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Control social
del atractivo

en un sistema de eleccion de pareja
basado en un sesgo estético

En la naturaleza observamos individuos que se comunican
honestamente con otros aun cuando el engaino parece la
opcién mas ventajosa. Esta tesis estudia mediante qué
mecanismos la comunicacién honesta se mantiene en uno
de los escenarios donde mads esperariamos la corrupcién
del sistema por partes de los emisores: la eleccién de
pareja basada en un sesgo estético por parte de las
hembras. Bajo este escenario, los machos, que son los
emisores de este sistema, resultan atractivos a las
hembras, las receptoras, porque expresan aquellos
caracteres sexuales que satisfacen un sesgo estético
preexistente.

OAllJeJ]e |9p |BID0S |0J1U0)

En esta tesis se estudia un mecanismo, al que llamamos
“control social del atractivo”, en el que son los propios
machos quienes velan por que sus competidores no
expresen un atractivo mayor del correspondiente a su
calidad. Para ello, se ha trabajado con el portaespada,
Xiphophorus hellerii, al ser una especie candidata a
presentar dicho mecanismo. A lo largo de sus tres
capitulos, esta tesis testa una serie de hipdtesis de cuya
valoracién conjunta se podra argumentar si realmente el
control social del atractivo podria ser un mecanismo real, y
efectivo, que operase controlando la expresion honesta de
aquellas sefiales intersexuales que explotan un sesgo
estético.
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Introduccion

general

“;Por qué los sistemas de sefializacidon no son destruidos por el engafio?
En este sentido, animales y humanos tenemos mucho en comun.”

John Maynard-Smith y David Harper, 1995.
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Los individuos generalmente se comunican honestamente aun en con-
textos en los que la mentira parece la mejor opcidn. ;Por qué? ;Nos equi-
vocamos al pensar que mentir seria la mejor estrategia? ;Acaso es impo-
sible mentir? ;Existe algin tipo de control que prevenga la deshonesti-
dad? La presente introduccion abordara estas cuestiones dentro del
marco tedrico de la comunicacién animal evidenciando por el camino cual
es la motivacion de la presente tesis. Una vez hecho esto, se presentara el
organismo que usaremos como modelo de estudio, el portaespada Xiphop-
horus hellerii.

Cabe remarcar aqui que en la literatura referente a la comunicacion ani-
mal, como me imagino en cualquier otra disciplina, uno puede encontrar
una terminologia algo variable seguin el autor que se lea. Este es un feno-
meno habitual al intentar discretizar el continuo que nos rodea, sin em-
bargo, mas alla de las etiquetas que aqui haya podido adoptar con el fin de
articular la explicacion, mi objetivo Ultimo es transmitir ese sentido co-
mun que en cualquier disciplina uno termina por adquirir y le permite
abordar problemas futuros, incluso aunque éstos no se puedan encorsetar
perfectamente dentro de lo etiquetado hasta la fecha.

Qué es la comunicacion animal

Entendemos por comunicacion toda transferencia de informacion deri-
vada de la expresion de una sefal, ya sea una estructura o una conducta, y
su posterior recepcidn (figura 1a). En un evento comunicativo, entonces,
existen como minimo dos actores: un emisor que expresa una sefial y un
receptor que la percibe. Hablamos de una transferencia de informacion
porque el receptor esta adaptado a percibir la sefial y responder a ella mo-
dificando su conducta en beneficio! propio. Es decir, la incertidumbre del
receptor respecto a qué conducta es la mas adecuada se ve reducida por
la percepcién de la sefal, lo cual implica una transmisién de informacion.
Ademas, en un evento de verdadera comunicacion, el emisor esta adap-
tado a expresar una sefial tal que genere una respuesta sobre el receptor

1 Entendemos por algo “beneficioso” para un individuo todo lo que incremente su
eficacia biolégica y por “costoso” todo aquello que la reduzca.
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que le beneficie a é] también. Para que se dé verdadera comunicacidn, en-
tonces, tanto la sefial del emisor como la respuesta del receptor deben ser
adaptaciones dentro de este mismo contexto de comunicacién [1]. Puede
ocurrir, sin embargo, que el receptor responda a una estructura o con-
ducta que el emisor no expresa a tal fin. En este caso hablamos de “espio-
naje” y la estructura o conducta a la que el receptor responde la denomi-
namos “pista” [2](figura 1b). Probablemente, la mayoria de casos de co-
municacién deriven de un caso de espionaje a través de un proceso de ri-
tualizacion [3,4]. Mediante la ritualizacion, el emisor experimenta una
adaptacion de su pista impulsada por los beneficios que se obtienen al
cambiar la respuesta del receptor. A través de la ritualizacidn las pistas se
convierten en sefiales que suelen ser mas conspicuas, redundantes y

estereotipadas.

Verdadera Comunicacion

-
l, ) N
Informacion ‘ l‘
R o R <’
Emisor Receptor
b Espionaje Lo~ (+)
. \
Pista U \
I Informacion @ P /
\ <
Emisor Receptor

Figura 1. Cuando se da verdadera comunicacién (a), un emisor expresa una
sefial que transmite cierta informacién a un receptor que responde alterando
su comportamiento. Dicha respuesta repercute positivamente sobre la eficacia
biolégica de ambos individuos. De hecho, tanto el origen evolutivo de la sefial
como el de la respuesta a la misma se basan en estos beneficios. El espionaje (b)
es un proceso algo mds rudimentario y probablemente el estado precursor de la
verdadera comunicacién. Ocurre cuando un receptor se adapta a percibiry res-
ponder en beneficio propio a alguna estructura o conducta, la pista, que el emi-
sor no expresa a tal fin. Terminologia segiin Maynard-Smith y Harper [1].
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Honestidad, fiabilidad e intereses

Entendida asi la comunicacién, podemos pensar en el receptor como un
individuo cuyo comportamiento éptimo depende de cierta informacion
que posee el emisor, a la cual no tiene mas acceso que la inferencia que
pueda realizar de ella mediante la senal que el emisor le muestra [5]. En
este contexto, entendemos que el emisor es honesto cuando la sefial que
expresa permite al receptor realizar una inferencia correcta de la infor-
macion que le es oculta (figura 2). Cuando el emisor es honesto, entonces,
el coste que implica para el receptor atender a la seiial se ve claramente
compensado por los beneficios de una correcta inferencia de la informa-
cion. Evidentemente, a un receptor siempre le resultara beneficioso que el
emisor sea honesto, sin embargo, dentro de una poblacién de posibles
emisores siempre podra existir cierta proporcion de individuos deshones-
tos siempre que éstos no sean lo suficientemente frecuentes como para
provocar que el balance final del receptor sea negativo [6]. Si el receptor
alcanzase dicho balance negativo, el sistema dejaria de ser fiable y en con-

Emisor Receptor

Figura 2. Normalmente el receptor estd interesado en cierta informacién, q,
que posee el emisor a la cual no tiene acceso directo. A lo que si tiene acceso es
a la sefial, a, que el emisor expresa en funcién de q. Mediante la percepcion de
a, el receptor obtiene p que es la estimacién de q en la que el receptor basard su
respuesta. En consecuencia, un emisor serd honesto cuando p=q, es decir cuando
el receptor infiera correctamente la informacion que le interesa mediante la
percepcion de la sefial.
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secuencia seria evolutivamente inestable [7]. Teniendo en cuenta lo im-
portante que parece ser para la fiabilidad del sistema que los emisores
deshonestos no abunden, cabe preguntarse hasta qué punto éstos se van
a ver evolutivamente presionados a favor de ser deshonestos. La res-
puesta a ello depende de cual sea la relacién de intereses existente entre
emisor y receptor, ya que es lo que determinara si el emisor se podria be-
neficiar, o no, de una sefializacién deshonesta. En este sentido, distingui-
mos tres escenarios con distintos tipos de intereses: comunes, divergen-
tes u opuestos.

Intereses comunes

Cuando la respuesta mas beneficiosa para el emisor es aquella que el
receptor realizard ante una sefial honesta, nos encontramos en un escena-
rio de intereses comunes. Evidentemente, entonces, bajo este escenario,
la fiabilidad del sistema esta garantizada. La situacion tipica en la que en-
contramos intereses comunes se da en la comunicacion entre individuos
emparentados [7], ya que los beneficios que el receptor obtiene de una
sefial honesta también repercuten sobre el emisor via eficacia inclusiva.
Por ejemplo, las abejas (Apis mellifera) de una misma colmena estan em-
parentadas y entre ellas existe un gran intercambio de informacién me-
diante multitud de sefiales [8-10]. Dado que el éxito de cada abeja de-
pende del éxito global de la colmena, la inica comunicacién razonable en-
tre ellas es la honesta. Otro escenario evidente de intereses comunes, en
este caso sin parentesco entre los interlocutores, se da cuando la comuni-
cacion forma parte de un fenémeno de cooperacidn. Por ejemplo, el pajaro
guia (Indicator indicator) sefializa honestamente la ubicacion de las col-
menas de abejas tanto al ratel (Mellivora capensis) como al humano (Homo
s. sapiens) para asi acceder a las larvas que quedaran expuestas durante la
extraccion de la miel [11].

Intereses divergentes

Hay divergencia de intereses cuando la respuesta del receptor que mas
interesa al emisor es independiente de si la sefial es honesta o no. En con-
secuencia, cuando los intereses divergen, a priori podrian surgir emisores
deshonestos en suficiente proporcién como para impedir la fiabilidad del
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sistema. El escenario de intereses divergentes por antonomasia es el de la
competencia intersexual, la cual se da cuando hay comunicacién entre in-
dividuos de distinto sexo durante la elecciéon de pareja [7]. En este con-
texto, las hembras -aunque a veces también los machos- infieren la cali-
dadz? de sus potenciales parejas a través de la valoracion de ciertas sefiales
intersexuales que los machos expresan a tal fin3 [12]. La divergencia de
intereses radica en que mientras a las hembras les interesa inferir correc-
tamente la calidad de los machos, a éstos les interesa sefializar que son de
la mejor calidad posible mediante el grado de atractivo, independiente-
mente de si realmente lo son o no, para asi ser escogidos [7]. Dentro de
este contexto, existe una situacion en donde una hipotética expansion de
la deshonestidad parece especialmente plausible. Los individuos de una
especie pueden mostrar una serie de sesgos estéticos, ya sean de origen
sensorial o cognitivo que provocan que respondan mas intensamente a un
tipo o forma de estimulo concreto. En algunas especies, entonces, ocurre
que los machos explotan el sesgo de las hembras expresando sefiales in-
tersexuales que satisfacen dichos sesgos para asi atraerlas con mayor fa-
cilidad [13]. Por ejemplo, el canto de los machos de la rana Tuingara (Eng-
ystomops pustulosus) parece ser una adaptacion para atraer a las hembras
mediante la emision de las frecuencias sonoras que mas intensamente es-
timulan su aparato auditivo [14].

Intereses opuestos

En una situacién de intereses opuestos los dos individuos involucrados
en la comunicaciéon compiten por algin recurso y actian como emisores y
receptores al mismo tiempo [7]. En este contexto, ambos individuos pre-
tenden estimar cudl es la capacidad de lucha del contrincante para decidir
si luchar por el recurso o retirarse y cedérselo al contrario. Aqui hay una
clara oposicion de intereses ya que a cualquiera de los dos le interesa que
su contrincante se retire mientras que al contrincante le interesa lo

2 La calidad de un individuo para otro del sexo contrario hace referencia a la efi-
cacia bioldgica de la descendencia que éste obtendria al aparearse con aquél.

3 También nos referiremos a estas sefiales intersexuales como sefiales de atrac-
tivo o atractivas. A un emisor que exprese intensamente una sefial intersexual
lo llamaremos un emisor atractivo.
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opuesto. En este contexto también cabria esperar la aparicién de indivi-
duos deshonestos ya que a priori parece beneficioso sefializar una mayor
capacidad de lucha de la que se dispone a fin de disuadir con mayor facili-
dad al contrincante [15]. Uno de los escenarios de intereses opuestos mas
estudiado es el de la competencia intrasexual, es decir, cuando individuos
de un mismo sexo compiten por el acceso a individuos del sexo opuesto
[7]. Un buen ejemplo de sefiales expresadas en este escenario son las de-
nominadas insignias o marcas de estatus [16,17] que los machos de algu-
nas especies expresan para sefalizar su estatus jerarquico [18-20], tales
como el babero negro del gorrién comun (Passer domesticus) [21] o del
ldgano (Spinus spinus) [22].

Parece ser, entonces, que cuando los intereses divergen o se oponen ca-
bria esperar una expansion lo suficientemente grande de emisores desho-
nestos como para desestabilizar el sistema. De aqui deducimos que entre
individuos con intereses divergentes u opuestos no deberia existir comu-
nicacion ya que en caso de haber existido ésta habria sido corrompida por
los emisores y posteriormente desatendida por los receptores. Sin em-
bargo, esto es falso ya que no cabe duda de que si existe comunicacién
entre individuos con intereses divergentes u opuestos. Una solucién a esta
aparente paradoja seria la existencia de algin mecanismo de fiabilidad
que previniese a los emisores de ser deshonestos [4,7]. La clave para com-
prender estos mecanismos de fiabilidad radica en la naturaleza de las se-
fales que los emisores expresan y en los costes a los que se exponen al
hacerlo.

La economia de una seial

Expresar una sefial tiene un coste independientemente de la relacién de
intereses existente entre emisor y receptor. Toda sefial debe ser percepti-
ble por su receptor y en consecuencia es imprescindible para el emisor
invertir en ella para que la informacion se transmita lo mas eficazmente
posible. Llamamos “coste de eficiencia” a esta inversion ineludible que el
emisor debe realizar [23] (figura 3a y b). Ademas, afiadido a éste, puede
existir otro coste al que denominamos “coste estratégico” de la sefial [1,5]
(figura 3cy d). Este coste extra es en muchos casos fundamental para com-
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Figura 3. Ciertas sefiales
(a y b) no implican mds
coste del necesario, el de-
nominado coste de efi-
ciencia, para ser percibi-
das correctamente por los
receptores. Son habitua-
les en escenarios de in-
tereses comunes. Sin em-
bargo, existen sefiales (c y
d) sobre las que recae un
coste extra, el coste estra-
tégico. Estas son frecuen-
tes en escenarios de in-
tereses opuestos y sobre-
todo divergentes en donde

Weddings
e 5 arting ai 8135

los emisores compiten por

la atencion de los recepto-
res.

prender la estabilidad de una sefializaciéon honesta cuando no existen in-
tereses comunes. Entonces, teniendo en cuenta los costes que un emisor
debe asumir, podemos hablar de sefiales sin o con un coste estratégico
afiadido (Tabla I).

Seiial Intereses Fuente de honestidad

Imposible mentir porque la sefial se construye a

Indice Cualquiera : . L
q partir de la cualidad sefializada.
De coste Comunes Por definicién honesta porque solo se da cuando los
minimo intereses de emisor y receptor son comunes.

Honestidad basada en los costes estratégicos
Handicap Divergentes inherentes a la produccién, mantenimiento o uso de
la sefial.

Honestidad basada en los costes estratégicos que los
Convencional Opuestos emisores deshonestos sufren derivados de la misma
respuesta de los receptores

Con coste afiadido| Sin coste afiadido

Tabla I: Resumen de los cuatro tipos de sefiales mds habituales.
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Senales sin coste estratégico anadido

Observamos este tipo de sefiales cuando la deshonestidad del emisor
esta prevenida por otros factores que no son el propio coste de la sefial. Se
dan cuando la deshonestidad es imposible dada la relacién causal entre la
informacién que se sefializa y la propia sefial (indices) o simplemente no
tiene sentido dada la relacién de intereses entre los interlocutores (sefia-
les de coste minimo).

Indice: En ocasiones la sefial es una consecuencia directa de la informa-
cién que se transmite, por lo tanto, independientemente de la relacion de
intereses, no es posible una sefializacion deshonesta [1]. El indice clasico
es consecuencia de una serie de limitaciones morfoldgicas directamente
derivadas de la caracteristica que la sefal pretende informar. Por ejemplo,
la gravedad del canto de algunas ranas es un indice de su tamafo corporal
ya que las ranas de menor tamafio, precisamente debido a su menor ta-
mafio, realizan cantos mas agudos [24]. Otro indice que vale la pena men-
cionar se basa en la ejecucion de algin patrén conductual para el que se
precisa una buena condicidn fisica y que, precisamente, sefializa dicha
cualidad. Por ejemplo, la gacela de Thomson (Eudorcas thomsonii), y mu-
chos otros antilopes, realizan la conducta del stotting: empiezan a saltar
frenéticamente como si rebotasen contra el suelo y con las extremidades
bien rigidas, cuando un depredador las acecha [25]. Las gacelas de Thom-
pson sobre todo realizan el stotting ante depredadores cuya estrategia es
perseguir a la presa hasta fatigarla como el licaén (Lycaon pictus), que pre-
fieren perseguir aquellas gacelas que realizan el stotting a menor ritmo.
Ademas, aquellas gacelas que son perseguidas pero finalmente huyen,
realizan el stotting con mayor probabilidad y durante mas tiempo que las
que son capturadas [26]. Parece ser, entonces, que las gacelas sefializan
mediante el stotting cudl es su condicidn fisica y en consecuencia cuan pro-
bable es para un depredador capturarlas. El stotting es un indice ya que
s6lo podra ejecutarse adecuadamente si realmente el individuo se en-
cuentra en buena condicién. Un ultimo, y curioso, ejemplo de indice que
merece la pena mencionar se da cuando un animal sefializa que “conoce”
cierta informaciéon mediante una sefial sélo realizable si realmente se dis-
pone de dicha informacién. Por ejemplo, mirar fijamente hacia la localiza-
cion de un depredador que esta escondido y al acecho sefializa sin lugar a
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dudas que la presa conoce la ubicacién del depredador y que probable-
mente serd inutil proseguir con la caza porque se ha perdido el efecto de
la sorpresa por parte del depredador [27].

Serial de coste minimo: Este tipo de sefial ocurre cuando emisor y re-
ceptor tienen intereses comunes. Bajo este escenario, ya que a ambos in-
terlocutores desde un buen principio les beneficia una comunicacién ho-
nesta, se seleccionan sefiales lo menos costosas posibles [4]. Los casos
descritos mas arriba para caracterizar un escenario de intereses comunes,
como por ejemplo las sefiales entre abejas tales como la danza para indi-
car la ubicacion de los parches de alimento [10], son todos ejemplos de
comunicacién mediante sefiales de coste minimo.

Senales con coste estratégico anadido

Cuando no hay intereses comunes y no estamos ante un indice, es el
coste estratégico de la sefial, o coste afiadido, lo que finalmente mantiene
la fiabilidad del sistema [4,28]. La esencia de todo coste estratégico es
siempre la misma: un coste que el emisor sufre si es deshonesto que con-
trarresta los beneficios de mentir, lo cual hace de la honestidad la opcion
mas eficaz [28]. Segun el origen de dicho coste podemos hablar de sefiales
con coste estratégico independiente o de coste estratégico dependiente de
la respuesta del receptor.

Seriiales con coste estratégico independiente del receptor: En este tipo
de sefiales, el coste estratégico deriva de su produccién y/o manteni-
miento. Las sefiales mas célebres de esta categoria son los “handicaps”
[29-31] que machos de muchas especies expresan a modo de sefial de
atractivo y a partir de las cuales las hembras escogen pareja. Un handicap
es una sefial que implica una pérdida de viabilidad* a cualquier macho que
la exprese sea honesto o no, es decir, independientemente de si su sefial
se corresponde o no con su calidad [5]. El deterioro de la viabilidad puede
tener origenes de muy diversa indole como por ejemplo un desmesurado
coste energético de produccidn o porte tal y como el que deben pagar los

4Laviabilidad de un individuo es su probabilidad de supervivencia. Las presiones
selectivas que favorecen la viabilidad del individuo conforman la denominada
seleccion funcional.
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machos de la mosca Cyrtodiopsis dalmanni al expresar sus peddnculos
oculares [32]. Dicho coste, en lugar de energético, también puede basarse
en algin tipo de incompatibilidad entre la expresion de la sefial y alguna
funcién vital. Por ejemplo, la expresion de sefiales de color basadas en ca-
rotenos, y también en otros tipos de pigmento [33], pueden limitar la dis-
ponibilidad de estas moléculas en el organismo y, en consecuencia, supo-
ner un deterioro de la funcién inmunolégica. El pico rojo del diamante
mandarin (Taeniopygia guttata) es un buen ejemplo de ello [34]. Este tipo
de senales de color, ademas, al incrementar la vistosidad de su portador
también pueden derivar en un incremento del riesgo de deteccion y de-
predacion [7]. Esto es lo que ocurre tanto en el espinosillo (Gasterosteus
aculeatus) como en el guppy (Poecilia reticulata), ya que en ambas espe-
cies la coloracion de los machos es mas intensa en zonas libres de depre-
dadores visuales [35,36]. Mas alla del formato particular del handicap, el
mecanismo de fiabilidad subyacente es el mismo: si se incrementa la in-
tensidad de una sefial intersexual basada en un handicap, el emisor se be-
neficia de un incremento de su atractivo, lo cual implica una mayor pro-
babilidad de apareamiento, pero a la vez se ve perjudicado por una pér-
dida de viabilidad como en los casos anteriormente citados. La caracteris-
tica que hace de los handicaps sefiales incorruptibles es que mientras la
ganancia de atractivo al incrementar la sefial es menor a mayor expresion
dela sefial (figura 4i), la pérdida de viabilidad se mantiene, al menos, cons-
tante y es mayor cuanto de peor calidad sea un macho [5](figura 4ii). De
este modo, bajo un handicap, el nivel de expresién 6ptima de una sefial
intersexual crece con la calidad del emisor (figura 4iii).

Seriiales con coste estratégico dependiente del receptor: Existen sefia-
les emitidas en escenarios sin intereses comunes, y que no son indices, sin
ningln coste afiadido a su produccién o mantenimiento. Dado, entonces,
que la forma que toma la sefial no tiene relacion ni con la informacién que
transmite ni con sus costes estratégicos se suele hablar de “sefiales con-
vencionales” [37]. Un buen ejemplo dentro de la especie humana son los
cinturones de color usados para indicar el grado de experiencia en muchas
artes marciales, donde qué nivel significa cada color es una mera conven-
cion. El coste estratégico que recae sobre una sefial convencional es un
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41> 4>

q1 =

Atractivo (p)
+
Viabilidad (v)
Eficacia (W)

q:

Sefial (a) Sefial (a) Sefal (a)

Figura 4. Sintesis grdfica de la formalizacion matemdtica que hizo Grafen [5]
del modelo verbal del hdndicap propuesto por Zahavi [29-31]. El beneficio de
la expresiéon de una sefial basada en un hdndicap (i) es un incremento, aunque
cada vez menos acusado, del atractivo. Por otro lado, también existe un coste
(ii) que implica una pérdida de viabilidad que es mds intensa en individuos de
peor calidad (q). Ambas partidas resultan en un atractivo éptimo (a*) que es
mayor cuanto mayor sea la calidad del emisor (iii).

coste potencial que un individuo sufrird como consecuencia de la res-
puesta del receptor a una sefial deshonesta. Este coste puede interpre-
tarse, entonces, como una reprimenda de los receptores a los emisores
tramposos. Es por ello que a esta conducta se la denomina “castigo”. Dado
que este mecanismo depende de la respuesta de otros individuos, habi-
tualmente se hace referencia a él como “control social del engafio” [38].
Las senales convencionales se han considerado también como un tipo de
sefial de coste minimo ya que su produccién y mantenimiento son de bajo
coste [4]. Sin embargo, merece la pena distinguir éstas sefnales de aquéllas
ya que la fiabilidad de un sistema basado en sefales convencionales si de-
pende de la existencia de un coste estratégico, mientras que la de uno ba-
sado en las sefiales de coste minimo descritas anteriormente, no. Un in-
teresante ejemplo de sefal convencional controlada socialmente me-
diante el castigo se da en un escenario de intereses opuestos: las anterior-
mente mencionadas marcas de estatus como las que presenta el gorridon
comun [21] o el lugano [22]. Mediante esta sefial los machos deciden parte
de las contiendas sin llegar a la agresion [39]. Simplemente, dado un en-
cuentro, el individuo de mayor marca decide no agredir y el de menor
marca decide huir. Un individuo s6lo decide agredir si el oponente ostenta
una marca similar a la suya. De esta manera, a un individuo de poca capa-
cidad de lucha por un lado le resultaria beneficioso expresar una marca
mayor de la que le corresponde, ya que venceria a sus iguales sin luchar,
pero al mismo tiempo incurriria en el coste de luchar contra oponentes
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mas fuertes que él. Si este coste es lo suficientemente alto, la honestidad
se mantendra [15](tabla II). Este es exactamente el mismo motivo por el
que a ningun aprendiz de karate se le ocurrird jamas, si es que esta en su
sano juicio, acudir a un campeonato luciendo un cinturén negro.

v: Beneficio de la victoria.
c: Coste de luchar contra un igual.
d: Coste para un débil al luchar contra un fuerte.

A B

A 0,5v —c¢ v
B 0 0,5v——c

AB) —d v

Eficacia de B: 0,25v — 0,5¢
Eficacia de A®): 0,5v — 0,5d

A®) no podrd invadir si:d > 0,5v + ¢

Tabla II. Simplificacién de la matriz de recompensas del juego propuesto por
Enquist [15] para formalizar el funcionamiento de las sefiales convencionales.
Se parte de una poblacion de individuos fuertes y débiles a igual proporcion en
la que se conviene sefializar A si se es fuerte o B si se es débil. Independiente-
mente de la sefial que se exprese, un individuo agredird a todo contrincante que
sefialice lo mismo que él. Cuando se encuentren individuos que no seiializan lo
mismo, el individuo que sefializa B huird directamente. La posible sefializacion
deshonesta que nos podemos plantear aqui es la de un individuo débil mos-
trando A en lugar de B representado en la matriz como A(®). Sin embargo, esta
estrategia supone tener que asumir el coste de luchar contra individuos fuertes
(d). Si dicho coste es lo suficientemente alto, serd mds eficaz para un individuo
débil seguir respetando la convencion inicial y sefializar B.

Queda claro, entonces, que la efectividad de todo coste estratégico a la
hora de mantener la fiabilidad de un sistema depende dramaticamente de
que la magnitud de dicho coste sea la suficiente como para contrarrestar
los beneficios de la deshonestidad. Este es probablemente uno de los ma-
yores inconvenientes a la hora de asumir con certeza que un coste estra-
tégico es el responsable de la fiabilidad de un sistema. Efectivamente, se
suelen detectar indicios a favor de la existencia de costes asociados a la
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expresion de una senal, pero habitualmente no queda claro si realmente
existen o si son lo suficientemente intensos como para prevenir la expan-
sion de emisores deshonestos [40]. Esto es especialmente preocupante en
aquellas situaciones donde el beneficio de mentir es particularmente su-
culento. Por ejemplo, segtin lo expuesto en la tabla II, los machos sefializa-
ran honestamente su capacidad de lucha siempre que d > 0.5v + c. Evi-
dentemente, el beneficio de vencer (v) dependera del recurso por el que
se compita. En consecuencia, este sistema comunicativo tiene mas proba-
bilidades de mantenerse fiable cuando se compita por un trozo de ali-
mento que por el acceso a las hembras [39,41].

En definitiva, la busqueda de posibles fuentes de un coste estratégico lo
suficientemente intenso es el objetivo dltimo de todo estudio sobre el por-
qué de la comunicacion honesta, no mediada por indices, entre individuos
sin intereses comunes. La presente tesis, como veremos ahora, no es ex-
cepcidn de ello.

Nuestro escenario de estudio

En la presente tesis estudiaremos un sistema comunicativo en un esce-
nario de intereses divergentes cuyos emisores parecen, a priori, especial-
mente predispuestos a sefalizar deshonestamente. Se trata de un fené-
meno de seleccion intersexual donde los machos expresan una sefial que
explota los sesgos estéticos preexistentes de las hembras para atraerlas.
La explicacidn habitual para la fiabilidad de este tipo de sistemas es que la
sefial termina por convertirse en un handicap [28], pero aqui explorare-
mos mecanismos alternativos. Hasta el momento, sélo hemos entendido
la deshonestidad del emisor como una estrategia que no interesa en abso-
luto a los receptores. Sin embargo, en sistemas de seleccion intersexual
como el que estudiaremos, es razonable pensar que los machos deshones-
tos (aquellos que son atractivos sin poseer la calidad que la hembra real-
mente prefiere), ademas de perjudicar a las hembras también perjudican
a los machos honestos legitimamente atractivos (aquellos que ademas de
atractivos son de calidad). Cabe plantearse, entonces, si en estas circuns-
tancias no podria desarrollarse un control social del engafio, mediado por
un castigo infligido a los machos deshonestos por parte de los honestos, al
que denominaremos “control social del atractivo”. Dicho castigo derivaria
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de un proceso de competencia intrasexual en el que los machos se habrian
adaptado a usar la sefial intersexual de sus competidores, originada fuera
de este contexto intrasexual como un elemento para atraer a las hembras,
a modo de pista para decidir qué rivales agredir con el fin de impedir su
acceso a las hembras. De este modo, dirigiendo las agresiones preferen-
cialmente a aquellos competidores mas atractivos, inicamente los machos
de mayor capacidad de lucha, es decir, los dominantes, podrian expresar
los mayores atractivos sin ser castigados con una reduccién de su acceso
alas hembras. Para que esto garantizase la fiabilidad del sistema a ojos de
las hembras, entonces, seria imprescindible que la calidad de los machos
estuviese relacionada con su capacidad de lucha, hecho que lejos de ser
descabellado es una situacién muy comun [42]. En definitiva, planteamos
la existencia de un mecanismo intrasexual capaz de garantiza la fiabilidad
de un sistema intersexual. Esta situacién es bien conocida en aquellos ca-
sos en los que las hembras terminan por utilizar sefiales de origen intra-
sexual, tales como las marcas de estatus, amodo de pista para elegir pareja
[41,43,44] como por ejemplo parece ocurrir en el espinosillo [45,46].
Dado que sobre este tipo de sefiales ya opera un mecanismo de fiabilidad,
como el descrito para las sefiales convencionales, no es posible que los
machos puedan ser deshonestos. Sin embargo, la situacién planteada aqui
es distinta: una sefial genuinamente intersexual siendo a posteriori con-
trolada intrasexualmente mediante un mecanismo adaptado a tal fin.

Para explorar la posibilidad del control social del atractivo requerimos,
entonces, de una especie modelo que cumpla las siguientes condiciones:
1) expresion de una sefial intersexual potencialmente deshonesta como
las adaptadas a explotar un sesgo preexistente de la hembra, 2) existencia,
ademas, de competencia intrasexual y 3) relacion entre capacidad de lu-
cha y calidad de los machos. En esta tesis nos hemos valido del portaes-
pada, Xiphophorus hellerii Heckel, 1898 (figura 5) para testar las hipétesis
que mas adelante se plantean.
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El portaespada

El portaespada es un actinopterigio de la familia de los pecilidos que se
encuentra en rios centroamericanos de vertiente atlantica, desde el rio
Nautla, en Méjico, hasta Honduras [47]. Como buen pecilido, es una espe-
cie ovovivipara. El macho (figura 5a) transfiere el esperma a la hembra
(figura 5b) mediante un érgano copulador, el gonopodio, derivado del ter-
cer, cuarto y quinto radio de la aleta anal [47,48]. Las hembras pueden
almacenar el esperma asf transferido y utilizarlo en sucesivas gestaciones
de unos treinta dias tras los cuales paren entre 20 y 200 crias[47,48]. Una
vez alcanzados aproximadamente los diez meses de vida, los alevines ma-
duran sexualmente [47,48]. En este momento, los machos deceleran su
crecimiento de tal modo que se estabilizan en unos 5-6 cm de longitud es-
tdndar mientras que las hembras crecen algo mas [47,48]. Ademas de por
la mencionada disminucién del crecimiento, la maduracién sexual de los
machos estd marcada por el desarrollo del gonopodio y por la aparicién

a. o, _ 1cm.

Figura 5. Macho (a) y hembra (b) del portaespada (Xiphophorus hellerii). El

macho destaca por presentar la espada: una prolongacién de los radios inferio-
res de la aleta caudal rodeada por un margen negro. El abultado abdomen de la
hembra es debido a los embriones en gestacién que alberga en su interior, los
cuales se aprecian externamente por una mdcula negra en ambos flancos poste-
riores del abdomen. Dicha mdcula ademds, parece estimular el cortejo de los
machos [151].
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del caracter que da nombre a la especie®: la espada, la cual es la sefial in-
tersexual [49-51] con la que en esta tesis se ha trabajado.

Las hembras presentan un sesgo estético que favorece a los machos de
mayor “tamafio aparente” indistintamente de si dicho tamaiio se debe al
tamafio corporal o a la longitud de la espada [52]. Este sesgo explicaria
por qué las hembras prefieren machos grandes [53,54] y de espadas lar-
gas [49]. Adema3s, parece ser un sesgo ancestral presente antes de la apa-
ricién de la espada [55-57], lo que apoya la hipdtesis de que los machos
estan explotando un sesgo preexistente en las hembras inicialmente desa-
rrollado para favorecer a los machos de mayor tamaiio corporal. Incluso
se ha especulado sobre la posibilidad de que sesgos similares expliquen la
evolucion de sefales intersexuales presentes en otros pecilidos que, al
igual que la espada, son expansiones de alguna aletaimpar [58]. La espada
parece ser, entonces, una forma mas econémica de satisfacer el sesgo de
la hembra que el propio desarrollo corporal. De hecho, en los machos mal
alimentados se favorece el desarrollo de la espada en detrimento del ta-
mafio corporal [54]. Sin embargo, a pesar de los beneficios de una espada
larga, existe una correlacidn positiva entre el tamafio real de los machos y
la extension de ésta [59,60]. De este modo, el tamafio aparente de los ma-
chos es una buena forma de inferir el tamafio corporal de éstos. Deberia
existir, entonces, algiin mecanismo de fiabilidad que evitara que un macho
expresase una espada mas larga de la que le corresponderia por su ta-
mafio. La hipotesis mas apoyada en este sentido es que la espada es un
handicap para su portador. La espada impone un coste extra durante el
desplazamiento [61] y el desarrollo del cortejoé[62]. Ademas, la espada
parece incrementar el riesgo de depredacidn. Los machos de poblaciones
con presencia de depredador tienen espadas proporcionalmente menores

5 El género al que pertenece esta especie también es una alusién a la presencia de
la espada. Xiphophorus del griego xipho: espada y phorus: portador.

6 Para atraer a las hembras, los machos también realizan un cortejo ante ellas. El
cortejo es una sefial dindmica de atractivo, la intensidad del cual también influye
sobre las posibilidades de ser elegido para el apareamiento. Durante el cortejo,
el macho se ubica muy cerca de la hembra y perpendicular a ella, con la aleta
dorsal bien extendida, y realiza un frenético movimiento hacia delante y atras
adoptando en ocasiones una postura sigmoidea. De hecho, dada la forma del
cortejo, es razonable sospechar que éste también es una adaptacién de los ma-
chos para aparentar un mayor tamafio ante las hembras.
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[60] y el Tetra mejicano, Astyanax mexicanus, depredador natural del por-
taespada, presenta la misma preferencia por los machos de espada larga
que las hembras [63]. Ademas, las hembras llegan a escoger en contra de
la longitud de la espada cuando son expuestas a un depredador [64,65]

Ademas de competencia intersexual, en el portaespada también la hay
intrasexual. Tanto en cautividad como en libertad, los machos -también
las hembras pero mucho menos marcadamente- establecen claras y esta-
bles relaciones jerarquicas entre ellos [66,67] a través de episodios ago-
nisticos que pueden ser agresivos o ritualizados [68]. Un individuo cuando
agrede agresivamente intenta morder a su contrincante y cuando lo hace
ritualizadamente despliega su aleta dorsal, adopta una postura sigmoidea
y hace temblar su cuerpo en un modo que puede recordar al cortejo que
realiza ante las hembras. Los encuentros agonisticos son muy frecuentes,
aparentemente apenas implican dafio fisico y habitualmente se resuelven
con la huida del lugar de uno de los contendientes (obs. per.). En ocasiones
se puede observar a los individuos que ya han adoptado un rol subordi-
nado mostrarse sumisos ante individuos de mayor rango. La sumisién
tiene una forma opuesta al episodio ritualizado, consiste en replegar las
aletas y ladearse ligeramente mostrando el dorso al contrincante como in-
tentando aparentar el menor tamafo posible [68]. El factor determinante
en la resolucion de un episodio agonistico es el tamafio corporal [59,69],
gana el mas grande, y secundariamente inciden otros factores como el ha-
ber ganado o perdido previamente (efectos ganador y perdedor)[69], ser
el individuo que mas tiempo lleva en el lugar [70](efecto residencia) o ha-
ber tenido una buena alimentacién durante el desarrollo temprano [71].
Los machos son capaces de valorar sus posibilidades de victoria si pre-
visualizan a su oponente [72] y también observan encuentros agonisticos
en los que no participan directamente [73]. Ademas, parecen ser capaces
de cierto reconocimiento individual dado que se muestran reacios a en-
frentarse con machos a los que hayan visto ganar o escalar [73], mientras
que observar una contienda no tiene efecto alguno sobre futuros encuen-
tros con machos desconocidos [74]. En este contexto de competencia in-
trasexual, la presencia de la espada parece ser utilizada por los machos
para reconocer el sexo de los demas individuos, ya que se comportan me-
nos agresivamente con machos a los que se les ha cortado completamente
la espada [68,75]. De forma complementaria, los machos rehiyen de estar
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con hembras con una espada artificial [76]. Pero en cuanto a la longitud
de la espada, a pesar de estar correlacionada con el tamafio corporal, ésta
no influye sobre la probabilidad de victoria [59,77]. Es decir, a diferencia
de lo que ocurre en las marcas de estatus, el grado de expresion de la es-
pada no es un predictor del rango jerarquico de su portador. Sin embargo,
si parece tener un papel secundario, ya que cuando dos machos de idén-
tico tamano compiten y entre ellos existe una diferencia experimental-
mente exagerada en la longitud de sus espadas, entonces el macho de es-
pada mas larga tiene mas posibilidades de ganar [59]. También, la longi-
tud de la espada influye sobre la duraciéon de una contienda: serd mas
corta cuanto mayor sea la longitud de la espada del macho ganador, el cual
muy probablemente sera el de mayor tamafio [77]. Parece ser, entonces,
que lalongitud de la espada no implica ningtin estatus de dominancia pero
si facilita la obtenciéon de dicho estatus por parte de aquellos machos que
de todos modos lo obtendrian debido a su tamafo.

En su medio natural, machos y hembras coexisten en los rios con una
razon de sexos 1:1 [67]. Ademas, algunos machos, aproximadamente un
tercio, se asientan en areas de campeo de escasos metros cuadrados ubi-
cadas en riachuelos, que son afluentes del rio principal, donde la profun-
didad y la velocidad de la corriente son menores, y donde en el fondo se
acumulalodo y hojarasca [67]. Normalmente, las areas de campeo de unos
3 0 4 machos se solapan ampliamente y entre ellos se establece una clara
y estable relacion jerarquica [78]. Existe, entonces, un macho dominante
en cada zona que, en un intento de monopolizarla, invierte buena parte
del tiempo persiguiendo a los machos subordinados [78]. Estos adoptan
el rol de machos satélites y no cesan en su empefio de regresar de nuevo
a la zona después de ser expulsados por el dominante. Por su parte, las
hembras, y también los machos inmaduros, son tolerados, lo cual termina
provocando una razén de sexos de 1:3 a favor de las hembras en los ria-
chuelos. Las hembras, entonces, vagan libremente y pasan la mayor parte
del tiempo alimentandose de las algas que ramonean del fondo. Parece
ser, precisamente, que las zonas por las que los machos compiten son bue-
nos lugares para alimentarse y, en consecuencia, zonas donde las hembras
tienden a permanecer [78]. Esta posibilidad es congruente con el hecho de
que en cautividad los machos reconocen y defienden fuentes de alimento
[79-81]. Ademas, la competencia entre machos no parece proporcionar
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un mayor acceso directo a las hembras [82]. Probablemente, la ganancia
de acceso a las hembras mediante la agresion sea indirecta. Por lo tanto,
la interpretacién mas plausible a este sistema es que los machos compitan
por ocupar aquellas zonas ricas en alimento donde es mas probable dar
con hembras.

El portaespada, entonces, parece ser una especie candidata a presentar
control social del atractivo. Primeramente, los machos expresan la espada
que es una sefial intersexual que dado su origen parece requerir de algin
mecanismo de fiabilidad que impida su expresién deshonesta. A pesar de
existir trabajos que identifican la espada como un handicap, esto no es in-
compatible con el control social del atractivo. Ademas, no es claro que la
espada efectivamente sea un handicap ya que, como tipicamente ocurre,
no queda claro si los costes asociados al handicap son lo suficientemente
intensos como para impedir la deshonestidad. Aqui, sin llegar a solucionar
plenamente este problema, nos preocuparemos bastante en adquirir evi-
dencias sobre cudl seria el coste de ser ilegitimamente atractivo y si éste
podria erosionar significativamente la eficacia biolégica del individuo.
Ademas, la especie presenta seleccién intrasexual lo cual posibilita la exis-
tencia de un coste de esta misma naturaleza, ser preferencialmente agre-
dido y perder acceso a las hembras, como el requerido para un control
social del atractivo. En este contexto, ademas, como hemos visto, existen
evidencias que sugieren que los machos se fijan en la espada, al menos en
si esta presente o no, de sus potenciales oponentes. Incluso la estructura
social del portaespada en la naturaleza dibuja un escenario en donde una
preferencia por agredir a los subordinados mas atractivos, que es la base
del control social del atractivo, parece la mejor estrategia a seguir por
parte de los dominantes. Y por ultimo, la caracteristica que probable-
mente la preferencia de las hembras inicialmente favorecia, el tamafio cor-
poral de los machos, esta relacionada con la capacidad de lucha. Gracias a
esto, entonces, es posible que el control social del atractivo, que impediria
que los machos de poca capacidad de lucha expresaran una gran espada,
finalmente generara una asociacién entre la longitud de la espaday el ta-
mafio corporal del macho, tal y como lo observamos hoy en dia.
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El objetivo fundamental de esta tesis es testar la existencia de un meca-
nismo de fiabilidad, al que denominamos control social del atractivo, que
mediante un ataque preferencialmente dirigido hacia los machos mas
atractivos sea capaz de controlar la expresién de sefales genuinamente
intersexuales potencialmente deshonestas. Nos hemos valido para ello de
una especie candidata a presentar dicho mecanismo: el portaespada. En-
torno a este objetivo hemos articulado unos experimentos cientificos y
una simulacién computacional con la finalidad de testar una serie de hi-
potesis mas especificas.

En el primer capitulo nos hemos centrado en testar las hipotesis en las
que se fundamenta el control social del atractivo. Estas son: i) Un macho,
alahorade decidir a qué oponentes agredir, deberia decantarse por aqué-
llos que expresasen una sefial intersexual mayor, en nuestro caso, una es-
pada mas larga. Es decir, ;es un macho intolerante al atractivo de los de-
mas machos? Ademas, ii), dado un determinado nivel de atractivo, el
grado de intolerancia que su portador sufra deberia depender de su capa-
cidad de lucha. Un macho dominante, en consecuencia, podria expresar
cualquier nivel de atractivo sin sufrir intolerancia por parte de otros ma-
chos ya que seria él mismo el responsable de ejercerla. Este primer capi-
tulo consta, entonces, de dos secciones donde en cada una de ellas se de-
talla un experimento realizado para testar respectivamente las dos hip6-
tesis expuestas.

En el segundo capitulo nos proponemos indagar sobre los costes que
puede estar sufriendo un individuo al ser agredido y derrotado, ya que de
ello depende que una intolerancia al atractivo realmente derive en un
efectivo control social de dicho atractivo. En la primera seccién de este
capitulo buscaremos mas evidencias a favor de la hipo6tesis de que en la
naturaleza los machos compiten por aquellas zonas donde hay hembras.
De ser cierto, ser agredido y expulsado de dichas zonas supondria un claro
coste intrasexual al reducirse la probabilidad de acceder a las hembras. En
la segunda seccidn testaremos si las hembras directamente prefieren apa-
rearse con los machos vencedores de un episodio agonistico. Si la prefe-
rencia original de las hembras es a favor del tamafio real de los machos,
esta posibilidad seria muy plausible ya que la probabilidad de victoria
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también depende del tamafio real. Si esto realmente ocurriese, ser agre-
dido y derrotado implicaria directamente una pérdida de atractivo y, en
consecuencia, un mas que probable coste sobre la eficacia biolégica del
macho.

En el tercer y ultimo capitulo se presentara unas simulaciones compu-
tacionales a modo de complemento a las observaciones empiricas en las
que hemos recreado un sistema semejante al del sistema social del por-
taespada. Hemos utilizado esta simulacién para testar si la intolerancia al
atractivo podria ser una estrategia eficaz para los machos, capaz de des-
plazar a la estrategia mas parsimoniosa de agredir aleatoriamente. Tam-
bién nos hemos valido de estas simulaciones para testar si el control social
del atractivo podria ser capaz de asociar positivamente la calidad con el
atractivo de los machos partiendo de una poblacién inicial donde dicha
relacion no existiera.

Cadauna de las secciones empieza con una breve introduccién que ubica
la experiencia que trata dentro del estudio del control social del atractivo.
Ademas, todas las secciones finalizan con una discusién bastante acotada
en lainterpretacion de los resultados obtenidos. El objetivo de esta estruc-
tura es que cada seccion aporte informacion relevante en alguno de los
puntos fundamentales del control social del atractivo para asi poderlo va-
lorar en su conjunto en la discusion general.

Los cuatro experimentos que se detallaran a lo largo de los dos primeros
capitulos comparten ciertos aspectos en cuanto a su logistica y manejo es-
tadistico. Dicha informacién se detalla en un apartado previo de metodo-
logia general para evitar su reiteracion a lo largo del texto.
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Obtencion de individuos para los experimentos y
condiciones de estabulacion

Origen de los peces

Un buen disefo experimental requiere de un minimo de réplicas para
gozar de cierta potencia estadistica, lo cual implica tener a disposicién un
numero relativamente elevado de individuos para poderlas llevar a cabo.
El portaespada es un pecilido de uso habitual en acuariofilia ya que su vis-
tosidad contrasta con unos relativamente poco exigentes requerimientos
de mantenimiento y cria. Debido a ello, en comercios especializados es
muy facil encontrar variedades del portaespada de muy diversas morfo-
logias y coloridos. Sin embargo, se trata de variedades que acumulan ya
muchas generaciones sometidas a un proceso de seleccidn artificial (y
probablemente a cruces con otras especies del género Xiphophorus) que
puede haber alterado la conducta original de la especie modelada bajo la
seleccién natural. Para no confundir conductas originadas colateralmente
en el proceso de seleccidn artificial con las naturales, en las que estamos
interesados, necesitamos individuos de origen silvestre, lo cual hace total-
mente desaconsejable el uso de individuos obtenidos comercialmente.
Ante la imposibilidad logistica de acudir a su habitat natural en Centro
América para directamente capturarlos, la mejor alternativa de la que dis-
pusimos fue la cesion desinteresada por parte de un acuarista aficionado
de ocho parejas de portaespada de origen silvestre. Estos individuos per-
tenecian a una segunda generacion nacida en cautividad descendiente de
individuos de origen silvestre y que habian sido capturados por la Asocia-
cién Francesa de Viviparos (www.francevivipares.fr) en el rio Nautla, Mé-
xico.
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Plan de cria

Dado que las ocho parejas de partida suponian un niimero totalmente
insuficiente de individuos como para realizar todos los experimentos que
nos proponiamos con sus correspondientes réplicas, se puso en marcha
un plan de cria. Cada una de las parejas, cuyos integrantes fueron empa-
rejados aleatoriamente, se ubic6 en un acuario de criade 130 x40 x 50 cm
(figura 6) dividido en tres compartimentos (uno de residencia, CR, de 30
x40 x 50 cm y dos de cria, CC1 y CCz, de 50 x 40 x 50 cm) separados entre
si mediante paredes construidas con malla fina de plastico (figura 6). El
compartimento de residencia estaba ubicado en un lateral del acuario y,
como su nombre indica, es donde la pareja en cuestion habitualmente re-
sidia. En todos los compartimentos habia una planta de plastico y suple-
mento de oxigeno. El fondo del acuario estaba cubierto por una capa de
grava calcdrea a través de la cual el sistema de filtracion recogia el agua.
El agua, asi recogida, era sometida a filtracién mecanica y bioldgica y pos-
teriormente devuelta al acuario a través de las perforaciones de un tubo
ubicado alo largo del acuario (flechas en la figura 6). Cuando una hembra
mostraba indicios de una gravidez avanzada’, era ubicaba en uno de los

Figura 6. Esquema de un acuario de cria. La pareja en cuestion residia en el

compartimento CR. En CC1y CCz se ubicd la hembra para que pariese en sucesi-
vos partos.

7 Ademas de los indicios morfolégicos evidentes, recuerde la figura 5b, una hem-
bra cuando se encuentra préxima al parto se vuelve mas inactiva y busca refugio
entre la vegetacion.
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compartimentos de cria para que pariese alli. La presencia de la planta de
plastico y sobretodo el de un sustrato de grava repleto de intersticios fa-
cilité refugio alas crias recién nacidas de una posible conducta canibal por
parte de su progenitora. Una vez el parto finalizaba, se reubicaba la hem-
bra en el compartimento de residencia y las crias se dejaban en el compar-
timento donde habian nacido. Cuando la hembra volvia a estar a punto de
parir, un mes después aproximadamente, se repetia el procedimiento en
el segundo compartimento de cria. Finalmente, se lograron obtener dos
partos de cuatro hembras y solamente uno de otra, que muri6 después del
primer parto. Las tres hembras restantes no parieron, al menos dentro del
calendario de cria marcado. Finalizado el periodo de cria, los individuos
progenitores se ubicaron juntos en un acuario de 200 I con un sistema de
filtracién idéntico al descrito anteriormente y la descendencia permane-
ci6 en el compartimento donde habia nacido hasta que empezaban a mos-
trar indicios de desarrollo sexual, lo que aproximadamente sucedia unos
cuatro o cinco meses después del nacimiento.

Para albergar a las crias ya adultas, se prepararon 5 tanques de estabu-
lacién de 400 I cada uno. En cada uno de los tanques, una bomba recogia
el agua del fondo y la vertia sobre un filtro seco-hiimedo, con material fil-
trante mecanico y biolégico, suspendido 30 cm sobre el nivel del agua. Se
escogio este tipo de filtro para los tanques de estabulacidon al ser de los
mas eficientes oxidando el amonio y en consecuencia permitir una mayor
carga de peces en el tanque. Cada tanque albergé la descendencia mascu-
lina de una de las cinco hembras que criaron exitosamente. En cada tan-
que también se ubicaron hembras en un numero similar que el de machos
presentes en el tanque. Dichas hembras, a diferencia de los machos, no
provenian de una Uinica progenitora sino que eran una mezcla aleatoria de
hembras descendientes de las cinco progenitoras. De este modo, cada tan-
que albergaba machos hermanos entre si y un nimero parecido de hem-
bras de cualquiera de las cinco ascendencias. Como se verd, en cada réplica
de los cuatro experimentos realizados se utilizaron dos o tres machos que
interactuaron agonisticamente entre si. Dada la estructura de nuestra pro-
vision de machos, simplemente utilizando en cada réplica machos proce-
dentes de distintos tanques, nos asegurabamos la utilizaciéon de indivi-
duos no hermanos.
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Condiciones de estabulacion

Tanto la cria como la ejecuciéon de los experimentos se efectuaron en la
Sala 1 del estabulario hiimedo de la Facultad de Biologia. Las cinco lineas
de peces con los que se efectuaron todos los experimentos estuvieron es-
tabuladas en una sala de estabulacién para peces del Departamento de
Biologia Animal. El agua que se utiliz6 era una mezcla del agua dura pro-
cedente de la red de abastecimiento y agua blanda obtenida mediante fil-
tracion por osmosis inversa para asi obtener un agua resultante de unos
20 dGH de dureza. Cada adicion de agua se acompafiaba de una dosis de
0.25 ml/1 de acondicionador de agua “Sera Aquatan” para eliminar tanto
el cloro como los posibles metales pesados. Los parametros de pH, dureza,
amonio, nitratos y nitritos del agua fueron medidos semanalmente para
controlar que estuviesen dentro de los rangos de tolerancia de la especie.
La temperatura se control6 manteniendo las salas a unos constantes 232C
durante todo el afio. Luces fluorescentes colgadas encima de los acuarios
los iluminaron con un ciclo de 12 h de luz y 12 h de oscuridad. Los peces
comian cada dia excepto los domingos. La dieta de los individuos adultos
consistié en larvas rojas de quironémido por la mafiana y alimento para
peces en copos “TetraMin” por la tarde. Los alevines fueron alimentados
con nauplios de Artemia salina por la mafiana y con alimento triturado
para alevines “TetraMin Baby” por la tarde durante aproximadamente sus
tres primeros meses de vida.

Los experimentos se realizaron siempre con individuos adultos. El pri-
mero que se ejecutd fue el descrito en la seccién IL.I con individuos de
aproximadamente 12 meses de edad, seguido del que se describe en la
seccion ILII cuyos individuos tenian unos 16 meses. Después de ciertos
problemas ajenos a este proyecto, la experimentacion se reanudé con la
experiencia de la seccion LI utilizando individuos de 34 meses de edad y
finalizé con el experimento de la seccion LIl con individuos de 40 meses
de edad. Es decir, los individuos empezaron a ser utilizados con un afio de
edad y terminaron su intervencion en los experimentos a los 3.3 afios. Te-
niendo en cuenta que esta especie alcanza la madurez sexual alrededor de
los nueve meses y puede llegar a vivir hasta cinco afios, puede conside-
rarse que se utilizaron siempre individuos bien entrados en la edad adulta
pero nunca demasiado viejos.
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Generalidades estadisticas
Anadlisis estadisticos

En los experimentos realizados la mayoria de muestreos mostraron
cierta estructura de agrupacion. Es decir, se mide la misma variable en di-
versas ocasiones en un mismo individuo o en individuos distintos que han
interactuado en la misma réplica. Los modelos utilizados, entonces, son
modelos mixtos que incluyen factores aleatorios para reflejar dicha es-
tructura. A parte, algunas variables tomadas son recuentos, proporciones
o en general variables que no se ajustan a una distribucién normal. Dadas
estas peculiaridades, entonces, se opt6 por analizar los datos utilizando
modelos lineales mixtos (LMM de sus siglas en inglés) con variables nor-
males y modelos lineales generalizados mixtos (GLMM) en el resto de ca-
sos [83,84]. Todos los analisis fueron ejecutados en R ver 3.1.1. [85]. R es
un software libre de analisis estadistico y graficado que en la dltima dé-
cada se ha convertido en una de las plataformas de analisis mas utilizadas.
Dada su versatilidad, uno puede adaptar el programa a sus intereses y no
al revés. Dentro de R nos hemos valido de una serie de funciones disponi-
bles en varios paquetes estadisticos para finalmente realizar los analisis
deseados. Los LMM’s se ejecutaron mediante la funcion 1me () del paquete
nlme [86]. Los GLMM'’s fueron realizados mediante la funciéon glmer()
excepto aquellos en los que asumimos una distribucion del error del tipo
negativo binomial para los que nos valimos de la funcién nb.glmer().
Ambas funciones pueden encontrarse en el paquete Ime4 [87]. La signifi-
cacion de los factores fijos incluidos en un modelo fue evaluada mediante
un analisis de la devianza realizado con la funcién Anova() del paquete
car [88]. Uno de los principales riesgos asociados a un modelo generali-
zado, sea mixto o no, es que muestre sobredispersion. Si esto ocurre, los
p-valores estimados finalmente son menores de lo que realmente debe-
rian ser, con lo cual, las hipétesis nulas se rechazan con mas facilidad, lo
que a su vez implica un incremento descontrolado del error de tipo I. En
todos los modelos GLMM'’s realizados se comprobé que efectivamente no
existiese sobredispersion gracias a la funcién overdisp.glmer() del pa-
quete RVAideMemoire [89]. Ademas para cada modelo se comprobé vi-
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sualmente la normalidad y homogeneidad de los residuos. Todos los in-
tervalos de confianza (IC) que se muestran son del 95% y se calcularon
mediante la funcién esticon() del paquete doBy [90].

Grdficos

El graficado habitual a la hora de mostrar una variable en funcién de
cierto factor fijo es el clasico grafico de barras que normalmente muestra
la media y su error estandar. Este graficado, sin embargo, dificulta una vi-
siébn mas amplia que nos permita no sélo ver la significacién estadistica de
una diferencia, cosa importante, sino también su relevancia biolégica. En
esta tesis se ha optado por el graficado propuesto por Laira [91] consis-
tente en mostrar las medias, los intervalos de confianza al 95% y las ob-
servaciones directas. De este modo, de un solo vistazo se tiene acceso a la
informacién bruta obtenida junto con las inferencias estadisticas realiza-
das con ésta. A modo ilustrativo, la figura 7 muestra los mismos datos gra-
ficados de las dos formas expuestas. Mediante el graficado de barras (fi-
gura 7a), s6lo se observa que existe una diferencia evidente entre los va-
lores medios de ambas poblaciones, A y B. De hecho “invita a pensar” que
seria complicado dar con un valor de B al azar que superase a un valor de
A al azar. Nada mas lejos de larealidad, ya que segun el otro grafico (figura
7b), las observaciones de A y B muestran un gran solapamiento.

a. b.
18 - 184 B
16 - T 64 = + =
14 T 14 = = +
i — -
12 12 - - -
10 - 10 | —
| |
A B A B

Figura 7. Graficado de los mismos datos obtenidos al azar de dos poblaciones A
(X =16,sd = 2,n =20)y B (X = 14,sd = 2,n = 20). En a: media * es. En b:
media con intervalo de confianza al 95% y los datos brutos.
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Nota Etica

Todos los procedimientos cientificos utilizados en este proyecto fueron
aprobados por el Comité Etico de Experimentacién Animal de la Universi-
dad de Barcelona (CEEA, registros Nim. 49/07, 150/12 y 363/12), el cual
sigue la Directiva Europea 2010/63/UE sobre la proteccién de los anima-
les utilizados con fines cientificos.
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Capitulo I:
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Seccion L.I. La intolerancia al atractivo
Introduccion

Como todo mecanismo que garantice la expresion honesta de una sefial,
el control social del atractivo se basa en la existencia de unos costes estra-
tégicos, al menos potenciales, asociados a la expresion de la sefial [4]. En
el caso que nos ocupa, estos costes se podrian generar como consecuencia
del grado de atractivo del macho, de modo que aquellos machos que ex-
presaran una sefial intersexual mas intensa podrian sufrir un mayor nd-
mero de episodios agonisticos. Este hecho podria ser el resultado de la
existencia de una estrategia por parte de los machos, que hemos denomi-
nado “intolerancia al atractivo”, basada en una preferencia por agredir a
aquellos competidores mas atractivos.

En sistemas donde coexisten las selecciones intra e intersexual, como es
el caso del portaespada [49,66], la competencia entre machos puede alte-
rar las posibilidades de eleccién de pareja de la hembra ya que ésta solo
tendra la oportunidad de escoger entre aquellos machos que hayan con-
seguido un éxito intrasexual previoy que, en consecuencia, hayan podido
acceder a ella[42,44,92]. Esto permite, en algunas especies, que machos
no lo suficientemente atractivos dispongan de posibilidades de aparea-
miento al compensan su falta de atractivo con una mayor competitividad
en términos intrasexuales garantizando su acceso a las hembras y dificul-
tando el de sus competidores mas atractivos [93]. Dentro de esta misma
l6gica también cabe plantearse la posibilidad de que se desarrollen estra-
tegias basadas en preferir agredir a los competidores mas atractivos [94-
96]. Esta estrategia mostraria claras ventajas ya que un macho dirigiendo
sus agresiones preferencialmente hacia aquellos competidores mas atrac-
tivos estaria optimizando su inversion intrasexual. Un macho de estas ca-
racteristicas no malgastaria energias en competir contra aquellos machos
menos atractivos que de todas formas dificilmente serian escogidos porla
hembra.

En esta primera seccion del primer capitulo, entonces, se plantea el ob-
jetivo especifico de testar si efectivamente los machos del portaespada
son “intolerantes al atractivo” como paso previo al objetivo principal de
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esta tesis, valorar la existencia de un control social del atractivo sobre una
sefial de origen intersexual potencialmente deshonestas. Para ello, a con-
tinuacion se detalla el experimento realizado a tal propésito basado en la
medicion de la conducta agonistica que un macho dirige hacia sus compe-
tidores en funcidn de su grado de atractivo, es decir, en este caso, en fun-
cion de la longitud de sus espadas.

Material y Métodos

Disefio experimental

En cada una de las réplicas de este experimento se observo la respuesta
agonistica de un macho [68], que residia en un acuario junto a una hem-
bra, hacia dos machos intrusos que diferian en su atractivo debido a que
poseian espadas de diferente longitud. Los intrusos de cada réplica fueron
emparejados segin su peso (P) y su longitud total sin la espada (LTSE,
medida desde el extremo del hocico al margen distal de la aleta caudal). El
macho residente de cada réplica era mas pesado y largo que sus corres-
pondientes intrusos para facilitar que aquél adoptase el rol de dominante
hacia éstos. El atractivo de los intrusos se manipulé reduciendo la longitud
de espada (LE, medida desde el extremo distal de la espada hasta el mar-
gen distal de la aleta caudal®[97]). En funcién de dicha reduccién defini-
mos tres tipos de intrusos a los que denominamos Iz, Iz € 1o cuyas longi-
tudes de espada, una vez reducidas, representaban el 30, 20 y 10% res-
pectivamente de su longitud total (LT, distancia desde el extremo del ho-
cico hasta la punta de la espada). La espada natural de los machos utiliza-
dos como intrusos representaba de media un 34% de la longitud total, con
lo cual, los machos I3 presentaban una espada de extensiéon muy similar
a la original. En todas las parejas de intrusos utilizadas siempre hubo un
individuo del tipo I3 que jugaba el rol del intruso mas atractivo. El macho
que jugaba el rol de intruso menos atractivo, sin embargo, podia ser del
tipo Iz 0 l10. Esta configuracion de las parejas de intrusos nos permitié no

8 Como puede apreciarse en la figura 5a la espada, al derivar de los radios inferio-
res de la aleta caudal, empieza en el peduinculo caudal del macho. La medicién
que tomamos de la espada, sin embargo, s6lo considera la longitud de la espada
que sobresale de la aleta caudal. De este modo, la medicién que tomamos indica
cuanta longitud afiade la espada a la longitud total que el macho tendria sin ella.
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s6lo testar si el macho residente se decanta por agredir al intruso mas
atractivo sino también si esta hipotética tendencia depende de la diferen-
cia de atractivo entre intrusos. Se ejecutaron un total de 22 réplicas, una
diaria, siempre entre las 9 y 11 h durante los meses de noviembre y di-
ciembre del 2011. En 11 réplicas escogidas al azar el macho menos atrac-
tivo fue del tipo I20 y en las 11 restantes del tipo [1o (Tabla III). El dia ante-
rior a cada réplica, después de haber realizado la réplica correspondiente
a ese dia, se escogian los individuos que iban a participar en el siguiente
dia y las espadas de los futuros intrusos eran manipuladas segun el rol
experimental que se les habia asignado. La manipulacién de las espadas
consistia en anestesiar a los intrusos con MS-222 (metasulfonato de tri-
caina, 100 mg/1), retirarlos del agua un instante, alrededor de unos 10 s, y
reducirles la espada a la longitud deseada con unas tijeras quirargicas.
Luego, se desinfectaba el extremo de la espada con iodo y, después de acla-
rar con agua, se ubicaba cada intruso en un acuario de recuperacion de 25
1 al que se le afiadia una dosis de 0.25 ml/1 de acondicionador de agua
“Sera Aquatan”. Los intrusos permanecian en estos acuarios hasta el mo-
mento de ser requeridos al dia siguiente para ejecutar la réplica.

Tipo de N P LTSE LE1 LE:
Macho (2) (mm) (mm) (mm)

Residente 22 1.64+0.27 58.5+3.0 35673 -

Intruso mas atractivo

Iso 22 1.23+0.14 53.6+19 28.8+6.4 23.1+16

Intruso menos atractivo
Io 11 124+0.15 532%21 264+46 140+16
Iio 11 122%012 53.6+22  267+85 6.7 + 1.0

Tabla I1I. Nimero de individuos (N) y media + SD del peso (P), la longitud total
sin la espada (LTSE), la longitud de la espada (LE1) y la longitud de la espada
una vez manipulada (LE2) de los cuatro tipos de macho utilizados. Los tres tipos
de intruso se caracterizan por cudl es el porcentaje (30, 20 0 10%) que su espada
una vez manipula (LE:z) representa respecto a su longitud total (LTSE + LE2).
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El experimento se realizé en un acuario experimental de 100 x 70 x 30
cm (figura 8a) inspirado en el que utilizaron Pilastro et al. 2004 [98]. El
acuario estaba dividido en dos zonas, la zona del residente (ZR) y la zona
de los intrusos (ZI), ambas separadas entre si por un divisor opaco (Div)
con una puerta levadiza en el centro de 10 x 10 cm. El macho residente y
una hembra se ubicaban en la zona del residente el dia antes de cada ré-
plica durante el periodo en el que los intrusos correspondientes se recu-
peraban de la manipulacién de sus espadas en los acuarios de recupera-
cion. En la zona del residente habia un cilindro perforado de plastico se-
mirrigido de 15 cm de didmetro (C¢). La zona de los intrusos estaba par-
cialmente dividida en dos areas con un cilindro en el medio de cada una
de ellas (C1y C;) de idénticas caracteristicas que el cilindro Co. El fondo
estaba cubierto por una capa de grava y las paredes por un fondo fotogra-
fico de vegetacidn subacuatica de los que se utilizan en acuariofilia. Desde
dos puntos situados en el fondo de la zona del residente (circulos negros
en figura 8a) unas bombas recogian el agua, la hacian pasar por un filtro
de carbono activo y la devolvian desde arriba a ambos compartimentos de
la zona de los intrusos (flechas en figura 8a). Como iluminacién se utilizé
una luz fluorescente de 1 m de longitud ubicada en cada uno de los dos
laterales largos del acuario. Esta iluminacion lateral nos permitié grabar
las réplicas desde arriba mediante una camara de video Sony HDR-SR1E
sin ningun reflejo de luz que dificultase el visionado. Para evitar cualquier
interaccion con el entorno y con el propio investigador, el acuario estaba
rodeado por una cortina verde. Ademas, el correcto desarrollo de las ré-
plicas se controlaba a través de un ordenador conectado a la caAmaray lo-
calizado en una ubicacion remota. Desde esta misma ubicacidn se inicia-
ban y detenian las grabaciones.

Las réplicas se iniciaban cogiendo los intrusos de los acuarios de recu-
peracion y ubicandolos al azar dentro de los cilindros C1 y Cz. Desde el in-
terior de estos cilindros, los intrusos no podian verse el uno al otro. Des-
pués, se colocaba la hembra, que estaba junto con el macho residente en
la zona del residente desde el dia anterior, en el cilindro Co. Después de 5
min, la puerta que dividia ambas zonas del acuario se elevaba desde una
ubicacién remota mediante un cable. En cuanto el macho residente, que
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Figura 8. Acuario (a) y disefio (b) experimentales. El acuario estaba dividido
en dos zonas, la zona de los intrusos (Z1) y la zona del residente (ZR), separadas
por un divisor opaco (Div) con una puerta en medio. En ZI habia dos cilindros
(C1y Cz2) y en ZR sélo habia uno (Cy). Cada réplica (b) consistia en presentar dos
intrusos, de distinto atractivo, dentro de los cilindros C:1 y Cz2 al macho residente

(R). Un intruso del tipo 130 siempre jugaba el rol del intruso mds atractivo mien-
tras que el rol del intruso menos atractivo lo podia desemperiar un Izo o un Io.
La hembra () con la que el macho residente habia estado desde el dia anterior
se ubico en Co para motivar al residente a agredir a los intrusos.

se encontraba nadando libremente en la zona del residente, entraba en la
zona de los intrusos por primera vez (figura 8b), se iniciaba un periodo de
grabacion de 15 min. Transcurrido este tiempo, se cerraba la puerta siem-
pre y cuando el macho residente se encontrase en la zona del residente. Si
aun se encontraba en la zona de los intrusos, se mantenia la puerta abierta
hasta que entrase en la zona del residente. Luego, con la puerta cerrada y
el macho residente en su zona, se intercambiaban las ubicaciones de los
intrusos para controlar cualquier hipotético sesgo en los machos residen-
tes que les hiciera dirigirse preferencialmente hacia un lado concreto.
Transcurridos 5 min desde el intercambio de los intrusos, la puerta se vol-
via a abrir y se iniciaba una nueva grabaciéon de 15 min una vez que el
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residente entraba por primera vez en la zona de los intrusos. En conse-
cuencia, de cada réplica finalmente se obtenia una grabacién de 30 min.

Finalmente las 22 réplicas pudieron realizarse con éxito. Gracias a los
efectos del mayor tamafio y de la residencia previa, los machos residentes
siempre adoptaron un rol dominante hacia los intrusos y éstos nunca se
comportaron agresivamente hacia el residente. Debido a la presencia de
una hembra en el cilindro Co, los machos residentes alternaban visitas a
los intrusos con visitas a la hembra. De este modo, y debido al diseno del
acuario, los machos residentes pudieron ver en repetidas ocasiones a los
dos intrusos al mismo tiempo cada vez que entraban en la zona de los in-
trusos. De cada grabacién realizada se registré el nimero de episodios
agonisticos ritualizados y agresivos que el residente habia dirigido hacia
cada intruso. Evidentemente, estos episodios agonisticos se veian trunca-
dos por la presencia del cilindro, con lo cual la duracién de los mismos no
se considerd una variable fiable. A pesar de la imposibilidad del macho
residente de finalizar los episodios agonisticos, resultaba evidente que los
iniciaba. Los episodios ritualizados se caracterizaban por el despliegue an-
teriormente descrito en la introduccién general y los agresivos por una
aceleracion brusca hacia un intruso que de no ser por la presencia del ci-
lindro hubiese terminado en contacto fisico a no ser que el intruso huyese.

Anadlisis estadisticos

Se realiz6 un GLMM con la proporcién de los episodios agonisticos que
los machos residentes dirigieron hacia el intruso mas atractivo como la
variable dependiente. El componente fijo del modelo consistié en los fac-
tores “tipo de intruso menos atractivo” (dos niveles: “I2” e “I10”) y “tipo de
episodio agonistico” (dos niveles: “agresivo” y “ritualizado”), asi como en
la interaccion entre ellos. Teniendo en cuenta que de cada macho resi-
dente disponiamos de dos observaciones, una por cada tipo de episodio
agonistico, en el modelo se introdujo un componente aleatorio consistente
en el factor “macho residente”. Al estar tratando una proporcién como va-
riable dependiente, se asumi6 una distribucién del error binomial y una
funcién de vinculo logit. Mediante este modelo se testo si el macho resi-
dente preferia agredir al intruso mas atractivo (es decir, una proporcion
de episodios agonisticos dirigidos al intruso atractivo mayor que 0.5) y si
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dicha preferencia se vio influenciada por el tipo de intruso menos atrac-
tivo que lo acompafaba.

Resultados

La interaccién entre ambos niveles fijos no resulté significativa (y? =
3.633,P=0.057), conlo cual, el modelo se reformulé descartando la inter-
accién. Ni el factor “tipo de intruso menos atractivo” (y? = 0.378, P =
0.538) ni el factor “tipo de episodio agonistico” (x? = 3.1, P = 0.078) mos-
traron un efecto significativo sobre la variabilidad presente en la propor-
cion de episodios agonisticos dirigidos hacia el intruso atractivo. Sin em-
bargo, la media estimada de esta proporcion supero el 0.5 cuando el in-
truso menos atractivo acompafiante fue del tipo 1o (0.595, IC: 0.523 -
0.664) yno se diferenci6 de 0.5 cuando fue un Iz (0.558,1C: 0.486 - 0.629)
(figura 9a). La proporcién de episodios ritualizados dirigidos al intruso
atractivo (figura 9b) no difiri6 de 0.5 en ningtin caso (“l10”: 0.564, IC: 0.486
-0.639; “I0”: 0.527,1C: 0.451 - 0.602).

Discusion

Los machos intrusos utilizados en cada réplica fueron de igual tamafio y
pesoy acada uno de ellos se les asignaba un rol experimental al azar. Ade-
mas, a ambos intrusos se les hizo pasar por el mismo protocolo de mani-
pulacién de espadas para asegurar que el hecho de haber sido manipulado
no fuese un elemento diferencial entre ellos. La tinica diferencia sistema-
tica existente entre ambos intrusos, entonces, era la longitud de sus espa-
das. Tampoco es posible que los resultados obtenidos se hayan visto in-
fluenciados por la ubicacién de los intrusos ya que ésta se decidia al azar
y en mitad de cada réplica se modificaba. En consecuencia, los resultados
observados muestran que los machos residentes prefirieron agredir al in-
truso mas atractivo. Concretamente, alrededor del 60% de los ataques
agresivos fueron dirigidos hacia el intruso mas atractivo cuando a éste le
acompafiaba un intruso menos atractivo del tipo I, pero no se observé
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Figura 9. Proporcién de episodios agresivos (a) y ritualizados (b) que los ma-
chos residentes dirigieron hacia el intruso atractivo para ambos tipos de intruso
menos atractivo (110 o Iz0). Se representan la media estimada junto con el inter-

valo de confianza al 95% asi como las observaciones reales.
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una preferencia clara cuando el intruso menos atractivo fue un I. Te-
niendo en cuenta, ademas, que en todas las réplicas el intruso mas atrac-
tivo siempre era un I3y, podemos concluir que los machos residentes dis-
tribuyeron sus episodios agonisticos en funcién del atractivo relativo de
sus competidores potenciales. De este modo, no parece existir un nivel fijo
de agresion a una longitud de espada concreta sino un nivel de agresion
que dependera también de la longitud de la espada que tengan los demas
competidores. Este método de eleccion de oponente basado en atractivos
relativos mas que en absolutos se asemeja cualitativamente a la preferen-
cia que muestran las hembras para escoger pareja [49]. Por lo tanto, los
machos se decantan por agredir a aquellos competidores que con mas
probabilidad podrian ser escogidos por las hembras. Aqui cabe plantearse
si esta tendencia agresiva de los machos obedece a una respuesta concreta
a la longitud relativa de la espada o a una respuesta general al tamafio
aparente, tal y como responden las hembras [52]. Parece razonable pen-
sar que los machos deben compartir sesgo con las hembras y responder
segun el tamafio aparente de sus oponentes, pero con el disefio experi-
mental aqui realizado no es posible diferenciar entre ambas posibilidades.
Aun siendo este un detalle interesante, no altera en modo alguno la ope-
ratividad del control social del atractivo que estamos estudiando, ya que
ambas posibilidades incluyen el requisito para que éste pueda existir: una
preferencia de agresion por los oponentes de mayor sefial intersexual, en
este caso la longitud de la espada. Sin embargo, esto es sélo el requisito
inicial, ya que ademas los individuos deberian sufrir la intolerancia al
atractivo de tal manera que el grado de expresidon de la sefial que optimice
la relacion costes-beneficios sea precisamente la expresion honesta
[4,7,28]. Este segundo requisito es el que se analiza en la préxima seccién.
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Seccion LIl Intolerancia al atractivo dependiente
del tamaiio

Introduccion

Como se ha dicho, la intolerancia al atractivo por si sola no es suficiente
para que los supuestos costes que de ella deriven engranen un mecanismo
de fiabilidad sobre una sefial intersexual como la espada. Debe existir,
ademas, una variabilidad en la intensidad de dichos costes que cumpla con
la condicion que si una sefial se expresa deshonestamente, los costes para
el emisor sean inasumibles, es decir, mayores que los beneficios que apor-
taria la sefial [4,7]. Esta condicién la cumplen diversos escenarios [28]: se
puede tratar de un coste estratégico que todos los emisores soporten, pero
sufrido en mayor intensidad por los emisores deshonestos, tal y como
asume el handicap [5] o un coste potencial que s6lo se imponga sobre los
emisores deshonestos [99,100] como por ejemplo en el control social del
engafio que opera sobre las marcas de estatus [15]. Incluso podria ocurrir
que la sefial no s6lo no implicase costes estratégicos para los emisores ho-
nestos sino que incluso les resultase beneficiosa en términos funcionales
a parte de los beneficios evidentes que les ofreceria dentro del contexto
comunicativo [28].

En el caso del portaespada, existen evidencias que sugieren que la es-
pada es una senal potencialmente deshonesta que permitiria que los ma-
chos aparentasen un tamafio mayor del que realmente tuvieran [52]. En
consecuencia, laintolerancia al atractivo deberia operar de tal manera que
impusiese unos costes asociados a la expresion de la espada dependientes
del tamafio corporal del emisor. De este modo, cuanto mayor fuese el ta-
mafio de un macho, mas larga seria la espada que éste podria asumir sin
sufrir un coste estratégico que sobrepasase los beneficios de expresar una
espada larga. Entonces, teniendo en cuenta la fuerte relacion existente en-
tre tamano del macho y su estatus jerarquico [69], 1a intolerancia al atrac-
tivo, para que pudiese derivar en un control social del atractivo, deberia
estar ejercida por los machos dominantes y ser sufrida por los subordina-
dos.
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El experimento que a continuacién se detalla se ejecuté con la finalidad
de testar si la expresion de una espada de mayor longitud implica sufrir
una mayor intolerancia y por lo tanto un mayor coste sélo para los machos
subordinados.

Material y Métodos

Disefio experimental

El experimento se basé en la observacidn de las interacciones agonisti-
cas en triadas de machos que difirieron tanto en el tamafio corporal como
en la longitud de la espada. Se generaron dos tipos de triada, la “honesta”
y la “deshonesta” que diferian en la relacién existente entre el tamafio cor-
poral y la longitud de la espada. En una triada honesta, existia una corre-
lacién positiva entre el tamafio corporal y la longitud de la espada, mien-
tras que en una triada deshonesta esta correlacion era negativa. Se reali-
zaron 18 réplicas, una diaria, siempre entre las 9 y 11 h durante junio y
julio de 2012. El dia anterior a cada réplica, aproximadamente 20 h antes,
se formaba la correspondiente triada escogiendo un macho pequefio, uno
mediano y otro grande procedentes de diferentes lineas. Una vez formada
la triada, se le asignaba un escenario experimental de forma seudoaleato-
ria para de este modo asegurar nueve triadas honestas y otras nueve des-
honestas. Se manipularon las espadas de los machos para conseguir la re-
lacion deseada entre el tamafio corporal y la longitud de la espada segtin
el escenario experimental asignado. De este modo, en las triadas honestas,
la longitud de la espada en los machos grande, mediano y pequefio se re-
ducian a un 30, 20 y 10% respectivamente respecto su longitud total
mientras que en las deshonestas el patréon era el inverso (Tabla IV). La es-
pada que naturalmente expresaban los machos representaba de media el
349% de la longitud total, con lo cual, la espada del macho mas atractivo de
cada triada solo sufria una pequeiia reduccion. La reduccion de espadas
se llevaba a cabo con el macho en cuestiéon previamente sedado con MS-
222 (metasulfonato de tricaina, 100 mg/1) y utilizando unas tijeras qui-
rurgicas. Después de la manipulacién de las espadas, cada macho se ubi-
caba, junto con una hembra, en un acuario de recuperacion de 25 I con
0.25 ml/I de acondicionador de agua “Sera Aquatan”.



Capitulo I: Hipdtesis fundamentales del control social del atractivo - 53

Escenario Tamaiio N (lg)) (Lr;ll‘rsrf) (111‘1E1:111) (II;IEI; )
° Grande 9 1.58+0.27 57.6£4.7 33365 25625
£
g Mediano 9 1.37+0.25 548+4.0 23.7+7.2 14.7+1.6
= Pequeiio 9 1.18+0.19 529+24 260293 6.7+0.8
% Grande 9 1.65%0.18 57.7+3.8 31.0x4.2 7.7x1.0
j:O) Mediano 9 1.40+0.21 56432 29.6+58 14.6%+2.2
g Pequeiio 9 1.23+0.19 53.1+24 283+44 216%5.7

Tabla IV. Niimero de individuos (N), peso (P), longitud total sin la espada
(LTSE) y longitudes de la espada antes (LE1) y después (LEz) de ser manipulada
de todos los machos utilizados en el experimento del apartado L1I. En las nueve
triadas asignadas al escenario honesto existia una correlacion positiva entre el
tamario y la longitud de la espada mientras que en restantes nueve triadas, asig-
nadas al escenario deshonesto, la correlacion era negativa.

El experimento se realiz6 en un acuario experimental de 130 x 40 x 50
cm (figura 10). Las paredes del acuario estaban recubiertas por un plas-
tico blanco excepto la pared frontal para asi poder grabar a los machos a
través de ella. Una lamina de metacrilato transparente dividia el acuario
en dos zonas: la zona de los machos (ZM) y la zona de las hembras (ZH).
La zona de los machos se extendia por la mayor parte del acuario (115 x
40 x 50 cm) y en ella se ubicaban las triadas de machos para que interac-
tuasen. La zona de las hembras era una pequefa zona lateral del acuario
(15x40 x 50 cm) donde durante las réplicas se ubicaban dos hembras. La
finalidad de la presencia de estas hembras era motivar las interacciones
agonisticas entre los machos. El suelo del acuario estaba cubierto por una
capa de grava a través de la cual un sistema de filtracion recogia el agua,
la hacia pasar por un filtro con carbono activo y la devolvia a través de las
perforaciones de un tubo ubicado alo largo en la zona superior de la pared
trasera (flechas en la figura 10). Una luz fluorescente de 130 cm de largo
se ubico suspendida 10 cm por encima del acuario. El acuario estaba ubi-
cado dentro de una estructura formada con cortinas verdes para aislarlo
visualmente del entorno. Mediante un orificio en la tela verde se realiza-
ron las grabaciones con una videocamara (SONY HDR-SR1E).
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Figura 10. Escenarios honesto (a) y deshonesto (b) del experimento de la sec-
cion L1I. Ambos escenarios se realizaron en el mismo acuario experimental com-
puesto por la zona de los machos (ZM) y la zona de las hembras (ZH) separadas
entre si por una ldmina de metacrilato transparente. En los dos escenarios se
ubicé en ZM un macho grande (G), uno mediano (M) y otro pequefio (P) los cua-
les interactuaron agresivamente motivados por la presencia de dos hembras
(?1y 92) en ZH. El tinico aspecto diferencial entre ambos escenarios es que en
el honesto la espada mds larga la poseia el macho grande y la mds pequeria el
pequefio, mientras que en el escenario deshonesto la distribucion era la inversa.
Un sistema de filtracién recogia el agua desde la graba del fondo y la devolvia
por arriba (flechas).

Antes de la realizacion de cada réplica, la correspondiente triada de
machos se ubicaba en la zona de los machos. Trancurridos 30 min de
habituacioén, se colocaban dos hembras escogidas al azar en la zona de las
hembras y después de 5 min mds se iniciaba una grabacién de la conducta
de los machos por un lapso de tiempo de 1h. Las 18 réplicas se llevaron a
término con éxito. Mediante la observacion de las grabaciones se registro
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de cada episodio agonistico observado el iniciador, el receptor, el ganador,
el tipo de episodio (agresivo o ritualizado) y su duracién.

Andlisis estadisticos

Primeramente se testd si la probabilidad de los machos de ganar un
episodio agonistico dependi6 de su categoria de tamafio y/o del escenario
experimental. Para ello se realiz6 un GLMM donde la proporcién de
episodios agonisticos vencidos, en relacién al nimero de episodios en el
que el macho en cuestion hubiese participado, fue la variable dependiente.
“Escenario” (dos niveles: “honesto” y “deshonesto”) y “tamafio de los
machos” (tres niveles: “largo”, “mediano” y “pequefio”) junto con su
interaccion fueron los factores fijos del modelo. También se incluyé el
factor aleatorio “triada” ya que las observaciones estaban agrupadas por
triada de machos. En este modelo se asumi6 una distribucion del error
binomial y una funcién de vinculo logit.

También se testé si la conducta agonistica sufrida por cada macho
dependid del escenario experimental mediante dos tipos de modelos.
Primero se realiz6 un GLMM para cada tamafio de macho donde el nimero
de episodios agonisticos recibidos era la variable dependiente. Se
afiadieron como componente fijo los factores “escenario” (dos niveles:
“honesto” y “deshonesto”), “tipo de episodio agonistico” (dos niveles:
“agresivo” y “ritualizado”) y la interaccién entre ambos. Se introdujo el
factor aleatorio “triada” ya que de cada macho se disponia de dos
observaciones, una por cada tipo de episodio agonistico. Estos tres
modelos se construyeron asumiendo una distribucién del error binomial
negativa y una funcion de vinculo log. Por dltimo, se llevaron a cabo otros
tres GLMM'’s para testar para cada tamafio de macho si el tiempo total en
el que sufrian episodios agonisticos diferié entre escenarios. Los
componentes fijo y aleatorio de estos tres modelos eran los mismos que el
de los tres modelos anteriores. Sin embargo, al estar tratando en esta
ocasién con una variable dependiente continua no negativa (tiempo) se
asumié una distribucién del error Gamma y la identidad como funcién de
vinculo.
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Resultados

En ninguno de los modelos planteados, la interaccién entre los factores
fijos resulté significativa. En consecuencia, se reformularon los modelos
excluyendo la interaccidén. La probabilidad de vencer en un episodio ago-
nistico no se vio afectada por el factor “escenario” (yZ = 0.005, P = 0.945)
pero, como era esperable, si resulté fuertemente determinada por el fac-
tor “tamafio de los machos” (y#= 19.548, P < 0.001). Independientemente
del escenario, los machos grandes (probabilidad de victoria: 0.999, IC:
0.946 - 1) obtuvieron una dominancia casi absoluta mientras que los ma-
chos medianos (probabilidad de victoria: 2.861:10-4, IC: 2.605-106 -
3.046-10-2) y pequenos (probabilidad de victoria: 7.294-10-5, IC: 1.6-10-6 -
3.314-10-3) mostraron un claro rol subordinado. Debido a este resultado,
los siguientes modelos, que testaban si existieron diferencias entre esce-
narios en cuanto a los episodios agonisticos recibidos, s6lo se pudieron
realizar para los machos medianos y pequefios. El nimero de episodios
agonisticos sufridos por los machos medianos no difirieron entre tipos de
episodio (y? =0.192, P= 0.661) ni entre escenarios (x% = 0.186, P= 0.666).
Lo mismo ocurrié con los machos pequefios: no se encontraron efectos
significativos de los factores “tipo de episodio agonistico” (y? = 0.342, P =
0.558) y “escenario” (y# = 1.413, P = 0.235). De forma similar, la duracién
total de los episodios agonisticos sufridos por los machos medianos (fi-
gura 11a) no varié ni entre tipos de episodio (y? = 0.357, P= 0.55) ni entre
escenarios experimentales (y# = 1.396, P= 0.237). Por sulado, laduracién
total de los episodios agonisticos dirigidos a los machos pequeios no va-
ri6 significativamente entre tipos de episodio (y? = 0.077, P=0.782, figura
11b) pero si entre escenarios experimentales (x? = 6.048, P = 0.014). Los
machos pequefios estuvieron bajo agresion durante un total de 30.6 s (IC:
13.9 - 47.2) en el escenario honesto mientras que en el deshonesto lo es-
tuvieron durante 91.6 s (IC: 46.3 - 136.9).



Capitulo I: Hipdtesis fundamentales del control social del atractivo + 57

Escenario honesto Escenario deshonesto
250 g, —
200 | = §
(@]
(%]
0
S 150 - - o]
§l:100 B - B 2
— (0]
& o
504 = — - 3
= _ = — o
0 = = = =
250 b
. <
200 - %;
" _
S 150 - 103
[ - [p]
& o
80 100 s — =
[%5] . — ()
504  — - - + _ + o
0ol =* =4 = =

Agresivo  Ritualizado  Agresivo  Ritualizado

Figura 11. Tiempo total en que los machos medianos (a) y pequefios (b)
de los dos escenarios del experimento de la seccién LIl estuvieron su-
friendo episodios agonisticos. Se representan la media estimada junto
con el intervalo de confianza al 95% asi como las observaciones reales.

Discusion

Las relaciones jerarquicas entre las tres categorias de machos no varia-
ron entre escenarios, lo cual es congruente con lo descrito en trabajos pre-
vios [59,77] que no detectaron que la espada influyera sobre la probabili-
dad de vencer un episodio agonistico. Esta probabilidad, como también
era de esperar [69], estuvo fuertemente determinada por el tamafio cor-
poral del macho. Independientemente del escenario, entonces, se observo
un patroén intrasexual, aparentemente motivado por la presencia de las
hembras y muy similar al descrito en la naturaleza [78], consistente en la
presencia de un macho dominante, el cual era el macho grande de la triada,
que perseguia a los demas individuos que adoptaron el rol de subordina-
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dos. Esto implica que los machos grandes pudieron ser los de mayor lon-
gitud de espada de la triada sin sufrir ningin coste por ello. Por el contra-
rio, los machos de la categoria pequefia si que sufrieron un coste extra
cuando fueron presentados como los machos de espada mas larga de la
triada, ya que en el escenario deshonesto estuvieron mas tiempo siendo
agredidos que en el escenario honesto. Una posible explicacién a este he-
cho es que en un escenario deshonesto el macho grande, al tener una es-
pada corta, se habria visto liberado de los costes provocados por el handi-
cap que la espada supuestamente le produce [61] y en consecuencia agre-
dir a los demas le habria resultado menos costoso, permitiéndole, enton-
ces, asumir episodios agonisticos mas largos. Una segunda posible expli-
cacidn seria que los machos grandes invirtieron mas en agredir a los ma-
chos pequeiios en un escenario deshonesto porque en él los machos pe-
quefios presentaban una espada mas larga que en el escenario honesto. El
hecho de que los machos medianos, que en ambos escenarios tuvieron la
misma espada, fuesen agredidos por igual tanto en el escenario honesto
como en el deshonesto sugiere que esta segunda posibilidad es la cierta.
Es decir, la espada mas larga de los machos pequefios, y no la espada mas
corta de los machos grandes, parece ser la causa que provoca el mayor
coste sufrido por los pequefios en un escenario deshonesto. Podemos con-
cluir, entonces, que existe una intolerancia al atractivo ejercida por los
machos dominantes y sufrida por los subordinados. De este modo, la es-
trategia de la intolerancia al atractivo asi ejercida podria controlar la ex-
presidn de la espada en funcién de la capacidad de lucha (es decir del ta-
mafio corporal) en un escenario en el que ser agredido y derrotado impli-
que algun tipo de coste lo suficientemente intenso como para contrarres-
tar los beneficios de una expresién deshonesta [7,40]. Qué costes podria
estar sufriendo un macho deshonesto al ser agredido y derrotado es la
cuestion que se trata en el siguiente capitulo.
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Seccion IL.I. El coste intrasexual de la derrota
Introduccion

Los costes que podrian sustentar el control social del atractivo son los
que se deriven de sufrir una agresion y ser derrotado. Es fundamental, en-
tonces, que padecer una derrota incida de forma significativa y negativa
sobre la eficacia bioldgica de los machos ya que la efectividad de todo me-
canismo de fiabilidad de una sefal depende de la existencia de algin coste
significativo que contrarreste los beneficios de 1a deshonestidad [4,40].

En el contexto de la seleccién sexual, el coste mas evidente que nos po-
demos plantear asociado al hecho de ser agredido y derrotado por un
competidor es un coste de naturaleza intrasexual [12]. Es decir, un macho
que es agredido y derrotado podria perder parte de su acceso a las hem-
bras y en consecuencia perder parte de su eficacia biolégica. En el por-
taespada el acceso a las hembras no parece ser directo [82]. La hipétesis
mas plausible es que dicho acceso derive del éxito en no ser expulsado, y
a la vez expulsar a los demas machos, de aquellas zonas del rio donde es
mas probable encontrar hembras [78]. Esta hipotesis se sustenta en el pa-
trén de comportamiento de los machos observado en la naturaleza con-
sistente en la agregacion de unos cuatro individuos que compiten por la
monopolizacidn de zonas muy concretas del rio [67,78] y por patrones se-
mejantes observados en laboratorio, en donde los machos compiten por
los recursos alimenticios [79]. En este contexto, una evidencia que apoya-
ria atin mas la hipdtesis de que los machos compiten por monopolizar
aquellas zonas donde hay mas afluencia de hembras, seria que el factor
directamente desencadenante de este patrén fuese la distribucion de las
hembras de un modo similar a lo que propone la hipétesis del punto ca-
liente para explicar la evolucién en la formacion de leks en algunas espe-
cies [101].

En esta seccidn entonces, se testara si los machos del portaespada son
capaces de recordar la ubicacién de las zonas donde ha habido hembras y
compiten agresivamente por monopolizarlas generando un patrén espa-
cial similar al que se presenta en la naturaleza.
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Material y métodos

Disefio experimental

En este experimento se observé la conducta agonistica de grupos de tres
machos antes y después de ubicar hembras en una zona del acuario. El
experimento se realizé en un acuario de 130 x 40 x 50 cm (figura 12a)
dividido en tres zonas: dos laterales (ZL1 y ZL>) y una central (ZC). En cada
una de las zonas laterales habia un cilindro (C; y Cz) de plastico transpa-
rente y perforado de 15 cm de didmetro en contacto con las paredes late-
rales. En cada réplica se escogié uno de los dos cilindros para ubicar dos
hembras en su interior segiin un protocolo de presentaciones que mas

adelante se detalla. Debido a ello, la zona lateral en donde se ubicaba el
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Figura 12. Acuario experimental (a) y protocolo temporal (b) del experimento
de la seccién ILI. El acuario (a) estaba dividido en tres zonas iguales: dos latera-
les (ZL1y ZLz) y una central (ZC). Uno de los dos cilindros ubicados en las zonas
laterales (C1y Cz) se utilizaba para ubicar hembras en su interior. Las flechas
marcan por donde era devuelta el agua al acuario una vez filtrada. En el proto-
colo temporal (b) se muestran los tres registros realizados (C, R5 y R35) y las
presentaciones de hembras (P1, P2, P3, P4 Y P5) asi como su duracion y la de los
intervalos entre ellos en minutos.
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cilindro en cuestién, que tanto podia ser ZL; como ZL;, pasaba a denomi-
narse la zona lateral caliente. El cilindro ubicado en la otra zona lateral, la
zona lateral fria, tenia como objetivo ejercer de control ala mera presencia
de un cilindro para, de este modo, poder discriminar entre la respuesta
provocada por las hembras y la provocada por el cilindro en si. El fondo
del acuario estaba cubierto por una capa de graba y a través de ella un
sistema de filtracion recogia el agua y la enviaba a un filtro mecanico con
carbono activo. El agua era devuelta al acuario (flechas en la figura 12a) a
través de un tubo perforado ubicado a lo largo de la zona superior de la
pared trasera. El objetivo de este sistema de filtracién era prevenir la di-
fusion de cualquier pista olfatoria desde la zona caliente hacia el resto del
acuario. Todo el acuario quedaba iluminado con una luz fluorescente de
130 cm de largo que colgaba 10 cm por encima de éste. Para mantener el
aislamiento visual con el entorno, alrededor del acuario se construy6 una
estructura con telas verdes. Mediante un orificio en dichas telas se graba-
ron todas las réplicas con una videocdmara (SONY HDR-SR1E).

Se efectuaron un total de seis réplicas en diciembre de 2009, una al dia
siempre por la mafiana, entre las 9 am y 11 am. Cada réplica estaba com-
puesta por una triada de machos, cada uno de ellos escogido aleatoria-
mente de diferentes tanques de estabulacion. Aproximadamente a las 7
pm del dia anterior de cada réplica, se colocaba la triada correspondiente
en el acuario experimental para que los peces iniciasen la habituacién al
lugar y se empezasen a establecer las relaciones jerarquicas entre ellos. El
protocolo seguido en cada réplica (figura 12b) empezaba con la grabacién
de un control (C) de 10 min para conocer cudl era la ubicacién y el patréon
agresivo de los machos antes de presentar las hembras. 5 min después del
registro control, se ubicaron dos hembras escogidas al azar de uno de los
tanques de estabulacion en el cilindro de la zona lateral que habia sido
asignada como la zona lateral caliente. Transcurridos 5 min, las hembras
se retiraron. Dicho procedimiento se repitié cuatro veces mas, siempre
ubicando las hembras en el mismo cilindro, dejando 30 min entre presen-
taciones. Hubo, entonces, un total de cinco presentaciones de hembras (P1
a P5, figura 11b). Se realizaron cinco presentaciones para habituar a los
machos y asi conseguir que la extraccion de las hembras, que se hacia con
un salabre, no alterase en exceso su conducta. Al cabo de 5 min después
de la ultima presentacion, se realiz6 una grabacién de 10 min (R5) para
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poder valorar cual habia sido el efecto de la presentacion sucesiva de hem-
bras. Por dltimo, se realiz6 otro registro (R35) esta vez 35 min después de
la ultima presentacion con la finalidad de valorar el efecto del paso del
tiempo una vez finalizadas las presentaciones. Qué zona lateral era la ca-
liente se decidié seudoaleatoriamente, para asi tener tres réplicas con la
zona caliente en ZL; y otras tres en ZL,. De cada video se registro, para
cada episodio agonistico observado, el iniciador, el receptor, el tipo de in-
teraccion (agresiva o ritualizada) y la zona en la que habia tenido lugar
(caliente, central o fria). Todas las triadas, al llevar en el acuario unas 15
horas, enseguida mostraron una clara relacion jerarquica lineal, lo que
permitid clasificar a los machos de cada triada como alfa, beta y omega.
Aparte de las interacciones agonisticas, también se registré la ubicacién
de los machos. Concretamente se midio el grado de proximidad de los ma-
chos al cilindro de las hembras. Para ello se escogieron 30 fotogramas al
azar de cada video y se midi6 la distancia existente entre el extremo de la
cabeza y la pared lateral de la zona fria. El valor medio de estas treinta
distancias dividido entre la longitud total del acuario fue el valor que se
uso6 para definir la ubicacién de los machos. Dicho valor, entonces, oscilé
entre 0 y 1, y cuanto mayor fue mayor proximidad al cilindro de las hem-
bras indic6. Se utilizaron treinta fotogramas porque mediante un estudio
previo se observo que el resultado no cambiaba significativamente entre
lo obtenido con 30, 60 o 90 fotogramas. Con todos estos datos, entonces,
se analiz6 la ubicacion y los encuentros agresivos en las tres condiciones
experimentales.

Anadlisis estadisticos

Se realizé un LMM para cada condicién experimental (C, R5 y R35) para
analizar la ubicacién de los machos. En los tres modelos se us6 la ubica-
cion de los machos como la variable dependiente y el factor fijo “estatus
jerarquico” (tres niveles: “alfa”, “beta” y “omega”). Como los machos esta-
ban agrupados en triadas, se introdujo el factor aleatorio “triada”. Tam-
bién se analiz6 el nimero de episodios agonisticos observados en cada
condicion experimental. Para ello, se realizaron GLMM’s con “zona del
acuario” (tres niveles: “zona caliente”, “zona central”, “zona fria”) como
factor fijo y “triada” como factor aleatorio. La variable dependiente utili-

zada fue el nimero de episodios agonisticos observados en cada zona. En
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estos modelos se asumi6 una distribucion del error Poisson y una funcion
de vinculo log. Por ultimo también se analiz6 la proporcién de ataques
agresivos observados. Esto se hizo mediante un GLMM con distribucién
de error binomial y una funcién de vinculo logit. “Condicién experimental”
(tres niveles: “C”, “R5”, “R35”) y “triada” fueron los factores fijos y aleato-
rios respectivamente.

Resultados

En el registro control (C), no hubo un efecto significativo del factor “es-
tatus jerarquico” sobre la ubicacién de los machos (x3=0.51, P=0.776; fi-
gura 13a) y los episodios agonisticos estuvieron distribuidos homogénea-
mente por todo el acuario (efecto no significativo del factor “zona del
acuario” sobre el nimero de episodios agonisticos; )(22=1.64, P=0.439; fi-
gura 13b). 5 min después de las presentaciones sucesivas de hembras
(R5) el factor “estatus jerarquico” mostré un efecto significativo sobre la
localizacién de los machos ()(22=57.42, P<0.001; figura 13d), de modo que,
a mayor rango jerarquico mas cercania hubo al cilindro de las hembras.
Bajo esta misma condicién experimental, el factor “zona del acuario” pre-
sentd un efecto significativo sobre el nimero de episodios agonisticos
(x2=12.89, P=0.002; figura 13e). En la zona caliente se produjeron 3.59
(IC: 1.78-7.28) veces mas episodios agonisticos que en la zona fria. Sin em-
bargo, transcurridos 35 min desde la dltima presentaciéon de hembras
(R35), se volvid a un patrén semejante al observado en el control: efecto
no significativo del factor “estatus jerarquico” en la ubicacién de los ma-
chos (x%=1.44, P=0.487; figura 13g) y efecto no significativo del factor
“zona del acuario” sobre el nimero de episodios agonisticos (y2=2.29,
P=0.318; figura 13h). La proporciéon de episodios agresivos no varié entre
condiciones (efecto no significativo del factor “condicién experimental”,
X5=2.84, P=0.242) pero solamente en R5 se observé una preferencia por
los episodios agresivos (proporcion de episodios agresivos mayor que 0.5,
7=2.25, P=0.024; figura 13f). Ni en el control (proporcién de episodios
agresivos no diferente de 0.5, Z=1.68, P=0.092; figura 13c) ni en R35 (pro-
porcion de episodios agresivos no diferente de 0.5, Z=0.65, P=0.515; figura
13i) hubo preferencia por ningun tipo de episodio agonistico.
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Figura 13. Ubicacion de los machos en el acuario (a, d y g), niimero de

episodios agonisticos en cada zona (b, e y h) y proporcion de episodios

agonisticos agresivos (c, f e i) para cada una de las tres condiciones ex-

perimentales (C, R5 y R35) del experimento de la seccién LI Se repre-

sentan las medias estimadas junto con los intervalos de confianza del

95% asi como las observaciones reales. (ZLC: zona lateral caliente, ZC:

zona central, ZLF: zona lateral fria)
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Discusion

5 min después de la presentacion de hembras, durante el denominado
registro R5, los machos compitieron por monopolizar la zona lateral ca-
liente, la zona que habia contenido las hembras, generandose asi una es-
tratificacion de los machos en funcién de su estatus jerarquico. Durante
este mismo registro, el conflicto se concentré en la zona lateral caliente
donde los machos alfa agredian a sus subordinados para expulsarlos de
dicha zona. Esta expulsiéon era realizada preferencialmente mediante epi-
sodios agonisticos agresivos mientras que durante la situacion control no
se observo una preferencia significativa hacia ningtin tipo de episodio ago-
nistico. Este patron es muy similar al descrito en la naturaleza, en donde
los machos compiten por una zona concreta del rio [78]. En el género Xip-
hophorus Las pistas olfatorias parecen ser elementos importantes en la
comunicacién sexual [102-104]. Sin embargo, el sistema de filtracién ins-
talado en el acuario experimental prevenia la difusién sesgada de pistas
olfatorias desde la zona lateral caliente hacia el resto del acuario que pu-
diesen explicar el patron observado. La presencia de algin sesgo consis-
tente en preferir sin motivo aparente cierta zona del acuario, tampoco
puede ser una explicacion posible al establecimiento del patrén obser-
vado, ya que la zona por la que competian los machos siempre fue la zona
lateral caliente a pesar de que la ubicacién de ésta fue escogida aleatoria-
mente. Del mismo modo, la presencia del cilindro contendedor de las hem-
bras tampoco pudo tener ningtn efecto sobre los resultados obtenidos ya
que siempre hubo otro cilindro idéntico situado en la zona lateral fria.
Ademas, dicho patrén desaparecié 35 min después de la presentacién de
hembras, es decir, durante el registro denominado R35, volviéndose a ob-
servar una distribucion homogénea tanto de los machos como de sus epi-
sodios agonisticos muy similar a la observada durante el registro de con-
trol (C) realizado antes de iniciar la presentacién de hembras. Todo esto
sugiere de forma consistente que fueron las presentaciones de hembras
en la zona lateral caliente las que motivaron que los machos compitiesen
por ocuparla. Se realizaron un total de cinco presentaciones de hembras
para habituar a los machos a la retirada de las mismas. Al carecer de re-
gistros entre presentaciones, no podemos saber si el patron observado fue
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efecto de la ultima presencia de hembras o de las presentaciones conti-
nuadas. Es decir, desconocemos si los machos solamente recordaron la al-
tima presencia de hembras o si llegaron a reconocer la zona lateral ca-
liente como una zona donde periédicamente aparecian hembras. Al mar-
gen de esta imprecision, las similitudes cualitativas existentes entre el pa-
trén aqui observado en condiciones experimentales de laboratorio y el
descrito en la naturaleza son un fuerte apoyo a favor de la hipétesis de que
los machos compiten por ciertas zonas del rio frecuentadas por hembras.
Este seria un patron semejante al de un lek formado a partir de un punto
caliente en el que las hembras tienden a concentrarse [101,105,106]. Esta
cuestion se abordara con mas detalle en un apartado de la discusion gene-
ral sobre el sistema social del portaespada. En relacidn al hilo principal de
esta tesis, el patron aqui observado apoya la existencia en la naturaleza de
un coste intrasexual asociado al hecho de ser agredido y derrotado en el
que se podria fundamentar el control social del atractivo.
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Seccion IL.II. El coste intersexual de la derrota
Introduccion

Habitualmente, los individuos viven en un entorno social del que obtie-
nen informacion [107] para a partir de ella estimar diversos parametros
de su entorno tales como la calidad de sus potenciales parejas [108]. En
ocasiones dicha informacién se adquiere de forma indirecta, mediante un
fend6meno de espionaje, observando la conducta de otros [109]. En otras
especies de peces ya se ha observado que los individuos del sexo elector
reconocen los individuos dominantes del sexo opuesto, a los que prefieren
para el apareamiento, observando coémo dichos individuos interactian
agonisticamente entre ellos [110,111]. Esto implica que de una derrota no
s6lo puede derivarse un coste de naturaleza intrasexual, o sea perder ac-
ceso a las hembras, sino que dicha derrota también puede repercutir en
un coste directamente intersexual, es decir, en perder atractivo.

En el caso que nos ocupa, estamos ante un sistema social, el del portaes-
pada, de caracteristicas muy favorables para que exista un uso de la infor-
macion derivada de las agresiones entre machos [112,113]. De hecho,
como se cita en la introduccién, los machos del portaespada hacen uso de
esta informacién para valorar la capacidad de lucha de sus potenciales
contrincantes [73]. Las hembras, por su parte, también podrian hacer uso
de ella [82] en el supuesto de que sus intereses evolutivos pasaran por
aparearse con el macho de mayor capacidad de lucha. Esta es una condi-
cion que habitualmente se cumple [42] y en el portaespada parece espe-
cialmente probable, ya que la capacidad de lucha de un macho viene de-
terminada por su tamafio [69] y parecen ser precisamente los machos de
mayor tamarfio los que las hembras inicialmente prefieren[53,54].

A continuacidn se presenta un experimento en el que se testd si las hem-
bras de portaespada prefieren a los machos dominantes y si, ademas, los
reconocen mediante la observacion de las interacciones agonisticas entre
los machos. De ser cierto, esto supondria la existencia de un coste interse-
xual asociado ala derrota, lo cual facilitaria la efectividad del control social
del atractivo que es el principal objeto de estudio de esta tesis.
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Material y métodos

Disefio experimental

El experimento se basé en la realizacion de dos tests de eleccién de pa-
reja a hembras. Uno se efectuaba antes y otro después de ver interactuar
agresivamente a los dos machos que se les mostraron para elegir. Se usa-
ron un total de ocho pares de machos emparejados segtin su peso (peso
de los machos, X + SE = 1.45 + 0.01 g, N=16; diferencia de peso entre
machos de una pareja, X + SE = 0.06 + 0.02 g, N=8) y la longitud de la
espada (longitud de espada de los machos, X + SE = 39.9 4+ 0.2 mm,
N=16; diferencia de longitud de espada entre machos de una pareja, X +
SE = 2.8 + 0.6 mm, N=8). Antes de iniciar la experiencia, cada par de ma-
chos se ubic6 en un acuario de 50 I con grava en el fondo y una planta de
plastico junto con una hembra durante una semana. Este periodo relativa-
mente largo sirvié para garantizar el establecimiento de una clara jerar-
quia entre los machos de cada par a pesar de ser del mismo tamafio. En
consecuencia, en cada par habia un macho alfa, iniciador y vencedor de
todos los episodios agonisticos, y un macho beta, receptor y perdedor de
todos los episodios agonisticos. Una vez transcurrida esta semana previa,
se inicio el experimento de eleccion de pareja.

Las réplicas de este experimento se realizaron en un acuario experimen-
tal de 100 x 70 x 30 cm estructuralmente idéntico al utilizado en la seccién
LI. (figura 14). El acuario estaba dividido en dos zonas: la zona masculina
(ZM) y la zona femenina (ZF). Dentro de la zona masculina, se definieron
dos areas en forma de anillo de 10 cm de grosor (Z1 y Z2) ambas con un
cilindro perforado y transparente de 15 cm de diametro en el centro (C1y
C2). En la zona femenina no existia zonacion alguna y sélo habia un cilin-
dro (Ce) junto con una planta de plastico (P1). Ambas zonas estaban sepa-
radas por un divisor opaco (Div) con una puerta levadiza de 10 x 10 cm en
el centro. Las paredes estaban recubiertas por un fondo fotografico de
plantas de los utilizados en acuariofilia. El fondo del acuario se cubri6 con
graba. Dos filtros con carbono activo recogian el agua del fondo de la zona
femenina (circulos en la figura 14) y la devolvian por detras de los cilin-
dros de la zona masculina (flechas en la figura 14). Esto provocaba un leve
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Figura 14. Acuario utilizado en el experimento de la seccién ILII. Este estaba
dividido en dos zonas: la zona femenina (ZF) y la zona masculina (ZM) ambas
separadas entre si por un divisor opaco (Div) con una puerta levadiza en el cen-
tro. Durante los tests de eleccién de pareja, se ubicé un macho en cada cilindro
de la zona masculina (C: y Cz). Entorno a ambos cilindros se marcé una zona en
forma de anillo (Z1y Zz). Cuando una hembra estaba en una de estas zonas se
asumia que estaba visitando al macho ubicado en el cilindro de dicha zona. Ha-
bia una planta de pldstico (Pl), estratégicamente ubicada en la zona femenina
justo en frente de la puerta, desde la cual las hembras podian visualizar ambos
machos a la vez. Un tercer cilindro ubicado en la zona femenina (Cy) se utilizé
para ubicar a las hembras en su interior durante los periodos del experimento
en los que la pareja de machos interactuaba agresivamente. Los circulos y las
flechas marcan los puntos por donde el sistema de filtracién recogia y devolvia
el agua respectivamente.
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flujo del agua de los cilindros de la zona masculina hacia la zona femenina.
En ambos lados del acuario habia una luz fluorescente de 1 m de largo
inclinada hacia el interior de acuario para asi iluminarlo lateralmente. De
este modo las réplicas se pudieron grabar desde arriba con la videoca-
mara (SONY HDR-SR1E) sin ningtn reflejo que impidiese una correcta vi-
sualizacién. Durante las réplicas, el acuario estuvo rodeado por una cor-
tina verde. Desde una localizacién remota se iniciaban o detenian las gra-
baciones y se elevaba o bajaba la puerta levadiza seglin los requerimientos
del protocolo. Cada hembra utilizada para los tests de eleccidn se escogié
aleatoriamente de los diferentes tanques de estabulacién y se aisl6 en un
acuario de 50 | entre cinco y siete dias antes de la experiencia. Todas las
hembras eran adultas y supuestamente con experiencia sexual, pero, tal y
como se recomienda para este tipo de ensayos [49], en apariencia ninguna
presentaba estado de gravidez. Se realizaron un total de 21 réplicas, una
diaria entre las 9 am y 11 am en mayo-junio de 2010. Durante la tarde
anterior a cada réplica se ubicaba una hembra en la zona femenina del
acuario y uno de los ocho pares de machos en la zona masculina con la
puerta del divisor cerrada para impedir cualquier contacto previo entre la
hembra y los machos. Esto facilité la habituacién de los individuos. Cada
réplica consistié en dos fases, alas que denominamos fase “privada” y fase
“publica”, ambas compuestas por un periodo de interaccién intrasexual
seguido de un periodo interaccion intersexual. En los periodos intrasexua-
les los machos se peleaban entre si y en los periodos intersexuales se le
practicaba un test de eleccidon de pareja a la hembra. La diferencia entre
ambas fases radicaba en que las peleas del periodo intrasexual no eran
visibles para la hembra durante la fase privada y si lo eran durante la fase
publica.

Fase privada: Cada réplica empezaba con la ubicaciéon de una hembra
estimulo (%', figura 15a), distinta de la utilizada para la réplica, en un ci-
lindro en la zona masculina. En cuanto los machos, que llevaban nadando
libremente en la zona masculina desde la tarde anterior, mostraban el pri-
mer episodio agonistico, se iniciaba el periodo intrasexual de la fase pri-
vada por un intervalo de 10 min. Los encuentros agonisticos solian tener
lugar casi inmediatamente después de ubicar a la hembra estimulo y
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Figura 15. Secuencia temporal del experimento de la seccién ILII. Cada
réplica estaba compuesta por una fase privada (a y b) seguida de una
fase publica (cy d). Ambas fases empezaban con un periodo intrasexual
(a y c) donde los machos interactuaban agresivamente mientras la
hembra (}) permanecia en el cilindro de la zona femenina. Durante el
periodo intrasexual de la fase privada (a) las interacciones agresivas
tenian lugar en la zona masculina, ocultas a la hembra, motivadas por
la presencia de otra hembra estimulo (3’). Sin embargo, las interaccio-
nes agresivas del periodo intrasexual de la fase piiblica (c) tuvieron lu-
gar en la zona femenina a la vista de la hembra (). Después de cada
uno de ambos periodos intrasexuales, tenia lugar un periodo interse-
xual (by d) en el que se le practicaba un test de eleccién de pareja a la
hembra. El objetivo tiltimo era comparar entre si las preferencias feme-
ninas observadas en ambas fases para asi dilucidar si las hembras ha-
cen uso del resultado de las peleas de los machos como criterio de elec-
cion.
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mayormente consistian en persecuciones por parte del macho alfa dirigi-
das contra el macho beta. Durante este periodo intrasexual de la fase pri-
vada, la hembra que iba a ser utilizada en los tests de eleccion posteriores
(?, figura 15a) permanecia en el cilindro de la zona femenina aparente-
mente ajena a lo que ocurria en la otra zona del acuario. Al término del
periodo intrasexual, se retiraba la hembra estimulo y el cilindro que la
contenia. Ademas, cada macho se ubicaba, aleatoriamente, en uno de los
cilindros de la zona masculina y la hembra era liberada dentro de la zona
femenina. Una vez transcurridos 5 min de habituacion, la puerta que divi-
dia ambas zonas del acuario se elevaba y tenia lugar el periodo intersexual
de la fase privada (figura 15b) en el momento en que la hembra entraba
por primera vez en la zona masculina. Durante este periodo, la planta de
plastico era utilizada por las hembras como refugio y desde alli tenfan ac-
ceso visual a ambos machos al mismo tiempo. Transcurridos los primeros
10 min de este periodo, si la hembra se encontraba en la zona femenina la
puerta se cerraba, y si no lo estaba se esperaba hasta que libremente en-
trase en ella para cerrar la puerta. Una vez cerrada la puerta, y con la hem-
bra aislada en la zona femenina, los machos se intercambiaban de lugar
para controlar cualquier sesgo de lateralidad que pudieran presentar las
hembras y que pudiera influir sobre los resultados. Pasados 2 min des-
pués del intercambio, tenfa lugar la segunda parte del periodo intersexual
de la fase privada, también de 10 min de duracidn, una vez la hembra vol-
via a acceder a la zona masculina.

Fase publica: Al término de la fase privada, la puerta se cerraba, la hem-
bra se ubicaba en el cilindro de la zona femenina y los machos eran libe-
rados en la zona masculina. Después de dejar pasar 10 min para que la
hembra se habituase a estar dentro del cilindro, la puerta volvia a abrirse
para permitir el acceso de los machos a la zona femenina. Cuando ambos
machos habian entrado en la zona femenina, la puerta se cerraba y tenia
lugar el periodo intrasexual de la fase publica (figura 15c) siguiendo el
mismo procedimiento que el descrito para la fase privada. Al finalizar el
periodo intrasexual de esta fase, cada macho se ubicaba en uno de los ci-
lindros de la zona masculina y la hembra era liberada dentro de la zona
femenina. Transcurridos 5 min, tenia lugar el periodo intersexual, tam-
bién compuesto por dos partes de 10 min cada una, de la fase publica (fi-
gura 15d) siguiendo el mismo protocolo descrito para la fase privada.
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Acabadala fase publica, la réplica correspondiente llegaba a su fin, el par
de machos era devuelto a su acuario pre-experimental a la espera de vol-
ver a ser utilizado en otra réplica y la hembra se colocaba en un acuario
post-experimental para evitar volver a usarla en réplicas ulteriores. En to-
das las réplicas, las relaciones jerarquicas entre los machos de cada par
fueron siempre las mismas que las previamente establecidas en los acua-
rios pre-experimentales. Una triada era cancelada si la hembra tardaba
mas de 10 min en entrar en la zona masculina al inicio de los periodos
intersexuales o si no visitaba a ambos machos un minimo de una vez. Una
réplica también se cancelaba si los machos entraban en la zona femenina,
al inicio del periodo intrasexual de la fase publica, con una diferencia de
tiempo superior a los 5 min. Finalmente se realizaron exitosamente 18 de
las 21 réplicas iniciadas. Uno de los pares de machos se utiliz6 en cuatro
ocasiones, otro par en tres, cinco pares en dos y un ultimo par se utilizé
una sola vez. A partir de la observacion de las grabaciones realizadas de
las dos partes que compusieron los periodos intersexuales de ambas fases,
se calcularon las siguientes variables: 1) la preferencia segtn las primeras
visitas, 2) la preferencia segtin la duracién de las visitas y 3) la diferencia
de motivacién entre machos. La preferencia segtn las primeras visitas se
definié como la proporcién de primeras visitas realizadas al macho alfa.
Asumimos como primeras visitas todas aquellas que las hembras realiza-
ron justo después de entrar a la zona masculina desde la zona femenina.
Simplemente, entonces, se contabilizé el nimero de primeras visitas a
cada macho y se calculé la proporcién anteriormente descrita. Debido al
diseno del acuario, las primeras visitas tenian lugar justo después de que
las hembras hubiesen visto simultineamente a ambos machos. La prefe-
rencia segun la duracién de las visitas se calcul6 como la duracién media
de las visitas al macho alfa menos la duracion media de las visitas al macho
beta. Para calcular esta preferencia, entonces, se midié la duracién de to-
das las visitas a ambos machos para posteriormente calcular la media. Se
asumidé que una hembra estaba visitando a un macho concreto si el ex-
tremo anterior de su cabeza se encontraba dentro de la zona periférica
(zona Z1 o Z2 en la figura 14) que rodeaba el cilindro donde dicho macho
estaba. El tiempo de asociacion en experimentos de eleccion de pareja di-
cotomos como el aqui descrito es una variable asociada a la probabilidad
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de apareamiento en esta especie [114]. La tercera y ultima variable to-
mada durante los periodos intersexuales, la diferencia de motivacién en-
tre machos, se definié como el tiempo que el macho alfa pasé interac-
tuando con la hembra menos el tiempo que el macho beta pasé interac-
tuando con la hembra. Esta variable se tom6 porque cuando la hembra
estaba visitando un macho, éste solia intentar interactuar con ella corte-
jandola, pudiendo influenciar la preferencia de ésta. Mediante esta varia-
ble, entonces, se pretendia controlar cualquier cambio en la motivacién de
los machos durante la realizacion del experimento que pudiese confundir
los resultados. Un dltimo fen6meno candidato a generar confusiones en la
interpretacion fue el hecho de que, durante el periodo intrasexual de la
fase publica, los machos no sélo se peleaban entre si sino que también in-
tentaban cortejar a la hembra. Para controlar si habia habido diferencias
en cuanto al cortejo realizado por ambos machos que pudiesen constituir
explicacion plausible a la preferencia mostrada por las hembras se calculd
la diferencia de cortejo entre machos. Esta variable simplemente era el
tiempo invertido cortejando por el macho alfa menos el tiempo de cortejo
del macho beta. El objetivo a alcanzar con toda esta informacion fue, en-
tonces, comparar la preferencia de las hembras antes y después de que
éstas observasen pelear a sus pretendientes asi como ser capaces de des-
cartar posibles causas alternativas a la mera observacion de las peleas que
también pudiesen explicar un hipotético cambio de preferencia.

Andlisis estadisticos

La preferencia segln las primeras visitas se analizé utilizdndola como
variable dependiente de un GLMM e introduciendo como factor fijo “fase”
(dos niveles: “publica” y “privada”). Al tratar con una variable proporcidn,
se asumi6 una distribucién del error binomial y una funcién de vinculo
logit. Dado que se disponia de un valor de preferencia para cada una de
las dos partes que compuso cada periodo intersexual, también se intro-
dujo el factor “parte” (dos niveles: “primera” y “segunda”) para controlar
si alo largo del transcurso de los periodos intersexuales las hembras mo-
dificaron su preferencia. Por tltimo, se introdujo el factor “ubicaciéon” (dos
niveles: “alfa a la derecha” y “alfa a la izquierda”) ya que los machos se
intercambiaron de lugar entre las dos partes de cada periodo. En un inicio
también se consideraron las interacciones de primer orden entre estos
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tres factores. La estructura de muestreo de este experimento fue algo
compleja, se utilizaron pares de machos en varias réplicas y se obtuvieron
cuatro valores de preferencia para cada hembra (uno para cada una de las
dos partes de cada uno de los dos periodos intersexuales). Dicha estruc-
tura quedo reflejada en el modelo mediante la inclusidn del factor aleato-
rio “hembra” anidado dentro del factor aleatorio “par de machos”. La pre-
ferencia segun la duracion de las visitas se analizé6 mediante un LMM con
exactamente la misma estructura que el modelo anterior. Para controlar
posibles diferencias en la motivacidn de los machos, se testo si la predis-
posicién por interactuar con la hembra no difirié entre machos de un
mismo par. Para ello se realizé un LMM con la variable diferencia de mo-
tivacidn entre machos como variable dependiente y “fase” como factor fijo.
Teniendo en cuenta que un macho sélo podia interactuar con la hembra
cuando ésta se encontraba visitandolo, se afiadié como covariable la dife-
rencia total de tiempo que la hembra estuvo con machos. El componente
aleatorio de este modelo también fue el factor “hembra” anidado dentro
del factor “par de machos”. Ya por ultimo se analizd la diferencia de cortejo
entre machos durante el periodo intrasexual de la fase publica mediante
un LMM. Este modelo sdlo estaba compuesto por el factor aleatorio “par
de machos” y carecia de componente fijo. Simplemente se utiliz6 para tes-
tar si la diferencia de cortejo entre machos difiri6 de 0.

Resultados

En los dos modelos realizados para analizar la preferencia de las hem-
bras, ni el factor “parte” ni el factor “ubicacién” ni sus interacciones mos-
traron un efecto significativo. En consecuencia los modelos finales sélo in-
cluyeron el factor fijo “fase” (dos niveles: “publica” y “privada”) y los valo-
res de preferencia se recalcularon conjuntamente para ambas partes de
cada periodo intersexual para asi tener un sdélo valor de preferencia por
fase. La preferencia seguin las primeras visitas resulté depender de la fase
(x?=4.35, P<0.037; figura 16a). Durante la fase privada, las hembras mos-
traron un patrén aleatorio en cuanto al primer macho visitado (la
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Figura 16. Preferencia segtin las primeras visitas (proporcion de pri-
meras visitas al macho alfa, a) y preferencia segtin la duracion de las
vistas (duracion media de una visita al macho alfa, en segundos, menos
la duracién media de una visita al macho beta) antes (fase privada) y
después (fase puiblica) de que las hembras viesen interactuar agresiva-
mente a los machos. Valores por encima de 0.5 en a y valores positivos
en b indican una preferencia por el macho alfa y lo contrario una pre-
ferencia por el beta. Se representan las media estimadas junto con el
inérvalo de confianza al 95% asi como las observaciones reales.
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preferencia seguin las primeras visitas no difirio de 0.5, IC: 0.39 - 0.55), sin
embargo, en la fase publica las hembras prefirieron visitar primero al ma-
cho alfa (la preferencia segtin las primeras visitas fue mayor de 0.5, CI:
0.51 - 0.68). La preferencia segtin la duracion de las visitas mostré un pa-
trén similar, ya que también varié entre fases (y#=15.23, P<0.001; figura
16b). Durante la fase privada, la duracion de las visitas fue la misma para
ambos machos (la preferencia segun la duracion de las visitas no difirié
de 0,1C: -41.7 - 8.91 s) pero durante la fase publica el macho preferido fue
el alfa (la preferencia segin la duracién de las visitas fue mayor que 0, IC:
21.56 - 72.19 s). Como era de esperar la diferencia de motivacién entre
machos mostré una fuerte relacién positiva con la diferencia total de
tiempo que las hembras estuvieron con macho (¥#=39.94, P<0.001). Esto
significa que cuanto mas tiempo estuvo la hembra con uno de los machos
mas tiempo estuvo este macho interactuando con la hembra. Ademas, la
interseccién del modelo no varié entre fases (y7=0.002, P=0.966) y fue
igual a 0 (t16=0.45, P=0.658). Es decir, el modelo predice que cuando una
hembra esta el mismo tiempo con los dos machos, éstos interactuaran con
ella el mismo tiempo. Por tultimo, la diferencia de cortejo entre machos
durante el periodo intrasexual de la fase publica no fue significativamente
distinta de 0 (t10=1.17, P=0.269).

Discusion

Durante el periodo intersexual de la fase privada, las hembras no mos-
traron ninguna preferencia significativa hacia ninguno de los dos machos
pero, sin embargo, dentro de este mismo periodo en la fase publica si se
observé una tendencia de las hembras a asociarse con el macho alfa. Gra-
cias al diseflo experimental ejecutado, podemos descartar una serie de po-
sibles explicaciones a lo aqui observado. Primero, el haber participado re-
cientemente en una contienda puede alterar el comportamiento posterior
de los individuos [115]. Sin embargo, que el cambio de preferencia mos-
trado por las hembras se haya debido a un cambio comportamental de los
machos como consecuencia de haber participado recientemente en inter-
acciones agresivas, ademas con resultado contrario (uno siempre ven-
ciendo y el otro siempre perdiendo), es muy improbable ya que ambos
periodos intersexuales estuvieron precedidos por un periodo intrasexual
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de contiendas. Ademas, al no haber encontrado diferencias significativas
en cuanto a la motivacion por interactuar con las hembras tanto entre ma-
chos como entre periodos intersexuales apoya la hipétesis de que no hubo
cambios de comportamiento en los machos que pudiesen explicar el cam-
bio de preferencia observado. Otra posible explicacion es que durante el
periodo intrasexual de la fase publica el macho alfa hubiese cortejado du-
rante mas tiempo a la hembra y ésta lo hubiese preferido posteriormente
por este motivo. Sin embargo, los cortejos fueron raros y ambos machos,
alfa y beta, cortejaron por igual. Por otro lado, podria argumentarse que
la eleccion de las hembras por dirigirse hacia un macho u otro fuera de-
bida a un sesgo de lateralidad que las hiciese dirigirse preferencialmente
hacia un lado concreto del acuario. Esta posible confusiéon también fue
prevenida mediante el disefio experimental ya que los machos se ubicaron
al azar en los tubos y se intercambiaron en las dos partes de cada periodo
intersexual. Ademas, los andlisis posteriores no detectaron lateralidad al-
guna. Una udltima alternativa podria ser el simple transcurso del tiempo.
Es decir, las hembras podrian requerir de cierto tiempo para finalmente
poder distinguir al macho alfa. Debido ello, durante el primer periodo in-
tersexual las hembras atn no habrian sido capaces de distinguir al macho
alfa y en consecuencia no mostraron preferencia alguna. Un disefio ideal
para poder descartar esta posibilidad hubiese sido realizar réplicas en las
que la hembra hubiese observado durante el periodo intrasexual de la fase
publica las interacciones agonisticas de una pareja de machos distinta a la
utilizada para los periodos intersexuales. Sin embargo, con el disefio ac-
tual también disponemos de informacidn suficiente como para, por lo me-
nos, considerar la alternativa del transcurso del tiempo como improbable.
Cada periodo intersexual estuvo compuesto por dos partes entre las cua-
les no hubo cambios en la preferencia de la hembra. Es decir, durante el
primer periodo intersexual las hembras mostraron una falta de preferen-
cia que se mantuvo constante durante los 20 min que duré el periodo. Sin
embargo, transcurridos 10 min de periodo intrasexual, ya en el periodo
intersexual de la fase publica, las hembras mostraron una preferencia ha-
cia el macho alfa que también se mantuvo constante durante los 20 min
que durd este periodo. Esto sugiere que el simple transcurso del tiempo
no tuvo efecto sobre la preferencia de las hembras. Dado todo lo argumen-
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tado, podemos concluir que lo que mas plausiblemente explica lo aqui ob-
servado es que las hembras inicialmente no detectaron diferencia alguna
entre los dos machos y en consecuencia no mostraron ninguna preferen-
cia. Sin embargo, al verlos pelear pudieron identificar quién era el macho
alfa y quién el beta. De este modo, gracias a la observacion de las interac-
ciones agonisticas, las hembras pudieron posteriormente escoger al ma-
cho alfa. El uso por parte de las hembras de informaciéon publica obtenida
mediante la observacién de las contiendas entre machos para escoger pa-
reja es un fendmeno ya descrito en varias ocasiones. En funcién de los po-
sibles costes (acoso sexual, un mal cuidado parental...) y beneficios (bue-
nos genes, recursos...) asociados al apareamiento con un macho domi-
nante, tanto encontramos casos en que las hembras los prefieren
[110,111] como casos en los que son rechazados [115-121]. En la especie
que aqui tratamos los machos parecen no aportar nada mas que sus genes
a la préxima generacion, situacion totalmente compatible con el desarro-
llo de una preferencia hacia los machos dominantes [42]. Esta preferencia
aqui observada es también coherente con el sesgo que presentan las hem-
bras a favor del tamafio aparente de los machos [52] ya que la dominancia
esta fuertemente determinada por el tamafio corporal de los machos [69],
el cual es uno de los componentes, junto con la espada, del tamafio apa-
rente final de un macho. Una futura investigacion de interés seria compa-
rar la intensidad de la preferencia por los machos a los que se ha visto
vencer con la propia preferencia a favor de la espada. Si la espada es una
sefial intersexual cuyo origen es incrementar engafiosamente el tamafio
aparente de los machos, cabria esperar que las hembras diesen mas peso
alo observado durante las contiendas que a la misma espada. En relaciéon
a la existencia de un coste intersexual asociado a la derrota, lo aqui obser-
vado sugiere de forma consistente que éste existe y que, en consecuencia,
junto con el coste intrasexual tratado en la seccién anterior, podria contri-
buir a la existencia de un control social del atractivo sobre la expresion de
la espada.
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Introduccion

En los capitulos anteriores hemos buscado evidencias empiricas a favor
de la existencia de los requisitos necesarios para que supuestamente
pueda tener lugar un control social del atractivo efectivo. Estos requisitos,
en esencia, son una intolerancia al atractivo ejercida por los machos do-
minantes y una pérdida de eficacia biolégica cuando un individuo es agre-
dido y derrotado. En este capitulo simularemos una poblacién donde estos
requisitos se cumplen, y cuyos machos expresan una sefial intersexual ini-
cialmente desvinculada de su calidad real, con la intenciéon de ver si de
ellos emerge un control social del atractivo. En concreto, nos preguntamos
si en esta poblacion la intolerancia al atractivo se expandiria desplazando
la estrategia inicial de agredir aleatoriamente y si, en el supuesto de que
ya estuviese fijada en la poblacién, dicha estrategia seria capaz de contro-
lar una expresion honesta del atractivo.

Se realizaron una serie de simulaciones en el lenguaje de programacion
R [122] en las que unos individuos, caracterizados por una serie de varia-
bles “biolégicas” interactuaban entre si segiin unas leyes estipuladas. Pro-
bablemente debido a lo sensato de este enfoque, exista un buen maremag-
num de simulaciones amparadas en esta filosofia, pero cuya caracteriza-
cion es complicada ya que cada simulacion fue disefiada bajo las motiva-
ciones especificas de un problema concreto [123]. En general, cuando una
simulacién se basa puramente en cémo interaccionan los individuos con
el ambiente y entre si, sin ninguna imposiciéon a niveles superiores, se
suele hablar de un modelo basado en el individuo o en agentes (MBI). Sin
embargo, hay simulaciones, como sera aqui el caso, que no son plena-
mente un MBI, ya que incluyen en su programacién estamentos a un nivel
superior al del individuo. En este caso se propone hablar de un modelo
orientado al individuo (MOI)[123]. En este capitulo, entonces, presentare-
mos un MOI muy sencillo que no pretende ser mas que un complemento
in silico a las aportaciones empiricas de los capitulos anteriores. Su moti-
vacion dltima es ilustrar laldgica que hay detras de la capacidad de expan-
sién y control de la intolerancia al atractivo dentro de un sistema de con-
trol social del atractivo.
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Estructura de las simulaciones

Las simulaciones se realizaron en una poblacién dénde los machos ex-
presaban una sefial intersexual que podia ser usada por las hembras para
decidir con qué macho aparearse, y por los machos para decidir a qué ma-
cho agredir. De forma iterada, una serie de eventos (episodios agonisticos,
nacimientos, muertes...) iban teniendo lugar, de tal forma que con el paso
delasiteraciones, la unidad de tiempo de la simulacion, las caracteristicas
de la poblacién iban cambiando puesto que todos los individuos, antes de
morir, habrian podido dejar descendencia en funcion del éxito reproduc-
tor que adquirieron. Al final de este capitulo se adjunta un apéndice donde
se detalla el c6digo utilizado. Aqui se proporciona una descripciéon que re-
sulta suficiente para la comprension sin necesidad de conocimientos pre-
vios del lenguaje de programacion R.

Poblacion inicial

La simulacién parte de una matriz poblacional, P, de tantas filas como
individuos, y de una serie de columnas que contienen las variables que
caracterizan a cada uno de ellos:

i.  Individuo (i): Esta primera columna simplemente etiqueta a
cada individuo con un ndmero unico.

ii.  Sexo (S8): Dado que simulamos una poblacién con reproduccion
sexual, necesitamos esta columna para caracterizar el sexo de
cada individuo. Esta es, entonces, una variable binaria que iden-
tifica a cada individuo como macho, M, o como hembra, H.

iii.  Calidad genética (@Q): Columna con valores comprendidos en-
tre 0 y 1 asignados a los individuos iniciales de forma aleatoria.
Esta caracteristica es heredable, de tal modo que el valor Q de
los individuos que posteriormente nazcan dependera del valor
de sus progenitores.

iv.  Atractivo (A): Aligual que Q, esta columna se obtiene asignando
valores aleatorios comprendidos entre 0 y 1. Esto implica que en
la poblacién inicial, las variables A y Q son independientes. El
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V.

atractivo es heredable, al igual que la calidad genética, y las hem-
bras lo portan pero no lo expresan. Es decir, el valor de 4 no in-
fluye directamente sobre la eficacia de una hembra pero si indi-
rectamente, al ser heredado por su descendencia masculina.

Edad (E): La dltima columna es un simple recuento del nimero
de iteraciones en las que cada individuo ha participado.

Aparte de la matriz poblacional, existe una segunda matriz, la matriz de

machos, M, que contiene informacién sélo aplicable a los machos:

i

il.

iil.

Individuo (i): Columna que contiene el niimero de identifica-
cion de cada macho. Evidentemente, coincide con los niimeros
de la primera columna de la matriz poblacional correspondien-
tes a individuos masculinos.

Intolerancia al atractivo (I): Esta variable especifica si un ma-
cho es intolerante al atractivo (valor 1) o no lo es (valor 0). La
descendencia masculina hereda directamente el valor de su pro-
genitor masculino.

Zona (Z): En esta simulacion existen zonas calientes por las que
los machos compiten, similar a lo observado en los experimen-
tos con el portaespada. Esta columna marca en qué zona se en-
cuentra cada macho. Cada zona caliente esta etiquetada me-
diante un numero entero empezando por el 1. Un valor 0 indica
que el macho esta en la zona fria desde la cual no se puede acce-
der a las hembras. Al inicio de la simulacion se definen cuantas
zonas calientes hay y por cuantos machos puede ser ocupada. En
la poblacién inicial se escogen de forma aleatoria los machos que
empiezan en las zonas calientes. Los machos restantes, no esco-
gidos, empiezan desde la zona fria.

Toma de decisiones

Las simulaciones se basan en una serie de eventos que se repiten itera-

damente y que son protagonizados cada vez por algin individuo de la po-

blacion. Estos eventos, entonces, parten de la decision a partir de la cual

se elige qué individuo protagonizara el evento en cuestion. Dichas decisio-

nes pueden realizarse segiin uno de los siguientes criterios.
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i.  Decision aleatoria: En ciertas ocasiones el individuo en cues-
tion sera escogido de forma aleatoria de entre todos los posibles
candidatos.

ii. Decision segun una variable: La mayoria de veces los indivi-
duos se escogen en funciéon del valor de alguna o algunas de sus
caracteristicas (calidad genética, atractivo o edad), en relacion al
valor presente en los demads individuos candidatos, segin uno
de los siguientes criterios.

a. Eleccién del maximo: El individuo escogido es aquél
que tenga el valor mas alto de la variable en cuestidn.
Utilizaremos el término max(X) para referirnos a una
eleccion del maximo segun la variable X.

b. Eleccién aleatoria ponderada: El individuo es esco-
gido al azar, pero las probabilidades de cada uno de ellos
se ponderan segun los valores de alguna de las variables.
Concretamente, si X = {X;,X,, ... X;;} es la variable de
interés, se calcula el vector P = {P;, P,, ... P,}, que con-
tiene las probabilidades de eleccidn, segun la férmula:

Xi

P ==——
?=1X]'

€Y)

Si la decisién debe tomarse teniendo también en cuenta
los valores de una segunda variable Y = {V;,Y,, ... ¥;,}, el
calculo del vector de probabilidades es:

XY

Pi=——
;'l=1XJ'Y}

(2)

Nos referiremos a una eleccién aleatoria ponderada en
funcién de la variable X como una eleccion del tipo P(X).

Eventos de cada iteracion

En la figura 17 se resumen los eventos que acontecen en cada iteracion,
que van modificando la poblacién inicial, y que a continuacién se detallan.
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Figura 17. Diagrama de flujo de eventos en el que se basaron las simulaciones
realizadas. La poblacién inicial es iteradamente modificada mediante una con-
tienda (i), un nacimiento (ii), una entrada de nuevos machos a las zonas calien-
tes (iii), una muerte (iv), envejecimiento (v) y un recalibrado de Qy A (vi).

Contienda: Las contiendas tienen lugar entre los machos dentro
de cada zona caliente. En cada una de estas zonas, en cada itera-
cion, el iniciador de la contienda es el macho de mayor Q
(max(Q)). El receptor del mismo se decide al azar si el iniciador
es tolerante al atractivo (/;,; = 0) o bien se decide en funcién del
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atractivo, (P(4)), si es intolerante (/;;,; = 1). El macho receptor
siempre pierde, ya que tiene menor Q que el agresor, lo que im-
plica que es expulsado de la zona caliente para pasar a estar en
la zona fria (Z,.. = 0). Del mismo modo que en el portaespada
la dominancia se encuentra fuertemente vinculada al tamafio, en
estas simulaciones se encuentra totalmente vinculada a Q. Es
por ello que el iniciador y vencedor de las contiendas deriva de
una eleccién del maximo @ y no de una eleccién aleatoria pon-
derada en funcién de Q. Este patréon pretende emular la existen-
cia de un macho claramente dominante en cada zona caliente
cuya intencion es expulsar a sus competidores tal y como parece
ocurrir entre los machos del portaespada en nuestros experi-
mentos. Cuando el macho agresor es intolerante al atractivo, se
ha resuelto cudl es el agredido mediante una eleccién aleatoria
ponderada por el atractivo, y no escogiendo siempre al mas
atractivo, buscando la maxima semejanza con la intolerancia al
atractivo observada en el capitulo L.

Nacimiento: Una vez expulsado un macho de cada zona caliente,
tiene lugar la adicién de un nuevo individuo a la poblacién me-
diante un nacimiento. Para ello es preciso la eleccién de un ma-
cho progenitor y de una hembra progenitora. Esto se resuelve
simulando que en cada iteracidn una de las hembras encuentra
una de las zonas calientes y elige a uno de los machos alli pre-
sentes para aparearse con él. Primero, entonces, se escogen de
forma aleatoria tanto la hembra progenitora como la zona ca-
liente a la que acudird para aparearse. Luego, con los machos
presentes en la zona caliente finalmente escogida, se realiza una
eleccién aleatoria ponderada por su atractivo para resolver qué
macho serd el progenitor (P(A)). A modo de control, como més
adelante se vera, excepcionalmente en una de las simulaciones
realizadas las hembras escogieron pareja al azar. Con los proge-
nitores asi determinados, se genera un nuevo individuo de sexo
aleatorio con unos valores de Q y 4 iguales a la media de los va-
lores de sus progenitores. Se optd por esta formula ya que es la
forma mas sencilla de emular que Q y A son caracteres cuantita-
tivos cuyos valores en un individuo son intermedios respecto a
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iil.

iv.

los de sus progenitores. Existen algoritmos genéticos que simu-
lan de una manera mas realista este tipo de procesos (por ejem-
plo con un vector binario en donde cada posicién del mismo es
un gen) [124,125] pero afaden un grado de complejidad innece-
sario para los propdsitos de esta simulacidon. Independiente-
mente de qué sexo sea, se le asigna un niimero identificativo y es
afiadido, como una fila mas, en la matriz poblacional con un valor
E igual a cero. Si resulta ser macho, ademas, heredara directa-
mente el valor I de su padre y sera afiadido a la matriz de machos
asignandole un valor Z de cero. Es decir, los machos responden
al atractivo de los demas exactamente como lo hacia su padre y
al nacer empiezan desde la zona fria, lo cual implica que no ten-
dran oportunidad de aparearse hasta que no den con una zona
caliente.

Entrada de machos: Todas las zonas calientes perdieron un in-
tegrante durante la fase de contienda. En esta fase entra un
nuevo individuo en cada zona caliente para reemplazarlo. Los
nuevos machos se escogen aleatoriamente de entre los que se
encuentran en la zona fria (Z = 0).

Muerte: Alcanzado este punto de la iteracion, con la finalidad de
mantener una poblacién constante, es eliminado un individuo de
la poblacién. El individuo que debe morir se decide mediante
una eleccion aleatoria ponderada segin 1 —Q y E. Es decir,
cuanto menor sea la calidad de un individuo y mas edad tenga,
mas probable sera que sea eliminado de la poblacién. Dado que
con este método de eleccién el individuo de Q = 1 es inmortal,
si un individuo alcanzaba las 1000 iteraciones era directamente
eliminado. Si el individuo retirado resultaba ser un macho ubi-
cado en una zona caliente, se le buscaba un reemplazo de entre
los machos ubicados en la zona fria.

Envejecimiento: Simplemente se suma uno a los valores de E
de los individuos para dejar constancia del paso de una iteraciéon

7

mas.
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vi. Recalibrados de Q y A: El paso de las iteraciones implica una
reduccion de la variabilidad en estas variables. El manteni-
miento de un grado de variabilidad genética suficiente a lo largo
de las generaciones como para que la eleccién de las hembras
siga reportando beneficios (la paradoja del lek) es ya de per se
un problema que merece ser tratado [121,126-128] pero que
queda fuera del abasto de esta tesis. Debido a ello, para mante-
ner constante el rango de valores de Q y 4, éstos se recalcularon
restandoles su valor minimo y, una vez restado el valor minimo,
dividiéndolos entre el valor maximo. De esta forma ambas varia-
bles siempre oscilaron entre 0 y 1. Esto no modifica la relacién
relativa existente entre Q y 4, de tal manera que no afecta al ob-
jetivo de valorar qué relaciones finalmente se establecen entre
ellas.

Simulaciones realizadas

Capacidad de expansion de la intolerancia al atractivo

Como ya se coment6 anteriormente, el primer objetivo de estas simula-
ciones era testar si la intolerancia al atractivo es una estrategia capaz de
invadir en una poblacion. Para ello, se ejecut6 una simulacién con una po-
blacion inicial donde la mitad de los machos eran intolerantes al atractivo
y la otra mitad no. La hipotética expansion de la intolerancia al atractivo
se deberia a la ventaja que se obtiene de excluir preferencialmente a los
mejores competidores intersexuales. Para tener certeza de ello, se realiz6
una segunda simulacién control en donde las hembras escogian al azar en
lugar de hacerlo en base al atractivo. Para seguir la evolucién de estas si-
mulaciones, se registré en cada iteracion la proporcién de intolerantes al
atractivo.

Capacidad de control de la intolerancia al atractivo

El segundo objetivo era testar si la intolerancia al atractivo podria pro-
vocar que finalmente calidad (Q) y atractivo (4) terminen por asociarse.
Para ello se realizé una simulacién donde todos los machos eran intole-
rantes al atractivo para ver cudl era la evolucion de la relacion, inicial-
mente inexistente, entre estas dos variables. A modo de control para esta
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ultima simulacioén, se ejecuté una cuarta y dltima simulacién donde todos

los machos eran tolerantes al atractivo. La evoluciéon de estas simulacio-

nes se controlé calculando en cada iteracion la pendiente de la recta, que

inicialmente era 0, en un modelo lineal con A como variable dependiente

y Q como independiente.

Las siguientes variables fueron fijas para todos los tipos de simulacion.

ii.

iii.

Tamaiio poblacional: La poblacién utilizada fue de 1000 indi-
viduos en una razén de sexos 1:1. Se optd por este tamafio ya
que es un namero lo suficientemente elevado pero sin implicar
una lentitud computacional excesiva.

Zonas calientes: En la naturaleza se han descrito grupos de
hasta cuatro machos de portaespada compitiendo por un terri-
torio. En nuestras simulaciones la capacidad de las zonas calien-
tes fue de 5 machos. De este modo, durante la fase de nacimiento,
justo después de la fase de contienda en la que un macho es ex-
pulsado de cada zona caliente, la hembra progenitora se encuen-
tra con 4 machos. En la naturaleza, aproximadamente un tercio
de los machos se encuentran compitiendo por las zonas del rio
[67] por lo que para mantener esta proporcidn en las simulacio-
nes, se construyeron 30 zonas calientes.

Numero de simulaciones e iteraciones: Se realizaron 200 si-
mulaciones, de 20000 iteraciones cada una, de cada uno de los
cuatro tipos de simulaciones. Estos valores se decidieron des-
pués de, mediante pruebas, comprobar que el nimero de simu-
laciones era suficiente como para observar cuales eran las ten-
dencias y si el nimero de iteraciones se correspondia con un
tiempo suficiente para que dichas tendencias pudieran evolucio-
nar.

Los cuatro tipos de simulaciones se ejecutaron a la vez en un ordenador

con Windows 7 Enterprise de 64 bits, 16GB de memoria RAM y un proce-
sador Intel® Core™ i7-3930k de 6 nucleos de hasta 3.8GHz de frecuencia.
Las simulaciones tardaron aproximadamente 4 dias en completarse. Para

comparar resultados se ha optado por una sencilla opcién. Simplemente,

mediante tests de una cola de la t de Student, se ha buscado a partir de qué
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iteracion la variable de interés (proporcion de intolerantes o pendiente de
la relacién A~Q) superaba significativamente cierto valor.

Resultados

Capacidad de expansion de la intolerancia al atractivo

En la simulacién control, con las hembras escogiendo pareja de forma
totalmente aleatoria, la poblacién tanto pudo evolucionar hacia la extin-
cién como hacia la fijacion de la estrategia intolerante (figura 18a). De he-
cho, la evolucién media de la proporcién de intolerantes (linea roja en fi-
gura 18a) nunca se separé significativamente del 0.5. Cuando las hembras
escogieron en funcién del atractivo, sin embargo, el resultado fue bien dis-
tinto. Aunque audn siguié siendo posible la extincion fortuita de la estrate-
gia intolerante, hubo una clara tendencia hacia la fijacién de la misma. La
proporciéon media de intolerantes (linea roja en figura 18b) super? ya sig-
nificativamente el 0.5 a partir de la iteraciéon 16 (t;99 = 1.739, p =0.042)
y el 0.75 a partir de la iteracién 17717 (t;99 = 1.653, p =0.049).

Capacidad de control de la intolerancia al atractivo

Cuando todos los machos de la poblaciéon fueron tolerantes al atractivo,
la relacién entre A y Q sigui6é un patréon muy erratico ya que tanto se pro-
dujeron correlaciones positivas, negativas o inexistentes (figura 19a). Si
se aprecio, sin embargo, a pesar del caos general, la aparicion significativa
de pendientes positivas a partir de la iteracién 80 (t;99 = 1.682,
p =0.047) pero que nunca llegaron a superar el valor de 0.1. Esta tenden-
cia basal a la asociacidn entre calidad y atractivo es muy débil si la compa-
ramos con lo acontecido en las simulaciones en las que todos los machos
eran intolerantes al atractivo (figura 19b). En este caso se observé una
clara tendencia a sistematicamente evolucionar hacia una asociacién po-
sitiva entre calidad y atractivo. A partir de la iteraciéon 82, la pendiente
media obtenida fue significativamente mayor a 0 (t;99 = 1.684,
p =0.047) y ésta fue creciendo hasta que en la iteraciéon 18592 la pen-
diente supero significativamente el valor 0.95 (t,99 = 1.661, p =0.049).
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Figura 18. Evolucién a lo largo de las iteraciones de la proporcién de intoleran-

tes al atractivo cuando las hembras escogieron pareja totalmente al azar (a) y

en funcién del atractivo de los machos (b). En azul claro se ha dibujado el resul-

tado de las 200 simulaciones y en rojo el valor medio de éstas.
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Figura 19. Evolucion a lo largo de las iteraciones de la pendiente de la relacion
A =a+ bQ cuando todos los machos son tolerantes (a) o intolerantes (b) al
atractivo. En azul claro se ha dibujado el resultado de las 200 simulaciones y en

rojo el valor medio de éstas.
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Discusion

En las simulaciones referentes a la capacidad de expansion de la intole-
rancia al atractivo, esta estrategia s6lo mostré una clara tendencia a des-
plazar la estrategia “decidir aleatoriamente a quién agredir” cuando las
hembras realmente basaron su eleccion en el atractivo de los machos. Esto
es congruente con la idea de que cuando existen selecciones intra e inter-
sexuales, dirigir preferencialmente las agresiones a aquellos competido-
res mas atractivos es una estrategia que maximiza el éxito intrasexual de
los machos. Esto también significa que la conducta en la que se basa el
control social del atractivo, la intolerancia al atractivo, puede expandirse
como una respuesta adaptativa ante la presencia de una sefial intersexual
independientemente de cual sea su formato.

En relacion a la evolucion de la relacion de la calidad y el atractivo en
funcién de la presencia o no de intolerantes al atractivo, aun no existiendo
intolerantes al atractivo, se observé una leve tendencia a la asociacién po-
sitiva entre ambas variables. Esta ligera asociacién entre calidad y atrac-
tivo podria deberse a una presion a favor del atractivo creciente con la
calidad, ya que los individuos de mayor calidad se podrian beneficiar mas
de ser atractivos [129,130]. Es decir, dado que los individuos de mayor
calidad sobreviven durante un mayor nimero de iteraciones y, ademas,
mas dificilmente son expulsados de las zonas calientes, gozan de un mayor
numero de oportunidades en las que poderse beneficiar de ser atractivo.
Sin embargo, de poco le sirve el atractivo a un individuo de muy poca ca-
lidad ya que probablemente muera sin apenas haber tenido oportunida-
des para aparearse. A pesar de esto, las simulaciones muestran clara-
mente como la intolerancia al atractivo ya fijada en la poblacién puede
crear una asociacion entre calidad y atractivo mucho mas intensa. Esto se
deberia al hecho de que expresar un gran atractivo implica la asuncién de
un mayor riesgo de ser expulsado por el macho dominante. En consecuen-
cia, cuanto mas probable sea, para un macho, ser el macho dominante de
la zona en la que est4, mayor es el atractivo que éste puede asumir.

Todas estas simulaciones se han inspirado en el sistema de aparea-
miento del portaespada [67,78] con lo cual cabe plantearse cuan especifi-
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cas son las caracteristicas de estas simulaciones como para considerar ra-
zonable su generalizacion. En esencia, sin embargo, las simulaciones sim-
plemente han recreado un escenario con selecciones intra e intersexual.
Es decir, en el fondo, la 16gica mediante la que se ha simulado la compe-
tencia entre machos basada en zonas calientes es fundamentalmente la
misma que la de cualquier proceso intrasexual. En definitiva, estas simu-
laciones ilustran como la intolerancia al atractivo es una estrategia mas
eficaz que el ataque aleatorio y que, una vez fijada en la poblacidn, podria
controlar la expresion honesta de una seiial intersexual cualquiera.
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Apéndice:

Cddigo de las simulaciones del capitulo Il

Aunque lo descrito en el capitulo III resulta suficiente para comprender
las simulaciones realizadas sin necesidad de entrar en el c6digo especifico,
a continuacién éste se presenta a modo de complemento para quien pu-
diera interesarle. Dicho codigo estd escrito en lenguaje R que es extrema-
damente parecido al lenguaje S en el cual se inspira. En la direccién web
cran.r-project.org/doc/manuals/r-release/R-1ang.pdf, se en-
cuentra disponible la definicion de este lenguaje. Sin conocimientos basi-
cos respecto este lenguaje, probablemente leer este apéndice resulte una
pérdida de tiempo y/o cordura.

El programa utilizado no es mas que una gran funcién que ensambla
otras funciones que desempeian cada paso basico de la simulacion. Pri-
mero se muestra el codigo de dichas funciones basicas para posterior-
mente mostrar el codigo de la funcién de la simulaciéon propiamente dicha.
Cada funcioén esta precedida de una breve descripcion y una definicion de
los argumentos que utiliza. Entre el cddigo expuesto, hay comentarios
para facilitar la compresion precedidos del simbolo #.
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Funciones basicas
Poblacion inicial

La poblacién con la que cada simulacién empieza se crea a partir de la
siguiente funcién que genera tanto la matriz poblacional, M. pob, como la
matriz de machos, M.m, ambas descritas en detalle en el capitulo III.

Argumentos: pob: Tamafio poblacional; hot.spots: nimero de zonas
calientes; tam.hotspots: capacidad de las zonas calientes; prop.I1:
proporcion de machos intolerantes en la poblacion.

Poblacion<-function(pob,n.hotspots,
tam.hotspots,prop.Il)
{
#individuos
ind<-1:pob
#Sexado
S<-sample(rep(c('H','M"),pob/2))
#Calidades (6-1)
Q<-round(recalib(runif(pob)),3)
#Atractivos (0-1)
A<-round(recalib(runif(pob)),3)
#E=1 para todos los individuos al 1inicio.
M.pob<-data.frame(ind,S,Q,A,E=1)
#Distrubicion de lLa intolerancia
num.intol<-round((pob/2)*prop.I1,0)
num.nointol<-(pob/2)-num.intol
I<-sample(c(rep(1,num.intol),rep(0,num.nointol)))
#Vector zona.
#Z=0 es lLa zona neutra. Z>0 indica la zona ca-
Liente correspondiente.
Z<-sample(c(rep(1l:n.hotspots,each=tam.hotspots),
rep(@, (pob/2)-
(n.hotspots*tam.hotspots))))
M.m<-data.frame(ind=ind[S=="'M"'],I,Z)
list(M.pob,M.m)
}
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Toma de decisiones

Eleccion aleatoria

Simplemente se aplica la funcién sample() implementada en el pa-
quete basico de R. Esta funcion, fijando su argumento size en 1, escoge al
azar uno de los elementos del vector que se le suministre.

Eleccion del maximo

La funcién busca qué individuo tiene el valor mas alto de la variable X
en cuestion. Si hay mas de un individuo con el valor maximo, el resultado
final se escoge al azar de entre éstos.

Argumentos: ind: vector con las identificaciones de los individuos can-
didatos; prop: vector con los valores de la variable en cuestidon de cada
uno de los individuos candidatos.

Elec.max.uni<-function(ind,prop)

{
ind.max<-which(prop==max(prop))
if(length(ind.max)>1){ind.max<-sample(ind.max,1)}
ind[ind.max]

}

Eleccion aleatoria ponderada:

La funcién sample() tiene el argumento prob, no definido por defecto,
mediante el cual puede controlarse con qué probabilidad sera escogido
cada uno de los elementos. En las elecciones ponderadas simplemente se
calcula un vector con las probabilidades de elecciéon ponderadas segtn la
variable o variables de interés. La eleccion finalmente se realiza con dicho
vector introducido como argumento prob en la funcién sample().

Argumentos: X e Y: Variables de interés; z: parametro que puede valer
Ool.

Cuando z=1 la funcién P.uni aplica exactamente la formula (1) del ca-
pitulo III. Cuando z=0, la probabilidad de eleccion es la misma para cada
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individuo independientemente de su valor X. De este modo, sin modifica-
ciones mas complejas de codigo, se pueden realizar simulaciones donde
decisiones que habitualmente son ponderadas sean totalmente aleatorias.
Concretamente, en las simulaciones habituales las hembras escogen pa-
reja segun el atractivo de los machos (z=1) pero hay una simulacién de
control donde la eleccién es aleatoria (z=0).

Los vectores de probabilidad basados en una sola variable se calculan
mediante la siguiente funcion:

P.uni<-function(X,z)

{
}

Los vectores basados en dos variables se calculan mediante la funcién:

(X~z)/sum(X"z)

P.bi<-function(X,Y)

{
(X*Y)/sum(X*Y)
}

Eventos de cada iteracion

Contienda

Esta funcién resuelve quién es el iniciador y receptor de cada zona ca-
liente. Esta informacién la suministra dentro de la matriz M. cont.

Argumentos: M.pob: Matriz poblacional; M.m: matriz de machos;
n.hotspots: nimero de zonas calientes.
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Contienda <- function(M.pob,M.m,n.hotspots)

{
hot.spots<-1:n.hotspots
M.cont<-cbind(hot.spot=hot.spots,
ini=rep(0,length(hot.spots)),
rec=rep(9,length(hot.spots)))
for (i in 1:n.hotspots)
{
#decision de iniciador
ini.candidatos<-M.m$ind[M.m$Z==1]
Q.candidatos<-M.pob$Q[M.pob$S=="M"][M.m$Z==1]
ini<-Elec.max.uni(ini.candidatos,Q.candidatos)
#decision de receptor
rec.candidatos<-ini.candidatos
[-which(ini.candidatos==ini)]
A.candidatos<-M.pob$A[M.pob$S=="M"'][M.m$Z==1]
[-which(ini.candidatos==ini)]
P.rec<-P.uni(A.candidatos,M.m$I[M.m$ind==ini])
rec<-sample(rec.candidatos,1,prob=P.rec)
M.cont[i,2:3]<-c(ini,rec)
}

M. cont

}

Nacimiento

La funcién Nacimiento() escoge los progenitores y crea un nuevo in-
dividuo segun las caracteristicas de éstos. La informacién que finalmente
suministra es un vector fila con padre, madre, sexo del descendientey Qy
A del descendiente. Si éste es macho, también suministra el valor I.

Argumentos: M. pob: matriz poblacional; M.m: matriz de machos; a: pa-
rametro z de la eleccién que realiza la hembra.

Con a=1 la hembra progenitora escoge al macho progenitor en funcién
del atractivo, con a=0 lo hace totalmente al azar.
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Nacimiento<-function(M.pob,M.m,a)
{
#Progenitora aleatoria
Madre<-sample(M.pob$ind[M.pob$S=="H"'],1)
#zona donde la hembra se aparea.
hot.spot<-sample(1:max(M.m$zZ),1)
#Eleccion del padre.
candidatos<-M.m$ind[M.m$Z==hot.spot]
atr.cand<-numeric(length(candidatos))
for (i in 1:length(candidatos)){atr.cand[i]<-
M.pob$A[M.pob$ind==candidatos[i]]}
P.elec<-P.uni(atr.cand,a)
Padre<-sample(candidatos,1,prob=P.elec)
#Resolucion de las caracteristicas del hijo/a.
sexo<-sample(c('H','M"'),1)
Q.hijo<-mean(M.pob$Q[M.pob$ind==Madre |
M.pob$ind==Padre])
A.hijo<-mean(M.pob$A[M.pob$ind==Madre |
M.pob$ind==Padre])
if(sexo=="M")
{hijo<-data.frame(Padre=Padre,Madre=
Madre, S=sex0,Q=Q.hijo,
A=A.hijo,I=M.m$I[M.m$ind==Padre])}
else{hijo<-data.frame(Padre=Padre,
Madre=Madre, S=sex0,Q=Q.hijo,A=A.hijo)}
hijo
}

Muerte

Esta funcion elimina un individuo en funciéon de la calidad y la edad. Hay
un tope de edad en las 1000 iteraciones.

Argumentos: M. pob: Matriz poblacional.
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Muerte<-function(M.pob)
{

#Siempre que nadie supere las mil iteraciones, se
escoge el muerto segun 1-Q y E.
if(length(M.pob$ind[M.pob$E>1000])==0)

{P.muerte<-P.bi(1-M.pob$Q,M.pob$E)

sample(M.pob$ind,1,prob=P.muerte)}

else

{M.pob$ind[M.pob$E>1000][1]}
}

Recalibrado

La funcién recalib () garantiza que las variables Q y A siempre tengan
un valor minimo de 0 y un maximo de 1.

Argumentos: X: La variable en cuestién que se quiere recalibrar.

recalib<-function(X)
{
if(sum(X==X[1])==1ength(X)) {rep(1,length(X))}
else
{(X-min(X))/max(X-min(X))}
}
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Funcion de la simulacion

Todas las funciones basicas descritas, participan en la simulacién tal y
como indica la funcidn general de la simulacion. Esta funcion itera tantas
veces como se le indique la sucesion de eventos.

Argumentos: iter: ndmero de iteraciones; pob: tamafio poblacional;
n.hotspots: nimero de zonas calientes; tam.hotspots: capacidad de
las zonas calientes; prop. I: proporcion inicial de machos intolerantes al
atractivo; a: parametro z de la eleccion de pareja de las hembras.

simulacion<-
function(iter,pob,n.hotspots,tam.hotspots,prop.I,a)
{
#Poblacion inicial
pob.ini<-Poblacion(pob,n.hotspots,tam.hotspots,prop.I)
M.pob<-pob.ini[[1]]
M.m<-pob.ini[[2]]
final.matrix<-matrix(o,iter,2)
for (i in 1:iter) #iteracidn de eventos.
{
#Contienda
contiendas<-Contienda(M.pob,M.m,n.hotspots)
salientes<-contiendas[,3] #machos expulsados.
for (j in 1l:n.hotspots) #recolocacidn
{M.m$Z[M.m$ind==salientes[j]]<-0}
#Nacimiento.
nuevo<-Nacimiento(M.pob,M.m,a)
ind<-max(M.pob%$ind)+1
fila.pob<-
data.frame(ind,S=nuevo[3],Q=nuevo[4],A=nuevo[5],E=0)
M.pob<-rbind(M.pob,fila.pob)
if (nuevo$S=='M")
{fila.m<-data.frame(ind, I=nuevo[6],Z=0)
M.m<-rbind(M.m,fila.m)}
#Llegada de nuevos machos a cada zona caliente
entrantes<-sample(M.m$ind[M.m$Z==0],n.hotspots)
for (j in 1l:n.hotspots) #recolocacidn
{M.m$Z[M.m$ind==entrantes[j]]<-j}
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#Muerte

muerto<-Muerte(M.pob)

zona.muerto<-0

if (M.pob$S[M.pob$ind==muerto]=="M"'){zona.muerto< -
M.m$Z[M.m$ind==muerto]}

#extraccion del muerto

M.pob<-M.pob[M.pob$ind!=muerto, ]

M.m<-M.m[M.m$ind!=muerto, ]

#si el muerto es un macho en una zona caliente, otro
macho ocupa su lugar

if (zona.muerto!=0)

{reemplazo<-sample(M.m$ind[M.m$Z==0],1)

M.m$Z[M.m$ind==reemplazo]<-zona.muerto}

#Envejecimiento

M.pob$E<-M.pob$E+1

#Recalibrado de A y Q

M.pob$Q<-recalib(M.pob$Q)

M.pob$A<-recalib(M.pob$A)

#Al final de cada iteracidén se guarda la pendiente
de la relacidon A~Q y la proporcidén de intolerantes

real.Q.A<-coef(1m(M.pob$A~M.pob$Q))[2]

current.prop.I<-sum(M.m$I==1)/nrow(M.m)

final.matrix[i, ]<-c(current.prop.I,real.qQ.A)

}

final.matrix

}
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Di IC

general

“Nadie puede apartarse de la verdad sin dafiarse a uno mismo.”

Félix Lope de Vega y Carpio, alld a principios del siglo XVII.
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La primera reflexiéon que aqui debe hacerse, antes de entrar en la discu-
sion, se refiere a cuan extrapolables son los resultados que hemos obte-
nido. Al fin y al cabo, los experimentos se han realizado bajo unas condi-
ciones de laboratorio en las que se ha pretendido aislar elementos del sis-
tema original. Este es el problema pero ala vez la virtud de los experimen-
tos en cautividad. Por un lado, aislar elementos concretos permite hacer
un estudio de los mismos con poco ruido de fondo, y si ademas el disefio
experimental es lo suficientemente bueno permite deducir relaciones de
causa-efecto a partir de las asociaciones estadisticas que observemos. Es
decir, en el laboratorio es relativamente sencillo disefiar experimentos
con validez interna [131]. Sin embargo, lo que con tanta claridad se esta
observando podria ser un artefacto de laboratorio y ademas se estara ob-
viando cualquier interaccidn significativa del elemento aislado en cues-
tion con el resto del sistema. Puede resultar complicado, entonces, cono-
cer el nivel de validez externa de un experimento ya que para que ésta se
dé, la validez interna es condicién necesaria pero no suficiente [131]. Es
por ello que los resultados de este tipo de experimentos tienen un valor
cualitativo y apenas cuantitativo. Es decir, en el laboratorio observaremos,
por ejemplo, que un individuo es sensible a un estimulo dado y podremos
concluir que en efecto dicho estimulo afecta al individuo. Ademas, lo mas
parsimonioso sera pensar que en condiciones naturales dicha sensibilidad
también existe. Sin embargo, sin observaciones en la naturaleza que com-
plementen los experimentos realizados en el laboratorio, poco se podra
decir sobre la incidencia real de la respuesta a dicho estimulo en la vida
del individuo. Con esto en mente, el primer tema que se discutira es la
existencia o no de un control social del atractivo en el portaespada que dé
una explicacion satisfactoria a la expresion honesta de la espada. Ademas,
los experimentos realizados para este propdsito también aportan infor-
macién sobre el sistema social del portaespada lo cual permite ubicar el
control social del atractivo dentro de un contexto social donde valorar en
qué medida éste se ve condicionado por aquél, y viceversa. Desde esta
perspectiva se centrara la discusion del segundo apartado. Por ultimo, la
forma mas razonable de cerrar esta tesis parece ser la de discutir sobre el
control social del atractivo en si mismo, en términos de cuales son sus pe-
culiaridades y similitudes en relacion a otros mecanismos de fiabilidad ya
conocidos.
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Sobre la existencia de un control social del atractivo
operativo en el portaespada

El primer objetivo de esta tesis fue testar si efectivamente los machos
del portaespada muestran el comportamiento adecuado como para que
pueda existir un control social del atractivo. Los resultados obtenidos en
la primera seccion del primer capitulo sugieren con claridad que los ma-
chos del portaespada distribuyen su esfuerzo intrasexual entre sus com-
petidores en funcién del atractivo relativo de éstos. Es la estrategia que
hemos denominado “intolerancia al atractivo”. Pero un simple coste aso-
ciado a la expresion de una senal no es suficiente para justificar la hones-
tidad de ésta [4]. Sin embargo, a la luz de lo observado en la segunda sec-
cion del primer capitulo, la intolerancia al atractivo parece presentar la
peculiaridad de estar supeditada al estatus jerarquico de los machos. Es
decir, un individuo ejerce la intolerancia sobre sus subordinados y la sufre
de sus superiores. Esto implica, evidentemente, que cuanto mas arriba
esté un individuo en el escalafén jerarquico, de menos intolerantes debera
preocuparse y viceversa. Es decir, s6lo los machos dominantes podran ex-
presar el maximo atractivo sin sufrir castigo alguno. De este modo, es ra-
zonable asumir que debe existir una relacidn negativa entre el estatus de
los machos y el supuesto coste que un atractivo dado implica. Esta depen-
dencia, lejos de ser un mero matiz secundario, es fundamental para com-
prender el control social del atractivo ya que en udltima instancia seria la
responsable de que una sefial intersexual, una espada larga en este caso,
derive en un balance de beneficios-costes positivo s6lo para los machos
de jerarquias superiores. Este argumento se apoya, entonces, en que un
individuo deshonesto, expresando una espada mayor de lo correspon-
diente segtn su estatus (o, en definitiva, segin su tamafio corporal), su-
frird un mayor ntimero de agresiones (y derrotas) que derivaran en un
coste extra que llegara a contrarrestar los beneficios resultantes de expre-
sar una sefial mayor. En esta afirmacion se esta haciendo una asuncién
crucial: ser agredido y derrotado implica un coste real sobre algiin com-
ponente de la eficacia bioldgica del individuo. Valorar la veracidad de esta
asuncion es fundamental, mas atin sabiendo que, tal y como se dijo en la
introduccidn, uno de los mayores inconvenientes a este tipo de estudios
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es no aportar evidencias que apoyen la existencia de unos costes asocia-
dos ala deshonestidad lo suficientemente intensos como para justificar de
ellos un mecanismo de fiabilidad operativo [40]. Es por esto que en esta
tesis se ha dedicado un capitulo entero, el segundo, a la busqueda de evi-
dencias empiricas que apoyen que, efectivamente, un macho al ser derro-
tado sufre una pérdida de eficacia biolégica. Dentro de la especie que nos
ocupa esto resulta especialmente necesario ya que las interacciones ago-
nisticas del portaespada, a pesar de ser frecuentes, no suponen aparente-
mente un deterioro fisico significativo ni directamente una pérdida de ac-
ceso alas hembras [79]. En lugar de costes que deterioren la viabilidad del
individuo o el acceso directo a las hembras, en el segundo capitulo de esta
tesis se testd, y corrobor, la existencia de costes de naturaleza intrase-
xual indirectos e intersexuales directos asociados a una derrota.

Los costes de naturaleza intrasexual indirectos derivan del hecho de que
un macho de portaespada al ser derrotado pierde acceso alas zonas donde
es mas probable encontrar hembras. Esta conclusion se fundamenta en la
experiencia de la primera seccion del segundo capitulo en la que se de-
mostroé que los machos compiten por aquellas zonas donde hubo hembras.
Dicha competencia resulta en la expulsion de la zona en cuestion de aque-
llos individuos que son agredidos y derrotados. Este patron, ademas, es
muy similar al observado en la naturaleza donde grupos de machos com-
piten por zonas determinadas donde la raz6n de sexos es 1:3 a favor de
las hembras [78]. Todo esto hace mas que razonable pensar que en la na-
turaleza los machos realmente estén compitiendo por el acceso a las hem-
bras y que de una derrota en este contexto se derive una pérdida de opor-
tunidades de acceder a ellas. Un coste de tipo intrasexual es el que mas
evidentemente esperariamos de una derrota dentro de un contexto de se-
leccién sexual, pero también se detecto, en la segunda seccion del segundo
capitulo, otro de naturaleza intersexual: un macho derrotado, directa-
mente pierde atractivo respecto al macho que lo ha vencido. Este coste
intersexual contextualizado dentro del sistema social del portaespada
tiene muchas posibilidades de en efecto ser un coste significativo ya que
dicho sistema, basado en la agregacion de machos en lugares concretos
donde interactian agresivamente [67,78], facilita que las hembras puedan
observar las interacciones agonisticas que se establecen entre ellos. De
este modo, aunque un macho que haya sido expulsado lograse regresar
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inmediatamente, seguiria teniendo una probabilidad de apareamiento re-
ducida ya que su atractivo se habria visto reducido, como minimo res-
pecto al macho que lo vencio, para aquellas hembras que lo hubiesen visto
ser expulsado. Alaluz de lo observado, entonces, parece razonable asumir
que realmente dentro del sistema social del portaespada las derrotas re-
percuten negativamente sobre la eficacia biol6gica del individuo al menos
en sus componentes intra e intersexuales y ademas lo hacen de forma sig-
nificativa. La doble naturaleza del coste asociado a la derrota es una in-
teresante alternativa para explicar la operatividad de un sistema de fiabi-
lidad. Es decir, la expresién deshonesta de una sefial no tiene porqué re-
percutir en un coste lo suficientemente intenso, sino que alternativamente
podria repercutir en varios costes que juntos resultasen en una intensidad
suficiente.

Si unimos la intolerancia al atractivo, observada en el primer capitulo de
esta tesis, con los costes que implica ser derrotado, evidenciados en el se-
gundo, tendremos ante nosotros un mecanismo que provoca que la es-
pada 6ptima para un individuo dado dependa de su estatus jerarquico o
lo que es equivalente, de su tamafio real. De este modo, cuanto mayor ta-
mafio tenga un macho, al ostentar un estatus mayor, mayor sera la espada
que pueda expresar sin que los costes de ser agredido por ello sobrepasen
los beneficios que la espada le confiere al otorgarle mas atractivo. La 16-
gica de esto se manifiesta en las simulaciones realizadas en el tercer capi-
tulo disefiadas para valorar la capacidad de control de la intolerancia al
atractivo. En dicho capitulo se pone de manifiesto como la existencia de
una intolerancia al atractivo, junto con un coste asociado a la derrota, ge-
nera una asociacion entre la calidad de un individuo y la expresién de su
atractivo. De este modo, las hembras, al escoger pareja en funcién del
atractivo, incrementan las posibilidades de aparearse con machos de
buena calidad. Estas simulaciones también ilustran otra asuncién funda-
mental que debe cumplirse para que finalmente podamos hablar de un
control social del atractivo en el portaespada. En las simulaciones, la cali-
dad de los machos, que por definicién determina cuan beneficioso es para
una hembra aparearse con ellos, también determina su capacidad de lu-
cha. Gracias a ello, la intolerancia al atractivo, que inicialmente asocia
atractivo con capacidad de lucha (es decir, con el estatus jerarquico), de-
riva en un control social del atractivo que provoca la asociacion final entre
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atractivo y calidad. En consecuencia, en el caso del portaespada, el dltimo
requisito crucial para poder hablar de un control social del atractivo como
un mecanismo de fiabilidad desde la perspectiva de las hembras es que a
éstas realmente les resulte mas beneficioso aparearse con los machos de
mayor capacidad de lucha, es decir, los dominantes. Dicho de otro modo,
la capacidad de lucha de un macho ha de ser componente fundamental de
su calidad a ojos de las hembras. En el portaespada, lo mas plausible es
que este sea el caso. Tal y como se expuso en la introduccién, existen evi-
dencias que sugieren que el sesgo que las hembras muestran a favor de un
mayor tamafio aparente, y que los machos explotan mediante la expresion
de la espada, tenia la funcién inicial de poder discriminar a los machos
segun su tamafio real [52,55,56]. Es decir, en ausencia de espada, que es
en las condiciones en las que aparentemente se desarroll6 el sesgo de las
hembras, dicho sesgo habria permitido a las hembras escoger a los ma-
chos de mayor tamafo, los cuales a su vez son los de mayor capacidad de
lucha [59,69]. Ademas, en el segundo capitulo de esta tesis se demuestra
una preferencia de las hembras no ya por el tamafio real de los machos
sino directamente por el vencedor de una contienda. La aparicion de dos
preferencias que mediante informaciones distintas lleven a las hembras a
finalmente decantarse por los machos de mayor capacidad de lucha (los
de mayor tamafio, los dominantes), tiene dificil explicacién a no ser que
las hembras hayan sufrido una presion selectiva a favor de preferir apa-
rearse con este tipo de machos, lo cual sélo podria ocurrir si en efecto
fuese beneficioso aparearse con ellos [132].

Por todo lo aqui expuesto podemos concluir que el control social del
atractivo es un mecanismo de fiabilidad que muy probablemente esté ope-
rando sobre la expresion honesta de la espada. Esto no excluye, evidente-
mente, que otros mecanismos de fiabilidad coexistan con él. De un modo
similar al hecho que un mecanismo de fiabilidad puede basar su efectivi-
dad en la existencia de varios costes que se suman, la fiabilidad final de un
sistema de eleccion de pareja como el aqui estudiado podria basarse en la
presencia de varios mecanismos de fiabilidad. En el caso de la espada, el
mecanismo de fiabilidad mas considerado hasta la fecha es el del handi-
cap. Son diversos los trabajos que detectan costes asociados a la expresion
de la espada sobre la viabilidad del individuo tales como costes de depre-
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dacion o natacidn [60,61,63,64]. Sin embargo, también los hay que no de-
tectan coste alguno [133] o incluso encuentran ventajas funcionales
[77,134]. Ademas, no es evidente que dichos costes sean lo suficiente-
mente intensos y tampoco se muestra que dicha intensidad sea depen-
diente de la calidad del emisor. Asi, aun existiendo estos costes, no esta
claro que en efecto sean responsables de un mecanismo del tipo handicap.
Estos costes, sin embargo, independientemente de si son o no responsa-
bles de un handicap, complementarian al control social del atractivo en un
aspecto en el que éste no ofrece explicaciéon alguna: el grado de expresion
especifica de la espada. El control social del atractivo predice una asocia-
cion entre longitud de la espada y capacidad de lucha (o el tamafio) de tal
modo que la espada mas larga recaera sobre los machos dominantes. Sin
embargo, no valora la longitud maxima que la espada puede tener. Este
valor podria explicarse entonces por las limitaciones impuestas por los
costes funcionales anteriormente citados.

En definitiva, el control social del atractivo es un mecanismo con claras
evidencias de ser el responsable de la expresion honesta de la espada. Este
mecanismo, entonces, estaria detras de la asociacién que se observa en la
naturaleza entre longitud de la espada y tamafio del cuerpo [59,60]. En
ultima instancia el control social del atractivo garantizaria que la espada
funcionase a modo de amplificador® del tamafo. En el caso del portaes-
pada, la expresidn de una espada mayor por parte de aquellos individuos
de mayor tamafio acentuaria aiin mas las diferencias de tamafio entre ma-
chos. De este modo, el sesgo estético de las hembras a favor de un mayor
tamafio aparente no solo seguiria siendo un criterio de eleccién valido
para discriminar a favor de los machos de mayor tamafno real sino que
seria un criterio mas eficaz que la eleccion basada directamente en el pro-
pio tamafio real.

9 Entendemos por amplificador toda estructura o conducta que facilita la discri-
minacién entre dos intensidades de sefial [148].
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Sobre el sistema social del portaespada

Las experiencias aqui realizadas aportan informacién que también es
relevante para comprender el funcionamiento del sistema social del por-
taespada. En la interpretacion inicial de este sistema ya se ponen de ma-
nifiesto las similitudes que éste presenta con un lek [78] ya que los machos
forman agregaciones pero, sin embargo, a diferencia de lo que ocurre en
un lek tradicional, éstas parecen estar motivadas por la distribucién del
alimento [79]. Las observaciones realizadas en el capitulo dos dibujan una
similitud atin méas estrecha con un lek al sugerir que estas agregaciones
podrian desencadenarse a causa de una motivacion sexual dado que, en
condiciones de laboratorio, la propia distribucién heterogénea de las
hembras en el espacio de las hembras desencadena un patrén similar. Mas
especificamente, estas observaciones revelan similitudes con un lek que
evoluciond6 bajo la hipotesis del punto caliente la cual afirma que los ma-
chos se agregan en aquellos lugares donde es mas frecuente dar con hem-
bras, como por ejemplo en zonas donde se solapan areas de campeo de
diversas hembras [101]. A favor de esta hipotesis existen trabajos que de-
tectan una relacién entre la ubicacién de las agregaciones de machos y la
distribucién de las hembras u otros factores que explicarian la distribu-
cion de éstas [135-138], aunque sin manipulaciéon experimental resulta
imposible determinar si la agregacion de machos es efecto o causa de la
distribucién de las hembras [105,106]. En una aproximacion experimen-
tal realizada con el sisén, Tetrax tetrax, no se detecté que grupos de hem-
bras sefuelo fueran las que atrajesen machos a la zona, quedando en este
caso descartada la hipotesis del punto caliente [139]. En el caso del por-
taespada, sin embargo, queda demostrada una relacion causa efecto entre
la distribucién de las hembras y la ubicacién de la zona de disputa entre
machos al menos en condiciones de laboratorio. Las similitudes de lo ob-
servado en cautividad con el patrén descrito en la naturaleza, junto con el
hecho de que en el rio parece existir una mayor probabilidad de encuentro
de hembras en las zonas disputadas por los machos [78], sugieren que
esta relacion de causalidad también podria darse en la naturaleza. En re-
lacion a esta distribucidn heterogénea de las hembras en el espacio, se ha
propuesto que probablemente esté provocada por la distribuciéon de los
recursos alimenticios [78] con lo cual, esperariamos una distribucién de
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las hembras cambiante en funcién de la disponibilidad tréfica. Esto es con-
gruente con la desaparicién del patrén de disputa por la zona caliente ante
el cese de la presentacion de hembras. De este modo, los machos podrian
actualizar la ubicacién de las zonas por las que competir en funcién de los
cambios de distribucién de las hembras. Otro hecho relevante para la in-
terpretacion del sistema social del portaespada es la preferencia de las
hembras por los machos vencedores de las contiendas. Esto hace razona-
ble pensar que una vez establecida una zona de disputa por los machos,
las hembras podrian preferir acudir a ellas para escoger pareja ya que en
ella habria una informacién disponible, el resultado de las contiendas, que
fuera de estas zonas supuestamente es mas dificil obtener. Esta posibili-
dad se veria apoyada si experimentalmente observasemos una preferen-
cia de las hembras por acercarse a grupos de machos antes que a machos
solitarios. Acudiendo a estas zonas, ademas, las hembras podrian permi-
tirse ser mas selectivas!0 al verse reducidos sus costes asociados a la bus-
queda de machos tal y como parece ocurrir en la especie Xiphophorus bir-
chmanni [140] . En definitiva, hemos observado como los flujos de infor-
macion social parecen ser fundamentales dentro del sistema social del
portaespada. Primeramente, la informacion publica de la ubicaciéon de las
hembras parece ser un factor desencadenante del propio sistema, el cual
asuvez genera un nuevo canal de informacion, el resultado de las contien-
das, que potencialmente puede ser utilizado por las hembras para escoger
pareja. Estas observaciones apoyan la idea de que el flujo de informacién
social es un elemento clave dentro de la familia de los pecilidos
[113,141,142], lo que debe tenerse muy en cuenta a la hora de interpretar
sus sistemas de apareamiento.

Este contexto social dibuja un escenario donde la intolerancia al atrac-
tivo seria una estrategia 6ptima a la hora de distribuir los episodios ago-
nisticos por parte de los machos dominantes ya que éstos parecen ser in-
capaces de obtener un control total sobre las zonas de disputa. Dicha in-
capacidad se ha observado tanto en la naturaleza [78] como en el primer
experimento del segundo capitulo. Ademas, el hecho de que las hembras

10 La selectividad hace referencia a cuan estrictamente un individuo se cifie a
sus criterios de eleccién [149]. Es una parametro que tiende a decrecer cuando el
coste asociado a la biisqueda de parejas crece [150].
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prefieran directamente a los vencedores de una contienda, fenémeno ob-
servado en la segunda seccién del segundo capitulo, s6lo es comprensible
si a ellas tuviesen acceso mas machos a parte de los dominantes. Si el ac-
ceso a las hembras fuese exclusivo de los machos dominantes de cada
zona, no hubiesen podido existir presiones selectivas a favor de preferir a
los machos potencialmente dominantes. De este modo, la mejor opcion
para los machos dominantes podria ser invertir mas energia en expulsar
a los machos mas atractivos. De hecho excluir por la via intrasexual a
aquellos competidores ya excluidos por la via intersexual, dado su poco
atractivo, es una redundancia evitable. Esta idea se ve corroborada por las
simulaciones realizadas en el tercer capitulo, en el que se ha ensayado la
capacidad de expansion de la intolerancia al atractivo. Esta estrategia
mostré una clara tendencia a la propagacidn en el transcurso de las ge-
neraciones. La expansion de esta estrategia surgié por resultar mas eficaz
que la de decidir aleatoriamente a quién agredir.

Ante un sistema complejo, como el del portaespada, podrian darse tac-
ticas reproductivas alternativas. Cuando existen diversas presiones selec-
tivas (funcionales, intra e intersexuales) que determinan la eficacia biol6-
gica de un macho, pueden generase caminos evolutivos paralelos especia-
lizados en algiin componente relevante de la eficacia de éste [143] dando
lugar, por ejemplo, a morfotipos especializados en un gran éxito intrase-
xual o intersexual e incluso a morfotipos adaptados a saltarse ciertas pre-
siones [93]. Dentro del género Xiphophorus existe cierta variabilidad, de-
terminada genéticamente, en la edad a la que se alcanza la madurez sexual
y, en consecuencia, en el tamafio corporal que alcanzara un macho adulto
[144,145] (los machos, al madurar sexualmente, deceleran drasticamente
su crecimiento). Esta variabilidad so6lo podria existir si los machos mas
pequefios obtuviesen realmente una eficacia biolégica equiparable a la de
los grandes, los cuales gozan tanto del éxito intra como intersexual [146].
Supuestamente, el éxito de los machos pequefios surgiria de una mayor
probabilidad de sobrevivir hasta la edad adulta, ya que la alcanzan antes,
y de una conducta alternativa basada en forzar cépulas en un intento de
romper la barrera intersexual impuesta por su bajo atractivo [145,146].
La intolerancia al atractivo, en este contexto, también contribuiria al éxito
de los machos pequeiios dado que por su bajo atractivo resultarian ser los
individuos mas tolerados por parte de los dominantes. En el supuesto de
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que esto fuese asi, se genera la duda de, entonces, si tanto machos peque-
fios como grandes terminan teniendo la misma eficacia, ;por qué las hem-
bras prefieren a los machos dominantes y de mayor tamafo? Sin embargo,
aunque la eficacia de una hembra derivada de su descendencia masculina
pueda no variar segin el tamaiio del padre, queda la posibilidad de que el
tamafio del padre si determine su eficacia derivada de su descendencia
femenina. A parte de la edad de madurez, el tamafio de un macho también
se ve determinado por el grado de alimentacién [71]. Asumiendo que la
capacidad de alimentarse depende de caracteristicas heredables, es razo-
nable pensar que a una hembra le resultara beneficioso engendrar hijas
con machos con una buena capacidad por encontrar alimento ya que asi
éstas alcanzarian un mayor tamafio y por ende una mayor fecundidad. Lo
fundamental que es para las hembras la alimentacion se ve reflejado en el
hecho de que ocupan la mayoria de su tiempo a este propdsito cuando los
machos no lo hacen [78]. Si esto es cierto, una forma de escoger a machos
que han sido capaces de encontrar alimento es escoger a los de mayor ta-
mafio, ya que un macho pequefio tanto podria ser un macho que sexual-
mente maduré pronto como uno que lo hizo mas tarde pero no se alimenté
adecuadamente. Sin embargo, de un macho grande cabe pensar que se-
xualmente maduré tarde y de que fue capaz de alimentarse.



116 - Discusion general

Sobre el control social del atractivo respecto otros
mecanismos de fiabilidad

En el portaespada, parecen existir presiones opuestas de naturaleza in-
tra e intersexuales sobre un mismo caracter sexual tal y como se ha des-
crito en otras especies como por ejemplo en el tordo sargento, Agelaius
Phoenicus [94]; la cucaracha langosta, Nauphoeta cinerea [120] o el noto-
néctido Sigara falleni [121]. En el caso del portaespada sin embargo, he-
mos demostrado que las presiones intrasexuales en contra de la longitud
de la espada dependen del tamafio corporal, de tal manera que los machos
mas grandes no la sufren, generandose asi un control social sobre la ex-
presion de la espada. El control social del atractivo, entonces, es un meca-
nismo basado en la competencia intrasexual que puede garantizar la fia-
bilidad de un sistema de eleccién de pareja. Como ya se apunto en la in-
troduccidn, la competencia intrasexual también esta detras de la fiabilidad
de aquellos sistemas de eleccion de pareja basados en sefiales intersexua-
les originadas previamente en un contexto intrasexual como en el cono-
cido caso del espinosillo [41,43,44]. Es decir, cuando, por ejemplo, las
hembras prefieren aparearse con los machos dominantes y basan su elec-
cién en marcas de estatus también controladas socialmente por los ma-
chos. Esta es una situacion, sin embargo, que pertenece a un escenario
evolutivo que directamente no presenta ninguna duda respecto a su fiabi-
lidad ya que es un caso en el que las hembras han adaptado su preferencia
a sefiales ya existentes, las marcas de estatus inicialmente dirigidas a los
propios machos. Dicha adaptacion sélo se entiende si en efecto el caracter
por el que se desarrolla la preferencia es verdaderamente honesto. Por el
contrario, el sistema estudiado aqui si presenta a priori serias dudas res-
pecto al porqué de su fiabilidad, ya que nos encontramos ante un caso en
el que son los machos los que se han adaptado a expresar una sefial que
se ajusta al sesgo estético de las hembras. Si es cierto, sin embargo, que en
ambos casos el coste surge en un contexto intrasexual, aunque en relacion
al origen del comportamiento que genera este coste las diferencias pare-
cen ser notorias. En el caso de las marcas de estatus, el control deriva del
hecho de que un macho busca tener contiendas con contrincantes de mar-
cas de intensidad similar a la suya, tolera a los que tienen marcas menores
y huye de los de marcas mayores. Asi, un macho que se hace pasar por
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dominante es castigado por los verdaderos dominantes por el hecho de
parecerse a ellos. Parece ser, entonces, que este castigo es una consecuen-
ciaindirecta del mecanismo que usan los machos para decidir el resultado
del mayor nimero de contiendas posible sin pelear [4]. Por el contrario,
el control social del atractivo se basaria en una intolerancia al atractivo
desarrollada como una respuesta adaptativa de los machos, ya que les re-
sulta mas eficaz agredir a los competidores mas atractivos.

En definitiva, entonces, la eleccidon de pareja basada en marcas de esta-
tus implica un traspaso de sefiales intrasexuales a un contexto intersexual,
mientras que el caso aqui estudiado ocurre lo opuesto, el traspaso de una
sefial intersexual a un contexto intrasexual. Este camino evolutivo ya ha
sido descrito en el caso de las barras verticales que muestran los machos
de algunas especies de Xiphophorus [147]. Sin embargo, este caracter es
utilizado por los machos como marca de estatus. Parece ser, entonces, que
las barras verticales, mediante algiin mecanismo desconocido no vincu-
lado con la competencia intrasexual, son una sefial honesta asociada con
la capacidad de lucha de los machos. Debido a ello, éstos la utilizan secun-
dariamente a modo de marca de estatus. El control social del atractivo, sin
embargo, implica el paso de una sefial intersexual a un contexto intrase-
xual no para hacer uso de ella en este contexto (la espada, por ejemplo, no
es utilizada como marca de estatus entre los machos) sino para ser some-
tida a un mecanismo de control que garantizara su fiabilidad dentro del
contexto intersexual original.

Cuando no estamos ante sefiales intersexuales con un origen intrase-
xual, sino ante sefiales que parecen haber tenido su origen evolutivo di-
rectamente en la atraccion de las hembras, como en los casos de explota-
cion de un sesgo estético femenino por parte de los machos, el mecanismo
mas ampliamente sugerido para interpretar la honestidad de éstas es el
principio del hdndicap [7]. Este mecanismo y el control social del atractivo
presentan dos diferencias remarcables. Primero, un handicap implica un
coste que todo emisor debe sufrir, en menor o mayor medida, indepen-
dientemente de su honestidad. Sin embargo, el control social del atractivo
no implica ningln coste extra para los emisores honestos. Es decir, bajo
este sistema, si un macho expresa una sefial acorde a su tamafio no debera
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asumir mas que el numero de episodios agonisticos ya esperables en fun-
cion de dicho tamafio. Sin embargo, al expresar un atractivo que en reali-
dad legitimamente corresponderia a machos de mayor tamafo, un indivi-
duo se ve obligado a tener que asumir también el esfuerzo intrasexual pro-
pio de dicho tamafio. Este hecho es interesante al poner de manifiesto que
no son necesarios costes reales pagados incluso en el equilibrio tal y como
propone el handicap sino que con la existencia de costes potenciales que
s6lo sufriran los emisores deshonestos ya puede existir un mecanismo de
fiabilidad [28,99,100]. No obstante, la diferencia mas remarcable entre
ambos sistemas radica en el origen de los costes estratégicos. En un han-
dicap estos costes son una pérdida de viabilidad consecuencia de la expre-
sion fisica de la estructura o comportamiento que contiene dicha sefial. Es
decir, los costes en un handicap derivan del formato especifico de la sefial,
el cual dependera de los detalles bioldgicos de cada sistema [28]. Esto sig-
nifica que el desarrollo de un mecanismo de fiabilidad basado en un han-
dicap no es ningln proceso evolutivo predecible sino mas bien un fruto
del azar. En el caso del control social del atractivo la situacion parece dis-
tinta. Bajo este mecanismo, el formato de la sefial no es importante ya que
el control social del atractivo surgird como una respuesta adaptativa a la
existencia del atractivo en si mismo, sin importar la estructura que lo con-
tenga. De este modo, asi como la interpretacion de la fiabilidad de un sis-
tema bajo la hipdtesis del handicap necesita realizar asunciones sobre
como es el formato de la sefial, el control social del atractivo no requiere
de dichas asunciones. En contrapartida, sin embargo, el control social del
atractivo sélo puede operar en aquellos casos donde la calidad de los ma-
chos dependa de su capacidad de lucha mientras que en un handicap esta
relacién no es necesaria. Esta condicidn, de todos modos es muy habitual
que se cumpla [42].

Para finalizar, en el portaespada podemos concluir que se han aportado
evidencias suficientes como para considerar muy plausible la existencia
de un control social del atractivo capaz de operar sobre la expresion ho-
nesta de la espada, la sefial intersexual que expresan los machos. Ademas,
se trata de un mecanismo que no implica ningln coste sobre sefiales ex-
presadas honestamente y que emerge directamente como una respuesta
adaptativa al propio atractivo. Estas propiedades hacen de este meca-
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nismo una explicacién muy interesante para uno de los escenarios de co-
municacién mas problematicos en cuanto a la comprensién de su fiabili-
dad: los sistemas de eleccidn de pareja basados en un sesgo estético por
parte de la hembra.
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Conclusiones

“Al clavo salido le toca siempre el martillazo.”

Proverbio japonés.
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1. Elmacho del portaespada se basa en el atractivo de sus competidores,
la longitud de la espada, para decidir a cual agredir. A esta estrategia
la hemos denominado “intolerancia al atractivo”.

2. Laintolerancia al atractivo se basa en el atractivo relativo de los com-
petidores y no el absoluto. De este modo, cuanto mas atractivo sea un
individuo en relacidn a los demés, mas probable es que sea agredido.
Este criterio es muy similar al que utilizan las hembras para escoger
pareja.

3. Lalongitud de la espada no incide sobre el rango jerarquico de los ma-
chos y éstos ejercen la intolerancia al atractivo sélo sobre los compe-
tidores de rango jerarquico inferior al suyo propio. En consecuencia,
el coste asociado a la expresion de la espada, ser agredido y derrotado
por machos de rango mayor, decrece con el rango jerarquico de los
machos.

4. Los machos son capaces de recordar durante unos minutos un lugar
que contuvo hembras y de competir agresivamente por monopoli-
zarlo. De esta competencia resulta un grado de proximidad a la zona
en cuestion dependiente del rango jerarquico del macho. Este patron
de comportamiento es muy semejante al observado en la naturaleza y
sugiere que sufrir derrotas repercute negativamente sobre la eficacia
bioldgica del macho en términos intrasexuales, es decir, en el grado
de acceso a las hembras.

5. Las hembras muestran una preferencia a favor de aquellos machos
que resultan ganadores de las contiendas. Este comportamiento es
congruente con la preferencia que las hembras parecen mostrar a fa-
vor de machos de mayor tamafio ya que de esta variable, el tamafio
corporal, depende también la capacidad de lucha de un macho. Ade-
mas, esto pone de manifiesto que un macho, al ser derrotado, esta su-
jeto a una segunda reduccion de eficacia bioldgica, esta vez de com-
ponente intersexual, al haber sufrido directamente una pérdida de
atractivo.
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6. Laintolerancia al atractivo optimiza la inversion energética de los ma-
chos en escenarios duales, en donde operan simultdaneamente las se-
lecciones intra e intersexual, como asi ocurre en el portaespada. Esta
estrategia, en consecuencia, podria expandirse como respuesta adap-
tativa a la presencia de una sefial intersexual deshonesta.

7. Laintolerancia al atractivo de los machos, junto con los costes que se
derivan de una derrota, engranan un mecanismo que resulta en la
existencia de un atractivo dptimo que es mayor a mayor rango jerar-
quico, lo que termina asociando positivamente capacidad de lucha con
atractivo. En aquellos casos, que son los mas, donde existe una rela-
cion entre capacidad de lucha y calidad de los machos, este mecanismo
dara lugar a lo que se ha denominado “control social del atractivo”.

8. Enel portaespada se dan las condiciones para que el control social del
atractivo opere significativamente sobre la expresion honesta de la es-
pada, es decir, una expresion en funcion del tamafio corporal real del
individuo. Estas condiciones son: 1) existencia de una intolerancia al
atractivo ejercida por los machos dominantes a los subordinados, 2)
costes significativos asociados ala derrotay 3) preferencia de las hem-
bras por los machos de mayor capacidad de lucha.

9. El control social del atractivo es un mecanismo con la potencialidad de
poder terminar controlando la fiabilidad de sistemas de elecciéon de
pareja basados en sefiales potencialmente deshonestas, tales como los
basados en un sesgo estético prexistente por parte de las hembras, sin
imponer costes extra a los emisores honestos y sin importar el for-
mato de la sefial.
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