacion de su
alimento por medio de la discriminacidon de un color. La amplitud espectral
encontrada también podria sugerir que las longitudes de onda cortas son las
predominantes en su ambiente acuatico o al menos que son importantes para
realizar alguna tarea como el forrajeo o para algin tipo de comunicacion. Sobre
todo, porque se sabe que la disponibilidad de ciertas longitudes de onda de
ambientes acuaticos diferentes coincide frecuentemente con las caracteristicas de
sensibilidad espectral de los peces que los habitan (Bowmaker y cols., 1993).

No se encontraron conos con una Amex €n el rango UV, lo cual es

contrario a lo esperado. Olmos-Santiago (2018) reportd que las escamas
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iridiscentes de X. variata poseen un importante componente de reflectancia en el
rango UV, incluso la Amax se ubica en este rango. Asi que se esperaria que X.
variata lo estuviera utilizando en alglin tipo de comunicaciéon. Una degeneracion
rapida pudo ser una de las razones por las cuales no se encontrd este tipo de
conos. Segun Loew (2023, comunicacion personal) este tipo de conos es muy
sensible siendo los primero en degradarse a la muerte del pez. Y aunque los peces
llegaron en buen estado para hacer la MSP, no se sabe con certeza cuanto tiempo
llevaban muertos. Seria interesante volver a realizar el procedimiento intentando
que las muestras llegasen mas rapido.

El hecho de no haber encontrado conos con una Amax sintonizada en el
espectro UV no significa que X. variata no lo perciba. Todos los espectros de
absorbancia que se registraron incluyen una buena parte de UV (Figuras 4, 5 y
6), lo cual significa que los pigmentos de estos conos son sensibles a esas
longitudes de onda. En el afio 2003 Losey y cols., propusieron que podria haber
tres tipos de conos sensibles al UV: 1) “UV sensitive”, los cuales pueden detectar
la luz UV porque su pico de absorbancia secundaria o pico beta incluye este
rango del espectro. Sin embargo, los animales que lo tienen no poseen células
receptoras especializadas para detectar directamente UV y probablemente
carecen de discriminacion de ese tono; ii) “UV-specialized”, estos conos poseen

receptores sensibles especificos para el UV, y presentan un pico de absorbancia
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entre los 300 y 400 nm. Los animales que los poseen pueden discriminar el tono
UV y por lo tanto presentar vision UV verdadera y; iii) los conos
“Violet-specialized” los cuales poseen receptores sensibles a luz violeta, con picos
de absorbancia en longitudes de onda mayores a 400 nm. Parece que X. variata
podria poseer conos tipo “UV-sensitive”, con los cuales podria detectar este tipo
de luz sin discriminarla como un color mas. Podria, en todo caso, estarlo
percibiendo como una caracteristica acromatica que tal vez sea utilizada para
resaltar las sefiales intermitentes que los peces emiten con sus escamas
iridiscentes. De ser asi estaria pasando algo similar a lo que ocurre con la
reflectancia UV iridiscente en los machos de la mariposa Colias eurytheme, los
cuales la usan para mandar sefiales intermitentes brillantes que destacan del
entorno verde obscuro que absorbe la luz UV (Rutowski y cols., 2007).

Ademas, hay que considerar que el arreglo de los conos en la retina de los
vertebrados varia entre especies y proporciona sensibilidades espectrales
particulares en cada una; incluso en la misma retina podemos encontrar zonas
especializadas para percibir longitudes de onda particulares. Como lo reportado
por Marshall y cols. (2006) para los peces de arrecife de coral, los cuales tienen
un sistema visual a color con un rango espectral amplio, gracias al acomodo de
los fotorreceptores en el mosaico retiniano. Un acomodo como este puede conferir

sensibilidades espectrales mas amplias que aquellas que pueden inferirse al
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interpretar los espectros de absorbancia de manera individual (Carleton, 2020).

En el caso de X. variata, las plantillas de espectros de absorbancia fueron
utilizadas para determinar si este pez utiliza vitamina A1 o A2 como cromdéforo
en sus pigmentos visuales. Se determin6 que el espectro de absorbancia se ajusta
mejor a la plantilla de vitamina A2. Este croméforo es comun en peces de agua
dulce, mientras que el otro (A1) lo es para peces de agua salada (Toyama y cols.,
2008; Corbo, 2021). Desde hace varias décadas se ha propuesto que la
sensibilidad espectral se correlaciona con el ambiente fotico, favoreciendo la
deteccion de blancos especificos contra el fondo ambiental (Lythgoe, 1979;
Cummings y Partridge, 2001). Esta relacion también aplica para el tipo de
cromoéforo. Siguiendo esta idea se podria anticipar que los sistemas visuales de
los peces de agua dulce habrian evolucionado para ser maximamente sensibles a
longitudes de onda mas largas, aprovechando los cambios batocrémicos
(fendbmeno que define el desplazamiento de Amax a longitudes de onda mas largas)
de las porfiropsinas (i.e., pigmentos visuales presentes en algunos organismos
fotosintéticos, que contienen un residuo de porfirina unido a una proteina)
(Toyama y cols., 2008).

Lo anterior coincide con el ambiente en el que viven los peces
dulceacuicolas, donde las particulas suspendidas en la columna de agua dispersan

o absorben la luz principalmente las longitudes de onda corta. Por lo tanto, esta
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parte del espectro electromagnético es atenuada quedando disponibles en el
ambiente longitudes de onda superiores a los 470 nm aproximadamente
(Cummings y Partridge, 2001; Toyama y cols., 2008). Sin embargo, hay que decir
que este no siempre es el caso. Existen muchos peces dulceacuicolas que viven en
aguas someras con un ambiente fotico mas brillante, que también pueden percibir
longitudes de onda cortas (Toyama y cols., 2008). X. variata puede ser ejemplo
de este ultimo caso, ya que vive en aguas someras, pero con un grado de
contaminacion creciente que llena su habitat con particulas que enturbian el

agua, y que podrian estar disminuyendo la cantidad de luz UV disponible en su

habitat (Fitzsimmons, 1972).

1.8 CONCLUSION

Xenotoca variata posee fotorreceptores que le permiten detectar longitudes de
onda cortas, medianas y largas. No posee un pigmento visual especializado para
detectar el UV pero los espectros de absorbancia secundarios de los otros

pigmentos visuales incluyen este rango del espectro electromagnético.
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2 CAPITULO II: FUNCION DE LA
COLORACION ULTRAVIOLETA EN LA
COMUNICACION DEL PEZ Xenotoca

variata

Resumen

La coloracion ultravioleta (UV) es un rasgo de muchas especies de animales que
esta comunmente ligada a la comunicacion social. La coloracion suele seguir una
distribucion espacial regular en el cuerpo de los animales de la especie que la
presenta. Xenotoca variata es una especie de pez dulceacuicola endémico de la
Meseta Central de México que posee escamas iridiscentes. Recientemente se ha
reportado que estas escamas reflejan luz UV, por lo que cabe preguntar si estos
peces presentan algiin patron de coloracion UV que pudiera tener una funcion
comunicativa. Los objetivos del estudio fueron determinar si estos peces
muestran un patron de coloracion UV en su cuerpo, y de ser asi, establecer para
qué y como pudieran usarla. Puse a prueba algunas de las predicciones que
resultan de las funciones comunicativas que se han propuesto para explicar la
presencia de la coloracion ultravioleta: i1) un ornamento sexual masculino que

tiene una funcion en la eleccion femenina de pareja, 1) un componente de las
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sefiales exhibidas durante interacciones territoriales, iii) un medio de
reconocimiento de especie/individuo. Para lograrlo realicé experimentos de
comportamiento en los que permiti o bloqueé el paso de la luz UV y medi la
preferencia de los peces por conespecificos expuestos a estas manipulaciones
experimentales. Los resultados no mostraron alguna preferencia de X. variata
por ninguno de los tratamientos. También tomé fotografias ultravioleta de los
peces y no encontré evidencia de que presenten un patréon de coloracion
exclusivamente UV. Se puede concluir que la coloracion UV en Xenotoca variata
es propia de las escamas iridiscentes y que posiblemente no es utilizada como una

sefial en los contextos de comunicacion en los que se evaluo.
2.1 SUSTENTO TEORICO
2.1.1 Luz ultravioleta

La radiacion electromagnética es un continuo que varia de ondas largas, como las
de radio que son de energia baja, a ondas cortas, como las de los rayos gamma,
que son de energia elevada. No obstante, la mayoria de los animales que tienen la
capacidad de percibirla visualmente, solo son sensibles a una porcién (310-800
nm), la que llamamos luz visible (Hunt y cols., 2001).

Esta porcion perceptible, a su vez, se divide en lo que se conoce como
espectro infrarrojo (700-800 nm), espectro visible (400-700 nm) y espectro UV

(310-400 nm). Este tltimo, de hecho, podria abarcar longitudes de onda de 100 a
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400 nm (Vazquez y Hanslmeier, 2006) e incluir UVC (100-280 nm), UVB
(280-315nm) y UVA (315-400 nm) (Glaser, 2001). Muchos animales poseen
filtros en su medio ocular que impiden el paso de gran parte de la radiacion
electromagnética. Los animales que perciben UV solo perciben el UVA. Ninguna
estructura ocular transmite radiacion significativa por debajo de los 310 nm,
debido a que hay componentes proteicos y acidos nucleicos que la absorben
(Douglas y Marshall, 1999).

Aun asi, la capacidad de percibir la luz UV estd ampliamente distribuida
en el reino animal tanto en animales vertebrados como invertebrados (Toveg,
1995). En el caso de los primeros, se sabe que la luz UV es utilizada en diferentes
tipos de comunicacion. Esta ocurre cuando un animal, el emisor, exhibe alguna
parte de su cuerpo o ejecuta algiin comportamiento que altera el comportamiento
del animal receptor; generalmente los dos participantes obtienen beneficios en
esta interaccion (Krebs y Davies, 1993). Se conoce que la comunicacion
intraespecifica con base en la coloraciéon UV ocurre en vertebrados como las aves
(Hunt y cols., 2001; Stevens y Cuthill, 2007) y los peces (Losey, 2002; Cummings
y cols., 2003; Cummings y cols., 2006); y en invertebrados como las mariposas
(Rutowski y cols., 2007). También se sabe que algunas especies de colibries
(Goldsmith, 1980), peces (Novales, 2012) y una especie de halcon (Viitala y cols.,

1995) utilizan la coloracion UV durante el forrajeo (i.e. la obtencidon de alimento
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mediante la busqueda, reconocimiento y captura de elementos alimenticios) ya
que pueden verla presente en sus presas o alimento y esto los ayuda a detectarlos

(Campbell y Reece, 2007).

2.1.2 Comunicacion social en peces con coloracion ultravioleta

Existen diversas especies de peces que utilizan la vision UV en un contexto de
comunicacion. Al tener estas especies la capacidad de producir y percibir
coloraciéon UV, crean sefiales (i.e. un acto o estructura que altera el
comportamiento de otro organismo, y que evoluciono por ese efecto, y cuya
efectividad obedece a que la respuesta del receptor también evoluciond a la par;
Maynard Smith y Harper, 2003). Algunas sefiales emitidas por otros animales
pueden resultar obvias para el humano, pero otras pueden no serlo ya que
involucran modalidades sensoriales que operan en un rango de sensibilidad
imperceptible para nosotros (Laidre y Johnston, 2013), como la coloracion UV.
Si cierta especie de pez posee coloracion con un componente UV otras especies
podrian percibirlo. De acuerdo con Siebeck (2014) los peces que utilizan la

coloracion UV, lo hacen en los siguientes comportamientos:

Eleccion de pareja de apareamiento.La eleccion de pareja puede definirse
como un proceso que conduce a los miembros de un sexo a aparearse con

miembros del sexo opuesto que presenten rasgos particulares que los hacen
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atractivos (Dominic, 2015; Rosenthal, 2017). Existen varios ejemplos de la
relacion de la coloracion UV con muchos de esos rasgos. Por ejemplo, las hembras
de la especie Girardinichthys multiradiatus —un pez viviparo de la subfamilia
Goodeinae— prefieren permanecer cerca de los machos que se encuentran en
condiciones luminicas que incluyen el rango espectral UV (Macias y Burt de
Perera, 2002). Lo mismo ocurre en el pez Gasterosteus acuelatus (Rick y cols.,
2005) En el guppy Poecilia reticulata la cantidad de las exhibiciones de cortejo
que hacen los machos durante la eleccion de pareja, se relaciona negativamente

con la cantidad de luz UV en condiciones naturales (Archard y cols., 2009).

Defensa o invasiéon de un territorio. Los individuos de una poblacion
buscan habitualmente recursos. Cuando los encuentran, dos o mas individuos
pueden entrar en conflicto (i.e. pelear) al reclamar el derecho exclusivo de
explotarlo. Aquel individuo que haya invertido tiempo y energia para conocer y
evaluar un territorio lo defenderd con mas fuerza (Maynard y cols., 1976;
Andersson y Simmons, 2006). Los individuos sociables formaran jerarquias con
base en relaciones de dominancia y subordinacion relativamente estables basadas,
entre otras razones, en el reconocimiento individual. Este tipo de relacion implica
para cada individuo una evaluacion de los costos y beneficios de ceder o no ante
un rival (Kaufmann, 1983, Pershyn y col., 2024). Interacciones en las que los

individuos se confrontan y evaltan los costos y beneficios de pelar con un rival
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por el acceso a un recurso limitado se definen como interacciones territoriales.
Por ejemplo, los peces de las especies Pomacentrus amboinensis (Siebeck, 2004) y
Gasterosteus aculeatus (Rick y Bakker, 2008) muestran este tipo de interacciones
en las que los rivales exhiben manchas UV que usan como sefiales visuales
durante una disputa o defensa de un territorio. En ambas especies un pez con el
dominio sobre un territorio ataca mds a un pez intruso en condiciones de luz UV

(UV+) que sin ella (UV-).

Reconocimiento especie-individuo. El reconocimiento interindividual es un
rasgo adaptativo (i.e. la variante de un caracter de comportamiento con la
adecuacion —eficacia biologica— mas alta; Fox y Westneat, 2010). Es esencial
para la ejecucion de una variedad de comportamientos sociales tales como el
establecimiento de una jerarquia de dominancia, la defensa de un territorio, la
crianza cooperativa, el emparejamiento mondgamo, y el reconocimiento de padres
y descendientes (Salva y cols., 2012). Los peces utilizan sefiales visuales
especificas para reconocer e identificar a sus conespecificos (individuos de su
propia especie) en condiciones ambientales particulares. Tal es el caso del pez
Pomacentrus amboinensis, cuyos individuos muestran ataques frecuentes y
prolongados entre si cuando son expuestos a UV+ (Siebeck, 2004), lo cual sugiere
el reconocimiento de esta coloracion en conespecificos. En el pez Neolompragus

pulcher Sabol y cols., (2017) sugieren que la coloracion UV que expresan juega
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un papel en la identificacion de individuos conocidos, ya que los machos
muestran un mayor niumero de ataques cuando pueden ver la coloracion UV de
sus conespecificos y cuando son individuos familiares. En este marco este tipo de
coloracién puede usarse como un “canal privado” de comunicacion entre
conespecificos. Por ejemplo, Cummings y cols. (2003) reportaron que los machos
de la especie Xiphophorus nigrensis utilizan la coloracion UV durante el cortejo,
lo que atrae a las hembras, pero no a su depredador principal (Astyanax

mexicanus), quien no posee la capacidad de percibir luz UV.

Comportamiento de cardumen. Radakov (1972) denomina cardumen “a un
grupo de individuos, generalmente de la misma especie y etapa de desarrollo, que
mantienen temporal y activamente contacto entre si con beneficios mutuos. Los
individuos pueden o no exhibir una coordinacion en sus acciones. La apariencia
externa del cardumen puede diferir, dependiendo del ambiente y la condicion de
los peces”. Los peces que componen el cardumen pueden modificarlo de acuerdo
con sus necesidades, y variar no solo entre especies sino entre conespecificos en
funcion de su edad, tamafio corporal, estado motivacional (e.g. hambre,
descanso, etc.), condicidn fisiologica y factores ambientales (Pavlov y Kasumyan,
2000). Modarresie y cols. (2006) reportaron que los peces espinosos
(Gasterosteus aculeatus), quienes presentan comportamiento de cardumen,

prefirieron acercarse a un grupo (cardumen) de conespecificos cuando se
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encontraban en condiciones UV+ y no cuando se encontraban en condiciones
UV-. Los autores sugieren que estos peces podrian estar utilizando la coloracion

UV durante pautas que se realizan para mantener el cardumen.

2.1.3 Patrones de coloracion ultravioleta

Los animales presentan patrones de coloracion cuya funcién es comunicar un
mensaje a sus conespecificos o a heteroespecificos (i.e., animales de otra especie).
Estos colores pueden ser de tres tipos en funcion de coémo se producen y sus
caracteristicas: pigmentarios, fluorescentes y estructurales (Bradbury y
Vehrencamp, 2011). Este ultimo tipo ocurre por la reflexion selectiva de
longitudes de onda, y es producida por nanoestructuras en el integumento de los
animales. Estas estructuras estan conformadas por materiales de estructura
cristalina (e.g. guanina en peces) intercaladas con citoplasma, aire o material
extracelular (Osorio y Ham, 2002). Hay cinco tipos de nanoestructuras
reportadas que producen este tipo de coloracion: 1) capas finas, que es una
lamina delgada de material transparente con un indice de refraccion diferente al
del material adyacente lo cual provoca la difraccion de la luz y la sintonizacién de
una longitud de onda (Kinoshita y Yoshioka, 2005); i1) reflector multicapa, esta
nanoestructura consiste en una serie de laminas de diferente material
intercaladas, que forman una pila por la cual la luz viaja difractdndose cada vez

que pasa por una de estas laminas (Kinoshita y Yoshioka, 2005); iii) rejillas de
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difraccion, este es un arreglo que cuenta con hendiduras distribuidas
periodicamente las cuales refractan la luz; iv) arreglos multidimensionales, son
matrices de dos o o tres dimensiones que forman estructuras tipo esponja, al
travesar estas estructuras una parte de la luz se refracta y otra parte se refleja
produciendo un color y; v) dispersion difusa, esta se logra con arreglos
desordenados de material coloidal o laminas con diferente indice de refraccion.
La iridiscencia y la coloracién UV son producidas por coloracion estructural
(Bradbury y Vehrencamp, 2011). La nanoestructura responsable de generarlas es
propia de la especie que la presente.

Para poder percibir estos colores los peces teledsteos muestran una gran
diversidad de pigmentos visuales relacionada con el ambiente y estilo de vida
locales. Por ejemplo, especies diurnas de aguas poco profundas y con un espectro
amplio de transmitancia de luz, suelen tener al menos 4 tipos de conos,
incluyendo los sensibles a violeta y UV. Como consecuencia de tal conformacion
tetracromatica, el espectro de la sensibilidad visual de estas especies varia de 320
a 700 nm (Bowmaker, 1988).

Para algunas especies de peces se desconoce el tipo de conos que poseen,
pero algunas caracteristicas morfoldgicas o de comportamiento pueden sugerir
cudles son. Por ejemplo, los resultados obtenidos por Olmos-Santiago (2018) en

X. variata sugieren que al menos los tipos de cono son cuatro. Las escamas

59



iridiscentes de machos y hembras de esta especie también reflejan luz UV (Figura
1). Esta capacidad sugiere que estos peces podrian estar exhibiendo longitudes
de onda muy cortas (320-400 nm), para emitir mensajes a sus conespecificos. La
capacidad de percibir y reflejar la luz UV es una caracteristica compartida por
varias especies de peces (Losey, 2001; Rick y Backer, 2008; Sabol y cols., 2017).
Posiblemente los peces X. variata también la perciban por los espectros de

reflectancia que asi los sugieren (Olmos-Santiago, 2018).

— Hembras
— Machos
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Figura 1. Distribuciones espectrales promedio de la reflectancia de las escamas

iridiscentes de machos (trazos de color negro) y hembras (trazos de color gris) de
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X. variata. En ambas distribuciones puede observarse la presencia de picos de
reflectancia en el rango UV (300-400 nm). En contraste, las distribuciones son
diferentes en el rango visible (400-700 nm), siendo la reflectancia mucho mayor
en los machos que en las hembras. Tomado de Olmos-Santiago, 2018

Se han desarrollado multiples métodos para investigar cuales son las
longitudes de onda que los animales podrian percibir. Estos métodos pueden
clasificarse en aquellos que miden directamente la sensibilidad espectral (i.e. la
probabilidad de absorcion de un foton incidente en la coérnea en funcion de su
longitud de onda) y los que miden la respuesta de los animales a sefiales
cromaticas (Kelber y cols., 2002). Los métodos que miden la respuesta a sefiales
cromaticas se basan en la igualacién del color (i.e. el registro de la reaccion de los
animales ante la suma de diferentes estimulos de color). En éstos, se presentan a
un individuo estimulos de una longitud de onda particular o un rango especifico y
se mide su respuesta o falta de ella a dichos estimulos (Sangwine y Horne, 1998).
Este tipo de pruebas resultan ser una manera de investigar la importancia y el
tamafio del efecto de la variacidn del sistema visual, ya que implican respuestas a
nivel de todo el organismo (Carleton y cols., 2020).

Un ejemplo de este tipo de pruebas es el experimento de la tarjeta gris
que consiste en lograr que un animal asocie un color con una recompensa y que

luego escoja este color de entre muchos tonos de gris. En este caso se asume que
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al menos un tono (i.e. el atributo del color por el cual es discernible como rojo,
verde, azul, etc., y que depende de su longitud de onda dominante) de gris
coincidira con la senal acromatica del color aprendido. Asi que si el animal puede
discriminar todas las tarjetas, se concluye que percibe las sefales acromaticas. de
la Rosa (2020) utilizé los métodos de la tarjeta gris de Ishihara (Cheney y cols.,
2018) para determinar las longitudes de onda que X. variata puede percibir a
partir de la respuesta a estimulos de diferente color. Encontré que esta especie
posiblemente posee una vision tricromatica que probablemente difiere de la
fotosensibilidad de los humanos en cuanto a las longitudes de onda a las que sus
fotorreceptores (conos) son sensibles.

Otro método que opera con base en estimulos monocromaticos se basa en
la idea de que, si los cambios en la intensidad relativa de dos luces
monocromaticas no influyen en la preferencia de un animal hacia una de las luces
de diferente longitud de onda, entonces €ste utiliza la vision a color. Por otro
lado, también se utilizan estimulos de banda ancha, los cuales consisten en
presentar al animal diferentes colores y medir su preferencia por uno de ellos
(Kelber y cols., 2002). En X. variata Juarez (2015) encontr6 una relacion entre
los cambios graduales en el brillo de estructuras iridiscentes (puestas en un
sefiuelo) y la respuesta de las hembras a éstas; las hembras se acercaron menos

veces a dichas estructuras cuanto mas brillaban éstas.

62



2.1.4 Presencia de coloracion ultravioleta en X. variata

Xenotoca variata (Bean, 1987) es un ejemplo de un pez que posiblemente posea
patrones de color UV, mismos que podria usar en un contexto de comunicacion.
Es un pez dulceacuicola que pertenece a la subfamilia Goodeinae (Ritchie y cols.,
2007), nativa de México y endémica de la meseta central (Fitzsimmons, 1972).
Las hembras son de color marrén grisaceo, ligeramente mas oscuro en la parte
posterior del cuerpo con manchas obscuras distribuidas en una banda medio
lateral a los lados; las manchas difieren en forma, tamafio y numero en cada pez
(Fitzsimmons, 1972). Los machos presentan en la aleta caudal una linea amarilla
denominada banda terminal amarilla (Fitzsimmons, 1972; Macias y Ramirez,
2005) también presente en otras especies de la subfamilia Goodeinae. Asi mismo
se ha sugerido que esta banda es un ornamento honesto (i.e. un ornamento
utilizado como una sefial visual que da informacion vélida a conespecificos de la
condicion propia), el cual X. variata usa principalmente en la eleccion femenina
de pareja (Macias y Ramirez, 2005). Las hembras y los machos presentan
escamas iridiscentes las cuales se disponen a lo largo de los flancos del cuerpo sin
seguir un patron de distribucion uniforme, extendiéndose desde el opérculo hasta
el pedanculo caudal. En algunos peces, éstas alcanzan los radios de la aleta
caudal y también se pueden encontrar escamas de menor tamafio en la region

anal (Fitzsimmons, 1972). Estas escamas iridiscentes reflejan colores como el
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plata, el verde, el azul y el violeta (Fitzsimmons, 1972), y recientemente se ha
hallado que también reflejan UV (Olmos-Santiago, 2018; Figura 1). El nimero de
estas escamas iridiscentes se considera un caracter dimorfico porque en las
hembras es notoriamente menor que en los machos (Fitzsimmons, 1972). Los
hallazgos de Olmos-Santiago (2018) sugieren que las caracteristicas
colorimétricas de dichas escamas también difieran entre los sexos. La varianza de
las mediciones del brillo es mayor en los machos que en las hembras, y también la
longitud de onda a la cual se alcanza la reflectancia maxima.

En cuanto a la funcion de las escamas iridiscentes se sabe que los machos
las utilizan durante el comportamiento de cortejo que hacen a las hembras para
atraerlas (Moyaho, 2002; Moyaho y cols., 2004). También las utilizan durante
actos de amedrentacién a machos rivales en grupos mixtos (i.e. hembras y
machos). Sin embargo, en grupos de machos hay no hay una relacion entre la
densidad de las escamas iridiscentes y el nimero de agresiones entre ellos
(Moyaho y cols., 2023). Esta evidencia sugiere que las escamas iridiscentes sirven
como una sefial visual en ambos casos de comunicacion intraespecifica. También
se ha observado que los machos se tornan obscuros cuando pelean (observacion
personal), lo cual podria servir para resaltar el brillo de las escamas iridiscentes.
Endler (1992) destaca que un mayor contraste y brillo puede hacer que los colores

y patrones de los peces se vean mas vibrantes y atractivos, tanto para otros peces
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como para observadores humanos. Si es asi, coincide con el hecho de que el
fenomeno de la iridiscencia puede servir para resaltar ornamentos, o amplificar la
apariencia de algunas pautas de comportamiento al producir brillo intermitente,
lo que puede crear una coloracion temporal (Meadows y cols., 2009). Incluso hay
algunos organismos que pueden producir una especie de sintonizacion espectral
(i.e. un cambio en la longitud de onda a la cual se alcanza la reflectancia maxima
de una superficie; De Martini, 2013) en partes especificas del cuerpo al emitir
algun tipo de sefial visual (Olof y Ghiradella, 2008). Los peces de la especie X.
variata podrian estar usando este y otros mecanismos (e.g. coloracion

ultravioleta) para aumentar la conspicuidad de sus escamas iridiscentes.

2.2 PREGUNTAS DE INVESTIGACION

El hecho de que las escamas iridiscentes de X. variata reflejan luz UV conduce a

preguntar:

1. (Presentan los machos y las hembras de X. variata algin patrén de

coloracién UV en sus cuerpos?

ii. ¢Para qué los machos y las hembras de X. variata utilizarian la coloracion

UV de sus cuerpos en un contexto de comunicacién?

Las respuestas a estas preguntas de investigacion pueden ayudar a comprender

como los peces X. variata usan la coloracién UV que poseen.
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2.3 HIPOTESIS Y PREDICCIONES

Los patrones de coloracién UV que muchas especies poseen podrian tener a la
comunicacién como una de sus funciones principales.

Hipétesis 1: La coloracion UV de los peces X. variata tiene una distribucion
espacial regular.

De ser cierta esta hipotesis se esperaria que:

Los peces expuestos a luz UV muestren en su cuerpo un arreglo ordenado de
manchas.

Hipotesis 2: La coloracion UV facilita la eleccion femenina de pareja
reproductiva.

De ser cierta esta hipotesis se esperaria que:

1. Los machos posean mas coloracion UV que las hembras;

ii. Las hembras muestren mas interés por los machos en condiciones de

iluminacion UV que en condiciones de luz carente de UV.

Hipétesis 3: La coloracion UV provee identidad a los machos.

De ser cierta esta hipdtesis se esperaria que:

Los machos realicen mas desplantes de amedrentacion y agresion a machos
conespecificos en condiciones de iluminacion UV que en condiciones de

iluminacién carente de UV.
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Hipétesis 4: La coloracion UV promueve la identificacion familiar.
Si esta hipdtesis es cierta se esperaria que:
Los machos y las hembras prefieran asociarse mas con individuos conocidos en

condiciones de iluminacion UV que en condiciones de iluminacion carente de UV.

2.4 OBJETIVOS

2.4.1 Objetivo general

Determinar si el pez X. variata posee patrones de coloracion UV en su cuerpo, y
si asi fuera, establecer para qué y como los utiliza.

2.4.2 Objetivos particulares

1. Determinar si los peces X. variata poseen manchas de color UV en sus

cuerpos;

i1. Conocer si existe un arreglo regular de manchas UV en los cuerpos de los

peces X. variata;

iii. Si hubiese manchas UV establecer si existen diferencias entre machos y

hembras;

iv. Determinar si los peces X. variata utilizan la coloracion UV para algin

tipo de comunicacion.
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2.5 MATERIAL Y METODO

Separé en dos partes el procedimiento para responder a las preguntas de
investigacion. Para abordar la primera pregunta tomé fotografias de los peces
bajo diferentes tipos de iluminacion: luz UV, sin luz UV y ambas, luz visible y
UV. Tomé estos tres tipos de fotografias a cada pez que usé en los experimentos
de comportamiento descritos mas adelante (330 peces). De este modo pude
comparar la imagen de cada pez bajo las tres condiciones para definir si existia
un arreglo regular de manchas UV.

Para contestar a la segunda pregunta realicé experimentos de
comportamiento en los cuales exponia un pez (observador) ante dos peces
(estimulo), uno de ellos en una pecera que dejaba pasar la luz ultravioleta (UV+)
y otro en una pecera que no dejaba pasar la luz ultravioleta (UV-). Ademas,
como control habia una pecera vacia que podia tener cualquiera de estas dos
condiciones. Utilicé el mismo arreglo experimental para evaluar la eleccion
femenina de pareja, las interacciones territoriales y la identificacion familiar.

Utilicé en total 330 peces, 105 hembras y 225 machos.

2.5.1 Animales de estudio

Seleccioné aleatoriamente a los peces experimentales. Los tomé de una poblacién

establecida en el Instituto de Fisiologia. La poblacion fue lograda a partir de una
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muestra capturada en la Laguna de Yuriria. Los peces experimentales fueron
mantenidos en el laboratorio de Ecologia de la Conducta en peceras de 51 cm x
26 cm x 30 cm, y proporcionando alimento comercial en hojuelas (Tetra Min,
EE.UU.) dos veces al dia. Los peces fueron mantenidas bajo un fotoperiodo de
12 horas con lamparas Phillips de luz fluorescentes (las luces del acuario se

encienden a las 7 hrs) y una temperatura ambiental promedio de 21+ 1° C.

2.5.2 Diseiio experimental

Para las pruebas de eleccion femenina de pareja e interacciones territoriales
utilicé un disefio de muestras empatadas, siendo los tratamientos UV+ (pecera
que deja pasar la luz UV) y UV- (pecera que impide el paso de la luz UV). El
arreglo permitia que el pez experimental pudiera elegir entre tres peceras, dos de
ellas con los peces estimulo (UV+y UV-) y la tercera vacia. Tanto el tipo de
material (UV+ o UV-) de la pecera vacia como la asignacion de los peces

estimulo a los tratamientos fueron hechos de manera aleatoria (Tabla 1 y 2).
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Tabla 1. Disefio de muestras empatadas para los experimentos de eleccion

femenina de pareja.

Tratamientos
Experimento UV+ UV- Vacio (UV+/UV-)
1 Macho 1 Macho 2 Uv+
2 Macho 1 Macho 2 UV-

Tabla 2. Disefio de muestras empatadas para los experimentos de interacciones

territoriales.
Tratamientos
Experimento Uv+ UV- Vacio (UV+/UV-)
1 Macho 1 Macho 2 UV+
2 Macho 1 Macho 2 UV-

En el caso de los experimentos de identificacion familiar utilicé un disefio

factorial. Los tratamientos (UV+ y UV-) y la familiaridad (peces que estuvieron

o no conviviendo en el mismo grupo previo a los experimentos) fueron los

factores de interés (Tabla 3).
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Tabla 3. Disefio factorial para las pruebas de identificacion familiar.

Pez experimental Pez extimulo

Tratamiento UV+ Tratamiento UV-
JP1-1 QP1-1 (conocido) QP2-1 (desconocido)
QP1-2 J'P1-2 (conocido) J'P2-1 (desconocido)
QP1-3 QP1-4 (conocido) QP2-2 (desconocido)
JP2-3 J'P2-4 (conocido) J'P1-2 (conocido)
JP2-3 QP1-5 (desconocido) QP2-3 (conocido)
QP2-4 J'P1-5 (desconocido) J'P2-4 (conocido)
QP2-5 QP1-6 (desconocido) QP2-6 (conocido)
QP2-5 QP1-6 (desconocido) QP2-6 (conocido)

J" macho; Q: hembra; P1: pecera 1; P2: pecera 2; -1,-2,-3, etc.: namero de
identificacion de cada pez; conocido: si convivid con el pez experimental,

desconocido: si no convivid con el pez experimental.

Cada triada de peces para los tres tipos de experimento constd de un pez
experimental y dos peces estimulo usando un criterio de empate por longitud
estandar (longitud en centimetros de la mandibula inferior al pedinculo caudal).
De este modo disminui la posibilidad de que el posible efecto del tratamiento se
confundiera con otros factores asociado con el tamafio corporal de los peces
estimulo. Elegi aleatoriamente el orden y dia en el que cada triada de peces fue

sometida al procedimiento experimental, asi como también asigné aleatoriamente
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a cada pez a cada condicién en la triada.

Para mejorar la precision de la estimacion de los efectos de los
tratamientos utilicé lo que se conoce como bloquizacion (Grafen y Hails, 2002).
Cada bloque consistio de 3 dias de experimento para la eleccion femenina de
pareja; también para las interacciones territoriales, y de 4 dias para la
identificacion familiar. En el caso de los experimentos de la eleccion femenina de
pareja realicé siete bloques de cinco experimentos cada uno. Para los
experimentos de interacciones territoriales realicé seis bloques de cinco
experimentos cada uno, y para los experimentos de identificacion familiar realicé
seis bloques de 8 experimentos cada uno. La asignacién de los peces a los
tratamientos en cada experimento y el orden de los experimentos dentro de cada

bloque fue elegido de manera aleatoria.

2.5.3 Formacion de los bloques experimentales

Una semana antes de comenzar cada ronda de experimentos, y con la ayuda del
técnico Jos€ Luis Salazar Bautista, colectaba a los peces disponibles en el acuario
del laboratorio. El criterio de disponibilidad se refiere a peces sexualmente
maduros que no habian participado en ninguna prueba de comportamiento.
Conforme ibamos sacando a los peces de las peceras de alojamiento los
colocabamos, uno a la vez, en peceras pequenas (12 cm x 5.5 cm x 10 cm) para

medirles su longitud estandar. Luego eran puestos, cada uno, en un vaso de 200
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ml con 3/4 de agua y una gota de acondicionador de agua Vidalife (EE.UU.) y
cada vaso era numerado consecutivamente. Una vez separados todos los peces,
elegia de manera aleatoria a los que iban a formar parte del bloque
correspondiente. Solo seleccionaba a aquellos peces que tuvieran una longitud
estandar similar (i.e. promedio de la longitud estandar £2 mm), los peces que no
cumplian ese requisito y los que no resultaban seleccionados eran regresados a su
pecera de alojamiento. Asi, elegia 15 peces por bloque para los experimentos de
eleccion femenina de pareja, 5 hembras y 10 machos, ocupando en total 33
hembras y 66 machos; 15 peces machos por bloque para las interacciones
territoriales utilizando un total de 90 peces y; 24 peces para los experimentos de
identificacion familiar ocupando un total de 72 machos y 72 hembras. Cada pez
solo era utilizado para los experimentos una sola vez.

Los peces seleccionados para cada bloque eran puestos en pares en
peceras (51 cm x 26 cm x 30 cm) divididas a la mitad con un acrilico opaco; cada
pez de cada par era puesto en cada compartimento. Quedaban en esta condicion,
durante la semana previa a la ejecucion del experimento. La finalidad fue
homogenizar su condicién motivacional (i.e. impulsos internos que llevan a los
animales a realizar ciertas conductas como pautas de agresiones o cortejo) para
hacer més comparable el efecto de los tratamientos. Los peces asi alojados fueron

mantenidos en un fotoperiodo de 12 horas y alimentados dos veces al dia. Repeti
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este procedimiento para los bloques de los experimentos de eleccion femenina de
pareja e interacciones territoriales. En el caso de los experimentos de
identificacion familiar la seleccion de los peces participantes siguié el mismo
procedimiento, excepto que estos no eran aislados, sino puestos en dos peceras de
80 cm x 30 cm x 30 cm para formar dos grupos. En cada pecera (grupo) habia
seis machos y seis hembras. Y permanecieron asi una semana, condicion que les

permitid interactuar y familiarizarse entre si antes de los experimentos.

2.5.4 Procedimiento experimental

Toma de fotografias.Una semana antes de ejecutar los experimentos de
comportamiento, y luego de la formacion del bloque correspondiente, tomaba
fotografias a los peces participantes. Tomé éstas con una camara fotografica
Nikon D-200 modificada (Life Pixel, CA, EE.UU.) para capturar UV. La
modificacion consiste en un remplazo del filtro de espejo interno de la camara por
un filtro de paso de banda UV. Usé una lente AF-S Micro NIKKOR 60mm /2.8
G ED (Nikon, Japan) para tomar las fotos en el espectro UV y visible. Para las
fotos UV utilicé un filtro astronomico (UVenus modelo opt venus-u 1.25) que solo
permite el paso de UV. La camara fotografica era colocada en un soporte
anodizado a 40 cm de la muestra, distancia que no vario entre las sesiones

fotograficas (Figura 2).
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Figura 2. Fotografia del arreglo para tomar las fotografias de los peces. a) una
camara fotografica modificada NIKON D-200; b) una ldmpara de cono con foco
ultravioleta (365-700 nm); c) una tina anodizada; d) una regla; e) una referencia
de color blanco difuso labsphere USRS-99-010 AS-01158-060; f) un soporte para
la camara fotografica; g) un filtro UV-Venus (300-400 nm); h) una etiqueta de
identificacion del pez; 1) un pez X. variata anestesiado.
Utilicé como fuente de iluminacidn para tomar las fotografias una

lampara “Al Prime HD” (Aqua I[lumination), la cual cuenta con un arreglo de 13

LEDs cuyas longitudes de onda incluyen el espectro visible y UV, aunque éste en
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una cantidad minima. La lampara se puede programar de tal forma que los
LEDs de cada longitud de onda proporcionen distintas intensidades igualando de
esta forma las condiciones luminicas de cualquier parte del mundo. Estas
condiciones se pueden indicar manualmente o solicitar a la ldmpara que las
iguale. Con esta posibilidad busqué que la iluminacion lograda se pareciera a la
del atardecer en Yuriria, Guanajuato (Fascinetto-Zago, 2018). Los porcentajes
que usé fueron los siguientes: 50 % de luz UV, 90 % de violeta, 110 % de azul
oscuro, 100 % de azul y verde, 80 % de rojo y 10 % de luz blanca. Sujeté con una
pinza la ldampara en un soporte metélico situado a una altura de 1.2 m por arriba
del arreglo fotografico para lograr una iluminacion del pez a 45°. Ademas, usé un
foco LED UV (modelo HZT-1101B-1130B) para incrementar la iluminacion UV.
Este foco era colocado en una ldmpara de cono, sujeta ésta con una pinza junto a
la cdmara fotografica a 20 cm sobre el pez a fotografiar.

Los peces fueron anestesiados por inmersion con eugenol (Sigma-Aldrich,
EE.UU) para tomarles las fotografias. Primero preparaba una solucion stock con
800 uL de etanol (Sigma-Aldrich, EE.UU) al 99 % y 200 uL. de eugenol al 99 %.
Luego, tomaba 100 uL de esta solucion y lo diluia en 300 ml de agua destilada.
Enseguida ponia cada pez en esta mezcla y esperaba a que alcanzara un estado
de anestesia 5 (la pérdida de reflejos, ritmo opercular lento y ausencia de nado;

Cooke y cols., 2004). Una vez que ésto sucedia, el pez era pasado a una tina
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anodizada y puesto sobre una pila de rectangulos de fomi, que alcanzaban el ras
del borde de la tina, y con ello se evitaba que aparecieran sombras en las fotos.
Vertia un poco de anestesia en la tina con la finalidad de que el pez permaneciera
anestesiado e inmovil durante la sesion fotografica. Finalmente, pasaba a los
peces a una pecera de recuperacion (pecera con agua de grifo filtrada) y luego
que recuperaban completamente sus respuestas reflejas los regresaba a su pecera
de alojamiento.

Respecto a la toma de fotografias, transportaba a cada pez en un vaso
con agua a la mesa de trabajo donde lo cambiaba a un vaso de precipitado que
contenia la anestesia. Pasaba al pez a la tina anodizada cuando alcanzaba el
estado de anestesia 5. Ponia un papel con el nimero de identificacion del pez en
la orilla de la tina anodizada, asi como una regla de 15 cm como una referencia
del tamafo de los peces. También ponia un estandar blanco difuso (labsphere
USRS-99-010 AS-01158-060), que refleja el espectro UV y el espectro visible,
para después ajustar el balance de blancos en las fotografias. Posteriormente
llevaba al pez a un cuarto donde tenia montado el arreglo fotografico (Figura 2).
Ponia la tina en la base del soporte anodizado para la cadmara fotografica,
apagaba las luces del cuarto y dejaba pasar solo la iluminacion descrita arriba.
Orientaba al pez con su cabeza hacia mi lado izquierdo y tomaba la primera

fotografia inicamente bajo luz visible, la segunda bajo luz visible y luz UV y la
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tercera bajo luz UV y el filtro UVenus. Enseguida volteaba al pez con su cabeza
orientada hacia mi lado derecho y repetia la toma de fotografias siguiendo las
mismas condiciones. Después llevaba al pez en la tina de regreso a la mesa de
trabajo y lo pasaba a una pecera con agua filtrada para que se recuperara del
efecto de la anestesia. Finalmente, regresaba al pez a su compartimento de
alojamiento. Repeti este proceso para cada pez que utilicé en todos los
experimentos (330 peces).

Cabe notar que para lograr un enfoque adecuado tomaba las fotografias
UV varias veces. Esto se debi6 a que al poner el filtro ya no podia ver a través de
¢l; asi que tenia que tomar la fotografia "a ciegas". Como los peces empezaban a
despertar del efecto de la anestesia, varias veces tuve que admitir tomas
fotograficas como definitivas cuando no tenian un buen contraste. Modificaba
algunos parametros (e.g. ISO y velocidad de obturacidn) seglin la iluminacion.
Para las fotografias bajo luz visible y bajo luz visible/UV estableci el ISO en un
valor de 100; fij¢ la velocidad de obturacién en 1 s. Us¢ el maximo H1.0 del ISO
para las fotografias UV para que la cdmara fotografica fuera mas sensible a la
luz. Asi mismo vari€ la velocidad de obturacién de 4 a 6 s cuando la fotografia

tomada a velocidad de 4 s no era suficientemente clara.

Experimentos de comportamiento. Utilicé una pecera experimental de 50

cm x 40 cm x 26 cm (Figura 3) para los experimentos de comportamiento. Hay
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en el lado posterior de la pecera dos rieles cada 17 cm que sirven para fijar dos
laminas de acrilico opaco (cada una de 31 cm x 26 cm). Con ello consegui tener
tres compartimentos porque, ademas, coloqué transversalmente tres laminas de
acrilico transparente (17 cm x 26 cm) colocadas en rieles puestos a 24 cm a cada
lado angosto de la pecera. Los extremos internos del frente de cada ldmina de
acrilico opaco (pestafia de 7 cm) sirvieron para determinar, en las
videograbaciones, el ingreso del pez experimental al compartimento
correspondiente. Ponia a los peces estimulo en peceras de acrilico transparente
(13 cm x 13 cm x 20 cm), en una que dejaba pasar el UV (UV+; Optix Modelo
162765) y en otra que lo impedian (UV-; UV Filter Plexiglass Acrylic Sheet
OP3/UF-5). Colocaba aleatoriamente cada una de estas dos peceras en dos de
los tres compartimentos disponibles. De ahi que las laminas de acrilico opaco
eran removibles, de tal forma que podian ser sustituidas dependiendo del
tratamiento aplicado a los peces estimulo. El arreglo de las peceras individuales
dentro de la pecera experimental impedia cualquier tipo de comunicacion,

quimica o visual entre los peces estimulo y entre ellos y el pez experimental.
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Figura 3. Vista aérea del arreglo experimental para las pruebas de
comportamiento. a) la pecera experimental; b) las peceras de alojamiento (UV+
o UV-) de los peces estimulo; c) los rieles para sostener las laminas de acrilico
opaco; d) las laminas de acrilico opaco; ¢), f), g) las laminas de acrilico
transparente del mismo material que el del compartimento de atras; h) el pez
experimental; 1) la grava que cubre el fondo de la pecera para evitar reflejos de
luz; j) la pestafia de acrilico opaco que delimita la zona de visita a un
compartimento.

Alrededor de la pecera experimental (63 cm x 55 cm x 27 cm) colocaba
una caja de madera sin tapa (64 cm x 56 cm x 27 cm) con orificios que permitia
la colocacion de videocamaras en los extremos izquierdo y derecho y enfrente
para videograbar los experimentos. Los orificios de los extremos miden 42 cm x
25.5 cmy el de enfrente 50 cm x 25.5 cm. Antes de iniciar cada experimento

ponia una tapa de madera (27 cm x 64 cm) arriba de la pecera experimental,
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cubriendo solo la mitad donde se encontraba el pez experimental, y por supuesto
que este si viera a los peces estimulo (Figura 4). Cubria el arreglo experimental
alrededor con una cortina negra (150 cm x 88 cm x 88 cm) para evitar que la luz
externa influyera en el resultado del experimento. Esta cortina estaba puesta
sobre un soporte metalico armado alrededor de la mesa en la que se encontraba
la pecera experimental. La cortina tiene en la parte superior dos hoyos por los

que pasan las fuentes de iluminacion.

Figura 4. Arreglo experimental usado para las pruebas de comportamiento: a)
vista lateral; b) vista frontal.

Las fuentes de iluminacién que utilicé para las pruebas de
comportamiento son las mismas que describi anteriormente, tanto para luz visible
como para luz UV. Las lamparas eran colocadas sobre el soporte metéalico de
manera que la luz pasaba por unos agujeros de la cortina colocados a una altura
de 146 cm sobre la pecera experimental. La disposicion de las lamparas no varid

con las pruebas: la lampara UV estaba del lado izquierdo y la de luz visible del
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lado derecho, respecto a la pecera experimental. La programacién de la lampara
“Al HD” fue la misma que describi para tomar las fotografias a los peces.

Cada prueba experimental era videograbada con camaras de
videovigilancia (Swann Smart Security System 2K Series-1080). Eran sostenidas
con soportes universales y unas pinzas, una en frente de la pecera experimental y
otras dos a los lados. De este modo todo lo que sucediera dentro de cada
compartimento podia ser videograbado desde diferentes angulos. Cada una de las
camaras de videograbacion estaba conectada a una grabadora de video digital
(DVR por sus siglas en inglés), el cual a su vez estaba conectado a un monitor
(BENQ DL2020-B) para poder ver la videofilmacion y hacer ajustes cuando eran
necesarios para el analisis posterior.

Antes de comenzar cada bloque experimental los peces eran asignados a
los tratamientos: pez estimulo UV+, pez estimulo UV- y pez experimental. Asi
mismo asignaba la ubicacion de las peceras de los peces estimulo, y también
determinaba si la pecera vacia seria de acrilico UV+ o UV-. Una vez preparado
el arreglo experimental, y que todo estuviera en su lugar, llenaba la pecera
experimental y las peceras de los peces estimulo con agua filtrada a una altura de
11 cm. Acomodaba las peceras de los peces estimulo seglin la ubicacion asignada
previamente, y cubria con grava el piso de las peceras para evitar que el vidrio

reflejara la luz e interfiriera con el efecto de los tratamientos y con la
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videograbacion. Luego ponia al pez experimental en su compartimento y
esperaba 15 minutos antes de empezar la prueba. El tiempo de espera fue para
que el pez se acostumbrara al agua y al espacio. Después colocaba a los peces
estimulo en las peceras, y éstas en los compartimentos previamente asignado.
Enseguida cerraba el cuarto de observacion e iniciaba la videograbacion, la cual
duraba 30 minutos. Después sacaba a los peces para regresarlos a sus peceras de
alojamiento. Finalmente vaciaba el agua de las peceras, las enjuagaba con agua
limpia y volvia a llenarlas para la siguiente prueba experimental y asi para las
pruebas de cada dia. Sustituia el agua con la finalidad de evitar que alguna
sustancia quimica residual pudiera afectar el comportamiento de los peces de la
siguiente prueba experimental. Todos los arreglos experimentales, tiempos y
materiales fueron definidos, modificados y mejorados durante pruebas piloto

hasta conseguir que funcionaran adecuadamente.

2.5.5 Analisis estadistico

Los datos fueron analizados aplicando estadistica bayesiana en el programa
RStudio 2024.04.1 utilizando el paquete estadistico rethinking (McElreath, 2020).
Se decidio el uso de este tipo de estadistica porque los paquetes de la estadistica
tradicional son inestables (Zuur y cols., 2017). Ademas, la estadistica bayesiana
puede aplicarse a muestras pequetias de datos, lo que no puede hacerse, en

general, aplicando la estadistica tradicional (McElreath, 2020).
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La aplicacién de modelos estadisticos bayesianos provee una distribucion
a posteriori de las probabilidades relativas de los distintos valores que puede
tomar cada parametro (o una combinacién de éstos). Para lograrlo, el modelo
estadistico (el software) requiere que se le informe lo que se sabe acerca del
parametro o relacion entre parametros. Esa informacién previa es una
distribucion a priori, con la cual el modelo hace una actualizacion de las
probabilidades relativas de todas las combinaciones posibles de los valores que
pueden tomar los parametros. A diferencia de la estadistica convencional, cuya
aplicacion resulta en un solo valor estimado para cada parametro del modelo
estadistico, la estadistica bayesiana arroja una distribucion de probabilidades
relativas de los valores que podria tomar el/los parametros.

Distribuciones a priori reguladoras fueron utilizadas para el andlisis; es
decir, que sus rangos de valores se establecieron de manera que no hubiera un
sobreajuste o un subajuste del modelo estadistico aplicado. Obteniendo asi,
distribuciones a priori que se determinan de acuerdo con suposiciones razonables
acerca de los datos, antes de conocerlos. Los valores utilizados para las
distribuciones a priori de la frecuencia y duracion de las visitas fueron obtenidos
a partir de las pruebas piloto. En el analisis la frecuencia y duracion de visitas
representaron variables dependientes. Los tratamientos (UV+, UV-, pecera vacia

UV+/UV-) y el nimero de escamas iridiscentes representaron variables
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independientes (efectos fijos en el modelo estadistico).

La frecuencia de visitas se contabilizdo como el niumero de veces que el pez
experimental nadaba hacia el area delimitada por la pestafia del compartimento
correspondiente y quedaba dentro de ella al menos 3 segundos (Figura 3). La
duracion de las visitas se refiere al tiempo acumulado que duraron las visitas por
un pez experimental a cada pecera estimulo. La observacion de los videos
(registro de las respuestas del pez experimental) la hicieron personas voluntarias
ajenas al estudio, sin ningiin conocimiento de los tratamientos ni el fin de la
investigacion. Fueron 7 las personas que participaron y me aseguré de que cada
una de ellas observara siempre todos los videos de un bloque. De esta forma
consegui que las diferencias que pudieran existir entre el andlisis realizado por los

observadores quedaran identificadas con los bloques experimentales.

2.6 RESULTADOS

2.6.1 Patron de coloracion ultravioleta

No encontré evidencia de que existan manchas que fueran visibles bajo luz
ultravioleta. A diferencia de las otras condiciones (visible y UV-visible), en las
fotografias que fueron tomadas bajo luz UV resaltan s6lo las escamas iridiscentes,

mientras que el color general del cuerpo del pez se atenta un poco (Figura 5).
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Figura 5. Fotografias comparativas de un pez macho bajo diferentes condiciones
de luz: a) bajo luz visible para humanos (400-700 nm); b) bajo luz visible para
humanos y UV (365-700 nm); c¢) bajo luz UV y con el filtro UV-Venus (365-400

nm); d) escama iridiscente.

2.6.2 Eleccion femenina de pareja

El resultado del analisis estadistico indica que la frecuencia de visitas de las
hembras a los machos con los tratamientos UV+ y UV- fue similar (Figura 6):
las distribuciones correspondientes se sobreponen. El promedio de la diferencia

entre los dos tratamientos (1.36) y el intervalo de compatibilidad (IC89%)
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correspondiente (-0.17 a 3.71) sugieren que existe una probabilidad elevada de
una diferencia de 0 entre ellos (Figura 7). Puede decirse entonces que las
hembras no mostraron una preferencia por visitar mas o menos a los peces en

funcidn de los tratamientos.
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Densidad de probabilidad

6 -4 -2 0 2
Fecuencia esperada de las visitas a los peces estimulo
Figura 6. Distribuciones a posteriori de los promedios del nimero esperado de
las visitas a los peces machos estimulo. Se aprecia que aun cuando las hembras
experimentales visitaron mas a los peces machos en el tratamiento UV+ (verde)

que a los peces machos en el tratamiento UV- (rosa), las distribuciones

correspondientes se sobreponen ampliamente.
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Figura 7. Distribucion a posteriori de la diferencia de la frecuencia de visitas
entre los tratamientos UV+ y UV-. Se aprecia que la probabilidad de una

diferencia nula (0) es alta.

En cuanto a la duracién de las visitas de las hembras experimentales a los
machos en los diferentes tratamientos tampoco hubo diferencias apreciables
(Figura 8). El promedio de la diferencia (1.3) y el intervalo de compatibilidad
(IC 89%) correspondiente (-0.18 a 3.42) indican que es poco probable que la
diferencia entre los tratamientos sea considerable (Figura 9). Por lo tanto, puede
decirse que las hembras no discriminaron a los machos estimulo; permanecieron

igual tiempo con uno que con otro.
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Figura 8. Distribuciones a posteriori de los promedios del nimero esperado de
la duracion de las visitas a los machos estimulo con los tratamientos UV+

(morado) y UV- (azul).
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Figura 9. Distribucion a posteriori de la diferencia de la duracion de las visitas
entre los tratamientos UV+ y UV-. Se aprecia que la probabilidad de una

diferencia nula (0) entre los tratamientos es alta.

Por otro lado, se encontrd que las hembras experimentales prefieren
visitar y pasar mas tiempo junto a los machos tanto cuanto mas alta es la
densidad de escamas que poseen (Figura 10). El modelo estadistico predice que
la proporcidn de las visitas crece con la densidad de escamas iridiscentes (lineas
centrales gris y roja), aunque los intervalos de compatibilidad (89%) son amplios
(lineas externas). Asi mismo no hay ninguna diferencia entre los tratamientos

UV+ (lineas y puntos grises) y UV- (lineas y puntos rojos).
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Figura 10. Proporcion de la frecuencia de las visitas en funcién de la densidad

de las escamas iridiscentes.

Asi mismo las hembras experimentales pasan mas tiempo con los machos
estimulo con una densidad mas alta de escamas iridiscentes (Figura 11) (lineas
continua y punteada centrales), aunque los intervalos de compatibilidad (87%)
son amplios (lineas continuas y punteadas externas) en los dos casos (UV+y
UV-). Tampoco en este caso hubo alguna diferencia entre los tratamientos UV+

y UV-.
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Figura 11. Proporcién de la duracion de las visitas en funcion de la densidad de

las escamas iridiscentes.

2.6.3 Interacciones territoriales

El resultado del analisis estadistico muestra que la frecuencia de las visitas de los
machos experimentales a los machos estimulo (UV+y UV-) fue parecida (Figura
12). El promedio de la diferencia (-0.04) entre ambos tratamientos y el intervalo
de compatibilidad (IC 89%) correspondiente (-0.6 a 0.4) indican que los machos

experimentales no prefirieron a ningiin macho estimulo (Figura 13).
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Figura 12. Distribuciones a posteriori de los promedios del nimero esperado de
la frecuencia de las visitas a los machos estimulo con los tratamientos UV+y
UV- (color lila y color negro respectivamente). Se puede ver que las dos

distribuciones de la densidad de la probabilidad se traslapan totalmente.
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Figura 13. Distribucion a posteriori de la diferencia de la frecuencia de las
visitas entre los dos tratamientos (UV+y UV-). Se aprecia que una diferencia

nula (0) es la mas probable.

La duracidn de las visitas de los machos experimentales a los machos fue
similar (Figura 14). El promedio de la diferencia (-0.02) y el intervalo de
compatibilidad (IC 89%) correspondiente (-0.56 a 0.47) sefialan que hay una
probabilidad grande de que la diferencia sea nula (Figura 15). Por lo que se
puede decir que los machos experimentales no muestran una preferencia franca

por alguno de los tratamientos.
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Figura 14. Distribuciones a posteriori de los promedios de la duracion esperada
de las visitas a los machos con los tratamientos UV+ (azul) y UV- (morado). Se

puede ver que las distribuciones correspondientes se sobreponen completamente.
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Figura 15. Distribucion a posteriori de la diferencia de la duracion de las
visitas entre los dos tratamientos (UV+ y UV-). Se puede notar que la

probabilidad de una diferencia nula (0) entre los dos tratamientos es la mas alta.

2.6.4 Identificacion individual

En este caso los tratamientos fueron 16 ya que se consideraron las condiciones
UV+, UV-, el sexo del pez experimental, el sexo de los peces estimulo, y el
estatus de la familiaridad (conocidos/desconocidos) entre el pez experimental y
los peces estimulo (2 x 2 x 2 x 2). El analisis estadistico mostro que la frecuencia
de las visitas de los peces experimentales a los peces estimulo fue similar entre
todos los tratamientos (Tabla 4). Tampoco se encontré evidencia de alguna

diferencia importante entre los tratamientos en cuanto a la duracién de las visitas
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(Tabla 5).

Tabla 4. Los valores promedio (circulos) y los correspondientes limites de

compatibilidad (lineas) al 89% de los parametros del modelo estadistico de la

frecuencia de las visitas.

t1
t2 ©
t3 ©
t4 s
t5
6
t7 =
t8 ©
t9 ©
t10
{11
t12 ©
t13
t14 ©
t15 ©
t16 ©
] I I I | 1
0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
Valor

t1 a t16 se refiere a los 16 tratamientos aplicados: UV+; UV-; familiar; no
familiar; macho experimental frente a machos estimulo; macho experimental
frente a hembras estimulo; hembra experimental frente a machos estimulo y;

hembra experimental frente a hembras estimulo.
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Tabla 5. Los valores promedio (circulos) y los correspondientes limites de
compatibilidad (lineas) al 89% de los parametros del modelo estadistico de la

duracidn de las visitas.

t2
t3
t4
ts
t6
t7 =
t8
t9
t10 ©
t11
t12
t13 ©
t14
t15
t16 S

()]

@

()

i}

0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0

Valor

tl atl6 se refiere a los 16 tratamientos aplicados: UV+; UV-; familiar; no
familiar; macho experimental frente a machos estimulo; macho experimental
frente a hembras estimulo; hembra experimental frente a machos estimulo y;

hembra experimental frente a hembras estimulo.
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2.7 DISCUSION

Ademas del componente UV que ya se habia reportado para las escamas
iridiscentes de los peces X. variata, no encontré en este estudio alguna indicaciéon
de la existencia de manchas UV en los cuerpos de estos peces. Tampoco encontré
evidencia alguna de que los peces de esta especie estén utilizando la coloracion
UV de sus escamas iridiscentes en un contexto de eleccion femenina de pareja.
De igual forma, no hall¢é indicios de la utilizacion del UV de las escamas
iridiscentes en comportamientos relacionados con las interacciones territoriales o
con el reconocimiento interindividual. En las distribuciones a posteriori de la
eleccion femenina de pareja puede notarse un ligero incremento de la respuesta
por la condicion experimental UV+ (Figura 8; Figura 9), tendencia que quiza
podria definirse con un tamafio de muestra mas grande. Lo que si encontré fue
que la frecuencia y la duracion de las visitas de las hembras experimentales a los
machos crecieron con la densidad de las escamas iridiscentes de éstos,
independientemente del tratamiento al que fueron expuestos (UV+ y UV-;
Figura 10; Figura 11).

La coloracion UV en peces tiene diversas funciones de sefializacion
asociadas éstas con el contexto ecologico o la estructura social de las especies que
la exhiben. En general la funcion estd relacionada con el tamafio, la localizacion,

intensidad o el dimorfismo sexual de la coloracion (Sabol, y cols., 2017). En el
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caso de los peces X. variata no encontré que bajo luz UV apareciera algin trazo
de manchas UV. Pero, en las fotografias destacan las escamas iridiscentes de los
peces, que es precisamente donde hallé que la reflectancia UV esta presente
(Olmos-Santiago, 2018). La iridiscencia de estas escamas es producida por
coloracion estructural, posiblemente por el mecanismo de nanoestructura
conocido como reflector multicapa (Olmos-Santiago 2018). Ademas de producir
iridiscencia, dicho arreglo es uno de los principales mecanismos en la naturaleza
que produce reflectancia UV. En la mayoria de las ocasiones en el que el reflector
multicapa se presenta genera un color con componente UV (e.g. rojo-UV,
amarillo-UV, azul-UV; Sun y cols., 2013). En el caso de X.variata la reflectancia
UV encontrada en las escamas iridiscentes podria ser solo un subproducto del
color generado por el reflector multicapa. Alternativamente, podria tener alguna
otra funcion comunicativa diferente de las que se evaluaron aqui, o estar presente
para resaltar alguna caracteristica colorimétrica como el brillo.

En este ultimo caso, se sabe que la coloracion UV puede funcionar como
amplificador de la sefial haciendo mas facil su deteccion para un receptor
potencial y que este mismo evalte la calidad del emisor (Names y cols., 2019).
Ademas, la iridiscencia por si misma contribuye a que los conespecificos que la
perciben, evalien mejor la ejecucion de un desplante por un emisor (Doucet y

Meadows, 2009). Asi mismo, se sabe que la reflectancia UV puede contribuir al
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brillo total del color (Mullen y Pohland, 2008). En el caso de X. variata la
reflectancia UV de las escamas iridiscentes podria estar funcionando como un
amplificador del brillo de las escamas incrementando la reflectancia total. Juarez
(2015) sugiri6 que el brillo es la caracteristica colorimétrica de las escamas
iridiscentes que llama la atencion de las hembras. Esta sugerencia coincide con la
informacion de que durante el cortejo, los machos producen destellos luminosos
con estas escamas (Fascinetto-Zago, 2018).

Se ha reportado que la cantidad de las escamas iridiscentes en X. variata
esta relacionada con el cortejo (Moyaho y cols., 2004) e interacciones territoriales
(Moyaho y cols., 2023). Por lo tanto, podria sugerirse que la reflectancia UV de
las escamas iridiscentes de los machos esta asociada con alguna de estas
funciones. Sin embargo, el andlisis estadistico de los resultados indica que la
coloracion UV no tiene una funcién en la eleccion femenina de pareja o en las
interacciones territoriales, y tampoco en la identificacion de individuos conocidos.
Pero si se encontrd que las hembras prefieren visitar y permanecer cerca de los
machos, tanto como crece la densidad de sus escamas iridiscentes
independientemente del tratamiento aplicado (UV+ o UV-; Figuras 10y 11) lo
cual podria sugerir que las hembras se ven atraidas por machos que reflejan una
mayor cantidad de luz total. Pegram y Rutowski (2016) han considerado que las

sefiales emitidas como destellos luminosos intermitentes pueden ser mas
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memorables y detectables que las senales similares estaticas. Por ejemplo, con
coloracion estructural se pueden alcanzar porcentajes mas altos de reflectancia.
Asi que, mas alla del color de las escamas iridiscentes, las hembras pueden estar
prefiriendo a machos brillantes o a aquellos que hagan més luminosa la sefial
durante los desplantes. Por ejemplo, la orientacion de los machos durante el
cortejo en la mariposa Hypolimnas bolina asegura que la sefial de brillo UV que
emana de sus alas sea intensa, y que en consecuencia las hembras reciban
destellos luminosos fuertes (White y cols., 2015).

Sin embargo, la coloracion UV no siempre influye en alguna preferencia
ejercida por conespecificos. Por ejemplo, se ha encontrado que las hembras del
pez Poecilia reticulata prefieren a los machos de los cuales pueden percibir su
coloracion UV (Smith y cols., 2002). No obstante, White y cols. (2003) no
encontraron tal preferencia cuando variaron en los machos a elegir la intensidad
del UV y, manteniendo igual la intensidad y el area de la coloracion en el resto
del espectro. Estos autores proponen a las presiones a las que esta sometida una
poblacion como una causa posible. Algo similar podria explicar lo hallado en este
estudio; es decir, la poblacidn estudiada ha sido criada en condiciones
seminaturales de cautiverio (poblacion original traida de la Laguna Yuriria en
Yuriria, Guanajuato). Por lo mismo se trata de una poblacion que no ha estado

sometida a presiones propias de un ambiente natural, tales como la depredacion,
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el forrajeo, la turbidez del agua, la contaminacion del agua, etc. Por lo tanto,
estas circunstancias podrian haber tenido un impacto en las caracteristicas
colorimétricas de las escamas iridiscentes.

Por otro lado, la reflectancia UV tampoco parece tener una funcion
comunicativa en las interacciones territoriales ni en la identificacion
interindividual en los peces X. variata. Estos resultados son contrastantes con lo
publicado al respecto. Por ejemplo, se sabe que la reflectancia UV en la especie
Megaloprepus caerulatus cumple una funcién comunicativa, pues los machos a los
cuales se redujo tal coloracion de sus alas tendian a perder mas disputas que los
machos con coloraciéon normal (Xu y Fincke, 2015). Se ha propuesto que la
coloraciéon UV que las lagartijas macho Platysaurus broadleyin tienen en su
cuello sirve como una sefial de su habilidad para pelear (Stapley y Whiting,
2006). En contraste los machos del cangrejo Uca mjoebergi no parecen basar en
su coloracion UV su eleccion para atacar a otros machos (Detto y Backwell,
2009). Respecto a la identificacion interindividual no hay muchos estudios al
respecto. De ellos, uno hecho en el pez Pomacentrus amboinensis sugiere que la
coloracion UV que presentan es utilizada como identificacion interespecifica (i.e.,
pertenencia a la especie) (Siebeck y cols., 2010). De igual modo los peces de la
especie Neolamprologus pulcher iniciaron mas ataques hacia sus conespecificos

cuando podian verles su coloracion UV y cuando eran peces conocidos. Los
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autores del estudio sugieren que la coloracion UV, cumple una funcién de
identificacion intraespecifica (Sabol, 2017).

En otros casos se ha reportado que la coloracion UV aporta informacion
complementaria a una sefial visual y que no necesariamente esta asociada con
una preferencia especifica por ella. Por ejemplo, el amarillo UV parece ser un
indicador de estrategias especificas de cuidado parental en el ave Cyanistes
caeruleus (Garcia-Campa y cols., 2021). De modo similar se encontré un
dimorfismo sexual en el brillo UV de la coronilla en el ave Parus caeruleus, pero
no en cuanto al brillo total de su cuerpo (Andersson y cols., 1998). Thomas y
cols. (2024) encontraron que la ausencia de luz UV en el ambiente de la mariposa
Vanessa cardui no afecta su actividad (tiempo de vuelo, tiempo de posado y
latencia al movimiento), aunque si se les presenta la opcion, prefieren ambientes
con luz ultravioleta. También se encontro6 algo similar en la arafia Thomisus
spectabilis: las arafias mas grandes atraen a sus presas usando su coloracion UV
(Llandres y Rodriguez-Gironés, 2011). Como en los ejemplos anteriores, la
coloracion UV en las escamas iridiscentes de Xenotoca variata podria estar
cumpliendo una funcidn alternativa y no la de una sefial directa, al menos no en

los contextos sociales que se evaluaron en este estudio.
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2.8 CONCLUSION

Todo parece indicar que la coloracién ultravioleta en Xenotoca variata esta
restringida a la reflectancia de las escamas iridiscentes, y que posiblemente no es
utilizada como una sefial independiente, sino como un amplificador de la sefial

generada a través de la coloracion conjunta de las escamas iridiscentes.
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