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RESUMEN

En lepidopteros se ha observado que la mayoria de las hembras son poliandricas debido al valor
adaptativo que tiene para la mayoria de especies. Sin embargo, en algunas se observa una fuerte tendencia
hacia la monandria. Se pueden plantear al menos dos hipoétesis acerca de la evolucion de la monandria en
lepidopteros: (1) la monandria no es adaptativa para las hembras, lo cual sugiere que es impuesta por
adaptaciones de los machos, y (2) la monandria es adaptativa para las hembras cuando la poliandria no brinda
ningun beneficio o los costos son muy altos. Estudios realizados en lepidopteros muestran que las hembras
recientemente apareadas disminuyen su receptividad sexual durante un periodo de tiempo y que la duracion
de este periodo refractario esta correlacionado positivamente con el tamafio del eyaculado recibido dentro del
corpus bursae (estructura en forma de bolsa donde los machos depositan el eyaculado durante la copula), por
lo que, a medida que se va degradando el eyaculado, las hembras van recuperando su receptividad sexual.

En este trabajo se abordan dos problemas, uno acerca del posible valor adaptativo de la monandria
(experimento 1) y otro que tiene que ver con las causas proximas de la monandria (experimento 2). En el
primer estudio de esta tesis se investigoé si la tendencia a la monandria es adaptativa para las hembras o si es
“impuesta” por los machos contra los intereses de las hembras. En el segundo estudio se investigod
experimentalmente si el tamafio del corpus bursae también se mantiene constante cuando el eyaculado es
“pequenio” debido a que fue producido por un macho pequeiio (mal alimentado).

En el primer estudio se compararon varios componentes del éxito reproductivo de hembras que se
asignaron a tres tratamientos (1) “Monandricas Forzadas”, (2) “Monandricas Voluntarias”, (3) “Poliandricas”.
No se encontraron diferencias significativas entre las hembras de los tres tratamientos en ninguno de los
componentes del éxito reproductivo medidos.

En el segundo estudio se evalud la tasa de degradacion del eyaculado (medido por el cambio en el
Area del Corpus bursae) y del espermatéforo (medido por el cambio en el Area del Espermatoforo) dentro de
las hembras a medida que transcurria el tiempo después del fin de la copula con machos de tamafio normal y
pequeiio. El tamafio del eyaculado se mantuvo constante a través del tiempo, tanto en los machos “Normales”
como en los machos “Pequefios”, a pesar de que los primeros transfirieron eyaculados significativamente mas
grandes que los segundos; por el contrario, el tamafio del espermatéforo no fue distinto entre machos
“Normales” y “Pequeiios” pero disminuy6 significativamente con el tiempo en ambos casos.

Los resultados del primer experimento sugieren que un solo eyaculado es suficiente para maximizar
el éxito reproductivo de las hembras. Esta probable ausencia de beneficios materiales de la poliandria, aunada
a los costos asociados a copulas adicionales (por ejemplo, el gasto de tiempo o los riesgos de depredacion)
permitiria explicar la tendencia a la monandria de esta especie. Hay al menos dos hipotesis para explicar por
qué solo unas pocas hembras aceptaron una segunda copula. La primera es que estas hembras no recibieron
un eyaculado en su primera copula o que recibieron uno muy pequefio. La segunda hipotesis plantea que
durante la etapa larval éstas no acumularon suficientes reservas para maximizar su produccion de huevos, por
lo que necesitaron complementarlos con los recursos contenidos en un segundo eyaculado.

Los resultados del segundo experimento sugieren que en C. xami los machos, independientemente de
su tamafio y su experiencia reproductora, son capaces de producir eyaculados que distienden el corpus bursae
lo suficiente para “apagar” la receptividad sexual de la hembra y que mantienen dicho grado de distension
constante por un periodo minimo de entre cuatro y nueve dias. Esta habilidad es facil de entender en términos
adaptativos si la receptividad de las hembras estd controlada por el grado de distension del corpus bursae,
como ocurre o se supone en muchas especies de Lepidoptera.
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INTRODUCCION

Los patrones de apareamiento femeninos en los lepidopteros varian entre especies;
algunas son mondndricas (las hembras se aparean una vez en su vida) y otras son
poliandricas (las hembras se aparean con mas de un macho en su vida). Los estudios
empiricos sugieren que la monandria es un patron de apareamiento poco comun en la
naturaleza (Burns, 1968; Thornhill y Alcock, 1983; Smith, 1984; Eberhard, 1985, 1996;
Birkhead y Mpgller, 1998; Simmons, 2001). A pesar de que en general las hembras pueden
obtener suficientes espermatozoides para fertilizar todos sus huevos en una sola cépula, en
lepiddpteros se ha observado que la mayoria de las hembras son poliandricas (Ehrlich y
Ehrlich, 1978; Drummond, 1984). Lo anterior es dificil de entender si tomamos en cuenta
que la poliandria puede tener efectos negativos o costosos para las hembras, tales como el
gasto de energia y tiempo durante la copula; el incremento en el riesgo de depredacion,
debido a la reduccién en la movilidad; la reduccion de la fertilidad debido a la accion
acumulativa de algunos compuestos seminales; la transferencia de sustancias toxicas
durante la copula y la transmision de enfermedades o parasitos durante el apareamiento
(revisiones en: Thornhill y Alcock, 1983; Drummond, 1984; Choe y Crespi, 1997; Mc Neil
et al., 1997; Jennions y Petri, 2000; Arngvist y Nilsson, 2000). Sin embargo, también puede
brindar beneficios importantes que se pueden dividir en “directos” e “indirectos”. Entre los
beneficios directos (también llamados “beneficios materiales”) se encuentran, la
transferencia de sustancias nutricionales contenidas en el eyaculado (= esperma +
espermatdforo + sustancias adicionales) durante la cépula (Thornhill y Alcock, 1983;
Rutowski et al., 1987; Kaitala y Wiklund, 1994), el incremento en la produccion de
progenie, la fertilidad, la longevidad, el cuidado paternal y la protecciéon contra enemigos
naturales brindada por los machos (Opp y Prokopy, 1986; Tregenza y Wedell 1998, Torres-
Vila et al., 2004). La magnitud de estos beneficios para las hembras depende de las
condiciones en que ellas se encuentran (Arnqvist y Nilsson, 2000), del tamano del
espermatoforo recibido (Rutowski er al., 1987) y de la calidad del macho. Estos tres
factores estan determinados en gran medida por la cantidad de recursos adquiridos durante

la etapa larval (Karlsson y Wickman, 1990; Boggs, 1992; Karlsson, 1995).
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Los beneficios indirectos (también llamados “beneficios genéticos”) posibles incluyen un
incremento en la probabilidad de obtener genes de buena calidad para sus hijos (mediante
competencia espermatica o eleccion criptica) o evitar la incompatibilidad genética
(Thornhill y Alcock, 1983; Drummond 1984; Arnqvist y Nilsson 2000; Jennions y Petri,
2000; Zeh y Zeh, 2001; Torres Vila et al., 2004).

Lo anterior sugiere que en los lepidopteros la poliandria es la regla debido al valor
adaptativo que tiene para las hembras de la mayoria de especies. Sin embargo, existen
excepciones y en algunas especies se observa una fuerte tendencia hacia la monandria
(Wiklund, 1977; Drummond, 1984; Svard y Wiklund, 1986). Se pueden plantear al menos
dos hipotesis acerca de la evolucion de la monandria en lepiddpteros: (1) la monandria no
es adaptativa para las hembras, lo cual sugiere que es impuesta por adaptaciones de los
machos, y (2) la monandria es adaptativa para las hembras debido a que la poliandria no
brinda ninglin beneficio (es decir un incremento en los componentes de adecuacion) o los
costos son muy altos (Cordero, 1998; Caballero, 2004). La primera explicacion sugiere que
la monandria es resultado de adaptaciones sexualmente antagonistas de los machos
(Holland y Rice, 1998) que les brindan una ventaja al reducir el riesgo de competencia
espermatica derivada de subsecuentes apareamientos, pero que le imponen un costo a la
hembra al impedirle o reducirle la posibilidad de obtener los beneficios de la poliandria
(Caballero, 2004; Sanchez, 2004; Cordero, 2005). La segunda explicacion sugiere que la
monandria es adaptativa para las hembras porque la poliandria es desventajosa.

Los estudios sobre los mecanismos proximos responsables de la regulacion de la
receptividad sexual de las hembras apareadas de lepidoptera permiten especular acerca de
la naturaleza de las adaptaciones consideradas en las dos hipdtesis anteriores. Los
principales mecanismos que se han identificado fueron revisados por Wedell (2005), (ver
Apendice 1). En el presente trabajo se enfatiza uno de los mecanismos que parece aplicarse
en la mayor parte de las especies (Drummond, 1984; Wedell, 2005), sin dejar de reconocer
que otros factores podrian actuar conjuntamente y que, incluso en algunas especies,
pudieran ser otros los mecanismos responsables del control de la receptividad sexual de las
hembras previamente apareadas. Estudios realizados en lepiddpteros muestran que las

hembras recientemente apareadas disminuyen su receptividad sexual durante un periodo de
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tiempo y que la duracion de este periodo refractario esta correlacionada positivamente con
el tamafio del eyaculado recibido dentro del corpus bursae (estructura femenina en forma
de bolsa donde los machos depositan el eyaculado durante la copula; Fig. 1); (Sugawara,
1979; Drummond, 1984; Oberhauser 1988, 1989, 1992; He y Tsubaki, 1991; Wiklund y
Kaitala, 1995; Bissoondath y Wiklund, 1997; Torres-Vila et al., 1997; Wedell y Cook,
1999) por lo que, a medida que se va degradando el eyaculado, las hembras van
recuperando su receptividad sexual. Las investigaciones realizadas sugieren que las
presiones mecanicas que ejerce el espermatoforo sobre los receptores de distension del
corpus bursae son la fase inicial de un circuito nervioso que afecta a la receptividad sexual
de la hembra (Sugawara, 1979; Drummond, 1984). Sugawara (1979) demostré que la
receptividad sexual de las hembras es inversamente proporcional al grado de distension del
corpus bursae al mostrar que las hembras virgenes de Pieris rapae, a las que se les inyecto
un mayor volumen de aceite de silicon en su corpus bursae, fueron menos receptivas que
las hembras que recibieron una menor cantidad. Por otra parte, la produccion de eyaculados
por parte de los machos es muy costosa fisiologicamente (ver revisiones en Drummond,
1984; Cordero, 2000), por lo que se espera que los machos de tamafio pequefio debido a la
limitacion de recursos produzcan eyaculados de menor tamafio que los machos mas
grandes.

Esta tesis forma parte de un proyecto mas amplio cuyo objetivo general es entender
las causas proximas y ultimas (sensu Tinbergen) de la tendencia a la monandria de la
mariposa Callophrys xami (Lycaenidae). Conteos de restos de espermatdforos en hembras
recolectadas en el campo muestran que las hembras copulan en promedio 1.37 £+ 0.6 veces
(Cordero, 1999). Ademas, un estudio hecho en cautiverio mostré que las hembras pierden
su receptividad sexual después de su primera copula y que s6lo una muy baja proporcion de
ellas (12.1%) acepta copular por segunda vez (Caballero, 2004). En este trabajo se abordan
dos problemas, uno acerca del posible valor adaptativo de la monandria (experimento 1) y
otro relacionado con las causas proximas de la monandria (experimento 2). En el primer
estudio de esta tesis se investigd si la tendencia a la monandria es adaptativa para las
hembras o si es “impuesta” por los machos contra los intereses de las hembras. Caballero

(2004) estudio los patrones temporales de degradacion de los eyaculados y su relacion con
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la receptividad sexual de las hembras de Callophrys xami y encontrd que el volumen del
corpus bursae (una medida del grado de distension del corpus bursae, el cual depende de
la cantidad de eyaculado transferido por el macho) se mantiene constante aunque los
espermatoforos se degradan y disminuyen su tamafio a medida que pasa el tiempo después
de la primera cépula. Este resultado es muy interesante ya que los estudios con otras
especies siempre han mostrado una disminucién en el volumen del corpus bursae a medida
que pasa el tiempo post-copula. Otra cosa sorprendente fue que el patron observado es
independiente del peso del eyaculado, ya que el volumen del corpus bursae se mantuvo
constante tanto en hembras que copularon con machos virgenes como en aquellas que
copularon con machos recientemente apareados (Caballero, 2004), a pesar de que estos
ultimos producen eyaculados menos pesados (Cordero, 1998). Debido a que el volumen del
eyaculado también se ve afectado por el tamano del macho en C. xami (existe una
correlacion positiva entre ambas variables; Cordero, 1998), en el segundo estudio de esta
tesis se investigd experimentalmente si el tamafio del corpus bursae también se mantiene
constante cuando el eyaculado es “pequenio” debido a que fue producido por un macho

pequeiio (mal alimentado).



OBJETIVOS

1. Evaluar s las hembras de Callophrys xami que copulan dos veces con distintos machos

virgenes tienen mayor éxito reproductivo que las que copulan una sola vez.
2. Determinar si los machos “pequefios’ de Callophrys xami producen eyaculados més

pequefios y con una menor capacidad para mantener constante la distensiéon del corpus
bursae de las hembras que |os machos de tamario “normal”.
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HIPOTESISY PREDICCIONES

Objetivo 1
Hipotesis
L as hembras de la mayoria de |os | epidopteros obtienen beneficios directos contenidos en el
eyaculado por aparearse multiples veces.
Predicciones
1.1 Las hembras que copulen dos veces con machos distintos tendran mayor éxito
reproductivo (es decir, valores mas altos de los componentes de adecuacion) gue las

hembras alas que se les permitié copular una sola vez.

Objetivo 2

Hipotesis

La competencia espermética ha seleccionado en los |epiddpteros machos la capacidad de
producir eyaculados que mantienen suficientemente distendido e corpus bursae el
mayor tiempo posible y, en consecuencia, prolongan el periodo de disminucion de
receptividad sexual post-copula de las hembras; tanto esta capacidad como el tamafio de
los eyacul ados debe depender directamente del tamafio de los machos.
Predicciones



2.1 En una especie con una fuerte tendencia a la monandria como Callophrys xami, los
machos transferiran eyaculados que distienden y mantienen constante e volumen del
corpus bursae durante un periodo cercano a la duracion de la vida reproductiva de una
hembra.

2.2 El tamafio de los eyaculados (y, por lo tanto, el grado de distension del corpus bursae)
y la capacidad de los mismos para mantener constante el volumen del corpus bursae
son resultado de procesos costosos para los machos, por o que habra una relacion

positiva entre estas dos variables y el tamafio de |os machos.
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METODOLOGIA

Especie estudiada

Callophrys xami Reakirt (LepidopteraLycaenidae) (Fig. 2) generamente se
encuentra en zonas secas y rocosas gque van desde Arizona hasta €l sur de México
(Beutelspacher, 1980; Pyle, 1981). Su ciclo de vida duraentre 40 y 50 dias, y esta dividido
en: huevo, cuatro estadios larvarios, pre-pupa, pupa y adulto (Parlange, 1991). Las
duraciones de cada uno de |os estadios varian segun la época del afio (Benrey, et. al., 1994).
La duracién promedio del estadio de huevo dura 8 dias, larva de primer estadio 5 dias,
larva de segundo estadio 4 dias, larva de tercer estadio 5 dias, larva de cuarto estadio 12
dias, la fase de pupa puede durar de 15 a 30 diasy el adulto hasta 45 dias en laboratorio
(Jiménez, 1987; Parlange, 1991). Entre octubre y enero se presenta la mayor abundancia de
adultos, aungue se les puede encontrar durante todo el afio. Las hembras adultas ovipositan
preferente sobre las flores y hojas de las plantas de la familia Crassulaceae, (Soberdn et al.,
1988), siendo Echeveria gibbiflora su principa planta de aimentacion en el Pedregal de
San Angel.

Los machos de C. xami defienden territorios con la finalidad de conseguir hembras,
los machos presentan un sistema de apareamiento poliginico (Cordero y Soberén, 1990); el
nimero maximo de apareamientos de un solo macho registrado en e campo es de cuatro
(Cordero et al., 2000). Las hembras tienden a ser monandricas. un estudio de campo
muestra que copulan en promedio 1.37 + 0.6 veces, (Cordero, 1999). Ademas un estudio
hecho en cautiverio mostré que las hembras pierden su receptividad sexual después de su
primera copulay que solo una baja proporcién de ellas (12.1%) acepta copular por segunda
vez (Caballero, 2004).

Método de crianza
Durante los meses de abril del 2004 a marzo del 2005 se establecié un cultivo en el
insectario del Instituto de Ecologia de la UNAM. La colecta de huevos, larvas y hembras
adultas de C. xami, asi como de hojas de Echeveria gibbiflora, se rediz6 en la zona de

exhibicion del Jardin Botanico exterior de la UNAM y en la Reserva Ecologica del
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Corpus bursae

4

I3l

-

Espermatéforo

Figura 1. Fotografiadel corpus bursae'y €l espermatéforo transferido a una hembra de
Callophrys xami.

Figura 2. Macho adulto de Callophrys xami.
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Pedregal de San Angel. La técnica de cultivo que se siguio fue la propuesta por Jiménez
(1987), Jiménez y Soberdn (1988-89) y Parlange (1991).

Los huevos y larvas de C. xami se criaron individualmente sobre pedazos de hojas
de E. gibbiflora, dentro de cajas de Petri que tenian € fondo cubierto por papel secante el
cual se mantenia humedo. Las cajas se revisaron diariamente o cada tercer dia, dependiendo
del grado de desarrollo de las larvas. Para cada individuo se registraron las fechas de
oviposicion, emergencia de lalarva, transformacion a pupay emergenciadel adulto. Un dia
después de haber emergido el adulto y eliminado el meconio (sustancia rosa excretada por
el ano durante las primeras horas de vida como adulto), se le marco en las alas con un
plumén de tinta indeleble marca Sakura modelo IDentipen; se le midio e largo del aa
anterior, desde el punto que se une con €l cuerpo hasta la parte mas distal, con un vernier
marca Mitutoyo, y se le pesd en una balanza analitica marca Scientech. Los adultos se
Separaron por sexo y se colocaron en cagjas de armazén de madera (descritas en Jiménez y
Soberdn, 1988-89), se alimentaron “a mano” diariamente con una solucion de agua con
azucar al 10% embebida en un pequefio pedazo de esponja. El cultivo se mantuvo con un

fotoperiodo de 12:12 luz:oscuridad, atemperatura ambiente.

Apareamientos
L os adultos de ambos sexos, se colocaron dentro de jaulas de apareamiento hechas
de tela de malla de 48 cm. de alto y 24 cm. de diametro (Jiménez y Soberon, 1988-89).
Estas jaulas fueron colgadas en dias soleados, entrelas 11AM y las 16 PM (horas en las que
se han observado apareamientos en el campo), a aire libre en los jardines del Instituto de
Ecologia. Seregistré lahoradeinicioy fin de cada copula. Los adultos que no se aparearon

en un dia particular, se alimentaron y se les intent aparear nuevamente en dias posteriores.

Oviposicién
Una vez apareadas, las hembras fueron puestas a ovipositar individua mente dentro
de botes blancos trandicidos (14 cm. de ato x 11cm de didmetro) que contenian una hoja

de E. gibbiflora y cuya tapa tenia una abertura cubierta con tela de malla. Estos recipientes
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se colocaron aproximadamente 15 cm. por debajo de un foco de 125 W. Los huevos

puestos dentro del bote fueron contados, y pesados.

M étodo experimental
1. Efecto de la poliandria sobre algunos componentes del éxito reproductivo de las
hembras

En este experimento se compararon varios componentes del éxito reproductivo de
hembras monéandricas y polidndricas. Para o cua se aparearon por primera vez hembras
virgenes con machos virgenes. Estas hembras se dividieron en tres grupos que se asignaron
a cada uno de los siguientes tratamientos: (1) “Monandricas Forzadas’, constituido por
hembras a las que no se les dio oportunidad de aparearse nuevamente; (2) “Monandricas
Voluntarias’, constituido por hembras a las que se les dio la oportunidad de aparearse
nuevamente pero no lo hicieron (después de darles a menos tres oportunidades con machos
virgenes distintos), y (3) “Poliandricas’, constituido por hembras que se aparearon por
segunda vez con e primero o segundo macho que se le dio la oportunidad. Las hembras
gue se intentaron aparear por segunda ocasion (tratamientos 2 y 3) se pusieron con machos
virgenes durante un maximo de tres dias consecutivos después de su primera copula. La
inclusion del tratamiento 2 se debid a que de acuerdo con estudios previos (Cordero, datos
no publicados, Caballero 2004), en el laboratorio una gran proporcion de las hembras no
copulan por segunda ocasion aungque se les den varias oportunidades. Las hembras
pertenecientes a grupo “Monandricas Voluntarias’ podrian brindar informacién
relacionada con nuestra hipotesis, ya que podrian haber sido hembras incapaces de superar
las “barreras’ impuestas por los machos, en cuyo caso esperariamos que tuvieran menor
éxito reproductivo que las poliandricas (probablemente igual que € de las “Monandricas
Forzadas’), o podrian haber sido hembras que no requerian de una segunda cépula para
incrementar su éxito reproductivo (por g emplo, si acumularon suficientes reservas durante
la etapa larval para producir el maximo numero de descendientes), en cuyo caso
esperariamos que tuvieran a menos igual éxito reproductivo que las poliandricas y mayor
que €l de las “Monandricas Forzadas' .
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Cada que se logré que una hembra se apareara por segunda ocasion, se asignaron a
experimento dos hembras de tamafio, edad y fecha de la primera copulasimilaresalasdela
apareada, una del grupo de hembras a las que no se les dio oportunidad de volverse a
aparear (“Monandricas Forzadas’) y otra del grupo de hembras que no se aparearon por
segunda ocasion a pesar de que se le dio oportunidad (“Monandricas Voluntarias’). Es
decir que nuestro disefio experimental fue del tipo de & muestras igualadas (k = 3; Siegel
1994).

Un dia después de su primera copula, las hembras de cada uno de los tres grupos
experimentales se alimentaron por la mafiana, posteriormente, se pusieron a ovipositar por
un periodo de 90 minutos; €l total de huevos acumulados durante los primeros tres dias de
oviposicion, fueron contados y pesados en una balanza analitica marca Scientech y
posteriormente fueron puestos individual mente en cajas de petri, y se registré para cada uno
el tiempo que tarda en eclosionar la larva, se transforma en pupa y emerge el adulto. Se
registraron unicamente los tres primeros dias de oviposicion debido a que en estudios
anteriores (Cordero, 1998; Parlange, 1991) se ha observado que es el periodo donde las
hembras ponen el mayor nimero de huevos.

Se evaluaron para cada una de las hembras las siguientes variables: (a) longevidad
de la hembra; (b) nimero de huevos totales puestos; (¢) peso acumulado de los huevos; (d)
porcentaje de eclosion de los huevos; () mediana de la duracién del periodo que va de la
fecha de puesta del huevo a la fecha de eclosion de larva; (f) mediana de la duracion del
periodo que va de la fecha de eclosion de lalarva alafecha en que se convirtié en pupa; (g)
mediana de la duracion del periodo que va de la fecha en que se convirtio en pupa a la
fecha en que emergié el adulto; (h) mediana de lalongitud del ala de los descendientes, e (i)
mediana del peso de los descendientes adultos.

Los datos de este experimento fueron analizados mediante Andlisis de Varianza no
paramétricos de dos Clasificaciones por Rangos de Friedman, en los que se compararon
cada una de las variables de respuesta mencionadas anteriormente, entre cada uno de los

tres grupos experimental es.
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2. Efecto del tamafio del macho en la tasa de degradacion del eyaculado

En este experimento se evalud la tasa de degradacion del eyaculado (medido por el
cambio en el areadel corpus bursae) y del espermatdforo (medido por € cambio en el drea
del espermatéforo) dentro de las hembras a medida que transcurria el tiempo después del
fin de la copula con machos de diferente tamario.

Para realizar este experimento se obtuvieron dos tipos de adultos que se asignaron
(segln la cantidad de alimento que recibieron durante su fase larvaria), a los siguientes
tratamientos: (1) “Machos Normales’, constituido por adultos que se alimentaron ad
libitum, y (2) “Machos Pequefios’, constituido por adultos alos que se lesretiro el alimento
aproximadamente seis dias antes de finalizar € cuarto estadio larval (Parlange, 1991).
Todas las hembras utilizadas en este estudio eran virgenes “Normaes’ antes del
apareamiento, mientras que los machos eran virgenes “Normales’ o “Peguefios’.

Para evaluar el grado de degradacion de los eyaculados, se colocaron
individualmente hembras virgenes de tamafio normal en jaulas de apareamiento que
contenian machos virgenes (“Normales’ o “Pequefios’, segun el tratamiento). Después de
la cépula, las hembras se extrgjeron de la jaula y se colocaron dentro de botes para que
ovipositaran en distintos periodos de tiempo antes de ser sacrificadas; |os huevos puestos
por cada hembra fueron contados. Los periodos de oviposicion que se utilizaron en este
experimento fueron establecidos de acuerdo con los resultados de Caballero (2004).
Posteriormente las hembras fueron sacrificadas por congelacion a -20° C en diferentes
interval os de tiempo después de la copula; se les disecciond en solucion salina para extraer
el corpus bursae (CB) bajo un microscopio estereoscopico Olympus S2X7. Al periodo de
tiempo transcurrido entre € fin de la cépulay €l sacrificio de las hembras se le denoming,
“Tiempo Post-copuld’. En e Cuadro 1 se muestran los periodos de oviposicion y los
tamarnos de muestra del experimento.

Los CB se colocaron sobre un portaobjetos (marcado con una rejillade 1 mm.), y
fueron fotografiados con una camara digital Olympus modelo C5050 montada en el ocular
del microscopio; las fotos fueron tomadas con un aumento 30x. Posteriormente, se abri6 e
CB y se extrgo e espermatoforo, el cua fue fotografiado a mismo aumento. Los

espermatoforos se preservaron en tubos eppendorf con solucion salina. Se midieron las
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areas (mm?) ocupadas por €l corpus bursae y € espermatéforo en las fotografias digitales
con ayuda del programa Image Tool 3.0.

Los datos de este experimento fueron anaizados mediante Andlisis de Varianza
paramétricos (ANDEVAS), en los que se compararon las variables: duracion de la copula,
nimero de huevos, area cubierta por e corpus bursae (ACB) y area cubierta por €
espermatoforo (4E), tomando como fuentes de variacion e “Tamafio del Macho” y

“Tiempo Post-copula’.

Cuadrol. Lapsos de tiempo transcurridos entre € fin de la copula y e periodo de
congelacion de las hembras (Tiempo post-copul@), periodos de oviposicion para cada una
de las hembras, y nimero de hembras a las que se lesmidi6 el areadel corpus bursae (CB)
y €l areadel espermatoforo (SF).

Tamariio de Muestra

Tiempo post- Tiempode Tamafio del Macho
cOpula (min.)  oviposicion Normal Pequefio
(min.) CB SF CB SF
15 10 6 6 4 4

480 90 5 5 4 5
2880 180 5 5 5 5
5760 360 5 5 5 5

Estudios sobre las causas y consecuencias...

RESULTADOS

1. Efecto de la poliandria sobre algunos componentes del éxito reproductivo de las
hembras
En comparacién con estudios previos (Cordero, 1998), € porcentgje de hembras

virgenes que aceptd aparearse fue muy bajo, ya que solo € 53.2% de las 526 hembras
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virgenes (a las que se les dio oportunidad de aparearse entre junio del 2004 y marzo del
2005) lograron copular. Es probable que € estado del tiempo haya influido debido a que
durante el periodo de estudio hubo muchos dias nublados, frios y lluviosos, condiciones
bajo las cuales esta especie no se aparea. Se aparearon 280 hembras virgenes, a 120
(42.9%) de las cuaes se les dio oportunidad de aparearse por segunda vez durante un
periodo maximo de tres dias consecutivos después de su primera copula. Solo seis hembras
(5% de las que tuvieron oportunidad de volverse a aparear) copularon por segunda ocasion.
El porcentaje observado en el presente trabajo no es significativamente menor (° = 3.1, g/
=1, P =0.078) a encontrado en el estudio de Caballero (2004), quien obtuvo un porcentaje
de re-apareamiento de 12.1% (8 de 66 hembras), aunque puede considerarse margina mente
significativo. Cuatro de las seis hembras se aparearon por segunda ocasion un dia después
de su primera cOpula y las otras dos, dos dias después. Este resultado es similar a lo
observado por Caballero (2004), quien encontr6 que seis de las ocho hembras que
copularon dos veces o hicieron en los primeros dos dias después de su primera copula (las
otras dos se aparearon por segunda ocasion cinco y seis dias después de la primera).

A tres de las seis hembras que copularon dos veces se les inspeccioné € corpus
bursae después de que murieron de manera natural y se encontrd que dos de ellas tenian los
collum de cada uno de los dos espermatéforos que fueron transferidos (el espermatéforo
esta formado por un tubo quitinoso denominado collum que permanece a pesar de que €l
resto del espermatéforo ya se ha degradado) (Fig. 3a) y en la otra so6lo se encontrd
evidencia de uno (Fig. 3b), lo gue indica que en esta Ultima alguna de las dos copulas no
resultd en transferencia de espermatéforo. Es probable que la primera copula de esta Ultima
hembra haya fracasado la transferencia de espermatoforo, ya que su duracion fue muy

corta—12 min—en comparacion con la de la segunda que fue de 39 min, muy parecida a

Lizeth Abundis Santamaria

promedio de las copulas de esta especie que es de alrededor de 30 min (Cordero, 2002). Sin
embargo se encontré gue otra de las hembras que fue inspeccionada y que si tenia dos
espermatoforos la duracion de la primera copula también fue de muy corta duracién 10
min. De las tres hembras polidndricas restantes a las que no se les inspecciono el corpus
bursae, S0l0 una de éllas tuvo una primera copula de muy larga duracion 148 min., lo cual

esta fuera del promedio normal de duracién de copulaen C. xami.
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Las hembras de los distintos tratamientos no difirieron en peso a nacer, edad a la
primera copula, ni en duracién de la primera copula (peso: »° = 0.00, g/ =2, P = 1.0; edad a
laprimeracopula: ° = 0.10, g/ = 2, P = 0.95; duracion de laprimeracopula: y° = 2.33, g/ =
2, P = 0.31). La comparacion del peso y € largo del ala del primer macho que se apareo
con las hembras de cada uno de los tratamientos tampoco mostré diferencias significativas
entre ellas (todas las P > 0.81).

No se encontraron diferencias significativas entre las hembras de los tres
tratamientos (“Monandricas Forzadas’, “Monandricas Voluntarias’” y “Poliandricas’) en
ninguno de los componentes del éxito reproductivo medidos: (a) longevidad de la hembra
(= 4.33, gl = 2, P = 0.11); (b) nimero de huevos totales (° = 3.74, gl = 2, P = 0.15); ()
peso acumulado de los huevos (° = 2.33, g/ = 2, P = 0.31); (d) porcentaje de eclosién de
los huevos (y° = 2.33, g/ = 2, P = 0.31); (€) mediana de laduracion del periodo que vade la
fecha de puesta del huevo a la fecha de eclosion de lalarva (y° = 2, gl = 2, P = 0.37); (f)
mediana de la duracion del periodo que va de la fecha de eclosién de lalarva ala fecha en
que se convirtié en pupa (y° = 1.73, g/ = 2, P = 0.42); (g) mediana de la duracién del
periodo que va de la fecha en que se convirtié en pupa a la fecha en que emergié € adulto
(&’ =286, gl =2, P=0.27); (h) mediana de la longitud del ala de los descendientes (5° =
0.93, g/ = 2, P = 0.63), e (i) mediana del peso de los descendientes adultos (° =0.5, g/ = 2,
P =0.78). Parala comparacion de las variables (e), (f), (9), (h) e (i) sdlo se consideraron los

huevos puestos durante los tres primeros dias de oviposicion (ver Metodologia).

Estudios sobre las causas y consecuencias...

2. Efecto del tamafio del macho en la tasa de degradacion del eyaculado

Mediante un ANDEVA de dos factores se compararon las duraciones de copula y
no se encontraron diferencias en e “Tamafio del Macho” (F =045, gl =1, P=051)y
“Tiempo Post-copuld’ (F = 1.81, gl =3, P =0.16), ni en su interaccion (F=0.42,g/=3, P
=0.74). No se encontraron diferencias en el peso y largo del ala de hembrasy machos entre

las copulas correspondientes a los diferentes niveles del factor “Tiempo Post-copula’
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cuando se analizaron conjuntamente los dos niveles del factor “ Tamario del Macho” (F337 <
0.79, P > 0.51), ni cuando se analizaron por separado (“Normales’: F317 < 1.19, P > 0.34;
“Pequefios’: F316 < 1.35, P > 0.29). (Esto significa que no se encontro la relacion positiva
fortuita entre el peso del macho y los niveles del factor “ Tiempo Post-copula’ reportada por
Caballero [2004]). Mediante una prueba de ¢ se compararon €l peso y largo del ala de las
hembras de los dos tratamientos del factor “Tamafio del Macho”, las hembras que se
aparearon con “Machos Pequefios’ fueron menos pesadas que las hembras que se aparearon
con “Machos Normales™ (¢ = -2.42, g/ = 1, P = 0.0201); por el contrario el largo del ala de
las hembras no mostré diferencia significativa (¢ = -1.59, g/ = 1, P = 0.1206). El nimero de
huevos puestos no fue afectado por e “Tamafio del Macho” (F = 0.23, g/ = 1, P = 0.63,
Fig. 4), pero si por €l tiempo que se les permitio oviponer (F = 12.23, gl = 3, P = 0.000017,
Fig. 4); lainteraccion entre estos dos factores tampoco fue significativa (F = 0.13, g/ = 3, P
=0.94, Fig. 4).

Mediante ANDEV As de dos factores se analizo e efecto del “ Tamafio del Macho”
y el “Tiempo Post-copula’ sobre la tasa de degradacion del eyaculado (medida por el
cambio en el areadel corpus bursae) y del espermatoforo (medido por e cambio en el drea
del espermatéforo). Como se esperaba de acuerdo con la predicciéon 2.1, € tamafio del
eyaculado se mantuvo constante a través del tiempo (F = 2.29, g/ = 3, P = 0.1, Fig. 5). Sin
embargo, a diferencia de lo esperado de acuerdo con la prediccion 2.2, el tamafio del
eyaculado se mantuvo constante tanto en los machos “Normales’ (corroborando €l
resultado encontrado por Caballero [2004]) como en los machos “Pequefios’, a pesar de
que los primeros transfirieron eyacul ados significativamente mas grandes que |os segundos
(F=27.78, gl =1, P=0.00001, Fig. 5) como se esperaba de acuerdo con la prediccion 2.2;

por € contrario, €l tamafio del espermatéforo no fue distinto entre machos “Normales’ y
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“Pequeios’ (F = 0.63, g/ =1, P = 0.44, Fig. 6), pero disminuy0 significativamente con el
tiempo en ambos casos (F = 23.86, g/ = 3, P < 0.000001, Fig. 6), corroborando en el caso
de los machos “Normales’ e resultado encontrado por Caballero (2004) y ampliandolo a
los machos “ Pequefios’.

Laprediccion 2.1 plantea que €l periodo de tiempo durante € cual se mantendra distendido
el corpus bursae debe de ser cercano ala duracion de la vida reproductiva de la hembra (es
decir, el periodo en e cual ellas ponen la mayor parte de sus huevos). Para evaluar esta
parte de la prediccion se estimé el porcentaje del total de huevos puestos durante los
primeros cuatro dias por las hembras de los tratamientos “Mondgamas Voluntarias’ y
“Monégamas Forzadas’ del experimento 1, ya que este periodo corresponde a tiempo
minimo durante €l cual el &readel corpus bursae Se mantiene constante (recuérdese que no
se evalud e tamafio del corpus bursae més ala de cuatro dias después de la copula).
Durante los cuatro dias posteriores a la copula las hembras pusieron entre el 19.8 y €
69.5% del total de sus huevos, con un promedio de 42.5% (Intervalo de confianza a 95%:
35—49.8%, N = 16). Cabalero (2004) diseccion6 hembras apareadas con machos de
tamafio “normal” hasta nueve dias después de la copulay también encontré que el volumen
del corpus bursae se mantenia constante durante todo €l periodo. Si este mismo patrén
ocurre en los machos de tamafio normal de nuestro experimento, las hembras “Mondgamas
Voluntarias’ y “Monogamas Forzadas’ del experimento 1 pusieron durante los nueve dias
posteriores ala cépulaentre el 46.1y el 100% del total de sus huevos, con un promedio de
83.6% (Intervalo de confianza al 95%: 73—93%, N = 16).
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Espermatéforo

Figura 3. Fotos del espermatéforo en hembras que copularon dos veces. En la Fig. 3a se
muestran 1os collum de cada unode los dos espermatéforos que fueron transferidos a la
hembra. En laFig. 3b se observa solo € collum de un espermatoforo.
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Figura 4. Efecto del “Tamafio del Macho” y el Tiempo de Oviposicidn, sobre € nimero total de huevos. El
nimero de huevos no fue afectado por el "Tamafio del Macho”, (F = 0.23, g/ = 1, P = 0.63), pero si por €

tiempo que se les permitié oviponer (F = 12.23, g/ = 3, P = 0.000017); la interaccion entre estos dos factores
no fue significativa (F = 0.13, g/ = 3, P = 0.94).
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Figura 5. Efecto del Tamafio del Macho y e Tiempo Post-copula, sobre el &rea del corpus bursae. El
tamafio del eyaculado se mantuvo constante a través del tiempo (F = 2.29, g/ = 3, P = 0.1) tanto en los
machos "Normales’ como en los machos "Peguefios’. Sin embargo los machos de tamafio "Normal"
transfirieron eyaculados significativamente més grandes que |os de tamafio "Pequefio” (F = 27.78, gl =1, P =
0.00001).
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Figura 6. Efecto del Tamafio del Macho y el Tiempo Post-copula, sobre el &rea del espermatoforo. El
tamafio del espermatéforo no fue distinto en machos de tamafio "Normal” y “Peguefio” (F = 0.63, g/ =1, P =
0.44), pero disminuyd significativamente en ambos casos conforme transcurria el tiempo (F = 23.86, g/ = 3, P
< 0.000001).
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DISCUSION

1. Efecto de la poliandria sobre algunos componentes del éxito reproductivo de las
hembras
En contraste con la prediccion 1.1 (Las hembras que copulen dos veces con machos

distintos tendran mayor éxito reproductivo que las hembras alas que se les permitié copul ar
una sola vez), los resultados del primer experimento muestran que las hembras que
copularon dos veces con machos distintos no obtuvieron mayor éxito reproductivo que
aquellas que solo copularon una vez, lo cual sugiere que un solo eyaculado es suficiente
para maximizar el éxito reproductivo de las hembras. Esta probable ausencia de beneficios
materiales de la poliandria, aunada a los posibles costos asociados a cépulas adicionales
(por ejemplo, el gasto de tiempo o los riesgos de depredacion) permitiria explicar la
tendencia a la monandria de esta especie. Sin embargo, debido a pequefio tamaiio de
muestra del experimento, estos resultados deben ser considerados tentativos.

Solamente €l 5% de las hembras apareadas que tuvieron oportunidad de volver a
copular aceptaron hacerlo (6 de 120), lo cua corrobora la tendencia ala monandria de esta
especie observada en estudios previos de campo (Cordero, 1999) y de laboratorio
(Caballero, 2004). Hay al menos dos hipotesis para explicar por qué solo unas pocas
hembras aceptaron una segunda copula. La primera es que estas hembras no recibieron un
eyaculado en su primera copula o que recibieron uno muy pequefio. En apoyo a esta idea,
una de las hembras poliandricas tuvo una primera copula de muy corta duracion (12 min.) y
al ser examinada después de morir se encontraron restos de un solo espermatoforo. En un
estudio previo (Cordero, 2002) se encontré que la duracion de tres de cinco copulas en que
no hubo transferencia de espermat6foro fueron de corta duracion (en otro caso la duracién
no semidiéy en el Ultimo € tracto reproductor de la hembra presentaba deformidades). Sin
embargo, la duracion de la primera cépula de dos de las otras cinco hembras poliandricas
fue anormal (una fue de 148 y otra de 10 min.), ademés de que el contenido del corpus
bursae se examind post-mortem en estas hembras y se encontré que si tenian restos de dos
espermatéforos. Cabe la posibilidad de que las hembras poliandricas que recibieron
eyaculado y cuya duracion de copula estuvo dentro de lo normal hayan recibido eyaculados

anormalmente pequefios que disminuyeron la receptividad sexual de las hembras por un
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periodo de tiempo muy corto; desafortunadamente no es posible saber si esto ocurrié en las
dos hembras cuyo corpus bursae fue examinado debido a que ya estaban muy degradados.
Es importante aclarar que al referirnos a un eyaculado “anormalmente”’ pequefio estamos
hablando de eyaculados todavia mas pequefios que los transferidos por machos que se
aparearon previamente el mismo dia, los cuales equivalen en promedio a 88% del tamafio
de los eyaculados transferidos por machos virgenes (Caballero, 2004), ya que en un estudio
previo no se encontraron diferencias significativas (Probabilidad exacta de Fisher = 0.24)
en las tasas de reapareamiento entre hembras que copularon con machos virgenes (6 de 36
hembras) y machos recientemente apareados (2 de 30) (Caballero, 2004). Con respecto a
esta primera hipotesis, es importante considerar que la cantidad de espermatozoides y/o
nutrientes contenidos en el eyaculado (cantidad que podriamos denominar la “calidad” del
eyaculado) podrian no estar relacionada con el tamafio del mismo (Marshall y Mc Neil,
1989), pero ser las variables utilizadas por las hembras para decidir s se aparean por
segunda ocasion. Si este es e caso, conocer € tamafio del eyaculado transferido en la
primera cépula podria no permitir explicar los casos de poliandria. Aunque no se conoce la
“calidad” del eyaculado recibido durante su primera cOpula por las otras cinco hembras
poliandricas, es posible que haya sido de menor calidad, ya que estas hembras no
incrementaron su éxito reproductivo con respecto a los dos grupos de hembras
monandricas. Una implicacién de esta hipotesis es que en general los machos virgenes
transfieren eyaculados de buena calidad, 10 cual explicaria la baja incidencia de poliandria
en esta especie y la ausencia de diferencias entre las hembras “Monandricas Forzadas’ y
“Monandricas Voluntarias’. Los datos de campo también son congruentes con esta
hipétesis, ya que las hembras se aparean principalmente con machos virgenes (Cordero et
al., 1996-2000).

La segunda hipétesis para explicar €l bgjo porcentgje de hembras polidndricas
plantea que durante la etapa larval éstas no acumularon suficientes reservas para maximizar
su produccién de huevos, por lo que necesitaron complementarlos con los recursos
contenidos en un segundo eyaculado. Estudios con otros lepidépteros muestran que las
hembras que eclosionan con recursos insuficientes, compensan esta desventaja a través de
apareamientos multiples (Leimar et al., 1994, Bissoondath y Wiklund, 1997). De acuerdo
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con esta hipétesis, la baja proporcion de hembras poliandricas observada en el experimento
y la ausencia de diferencias entre las hembras “Monandricas Forzadas’ y “Monandricas
Voluntarias’ podria ser resultado de que la mayoria de las hembras acumulé suficientes
reservas durante la etapalarval debido a que fueron alimentadas ad libitum.

Las dos hipétesis anteriores no son mutuamente excluyentes, por o que ambas
podrian explicar los resultados obtenidos. Finalmente, es importante recalcar que los
resultados de este experimento deben de ser considerados tentativos debido a pequefio
tamafio de muestra obtenido.

2. Efecto del tamafio del macho en latasa de degradacion del eyaculado

Los resultados del segundo experimento apoyan la prediccion 2.1 (Los machos
transferirén eyaculados que distienden y mantienen constante el volumen del corpus bursae
durante un periodo cercano ala duracién de la vida reproductiva de una hembra), ya que se
encontré que los machos, independientemente de su tamafio, mantuvieron distendido €
corpus bursae de las hembras por un periodo minimo de cuatro dias (tiempo méaximo
utilizado en e experimento) (Fig. 4) y durante este tiempo las hembras pusieron en
promedio el 42.5% del total de sus huevos (rango: 19.8—69.5%). Suponiendo que la
distension del corpus bursae es el mecanismo que regula la receptividad sexual de las
hembras, los resultados de este experimento sugieren gque los machos son capaces de
asegurar por 1o menos la paternidad de més del 40% de los huevos puestos por la hembra.
Sin embargo, esta estimacion de la ganancia en paternidad casi seguramente es una
subestimacion por dos razones. La primera es que en €l campo las hembras seguramente
viven mucho menos tiempo que en el laboratorio (por egemplo, Scott [1986] considera que
la longevidad promedio en € campo de una mariposa de zonas templadas es de
aproximadamente una semana), por lo que la reproduccion de los primeros cuatro dias
corresponderia a un mayor porcentaje del total de huevos que pone realmente una hembra
en la naturaleza. La segunda razon es que en un estudio previo se observo que € corpus
bursae de las hembras apareadas con machos de tamafio normal, tanto virgenes como
recientemente apareados, se mantenia distendido hasta nueve dias después del fin de la

copula (Caballero, 2004), periodo durante € cual las hembras de nuestro experimento
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pusieron e 83.6% del total de sus huevos (rango: 46.1—100%). En estudios similares
hechos en otros |epiddpteros se ha encontrado, (0 se ha supuesto) que debido a que e peso
del eyaculado disminuye, € corpus bursae disminuye de tamafio, aunque cabe la
posibilidad de que en algunas de estas especies disminuya el peso del eyaculado sin que se
vea afectado €l grado de distension del corpus bursae (ver siguiente parrafo).

De acuerdo con la prediccion 2.2 [El tamafio de los eyaculados (y, por lo tanto, €l
grado de distension del corpus bursae) y la capacidad de los mismos para mantener
constante el volumen del corpus bursae son resultado de procesos costosos para los
machos, por |o que habra una relacion positiva entre estas dos variables y el tamafio de los
machos], los “Machos Pequefios’ produjeron eyaculados de menor tamafio que los
producidos por “Machos Normales’ (Fig. 5), 1o que sugiere que las reservas almacenadas
durante la fase larval limitan los recursos disponibles para la reproduccion en los machos.
Sin embargo, existe la posibilidad de que la diferencia encontrada en el tamaio de los
eyaculados no se deba a diferencias en las reservas de los machos normales y pequerios,
sino adiferencias en la capacidad de almacenamiento del corpus bursae de las hembras, ya
gue se debe recordar que las hembras que se aparearon con los “Machos Pequefios’ fueron
de menor tamafio que las que se aparearon con los “Machos Normales’ y es posible que
exista una correlacion entre el tamarfio de la hembray la capacidad de su corpus bursae. Sin
embargo, €l corpus bursae parece ser una estructura bastante elastica que podria almacenar
eyaculados de mayor tamanio que los transferidos por un macho normal. Por gemplo,
Sugawara (1979) encontrd que las hembras de Pieris rapae podian amacenar un volumen
de 16 pl de aceite de silicon, a pesar de que € volumen promedio de un espermatoforo
normal es de alrededor de 6pl. Por otro lado, contrario a la prediccién 2.2, e tamafio del
espermatéforo no fue distinto entre ambos grupos de machos (Fig. 6). En un estudio previo
con Callophrys xami se encontrd una relacion positiva entre el tamafio del macho y el peso
del espermatoforo (Cordero, 1998), 1o que indica que el contenido de éste (y, por lo tanto,
tal vez su “calidad”) variaindependientemente del area que cubre.

Contrario a lo esperado de acuerdo con la prediccion 2.2, tanto los “Machos
Normales” como los “Machos Pequefios’ produjeron eyaculados que mantuvieron

constante el tamafio del corpus bursae, d menos durante cuatro dias, a pesar de que €
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espermatoforo se fue degradando a lo largo de este periodo. Este resultado y los
experimentos realizados por Caballero (2004) sugieren que en C. xami los machos,
independientemente de su tamafio y su experiencia reproductora (virgenes vs.
recientemente apareados), son capaces de producir eyaculados que distienden € corpus
bursae 10 suficiente para “apagar” la receptividad sexual de la hembra y que mantienen
dicho grado de distension constante por un periodo minimo de entre cuatro y nueve dias.
Esta habilidad es facil de entender en términos adaptativos si |a receptividad de las hembras
esta controlada por € grado de distension del corpus bursae, cCOmo ocurre 0 Se supone en
muchas especies de Lepidoptera (Sugawara, 1979; Drummond, 1984; Wedell, 2005).
Caballero (2004) planted dos hipétesis para explicar las causas proximas de |os patrones de
cambio del corpus bursae, la primera de ellas sugiere que los materiales producto de la
degradacién del espermatdforo no son absorbidos o desechados por las hembras sino que se
mezclan con las sustancias adicionales contenidas en €l corpus bursae, manteniendo asi el
volumen constante. La segunda hipétesis plantea que las hembras digieren y absorben
gradualmente el eyaculado, y que ellas mismas mantienen constante el volumen del corpus
bursae mediante la secrecion de sustancias hacia € interior del mismo, que compensan las
pérdidas debidas a la absorcién. Caballero (2004) también menciona que es posible que

ambos mecani smos actlen conjuntamente.

3. Una ultima cuestion

Al considerar conjuntamente la evidencia que indica (a) la produccion de
eyaculados es costosa para |los machos que sufrieron limitaciones de recursos durante la
fase larval (Cordero, 2000), y (b) los eyaculados producidos por los machos “pequefios’
(este trabajo) y los recientemente apareados (Caballero, 2004) son igual mente capaces de
reducir a un minimo la receptividad sexual de las hembras, a pesar de ser de un tamarfio
menor a los producidos por los machos virgenes (este trabgjo; Cordero, 1998; Caballero,
2004), nos llevan a plantearnos la pregunta de ¢por qué no ha evolucionado una reduccién
en el tamano de los eyaculados producidos por los machos de C. xami? Creemos gue la
respuesta a esta pregunta radica en e hecho de que las hembras gjercen una presion de

seleccion afavor de eyaculados mas grandes, ya gque existe evidencia que sugiere (Cordero,
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datos no publicados) que las hembras que reciben eyaculados més grandes (= hembras
apareadas con machos virgenes) tienen descendientes con una mayor longitud de alas (esto
es un indicador de un mayor tamafo), que las hembras que reciben eyaculados més
pequeiios (hembras apareadas con machos recientemente apareados que producen
eyaculados que pesan entre 50—70% menos gue los de los machos virgenes). Las ventajas
de tener mayor tamafio pueden ser: en hembras una mayor produccion de huevos, y en
machos ventgjas en la competencia por territorios [Cordero et al., 1996-2000]).

El Ultimo dato mencionado parece contradecir los resultados experimentales de este
trabajo ya que muestran que las hembras gque se aparearon con dos machos no tuvieron un
mejor desempefio en ninguno de los parametros reproductivos medidos (incluidas medidas
de tamafio de los descendientes como la longitud de las dlas 'y el peso). Sin perder de vista
el caracter tentativo de las conclusiones derivadas del experimento acerca de los efectos de
la poliandria en el éxito reproductivo de las hembras, una posible explicacion a esta
aparente paradoja es que larelacion entre el éxito reproductivo de las hembras y la cantidad
de eyaculado recibido no se incrementa de manera monétona, sino que alcanza un valor
maximo cuando la cantidad de eyaculado recibida es igual ala cantidad transferida por un
macho de tamafio normal. ¢Por qué podria haber evolucionado esta relacion en las
hembras? Una posible respuesta se basa en €l hecho de que al menos durante la mayor parte
del afio la densidad poblacional de C. xami en el Pedregal de San Angel es muy baja
(Benrey et al., 1994), por lo que el costo de encontrar un macho para copular por segunda
vez podria ser alto para las hembras. Por parte del macho, esperamos que la baa
probabilidad gue tienen de encontrar hembras a lo largo de su vida (Cordero y Soberdn,
1990; Cordero et al., 1996-2000) y la fuerte tendencia a la monandria de las mismas
(Cordero, 2000; Caballero, 2004; este trabgjo), haya favorecido que ellos inviertan en €
eyaculado la cantidad necesaria para maximizar €l éxito reproductivo de una hembra

virgen.

30



Lizeth Abundis Santamaria

Apéndice 1. Mecanismos responsables de la regulacion de la receptividad sexual en

hembras de Lepidoptera revisados en: Wedell (2005).

Antiafrodisiacos

Los machos pueden reducir la receptividad sexual de las hembras disminuyendo la
atraccion hacia los machos rivales. La mayoria de los machos de Lepidoptera
segregan en el apareamiento sustancias quimicas o antiafrodisiacos reduciendo asi el
atractivo de las hembras. Por ejemplo en Pieris napi los machos sintetizan y
transfieren una sustancia volatil, methyl-salicylato, el cual es emitido por las hembras
apareadas y actlla como un fuerte repelente para los machos que pretenden cortejarla.

Tapones
Nupciales

Los machos de muchas especies transfieren a las hembras durante la copula,
sustancias que forman un tapon. Los tapones nupciales “sphraga” son formados por
glandulas accesorias y pueden llegar a ser muy grandes y elaborados. La funcion
ademas de impedir fisicamente una segunda copula es reducir la atraccion de los
machos hacia las hembras; en algunos funciona como un repelente visual para los
machos, ya que las hembras con grandes tapones son menos atractivas. Sin embargo
este mecanismo no es completamente efectivo porque las hembras pueden llegar a
aparearse después de quitarse el tapon.

Estimulacion
mecanica

En la mayoria de especies de Lepidoptera la presencia fisica del espermatéforo es
suficiente para apagar la receptividad sexual de las hembras. Sugawara (1979)
propone que las presiones mecanicas que ejerce el espermatdforo sobre los receptores
de distension del corpus bursae son los responsables de la baja receptividad en las
hembras.

Esperma

La presencia del esperma en la espermateca (6rgano femenino de almacén de
esperma) puede "apagar" la receptividad sexual de las hembras y estimular la
oviposicion. Los machos pueden producir dos tipos de esperma: el esperma normal,
fértil "eupirene" y el esperma no fértil anucleado "apyrene". Se han propuesto varias
hipétesis para explicar la funcion del apyrene, una de ellas sugiere que el apyrene
juega un papel muy importante en la competencia espermatica, desplazando o
inactivando el esperma de los machos rivales. Por otro lado el apyrene tiene una alta
influencia en la receptividad sexual de las hembras por ejemplo en la mariposa Pieris
napi se ha visto que el niimero de esperma no-fértil contenido en la espermateca es
responsable de la reduccion de la receptividad sexual.

Fluidos
seminales

Las sustancias transferidas en el espermat6foro juegan un rol muy importante en la
disminuciéon de la receptividad sexual de las hembras ademds de estimular la
oviposiciéon y maduracion de los huevos. La hormona juvenil JH juega un papel
importante en este mecanismo; sin embargo es importante mencionar que se han
descubierto una gran variedad de feromonas que afectan la receptividad sexual de las
hembras.
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