Cortejo

Introducción

Tal vez, después del agonismo, el cortejo es el comportamiento más aposemático, y que más atención a merecido a divulgadores. Es por eso mismo que se impone una mirada académica a lo que creemos que sabemos del tema. No insistiremos tanto en los aspectos metodológicos, que ya hemos explorado en las cursadas, cuando en resumir brevemente las reflexiones y razonamientos sobre el tema, básicamente para conjurar el fantasma del etólogo como mero metodólogo, y no como pensador.

Recordemos –nunca está de más hacerlo- que este tipo de enfoque tiene tras de sí una especie de programa de investigación: las preguntas de Tinbergen.  Esto también ha sido profusamente tratado en las diferentes cursadas. Quien no lo recuerde, acuda a la página de la cátedra, o a sus apuntes, y dele una somera leída. No tiene mayor sentido agregar aquí lo que todos los que aquí están conocen.

Nuestro tema de reflexión en estos ocho días será de todos los comportamientos relacionados con la reproducción el cortejo.

¿Y qué entenderemos por cortejo? Lo vemos como un sinónimo de galanteo.

galanteo (courtship)

Pautas de conducta, a menudo muy elaboradas y conspicuas, que preceden, acompañan y, a veces, siguen al acto del apareo. La duración del galanteo es muy variable, desde varios días hasta sólo unos segundos, en la medida en que machos y hembras establezcan vínculos de pareja duraderos. Al galanteo pueden asignarse varias funciones, como a la de atraer a la pareja, a menudo, desde considerable distancia, la de estimular a la pareja para la receptividad sexual, y la de sincronizar las actividades de apareo de manera que el acto sexual ocurra en el momento óptimo. Las exhibiciones utilizadas en el galanteo tienden a presentar una intensidad típica y un alto grado de especificidad, rasgos que permiten a los animales reconocer y tomar como pareja sólo a miembros de su propia especie. La forma de algunas conductas de galanteo sugiere que la motivación del animal que lo ejecuta incluye un conflicto entre agresividad, temor y comportamiento sexual.
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Ceremonias de cortejo

Existen numerosas ceremonias de cortejo que sirven para establecer contacto entre los individuos que formarán la pareja. Se atrae primero al compañero sexual con patrones de comportamiento y señales especiales; después se reduce su miedo al contacto y se sincronizan de tal forma los patrones de comportamiento de los dos individuos que la fertilización sea posible. A mentido macho y hembra realizan los movimientos de cortejo. pero uno de ellos es en general más activo: por lo regular. aunque no siempre, el más activo es el macho.
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Cortejo y evolución: una fuente de variabilidad, y sus mecanismos

Es típico en etología, especialmente al hablar del comportamiento de animales no humanos, detenerse en un largo listado de las diversas soluciones adaptativas. Pero para arribar a estas soluciones, la teoría de la evolución propone que ocurrió cierto proceso, la selección natural. Así que  aquí, además de mencionar algunas de las distintas soluciones que hoy vemos, revisaremos los procesos supuestos, sugeridos, y hasta probados, a través de los cuales pudieron ocurrir
.

Las hembras de las aves que hacen glorieta, los tilonorrincios, parecen recompensar a los machos con las mejor decoradas. ¿Cómo se originaron esas glorietas, y como evolucionaron? Son la única especie que realiza construcciones para exhibición. Las 17 especies conocidas parecen haber evolucionado de  un único ancestro, y su evolución sigue dos tipos de construcción: tipo poste, y tipo pasillo.

 Comparando la estructura de las glorietas con un análisis molecular entre especies, la evolución de las primeras parece haber sido rápida, con una divergencia  grande entre grupos muy cercanos, especialmente en el tipo poste. De hecho, dos grupos separados de una de la especies, A. inornatus, hace postes muy diferentes, pese a que los individuos en ambas áreas son genéticamente muy similares.

Una posible explicación de estas diferencias  es que las hembras de distintas poblaciones mostraban distinta predilección por las construcciones. Las hembras de cada grupo de inornatus no encuentran las mismas características de las glorietas atractivas, pero si una especial preferencia por las que fabrican los machos de su  grupo. 

En todas las especies, los machos son los que producen esperma, las gametas más pequeñas,  La masa del óvulo es muchísimo más grande. El huevo de un ave puede ser 15-20% de la masa de la hembra, a veces hasta el 30%  

Como el esperma es relativamente barato de producir, los machos tienen gametas suficientes para inseminar muchas hembras. El éxito reproductor del macho, depende de la cantidad de hembras que fecunde. En contraste, el éxito de la hembra depende de cuantos huevos puede producir. 

Esta es la “teoría clásica” sobre el tema.

Además, las hembras suelen pasar un tiempo extra criando a sus descendientes. Dado que el potencial reproductor difiere, la proporción entre machos sexualmente activos y hembras sexualmente receptivas en un momento dado, está desviada a favor de los machos. Entonces, cada macho compite con los otros  por el número limitado de hembras receptivas, cada una de las cuales invierte en las crías mas que el macho.

Esta inversión parental, aumenta las probabilidades de supervivencia de las crías. La diferencia de inversión, comienza ya en las gametas, y sigue en la crianza.

 Las diferentes formas de evolucionar de las gametas, y de los sexos,  reconocen dos orígenes.

1)Aquellos individuos cuyas gametas son eficientes en fertilizar otras gametas por su tamaño y movilidad 

2) Aquellos cuyas gametas son efectivas a la hora de desarrollarse. 

Surgen entonces dos estrategias, una que se basa en la cantidad de descendencia, y otra, en la inversión parental.

Poniendo a prueba la teoría de las diferencias entre sexos
Esta diferencia en la proporción de los sexos, favorece que los machos compitan entre sí por las parejas y copulen cada vez que puedan. En contraste, las hembras no mejoran su desempeño recibiendo mucha esperma, por lo que las hembras evitan el gasto de cópulas extras, una vez que han elegido pareja que tenga algo para ofrecer en término de genes o recursos.

Podemos poner a prueba esta teoría buscando casos inusuales en que los machos realicen la mayor inversión parental, o posean un potencial reproductivo menor que las hembras.

En especies tales, los machos contribuirían con algo más que esperma, a la salud de las crías y la hembra, porque si no esta última no le dejaría fecundar sus huevos.

 Suele suceder que la razón operacional de sexos se invierta. Se habla entonces de inversión de roles de sexos.  Suele ocurrir en ciertas moscas, en las que el macho caza para entregar las presas a la hembra. Los machos eligen entre las hembras, que se exhiben abriendo las alas e inflando el cuerpo.

Machos de algunos peces crían a los alevinos, por ejemplo en la boca; la hembra produce huevos para al menos dos machos. Las hembras compiten entonces por la oportunidad de entregar sus huevos a los machos. Machos con espacio disponible, eligen  discriminando en contra las hembras pequeñas, a favor de las grandes.

Otro caso, es el grillo mormon, que entrega   un espermatóforo, que llega a pesar el 25% del cuerpo del macho -muy caro en término de formación- a la hembra. Estos machos, probablemente sólo logren copular una vez. Cuando mangas de este grillo pasan asolando sembrados, un macho se pone a cantar, anunciando que está listo para formar pareja,  y entonces las hembras acuden y compiten por copular. Los machos no transfieren su espermatóforo a hembras livianas.

La teoría predice  que cuando la capacidad reproductora varía, debería cambiar la estrategia.

Se ha estudiado la Kawanaphila, que cuando están limitadas a comer polen de ciertas flores pobres y poco numerosas, el gran espermatóforo del macho es difícil de producir, y muy valioso para la hembra. En estos casos, el macho es el que elige, y las hembras pelean entre sí para aceptar al macho.

Pero cuando se alimentan de polen de otras plantas que florecen más abundantemente, los machos producen más fácilmente el espermatóforo, y las hembras se ven limitada por su velocidad de transformar el polen en huevos; entonces los roles sexuales cambian, y los machos compiten por las hembras, que son las que eligen.

En laboratorio, manipulando la alimentación, se producen estos cambios.

Selección sexual y competición por pareja

Machos y hembras se afectan mutuamente en sus posibilidades reproductivas, creando una forma de selección llamada selección sexual. Darwin la definió como la ventaja que ciertos individuos tienen sobre otros del mismo sexo y especie, exclusivamente en relación a la reproducción.

Este autor elaboró esta teoría para explicar la evolución de tendencias de supervivencia decreciente; los pájaros que hacen glorietas, evidentemente acortan sus vidas con tanto esfuerzo.

Esta selección actúa sobre las mismas bases que la natural.

Consiste en dos componentes; uno que emerge de los miembros de un sexo compitiendo entre sí, o selección intrasexual; el otro, cuando los miembros de un sexo, al elegir, determinan  qué miembros del otro sexos tiene posibilidades de reproducción. 

En vertebrados, los combates a muerte no son desconocidos,  pero los machos usualmente pelean sólo lo suficiente para determinar un ganador, con el perdedor huyendo cuando todavía puede hacerlo.

La dominancia es apreciada  por las hembras en aquellas especies en las que las hembras compiten por el status social, como en las hienas. Pero son los machos los que realizan la mayoría de las peleas en el reino animal, teniendo los individuos más grandes una ventaja competitiva que se traduce en mayor suceso reproductivo.

Pero ser el más grande no es necesariamente  una bendición sin cortapisas; toma tiempo y energías crecer lo suficiente. Entonces, podemos predecir  que la costosa inversión en el crecimiento y mantenimiento de cuerpos grandes  ocurrirá por selección sexual sólo  cuando produzca verdaderas recompensas reproductivas excepcionales.  Si esto ocurre, aparece dimorfismo sexual en el tamaño corporal cuando los machos grandes monopolizan el acceso a las hembras; no ocurre, en  las especies en las cuales los machos grandes no obtienen ventajas desproporcionadas.

 El autor cita ejemplos de mamíferos marinos (elefante marino vs. focas) y aves.

Dominancia social y eficiencia de los machos

En  los babuinos, se ha encontrado que la feroces luchas por puestos en la jerarquía no necesariamente resultan en un alto éxito reproductivo.  Se ha encontrado que machos de alto y bajo rango tienen la misma probabilidad de copular.  Pero los dominantes concentraban sus cópulas  durante la ovulación, por lo que aumentaba su probabilidad de tener descendencia.

 Esto es cierto para otros primates, incluidos chimpancés.

Sin embargo, la relación entre rango y descendencia, si bien positiva, es débil; los dominantes no son abrumadoramente más fértiles que los submisivos. Esto se debe a que los subalternos emplean técnicas alternativas  para competir con los más fuertes. En babuinos, por ejemplo, algunos machos establecen relaciones amistosas con ciertas hembras, sobre la base de proteger a sus crías del ataque de otros machos. Una vez que esto ocurre, la hembra puede buscarlo al entrar en estro.

Los machos a su vez forman alianzas entre ellos, para colectivamente enfrentar y vencer a individuos más fuertes.

Tácticas alternativas de cópula
En las focas grises, alrededor de la mitad de las crías no son hijas del dominante; aparentemente, otros machos se mantienen en el agua, donde encuentran a las hembras y copulan con ellas.

Cierto escarabajo de Costa Rica se comporta como hembras cuando encuentra otro rival, ofreciéndose en cópula. El macho inicia los contactos con la falsa hembra, que no contesta, y se desplaza hasta que encuentra una hembra verdadera y copula con ella... bajo las narices del otro macho.

En la iguana marina de las galápagos,  cuando un macho pequeño se sube a una hembra, un macho mayor suele acudir de inmediato a sacarlo. Como a una iguana le lleva tres minutos eyacular, esto debería prevenir su reproducción; la solución, es que estas iguanas menores poseen esperma en la cloaca antes de intentar copular. Cuando evierte el pene y lo mete en la cloaca de la hembra, este “viejo” esperma se vuelve fluido y sale del pene, con lo que no necesita eyacular; es decir, no necesita esos tres minutos.

Otras tácticas no agresivas incluyen los machos satélites, que permanecen cerca de los dominantes mientras estos llaman   a las hembras, o se exhiben, o defienden recursos o las propias hembras. En todos los casos, el éxito reproductivo es menor en ellos que en los dominantes.

Una estrategia condicional con tácticas alternativas de cópula

Puede ocurrir que en grupos con distintas estrategias, las de bajo éxito pueden sobrevivir porque son componentes de una estrategia condicional.. Por ejemplo, en la mosca escorpión Panorpa, se reconocen tres tácticas:

1.- Algunos machos defienden agresivamente insectos muertos, una fuente de alimento muy atractiva para hembras fértiles

2.- Otros, depositan saliva en hojas, y esperan a que alguna hembra se acerque a beberla

3.- Otros no les ofrecen nada, pero las sujetan y las fuerzan a copular.

En experimentos con estas moscas, se encontró que los machos fuertes monopolizaron los dos insectos muertos en el encierro; lo que les permitió, en promedio, seis cópulas por vez. Los machos medios no podían vencer en la competencia por los grillos, con lo que producían regalos de saliva y en promedio lograban dos cópulas. Los menores, incapaces de ganar los grillos o producir salva las forzaban, logrando en promedio una cópula.

Si bien cada estrategia rinde un resultado distinto, no parecen ser independientes genéticamente. Si así fuera, la más exitosa acabaría por reemplazar a las otras.

La ideas es que se trata de estrategias condicionales, en las que 

1.- las diferencias entre fenotipos son causadas por el ambiente

2.- los machos pueden cambiar de táctica si las condiciones sociales lo hacen posible.

Para probar esto, sacaron los machos grandes; entonces, algunos de los medios abandonaron su estrategia de regalos de saliva para pasar a proteger a los insectos; y otros pequeños, dejaron de forzar a las hembras, y se pusieron a proteger los regalos de saliva de los que se habían ido. Esta evidencia apoya la idea de estrategias alternativas condicionales.

Tres estrategias distintas: tres tácticas de cópula

En otros casos, los machos se comportan como dominantes o satélites según sus padres hayan sido una u otra cosa. Este autor dice que esto es hereditario; pero aquí cabe discutir si es herencia genética. Cierto isópodo marino que vive dentro de esponjas presenta machos de tres tamaños (alfa, beta y gamma, mientras que las hembras son todas muy similares.

Los alfa tratan de excluir a los demás del interior de las esponjas que tienen una o más hembras viviendo en ellas. Si un  alfa encuentra a otro, tiene lugar una pelea, que puede durar horas hasta que uno se retira. Si un alfa encuentra a un gamma, mucho más pequeño, simplemente lo sujeta y lo tira afuera. Los gamma se limitan a esquivar a los alfa, tratando de copular subrepticiamente. Cuando un alfa y un beta se encuentran,  el beta se comporta como hembra con lo que el alfa lo corteja  sin éxito. De esta manera, el beta coexiste con el alfa, pudiendo acceder a hembras. Si estos tres tipos de machos son tres estrategias distintas, entonces

1.- Podemos encontrarles bases genéticas

2.- Deben tener, las tres, éxitos similares

Si en cambio se trata de una estrategia condicional entonces

1.- Las diferencias comportamentales deberían ser inducidas por diferencias ambientales

2.- Los éxitos reproductivos promedio de las tres estrategias deben ser diferentes

Los investigadores hallaron que las diferencias de tamaño se debían a un único gen, con tres alelos. Luego, en laboratorio, probaron tener éxitos reproductivos similares (en promedio, copulaban con 1.51, 1.35 y 1.37 hembras, respectivamente).

Selección sexual y competencia espermática

En muchas especies, una hembra copula con muchos machos. En algunos casos, un macho remueve el esperma de los que estuvieron antes (aunque no todo) antes de depositar el suyo.

Si bien esta competencia espermática  es el resultado de la competencia entre machos, hembras de algunas especies tienen forma de determinar el esperma de qué macho va a fecundarlas.

Cuidado de la pareja. En esta estrategia, un macho trata de impedir a otro el acceso a la hembra. De esta manera, evita a competencia espermática. El cuidado después de la cópula suele ir acompañado del sellado de la abertura genital de la hembra con algún tipo de secreción. La estrategia más sencilla es permanecer con la hembra, repeliendo a los machos que se acercan.

La cuestión es si el tiempo que se pasa cuidando la hembra, compensa el dejar de fecundar a otras hembras durante es lapso. En el caso de un escarabajo, cuyo macho permanece montado sobre la hembra después de la cópula, si es removido, el 25% de ellos consigue otra pareja dentro de los 30 minutos. A su vez, de las hembras a quienes les remueven el macho, cerca del 50% consigue otra pareja en ese tiempo. Así, permanecer sobre la hembra, dado que es difícil desalojarlo, mejora las posibilidades al impedir a competencia entre esperma. Si el último macho en copular llega a fecundar el 40% de los huevos gana si en vez de ir a buscar otra hembra, cuida a esta.

Los beneficios aumentan con la probabilidad de que la hembra sin cuidados consiga otra pareja, y use el esperma del último macho. Podemos predecir que sólo en estos casos evolucionará el cuidado de la pareja.

Si los machos cuidan a las hembras, fertilizan más de los huevos de estas.

Selección sexual y elección de la pareja

Las hembras también afectan a otros machos su eficiencia reproductiva, copulando con más de uno. Además, muchas veces regulan el tamaño, composición química o sexo de sus huevos. Por ejemplo, tras copular con machos especialmente atractivos, algunas hembras dan testosterona a los huevos, con lo que los pollitos crecen más vigorosamente.

Otras, tras copular con un macho buscan otro, pero fecundan sus huevos con esperma del primero, dejando que el segundo cuide  las crías del otro. En el caso de un escarabajo, emplean el esperma del macho que les dio el espermatóforo más grande.

Otra forma de regulación, es copulando sólo con el macho que les da el mayor regalo, o dejando de copular cuando lo ha consumido.

Esto nos lleva al caso de machos de araña y mántidos, que son comidos por las hembras.

¿Se trata de una última comida nupcial, o sólo han sido canibalizados por hembras hambrientas, que aprovechan el impulso sexual para acercarse  ellos? La última postura gana apoyo cuando observamos que los machos de mántido se acercan con gran cuidado a las hembras, prefiriendo las bien alimentadas sobre las hambrientas.

Por otro lado, en cierta araña, el macho realiza un salto hacia la boca de la hembra; esta lo devora sólo después de que ha realizado semejante acrobacia. 

Estos machos tienen una masa equivalen al 1 ó 2 % de la de la hembra, apenas un bocado. Estos machos difícilmente copulen más de una vez, o incluso sobrevivan la búsqueda de otra hembra. Y las hembras rara vez copulan luego de este bocado.

Otros machos, en vez de  regalo nupcial, ofrecen cuidado de las crías. Es esperable que, en estas especies, las hembras seleccionen a favor a los padres más cuidadores. En el caso de los cíclidos, puestos dos machos a disposición de las hembras, de forma que los machos no pudieran verse entre sí, las hembras desovaron 16 de 20 veces frente al más grande, que es el que en la naturaleza, presumiblemente, proveería mejores cuidados.

Se supone que el aspecto de los machos, por ejemplo, la calidad del plumaje, es un indicador  de su estado nutricional, y su carga de parásitos

Elección de pareja por parte de la hembra, sin beneficios materiales. Lo examinado antes se relaciona con la teoría de la buena paternidad; las señales indican que tan buen padre será el macho. Si embargo, machos de muchas especies no proveen comida, o ningún otro beneficio material a sus parejas. En estas especies, las hembras eligen a los que cortejan más intensamente.

La preferencia por una intensa estimulación proveniente de cortejo, debería llevar a genitales masculinos más complejos que serían tactilmente más eficientes. Y esto debería verse más en especies poliándricas, que en monogámicas. Comparando genitales -penes- según ciertos parámetros descriptivos de formas, encontraron que las especies poliándricas se alejaban más de la media que las monogámicas.

El elemento visual del cortejo también provee pistas sensoriales. Esto se demostró cuando a ciertos pavos reales se le removieron 20 ojos de las plumas; estos machos mostraron una declinación en su nivel de aceptación.

Otro experimento se realizó con unas aves (widowbird) de largas colas. A algunos machos se les cortaron las plumas timoneras, y esas partes cortadas se pegaron a otros. Los “con postizo” tuvieron muchísimo más éxito que los acortados, e incluso que los controles, aquellos a quienes las pumas se les cortaron y volvieron a pegar en el mismo sitio.

En algunos casos, la selección de las hembras favorece reducciones de tamaño. Tal es el caso de una aves en las cuales el valor adaptativo principal es el vuelo rápido; colas pequeñas permiten mayor velocidad, por lo que los machos con las colas mas pequeñas son los más veloces, y pueden expulsar a los rivales persiguiéndolos. Los machos realizan veloces vuelos ante las hembras, como cortejo.

Pero como al forrajear pierden maniobrabilidad por la cola pequeña, la evolución ha tenido que mantenerse en una especie de solución de compromiso : ni tan larga que lo enlentesca, ni tan pequeña que le haga perder control.

La respuesta favorable de las hembras a altos niveles de estimulación sensorial nos indica algo acerca de los mecanismos próximos de la selectividad en sus especies, pero no explica los beneficios finales, en caso de que los haya, cuando el macho sólo ofrece esperma.

¿Qué información proveen los ornamentos y movimientos de los machos a las hembras, y por qué estas son persuadidas por lo que perciben ?

La propuesta es que lo que transmiten es información sobre el estado de salud de los machos, y su carga de parásitos. Se la llama teoría de la salud de la pareja.

Otra teoría, es la de los buenos genes: estos genes ofrecen ventajas a las crías, ya sea defendiéndolas de parásitos y enfermedades o transmitiendo capacidades.

Una tercera teoría, es la de la marcha forzada: la idea es que la hembra adquiere del macho genes cuya función principal es hacerle elegir machos como él, y hacer que sus hijos sean como él. Incluso si esas tendencias genéticas hacen la supervivencia problemática.

Por ser la menos intuitivamente comprensible de las teorías, el autor analiza la base conceptual los modelos matemáticos de Russell y Kirkpatrick.

Imaginemos -dice- que en una población ancestral, una leve mayoría de hembras tiene preferencia por cierto tipo de macho, inicialmente tal vez porque sus características traen aparejadas ciertas ventajas.  Las hembras que copulan con ellos tienen crías con esas características, a saber: las del macho, y la preferencia de las hembras por esos machos. Estos genes estarían siendo heredados juntos. Por este camino, se acabaría llegando a preferencias femeninas más extremas, y despliegues masculinos más extremos. Este proceso sólo puede ocurrir cuando la selección natural queda balanceada por la selección sexual.

El modelo de Kirkpatrick muestra que, desde el principio, las preferencias femeninas no deben estar dirigidas a características que ofrezcan ventajas adaptativas. Cualquier preferencia por cierto aspecto sensorial, puede desencadenar el proceso. Como resultados, tendencias desadaptativas desde el punto de vista de la supervivencia, pueden esparcirse por la población. Se termina con la selección de caracteres arbitrarios.

Poniendo a prueba las teorías de la salud, los buenos genes y la marcha forzada

Resulta que estas tres hipótesis, destinadas a explicar la selección de machos que no ofrecen ventajas a la hembra, no son mutuamente excluyentes, por lo que es difícil discriminar entre ellas. Los procesos mencionados por las dos primeras pueden ser el inicio de un mecanismo del tipo propuesto por la tercera. Además, al final de un proceso de marcha forzada, sólo animales muy saludables pueden producir y mantener los grandes ornamentos.

Así que todo lo que podemos hacer, es discutir que predicciones pueden hacerse desde cada teoría, y aplicarlas a determinadas especies.

Por ejemplo, a cierto sapo arbóreo las hembras son atraídas por machos que realizan llamadas de una cierta duración. Si los beneficios son buenos genes, si tomamos la mitad de los huevos y los fertilizamos con esperma de un sapo de llamada larga, y la otra mitad, con de un macho de llamada corta, los renacuajos nacidos del primero debería desarrollarse más rápido  que sus medio-hermanos. En tres de cuatro experimentos de este tipo, eso fue lo que pasó.

Para complicar más a situación, se ha encontrado que hembras de ciertas especies invierten más en las crías que han tenido con ciertos machos preferidos. El efecto de ese cuidado puede atribuirse a los buenos genes, cuando en verdad es manipulación de la hembra de su propia inversión parental .

Conflicto sexual entre machos y hembras

Hay otro escenario que podría derivar en un esquema similar al de la marcha forzada es el de explotación y conflicto entre los sexos.

Un macho que pudiera aprovechar cierta tendencia sensorial de la hembra, lo haría. No necesitaría ofrecer nada, sólo aprovecharía una tendencia.

 Esto machos explotadores se dispersarían por la población. Y los mismo ocurriría con las hembras que tienen este desvío, por lo que comenzaría un cambio en los machos para aprovecharlo. Las hembras, por su lado, comenzarían a desarrollar resistencia, entrando en conflicto. En cierta forma, este conflicto ya se prefigura en la disparidad de los gametos.

Otra revisión de este tema fue presentada en las Jornadas SBEt 2002, como parte de una ponencia sobre diversidad
. Resumimos aquí lo que nos resulta pertinente. El eje aquí es la variabilidad, la cantidad de soluciones diferentes para lo que suponemos es un mismo problema: la selección de pareja.

Comprender la variación, y como la variación es mantenida dentro de las poblaciones es una problemática en comportamiento animal, desde Darwin.

Este autor, en un mundo científico que hacía énfasis en el pensamiento tipológico, veía variación por todas partes. En especial, la variación dentro de un mismo sexo. Por ejemplo, cierto anfípodo brasileño, Orchestia darwinii, presenta dos formas que se diferencian en la estructura de las pinzas. Darwin especulaba sobre cómo podía mantenerse esta diferencia. Opinaba que ambas debían brindar unas ventajas similares. No sabía si servían para combatir, o para sujetar las hembras, pero si entendió que esa diferencia requería ser explicada.

El dimorfismo sexual es una de las diferencias a las que estamos más acostumbrados.

Esta diferencia no necesariamente es genética. Ciertas avispas de barro, Trypoxylon politum, ponen huevos sobre los cuerpos de arañas. Algunas celdas tienen más arañas que otras, y en esas celdas, las avispas ponen hijas. Así que estas nacen más grandes que los machos. Sin embargo, el tamaño de ambos sexos sigue una distribución normal.

Es más difícil de explicar distribuciones en las cuales hay dos o más picos en un mismo sexo. ¿Cómo puede mantenerse semejante variación?

Otros casos, en especial de estrategias alternativas de reproducción, poseen una distribución discreta y no continua, como en el caso del tamaño. Las hembras de cierto insecto (Ischnura ramburi) existen en dos colores, verde y marrón. La diferencia se debe a dos alelos. Las verdes, mimetizan a los machos, son las recesivas. Los machos usualmente atacan a las hembras, por lo que las marrones están protegidas de cópulas innecesarias y caras. Las verdes, deben huir, y no copulan. La ventaja de las marrones se mantiene mientras son poco numerosos; caso contrario, los machos aprenden a distinguirlas.

En otros casos, la diferencia es sólo comportamental.

En una avisa social de Florida, Miscocyttarus mexicanus,  algunas reinas inician sus nidos solas, y otras, con otras hembras. Si bien no pueden ser distinguidas físicamente, se comporta distinto.

Estamos entonces interesados en explicar no toda la variación, sino el patrón discreto y particular de diferencias entre individuos adultos de un mismo sexo o grupo de edad en una población, como en el caso de las tácticas alternativas de reproducción en el salmón. Existen en una misma población tanto el macho grande de nariz ganchuda, como los pequeños machos escurridizos. Ambos tipos tienen su propio comportamiento, historia de vida y su propia manera de fertilizar.

Los grandes pelean para ganar acceso a los nidos en los que las hembras depositan sus huevos. Los pequeños no pelean pero se esconden en los bordes de los nidos, esperando la oportunidad de fertilizar.

¿Cómo puede mantenerse esta variación?

Seguramente una de las formas es más exitosa que la otra. Entonces, ¿como perduran ambas?

Esta es la problemática básica de las estrategias alternativas de reproducción.

Son del tipo de estrategias de asignación,  en las cuales los individuos desarrollan reglas de decisión que les permiten invertir sus limitados recursos en tareas que son excluyentes.

Existen buenos desarrollos teóricos para algunos aspectos de estos problemas,  como en el caso de inversión en las crías según el sexo.

En general, dos estrategias se mantienen cuando sus curvas de eficiencia se cruzan. Este cruzamiento depende de muchos factores, condiciones individuales, condiciones ambientales o selección dependiente de la densidad o la frecuencia.

Aquí, por ejemplo, la avispa mencionada antes,  tiene machos cuando hay menos presas.

Esta misma teoría puede aplicarse a individuos capaces de cambiar de sexo. Permanecen como hembras hasta que sus expectativas de éxito siendo machos pasan a ser superiores a las de segur hembras, y entonces cambian de sexo. Como los machos grandes tienen más ventaja, el cambio ocurre cuando alcanzan cierto peso.

En especies con dos sexos, estos pueden estar separados, o darse hermafroditismo. Y este puede ser secuencial, o simultáneo.

Algo similar ocurre con tácticas alternativas. Pueden permanecer fijas a lo largo de la vida del individuo, o ser reversibles, cambiando a cierta edad, condición o medio ambiente o social, o ser completamente flexibles cambiado según las condiciones inmediatas, como en el caso de los hermafroditas

Se conoce sistemas donde algunos individuos con completamente hembras, y otros, hermafroditas.

Tradicionalmente, las EAR se dividieron en debidas a polimorfismo genético, y condición-dependientes. La autora cree que esta clasificación es errónea, pues no mantiene los patrones separados de los procesos.

La dependencia genética y del medio, son dos esquemas de control de las estrategias. Pero ambos sistemas pueden intervenir al controlar el proceso.

Ninguna de las estrategias por ella descrita puede señalarse como genética o ambiental.  Esta es una clasificación del mecanismo, y no del proceso evolutivo.

Analiza algunos ejemplos para explicar esto.

En los salmones, las dos estrategias reproductivas parecen ser el resultado de una regla de decisión dependiente del volumen: si un macho es más grande que el promedio después del año de vida, se reproducirá como un furtivo; si es menor que el promedio, saldrá al mar por 18 meses para crecer mucho más y regresar convertido en un macho de nariz ganchuda.

Se trata de una dependencia negativa de la frecuencia. Los furtivos tienen más éxito cuando son pocos, pues las hembras desovan en presencia de los ganchudos.

Si hay muchos furtivos, su éxito promedio cae, y es favorecido un nuevo punto de cambio. También influencia este tipo de cambios la existencia de escondrijos para los furtivos, o la presión de predación sobre los de nariz ganchuda, haciendo que al cambiar la proporción entre ambas formas, cambien los éxitos relativos.

Para generalizar esta discusión, tengamos en cuenta que dos o más fenotipos pueden mantenerse en una población cuando sus curvas de eficiencia se cruzan. Ya hemos discutido la dependencia  de la frecuencia y la densidad como causantes de ese cruce. También son factores cambios espaciales y temporales en el ambiente, o condiciones sociales, o diferencias entre el estado de los individuos, como edad o tamaño. La combinación de estos factores puede establecer el cruce de las curvas, seleccionando constantemente  cada fenotipo, resultando en cambios dinámicos de frecuencias.

 La autora realizó estudios en cangrejos.

Se trata de una especie en la cual los machos sujetan a las hembras, y estas se desplazan cargándolos, por encima de la marea alta. Ellas depositan los huevos en la arena, y ellos los fecundan  con su esperma acuático de nado libre.

Le toma a un cangrejo de 9 a 10 años alcanzar el estado de adulto. 

Pero resulta que había otro tipo de cangrejos, más pequeños, y aparentemente más viejos, que se movían entre las parejas que copulaban.

A estos les costaba mantenerse sobre las hembras, y si eran separados, les costaba encontrar otra.

Pero al analizar la paternidad, se halló que para fecundar, los machos deben estar sobre el canal de la hembra; si se hallan corridos, fecundan muy poco. Los satélites pueden fecundar hasta el 40% de los huevos. Cuantos más hay, más se estorban.

Así, los machos en buenas y malas condiciones se portan distinto.

Pero esto puede deberse a un problema de condición, o de frecuencia.

La autora hizo un experimento,  cubriéndoles las pinzas con bandas plásticas, para que no pudieran sujetar a las hembras. Si todos estuvieran utilizando la misma regla, deberían portarse como satélites. Si en cambio la estrategia era fijada por la condición de los individuos,  los satélites y los capaces de sujetar hembras deberían portarse distinto.

Y eso fue lo que pasó.

Machos que eran satélites antes de que les colocaran las bandas, era más probable que se portaran como satélites, que los que eran capaces de sujetar a las hembras antes de que les colocaran las bandas. Permanecían en el mar, buscando hembras.

Así, la autora propone  que ellos cambian de estrategia cuando envejecen. Los jóvenes tienen más éxito permaneciendo sujeto, y los viejos, permaneciendo satélites. Y estos últimos, tiene éxito a bajas densidades.

Existen sin embargo otra serie de factores que pueden intervenir en los procesos selectivos que conducen a alguna estructura de cortejo. Cunningham & Birkhead
 realizaron en 1998 una revisión sobre estos mecanismos. Analizaremos aquí los aspectos de ese trabajo vinculados con el cortejo.

Los roles de los distintos sexos en la selección sexual han sido cuestión de controversia desde el planteo mismo de la problemática. Por ejemplo, a principios de siglo no se asignaba papel alguno a las hembras; luego pasamos  a la hembra como el factor de control, en los 90.

¿Cómo se ha ido interpretando la contribución de ambos sexos en la reproducción, y el papel de la selección sexual?

Roles sexuales y selección sexual

Si bien la selección sexual puede actuar en distintos momentos de la reproducción. El énfasis se ha puesto, tradicionalmente, en dos mecanismos, originalmente propuestos por Darwin: la competencia sexual por acceso a la pareja, usualmente entre machos, y la elección de pareja, usualmente, por parte de las hembras. 

En el marco teórico tradicional, elaborado principalmente por Bateman, en 1948, se propone que  la fuerza relativa de la selección sexual  en machos y hembras es determinada por la relación entre el éxito copulativo (número de compañeros de cópula) y el éxito reproductivo (producción de descendientes). Buena parte de este marco explicativo se genera en estudios en Drosophila Melanogaster, en los que múltiples cópulas conducen a un incremento en el número de descendencia de los muchos, más que de las hembras. Por lo tanto, se concluyó en que al macho le convenía copular más veces, en comparación con las hembras, llevando a una fuerte competencia entre los primeros, por el acceso a las segundas, y una fuerte selección de las hembras, respecto de los machos.

Sin embargo, cópulas múltiples de las hembras también mejoran su éxito reproductivo: cuando las moscas son criadas en ambientes con alimentación subóptima, los machos producen menos esperma, por lo que las hembras que copulan más veces, fecundan más huevos. El esperma pasa a ser el elemento escaso.

En 1972, Trivers introdujo la teoría de la inversión parental. Cuando un sexo invierte menos en la reproducción que otro,  y es capaz de reproducirse más rápidamente, los miembros de este sexo  competirían entre ellos por el acceso al otro. Una medida empírica de esto es la razón operativa de sexos: la razón entre hembras fertilizables accesibles a machos sexualmente activos. Como los machos se supone que invierten menos en todo (gametos y cuidado de las crías) se considera que esta razón esta sesgada a favor de ellos. Por ello se espera que la selección sexual sea mayor sobre ellos. Pero esto resulta difícil de investigar experimentalmente, por lo que se ha propuesto una alternativa, considerar las tasas potenciales de reproducción de ambos sexos como los determinantes de la competencia por el emparejamiento.

 Se trata del máximo número de descendencia que los padres pueden producir por unidad de tiempo.

La forma en que la selección sexual opera sobre machos y hembras es influenciada por la relación entre  número de compañeros de cópula y éxito reproductivo. El potencial de esta selección, es dependiente de la varianza en el éxito reproductivo  de ambos sexos. Se suponía previamente que era baja en especies monógamas, por lo que se presumía que la selección sexual era débil. Sin embargo, la comprensión de que el sistema genético involucrado en la reproducción puede ser diferente del social,  mostró que la selección sexual puede ser más fuerte de lo creído.

Se realizó una prueba empírica sobre la forma en que el número de cópula puede influenciar el potencial para la selección sexual, en un especie socialmente monógama, Junco hyemalies.

Sucede que machos y hembras participan en cópulas fuera de la pareja. El impacto de estas cópulas sobre el éxito reproductivo se evaluó midiendo:

1.- Número de parejas de cópula

2.- El éxito reproductivo (número de jóvenes producido en los nidos de las parejas sociales)

3.- El éxito reproductivo genético (verdadero número de descendientes, revelado por análisis molecular).

Entre machos, la varianza  del éxito reproductivo genético fue más alta que la variación medida a partir de crías en los nidos, indicando que estas cópulas extra pareja  aumentan el potencial para selección sexual entre ellos.

Estos mismos es cierto para las hembra si bien la razón por la que aumenta su éxito reproductivo no es clara, pudiendo deberse a que las hembras que son objeto de cópulas extra son las más fértiles.

Además, la diferencia entre las varianzas  de éxito reproductivo entre machos y hembras es menor para el éxito reproductivo medido genéticamente, que par el aparente, sugiriendo un diferencia de la intensidad de la selección sexual, entre sexos, menor que la que se suponía previamente. Este tipo de aproximación a través de datos moleculares puede ofrecernos otra evidencia sobre la influencia de los sexos en la selección sexual. En el futuro, tal vez deba considerarse diferencias en el éxito de los descendientes, y el  reclutamiento de descendientes para participar en a crianza.

Mecanismos de selección sexual

Los dos mecanismos más familiares a través de los cuales actúa la selección sexual son la competencia por pareja de cópula, y la selección de pareja. 

Pero es útil considerar otros mecanismos, que no son inmediatamente obvios. 

Por ejemplo, debe distinguirse entre elección directa e indirecta de pareja. 

La directa requiere discriminación entre individuos del sexo opuesto, y la indirecta puede involucrar otros comportamientos, morfologías o fisiologías que restringen el número de potenciales parejas de un individuo, tales como la coerción sexual, agregación y preferencia por ciertos lugares de emparejamiento. Esta elección indirecta, puede conducir a varianza que desemboquen en selección sexual.

Diferencias en estos mecanismos puede generar elección no azarosa en los patrones copulatorios.

Otro factor que puede oscurecer la estimación de la fuerza de la selección sexual en cada sexo, es la dificultad para estimar la relativa importancia de cada uno de ellos en los estadios pre y post copulatorios.

Los procesos postcopulatorios son difíciles de observar en forma directa.  Estamos hablando, por ejemplo, de uso diferencial del esperma de distintos machos por parte de la hembra, para lo que hay que poder controlar el efecto de la competencia espermática. Algunos aspectos  que implican aborto, o inversión diferencial tienen el potencial de jugar un gran papel en la selección sexual siendo la última instancia en que cada sexo puede influenciar su éxito reproductivo.

Elección precopulatoria

La atención en el estudio de esta fase, se centró en las hembras. Si bien el estudio tradicional se enfoca en la competencia macho-macho y la selección por parte de la hembra, no se deben subestimar la importancia de la competencia hembra-hembra y la selección por parte  del macho.

La competencia entre hembras en el acceso a los machos  tendería a ocurrir cuando los machos limitan a reproducción. Por ejemplo, cuando el esperma s trasmite  en espermatóforos con valor nutritivo. Cambios en la accesibilidad de alimento muestran que la inversión relativa de machos y hembras puede influenciar la fuerza de la competencia y la elección entrambos sexos. Si la comida escasea, las hembras combaten por los machos, para tener acceso a sus espermatóforos. Y los machos se vuelven más selectivos, prefiriendo copula con las hembras más grandes y fecundas.

Esta competencia hembra-hembra parece tener una fuerte influencia en el diseño del sistema de reproducción.

El estornino europeo, Sturnus vulgaris, es poligino facultativo, con los individuos reproduciéndose en parejas o tríos de un macho y dos hembras. Si bien esto es beneficioso para los machos, la poliginia puede ser costosa para las hembras, ya que los machos proveen menos cuidado a las crías. La agresión entre hembras influencia qué patrón elige el macho. Las hembras que permanecen monógamas cuando los machos  tienen la oportunidad de atraer otras hembras, son significativamente más agresivas  hacia la intrusión simulada de hembras, que las que forman parte de un trío. Esta agresión resulta ser el único predictor del esquema reproductor del .

Hagamos un alto aquí, para considerar un posible caso de competencia hembra-hembra en pecaríes de collar.

Las estrategias propuestas por Dawkins (1976) para las hembras en cuanto a inversión parental, denominadas por él  como del supermacho y de la felicidad doméstica, acompañadas con la estrategia del macho de fecundar la mayor cantidad de hembras posible, ofrecen un escenario amplio para la evolución las diversas estructuras reproductoras y sociales. Wilson describió la situación emergente de estas estrategias, como “una contienda entre el vendedor y la resistencia a la venta. El sexo que corteja, generalmente el macho, planea invertir menos esfuerzo reproductivo en la prole....Consecuentemente habrá una fuerte tendencia en el sexo cortejado a mostrar recato; esto es : sus respuestas serán vacilantes y precavidas, de modo que provoque más exhibiciones y pueda hacer más fácil la correcta discriminación “ (Wilson, citado por Ruse, 1980)

Para completar el cuadro, se propone que la estrategia del macho es fecundar a la mayor cantidad posible de hembras.

Más allá de la polémica producida por estos postulados, y de las acusaciones de sexismo que se hicieron a sus autores, las observaciones parecían apoyar la universalidad de estas dos estrategias.
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