UNIVERSITA DEGLI STUDI DI PADOVA
FACOLTA SCIENZE MM. FF. NN.

Corso di Laurea Magistrale in

Scienze della Natura

TESI DI LAUREA

SCELTA MASCHILE PER GRUPPI DI FEMMINE DI
NUMEROSITA DIFFERENTE IN POECILIA RETICULATA

MALE PREFERENCE FOR GROUPS OF FEMALES OF DIFFERENT
NUMBER IN POECILIA RETICULATA

Relatore: Prof. ANDREA PILASTRO
Dipartimento di Biologia
Correlatore: Dott.essa. GIOVANNA SERENA

Dipartimento di Psicologia Generale

Laureanda: MAHSA SHALILIAN
Matricola:621782

ANNO ACCADEMICO 2010 - 2011






RIASSUNTO ....uueiiiiiiiiiininiiiiiiiisieeniisssnsssensssssssssssssssssesssssssssssssessssssssssssssessssssssssnssassssssssssnnnns 1

CAPITOLO 1: INTRODUZIONE ......cittuuiiiienniiinenniiinensiensesssssssnssssssnsssssssssssssnsssssssssssssnssssssnssssssnssssass 3
1.1, SCELTA SESSUALE FEMMINILE ........ooeotviesiieesieeeieesiitesiie ettt esitesieasiaesteesitaesssessassessseenssasnseas 3
1.1.1. FATTORI AMBIENTALI CHE INFLUENZANO LA SCELTA FEMMINILE........ccccevvvirnirennennn 4

1.1.2. SCELTA FEMMINILE E ABILITA COGNITIVE ...vviteeeeeeeeeeet et eeeeeeese e e e 5

1.2, SCELTA MASCHILE ...ttt ettt ettt ettt ettt ettt et ettt ettt sttt sttt e e e e e e e e s e s e e s e s s ssssseaesanenns 8
1.2.1. FATTORI CHE INFLUENZANO LA SCELTA SESSUALE MASCHILE ........ccccevvvveerreenreannnn. 11

1.3, L'OBIETTIVO DELLA TESI...uveeeeeeeeeeeeeeee ettt ttteeae e ettt e e e e e st aaaaeessnssassaaeenaans 17
CAPITOLO 2: BIOLOGIA DI POECILIA RETICULATA......cccittttniiittnniinensssiensssssssssssassssssnssssssnssns 20
2.1. CARATTERISTICHE GENERALI c....vvoeeeseeee ettt ettt ettt siae s eiaassessseasaneens 20
2.2. BIOLOGIA RIPRODUTTIVA ...ttt ettt et st s it sit et sitaettessstasbaasseaassaasasessasaanaseens 23
D R | 1Y Y 1 [ PRt 23

2.2.2. LA FEMMINA . ..ottt ettt ettt st et si et e bt e s be e sbaesabeesabeesabeeesabaesabeesabeensaeenns 25

2.3. COMPORTAMENTO SESSUALE MASCHILE ......oooevveeeeeeieeseesieesieeste ettt esiee st ssieasiee s 26
2.3.1. CORTEGGIAMENTO (SIGMOID DISPLAY) ....uvteieiiiieeeciee et eeeireeeeereeeeeveeeeeivee e 27

2.3.2. ACCOPPIAMENTO COERCITIVO (GONOPODIAL THRUST) .eeeieiiiieeeieee e 29

2.4. COMPORTAMENTO SESSUALE FEMMINILE ........oooveeeeieieieesieesieesieesiieesieessive s sinesiee s 30
2.5. SELEZIONE SESSUALE POST-COPULATORIA ...ttt ettt ettt st eivesiee s 32
CAPITOLO 3: MATERIALI E METODI .....cctuiiiiinniiiienniiiieesiiimensiiimissisisssssssssssssssssssssssssssssssssssnssns 33
3.1, SOGGETTI SPERIMENTALI..c....oevuveeeieesieeieeeitesie sttt esiieesiteesitessitasteessseasseasseesaseenaneens 33
3.2. APPARATI SPERIMENTALI ...ttt ettt ettt ettt sttt s e st a st e sseesaseananeens 34
3.3. PROCEDURA SPERIMENTALE ...ttt ettt a e e e e e e e e veveve e e aaaaaaaaaaas 37
3.4. MISURAZIONE ED ANALISI MORFOLOGICA DEI MASCHI......ccuuuueeeveveveveieieieieiiiiiiiiiiiiaaeaaaaa, 41
CAPITOLO 4: RISULTAT ...uuuuneeeriiiiissssneeesssssssssssssesssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssns 43
4.1. ESPERIMENTO 1: preferenza verso gruppi di femmine di diversa numerosita (3vsi).......... 43
4.2. ESPERIMENTO 2: preferenza verso gruppi di femmine di diversa numerosita (4vs2).......... 44

4.3. ESPERIMENTO 3: preferenza verso gruppi di femmine di diversa numerosita (3vs1):

controllo della socialitG degli StIMOIi .............coceeeeeeeeieeeeee et e st ese e e eea e ssaeae s 45



4.4. ESPERIMENTO 4: preferenza verso gruppi di femmine di diversa numerosita (3vs1):

controllo del fattore IUMINOSIEA ..........c.coocueeeriieniieieeee ettt 45

4.5. ESPERIMENTO 5: preferenza verso gruppi di femmine di diversa numerosita (3vs1):

controllo della componente OIfttiVa............c..covueeveieiiiieiiieieeeeeeeese et 46
4.6. ANALISI GENERALE DEGLI ESPERIMENTI. ....coeeeeeeteeee e ettt e eeettsteee e e e eeetsss e eeaaainneaaas 47
4.7. ESPERIMENTO 6: interazione diretta tra il maschio e le femmine .............ccccccovveeevvveeennnnen. 48
CAPITOLO 5: DISCUSSIONE ....cccocovurieiirnensisssnesssssnesssssnssssssssesssssnsssssssssssssssssssssssnssssssnsssssssnssssss 51

L= =TI L0 1 2 Nt 57









RIASSUNTO

Nell’ambito della selezione sessuale maggiore attenzione ¢ stata tradizionalmente
rivolta alla scelta sessuale femminile, mentre lo studio dei meccanismi, in
particolare quelli cognitivi, che guidano la scelta sessuale maschile sono stati presi
in considerazione solo recentemente. L’assunzione che la scelta maschile sia
sempre casuale ed indiscriminata ¢ infatti probabilmente sbagliata ed ¢ probabile
che anche 1 maschi adottino delle strategie di valutazione del partner che
permettano loro di compiere scelte rapide ed ottimali. Anche per i maschi la
ricerca di un partner con cui accoppiarsi rappresenta, cosi come per le femmine,
un costo in termini di tempo ed energie che va a discapito di altre attivita quali la
ricerca del cibo o l'evitamento dei predatori. Per esempio, nella specie utilizzata
come modello sperimentale in questo studio, Poecilia reticulata, 1 maschi
scelgono le femmine in base a familiarita, rischio associato alla predazione, e
condizioni ambientali, ma soprattutto in base alla grandezza delle dimensioni
corporee, in quanto esse sono correlate con la loro fecondita. Tuttavia, ci si puod
aspettare che laddove le femmine vivono in gruppi di diversa numerosita, i maschi
tendano a preferire i gruppi piu numerosi.

In questo contesto, il presente studio costituisce un primo tentativo di individuare
quali siano i limiti cognitivi che i maschi di P, reticulata utilizzano nella scelta tra
gruppi di femmine pitt 0 meno numerosi.

Sono stati quindi condotti cinque esperimenti di scelta spontanea in cui ai soggetti
sperimentali (maschi adulti di P. reticulata), veniva data la possibilita di scegliere
tra due gruppi di femmine di diversa numerosita (negli Esperimenti 1; 3; 4; 5 ¢
stato utilizzato il confronto 3 femmine vs 1 femmina; nell’Esperimento 2 invece il
confronto 4 femmine vs 2 femmine) ed un esperimento di interazione diretta
(Esperimento 6) in cui ai soggetti ¢ stata data la possibilita di interagire
direttamente con 3 o con 1 femmina in due test successivi.

I risultati ottenuti hanno dimostrato che 1 maschi di Preticulata non scelgono
preferenzialmente 1l gruppo piu numeroso in nessuna delle condizioni

sperimentali adottate. L’esperimento di interazione diretta (Esperimento 6) ha




dimostrato che le opportunita di accoppiamento non variano significativamente
nell'ambito delle differenze numeriche considerate. Tale risultato inatteso dipende
probabilmente dalla difficolta per il maschio corteggiare efficacemente piu
femmine contemporaneamente e di utilizzare, quando queste non sono recettive,

la tattica di copula forzata.




CAPITOLO 1

INTRODUZIONE

1.1. SCELTA SESSUALE FEMMINILE

Da oltre un secolo, da quando Darwin propose nel 1871 in “The origin of man and
selection in relation to sex” la teoria secondo la quale 1’evoluzione dei caratteri
sessuali secondari (CSS) si spiegherebbe alla luce della scelta sessuale, si sono
susseguiti numerosi dibattiti contrastanti a tal riguardo. Allo stato attuale
comunque ¢ riconosciuto come la scelta femminile del partner sessuale costituisca
la forza trainante attraverso cui questi caratteri si sono evoluti e si mantengono nei
maschi di numerose specie e per tal motivo ¢ stata ampiamente studiata
(Andersson, 1994; Andersson & Simmons, 2006; Clutton—Brock, 2007).

Le femmine non scelgono il maschio con cui accoppiarsi in modo casuale, ma
mostrano spesso una preferenza verso quei maschi che possiedono caratteri
sessuali secondari molto sviluppati, in quanto questi costituirebbero un segnale
onesto riguardo la condizione del maschio (Andersson 1994).

Il processo di scelta tuttavia, implica spesso che le femmine debbano fronteggiare
una serie di costi come ad esempio, tra gli altri la riduzione del tempo disponibile
per la ricerca di cibo, I’aumento della probabilita di contrarre malattie e parassiti e
I’aumento del rischio di predazione, dal momento che, quando la femmina si trova
vicino a maschi piu appariscenti, si rende piu visibile ai predatori. Cid nonostante,
se la scelta femminile ¢ evolutivamente stabile, si deve supporre che i1 costi
vengano compensati dai benefici ottenuti. Questi benefici, che non sono
mutualmente esclusivi, solitamente vengono distinti in:

Benefici diretti o materiali. Sono costituiti da tutti 1 vantaggi materiali che la
femmina puo ottenere dal partner per sé e/o per la prole come ad esempio, i doni

nuziali, la grandezza e la ricchezza di risorse di un territorio e le cure parentali




(Andersson 1994).

Benefici indiretti o genetici. Quando le femmine non ottengono vantaggi di tipo
materiale, ma comunque la loro preferenza ¢ rivolta verso maschi con particolari
caratteristiche, il beneficio puo essere spiegato solo a livello genetico.

I caratteri sessuali secondari in questi casi costituiscono un segnale della qualita
genetica del maschio che li porta. In altre parole la femmina ottiene dei “buoni
geni”’(“good genes”; Andersson, 1994) e garantisce maggiori probabilita di
sopravvivenza e di successo riproduttivo alla prole (“sexy sons”; Fisher, 1930).
La selezione sessuale agisce a diversi livelli: a livello pre-copulatorio, cio¢ prima
dell’accoppiamento mediante la competizione maschile e la scelta femminile, e a
livello post-copulatorio quando cio¢ I’accoppiamento ¢ gia avvenuto, agendo sui
gameti attraverso i corrispettivi dei meccanismi pre-copulatori: la competizione
spermatica e la scelta criptica femminile. Tuttavia benché entrambi questi aspetti
della selezione sessuale influenzino il comportamento riproduttivo in diverse
specie animali, in questo lavoro sono stati presi in considerazione solo alcuni dei
fattori che possono influenzare la scelta pre-copulatoria, utilizzando come
modello sperimentale Poecilia reticulata, un teleosteo d’acqua dolce di cui si

conoscono molti aspetti riguardo la biologia riproduttiva (Houde 1997).

1.1.1. FATTORI AMBIENTALI CHE INFLUENZANO LA SCELTA FEMMINILE

Come precedentemente detto, il rischio di predazione, di contrarre malattie, la
disponibilita di risorse alimentari, il livello di competizione per accedere a tali
risorse € le condizioni generali dell’habitat sono fattori importanti che hanno un
effetto diretto sulla fecondita, sulla crescita e sulla mortalita degli individui
(Charnov, 2001).

La scelta femminile di conseguenza varia in base alle condizioni ambientali
presenti in uno specifico momento. In uno studio condotto sulla preferenza
femminile in P. reticulata in ambienti con un rischio variabile di predazione
(Magurran & Seghers, 1990), ¢ stato osservato come questo parametro influenzi la
scelta femminile. La preferenza femminile in P. reticulata in un ambiente a basso
rischio di predazione, ¢ rivolta verso 1 maschi che presentano una livrea molto

colorata (maschi arancio ed irridescenti) e che esibiscono un elevato tasso di




corteggiamento. Al contrario, le femmine che si trovano in un ambiente ad alto
rischio di predazione scelgono i maschi meno colorati e che meglio si
mimetizzano con 1’ambiente circostante (Gong & Gibson, 1996). I maschi di
conseguenza di fronte a tali cambiamenti nella scelta femminile in relazione
all’ambiente, variano la loro strategia riproduttiva adottando, in ambienti ad alto
rischio di predazione la copula forzata (harassment) e viceversa, in zone a basso
rischio predatorio, la strategia di corteggiamento che prevale su quella coercitiva
(Evans et al., 2002).

La disponibilita di cibo, oltre ad avere un effetto sulla fecondita e di conseguenza
sulla fitness delle femmine, ha anche effetto sulla stessa scelta femminile. Questo
risulta essere un fattore di particolare importanza ad esempio nelle specie in cui,
nei momenti di scarsitd di cibo, le femmine mangiano i propri piccoli
(cannibalismo) come ad esempio accade in Xenotilapia tenuidentata dove le
femmine preferiscono i maschi che godono di un buono stato di nutrimento in
modo tale da ridurre il cannibalismo dei giovani durante il periodo di crescita
(Takahashi, 2003).

Anche la suscettibilita alle malattie e ai parassiti infine sono due fattori chiave che
incidono sulla fitness e quindi sul successo riproduttivo in termini di
sopravvivenza e fecondita della prole. Ad esempio le femmine di spinarello
(Gasterosteus aculeatus) preferiscono accoppiarsi con 1 maschi piu colorati
(colorazione rossa della livrea), perché la prole di questi ultimi oltre ad avere un
maggiore successo riproduttivo ¢ risultata avere anche un sistema immunitario piu

sviluppato e resistente alle malattie e ai parassiti (Barber et al., 2001).

1.1.2. SCELTA FEMMINILE E ABILITA COGNITIVE

La scelta femminile puo essere influenzata oltre che dai fattori ambientali, anche
da altri parametri relativi ai limiti nelle abilita cognitive delle femmine stesse. La
scelta di un maschio con il quale accoppiarsi e dal quale far fecondare il proprio
set di uova potrebbe essere infatti interpretata come un problema di elaborazione
delle informazioni (Miller & Todd, 1998).

Le femmine devono percepire ed elaborare le caratteristiche dei maschi in modo

tale da ricordare correttamente le informazioni raccolte per ognuno al fine di




utilizzarle tutte mediante processi cognitivi che coinvolgono la memoria ¢
I’apprendimento per poter compiere una scelta ottimale. Quando la femmina si
trova in una condizione nella quale deve scegliere fra maschi che differiscono uno
dall’altro per un solo carattere rilevante, tale scelta per la femmina risulta essere
molto semplice. Le informazioni apprese vengono elaborate piu facilmente e la
scelta finale risulta essere rapida ed ottimale. Ad esempio le femmine dell’uccello
vedova (Euplectes progne) preferiscono 1 maschi che possiedono le penne
timoniere piu lunghe perché sono in grado di sfuggire ai predatori nonostante
I’ingombro di questo carattere. Se alle femmine viene data la possibilita di
scegliere tra due maschi con le code di lunghezze differenti, la loro preferenza ¢
sempre rivolta verso i maschi con le penne timoniere piu lunghe e la scelta basata
su questo unico tratto risulta essere netta (Andersson, 1982).

Questa condizione tuttavia risulta essere rara in natura e molto spesso le femmine
si trovano a scegliere tra numerose alternative (i possibili partner sessuali) che
differiscono simultaneamente per piu caratteri (qualita del territorio, ricchezza
degli ornamenti, variazioni nel canto, ecc). Questo implica che la comparazione
tra 1 potenziali partner diventa piu complessa e le femmine al momento della
scelta devono rispondere ad una doppia pressione selettiva in quanto si trovano a
compiere una scelta in modo rapido per massimizzare il loro successo nella
stagione riproduttiva ma al tempo stesso devono compiere una scelta ottimale
scegliendo il partner che assicuri loro un incremento della fitness.

A tal riguardo recentemente Bateson e Healy (2005) hanno proposto che, in modo
del tutto analogo a quanto accade negli esseri umani quando si trovano posti
davanti ad una scelta costituita da piu alternative caratterizzate da diversi
parametri (come ad esempio la scelta tra diverse marche di uno stesso prodotto
esposte negli scaffali di un supermercato), anche gli animali ricorrano a delle
strategie che facilitano la loro scelta sessuale. In particolare per quanto riguarda la
scelta femminile, le femmine potrebbero adottare una strategia di valutazione di
tipo comparativo. Questo implica che la scelta viene effettuata in relazione al
contesto comparando le opzioni disponibili e secondo questo punto di vista, le
femmine, effettuando una valutazione di tipo comparativo, dovrebbero riuscire a
stabilire tra tutti 1 maschi quali posseggano le qualita migliori valutando prima 1

tratti salienti per poi passare alla valutazione delle differenze che permettono la




scelta finale. Questa strategia risulterebbe essere cognitivamente piu semplice e
nonostante possa portare ad una scelta inattesa, i costi in termini di fitness che
risultano da una scelta subottimale potrebbero essere compensati da un risparmio
in termini di tempo e di funzioni cognitive spese a questo scopo. Lo studio di
questo aspetto della scelta sessuale ¢ ancora ai primi passi. Per questa ragione, in
questo ambito esistono ancora pochi lavori che avvalorino questa ipotesi in quanto
maggior attenzione ¢ stata rivolta piuttosto ai tratti posti sotto selezione dalle
femmine e al motivo per cui vengono preferiti, mentre i meccanismi che guidano
la scelta sessuale sono stati sostanzialmente ignorati (Gibson & Langen 1996).
Tuttavia recentemente nell’ambito dello studio della selezione sessuale, si €
cominciato a prendere in considerazione anche 1’aspetto cognitivo implicato nella
scelta del partner e ad esempio, in due recenti lavori condotti rispettivamente per
valutare la preferenza femminile nel granchio violinista, Uca mjobergi (Reaney,
2009) e nel teleosteo Xiphophorus hellery (Royle et al., 2008) ¢ stato dimostrato
come la scelta femminile dipende da una valutazione dei caratteri sessuali
secondari dei maschi su una scala di tipo comparativo combinata con una
valutazione di tipo assoluto in relazione al carattere considerato (Reaney, 2009) e
che il contesto in cui viene effettuata risulta essere fondamentale nel processo di
scelta finale (Royle et al., 2008).

A partire da queste prime evidenze ci si potrebbe aspettare che secondo una
prospettiva maschile, una scelta di tipo comparativo possa portare dei vantaggi.
Dal momento che i maschi risultano essere pil 0 meno attraenti a seconda del
contesto nel quale avviene la scelta, ci si aspetta di conseguenza che scelgano il
contesto a loro piu favorevole per corteggiare la femmina e che quindi modellino
la loro strategia di corteggiamento in accordo ai limiti cognitivi della femmina e
alle caratteristiche dei loro competitori in modo adattativo e al tempo stesso
quindi ci si attende che, analogamente a quanto accade nella scelta femminile essi
adottino delle “scorciatoie” al fine di massimizzare il loro successo riproduttivo

con il minor dispendio energetico e cognitivo (Bateson & Healy, 2005).




1.2. SCELTA MASCHILE

Rispetto all’enorme mole di lavori condotti sulla scelta femminile, certamente
minor attenzione ¢ stata rivolta invece allo studio dei meccanismi che guidano la
scelta sessuale maschile ed ancor minore rilievo ¢ stato dato agli aspetti cognitivi
della scelta.

Il maggior interesse per quanto riguarda le scelte sessuali femminili deriva dal
fatto che I’anisogamia, cio¢ la diversita che si riscontra tra gameti maschili e
femminili, porta le femmine ad investire mediamente piu energie nel produrre
gameti di grandi dimensioni e ricchi di sostanze nutritive anche se in numero
relativamente basso e questa idea sottintende che le femmine siano di
conseguenza piu selettive nella scelta del partner sessuale rispetto ai maschi
(Trivers, 1972). Tuttavia non si deve necessariamente pensare che la scelta
maschile sia sempre casuale e indiscriminata, ma che anche i maschi, almeno in
particolari circostanze, adottino opportunamente delle strategie di scelta.

In particolare ci si aspetta che la scelta maschile evolva nei casi in cui la varianza
del successo riproduttivo sia simile tra 1 due sessi (per esempio nelle specie
monogame) oppure in cui le femmine dimostrano una elevata varianza in
fecondita (ad esempio nei pesci). In questi casi, il maschio che non si accoppia in
modo casuale pud aumentare significativamente il numero o la qualita dei
discendenti che produce (Amundsen, 2000).

Anche fra le femmine infatti si riscontra una variabilita per alcuni tratti che risulta
un fattore discriminante nella scelta maschile (Parker, 1970; Trivers, 1972;
Forsberg, 1987) e tale preferenza per specifici tratti, potrebbe essersi evoluta dal
momento che 1 vantaggi, in termini di aumento della fitness dei maschi, risultano
maggiori rispetto a quelli che si otterrebbero con una scelta casuale (Andersson,
1994).

A tal riguardo, recenti studi hanno dimostrato che anche 1 maschi scelgono le loro
compagne basandosi sui caratteri sessuali secondari che queste esibiscono (Jones
& Hunter, 1993; Amundsen, 2000; LeBas & Marshall, 2000; Karaaijeveled et al.,
2007). Questo suggerirebbe che anche nelle femmine i caratteri sessuali secondari

potrebbero essersi evoluti € si mantengano in quanto sottoposti a selezione da




parte dei maschi e che inoltre altri meccanismi, come ad esempio la competizione
tra le femmine per avere accesso ad un maschio, potrebbero essere inclusi in tale
processo evolutivo (LeBas, 2006). L’evoluzione di tali caratteri nelle femmine
risulta comunque di piu difficile spiegazione rispetto a quanto si verifica nei
maschi, poich¢ la selettivita nella scelta maschile si pensa sia dovuta soprattutto
ad una variazione nel livello di fecondita della femmina. Tuttavia, negli uccelli vi
sono numerosi esempi nei quali i maschi dimostrano una preferenza per femmine
“ornamentate”.

Piu in dettaglio, i caratteri sessuali secondari su cui si basano i maschi per
scegliere la compagna possono essere ad esempio la colorazione della livrea (Hill,
1993; Burley & Coopersmith 1987; Amundsen et al., 1997, Amundsen &
Forsgren, 2001) o la ricchezza del piumaggio nel caso degli uccelli (Jones &
Hunter, 1993; Romero-Pujant et al., 2002), o come accade ad esempio in alcune
specie di mammiferi, ad esempio nei babbuini della savana (Papio cynocephalus),
che mostrano nel periodo di estro 1’ingrossamento delle callosita ischiatiche, che
si gonfiano diventando di un colore rosso violaceo (Clutton-Brock, 2007).

Mentre nelle femmine la preferenza per gli ornamenti maschili ¢ spesso
direzionale (per esempio, piu colorato = maggiormente preferito), in alcuni casi ¢
stato dimostrato che 1 maschi preferiscono le femmine che possiedono dei
caratteri sessuali secondari (CSS) mediamente sviluppati, perché in realta queste e
non le femmine con gli ornamenti piu sviluppati rappresenterebbero le femmine
con un piu alto tasso di fecondita (Chenoweth et al., 2006). La ragione ¢ che le
femmine debbono affrontare un compromesso tra le risorse investite per lo
sviluppo dei CSS e quelle investite nella produzione di uova. Ad esempio in uno
studio condotto su Drosophila melanogaster, ¢ stato dimostrato che nonostante vi
sia una correlazione positiva fra il numero di uova deposte e 1’espressione dei
caratteri sessuali secondari nelle femmine (idrocarburi cuticolari, Wicker & Jallon,
1995), 1 maschi tendono a preferire le femmine con tali caratteri in quantita media
quando, anche se di dimensioni minori, queste risultano avere un facile accesso al
cibo, producendo uova piu ricche di nutrimento (Chenoweth et al. 2007). I maschi
quindi possono preferire le femmine con CSS mediamente sviluppati perché la
femmina, per produrre CSS molto sviluppati, deve affrontare un costo che ha

effetti negativi sulla sua fecondita. In questi casi, quindi ci si aspetta che 1 maschi




non evolvano una preferenza per femmine che pagano un costo maggiore in
termini riproduttivi nell’esibizione di tali caratteri.

Come atteso invece, in diverse specie di uccelli e pesci nelle quali le femmine
esibiscono dei CSS, 1 maschi preferiscono le femmine che possiedono tali caratteri
piu sviluppati e questo a causa della direzionalita della scelta maschile per
ornamenti femminili che non correlano strettamente con la dimensione corporea
della femmina e quindi con la sua fecondita (Amundsen, 2000). Ad esempio in un
esperimento condotto sulla scelta sessuale dei maschi di passera lagia (Petronia
petronia), si ¢ osservato che essi mostrano una preferenza verso le femmine che
presentano la macchia gialla sul petto (Figura 1.1), caratteristica altamente
variabile tra le femmine di questa specie, di maggiori dimensioni, contrariamente
a quanto ci si aspetterebbe se la scelta fosse rivolta verso femmine con caratteri
mediamente sviluppati (Griggio et al., 2009). In questa specie ¢ quindi possibile
che la scelta direzionale dei maschi verso le femmine con una estesa macchia
pettorale, possa dipendere da una preferenza sensoriale non adattativa (per
esempio perché selezionata nella femmina) oppure perché la dimensione
dell’ornamento correla positivamente con la qualita della femmina e quindi con i
benefici indiretti che possono ottenere preferendo una femmina con caratteri piu

sviluppati.

=

Figural.l: esemplare di femmina adulta di passera

lagia (Petronia petronia).
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Anche nel pettazzurro (Luscinia svecica) una specie in cui il piumaggio delle
femmine ¢ molto variabile e in alcuni casi quasi simile a quello dei maschi
(colorazione blu-azzurra del piumaggio sul petto, Figura 1.2), i maschi hanno
dimostrato una preferenza in termini di tasso di corteggiamento verso le femmine
con piumaggio piu colorato (quindi con CSS piu sviluppati) rispetto alle femmine
con il piumaggio mimetico; si ritiene che questo avvenga perché gli ornamenti
femminili, come quelli maschili, potrebbero dare informazioni al maschio

riguardo la qualita genetica e la condizione della femmina (Amundsen, 2000).

Figural.2: esemplare di femmina adulta di pettazzurro (Luscinia svecica).

1.2.1. FATTORI CHE INFLUENZANO LA SCELTA SESSUALE MASCHILE

Si ritiene che il maschio scelga la sua compagna bilanciando i costi che deve
affrontare per accoppiarsi con i benefici che ottiene (Trivers, 1972). Come detto,
ci si aspetta che evolva la scelta sessuale in un sesso nel caso in cui vi sia una
grande variabilita nella qualita fra gli individui dell’altro sesso. Se la qualita di
tutti gli individui all’interno di una popolazione fosse simile, la scelta sessuale
comporterebbe solo costi (per esempio sottrattaendo tempo ad altre attivita
importanti come il foraggiamento e I’evitamento dei predatori) e non dovrebbe

evolvere (Parker, 1983).
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Nel caso dei maschi, la caratteristica per la quale le femmine differiscono
maggiormente ¢ costituita solitamente dalla feconditd. Non a caso, quindi, essi
scelgono frequentemente le femmine basandosi su tratti fenotipici come ad
esempio la rotondita dell’addome o le dimensioni corporee, che costituiscono un
indicatore della fecondita della femmina. Se i maschi sono limitati nel numero di
femmine con le quali possono accoppiarsi € se la dimensione delle femmine
correla con il numero di uova mature che il maschio pud fecondare (come
solitamente avviene), risulta piu vantaggioso 1’accoppiamento con una femmina di
maggiori dimensioni (Bonduriansky, 2001). Numerose ricerche hanno infatti
dimostrato in differenti taxa, che esiste una correlazione positiva tra la dimensione
delle femmine e la loro fecondita (Olsson, 1993; Verrell, 1995; Werner & Lotem,
2003; Herdman et al., 2004; Saeki et al., 2005) e in molte di queste specie ¢ stata
dimostrata una preferenza maschile per femmine di maggiori dimensioni
(Andersson, 1994; Amundsen 2000).

Nelle specie in cui le femmine possiedono degli ornamenti inoltre il maschio puo
basare la propria scelta utilizzando anche tali tratti dal momento che questi
sembrano essere dei segnali condizione-dipendente, costosi per le femmine che li
possiedono (Massironi et al., 2005; Amundsen & Forsgren, 2001). In questi casi,
apparentemente, i maschi hanno evoluto una preferenza per femmine piu
ornamentate, nonostante ci si aspetti che 1 costi legati allo sviluppo dei CSS
riducano la fecondita femminile. Come detto, in questi casi si ritiene che la scelta
direzionale maschile possa essere mantenuta se i costi di fecondita della femmina
sono mantenuti da benefici genetici (Griggio et al. 2009).

Infine, & stato dimostrato che la scelta maschile ¢ influenzata anche dalla
competizione spermatica. Nelle specie poliandriche, nelle quali gli spermi di due
o piu maschi competono per fecondare uno stesso set di uova, il successo
riproduttivo atteso di un maschio diminuisce all’aumentare del livello di
competizione spermatica. Come previsto, ¢ stato dimostrato che i1 maschi
preferiscono accoppiarsi con femmine vergini o in generale con femmine
sessualmente meno promiscue (Simmons et al., 1994).

Un numero considerevole di lavori riguardanti le scelte sessuali maschili sono
stati condotti utilizzando come modelli sperimentali specie di pesci appartenenti

alla famiglia Poeciliidae, piccoli pesci d’acqua dolce a fecondazione interna. Nei
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pecilidi, le femmine si accoppiano con numerosi maschi, i quali non forniscono
benefici diretti (cure parentali, territorio o altre risorse) alle femmine e che vivono
in gruppi pit o meno numerosi. I maschi sono sessualmente molto attivi e
dedicano la maggior parte del loro tempo nel corteggiamento delle femmine o nel
tentativo di ottenere copule forzate (Evans et al. 2011). L’investimento nella
funzione riproduttiva ¢ cosi elevato che i maschi cessano quasi completamente di
crescere una volta raggiunta la maturita sessuale. In questa condizione ci si puo
attendere che 1 maschi tendano ad ottimizzare il loro investimento riproduttivo,
cercando di dirigere la loro attivita sessuale, ove ve ne sia I’opportunita, verso la
femmina (o le femmine) che ci si aspetta possa garantire il maggior successo
riproduttivo. La scelta maschile ¢ stata percio studiata soprattutto in tre contesti:

dimensioni corporee, recettivita sessuale e dimensione del gruppo.

La dimensione delle femmine

Come precedentemente descritto 1 maschi, per massimizzare il loro successo
riproduttivo, tendono a preferire femmine piu feconde e la fecondita ¢ spesso
correlata con le dimensioni corporee della femmina (Jones et al., 2001). Studi
condotti tra i diversi taxa riportano che esiste una correlazione positiva fra la
fecondita e le dimensioni corporee o il peso corporeo delle femmine (Thornhill &
Alcock, 1983; Tilley, 1968). Tra questi, in uno studio condotto da Bisazza e
collaboratori (1989) ¢ stato dimostrato che 1 maschi di Gambusia holbrooki, un
pecilide nord americano introdotto e diffuso in Europa meridionale e in Italia,
mostrano una preferenza verso le femmine di grandi dimensioni. Come detto, il
motivo di questa preferenza ¢ dovuto al fatto che le femmine piu grandi sono
anche piu feconde e il vantaggio di accoppiarsi con le femmine piu grandi
compensa probabilmente i costi dovuti spesso alla maggiore frequenza di
interazioni aggressive con altri maschi (Bisazza & Marin 1995). In questo caso la
dimensione delle femmine viene utilizzata come segnale qualitativo dai maschi
anche se questo carattere non si ¢ evidentemente evoluto per fornire informazioni
relative alla qualita delle femmine stesse (rappresenta cio¢ un indizio e non un

segnale).
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La recettivita

Un altro fattore importante che puo influenzare la scelta maschile ¢ la recettivita
delle femmine. I maschi infatti investono tempo ed energia inseguendo e
corteggiando le femmine per accoppiarsi ma se la femmina non ¢ recettiva, questo
comportamento costoso per il maschio (Kelso & Vervell, 2002), risulta in una
ridotta probabilita di fecondare le uova della femmina. Nel tentativo di
massimizzare gli sforzi per 1’accoppiamento, 1 maschi modificano il loro
comportamento € investono maggiormente verso le femmine con una piu alta
probabilita di successo riproduttivo. Nella scelta della compagna quindi i maschi
devono considerare, oltre che ai fattori esterni come ad esempio il rischio di
predazione, la possibilita di accesso alle risorse o uno sbilanciamento della sex
ratio verso i maschi che implicano una maggiore competizione sessuale, anche lo
stato di recettivita della femmina in quanto questo influisce direttamente sulla
probabilita del maschio di accoppiarsi o, nel caso di copule coercitive, di
fecondare le uova se ovulazione e recettivita sessuale coincidono. Infatti, in molte
specie il periodo di recettivita sessuale della femmina coincide con 1’ovulazione
ed ¢ piu probabile per il maschio che riesca a fecondare un numero maggiore di
uova anche nelle specie nelle quali gli spermi rimangono vitali all’interno della
femmine per periodi lunghi, come per esempio in molti insetti, rettili, uccelli e
pesci a fecondazione interna.

La preferenza maschile quindi ¢ rivolta preferenzialmente o verso le femmine
vergini (quando cio¢ il loro set di uova ¢ pronto per essere fecondato e i maschi
risultano avere un chiaro vantaggio nell’essere i primi a fecondarle in termini di
competizione spermatica e rischio di contrarre malattie sessualmente trasmissibili)
oppure verso le femmine mature sessualmente recettive quando questo fattore
correla con il momento dell’ovulazione. La preferenza maschile per le femmine
vergini ¢ stata evidenziata attraverso vari studi condotti su invertebrati come i
ragni o negli insetti quali le farfalle o 1 coleotteri, ma esistono ancora poche
evidenze per quel che riguarda i vertebrati (Seather et al., 2001).

Per quel che riguarda piu generalmente i pecilidi, i maschi mostrano una forte
preferenza per le femmine di grandi dimensioni, non familiari (Kelley et al., 1999)

e recettive (Evans et al.,, 2011). Le femmine, avendo uno specifico ciclo
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riproduttivo, sono recettive o quando sono vergini o nella fase immediatamente
successiva al parto per alcuni giorni (Liley & Wishlow, 1974). Il maschio quindi
risulta essere avvantaggiato nella sua scelta se ¢ in grado di distinguere le
femmine vergini e recettive piuttosto che “sprecare" i1 suoi tentativi verso una
femmina gravida (sessualmente non recettiva e lontana dal momento
dell’ovulazione). A tal proposito ¢ stato osservato che i maschi di Poecilia
reticulata sono in grado di individuare le femmine recettive utilizzando come
segnale un feromone che queste ultime emettono solo nella fase recettiva. Quando
1 maschi entrano in contatto con tali ormoni generalmente rispondono aumentando
1 loro sforzi riproduttivi in termini di corteggiamento rivolto verso le femmine che
li hanno secreti (Crow & Liley, 1979).

Una serie di recenti ricerche condotte da Guevara-Fiore e i colleghi (2009; 2010)
sui maschi di P, reticulata hanno dimostrato che essi sono in grado di distinguere
le femmine vergini dalle femmine gravide e quindi non recettive. In particolare i
maschi mostrano un tasso di corteggiamento piu intenso nei confronti delle
femmine vergini mentre modificano la loro tattica nei confronti delle femmine
gravide aumentando solamente il numero di copule coercitive (i maschi di P.
reticulata, come quelli di molte altre specie di pecilidi, possono adottare in modo
intercambiabile due strategie di accoppiamento, una basata sul corteggiamento,
nella quale la femmina coopera all’accoppiamento e una coercitiva, basata sulla
capacita dei maschi di inseminare forzatamente la femmina utilizzando il lungo
organo copulatore, sfruttando le ridotte dimensioni corporee e avvicinandosi
furtivamente alle femmine, (si veda Capitolo 2, paragrafo 2.3). Inoltre i maschi
investono maggiormente nell’interazione aggressiva con altri maschi quando si
trovano in presenza di una femmina recettiva di cui percepiscono I’odore. Questa
scelta sembra essere guidata quindi da una distinzione basata soprattutto sulle
informazioni olfattive in quanto i maschi, quando viene data loro la possibilita di
distinguere tra femmine recettive € non, simili per altre caratteristiche, in base alla
sola componente visiva, non dimostrano una preferenza accentuata. La risposta
risulta essere netta, invece quando i maschi hanno accesso ad una combinazione
di entrambe le tipologie di informazione, olfattiva e visiva indicando come la
scelta dipenda da un sistema di integrazione delle informazioni che 1 maschi

mettono in atto rispetto alle possibili femmine con cui accoppiarsi € questo
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costituisce un’ulteriore evidenza del fatto che la loro scelta non sia casuale.

Gruppi di femmine di numerosita differente

La famiglia Poeciliidae comprende specie gregarie e i maschi di conseguenza
incrementano il loro successo riproduttivo nel momento in cui hanno la possibilita
di accedere ad un elevato numero di femmine. Il significato adattativo di questa
preferenza ¢ ovvio. Tuttavia, questa preferenza per essere esercitata richiede che i
maschi possiedano le capacita cognitive numeriche necessarie per discriminare tra
gruppi di diversa numerosita. Queste capacita cognitive sono state studiate in
dettaglio in Gambusia holbrooki, utilizzando sia i maschi che le femmine.

In uno studio condotto sulle femmine di Gambusia holbrooki (Agrillo et al., 2008
b) ¢ stato dimostrato che le femmine di questa specie sono in grado di distinguere
quale tra due gruppi di conspecifici sia quello pitt numeroso quando i gruppi posti
a confronto differiscono tra loro di una unita fino ad un massimo di 4 individui.
Oltre questo numero, il rapporto numerico tra i gruppi (ad esempio uno il doppio
dell’altro) diventa il fattore fondamentale per la scelta. La capacita di distinguere
tra gruppi pit o meno grandi di conspecifici e quindi di poter riconoscere
potenzialmente i gruppi contenenti un maggior numero di femmine, per quanto
riguarda la scelta maschile, ¢ risultata un’abilita cognitiva innata e la precisione di
tale abilita aumenta con 1’eta e 1’esperienza sociale (Bisazza et al., 2010). Queste
abilitd cognitive legate alla discriminazione numerica sembrano essere
praticamente universali, dato che sono state osservate, sostanzialmente conservate,
in tutte le classi di vertebrati.

A seconda delle strategie adottate dal maschio, il suo successo riproduttivo puo
aumentare o diminuire in base alla numerosita del gruppo di femmine. Un
maschio che utilizza la strategia di copula forzata (“harassment”), per esempio,
potrebbe essere avvantaggiato in un gruppo piu numeroso di femmine, in quanto
questo aumenterebbe le sue probabilita di riuscita in un tentativo di copula. Al
contrario, un maschio che corteggia potrebbe disperdere troppe energie se tentasse
di accoppiarsi con tutte le femmine che incontra e quindi ¢ possibile che si
concentri verso una sola femmina per ottimizzare lo sforzo del corteggiamento.

Uno studio condotto da Agrillo e colleghi (2008), su Gambusia holbrooki riguardo

16



la scelta maschile verso gruppi di femmine di diversa numerosita, ha dimostrato
che 1 maschi di questa specie, 1 quali utilizzano solo la strategia di copula forzata,
preferiscono gruppi di femmine pit numerosi in accordo con i limiti cognitivi
basati sulla numerosita osservati nelle femmine e in modo indipendente dalla sex
ratio del gruppo. In altri termini, in presenza di uno stesso numero di femmine i
maschi non discriminano tra gruppi nei quali sono presenti altri maschi
competitori in numero variabile. Dal momento che in natura si osservano gruppi
composti da un numero diverso di femmine ¢ quindi plausibile che le strategie di

scelta dei maschi siano state plasmate in senso adattativo.

1.3. L’OBIETTIVO DELLA TESI

In relazione a quanto precedentemente osservato, ci si puod quindi aspettare che la
selettivita della scelta sessuale non sia una prerogativa esclusivamente femminile
ma che anche nei maschi siano state selezionate delle strategie, associate con il
maggior successo riproduttivo.

A tal riguardo, il lavoro che ho svolto durante il mio tirocinio ¢ stato condotto per
verificare se, entro 1 limiti cognitivi di discriminazione numerica noti per i
pecilidi, anche 1 maschi di Poecilia reticulata evidenziano una preferenza tra
gruppi di femmine pit 0 meno numerosi. Prendendo spunto da quanto ¢ stato
osservato nell’ esperimento condotto da Agrillo e collaboratori (2008) sulla specie
affine, Gambusia holbrooki, si & voluto verificare se 1 maschi di P. reticulata
mostrano una preferenza per gruppi di femmine di diversa numerosita cosi come
osservato in G holbrooki. In accordo con quanto precedentemente osservato, sono
stati condotti 6 diversi esperimenti per verificare se 1 maschi mostrano una
preferenza tra due gruppi di stimoli (femmine) con differenze numeriche entro i
limiti per i quali ¢ stata dimostrata la capacita di discriminazione numerica nei
vertebrati. I gruppi erano percido costituiti rispettivamente da 1 o da 3
(Esperimento 1; 3; 4; 5) o da 2 o da 4 (Esperimento 2) femmine adulte di P
reticulata. In seguito ad un primo esperimento (1vs3 femmine; Esperimento 1)
che non ha evidenziato preferenze per il gruppo piu numeroso, sono stati

controllati alcuni parametri quali la socialita degli stimoli (Esperimento 3) e le

e —————
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condizioni luminose del setting sperimentale (Esperimento 4), per verificare se
questi potessero influire su una possibile scelta basata su informazioni di tipo
esclusivamente numerico. La previsione ¢ che il maschio mostri una preferenza
verso il gruppo maggiore di femmine, cosi come osservato in G holbrooki.
Tuttavia, in considerazione del fatto che mentre 1 maschi di G. holbrooki adottano
unicamente la strategia di copula forzata, mentre i maschi di P reticulata
ottengono un maggior successo riproduttivo con il corteggiamento e le copule
cooperative (Pilastro & Bisazza 1999), questo esperimento offre anche Ia
possibilita di verificare se le diverse strategie di accoppiamento in queste due
specie portano a diverse modalita di scelta maschile in relazione alla numerosita
del gruppo di femmine.

In secondo luogo, vista I'importanza della componente olfattiva nella scelta
sessuale maschile in P reticulata (Guevara Fiore et al., 2009, 2010), ¢ stato
condotto un esperimento in cui ai maschi veniva fornito anche un indizio olfattivo
(Esperimento 5) per verificare se questo sollecitasse la loro risposta. Se la
componente olfattiva incrementa la preferenza verso uno dei due gruppi di stimoli
si potrebbe concludere che la preferenza per gruppi pitt 0 meno numerosi e quindi
I’informazione numerica riguardante un gruppo di femmine, viene integrata con le
informazioni di tipo olfattivo per portare poi alla scelta finale. Inoltre, ¢ stato
adottato un confronto tra gruppi costituiti rispettivamente da 4 o da 2 femmine
(Esperimento 2) al fine di determinare se in un compito di discriminazione
numerica risultato di piu facile esecuzione in altre specie (la discriminazione
numerica in piccoli gruppi ¢ facilitato quando un gruppo ¢ il doppio dell’altro), i

maschi potessero essere facilitati nella scelta.

Infine prendendo spunto da un recente studio di Jeswiet e Godin (2011) in cui la
validita della preferenza sessuale espressa in un test di scelta spontanea ¢ stata
confermata in un test in cui 1 soggetti potevano interagire liberamente, ¢ stato
condotto un test di interazione diretta tra il maschio e una singola femmina oppure
tra il maschio e tre femmine (Esperimento 6), in un disegno sperimentale a misure
ripetute (lo stesso soggetto ¢ stato testato nelle due condizioni). In questo modo ci
si puo aspettare che se un maschio mostra una preferenza per gruppi di femmine

in base alla loro numerosita, nel momento in cui gli viene data la possibilita di
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interagire direttamente con queste ultime, si prevede di verificare un maggior
successo riproduttivo nella condizione che il maschio tende a preferire nel caso di
scelta dicotomica.

Il fine di questa serie di esperimenti ¢ stato quello di verificare se anche 1 maschi
di P. reticulata dimostrano una preferenza per gruppi numerosi di femmine e se
questa preferenza corrisponde alla condizione nella quale il successo riproduttivo
del maschio ¢ maggiore, come ¢ atteso se la scelta maschile ¢ il risultato di un

processo selettivo.
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CAPITOLO 2

BIOLOGIA DI POECILIA RETICULATA

TASSONOMIA

Regno: Animalia

Phylum: Chordata
Subphylum: Vertebrata

Classe: Actinopterygii
Ordine: Cyprinodontiformes
Famiglia: Poeciliidae

Genere: Poecilia

Specie: Poecilia reticulata

Figura 2.1: maschio (sopra) e

femmina (sotto) adulti di Poecilia

reticulata.

2.1. CARATTERISTICHE GENERALI

Gli esemplari utilizzati negli esperimenti descritti in seguito appartengono alla
specie Poecilia reticulata (Peters, 1859), un piccolo pesce teleosteo appartenente
alla famiglia Poeciliidae costituita da pesci caratterizzati da fecondazione interna,
viviparita e nei maschi dalla presenza di un organo copulatore, il gonopodio
derivante da una modificazione della pinna anale (Figura 2.1).

La famiglia Poeciliidae comprende 22 generi, fra cui il genere Poecilia che
comprende a sua volta 43 specie (Parenti & Rauchenberger, 1989). Il suo areale di
distribuzione si estende dal sud degli Stati Uniti al sud del Brasile in un vario

range di habitat acquatici (Figura 2.2).
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Figura 2.2: areale di distribuzione di Poecilia reticulata.

Poecilia reticulata comunemente nota come “guppy” o ““ pesce milione” a causa
della sua elevata prolificita, ¢ caratteristica delle isole di Trinidad e Tobago, della
Guyana e del Venezuela. E stata introdotta in tutto il mondo allo scopo di
controllore la diffusione delle zanzare e delle malattie ad esse legate, dato che
questa specie si nutre anche delle larve di questi insetti.

In natura, P. reticulata predilige i corsi d’acqua dolce pur tollerando anche le
acque salmastre. L’ambiente favorito ¢ costituito infatti dalle zone prossime alla
riva dove il flusso d’acqua ¢ piu lento e vi sono meno predatori (Meffe & Snelson,
1989) o le pozze torrentizie, caratterizzate da acque limpide, calme e poco
profonde. La specie ¢ comunque presente, anche se in popolazioni di minori
dimensioni, in fiumi dalla portata maggiore. La notevole capacita di affrontare un
ampio range di condizioni ambientali le consente di sopravvivere anche in
condizioni dove il tasso d’inquinamento ¢ particolarmente elevato (Houde 1997).
E una specie onnivora: la sua dieta comprende principalmente larve di insetti e di
altri invertebrati, vegetali (come alghe o piccole bacche cadute in acqua) e a volte
1 propri avannotti o quelli di altri pesci (Dussault & Kramer, 1981).

La pressione predatoria influisce profondamente su molti aspetti della biologia di
P reticulata tra cui la scelta del partner sessuale da parte delle femmine, il
comportamento sessuale dei maschi e la variabilita fenotipica delle loro livree (si

veda di seguito; Magurran, 2005). I predatori di questa specie infatti variano per
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distribuzione geografica e per tipologia di prede e all’interno dello stesso fiume, ¢
possibile individuare zone diverse con diversi regimi di predazione. Generalmente
nella parte alta dei flumi la pressione predatoria ¢ bassa, mentre nella parte bassa
dei fiumi, a causa dell’abbondanza dei predatori, la pressione predatoria ¢ molto
elevata.

P, reticulata ¢ caratterizzata da un marcato dimorfismo sessuale: le femmine sono
generalmente piu grandi del maschio, presentano un tasso di accrescimento
continuo e una colorazione mimetica grigio-verde con un annerimento a livello
del bordo delle squame che conferisce loro il tipico aspetto “a rete” da cui deriva
il nome della specie. Tipica delle femmine ¢ anche la presenza di una macchia
nera in corrispondenza della regione anale. I maschi invece sono di dimensioni
ridotte rispetto alle femmine e presentano una livrea colorata con macchie molto
variabili tra gli individui per forma, numero e dimensioni, classificabili in tre
tipologie principali: macchie a carotenoidi (arancio, rosso e giallo), macchie
melaniche (nere) e macchie iridescenti (verde, blu e viola).

I geni responsabili del color pattern di un individuo o almeno buona parte di essi,
sono localizzati nel cromosoma Y e mostrano una forte ereditabilita paterna
(Postma et al., 2011). L intensita della colorazione invece ¢ variabile e dipende
dalla condizione di salute del maschio; la brillantezza di tali macchie infatti puo
essere influenzata dalla capacita di foraggiamento (carotenoidi, anche se la
colorazione rossa e gialla ¢ dovuta anche ad altri pigmenti diversi dai carotenoidi)
e dallo stato di stress dell’esemplare (Houde 1997). E stata anche osservata una
spiccata variabilitda fenotipica a livello di popolazione, legata sopratutto alla
diversa pressione predatoria locale (Endler, 1980, 1983, 1987, 1991), ad esempio
una colorazione piu intensa rende il maschio piu visibile ai predatori nelle

popolazioni ad alto rischio di predazione.
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2.2. BIOLOGIA RIPRODUTTIVA

P, reticulata ¢ una specie ovovivipara, lecitotrofica e a fecondazione interna, in cui
gli individui si riproducono potenzialmente tutto 1’anno (Constantz,1989).
L’assetto cromosomico della specie comprende ventitré cromosomi e il sesso

eterogametico (XY) ¢ quello maschile (Magurran, 2005).

2.2.1. IL MASCHIO

Figura 2.3: maschio adulto di P. reticulata.

I maschi (Figura 2.3), oltre che per la colorazione si differenziano per la presenza
di una struttura chiamata gonopodio, attraverso il quale avviene il trasferimento
degli spermi. Il gonopodio corrisponde ad una modificazione della pinna anale per
cui gli ultimi tre raggi subiscono un ispessimento per poi allungarsi a formare un
canale attraverso cui, durante la copula viene trasferito 1’eiaculato direttamente nel
gonoporo della femmina. Generalmente, la pinna anale dei maschi comincia a
differenziarsi a cinque, sei settimane di eta, quando iniziano anche a comparire le
prime macchie colorate a livello della livrea (Rosen & Bailey, 1963; Constantz,
1989).

Il gonopodio ¢& provvisto inoltre di strutture accessorie. E presente una
protuberanza sul lato ventrale del gonopodio, chiamata “hood”, che si sviluppa da
un piccolo rigonfiamento e si estende oltre ’estremita del gonopodio stesso una
volta raggiunta la completa maturita sessuale. Questa protuberanza sembra avere

una funzione sensoriale (Clark & Aronson, 1951; Constantz, 1989). Solamente
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quando I’hood si sviluppa completamente e supera in lunghezza la punta del
gonopodio vero e proprio i maschi sono effettivamente in grado di trasferire con
successo gli spermi alla femmina (Houde, 1997). E anche presente una serie
piccole strutture uncinate dette “hooks” nella parte distale dell’organo copulatore
che hanno la probabile funzione di facilitare I’aggancio del maschio alla femmina

durante la copula (Houde, 1997), (Figura 2.4).

—
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Figura 2.4: rappresentazione schematica della struttura del gonopodio in un maschio

sessualmente maturo.

Gli spermatozoi invece sono raggruppati in pacchetti spermatici detti
spermatozeugmata (“bundles” in inglese). Le sperm bundles hanno misura di circa
135 - 235 um e comprendono in media 27,000 spermi ciascuna (Billard, 1969),
con le teste rivolte verso I’esterno e le code all’interno della spermatozeugmata
(Kuckuck & Greven, 1997). La produzione di spermi e la loro velocita in vitro
sono influenzate positivamente dalla presenza delle femmine (Bozynski & Liley,

2003; Gasparini et al., 2009).
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2.2.2. LA FEMMINA

Figura 2.5: femmina adulta di P. reticulata.

Nelle femmine (Figura 2.5) la maturazione sessuale comincia invece all’eta di
quattro settimane, con la comparsa della caratteristica macchia nera posta nella
regione anale (Houde, 1997). L’apparato urogenitale della femmina termina con
una papilla carnosa che viene spostata dal gonopodio al momento
dell’accoppiamento. Sotto di essa ¢ situato il poro genitale da cui si diparte un
corto gonodotto, estroflessione dell’ovario.

Una volta trasferiti gli spermi possono essere conservati tra le pliche dell’ovario o
nel gonodotto femminile anche per diversi mesi (Constantz 1984), probabilmente
nutriti con zuccheri extra-cellulari prodotti dai tessuti ovarici (Gardiner, 1987).

In questo modo la femmina ¢ in grado di fecondare le proprie uova al momento
piu opportuno e di colonizzare un nuovo habitat anche in assenza di maschi.

Nel fecondare le uova la femmina da precedenza agli spermi derivanti da
accoppiamenti piu recenti (Houde 1997), probabilmente per la loro maggior
capacita di fecondazione rispetto a quelli conservati per lungo tempo (Winge,
1937).

Una volta avvenuta la fecondazione, gli embrioni si sviluppano all’interno della
madre fino al completo assorbimento del sacco vitellino e alla nascita sono
completamente indipendenti. La durata della gestazione ¢ di circa un mese, con
elevata variabilita individuale in termini di durata della gestazione e numero di
piccoli partoriti. Le femmine sono sessualmente recettive solo quando sono
vergini e per i 2-3 giorni successivi al parto, quando avviene 1’ovulazione (Liley,

1966). Durante questo periodo le femmine si accoppiano con piu maschi, dando
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vita a figliate con paternita multipla (Hain & Neft, 2007; Neff et al., 2008).

2.3. COMPORTAMENTO SESSUALE MASCHILE

I guppies presentano un sistema nuziale promiscuo, che non prevede doni nuziali,
comportamenti di difesa del territorio o delle risorse, né cure parentali. Le
femmine ricevono dai maschi durante I’accoppiamento solamente il contributo
genetico dei gameti.

I maschi investono la maggior parte del loro tempo in tentativi di accoppiamento
verso le femmine (Magurran 2005). Di scarso rilievo ¢ invece la competizione
maschile, in quanto le interazioni aggressive tra i rivali si riducono generalmente
al “mate-guarding” della compagna o allo scacciare 1’avversario che si intromette
durante un’esibizione di corteggiamento gia in corso (Liley, 1966; Houde, 1997).
I maschi sessualmente maturi di P. reticulata mettono in atto due tattiche
riproduttive alternative: il corteggiamento (sigmoid display) seguito da
accoppiamento cooperativo e le copule coercitive o “gonopodial thrust’ (GT). 1l
successo delle due tattiche ¢ diverso, sia in termini di copule riuscite, sia a livello
degli spermi trasmessi (Pilastro & Bisazza, 1999). Entrambe le tattiche possono
essere utilizzate dallo stesso individuo e la scelta tra le strategie ¢ determinata da
diversi fattori, sia comportamentali che ambientali:

Un’ alta pressione predatoria implica che i maschi effettuino piu frequentemente
le copule coercitive. I display aumentano infatti il rischio di essere visti dai
predatori. Inoltre quando sono presenti dei predatori le femmine investono piu
tempo nel tentativo di evitare di essere predate, piuttosto che nell’evitare i
tentativi di copula di un maschio (Evans et al. 2002).

Individui di piccole dimensioni e/o0 poco attraenti adottano invece piu
frequentemente la strategia del “gonopodial thrust”. E stato infatti dimostrato un
maggior successo nelle copule forzate per i maschi di piccole dimensioni corporee
(Bisazza & Pilastro, 1997; Pilastro & Bisazza, 1999).

La recettivita della femmina, che induce 1 maschi ad adottare preferenzialmente la
tattica del corteggiamento quando sono recettive o dei GT quando le femmine non

sono recettive (Houde, 1997).

e —————
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Nel caso di scarsita di cibo, il GT ¢ favorito poiché meno costoso sia in termini di
tempo che di energia (Abrahamas, 1993).

Una diminuzione della visibilita (trasparenza dell’acqua) aumenta la frequenza
degli accoppiamenti coercitivi poiché i colori risultano meno visibili, diminuisce
la probabilita di una buona riuscita del display e aumenta invece la possibilita di
riuscita di un GT (Luyten & Liley, 1991).

Se la sex ratio ¢ molto sbilanciata verso i maschi, 1’accoppiamento coercitivo ¢
preferito perché meno costoso e piu vantaggioso in questo tipo di situazione

(Evans & Magurran, 1999).

2.3.1. CORTEGGIAMENTO (SIGMOID DISPLAY)

Figura 2.6: maschio che si esibisce in un display verso una femmina.

I corteggiamento della femmina da parte del maschio si pud descrivere in diverse
fasi (Figura 2.7): inizialmente, il maschio insegue la femmina finché non riesce a
porsi all’interno del suo campo visivo, inarca il proprio corpo e assume una forma
ad “S” (da cui il nome “sigmoid display”), in modo da mettere bene in evidenza la
colorazione della propria livrea (Figura 2.6) ed inoltre allarga la coda, estende ed
innalza la pinna dorsale e mediante contrazioni ritmiche della muscolatura
corporea, vibra davanti alla potenziale compagna, spesso compiendo un giro su

stesso per meglio far risaltare la livrea di entrambi 1 lati del corpo. Nel corso di
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questa esibizione le dimensioni delle macchie melaniche possono aumentare cosi
come le strisce nere intorno alle macchie arancioni tendono ad aumentare di
spessore (Baerends et al., 1955), facendole risaltare piu grandi. Se la femmina a
cui ¢ rivolto il corteggiamento ¢ sessualmente recettiva e accetta di accoppiarsi
con il maschio, essa risponde al corteggiamento: inclina il corpo, si accosta
leggermente al maschio (“gliding”) e si dispone parallelamente a lui. A questo
punto seguono rapide rotazioni dei partner 1’uno intorno all’altro e avviene la
copula vera e propria durante la quale il maschio trasferisce gli spermi e al
termine della quale la coppia si separa bruscamente. La durata della copula e di
conseguenza la quantita di spermi trasferiti dal maschio ¢ correlata, almeno in
parte alla preferenza della femmina (Pilastro et al., 2007). Se la femmina non ¢
recettiva viceversa, cerca di ignorare il maschio o di allontanarlo in modo tale che
il tentativo di corteggiamento si concluda.

Ad accoppiamento avvenuto, il maschio manifesta un comportamento
caratteristico: rimanendo nelle vicinanze della compagna, rilassa le pinne ed
effettua dei piccoli sobbalzi detti “jerks” la cui durata e frequenza sono variabili e
calano nel tempo. Questo comportamento sembra essere legato al trasferimento
degli spermi e sembra essere un indice del successo della copula (Liley, 1966). 1l
numero di jerks eseguiti dal maschio correla con il numero di spermatozoi
trasferiti (Pilastro et al., 2007). Il jerking ¢ un comportamento caratteristico dei
guppies, mentre in altre specie appartenenti alla famiglia Poeciliidae questo
comportamento non si osserva. Il suo ruolo tuttora ¢ poco chiaro, in quanto si
tratta di un comportamento molto vistoso e che rischia di aumentare la visibilita

del maschio ai predatori (Pocklington & Dill, 1995).
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Figura2.7: schematizzazione del corteggiamento e del successivo accoppiamento cooperativo
in Preticulata. A e B: inseguimento della femmina; C, D, E e F: corteggiamento; G, H e I:

tentativi di copula.

2.3.2. ACCOPPIAMENTO COERCITIVO (GONOPODIAL THRUST)

Quando le femmine non sono recettive, i maschi possono tentare di accoppiarsi
forzatamente. Con questa strategia il maschio si avvicina alla femmina
posteriormente e cerca di inserire il gonopodio nel gonoporo velocemente (Figura
2.8). Questo comportamento ha maggior successo quando la femmina ¢ impegnata
a procurarsi del cibo, ¢ spaventata o mentre risponde al corteggiamento di un altro
maschio (Houde, 1997). Molti tentativi di accoppiamento coercitivo comunque
non si concludono con il trasferimento di spermi. L’efficienza di inseminazione tra
le due strategie ¢ notevolmente diversa e il numero di spermi trasferiti durante il
GT ¢ in media tre volte inferiore a quello delle copule cooperative (Pilastro &

Bisazza,1999; Matthews & Magurran, 2000).
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Figura 2.8: accoppiamento coercitivo in P. reticulata. A e B: inseguimento della femmina;

C e D: tentativo di copula.

2.4. COMPORTAMENTO SESSUALE FEMMINILE

Durante tutto il corso della vita la femmina ¢ soggetta a numerosi tentativi di
copula, anche forzata, da parte dei maschi che in media compiono un tentativo di
copula al minuto (Magurran & Seghers 1994). La scelta femminile comunque ha
tuttavia probabilmente un ruolo fondamentale nel determinare il successo
riproduttivo dei maschi. La scelta femminile ha certamente un costo per la
femmina che deve sottrarre tempo ad altre attivita come ad esempio il
foraggiamento (Magurran & Seghers, 1994) e si espone ad un maggior rischio di
predazione (Magurran & Nowak, 1991).

Per questa ragione ci si aspetta che la scelta femminile sia vantaggiosa e comporti
dei benefici. I criteri di cui si avvalgono le femmine per la loro scelta si basano su
diversi fattori ma la colorazione del maschio sembra avere un ruolo primario
(Endler & Houde 1995; Evans et al., 2004). Le femmine infatti mostrano una
spiccata preferenza per i maschi con un’estesa colorazione arancione (Pilastro et
al., 2004), che potrebbe essersi originariamente sviluppata attraverso un
meccanismo di “sensory bias” secondo il quale le macchie arancioni dei maschi
ricorderebbero alla femmina il colore dei frutti arancioni ad elevato valore

nutritivo che occasionalmente cadono nei corsi d’acqua (Rodd et al., 2002). Dato
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che 1 maschi non offrono altre risorse alle femmine, il mantenimento della scelta
femminile in P. reticulata deve essere associato a benefici indiretti (genetici) che
le femmine otterrebbero scegliendo il partner migliore. Sono percio preferiti
individui con estese macchie arancioni perché possono essere considerate un
segnale onesto della condizione del maschio in quanto solo i maschi in buona
salute, con un buon sistema immunitario ¢ maggiormente abili a reperire cibo,
sono in grado di esibire una colorazione arancione brillante (Houde, 1997; Brooks
& Endler, 2001).

L’estensione delle macchie arancioni inoltre correla con la qualita dell’eiaculato
(Locatello et al., 2006), dimostrando come questa sia anche indice della qualita
dei tratti post copulatori dei maschi. Le femmine, utilizzando questo segnale come
criterio per scegliere il partner, hanno quindi maggiori probabilita di produrre una
prole di migliore qualita genetica.

Anche il tasso di corteggiamento esibito da un maschio ¢ una caratteristica
considerata nella scelta femminile. I maschi infatti si espongono maggiormente ai
rischi di predazione nel tentativo di ottenere una risposta cooperativa da parte
delle femmine e quindi solo i maschi in migliori condizioni sono in grado di
sfuggire alla predazione (Nicoletto, 1993; Farr, 1980). Sono preferiti anche quei
maschi che hanno caratteristiche fenotipiche rare; il vantaggio consiste nel
diminuire 1 costi dovuti all’inbreeding (Zajistschek et al., 2006; Zajistschek &
Brooks, 2008). Inoltre si ¢ visto che le femmine, in successivi cicli riproduttivi
tendono a non accoppiarsi con gli stessi maschi, ma che piuttosto preferiscano
cambiare partner (Becher & Magurran, 2004). I cambiamenti nella scelta
potrebbero essere dovuti anche al fatto che le femmine piu giovani ed inesperte
imitano le scelte effettuate dalle femmine piu anziane e con piu esperienza
(Dugatkin & Godin, 1993), oppure che nel tempo cambiano le loro preferenze.

A tal proposito si ¢ visto che femmine vergini dell’eta di sei o dodici mesi
mostrano preferenze diverse per gli ornamenti maschili (Kodric- Brown &
Nocoletto, 2001).

Anche la dimensione corporea del maschio pud guidare la scelta femminile, dal
momento che si ¢ riscontrato che in alcune popolazioni le femmine preferiscono i
maschi di taglia superiore o dalle code piu lunghe (Reynold & Gross, 1992;
Endler & Houde, 1995).
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2.5. SELEZIONE SESSUALE POST-COPULATORIA

Come conseguenza dell’elevata promiscuita sessuale in questa specie ¢ presente
una spiccata competizione spermatica tra i maschi secondo la quale gli spermi di
due o piu maschi competono per fecondare uno stesso set di uova e alla quale,
consegue una frequente paternita multipla della prole (Magurran, 2005).

La preferenza femminile espressa verso un maschio a livello pre-copulatorio puo
comunque essere mantenuta anche a livello post-copulatorio (selezione
direzionale). Se ad esempio ’estensione delle macchie a carotenoidi ¢ favorita in
fase pre-copulatoria ¢ probabile che tale preferenza sia associata anche a livello
post-copulatorio con i1 parametri che correlano positivamente con la qualita del
maschio, quali la quantita delle riserve spermatiche (Matthews et al., 1997,
Pilastro & Bisazza, 1999) o con altri aspetti qualitativi quali la velocita e la
vitalita degli spermi prodotti (Locatello et al., 2006, Boschetto et al., 2008). In P,
reticulata sono ancora poco noti gli aspetti che concernono la selezione post-
copulatoria non direzionale. Infatti se nella selezione direzionale la scelta criptica
femminile si basa sugli stessi criteri assoluti di selezione del maschio a livello pre-
copulatorio, dall’altro lato nella selezione non direzionale le femmine potrebbero
invece favorire gli spermatozoi di maschi genotipicamente compatibili. La scelta
criptica femminile non sarebbe quindi influenzata dalle caratteristiche del maschio
di per s¢, ma piuttosto da un confronto delle caratteristiche della coppia a livello
genetico. Le ricerche in questo campo sono ancora scarse € sembrano comunque
dimostrare che la selezione direzionale ¢ piu forte di quella non direzionale in P.
reticulata (Evans et al., 2008; Boschetto, 2008).

Come detto anche precedentemente, le informazioni sui criteri di scelta maschile
sono molto piu scarse rispetto a quelle disponibili per la scelta femminile. In
particolare, mentre esistono studi sulla preferenza maschile tra femmine di diversa
qualita (si veda ad esempio Herdman et al., 2004), mancano dati sulle preferenze

maschili per gruppi di femmine di diversa numerosita.
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CAPITOLO 3:

MATERIALI E METODI

3.1. SOGGETTI SPERIMENTALI

Gli esemplari utilizzati negli esperimenti appartengono ad una popolazione di P
reticulata proveniente dalla parte inferiore del corso del fiume Tacarigua,

nell’isola di Trinidad (Figura 3.1).

e ]
6 & i 15 20km

Fiume Tacarigua

Figura 3.1: collocazione geografica dell’isola di Trinidad e sua idrografia. Il fiume Tacarigua

¢ indicato con il numero 5.

Gli individui sono stati stabulati all’interno di vasche di volume variabile tra i 25 e
1 125 litri d’acqua presso il Dipartimento di Psicologia Generale “V. Benussi”
dell’Universita degli Studi di Padova dove sono stati svolti gli esperimenti. Le
vasche erano dotate di un fondale composto da ghiaia a granulometria medio-fine
e da vegetazione naturale e artificiale. La temperatura ¢ stata mantenuta costante a
25 £ 1°C. In questo modo si ¢ creato un habitat il piu possibile simile a quello
naturale. L’acqua ¢ stato mantenuta pulita grazie a filtri biologico-meccanici
costituiti da cannolicchi con batteri azoto-fissatori e da uno strato di lana di vetro

attraverso cui veniva fatta filtrare progressivamente I’acqua della vasca in modo

e —————
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da depurarla. Le vasche venivano inoltre lavate, con sostituzione del filtro e
ricambio di acqua, ad intervalli di circa quaranta giorni.

Un adeguato apporto d’ossigeno era invece fornito da aeratori con pietre porose,
mentre I’illuminazione era data da lampade a neon poste al di sopra delle vasche e
regolate con un ciclo luce/buio di 12 ore (07:00 — 19:00) rispettando il naturale
fotoperiodo della specie.

L’alimentazione consisteva nella somministrazione di cibo secco specifico per 1
pesci (DuplaRin S, GVG Sera) o cibo fresco costituito da nauplii di Artemia

salina, allevati e fatti schiudere appositamente per la somministrazione.

3.2. APPARATI SPERIMENTALI

Un primo apparato, usato negli esperimenti di scelta spontanea volti a verificare
se la differenza numerica delle femmine da corteggiare costituisce un parametro
che influisce sulla scelta maschile, era composto da tre vasche adiacenti (Figura

3.2).

Figura 3.2:rappresentazione schematica dell’apparato sperimentale. Nelle vasche laterali
(vasche degli stimoli: (a) e (c) venivano posizionate le femmine stimolo e nella vasca centrale

(b) il maschio test.

Nella vasca centrale, chiamata in seguito “vasca del soggetto” di misura 60x40x35

cm veniva inserito il soggetto sperimentale e al suo interno ¢ stato posto un
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cilindro di plastica trasparente, controllato tramite un sistema a carrucola che ¢
stato utilizzato per permettere 1’ambientamento del maschio nel periodo
antecedente al test.

Ai due estremi rispetto alla vasca del soggetto erano invece posizionate due
vasche piu piccole di misura 20x50x32cm, chiamate “vasche degli stimoli”.

La temperatura dell’acqua all’interno di queste vasche ¢ stata mantenuta costante
a 25°C (x1°C) e ciascuna ¢ stata illuminata con un neon da 18W posto
centralmente (ad eccezione della vasca del soggetto negli Esperimenti 4 e 5; si
veda in seguito). Le vasche degli stimoli sono state fornite inoltre di ghiaino per
acquari mentre, la parte esterna delle vasche e il fondo della vasca del soggetto
sono stati rivestiti da un foglio di poliplack di colore verde (un materiale plastico
facilmente modellabile) in modo da isolare I’apparato sperimentale dall’ambiente
esterno. Inoltre ¢ stato creato un isolamento ulteriore grazie a dei tendaggi scuri
nella stanza degli esperimenti per evitare altre fonti di luce o che fattori esterni
potessero influire sul normale comportamento dei soggetti sperimentali.

Una videocamera (Sony DCR-SR 15E) posta a circa un metro sopra 1’apparato
sperimentale permetteva la registrazione del comportamento del maschio test
durante tutta la durata dell’esperimento.

L’apparato utilizzato nel terzo e quarto esperimento, nei quali sono stati controllati
alcuni parametri che potevano influire sul comportamento degli stimoli e di
conseguenza sulla preferenza espressa dai maschi test, era uguale al precedente a
cui perod sono state fatte delle modifiche.

In un primo caso (Esperimento 3), sono stati posizionati due specchi laterali,
all’interno delle vasche degli stimoli. La loro posizione era tale che solo gli
stimoli si potessero vedere riflessi in modo da non alterare la percezione del
numero di femmine presentate al maschio test. Questo cambiamento ¢ stato
effettuato perché le femmine di questa specie sono sociali e di conseguenza, la
femmina singola, trovandosi in un ambiente nuovo, avrebbe potuto comportarsi in
modo innaturale ad esempio nascondendosi sul fondo della vasca e rendendosi
poco visibile al maschio.

Nel secondo caso invece (Esperimento 4) la vasca del soggetto non ¢ stata
illuminata. In questo modo il maschio test riusciva a vedere le femmine stimolo

ma queste ultime non potevano vedere il maschio, eliminando il possibile effeto
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legato all’interazione tra maschi e femmine.

Nel quinto esperimento 1’apparato ¢ stato ulteriormente modificato per verificare
se la risposta del maschio differisse in relazione alla presenza di una componente
olfattiva femminile dal momento che questa potrebbe influire sulla scelta maschile
(Guevara-Fiore et al, 2009; 2010).

In questo caso una vasca supplementare di misura 60x36x24 cm, dotata di filtro e
sistema di aerazione, ¢ stata sistemata in posizione sopraclevata ma isolata
visivamente rispetto all’apparato sperimentale. All’interno di questa vasca, sono
state isolate per una settimana 10 femmine adulte, in modo tale che nell’acqua si
concentrasse una forte componente olfattiva. In seguito, durante gli esperimenti,
tramite un sistema costituito da un tubicino che si biforcava regolato da un
rubinetto, 1’acqua veniva fatta percolare nella vasca del soggetto con un flusso
costante ed in due punti diametralmente opposti al centro della vasca. In questo
modo si ¢ rinforzato la percezione del maschio della presenza di femmine.

Infine per I’ultimo esperimento (Esperimento 6), nel quale si € voluto verificare
I’interazione diretta dei maschi in presenza di 1 o 3 femmine, ¢ stato allestito un

diverso apparato (Figura 3.3).

Figura 3.3: rappresentazione schematica dell’apparato sperimentale utilizzato
nell’Esperimento 6 per ’interazione diretta (a: alloggio utilizzato per ’ambientamento del

maschio test).

In particolare questo apparato era formato da un’unica vasca quadrata

(65x65x37cm). Il fondo della vasca ¢ stato ricoperto con uno strato di ghiaino per
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acquari sopra cui ¢ stata posizionata una rete a maglia fine di colore verde per
aumentare il contrasto tra i pesci e il fondale e facilitare il loro riconoscimento nei
filmati registrati. Su due angoli della vasca in posizione opposta si trovavano
rispettivamente un sistema per filtrare 1’acqua e un alloggio all’interno del quale
veniva posizionato il maschio stimolo nel periodo di ambientamento. Entrambe
queste strutture erano costruite in poliplack di colore verde e presentavano la
stessa struttura in modo tale da mantenere la simmetria dell’apparato. Lo
scompartimento in cui veniva inserito il maschio test era dotato di una finestra
fatta in plastica trasparente che gli permetteva di osservare le femmine durante il
periodo di ambientamento e che poteva essere alzata e abbassata dall’esterno,
dallo sperimentatore tramite un filo per evitare di disturbare i pesci. Sul fondale
infine sono state posizionate 3 strutture rettangolari costruite in poliplack che
mimavano il riparo costituito dalla vegetazione.

Le pareti esterne dell’apparato sono state avvolte da una rete di maglia fine di
colore grigio-verde ad esclusione del lato attraverso cui venivano fatte le
osservazioni. Su ogni lato dell’apparato, sulla parete esterna sono stati posizionati
dei neon da 18W al di sopra del livello dell’acqua per evitare che la luce riflessa
all’interno dell’apparato interferisse sulla registrazione.

Anche in questo caso infatti, al di sopra dell’apparato, ¢ stata posizionata una
videocamera per registrare 1 movimenti dei soggetti da esaminare, ad una altezza
tale da poter permettere I’inquadratura dell’intero apparato (1,5 metri).

La raccolta dei dati ¢ stata ottenuta anche attraverso 1’osservazione diretta e
I’apparato e lo sperimentatore sono stati isolati dall’ambiente esterno con delle

tende scure.

3.3. PROCEDURA SPERIMENTALE

Gli esperimenti condotti in questo lavoro di tesi si possono distinguere in due
diverse tipologie.

I primi 5 esperimenti consistevano in un test di scelta spontanea nel quale i maschi
stimolo potevano scegliere tra un gruppo costituito da 3 femmine e 1 femmina

singola ad esclusione del secondo esperimento nel quale il maschio poteva

37



scegliere tra gruppi composti da 2 e 4 femmine adattando quanto riportato in un
recente studio condotto da Agrillo e collaboratori (2008) su una specie affine, G
holbrooki.

A tal riguardo le femmine stimolo, tutte sessualmente non recettive, venivano
prelevate da una vasca si stoccaggio nella quale erano state inserite una volta
selezionate in base ad un range limitato di dimensioni corporee, comprese tra i 20
e 1 22 mm dal momento che ¢ noto che tale carattere in questa specie correla con
la fecondita e che 1 maschi preferiscono le femmine di dimensioni maggiori.

I maschi test invece, una volta scelti dalle vasche di stoccaggio, assicurandosi che
fossero in buone condizioni, venivano isolati in una vasca 24 ore prima del test in
modo da incrementare il loro interesse nei confronti delle femmine stimolo al
momento del test stesso.

E stata osservata la preferenza spontanea di un numero compreso tra 20 e 29

maschi in ciascun esperimento.

Test di scelta maschile

Ad ogni esperimento venivano inserite rispettivamente 3 femmine e 1 femmina
(ad esclusione del secondo esperimento, in cui i gruppi stimolo erano formati da 2
e 4 femmine ma con la stessa procedura degli altri esperimenti) nelle vasche degli
stimoli lasciate poi in ambientamento per 15 minuti affinché si potessero abituare
al nuovo ambiente. La loro condizione veniva comunque monitorata prima di
cominciare il test. Trascorso tale periodo i maschi test venivano prelevati dalla
vasca in cui erano stati precedentemente isolati ed inseriti nella vasca del soggetto
all’interno del cilindro trasparente. Passati 10 minuti all’interno del cilindro, in
modo che il maschio potesse osservare le femmine nelle vasche laterali e ad
abituarsi al nuovo ambiente, il cilindro veniva sollevato ¢ il maschio test veniva
rilasciato. Dopodiché il suo comportamento veniva registrato per un totale di 20
minuti tramite la videocamera posta al di sopra dell’apparato.

Per quanto riguarda il quinto esperimento in cui sono stati utilizzati anche indizi
olfattivi, la procedura era identica a quella descritta precedentemente. L’unica
differenza consisteva nel fatto che nel momento in cui il cilindro veniva sollevato,

si apriva il rubinetto che permetteva all’acqua di passare dalla vasca in cui
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risiedevano le 10 femmine alla vasca del soggetto attraverso i due tubicini inseriti
centralmente. La posizione degli stimoli al termine di ogni prova veniva invertita
in modo tale da escludere possibili artefatti dovuti ad eventuali imperfezioni
dell’apparato.

Per la misura della preferenza sociale, ¢ stato preso in considerazione il tempo
(misurato in secondi) trascorso dai soggetti nelle due aree limitrofe ai settori degli
stimoli. Queste aree, chiamate zone di preferenza erano ciascuna di 11 cm. In
particolare ¢ stata utilizzata come variabile dipendente la proporzione di tempo
trascorsa verso il gruppo di stimoli costituito da 3 femmine. Tale misura poteva
variare da un minimo di zero, che indicava una totale preferenza per la femmina
singola, fino ad un massimo di 1, che indicava una preferenza per il gruppo
costituito da 3 femmine. Un valore di 0.5 rappresentava di conseguenza una scelta
casuale.

In un secondo momento, in tutti gli esperimenti, i soggetti che non hanno
attraversato la vasca del soggetto da una estremita all’altra per almeno tre volte
nel corso dei primi 15 minuti di osservazione o che hanno trascorso meno del 7%
o piu del 93% del tempo totale in una delle due aree di preferenza sociale sono

stati esclusi dalle statistiche.

Comportamento del maschio con una o con tre femmine: interazione diretta

Nell’ultimo esperimento di osservazione diretta di interazione tra il maschio e le
femmine, la procedura sperimentale era invece diversa. Sono stati sottoposti a test
un totale di 24 maschi adulti.

Il test veniva effettuato in due giorni successivi e anche in questo caso 1 soggetti
venivano isolati sessualmente 24 ore prima del test. Le femmine stimolo invece
venivano lasciate ambientare la notte precedente all’interno dell’apparato in modo
tale che I’ambiente fosse a loro familiare al momento del test. Dal momento che
quest’ultimo esperimento ¢ stato condotto per verificare se 1 maschi, potendo
interagire direttamente con le femmine, mostrino una differenza in termini di
preferenza e di interazioni sessuali con 1 o 3 femmine, la presentazione di questi
due gruppi di stimoli ¢ stata randomizzata tra 1 soggetti. Meta dei soggetti quindi

ha interagito con la femmina singola il primo giorno e meta con le tre femmine. I
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test sono stati condotti a distanza di 24 ore uno dall’altro e durante questo
intervallo 1 soggetti sono stati comunque mantenuti in isolamento dalle femmine.
La singola femmina o le 3 femmine stimolo venivano inserite nell’apparato
sperimentale 20 minuti prima dell’inizio della prova. Il precedente ambientamento
faceva in modo che gli stimoli non fossero spaventati. In seguito il maschio
veniva introdotto all’interno dell’alloggio posto all’angolo dell’apparto e tramite
la finestra mobile poteva osservare il comportamento delle femmine stimolo per
10 minuti. Trascorso questo periodo, la finestra veniva sollevata permettendo la
fuoriuscita del maschio e poi richiusa. Una volta che il soggetto era libero di
interagire con gli stimoli, anche la registrazione e I’osservazione diretta da parte
dello sperimentatore iniziavano.

In questo esperimento venivano rilevati e presi in considerazioni per le successive

analisi i seguenti comportamenti:

-1l tempo in secondi che il maschio trascorreva con ciascuna femmina;

-1l numero di display (il maschio effettuava sigmoid display verso la femmina

corteggiandola);

-1l numero di tentativi di copula forzata o gonopodial trust (GT) che a loro volta

erano distinguibili, secondo il seguente schema (Pilastro & Bisazza, 1999) in:

o GT1: quando il maschio inseguiva la femmina a non piu di 2 lunghezz e di
distanza, scattando verso di lei alzando il suo gonopodio e fermandosi a
livello della coda (senza contatto fisico);

o GT2: quando il maschio si avvicinava con la testa a livello del gonoporo
della femmina;

o GT3: quando il maschio si avvicinava con il gonopodio al gonoporo della
femmina, in questo caso il contatto fisico era evidente;

o GT4 oppure copula: quando il maschio conseguiva una copula seguita dai
jerks;

o Il numero e la durata dei jerks
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In seguito alle due prove, il maschio test veniva fotografato e successivamente la
sua analisi morfologica veniva effettuata come descritto di seguito nel paragrafo
3.4.

Tutte le successiva analisi dei dati sono state effettuate con 1’utilizzo del pacchetto

statistico PASW Statistics 18 per Windows.

3.4. MISURAZIONE ED ANALISI MORFOLOGICA DEI
MASCHI

Per poter valutare le caratteristiche morfologiche dei maschi utilizzati negli
esperimenti in modo dettagliato, al termine di ogni test i soggetti venivano
anestetizzati, immergendoli in una soluzione contenente I’anestetico M.S. 222
disciolto in acqua. Il soggetto veniva poi prelevato e sistemato su un supporto di

plastica dotato di un riferimento in carta millimetrata (Figura 3.4).

=

Figura 3.4: soggetto anestetizzato, posto su carta millimetrata e fotografato.

A questo punto, il soggetto veniva fotografato utilizzando una fotocamera digitale
(Nikon Cool Pix 4300) fissata su un cavalletto ad una altezza di 10 cm sopra il
soggetto. Le immagini sono state in seguito trasferite su computer ed analizzate
tramite il programma UTHSCSA Image Tool (University of Texas Health Science
Center, San Antonio, TX) mediante il quale sono state misurate per ogni soggetto

le seguenti caratteristiche morfologiche (Figura 3.5):
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Lunghezza standard (SL, “standard length”): lunghezza del maschio dalla
punta del muso alla base della pinna caudale;

Lunghezza totale (TL, “total length”): lunghezza del maschio dalla punta
del muso all’estremita della coda;

Area totale: area del corpo, compresa la pinna caudale (ma non la pinna
dorsale);

Estensione (area) e numero delle macchie colorate presenti sul corpo:
macchie nere, iridescenti (blu, verdi, viola e argentate) e a carotenoidi
(gialle, arancio e rosse). E stata considerata sia la dimensione effettiva, sia
quella relativa all’area totale del soggetto esaminato (percentuale), in
modo da poter controllare per le dimensioni del corpo. Nella popolazione
considerata negli esperimenti ho considerato anche le macchie iridescenti

oltre che a quelle arancio perché in alcune popolazioni ¢ stata dimostrata

che esse influenzano la scelta femminile pre-copulatoria (Brooks,1996;

Kodric-Brown e Nicoletto, 1996).

Estensione delle

Estensione delle macchie
macchie nere

a carotenoidi arancioni

2{W Estensione delle macchie . Estensione delle macchie
i@ a carotenoidi gialle iridescenti

Figura 3.5: esempio di fenotipo maschile con indicazioni dei caratteri misurati.
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CAPITOLO 4

RISULTATI

La soglia di significativita ¢ stata posta a p = 0.05. Tutte le medie vengono

presentate con le relative deviazioni standard (Media + DS).

4.1. ESPERIMENTO 1: preferenza verso gruppi di femmine
di diversa numerosita (3vsl)

Nel primo esperimento ¢ stata osservata la preferenza spontanea dei maschi di P
reticulata verso gruppi di femmine della stessa specie che differivano in
numerosita per verificare se questa variabile risulta influente nella loro scelta.
Nello specifico sono state selezionate tra un totale di 58 femmine adulte e
sessualmente non recettive, 20 femmine in un range di grandezza tra i 20 e 1 22
mm (Media+ DS: 20.78 £ 0.73 mm) che sono state poi utilizzate come stimoli in
modo casuale nel corso dei diversi esperimenti (3 femmine in una vasca e 1
femmina nell’altra).

Sono stati utilizzati un totale di 20 soggetti sperimentali e il loro comportamento ¢
stato osservato per 20 minuti. E stato quindi condotto un test - a campione unico
utilizzando come variabile dipendente la proporzione di tempo trascorso verso il
gruppo piu numeroso. Non ¢ stata evidenziata una preferenza statisticamente
significativa per uno dei due gruppi (preferenza per il lato con tre femmine, Media
+ DS: 0.483 £ 0.293; t(19)= 0.258, p=0.799).

In secondo luogo sono state ricondotte le analisi escludendo dal campione i
soggetti che non erano risultati idonei secondo 1 due criteri di scelta prestabiliti (3
spostamenti all’interno della vasca del soggetto nei primi 15 minuti di test € un
indice di preferenza compreso tra 0.07 e 0.93). Anche escludendo questi casi
estremi, la preferenza non ¢ risultata statisticamente significativa (Media + DS:

0.521 + 0.246; t(12)= 0.307, p= 0.764)
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4.2. ESPERIMENTO 2: preferenza verso gruppi di femmine
di diversa numerosita (4vs2)

Il secondo esperimento ¢ stato condotto per verificare se la mancanza di
preferenza riscontrata nel primo esperimento fosse dovuta al tipo di confronto
numerico presentato ai soggetti. A tal proposito, sono stati posti a confronto due
gruppi di diversa numerosita, uno costituito da 2 femmine e I’altro da 4 femmine
in quanto, precedenti lavori condotti sulla cognizione numerica in ambito animale
(Agrillo et al, 2009) hanno dimostrato che la discriminazione dipende anche dal
rapporto numerico che intercorre tra le quantita poste a confronto. Inoltre 4 ¢ 2
sono numeri che appartengono al dominio delle piccole numerosita e che possono
essere discriminati con finezza ed in piu il rapporto 1:2 dovrebbe essere un
ulteriore fattore che facilita la scelta se basata sul numero delle possibili femmine
da corteggiare.

Nello specifico sono stati sottoposti al test un totale di 24 maschi e come
nell’esperimento precedente il loro comportamento ¢ stato osservato poi per 20
minuti. E stato quindi condotto un test - a campione unico utilizzando come
variabile dipendente la proporzione di tempo trascorso verso il gruppo piu
numeroso. Dalle analisi non ¢ stata evidenziata una preferenza statisticamente
significativa per uno dei due gruppi (Media + DS: 0.596 + 0.248; t(23)= 1.897, p=
0.071). Escludendo dal campione i1 soggetti che non rispettavano i due criteri di
esclusione (N= 19), non si ¢ riscontrata comunque una preferenza statisticamente
significativa verso uno dei due gruppi (Media = DS: 0.526 + 0.207; t(18)= 0.540,
p=0.596
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4.3. ESPERIMENTO 3: preferenza verso gruppi di femmine
di diversa numerosita (3vsl): controllo della socialita degli
stimoli

In questo esperimento ¢ stata osservata la preferenza dei maschi di P. reticulata in
un confronto tra gruppi di femmine di diversa numerosita (3 femmine da una parte
e 1 femmina dall’altra) ma rispetto all’Esperimento 1 ¢ stato posizionato
all’interno di ciascuna vasca degli stimoli uno specchio in modo tale che, essendo
una specie sociale, soprattutto la femmina singola, non manifestasse
comportamenti anomali (ad esempio “freezing”, ovvero quando un pesce si
immobilizza sul fondo) in un ambiente nuovo e privo di conspecifici e riparo.
L’inclinazione dello specchio consentiva alle femmine di specchiarsi ma non al
maschio test di vedere la loro immagine riflessa.

Sono stati quindi utilizzati un totale di 29 maschi test. Il loro comportamento ¢
stato osservato per 20 minuti e sui dati ¢ stato condotto un test - a campione unico
utilizzando come variabile dipendente la proporzione di tempo trascorso verso il
gruppo piu numeroso. Dalle analisi non ¢ stata evidenziata una preferenza
statisticamente significativa per uno dei due gruppi (Media £ DS: 0.6 + 0.324;
t(28)= 1.661, p= 0.108) e anche in questo caso escludendo i soggetti che non
rientravano nei criteri, non si € osservato uno spostamento della preferenza

(Media + DS: 0.558 = 0.218; t(16)=1.097, p= 0.289)

4.4. ESPERIMENTO 4: preferenza verso gruppi di femmine
di diversa numerosita (3vsl): controllo del fattore luminosita

In questo esperimento si € voluto verificare se la preferenza maschile in P,
reticulata in base ad un criterio di scelta di tipo numerico possa dipendere dalla
percezione visiva che il maschio ha delle femmine. A tal proposito 1’apparato
sperimentale ¢ stato modificato in modo che il maschio, all’interno della vasca del
soggetto si trovasse in una condizione di penombra che gli consentiva di osservare
1 due gruppi di femmine stimolo ma che viceversa non consentiva loro di vedere

chiaramente il maschio e di rispondere quindi ai possibili tentativi di

e —————
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corteggiamento. In questo modo se i soggetti mostrano una preferenza dovrebbe
essere dettata in base alla sola variabilitd numerica degli stimoli presi in
considerazione ¢ non da una risposta delle femmine al corteggiamento.

In seguito all’osservazione del comportamento per 20 minuti di un campione
costituito da 20 maschi test, ¢ stato condotto un #- a campione unico utilizzando
come variabile dipendente la proporzione di tempo trascorso verso il gruppo piu
numeroso, ma anche in questo caso le analisi non hanno evidenziato una
preferenza statisticamente significativa per uno dei due gruppi (Media + DS:

0.49 £ 0.231; t(19)= 0.183, p= 0.857). Nessun soggetto ¢ stato escluso in base ai

criteri di identificazione di eventuali comportamenti estremi.

4.5. ESPERIMENTO 5: preferenza verso gruppi di femmine
di diversa numerosita (3vsl): controllo della componente
olfattiva

In questo esperimento si ¢ voluta verificare la preferenza maschile sempre verso
gruppi costituiti da 1 oppure 3 femmine dando loro perd come informazione
aggiuntiva per sollecitare la risposta un indizio di tipo olfattivo. specifico Come
descritto nei metodi, a questo scopo 1’acqua di una vasca contenente 10 femmine
adulte, veniva fatta scendere in modo costante al centro della vasca del soggetto in
modo che fosse presente lo stimolo olfattivo rappresentato dall’odoere delle
femmine ma non influenzasse la preferenza per uno dei due lati .

In questo caso sono stati sottoposti a test un totale di 20 maschi adulti di P.
reticulata ¢ il loro comportamento ¢ stato osservato per 20 minuti. E stato in
seguito condotto un test 7~ a campione unico utilizzando come variabile
dipendente la proporzione di tempo trascorso verso il gruppo pit numeroso, ma
anche in questo caso le analisi non hanno evidenziato una preferenza
statisticamente significativa per uno dei due gruppi (Media + DS: 0.526 + 0.291;
t(19)= 0.401, p= 0.693) e anche escludendo i soggetti che non superavano i criteri
di esclusione, la preferenza ¢ rimasta invariata (Media £ DS: 0.476 + 0.215;

t(15)=-0.451, p= 0.659).
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4.6. ANALISI GENERALE DEGLI ESPERIMENTI

Dal momento che in nessuno dei singoli esperimenti ¢ risultato che 1 maschi
dimostrassero una preferenza verso uno dei due gruppi di femmine stimolo, ¢ stata
condotta un analisi complessiva dei dati per massimizzare il potere statistico.
Prendendo in considerazione i quattro esperimenti in cui il confronto era tra 1 e 3
femmine ¢ stata condotta un’ANOVA univariata utilizzando come variabile
dipendente la proporzione di tempo verso il gruppo di femmine pitt numeroso e
come fattore tra i soggetti il tipo di esperimento a cui sono stati sottoposti.
Leffetto del fattore esperimento non ¢ risultato influente sulla scelta (F3s)=
0.855; p= 0.468) (figura 4.1). Anche considerando successivamente come fattore
la percentuale di colorazione arancio dei maschi per verificare se questa potesse
influenzare il loro comportamento ¢ risultato che anche questo fattore ¢
ininfluente nella scelta cosi come 1’interazione tra la colorazione e il tipo di
esperimento (p>0.05). Abbiamo quindi condotto un test - per campioni unici su
tutti 1 dati, il quale ha confermato 1’assenza di una preferenza per il gruppo piu
numeroso (Media £ DS: 0.533 + 0.290; t(88)= 1.057, p= 0.293). Un risultato
simile si ottiene escludendo i risultati estremi (Media £ DS: 0.510 + 0.224; t(65)=
0.374, p=0.709).
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Figura 4.1: preferenza maschile verso il gruppo di maggior numerosita costituito da 3
femmine nei 4 diversi esperimenti (Esperimento 1: 3vsl; Esperimento 3: 3vsl specchio;

Esperimento 4: 3vsl luce; Esperimento 5: cue olfattivo).

4.7. ESPERIMENTO 6: interazione diretta tra il maschio e le
femmine

L’ultimo esperimento ¢ stato condotto per verificare se, una volta data la
possibilita ai maschi di interagire in modo diretto con le femmine il loro
comportamento risultasse diverso in base al numero delle femmine disponibili.
Prendendo spunto da un recente lavoro di Jeswiet e Godin (2011) secondo il quale
nei maschi di P. reticulata la preferenza osservata in un test di scelta spontanea
correla con la preferenza espressa quando viene data loro la possibilita di
interagire direttamente, 1 soggetti sono stati osservati nell’interazione con una
oppure con tre femmine in due successivi test.

Sono stati sottoposti a test un totale di 24 maschi adulti ed ¢ stato registrato il loro

comportamento sia in termini di tempo assoluto trascorso inseguendo le femmine,

e
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sia in termini di comportamenti sessuali (GT, display, copule) rivolti a queste nei
due diversi test.

Sono stati quindi condotti dei test per campioni appaiati utilizzando come
variabile dipendente rispettivamente la proporzione di tempo trascorsa inseguendo
le femmine, il numero totale di dispaly e il numero totale di gonopodial thrusts
(GT) nelle due condizioni (1 e 3 femmine). I dati, che sono risultati non avere una
distribuzione normale, sono stati analizzati mediante un test non parametrico
(Wilcoxon Test).

Dai test per campioni appaiati ¢ risultato che non c¢’¢ una differenza
statisticamente significativa tra il tempo trascorso all’inseguimento della/le
femmine nei due diversi esperimenti(W= 144, p= 0.877) e nemmeno tra il numero
di GT realizzati (W=119, p= 0.386). Nel caso del numero di display, i dati sono
risultati non avere una distribuzione normale e di conseguenza ¢ stato condotto un
test non parametrico (Wilcoxon Test) dal quale comunque non ¢ emersa alcuna
differenza per il numero di display effettuati nei due diversi esperimenti (W=
89.50, p= 0.718). Il numero di copule e il numero e la durata dei “jerks”’non sono
stati presi in considerazione nelle analisi in quanto un solo maschio ¢ riuscito
nella copula nel corso degli esperimenti. I risultati sono riportati in Figura 4.2.
Infine, la proporzione di GT3 sui GT totali (un indice del possibile successo delle
copule forzate) non ¢ risultata significativamente diversa nei due gruppi (W= 109,
p= 0.570, test Wilcoxon per dati appaiati), ¢ semmai piu alta nei test con una

femmina (10.1% rispetto allo 8.4%).
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Figura 4.2: numero di tentativi di copula forzata (GT), di display compiuti da maschi di P.
reticulata e tempo passato inseguendo le femmine in presenza di 1 o 3 femmine. Le scatole
rappresentano il S0% delle osservazioni, la linea orizzontale la mediana e le barre il range (i

punti sono outlier)
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CAPITOLO 5

DISCUSSIONE

Con gli esperimenti di questo lavoro di tesi, si ¢ voluto indagare se la presenza di
gruppi di femmine di diversa numerosita sia uno dei parametri che influenzano la
scelta sessuale maschile in P. reticulata.

Un numero sempre maggiore di dati sperimentali supportano 1’ipotesi che non
solo le femmine siano selettive nella scelta sessuale del partner perché il loro
investimento in termini energetici per la produzione dei gameti ¢ piu elevato
rispetto a quello maschile. Un numero crescente di ricerche infatti ha posto
I’attenzione sulla paragonabile selettivita che i maschi adottano nella scelta della
femmina con cui accoppiarsi (Amundsen 2000). Non si pud infatti assumere che
la scelta maschile sia completamente casuale. Per i maschi la ricerca di una
femmina con cui accoppiarsi rappresenta, cosi come accade per le femmine, un
costo in termini di tempo ed energie che vengono spese a discapito di altre attivita
quali la ricerca del cibo o I’evitamento dei predatori. Nei casi in cui il maschio si
trova nella condizione di scegliere tra diverse opzioni alternative (come per
esempio nelle specie monogame), se le femmine differiscono nella loro fecondita
e/o nella qualita della loro prole, ci si aspetta che anche i maschi dimostrino una
selettivita verso le potenziali partner. Anche per i maschi quindi la scelta viene
dettata da diversi parametri tramite i quali riescono a valutare la qualita delle
femmine. Laddove le femmine abbiano anch’esse un vantaggio nel segnalare al
maschio la loro qualita, come avviene se c’¢ una competizione intra-sessuale
femminile dovuta per esempio, alla scarsa durata del periodo riproduttivo, la
scelta maschile spiegherebbe anche la presenza di caratteri sessuali secondari
nelle femmine di alcune specie perché questi, cosi come 1 caratteri sessuali
sottoposti alla selezione femminile nei maschi, fornirebbero informazioni oneste e
dirette al maschio sulla qualita della femmina e ne faciliterebbero il processo di
scelta. Anche per quanto riguarda la specie presa in considerazione in questo
studio, P reticulata ¢ stato osservato che 1 maschi scelgono la femmina con cui

accoppiarsi soprattutto in base grandezza e alle dimensioni corporee (Herdman et
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al., 2004), in quanto esse sono correlate positivamente con la fecondita della
femmina.

Nei pesci le dimensioni corporee delle femmine costituiscono I’indizio che viene
primariamente utilizzato nella scelta della compagna, soprattutto nelle specie in
cui le femmine non esibiscono CSS. In alcuni casi nei quali le femmine vivono in
gruppo, tuttavia la scelta maschile coinvolge piu frequentemente la valutazione
della numerosita dei gruppi di femmine. Nei pesci le femmine tendono spesso a
formare scuole le cui dimensioni sono variabili nel tempo e nello spazio e i
maschi si trovano a dover scegliere verso quale gruppo orientare i propri tentativi
di accoppiamento. Questa condizione si verifica tipicamente nei pecilidi (Evans et
al., 2011), ma la preferenza per gruppi di femmine di diversa numerosita non ¢
stata ancora molto studiata. Lo studio di questa preferenza parte da considerazioni
di tipo adattativo (ci si aspetta che il maschio scelga il gruppo le cui dimensioni
gli permettano di massimizzare il successo riproduttivo) ma devono anche tener
conto delle limitazioni cognitive entro le quali la scelta puo essere esercitata. Nel
caso del fattore numerico, dato che in linea di principio un maschio ha una
maggiore opportunita di accoppiarsi in un gruppo numeroso di femmine, ci si

aspetta di osservare una preferenza netta per i gruppi di femmine pitt numerosi.

Il lavoro che ho svolto durante il mio tirocinio, si inserisce in questo ambito di
ricerca e costituisce un primo tentativo per individuare quali siano 1 processi di
scelta che 1 maschi di P. reticulata utilizzano quando si trovano di fronte ad
opzioni che differiscono in termini di numerosita. In particolare prendendo spunto
da un lavoro recentemente condotto da Agrillo e collaboratori (2008a) si ¢ voluto
verificare se, cosi come accade nella specie affine G holbrooki anche 1 maschi di
P reticulata, a parita di qualita delle femmine (in questo caso a parita di
dimensioni corporee e di fase del ciclo riproduttivo), dimostrano una preferenza
per gruppi di femmine pit o0 meno numerosi. In accordo con quanto osservato
nella ricerca sopra citata e con quanto osservato in numerose specie animali, sono
stati condotti una serie di esperimenti controllando diversi aspetti del disegno
sperimentale e utilizzando gruppi di femmine, tra cui i maschi test potevano

scegliere, costituiti da 3 contro 1 femmine (3vsl) o 4 contro 2 femmine (4vs2).

52



La scelta della numerosita dei gruppi di stimoli dipende dal fatto che questi
numeri appartengono al dominio delle piccole numerosita e che quindi sappiamo
che sono discriminabili tra loro nelle specie animali finora studiate e anche tra 1
pecilidi (Agrillo et al., 2008a; 2008b). In particolare sono stati condotti 5
esperimenti di scelta spontanea dicotomica (in quattro dei quali il confronto
utilizzato era 3 femmine contro 1 femmina mentre in uno si ¢ utilizzato il
confronto 4 femmine contro 2 femmine) ed un esperimento in cui ai soggetti
veniva data la possibilita di interagire direttamente con le femmine.

Dal momento che nel primo esperimento (3vsl) i maschi non hanno dimostrato
una preferenza per nessuno dei due gruppi, si ¢ deciso di procedere utilizzando un
altro confronto numerico (4vs2) che in base anche al rapporto (uno il doppio
dell’altro) poteva risultare di piu facile discriminazione per i maschi (Agrillo et
al., 2008b). Tuttavia anche in questo caso non si ¢ riscontrata alcuna preferenza.
Possiamo quindi concludere che 1’assenza di preferenza molto probabilmente non
dipende dall’incapacita dei maschi di discriminare tra le diverse numerosita dei
gruppi, dato che 1 limiti cognitivi numerici si manifestano negli animali solo per
valori di numerosita superiore (Agrillo et al., 2008b). E pero possibile che altri
fattori legati al disegno sperimentale siano responsabili dell’assenza di preferenza
significativa verso il gruppo piu numeroso. Il disegno sperimentale che ho
utilizzato per i primi due esperimenti forniva ai maschi il solo stimolo visivo,
I’interazione visiva non era unidirezionale e quindi introduceva un possibile
effetto dato dalla risposta delle femmine alla vista del maschio e nel caso degli
esperimenti 3vsl, lasciava isolata una femmina, con possibili differenze nel
comportamento della femmina isolata rispetto a quelle in gruppo. Tutti questi
effetti potrebbero attenuare la preferenza numerica del mschio introducendo
differenze qualitative tra i due tipi di stimoli. Infine, la presenza di stimolo
olfattivo potrebbe essere necessaria perché il maschio esprima la preferenza
numerica.

Sono stati quindi condotti altri tre esperimenti nei quali sono state controllate
diverse variabili che avrebbero potuto influenzare la scelta in un confronto 3vsl
femmine.

Nel terzo esperimento ¢ stata controllata la condizione degli stimoli, in modo che

lo stimolo singolo, posto in un ambiente isolato non manifestasse comportamenti
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anomali. Per fare cio uno specchio che consentisse agli stimoli di specchiarsi ma
non al maschio test di vedere la loro immagine riflessa, ¢ stato inserito nella vasca
degli stimoli.

Nel quarto esperimento ¢ stata controllata la condizione di luminosita della vasca
del soggetto in modo che le femmine non potessero vedere il maschio e quindi
rispondere ai suoi tentativi di corteggiamento alterando una possibile preferenza
basata solo sulla componente numerica. Infine, nel quinto esperimento, al maschio
test ¢ stato fornito un costante stimolo olfattivo proveniente da una vasca
contenente sole femmine poiché si ¢ vista 'importanza di questo fattore nell’
incrementare una risposta sessuale nei maschi (Guevara-Fiore et al., 2009, 2010).
Anche in questi esperimenti 1 maschi non hanno dimostrato alcuna preferenza per
il gruppo piu numeroso.

I risultati di questi esperimenti dimostrano chiaramente che la preferenza sessuale
nei maschi di P. reticulata non si basa su un numero pit o meno grande di
potenziali femmine da corteggiare. Dato che le femmine utilizzate come stimolo
nei test non differivano in dimensioni, possiamo escludere che questo risultato
dipenda dalla prevalenza di una preferenza qualitativa rispetto a quella numerica.
Inoltre, le stesse femmine stimolo venivano utilizzate in modo casuale nei due
trattamenti ed eventuali differenze di qualita non legate alle dimensioni corporee
sono state distribuite tra 1 due gruppi di stimoli in modo casuale.

E quindi possibile che la mancata preferenza per il gruppo pitt numeroso dipenda
da una effettiva mancanza di vantaggi riproduttivi per il maschio nella scelta del
gruppo di 3 femmine rispetto alla femmina singola. Una possibile spiegazione
potrebbe risiedere nella strategia di corteggiamento utilizzata dai maschi di questa
specie. I maschi di guppy alternano il corteggiamento alla una strategia di copula
forzata a seconda delle condizioni di recettivita della femmina e alle condizioni
ambientali (Houde 1997). Tuttavia, le due tattiche riproduttive hanno efficacia
diversa (Pilastro & Bisazza, 1999) e probabilmente richiedono condizioni diverse.
Per il successo nelle copule forzate ¢ cruciale che la femmina non si accorga che il
maschio le si sta avvicinando furtivamente da dietro (Pilastro & Bisazza 1997) e
che quindi D’attenzione della femmina sia distolta dal maschio (Evans et al.,
2002). Se il gruppo di femmine ¢ numeroso vi sono maggiori probabilita che

almeno una femmina sia distratta e il maschio puo abbandonare I’inseguimento di
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una femmina se questa ¢ attenta. Probabilmente I’efficienza del maschio
nell’ottenere copule forzate aumenta quindi con il numero di femmine, come
accade nei maschi di G holbrooki che adottano la sola strategia delle copula
forzata.

Per verificare questa ipotesi, nel sesto esperimento 24 maschi sono stati osservati
in due diverse prove condotte ad un giorno di distanza. I risultati dimostrano che
le opportunita di accoppiamento dei maschi di guppy non aumentano in modo
significativo quando essi hanno la possibilita di interagire con 3 femmine rispetto
ad una sola, anche quando viene data loro la possibilita di interagire direttamente
con le femmine. Il maschio compie in media lo stesso numero di tentativi di
accoppiamento forzato e lo stesso numero totale di display con una cosi come con
tre femmine. Inoltre, la proporzione di tentativi di copula forzata che hanno avuto
successo (cioe che si sono conclusi con un contatto tra il gonopodio e il gonoporo)
non ¢ diversa nei due gruppi.

Al contrario dei maschi di G holbrooki 1 maschi di P. reticulata si basano
principalmente sul corteggiamento e sul display per ottenere accoppiamenti con le
femmine. Questi comportamenti sono piu costosi dei tentativi di copula forzata e
probabilmente la frequenza con la quale i maschi possono produrli non dipende
dal numero di femmine presenti.

Dal momento che le femmine preferiscono i maschi che esibiscono un tasso di
display maggiore (Houde 1997), ma il maschio ne pud eseguire un numero
limitato, il tasso di corteggiamento tra le 3 e la femmina singola non ¢ risultato
significativamente diverso. Viceversa, anche se in modo non significativo, il
numero di GT aumenta in presenza delle 3 femmine mentre non si riscontra una
differenza nel numero di display tra le due prove. Tuttavia, la proporzione di GT
che hanno avuto successo ¢ leggermente piu alta, anche se in modo non
significativo, nel test con una femmina, suggerendo che I’efficienza dei GT non
aumenta, ma semmai diminuisce quando sono presenti pitl femmine. E possibile
che in guppy, in cui la strategia di GT ¢ meno importante che in G holbrooki, 1
maschi non riescano a massimizzare le opportunita offerte dalla presenza
contemporanea di pit femmine. Se queste considerazioni sono corrette, ¢ possibile
che 1 maschi di guppy ottengano un successo di accoppiamento maggiore con

gruppi di femmine piu numerosi quando esse sono tutte sessualmente recettive,
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una condizione nella quale il corteggiamento diventa la tattica prevalente. Questo
potrebbe risultare anche in una scelta maschile preferenziale.

Va tuttavia sottolineato che questa condizione ¢ abbastanza irrealistica, dato che la
proporzione di femmine sessualmente recettive in una popolazione ¢ generalmente
inferiore al 10%.

I risultati complessivi suggeriscono quindi che i maschi di P reticulata,
contrariamente a quanto predetto e a quanto avviene in G holbrooki, non
dimostrano una preferenza sessuale per gruppi di femmine piu numerose. Se la
nostra interpretazione di questo risultato ¢ esatta, si pud prevedere che la
preferenza numerica si osservi in altre specie di pecilidi che utilizzano
esclusivamente le copule forzate (per esempio: Girardinus falcatus) e non si
osservi in altre specie nelle quali, come in guppy, la tattica del corteggiamento ¢
prevalente come nei porta spada (genere. Xiphophorus). Una previsione che

potrebbe facilmente essere testata in futuro.
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