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Resumen

La reproduccion sexual ha prevalecido entre los numerosos grupos de eucariontes a lo
largo de la historia evolutiva, gracias a los beneficios genéticos y ecolégicos que se
heredan en cada generacién. Sin embargo, bajo ciertas condiciones la reproduccién sexual
puede volverse costosa y ser una desventaja que podria repercutir de forma negativa en
las especies. La partenogénesis es una estrategia de reproduccién asexual, que consiste en
la produccion de huevos sin fertilizar generando una descendencia basada en hembras,
principalmente. En algunas especies animales es posible encontrar la presencia de ambas
formas de reproduccion. El presente estudio tuvo como objetivo determinar si en la
especie Conocephalus ictus existe la reproduccidon por partenogénesis; asi como, evaluar

su eficiencia reproductiva.

Se analizé el numero de huevos ovopositados, éxito de eclosién, numero de
descendientes adultos y la eficiencia reproductiva para 30 hembras virgenes aisladas
permanentemente y 30 hembras fertilizadas. Se registré el morfo alar para todas las
hembras y su descendencia. Los resultados indicaron que la partenogénesis si ocurre en
ésta especie; sin embargo, la reproduccion sexual obtuvo el mayor numero de
descendientes. Los organismos que llegaron a la fase adulta de origen partenogenético
fueron hembras. Las hembras braquipteras y que copularon tuvieron el mayor éxito de

eclosion.

De acuerdo a lo encontrado, la partenogénesis esta presente en esta poblacion. El costo
de desarrollar alas tuvo un impacto en el éxito de eclosion, las hembras con mayor ventaja
fueron braquipteras. El desarrollo de la partenogénesis podria ser causado por la falta de
una pareja para copular. La reproduccién sexual sigue siendo favorecida por la seleccién

natural como la principal estrategia reproductiva.




I. Introduccidon

Desde los trabajos de George C. Williams y John Maynard Smith, una gran cantidad de
investigadores se han preguntado por qué la reproduccién sexual es casi ubicua entre los
organismos multicelulares. La respuesta a este problema se vuelve claro cuando los
diversos costos de la reproduccion sexual son considerados (Engelstadter, 2008). El “doble
costo del sexo”, se sostiene por varias hipdtesis como la anisogamia, la existencia de dos
sexos (macho y hembra), la proporcion sexual 1:1 y la falta de cuidado parental; y en
eventos mas complejos, puede tener un costo genético (Engelstdadter, 2008; Kawatsu,
2013). Estas condiciones y los pocos beneficios de la reproduccién sexual podrian inducir a
una ocupacion de la reproduccién asexual. La transicion de la reproduccién sexual a la
partenogénesis tiene varias rutas evolutivas que dependerd de las presiones selectivas

gue actuen en los individuos (Kawatsu, 2013).

Si bien la partenogénesis ha sido estudiada en un gran nimero de especies, se
conoce en pocas de ellas las implicaciones ecoldgicas y evolutivas de cuando se presentan
ambos modos de reproduccion (sexual y partenogénesis) en la misma poblacién. La
mayoria de los estudios se concentran en una poblacién que presenta una condicién o la
otra (Corley & Moore, 1999), y son pocos los estudios comparativos realizados en una
misma poblacién que puede mostrar ambas formas de reproducciéon (Corley & Moore,
1999; Matsuura & Kobayashi, 2007). La propuesta de este trabajo, es determinar la
existencia de la reproduccién partenogenética en la poblacidon de Conocephalus ictus de
los Tuxtlas, Veracruz, México. Debido a que en el laboratorio se ha observado a las
hembras ovipositando sin que se hayan apareado, estando aisladas de potenciales parejas
(A. Reséndiz, H. Amaro & R. Cueva del Castillo, comunicacién personal). Esta especie, se
caracteriza por reproducirse sexualmente. Asimismo, indagar si el dimorfismo alar puede
influir en la historia de vida de las hembras y evaluar si la reproduccidon partenogenética
puede ser exitosa contra la reproduccién sexual a través de la medicion de su eficiencia

reproductiva.




Il. Antecedentes

1.1 La controversia de la reproduccion sexual en la biologia evolutiva

El mantenimiento de la reproduccién sexual es una de las paradojas evolutivas mas
controversiales de las Ultimas décadas (Matsuura & Kobayashi, 2007; Garcia-Cuenca et al.,
2016). La reproduccion sexual, es la forma mas frecuente entre los organismos
eucariontes a pesar de los costos asociados (Simon et al., 2003; Garcia-Cuenca et al.,
2016). Entre éstos, se distinguen dos principales: a) en todos los individuos sexuales existe
el costo de la cépula y la recombinacién; tiempo, energia y los recursos que son asignados
para encontrar una pareja, intercambiar y efectuar la recombinacion del material genético
y b) el costo de la produccion de machos; donde se invierten recursos en generar
organismos que son incapaces de reproducirse por si mismos (Kodric-Brown & Brown,
1987; Engelstadter, 2008). Ademads de estos impactos energéticos, los atributos que se
encuentran bajo seleccion sexual pueden llegar a reducir la supervivencia de los individuos
(Lundmark, 2007; Engelstadter, 2008). Por lo anterior, se ha considerado a la reproduccién
sexual como una paradoja, ya que las poblaciones asexuales tendrian un ventaja
adaptativa sobre sus contrapartes sexuales, debido a que las superarian numéricamente
dado que cada organismo tendria el doble potencial para reproducirse (Corley & Moore,
1999; Agrawal, 2001; Lundmark, 2007). Los organismos asexuales producen Unicamente
descendencia semejante o idéntica a sus progenitores, generando asi el doble de
individuos en cada generacién; mientras que aquellos que se reproducen por via sexual
producen una proporcion similar de hembras y machos (Manning, 1976; Lundmark, 2007).
Sin embargo, la reproduccién sexual ha prevalecido entre los organismos multicelulares

(Lundmark, 2007).

Maynard Smith (1971), postulé dos ventajas selectivas en la reproduccion sexual:
a) expone que aquellas poblaciones que presentan la via sexual aceleran su adaptacion y
b) su descendencia incrementaria la probabilidad de supervivencia. A partir de estos
postulados se han propuesto diversas teorias para explicar los beneficios de la
reproduccién sexual, de las cuales dos son las mejor desarrolladas (Simon et al., 2002;

Garcia-Cuenca et al., 2016): (1) mutacional — plantea que la acumulacién de mutaciones




deletéreas son mas costosas para los linajes asexuales, los cuales son incapaces de
eliminarlos de su genoma e inclusive pueden conducirlos a un punto en que no sean
viables [hipdtesis del Trinquete de Miiller]; y (2) ecolégica — menciona que los mayores
niveles de variabilidad genética generados gracias a la reproduccién sexual, permiten una
rapida adaptacion en la carrera armamentista contra los parasitos [hipdtesis de la Reina
Roja] (Simon et al., 2002; Simon et al., 2003; Lundmark, 2007; Engelstadter, 2008; Garcia-
Cuenca et al., 2016).

A diferencia de los linajes sexuales, los asexuales comparten aproximadamente el
mismo genoma, lo que conlleva a tener los mismos patrones de reaccién derivando en
una alta competencia entre hermanos y una baja adaptabilidad (Lundmark, 2007). Sin
embargo, la variabilidad genética puede estar presente en linajes asexuales, dependiendo
del mecanismo y frecuencia por el que actue la seleccién natural (Simon et al., 2002;

Garcia-Cuenca et al., 2016).

Se ha propuesto que la capacidad de colonizar nuevos habitats es uno de los
beneficios de la asexualidad sobre la reproduccion sexual. Un solo organismo asexual
puede dar inicio a una nueva poblacién, debido a que en éstas poblaciones no existe la
endogamia y la dificultad de encontrar una pareja, siendo uno de los mayores problemas

para animales de condicién sexual (Lundmark, 2007; Lampert, 2008).
1.2 Laimportancia ecolodgica de la partenogénesis

La partenogénesis es una de las estrategias de reproduccidén asexual que ocurre en un
gran numero de especies animales como rotiferos, nematodos y artrépodos (Simon et al.,
2003; Lehmann et al.,, 2011). En sentido estricto, la partenogénesis es el desarrollo de
huevos sin fertilizacién, dando origen a una descendencia que frecuentemente resulta en
hembras [llamado telitoquia] (Suomalainen et al., 1976; Cuellar, 1977; Simon et al., 2003;
Engelstadter, 2008; Burke et al.,, 2015). Puede generarse a través de una variedad de
mecanismos y su presencia en insectos, en muchos casos, esta correlacionada con la

poliploidia y/o hibridacién; con elementos citoplasmaticos o genéticos; o con infecciones




de bacterias endosimbiontes (Lehmann et al., 2011). El caso mds conocido y de amplia
distribucion, es la bacteria intracelular del género Wolbachia; donde se ha encontrado que
puede volver a ciertos organismos asexuales obligados (Simon et al., 2002; Simon et al.,

2003; Lehmann et al., 2011).

Aunque no hay una teoria uniforme para la ecologia evolutiva de |Ia
partenogénesis, muchos investigadores sefialan que se requieren de dos caracteristicas
para su existencia en la naturaleza: (i) la presencia de las poblaciones partenogenéticas en
habitats recién originados y que (ii) su tasa potencial de incremento poblacional sea
mayor que el de las especies sexuales (Cuellar, 1977). De acuerdo a Suomalainen (1950),
los animales partenogenéticos, a menudo, son encontrados en condiciones mas
desfavorables, que sus formas sexuales. Las alteraciones naturales pueden crear un vacio
ecoldgico temporal que sirve como refugios, en donde se puede originar Ia
partenogénesis; por ejemplo las lagartijas del género Cnemidophorus que ocupan un area
ecolégicamente inestable al suroeste de los Estados Unidos de América y pueden llegar a
predominar en estos tipos de ambientes. Estas dreas perturbadas son principalmente
zonas donde hay inundaciones, incendios o inclusive areas cubiertas por una glaciacién; y
pueden — temporalmente — despojar de un sitio la mayoria de su bioma. Las nuevas
condiciones (si cuentan con un cierto grado de inestabilidad) desarrollarian nuevos
habitats que, dependiendo de otros factores, podria originar la partenogénesis (Cuellar,

1977).

Como se ha mencionado, la ventaja selectiva de la partenogénesis radica en la
capacidad potencial para duplicar el tamafo poblacional en cada generacién. Dentro de
los ambientes recién establecidos, éstas formas presentarian una alta tasa intrinseca de
crecimiento y rapidamente sobrepasaria a los individuos sexuales (Cuellar, 1977; Lampert,
2008). Esta situacion es posible cuando las formas partenogénicas, se encuentran aisladas
0 no entran en contacto con las formas sexuales. Por lo tanto, el factor limitante es la
disponibilidad del ecosistema, el cual no debe estar ocupado por las poblaciones sexuales,

mas alla de los factores genéticos (Cuellar, 1977).




Muchas de las investigaciones sobre la partenogénesis en invertebrados,
reconocen que la glaciacion ha sido una presion selectiva que la ha favorecido en algunas
especies (Cuellar, 1977). Las poblaciones partenogenéticas de la polilla Solenobia
triquetrella en Suiza, habita areas que fueron cubiertas por la glaciacién de Wirm,
mientras que las sexuales se encuentran en los territorios que no fueron cubiertos por la
glaciacion; de forma similar, las poblaciones partenogenéticas del coleéptero Otirrhyncus
dubius se han establecido en regiones alcanzadas por los glaciares; asi como, las del
tetigonido Saga pedo, que se distribuyen Unicamente en el norte del hemisferio (Cuellar,
1977). Las sequias o inundaciones, incluso los periodos de incendios naturales, pueden
tener un efecto similar a los de la glaciacién, ya que pueden favorecer el origen vy
mantenimiento de la partenogénesis en invertebrados (Cuellar, 1977). Una evidencia de
esta hipotesis es el saltamontes australiano Warramaba virgo, que habita sdlo en zonas
previamente devastadas por incendios. Este fendmeno se explica a través de dos
propuestas: (a) la poblacion estd condenada y serd exterminada o, (b) la supervivencia
depende del grado de perturbacidn de los incendios, estableciendo un refugio apto para la

colonizacién (Cuellar, 1977).

Una caracteristica de la poblacion de W. virgo, es su condicion dptera derivada
posiblemente de sus ancestros sexuales y la cual se presume puede estar involucrada en
la partenogénesis. Esta forma, puede favorecer el desarrollo de la partenogénesis, debido
a que los organismos asexuales pueden invadir y colonizar mas rapidamente los nuevos
ambientes, gracias al doble potencial de multiplicarse (Cuellar, 1977), al no invertir
recursos en buscar pareja y aparearse (Lampert, 2008). Si la poblacién resultase
macroptera, las formas sexuales podrian facilmente colonizar una mayor cantidad de
sitios disponibles y eliminar a las fuentes potenciales de propagacidn de la partenogénesis

(Cuellar, 1977).

El vuelo en insectos, es la principal forma de dispersién que confiere una gran
ventaja al incrementar la capacidad de colonizar nuevos territorios (Gaines, 1991; Tanaka,
1993; Langellotto et al., 2000; Steenman et al., 2013; Steenman et al., 2014). Sin embargo,

la habilidad para volar puede llegar a ser una inversion costosa al desarrollar y mantener




el érgano encargado para ejecutar el vuelo, creando una disyuntiva o conflicto entre el
tipo de reproduccion y la capacidad para volar (Roff, 1986; Gaines, 1991; Steenman et al.,

2014).

Este conflicto estd bien estudiado en las hembras macrdpteras de varias especies;
donde se ha encontrado una baja fecundidad, una cantidad reducida de huevos con
tamafios mas pequeiios; ademds, puede retrasar el tiempo de oviposicion y su
descendencia puede reducir su tasa de supervivencia. La energia en los individuos
macropteros es invertida y dirigida al aparato encargado de vuelo (musculos y alas)
dejando escasos recursos o sin ellos, para la reproduccién (Roff, 1986; Gaines, 1991;

Langellotto et al., 2000; Steenman et al., 2013; Steenman et al., 2014).

1.3 Partenogénesis facultativa en Conocephalus ictus (Scudder, 1875)

La capacidad de una hembra para reproducirse sexual o asexualmente, es llamada
partenogénesis facultativa (Corley & Moore, 1999; Simon et al.,, 2003; Matsuura &
Kobayashi, 2007; Burke et al., 2015). Este comportamiento, en algunos casos, se ha
considerado como un paso evolutivo importante en la transicién de la fertilizacidn
obligada a la partenogénesis obligada (Burke et al., 2015). Aunque no ha sido claro cémo
es que esta condicion se ha desarrollado, se piensa que la selecciéon natural favorece la
reproduccidn partenogenética (Matsuura & Kobayashi, 2007; Burke et al, 2015)
confiriéndole mayores beneficios a sus portadores (Lampert, 2008). Algunos ejemplos son
los colonizadores que explotan y monopolizan los nuevos recursos, suprimiendo a
competidores que tienen una tasa reproductiva mas baja (Lampert, 2008); asi como, las
escasas o nulas oportunidades de encontrar pareja y copular (Corley & Moore, 1999;

Lampert, 2008; Burke et al., 2015).

La hipotesis de escasez de machos sugiere que la reproduccion sexual es
favorecida como el principal modo de reproduccién, pero en una situacién adversa, las
hembras optan por la partenogénesis (Lampert, 2008; Burke et al., 2015). En algunos
estudios se propone que los beneficios de la condicién asexual son los mismos que la

estrategia sexual cuando el apareamiento es restringido (Burke et al., 2015).




El conflicto sexual es otra de las hipdtesis que puede ofrecer un conjunto de
condiciones alternativas, bajo la cual, la seleccién natural puede favorecer la
partenogénesis facultativa (Burke et al., 2015). La coexistencia de la reproduccion sexual y
asexual en los sistemas facultativos puede ser mantenida por una coevolucién antagonista
entre la imposicidon del macho y la resistencia de la hembra. Los beneficios de la
partenogénesis en relacion a la estrategia sexual en las especies facultativas,
probablemente es amplificado cuando los costos de las hembras que se aparean son
mayores. Entonces, las hembras que adquirieron la partenogénesis como su principal
modo de reproduccién, pueden sufrir mayores costos si cambian su estrategia
reproductiva. Las ventajas de evitar el apareamiento pueden ser directas (como el
incremento en la longevidad o fecundidad) y/o indirectas (como el mejoramiento en la

calidad de la progenie) (Burke et al., 2015).

En al menos diez 6rdenes de insectos, la partenogénesis y la partenogénesis
facultativa son comunes (Suomalainen et al., 1976). No obstante, en el orden Orthoptera
son pocos los casos bien documentados sobre la partenogénesis; dos ejemplos son las
especies Warramaba virgo y Saga pedo, de las que se conoce su distribucién, su habitat y
se han hecho estudios sobre la complejidad de su cariotipo (Dutrillaux et al., 2009). En la
familia Tettigoniidae, sdlo se ha reportado en algunas especies como Poecilimon
intermedius, Leptophyes punctatissima, Gampsocleis gratiosa, Steiroxys sp., Xiphidiopsis
lita, Phlugiola dahlemica, Austrophlugis kumbumbana, Saga pedo y Poecilimon hoelzeli
(Lehmann et al., 2011). Especies como L. punctatissima y G. gratiosa presentan
ticopartenogénesis, que se caracteriza por un bajo éxito de eclosién de huevos no
fertilizados (Lehmann et al., 2011). Se ha sugerido que esta baja proporcién se involucra
con las restricciones genéticas y del desarrollo en la tasa de supervivencia de los
individuos asexuales. Las restricciones podrian ser desde las diferencias en la ploidia; la
acumulacién de mutaciones o la reduccién de la heterocigocis asociado con la

partenogénesis automictica (Matsuura & Kobayashi, 2007).

La especie estudiada en este trabajo, Conocephalus ictus, alcanza la edad adulta a

los 75 dias después de la eclosion en hembras y a los 70 dias en machos (Ortiz-Jiménez &




Cueva del Castillo, 2015). En ambos sexos, se encuentra el morfo alar (braquiptera y
macroptera). Cuando se llega a la edad adulta, se activan las conductas de cortejo en
machos y con ello la posibilidad de apareamiento. El macho realiza el llamado o “canto”
generado por el érgano estridulatorio que atrae a las hembras fonéticamente. Este canto
se produce desde el atardecer hasta el anochecer (Buzzetti & Barrientos-Lozano, 2011;

Ortiz-Jiménez & Cueva del Castillo, 2015).

La copula ocurre cuando la hembra posa su abdomen sobre el abdomen del
macho, quien transfiere el espermatéforo a su genitalia (Ortiz-Jiménez & Cueva del
Castillo, 2015). Este evento puede ocurrir durante el dia o la noche y el canto continuar
durante el proceso. Cerca de finalizarse el apareamiento, el macho ofrece un regalo
nupcial producido por sus glandulas accesorias; una masa gelatinosa Ilamada
espermatofilax que se encuentra unido a la dmpula, el cual contiene el eyaculado y los
espermas. El espermatofilax y el ampula forman el espermatéforo, masa que es unida a la
genitalia de la hembra quien la consume una vez concluye el apareamiento (Ortiz-Jiménez

& Cueva del Castillo, 2015).

Bajo condiciones de laboratorio, la hembra oviposita sus huevos después de
consumir el espermatofilax y la oviposicidon continda por un periodo de dos semanas
(Ortiz-Jiménez & Cueva del Castillo, 2015). El tiempo de vida, la cantidad de huevos y la
tasa de oviposicion son incrementadas en las hembras que reciben el regalo nupcial. En
varias especies de insectos la fecundidad y el tiempo de vida son beneficiadas por el
consumo del espermatofilax y la transferencia de los fluidos seminales (Ortiz-Jiménez &

Cueva del Castillo, 2015).




lll. Hipétesis

Dado que las hembras de Conocephalus ictus, son capaces de producir huevos sin ocurrir

la copula con el macho, entonces pueden reproducirse via partenogénesis facultativa.

Dado los costos y los beneficios de las dos posibles estrategias reproductivas, entonces la

eficiencia reproductiva sera diferente entre ambas estrategias.

Dado el impacto del mantenimiento de las alas largas, entonces existiran diferencias en la

eficiencia reproductiva de las hembras braquipteras y macrépteras.

IV. Objetivos

4.1 Objetivo general

Determinar si la poblacién de Conocephalus ictus (Orthoptera: Tettigoniidae) de los

Tuxtlas, Veracruz, México, es partenogenética.

4.2 Objetivos particulares

>

Determinar si las hembras de C. ictus pueden reproducirse a través de la
partenogénesis facultativa.

Determinar si existen diferencias entre: el nimero de huevos producidos, el éxito
de eclosion, el tiempo de desarrollo, la longevidad y el tamafio corporal (longitud
del femur del tercer par de apéndices [LF Ill]) entre las hembras con reproduccion
partenogenética y con reproduccion sexual; asi como, entre los morfos alares.
Cuantificar el sexo y morfo alar de la descendencia sexual y asexual respecto al
morfo de la madre.

Comparar la eficiencia reproductiva entre la reproduccién sexual y la

partenogénesis en C. ictus.
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V. Métodos

5.1. Cria y mantenimiento de organismos

A partir de un criadero de Conocephalus ictus, del Laboratorio de Ecologia de la Unidad de
Biotecnologia y Prototipos (UBIPRO) FES-Iztacala; en condiciones de fotoperiodo de 12:12,
con una temperatura de 27 °C, se obtuvieron hembras y machos de los ultimos estadios
ninfales (Ortiz-Jiménez & Cueva del Castillo, 2015). Estos se separaron y se mantuvieron
individualmente en frascos de plastico transparente de 500 ml y tapas de 5 mm de
didmetro, con 5 perforaciones para permitir el flujo de aire. Cada organismo se mantuvo
hasta alcanzar su fase adulta. Posteriormente se tomé la longitud del fémur 1l [LF Ill] por
medio de un vernier digital (Mitutoyo Corp®Tokio; Japdn) y se registré el morfo alar (Tabla
1). La alimentacion consté de una dieta a base de cubos de manzana y hojuelas de Tetra
Min® (comida para peces) y el agua a través de esponjas (espuma de poliuretano)

humedecidas ad libitum. El alimento se dio tres dias a la semana.

Tabla 1. Relacion: estrategia reproductiva vs morfo alar.

Braquiptera Macroptera  Total

Sexual 18 12 30
Partenogenética 25 5 30
Total 43 17 60
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5.2. Estrategia reproductiva (Reproduccion Sexual vs Partenogénesis)

Se asignaron las primeras 30 hembras que llegaron a la fase adulta al primer tratamiento y
las siguientes 30 al segundo tratamiento. A causa de decesos en los distintos estadios
ninfales fuera de nuestro control y la escasa llegada de hembras adultas del morfo alar
macroptero, no se logré obtener un nimero proporcional de braquipteras y macrépteras,
para el segundo tratamiento de la fase experimental (Tabla 1). Muchos organismos de
edad adulta, no se tuvieron de forma simultanea; alcanzaban esta etapa en diferente

tiempo.

En el primer tratamiento, se colocaron las primeras treinta hembras
individualmente en recipientes plasticos de 500 ml; con su respectivo macho virgen del
mismo morfo, tamaino y edad similar. Las parejas se mantuvieron durante 10 dias (ver
Lehmman et al., 2011) en el recipiente por 6 horas cada dia o hasta que el apareamiento
ocurriera; si no ocurria la cépula, se exponia a la hembra a otro macho virgen (con las
caracteristicas descritas anteriormente) hasta dar lugar a la copula. Se registrd la duracién
de la copula (en min) y el tiempo que permanecieron en el mismo recipiente (hora inicial:
hora final). Concluida la cépula, la pareja se mantenia junta una hora aproximadamente o
hasta que la hembra consumiera el espermatofilax. Las hembras apareadas fueron
introducidas en sus respectivos recipientes, suministrando la dieta anteriormente descrita

y colocando esponjas (espuma de poliuretano) para la oviposicién.

En el segundo tratamiento, las siguientes 30 hembras virgenes, se colocaron
individualmente en recipientes plasticos de 500 ml, bajo las mismas condiciones y
alimentacion. Después de alcanzar la etapa adulta, se realizaron revisiones en el recipiente

y la esponja en busca de huevos.

El conteo de huevos, para las hembras apareadas, se realizd con la inspeccion de
sus recipientes y la esponja, cada tres dias a partir del tercer dia después de la cépula. En
las hembras no apareadas la inspeccién comenzod tres dias después de que alcanzaron la
etapa adulta. El conteo continud hasta el dia que la hembra se encontraba muerta. Una

vez que se encontraban los huevos, se trasladaron a incubadoras fabricadas con esponjas
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(espuma de poliuretano) humedas dentro de vasos de poliestireno de 80 ml (4.5 cm x 6.4
cm x 4.8 cm) rotulados de acuerdo a la identidad de la madre, cubiertos con malla tul y
una cubierta de plastico con orificios para el flujo de aire. Cada incubadora era

humedecida dos veces por semana.

Iniciada la etapa de las eclosiones; para cada incubadora se registré el total de
ninfas obtenidas cada tres dias. Las ninfas eran colocadas individualmente en recipientes
de plastico, rotulados con la fecha del dia que se hallaron y el tipo de tratamiento al que
correspondian. Los juveniles fueron mantenidos hasta llegar a su etapa adulta, donde se
registré el tipo de morfo, sexo y tiempo de desarrollo. A cada individuo se le proporciond

alimento y agua ad libitum bajo las mismas condiciones del criadero.
5.3. Andlisis estadistico

Se analizaron las diferencias en la eficiencia reproductiva de hembras con reproduccion
sexual y partenogenética; comparando el niumero de huevos producidos, el éxito de
eclosion (total de ninfas emergidas/total de huevos producidos) y la eficiencia en la
produccién de hijos adultos (total de hijos adultos/total de ninfas emergidas) para cada
una de las hembras. Asimismo, se evaluaron las diferencias del numero de dias
transcurridos hasta la primera puesta, tamano corporal (longitud del fémur 1ll), el tiempo
de desarrollo y la longevidad de las hembras con reproduccién sexual y partenogenética.
Las mismas variables se tomaron para las diferencias en el analisis del morfo alar. En todos
los casos se realizaron pruebas de andlisis de varianza (AnDeVa) de dos factores
considerando la interaccion: estrategia reproductiva*morfo. Los andlisis se realizaron con
el software estadistico JMP®10.0.0 (SAS Institute Inc., 2012) y R versiéon 3.4.3 (R Core
Team, 2017).
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VI. Resultados

Se determind la existencia de la reproduccion partenogenética en Conocephalus ictus. De
las 30 hembras virgenes, aisladas y sin contacto con machos, en 29 se encontraron huevos
y de éstos, se desarrollaron y generaron individuos adultos sélo el 13.79% de las hembras.
Todos los organismos adultos de origen partenogenético fueron hembras con el mismo

morfo alar que el de la hembra progenitora (Tabla 2; Anexo 1).

Tabla 2. Numero y sexo de descendientes que llegaron a la etapa adulta provenientes de hembras con reproduccion

sexual y partenogéneticas; asi como el morfo alar (braquiptera o macrdptera).

Braquiptera Macréptera
Sexual 153 3,132 9 54 3,54 Q
Partenogenética 99 59

Entre los dos tratamientos experimentales, se obtuvieron 7,968 huevos, de los
cuales eclosionaron 2,191 ninfas, y llegaron a la madurez sexual 407 descendientes. Es
importante resaltar que durante el experimento una hembra rechazé aparearse con los
dos machos a los que fue expuesta; mientras que una de las hembras asignadas al

tratamiento partenogenético nunca oviposité.

Para conocer si existe asociacion entre la estrategia reproductiva y el morfo alar, la

prueba xz arrojo que hay una relacién entre ambas variables (Figura 1).
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Figura 1. Asociacion entre la estrategia reproductiva y el morfo alar. La relacion entre las variables esta dado por
v’=4.02, g.|.=1y p=0.04.

6.1. Impacto de la estrategia reproductiva y morfo alar en la longitud del fémur Il

En la figura 2, se muestra la longitud del fémur Il entre hembras braquipteras vy
macrépteras, siendo las primeras de mayor tamafio (X=14.26 mm * 0.13 E.E.) que las
macrépteras (X=13.38 mm + 0.22 E.E.). Por otro lado, no se encontraron diferencias entre
las hembras asexuales y las sexuales para la longitud del fémur. Sin embargo la interaccién

estrategia reproductiva*morfo alar resulto significativa (Tabla 3).

15




Longitud del fémur Ill {mm)

o
N
A
7o) -t -
] = '
l =
I 1
—l A
o _|
2,
u‘) —
C) -l
T 1
Partenogenética Sexual

Estrategia reproductiva

Macroptera

& 7 *
B
f 1
‘@ | b pd
o _|
m —
O -
T 1
Braquiptera
Morfo

Figura 2. Longitud del fémur Ill de hembras A) partenogenéticas y sexuales, asi como de hembras B) braquipteras y

macroépteras. El signo (*) indica las diferencias significativas de acuerdo al analisis de varianza, p < 0.05.

Tabla 3. Andlisis de varianza (AnDeVa) de la longitud del fémur Ill

Suma de Cuadrado
g.l F p
cuadrados medio
Estrategia
1.6712752 1 1.6712752 2.3526 0.1308
reproductiva
Morfo alar 4.8675974 1 4.8675974 6.8519 0.0114
Interaccion 5.2577031 1 5.2577031 7.4010 0.0087
Error 39.072017 55 0.71040
Total corregido 53.760864 58

En negritas se muestran los resultados con diferencias significativas p<0.05.
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6.2. Impacto de la estrategia reproductiva y morfo alar en el tiempo de desarrollo

y la longevidad

El tiempo de desarrollo y la longevidad no mostraron diferencias de forma significativa
entre las hembras sexuales y asexuales y tampoco se encontré diferencia respecto al

morfo (Anexo 2).

6.3. Impacto de la estrategia reproductiva y morfo alar en la latencia a la primera

oviposicion

Se detectaron diferencias significativas en el modelo global. Las hembras
partenogenéticas tardaron mas del doble de dias en ovipositar su primer puesta (X=21.26
dias + 2.67 E.E.) que las hembras apareadas (X=8.20 dias + 2.05 E.E.) (Figura 3B). Sin
embargo, no existieron diferencias entre los morfos alares, ni en la interaccion entre

ambos factores (Tabla 4).

Tabla 4. Andlisis de varianza (AnDeVa) de la latencia a la primera oviposicion.

Suma de Cuadrado
g.l. F p
cuadrados medio
Estrategia
2962.2187 1 2962.21 24.8975 <0.001
reproductiva
Morfo alar 189.9055 1 189.9055 1.5962 0.2118
Interaccion 436.8670 1 4368670 3.6719 0.0605
Error 6543.7214 55 118.98
Total corregido 9571.6271 58

En negritas se muestran los resultados con diferencias significativas p<0.05.
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6.4. Impacto de la estrategia reproductiva y morfo alar en la produccion de

huevos

El andlisis global en el nimero de huevos ovipositados, indic6 que se encontraron
diferencias significativas entre las hembras de ambos morfos con reproduccién sexual y
partenogénica (Tabla 5, Figura 3). Las hembras que se aparearon dejaron cuatro veces
mas huevos (X=221.24 huevos * 26.48 E.E.), que las hembras de condicidn
partenogenética (X=51.73 huevos + 34.41 E.E.); mientras que no se encontraron
diferencias entre morfos alares. Tampoco hubo diferencias en la interaccién entre ambas

variables.

Tabla 5. Andlisis de varianza (AnDeVa) de la produccién de huevos.

Suma de cuadrados g.l. Cuadrado medio F p
Estrategia
213905.72 1 213905.72 10.8377 0.0017
reproductiva
Morfo alar 383.86 1 383.86 0.0194 0.8896
Interaccion 46784.02 1 46784.02 2.3703 0.1294
Error 1085546.3 55 19737
Total
1562034.8 58
corregido

En negritas se muestran los resultados con diferencias significativas p<0.05.
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Figura 3. Latencia a la primera oviposicién y nimero de huevos ovipositados. Dias transcurridos antes de la primera

puesta para el A) morfo alar y, B) después de la copula y a partir de alcanzar la etapa adulta (partenogénesis). Media
del nimero de huevos para C) morfo alar y D) estrategia reproductiva. El sigho (*) indica las diferencias significativas

de acuerdo al analisis de varianza, p < 0.05.
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6.5. Impacto de la estrategia reproductiva y morfo alar en el numero de ninfas

emergidas

Los resultados arrojaron diferencias en el nimero de ninfas de hembras braquipteras y
macrépteras. El nimero de eclosiones fue mayor en las primeras (X=42.11 ninfas + 8.15
E.E.) que en las macrépteras (X=24.82 ninfas + 13.81 E.E.). Asimismo, se encontraron
diferencias en el nUmero de ninfas de hembras partenogénicas y las sexuales. El nUmero
de ninfas que emergieron de la reproduccién sexual fueron de mayor tamafio (X=74.13
ninfas + 9.78 E.E.) que el de las partenogénicas (X=1.36 ninfas + 12.71 E.E.) (Figura 4).

Ademas la interaccién del morfo alar y la estrategia reproductiva fue significativa (Anexo

2, Figura 6).
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Figura 4. Exito de eclosion en la estrategia reproductiva y morfo alar. Ninfas que emergieron de hembras

A)braquipteras y macrdpteras, con reproduccion B)sexual y partenogénesis. La proporcion del total de
ninfas emergidas entre el total de huevos para C) morfo alar y D) estrategia sexual. El (*) indica las

diferencias significativas en los tratamientos de acuerdo al analisis de varianza, p < 0.05.
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6.6. Impacto de la estrategia reproductiva y morfo alar en el éxito de eclosion

Con respecto al éxito de eclosidon se encontraron diferencias entre los huevos producidos
por la via sexual y la partenogénica (Tabla 6; Figura 4). Las hembras sexuales obtuvieron
mayor éxito a la emergencia de sus ninfas (X=0.24 ninfas/huevos + 0.01 E.E.) que el éxito
de eclosién de las ninfas de origen partenogénetico (X=0.01 ninfas/huevos + 0.02 E.E.).
Asimismo, el éxito de eclosién fue diferente entre los huevos producidos por hembras
macropteras y braquipteras. Las ninfas de hembras braquipteras tuvieron una media
elevada de eclosién (X=0.14 ninfas/huevos + 0.01 E.E.) sobre el éxito de las ninfas
provenientes del morfo macréptera (X=0.08 ninfas/huevos + 0.02 E.E.). Ademas la

interaccion entre estas dos variables resulté altamente significativa (Tabla 6; Figura 6).

Tabla 6. Andlisis de varianza (AnDeVa) del éxito de eclosion

Suma de Cuadrado
g.l. F p
cuadrados medio
Estrategia
0.46478972 1 0.46478972 45.7874 <0.0001
reproductiva
Morfo alar 0.11239830 1 0.11239830 11.0726 0.0016
Interaccién 0.12948953 1 0.12948953 12.7563 0.0007
Error 0.5583069 55 0.010151
Total corregido 1.6754542 58
En negritas se muestran los resultados con diferencias significativas p<0.05.
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6.7. Impacto de la estrategia reproductiva y morfo alar en la eficiencia

reproductiva

Se encontraron diferencias significativas en el nimero de descendientes que alcanzaron la
etapa adulta procedentes de madres partenogenéticas y con reproduccién sexual (Anexo
2). El nimero de descendientes que llegaron a la etapa adulta de las madres sexuales
superd ampliamente (X=13.55 adultos + 1.81 E.E.) a la cantidad de adultos procedentes
de partenogenéticas (X=0.46 adultos + 2.35 E.E.) (Figura 5). Sin embargo, no se obtuvieron
diferencias asociadas al morfo alar de las madres, ni en la interaccion entre el morfo y el
modo de reproduccién (Figura 6). No se encontraron diferencias significativas en la

eficiencia reproductiva (Tabla 7).

Tabla 7. Andlisis de varianza (AnDeVa) de la eficiencia reproductiva.

Suma de Cuadrado
g.l. F p
cuadrados medio
Estrategia
0.16370707 1 0.16370707 5.1265 0.0275
reproductiva
Morfo alar 0.00517629 1 0.00517629 0.1621 0.6888
Interaccion 0.00136942 1 0.00136942 0.0429 0.8367
Error 1.7563455 55 0.031934
Total corregido 1.9980169 58

En negritas se muestran los resultados con diferencias significativas p<0.05.
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23 —
=



144
1

142
1

14.0
|

media de F3.mm.

Morfo

Braquiptgra
— Macroptera

media de Numero.de.ninfas

Partenogenética Sexual

Estrategia.reproductiva

40

20
1

Morfo

Braquiptg
—— Macropte

ra
ra

Partenogenética

Sexual

Estrategia.reproductiva

media de Exito.de.eclosion

Morfo

---- Braquiptg
—— Macropte

I
ra

o

0.00

Partenogenética

Sexual

Estrategia.reproductiva

Figura 6. Interaccién entre la estrategia reproductiva y el morfo alar. A) Longitud del fémur lIl. B) Nimero de ninfas y

C) Exito de eclosién. Todas las interacciones muestran diferencias significativas con p < 0.05.

24



VII. Discusion

7.1. La partenogénesis como un modo de reproduccion alterno

En este estudio, se comprobé la partenogénesis de las hembras de Conocephalus ictus. Asi
como, el bajo éxito en el porcentaje de eclosion de huevos no fertilizados, lo cual es una
caracteristica de la ticopartenogénesis (Schwander et al,. 2010; Lehmann et al., 2011; van
der Kooi & Schwander, 2015), el cual es el evento mas frecuente entre los animales de
reproduccién sexual (van der Kooi & Schwander, 2015); asi como, en las especies de
tetigonidos Leptophyes punctatissima y Gampsocleis gratiosa (Lehmann et al., 2011) y el
cual también se encuentra en este estudio (Figura 4, 6B, 6C). Los resultados demuestran
que la reproduccion sexual en esta especie, tiene mayor éxito sobre la partenogénesis
(Figura 5D). Las ventajas potenciales, como la recombinacién genética, los retos
ecoldgicos, la competencia por un nicho, o los mecanismos de respuesta contra agentes

infecciosos, favorece el mantenimiento de la reproduccién sexual en este ortéptero.

Existen pocos casos donde si hay una ventaja de la reproduccion asexual sobre la
sexual. Como se observé en el estudio, ocurrieron eventos en los que una hembra rechazé
aparearse y otra hembra no logré reproducirse asexualmente; estos dos hechos, son
ejemplos de un posible conflicto sexual y la incapacidad de la oviposicidn sin fertilizacion,
respectivamente. No obstante, la frecuencia con la que ocurren éstos es muy escasa. El
impacto reproductivo asociado al morfo alar resulté en una disyuntiva entre el desarrollo
de las alas y el nimero de eclosiones (Figura 4; Tabla 6). A pesar de los costos asociados a
la produccion de alas, el éxito de eclosién de ninfas provenientes de las hembras
macropteras sexuales resulté en una mayor ventaja sobre cualquiera de los dos morfos

alares partenogenéticos (Figura 6C).

Aunque en el presente estudio no se determinaron las causas de Ia
partenogénesis, la presencia de una infeccién de la bacteria Wolbachia, que causa la
partenogénesis en varias especies, pudo tener un posible efecto. El mecanismo

citogenético por el que este endosimbionte induce la partenogénesis es por la duplicacion
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del gameto (Weeks & Breeuwer, 2001). Esta posibilidad se tendria que explorar

posteriormente.

El tiempo de desarrollo y la longevidad asociada a las dos formas de reproduccién
fue similar (Anexo 2), a diferencia de Nauphoeta cinerea y Schistocerca gregaria, donde
las hembras asexuales, tuvieron un tiempo de vida mas corto comparado contra las que
copularon, quienes prolongaron su longevidad (ver Corley & Moore, 1999; Wang &
Sehnal, 2013). En el estudio de Ortiz-Jiménez & Cueva del Castillo (2015), las hembras que
se aparearon y fueron privadas del consumo del espermatofilax, no tuvieron un
incremento en el tiempo de vida, opuesta al de las hembras que si se alimentaron del
regalo nupcial y que aumentaron significativamente su longevidad. Por lo que, el copular
sin un aporte energético (regalo nupcial) posiblemente seria una desventaja, al tener un
costo mas elevado aparearse y no recibir algun recurso (Ortiz-Jiménez & Cueva del
Castillo, 2015). El tiempo para la oviposicion se reduciria y la reproduccién estaria
afectada al dejar un nimero escaso de descendientes a causa de la muerte temprana de la
hembra. En esta situacion, la partenogénesis podria denotar un beneficio sobre la

condicién sexual.

La latencia desde el apareamiento/madurez sexual hasta el primer dia de
oviposicion fue significativamente mayor en las hembras asexuales (Figura 3B; Tabla 4). La
contribucién del recurso del macho podria afectar el tiempo empleado para iniciar la
oviposicion temprana en las hembras, consiguiendo que la tasa de fecundidad sea mas
elevada. Los machos de muchas especies de insectos transfieren en el eyaculado
sustancias que estimulan la maduracién de los oocitos, la oviposicién (Cordero, 1995), el
cambio en el comportamiento del vuelo y la alimentacién; asi como, la actividad
antimicrobiana (Avila et al., 2011). Estas sustancias son principalmente de varias clases de
proteinas, pero también se han encontrado moléculas no proteicas como prostangladinas
en grillos y esteroides en mosquitos (Avila et al., 2011). En Conocephalus ictus se
desconoce el tipo de sustancias contenidas en el espermatofilax y fluido seminal; asi

como, los beneficios asociados de estas secreciones en la reproduccion.
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De acuerdo con los resultados encontrados en las especies partenogenéticas como
la langosta Schistocerca gregaria (Wang & Sehnal, 2013), el diptero Drosophila
mercatorum (Schwander et al., 2010) y la cucaracha Nauphoeta cinerea (Corley & Moore,
1999); las hembras que se reprodujeron sexualmente generaron mas ootecas; en
Conocephalus ictus las hembras sexuales produjeron mayor cantidad de huevos que las
partenogenéticas (Figura 3D, Tabla 5). Ademads, en N. cinerea la cantidad de huevos por
ooteca fue nueve veces mayor (Corley & Moore, 1999). La influencia del eyaculado y las
sustancias accesorias transferidas en el apareamiento podrian repercutir de manera
positiva en el nimero de huevos ovopositados por las hembras con reproduccion sexual.
Las hembras que consumieron el espermatofilax incrementaron su tasa de oviposicién
(Ortiz-Jiménez & Cueva del Castillo, 2015). En C. ictus el recurso dado por el macho fue
invertido en su mayoria en la produccién de huevos evitando un gasto directo por parte
de la hembra y proporcionando un mejor desarrollo de los embriones; situacién que en las

hembras partenogenéticas esta ausente.

La cantidad de huevos que llegaron a desarrollarse y eclosionar en la estrategia
partenogenética fue reducida (Figura 4b, 4C; Tabla 6), lo que puede indicar que los huevos
de la partenogénesis son menos viables que los sexuales (Corley & Moore, 1999). Este
resultado se reflejé en el nimero de ninfas y el éxito de eclosién de la estrategia asexual
(Figura 6B, 6C), lo cual puede ser resultado de las restricciones en el desarrollo
embrionario al cambiar de un modo de reproduccién al otro (Corley & Moore, 1999), o del
mecanismo por el cual se tiene que restaurar la ploidia en los embriones, pues el
mecanismo de la meiosis necesita ser alterado para que los huevos retengan el nivel de
ploidia materno que en muchos casos es 2n (Engelstddter, 2008). La duplicacion de
cromosomas con mutaciones letales recesivas es otra posible restriccion que afecta el
proceso necesario para el desarrollo normal del embriéon (Lamb & Willey, 1979; Wang &
Sehnal, 2013). La homocigosis del conjunto cromosémico materno, el cual es generado a
través de la partenogénesis por automixis (la division de la células germinales es por
meiosis), es probablemente la causa principal de los errores en el desarrollo (Matsuura &

Kobayashi, 2007; Wang & Sehnal, 2013). Finalmente, para muchos de los huevos es
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necesaria una activacién que desencadene el ciclo celular. Esta activacién, en la mayoria
de las especies animales, es producida por el esperma. En la partenogénesis, es necesario
un cambio en la hembra para poder desatar el desarrollo embrionario sin la necesidad
espermatica (Engelstadter, 2008). Las conclusiones anteriores son algunas posibles causas
de la poca viabilidad de los huevos partenogenéticos en C. ictus. Estudios posteriores
podrian confirmar alguno o mas, de los argumentos propuestos. Todas las ninfas
partenogenéticas que lograron alcanzar los ultimos estadios y donde fue posible conocer
su sexo, fueron hembras (aproximadamente el 40% del total de ninfas obtenidas). Este
registro puede sugerir que la determinacion del sexo es cromosdmica al igual que en otras

especies de ortopteros (Tabla 2).

Un porcentaje considerable de las ninfas partenogenéticas no lograron llegar a la
etapa adulta causado por la dificultad que tuvieron los organismos al cambiar de un
estadio a otro, la ecdisis. Este problema también se encontrd en Schistocerca gregaria; la
mayoria de las ninfas murieron en diferentes estadios y solo muy pocos (cerca del 0.23%)
se desarrollaron hasta la fase adulta (Wang & Sehnal, 2013). Estos errores en el proceso
de ecdisis pudieron ser producto de aquellos genes que presentaron errores en su
replicacion, y la descendencia de origen partenogenético que llegd a la etapa madura,
indica el potencial de la variacion genética en la reproduccién partenogenética como en la
mosca Drosophila mercotorum (Corley & Moore, 1999). Entre los mecanismos que quiza
ayudaron a superar esta limitante estd la recombinacién cruzada durante la meiosis del
oocito evitando las mutaciones acumuladas (Wang & Sehnal, 2013). No obstante, serd
necesario un estudio enfocado a la caracterizacién del genoma de los padres y la

descendencia, tanto sexual como partenogenética.

La adecuacién de las hembras partenogenéticas en la poblacion de C. ictus, resultd
ser menor que la de las hembras con reproduccion sexual. La eficiencia reproductiva por
parte de las hembras sexuales fue considerablemente mayor sobre las asexuales, siendo
casi 20 veces mayor el numero de descendientes que llegan a la uUltima etapa (Figura 5B,
5D; Anexo 1). Sin embargo, la mayoria de las hembras tienen el mecanismo necesario que

desencadena la partenogénesis, confiriéndole una ventaja. Una hipdtesis propuesta es la
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falta de parejas para copular, ya que aquellas hembras que se mantuvieron sin contacto
alguno con machos cambiaron a la partenogénesis, la cual fue favorecida como la
principal forma de reproduccién. Otra posible causa se relaciona con la hipdtesis del
conflicto sexual; la hembra pudiese tener un costo mas elevado si se aparea que
manteniendo la condicidn partenogenética. Se tiene que evaluar a profundidad si alguna
de las dos hipdtesis propuestas se presenta en Conocephalus ictus, o si existe otra

explicacion.

7.2. Los efectos del morfo alar en la estrategia reproductiva

El desarrollo de las alas requiere de una alta inversidn energética que puede generar un
impacto negativo en la asignacion de recursos a la reproduccion (Roff, 1986; Tanaka,
1993; Langellotto et al., 2000; Steenman et al., 2014) y una necesidad espacial en el torax
para albergar el aparato muscular del vuelo (Tanaka, 1993; Steenman et al., 2014). No
obstante, en las hembras de C. ictus aparentemente la condicién alar no repercutid en la
cantidad de huevos ovipositados. Lo que indica que sin importar la estrategia reproductiva
que tienen las hembras, el nimero de huevos no sufre ningun impacto. Un caso similar
ocurre en Javesella sp., las hembras macrépteras y braquipteras dejaron la misma
cantidad de huevos y su fecundidad no fue diferente (Ando & Harley, 1992; Rankin &
Burchsted, 1992).

Por otro lado, se encontré un efecto en el nUmero de ninfas emergidas y en el
éxito de eclosion relativo al morfo alar (Figura 4; Tabla 6). La baja proporcion de
eclosiones en las hembras partenogenéticas y sexuales macrdpteras podria estar asociada
a una falta de recursos en el contenido vitelino que no fue proporcionado por la madre,
ademas del aporte genético del macho. Esta carencia de recursos podria ser causada
porque gran parte de la inversidn energética de las hembras macrdpteras esta dirigido al
funcionamiento del mecanismo alar y no a elevar la calidad del acervo al embrién. El
conflicto entre ser macréptero y la cantidad de ninfas emergidas es evidente, a pesar de
obtener un aporte nutrimental post-apareamiento. Sin embargo, entre las hembras

macropteras sexuales, el beneficio de la copula es mucho mas eficiente que no recibir el
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recurso energético del macho, pues aumenta considerablemente la probabilidad del

desarrollo del huevo y la emergencia de ninfas (Fig. 5B, 5C).

Es claro que la partenogénesis se encuentra en una desventaja contra la
reproduccidn sexual. Sin embargo, los huevos partenogenéticos procedentes de hembras
macropteras tuvieron un mayor éxito de eclosidon que las braquipteras con el mismo modo
de reproduccion (Figura 6C). Esto podria suponer la posibilidad para colonizar un nuevo
territorio, donde las hembras que sean favorecidas sean las macrdpteras si la condicidn
reproductiva es la partenogénesis. Rankin & Burchsted (1992) mencionan que en diversas
especies se ha observado que la capacidad de volar no tiene efectos negativos en la
reproduccién como en la especie de hemiptero Oncopeltus fasciatus vy el afido Aphis
fabae. Este resultado puede presentarse en las hembras macrépteras de C. ictus que

obtuvieron un mayor numero de ninfas siendo partenogenéticas (Figura 6B, 6C).

El vuelo permite que la migracidn sea mas rapida y que la colonizacion de lugares
con una mayor fuente de nutrientes, sea a una menor densidad poblacional (Denno et al.,
1985; Rankin & Burchsted, 1992). En los macrépteros de Prokelisia marginata se encontré
que migraban a zonas con una mayor fuente de nutrientes y su descendencia resulté en
adultos de mayor tamano y con una elevada fecundidad (Denno & McCloud, 1985; Denno
et al., 1986; Roderick, 1987). El rdpido desplazamiento y el establecimiento en areas con
una mejor calidad de recursos puede favorecer ampliamente a los individuos
macropteros, y en particular a las hembras partenogéneticas que al ingerir una mejor
calidad de nutrientes aumentan la probabilidad de la eficiencia reproductiva ya que son
las primeras en aprovechar la alta disposicion de estos recursos e iniciar una nueva
poblacién sin necesidad de la contribucidon del macho. No obstante, en esta especie el
morfo macroptero es de baja frecuencia (Tabla 1) y en campo es extremadamente raro (H.
Amaro & T. Cruz, comunicacién personal). Ando & Harley (1992) concluyen que la
estrategia de muchas especies de tetigdnidos es seguir una ocupacién continua de
habitats, a menudo en bajas proporciones y con oportunidades de emigrar para los
individuos alados, que representan una parte de la poblacién con mayor movilidad y por

tanto, un mayor alcance en la invasién de nuevos ecosistemas.
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VIII. Conclusiones

Se comprobéd que las hembras de Conocephalus ictus (Tettigoniidae) son capaces
de ovipositar huevos sin fertilizar y la progenie puede alcanzar la etapa adulta.

Esta via reproductiva se caracterizé por una baja fecundidad, un reducido éxito de
eclosién y una baja eficiencia reproductiva que, de acuerdo a varios estudios, es
nombrada ticopartenogénesis.

Las ventajas de la reproduccién sexual sobre el mecanismo asexual contindan
siendo mayores y son favorecidas por la seleccién natural. No obstante, el
mantenimiento de ambas formas de reproduccién puede ser factible dependiendo
de las condiciones a las que se enfrenten las hembras.

La reproduccién partenogenética, se debe a eventos especificos a los que pueden
estar sometidas las hembras, como: a) la escasez de compafieros para copular; b)
los entornos ambientales desfavorables.

En estudios futuros, se propone profundizar las posibles causas de la presencia de
la partenogénesis en C. ictus y las posibles implicaciones ecoldgicas; asi como, la
caracterizaciéon del cariotipo de las madres partenogenéticas y sus descendientes;
y si las hembras de origen partenogenético son capaces de responder a las senales
del macho, aparearse y conseguir una alta proporcién de descendientes semejante

al de las hembras de origen sexual.
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ANEXO 1

. . . Diasala ..

eroducta MO BT (ot T T ucuos Nfes edosion Adulios | M ® TOWH | M B Tora
Sexual Macréptera | 12.44 70 136 33 1 0 0.00 0 0 0 0 0 0
Sexual Macréptera | 13.24 70 160 336 74 0.22 20 11 12 5

Sexual Macréptera | 13.56 64 146 121 39 0.32 10 4 0 4 6 0 6
Sexual Braquiptera | 14.15 60 167 434 236 0.54 24 0 11 11 1 12 13
Sexual Braquiptera | 13.76 70 183 190 82 0.43 9 0 7 7 0 2 2
Sexual Braquiptera | 14.42 68 150 10 423 150 0.35 20 0 12 12 1 7 8
Sexual Braquiptera | 15.26 66 121 14 115 24 0.21 0 0 0 0
Sexual Macréptera | 13.10 68 145 3 83 14 0.17 6 3 0 3
Sexual Braquiptera | 14.81 64 167 12 25 4 0.16 0 0 1 1
Sexual Braquiptera | 12.97 75 244 19 452 140 0.31 25 1 12 13 0 12 12
Sexual Macréptera | 12.84 56 178 12 15 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Sexual Macréptera | 12.57 60 164 45 0 0.00 0 0 0
Sexual Braquiptera | 13.68 61 89 132 61 0.46 32 4 15 19 5 8 13
Sexual Macréptera | 13.16 64 134 83 8 0.10 5 1 0 1 4 0 4
Sexual Braquiptera | 14.78 68 159 246 92 0.37 20 0 13 13 0 7 7
Sexual Braquiptera | 14.60 66 153 12 209 78 0.37 7 1 2 3 0 4 4
Sexual Braquiptera | 14.37 79 152 10 20 3 0.15 1 0 0 0 0 1 1
Sexual Macrdptera | 14.03 61 166 54 0.02 0 0 0 0 0 0 0
Sexual Braquiptera | 14.87 78 163 0 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Sexual Braquiptera | 15.70 75 150 250 65 0.26 6 0 3 3 0 3 3




Sexual Macréptera | 12.86 70 207 3 289 49 0.17 17 7 0 10 10

Sexual Braquiptera | 13.58 71 160 5 133 16 0.12 4 0 3

Sexual Braquiptera | 14.99 66 178 7 399 222 0.56 45 0 22 22 23 23

Sexual Macréptera | 12.12 64 121 3 314 48 0.15 11 5 0 5 6 0 6

Sexual Macréptera | 13.17 75 190 3 740 169 0.23 29 14 2 16 13 0 13

Sexual Braquiptera | 13.99 68 166 33 11 0 0.00 0 0 0 0 0

Sexual Braquiptera | 14.61 71 126 3 247 98 0.40 16 0 9 0 7

Sexual Macréptera | 13.65 71 121 61 2 0.03 0 0 0 0 0

Sexual Braquiptera | 15.39 63 251 478 218 0.46 27 0 15 15 0 12 12

Sexual Braquiptera | 14.63 72 212 10 510 257 0.50 53 0 26 26 0 27 27
Partenogénica | Braquiptera | 13.48 105 197 45 31 0.10 2 0 0 0 0 2 2
Partenogenica | Braquiptera | 15.09 76 259 31 266 0.01 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 13.10 68 116 19 5 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 13.38 63 178 54 26 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Macréptera | 13.51 65 187 26 247 13 0.05 5 0 0 0 5 0 5
Partenogenica | Braquiptera | 15.23 64 213 17 21 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 13.74 67 212 21 25 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 14.98 74 245 5 115 1 0.01 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 14.31 77 187 10 22 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 15.58 67 119 5 26 1 0.04 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 13.40 78 138 26 7 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 15.26 84 137 17 11 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Macréptera | 15.56 70 162 61 34 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 15.09 58 124 26 7 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 15.09 60 157 17 59 2 0.03 1 0 0 0 0 1 1
Partenogenica | Braquiptera | 14.03 65 98 12 16 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0




Partenogenica | Braquiptera | 15.01 63 204 14 19 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 14.59 86 224 28 109 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 13.94 59 162 12 30 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 14.68 61 139 28 3 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Macrdptera | 14.45 52 149 24 128 3 0.02 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 12.84 65 173 26 6 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 15.68 56 206 184 13 0.07 6 0 0 0 0 6 6
Partenogenica | Braquiptera | 13.90 56 149 21 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 13.66 48 95 10 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 12.70 51 178 24 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 12.83 42 98 14 10 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Macrdptera | 13.49 42 183 14 84 2 0.02 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Macréptera | 13.84 55 157 26 19 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0
Partenogenica | Braquiptera | 11.99 65 239 14 4 0 0.00 0 0 0 0 0 0 0

(F3)Longitud del fémur 1lI

(d) Dias
(M) Macréptera
(B) Braquiptera







ANEXO 2

Andlisis de varianza (AnDeVa) de tiempo de desarrollo de las hembras.

Suma de cuadrados g.l. Cuadrado medio F p
Estrategia reproductiva 338.58572 1 338.58572 3.4237 0.0696
Morfo alar 367.35001 1 367.35001 3.7145 0.0591
Interaccion 135.33359 1 135.33359 1.3684 0.2471
Error 5439.2743 55 98.896
Total corregido 5963.7288 58

Andlisis de varianza (AnDeVa) de la longevidad de las hembras.

Suma de cuadrados g.l. Cuadrado medio F p
Estrategia reproductiva 625.45972 1 625.45972 0.3769 0.5418
Morfo alar 439.93525 1 439.93525 0.2651 0.6087
Interaccion 184.91216 1 184.91216 0.1114 0.7398

Error 91268.389 55 1659.43



Total corregido 92938.136 58

Andlisis de varianza (AnDeVa) del nimero de ninfas emergidas.

Suma de cuadrados g.l. Cuadrado medio F p
Estrategia reproductiva 45492.038 1 45492.038 16.8804 0.0001
Morfo alar 11522.874 1 11522.874 4.2757 0.0434
Interaccion 13459.515 1 13459.515 4.9943 0.0295
Error 148223.24 55 2695.0
Total corregido 259870.92 58

Andlisis de varianza (AnDeVa) del nimero de descendientes adultos.

Suma de cuadrados gl Cuadrado medio F p
Estrategia reproductiva 1536.6594 1 1536.6594 16.6333 0.0001
Morfo alar 172.5240 1 172.5240 1.8675 0.1773

Interaccién 231.2043 1 231.2043 2.5026 0.1194



Error 5081.1473 55 92.38

Total corregido 8147.3898 58

En negritas se muestran los resultados con diferencias significativas p<0.05.
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