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RESUMEN

El cuidado parental se define como cualquier conducta realizada por los padres que
aumente la adecuacion de su descendencia. Tradicionalmente se ha asumido que
el cuidado parental limita a los machos en su capacidad de conseguir copulas
adicionales. Sin embargo, en los ultimos afios ha sido puesto en evidencia que el
cuidado parental puede indicar la condicion del macho y por lo tanto ser un criterio
de evaluacion en la eleccion femenina. En este trabajo, evaluamos si las hembras
de la especie Abedus ovatus eligen con mayor frecuencia a machos parentales
comparado con los no parentales. Adicionalmente, evaluamos si la preferencia
femenina es modulada por el tamafio de la puesta de huevos y el tiempo que los
machos lleven realizando cuidado parental. Observamos que al considerar
diferentes combinaciones del tamafio de puesta (pequena-grande) y de tiempo de
cuidado parental (reciente-prolongado) como variables, es mas probable que una
hembra elija a un macho parental de puesta pequefia y con un desarrollo temprano
sobre un macho no parental. En cualquier otro caso, las hembras prefieren a los
machos no parentales sobre los parentales. Los resultados que obtuvimos
demuestran que el tamafio de la puesta y el grado de desarrollo de los huevos (que
es indicativo del tiempo de cuidado parental en los machos), son factores de suma
importancia en la eleccién femenina en esta especie de belostomatidos. Esto es
relevante porque en condiciones naturales las hembras estan sujetas a elegir entre
machos parentales y no parentales, con diferentes tamafos de puestas de huevos
y tiempo de cuidado parental. Nuestro trabajo muestra que la eleccion femenina

asociada al cuidado parental es plastica y dependiente de factores ecolégicos.




INTRODUCCION

La seleccidon sexual es uno de los principales mecanismos evolutivos generadores
de diversidad fenotipica y biolégica (Andersson, 1994; Futuyma, 2005;
Bonduriansky, 2011). La seleccion sexual se considera como un subconjunto de la
selecciéon natural (Endler, 1986). Su desarrollo tedrico surgié de la necesidad de
explicar los patrones de dimorfismo sexual, asi como la evolucién y permanencia de
rasgos exagerados y costosos de producir que no se podrian explicar por seleccion
natural (Darwin, 1871). Estos rasgos se encuentran asociados a la eleccion y/o
competencia por parejas sexuales, que por lo general han evolucionado en s6lo uno
de los sexos de las especies (caracteres sexuales secundarios). Los caracteres
sexuales secundarios no son esenciales para la supervivencia, incluso pueden ir en
su detrimento, pero pueden incrementar el éxito reproductivo de quien los porta
(Darwin, 1871). La seleccion sexual tiene su origen en la asimetria de los costos
energéticos asociados a la produccion de los gametos que son resultado de la
anisogamia (Trivers, 1972). Usualmente las hembras invierten mas recursos en la
gametogénesis, asi como en el cuidado de la progenie. En las especies en las que
las hembras son responsables de todo el cuidado de las crias la tasa reproductiva
potencial de los machos es mayor (Clutton-Brock y Vincent, 1991). Lo anterior es el
principal argumento del por qué las presiones de seleccidon sexual son mas fuertes
sobre el sexo masculino (Trivers 1972). Ya que el sexo con la mayor tasa
reproductiva potencial tiende a competir mas intensamente por parejas que el sexo

con un menor potencial reproductivo (Clutton-Brock y Vincent, 1991).




Las asimetrias en los costos de la reproduccién se traducen en que el éxito
reproductivo de los machos esté limitado por la busqueda de parejas potenciales y
el de las hembras por su finito potencial reproductivo. Por lo cual los machos
generalmente compiten con otros machos por acceso a hembras reproductivas,
mientras que estas son selectivas. Asi, la seleccion sexual se basa en el diferencial
del éxito reproductivo de los individuos de una especie en la competencia o eleccion
de parejas reproductivas (Andersson, 1994). Especificamente, debido a las
variaciones en los ornamentos o despliegues de conductas que son exhibidas a
parejas potenciales para su evaluacion (seleccion intersexual), y en las armas
desarrolladas por los machos que muestran conductas agresivas, como peleas
entre ellos que facilitan el acceso a parejas reproductivas (seleccion intrasexual)
(Darwin, 1871; Andersson, 1994; Shuker, 2014). Por ejemplo, en varios peces, las
hembras seleccionan a sus parejas sexuales basandose en su coloracion, eligiendo
normalmente a aquellos con colores mas brillantes (Endler, 1984; Godin y
McDonouhg, 2003; Selz, et al., 2016). En aves existe una gran variedad de estudios
que muestran que la eleccion femenina puede estar ligada a los ornamentos como
la coloracién del plumaje o el canto de sus potenciales parejas (Mgller y
Pomiankowski, 1993; Kose y Mgaller, 1999; Kriesell et al., 2018). A pesar de que
frecuentemente la seleccion sexual es mas intensa en el sexo masculino y los roles
sexuales convencionales establecen que los machos compiten entre ellos y las
hembras eligen parejas, diversos estudios han demostrado que los roles sexuales
no son fijos. Asi, en algunos sistemas animales se presenta la eleccion de pareja
masculina, la competencia femenina por parejas reproductivas o bien la eleccion

reciproca (Rosenqvist, 1990; Davies et al., 2012; Courtiol et al., 2016).




Sin embargo, la intensidad y direccion con la que opera la seleccion sexual puede
estar ligada al sistema de apareamiento, a la proporcion sexual operacional y a
factores que limitan las tasas reproductivas potenciales de hembras y machos

(Clutton-Brock y Vincent, 1991; Andersson, 1994).

Por ejemplo, Forsgren y colaboradores (2004) mostraron que la eleccién y la
competencia por pareja es plastica en el pez gébido Gobiusculus flavescens. En
esta especie ambos mecanismos de seleccion sexual dependen de la proporcion
sexual operacional, entendida como el cociente resultante del numero de machos
sexualmente activos y de hembras receptivas (Emlen y Oring, 1977). Asi, una
reduccion en el numero de machos sexualmente activos al final de la temporada
reproductiva causaba una reversion en los roles sexuales convencionales, lo cual
provoco que las hembras cortejaran a los machos y compitieran por copular con
ellos. En contraste, los machos redujeron casi por completo el cortejo hacia las
hembras en el mismo periodo en comparacion con el inicio de la temporada
reproductiva. Otros estudios han demostrado la influencia de la densidad y la
proporcion sexual operacional en la seleccién sexual en otros peces con reversion

de roles sexuales (Aronsen, et al., 2013).

Estos cambios en los roles sexuales provocados por factores ecolégicos o
ambientales se han observado en otros sistemas animales como en insectos. Tal
es el caso de diversos ortopteros de la familia Tettigoniidae, en los cuales el macho
proporciona un regalo nupcial conocido como espermatofilax, que contiene

sustancias nutritivas y un espermatoforo a la hembra. En diversas poblaciones de




una especie que no fue descrita en el estudio perteneciente a la subfamilia
Zaprochilinae ocurre una reversion en los roles sexuales convencionales al inicio de
la temporada de cortejo asociado a cambios en la disponibilidad de alimento
(Gwynne y Simmons, 1990; Simmons y Bailey, 1990). Estudios posteriores pusieron
a prueba esta hipotesis en el grilo mormén (Anabrus simplex) mediante la
manipulacion experimental de la cantidad de alimento proporcionado a los
individuos adultos. El grupo con poco alimento mostré una reduccion en el numero
de machos sexualmente activos, acompanada de una reversion en los roles de
cortejo e incluso hubo una mayor incidencia de rechazo de pareja por los machos y
un aumento en la intensidad de la seleccion sexual por el tamafio del cuerpo de las

hembras (Gwynne, 1993).

La reversion de roles sexuales en varios sistemas animales ha sido asociada
también al cuidado parental realizado exclusivamente por los machos (cuidado
paterno exclusivo). Una de las principales explicaciones yace en que al cuidar a la
progenie el macho podria encontrarse limitado en la cantidad de copulas adicionales
que pudiera obtener. Si el cuidado parental limita la reproduccién de los machos,
esto podria sesgar la proporcion sexual operacional y originar la competencia
femenina por el acceso a machos reproductivos (Trivers, 1972; Kokko y Jennions,
2008). Por ejemplo, en aves, los machos del cucal negro (Centropus grillii) realizan
el cuidado parental al construir el nido, incubando los huevos y al proporcionar
alimento a las crias después de la eclosion. Las hembras, tienen un mayor potencial
reproductivo lo que les permite producir hasta nueve puestas en la temporada

reproductiva, en contraste con los machos que pueden criar hasta cuatro en el




mismo periodo, también son mas grandes que los machos y defienden
agresivamente los territorios (Andersson, 1995). En algunas poblaciones de peces
pipa y caballitos de mar que realizan cuidado paterno exclusivo se puede observar
que las hembras se acercan a los machos por oportunidades de apareamiento y
compiten entre ellas por acceso a copulas (Vincent et al., 1992). Asimismo, en ranas
de la especie Limnonectes palavanensis que realizan cuidado paterno, las hembras
tienen un mayor tamafo corporal que los machos y realizan con mas frecuencia
llamados de apareamiento (Vallejos et al., 2017). Los machos solo cantan en
respuesta a los llamados femeninos e incluso se ha observado que las hembras

forman agregaciones alrededor de un sélo macho (Vallejos et al., 2017).

El cuidado parental se define como cualquier conducta realizada por los padres que
aumente la adecuacion de su descendencia (Clutton-Brock, 1991; Smiseth et al.,
2014). Algunas de las conductas tipicas del cuidado parental involucran la
construccion de nidos o madrigueras (Moreno et al., 2010), el cuidado de los huevos
(Sargent et al., 1987), y la provision de alimento a las crias (Trumbo, 2017). Por
ejemplo, los escarabajos carrofieros del género Nicrophorus procesan el alimento
que consumiran sus larvas, lo cual incrementa su viabilidad y favorece a su
desarrollo. Especificamente, los individuos parentales regurgitan el alimento y se lo
proporcionan a las larvas pre-digerido (Eggert et al., 1998). Adicionalmente, el
cuidado parental también puede involucrar la proteccion contra depredadores,
parasitos y parasitoides (Clutton-Brock, 1991; Santos et al., 2017). Cabe mencionar
que las conductas del cuidado parental no siempre estan relacionadas con las

variables bidticas. Existen conductas parentales que modifican las condiciones




fisicoquimicas en las que se desarrollan las crias. Por ejemplo, algunos peces
(Pampoulie et al, 2004) e insectos acuaticos (Smith, 1997) aumentan la tasa de
difusion de oxigeno en los huevos que cuidan, mediante movimientos de ventilacidon

o modifican el pH del medio en el que crecen sus crias (Diesel y Schuh, 1993).

Diversos autores (Clutton-Brock, 1991; Requena et al., 2014) han clasificado el
cuidado parental en tres formas diferentes: (1) el cuidado materno, que es mas
comun en mamiferos, pero es la regla general en otros grupos animales (Ridley,
1978), segun Trivers (1972) debido a que las hembras invierten mas recursos que
los machos en gametos y por esto deberian ser quienes realizan cuidado parental
lo que ayudaria a minimizar los fracasos reproductivos por falta de inversion
adicional; (2) el cuidado biparental en el cual ambos padres realizan el cuidado de
la progenie caracterizado por ocurrir en la etapa postcigotica, es comun en gran
variedad de aves, insectos y otros artropodos (Ridley, 1978; Clutton-Brock, 1991;
Costa, 2010); (3) el cuidado paterno realizado exclusivamente por el macho, el cual
ocurre principalmente en peces (Clutton-Brock, 1991; Knapp et al., 1999; Lehtonen
et al., 2015). Al considerar los diferentes taxa, el cuidado paterno exclusivo es la
forma mas rara de cuidado parental en la naturaleza (Ridley, 1978; Clutton-Brock,

1991).

Las conductas realizadas al proveer cuidado parental a la progenie (alimentacion,
proteccion, construccion de nidos, etc.) pueden verse reflejadas en costos para los
padres (Cutton-Brock, 1991; Smiseth et al., 2014), los cuales Clutton-Brock (1991)

clasifico en tres categorias:




a) Aumento en la mortalidad: Los individuos parentales pueden ser mas proclives a
sufrir ataques por depredadores ya que proteger a las crias, a los huevos o un nido
hace mas conspicuos a los padres y si llevan cargando a la progenie podrian ser
mas lentos al intentar escapar. Asimismo, los individuos parentales pueden tornarse
mas susceptibles a parasitos o infecciones en el tiempo que dure el cuidado
comparado con los individuos no parentales (Trivers, 1972; Gilbert et al., 2010; Klug

y Bonsall, 2014; Requena et al., 2014).

b) Desgaste fisioldgico: La condicidn fisioldégica se define tradicionalmente como el
conjunto de recursos metabdlicos adquiridos y disponibles para un individuo que
pueden incidir en su adecuacién (Rowe y Houle, 1996; Bonduriansky y Chenoweth,
2009). Dedicar tiempo al cuidado de las crias puede reducir el tiempo disponible de
los padres dedicado a la alimentacion y también un aumento en la actividad fisica
asociada a actividades del cuidado parental. Por tal motivo, el cuidado parental
puede implicar costos energéticos a los padres y asi deteriorar progresivamente su
condicion (Clutton-Brock, 1991). Por ejemplo, en la chinche acuatica Abedus
dilatatus, los machos que realizan cuidado parental de forma prolongada y con
puestas de huevos mas grandes tienen una menor cantidad de lipidos en
comparacioén con machos que cargan puestas mas pequenas (Munguia-Steyer et

al., 2019).

c) Pérdida de copulas adicionales: El cuidado parental puede reducir el tiempo
dedicado a la busqueda de nuevas parejas sexuales (Klug y Bonsall, 2014). La

pérdida de oportunidades de apareamiento adicionales ha sido sefalada como una




de las presiones selectivas mas fuertes en contra del cuidado parental (Magrath y
Komdeur, 2003). En aves, peces y algunos insectos se ha observado que un padre
puede abandonar a su progenie actual antes de buscar nuevas parejas sexuales.
Por ejemplo, en los machos del pez ciclido Herotilapia multispinosa es mas probable
que abandonen su puesta actual si la proporcién sexual de las hembras en la
poblacién incrementa, asi tendrian mayores oportunidades de copulas

subsecuentes (Keenleyside, 1983).

Sin embargo, no necesariamente existe una disyuntiva entre el cuidado parental y
el esfuerzo asociado a la obtencion de cépulas adicionales (Manica y Johnstone,
2004; Stiver y Alonzo, 2009), particularmente en especies con cuidado paterno
exclusivo, (Magrath y Komdeur, 2003). En ellas los machos parentales podrian
evidenciar su condicién y por lo tanto ser preferidos por las hembras (Pampoulie et
al., 2004; Requena et al., 2014). En algunas especies de peces e insectos con
cuidado paterno un macho puede cuidar varias puestas de huevos incluso cuando
las puestas estan pegadas al cuerpo de los padres (Gross y Sargent, 1985; Stivery
Alonzo, 2009; Coleman y Jones, 2011). Esto sugiere que no todos los machos estan
restringidos a cuidar los huevos de una sola hembra a la vez, sino que pueden
conseguir copulas adicionales durante el periodo de cuidado y el costo relativo de
estas puede ser menor (Requena et al., 2014). En algunos peces se ha observado
que las hembras prefieren a los machos que presentan cuidados de mayor calidad,
reflejados en la construccion de nidos o en la frecuencia de los movimientos de
ventilacion que realizan los padres sobre la puesta de huevos (Ostlund y Ahnesjo,

1998; Pampoulie et al., 2004). En los opiliones del género Pseudopucrolia la hembra




usa cavidades naturales como nidos, las cuales son defendidas por los machos
parentales de otros machos con conductas furtivas. Las hembras abandonan el sitio
después de poner los huevos, asi el macho queda a cargo de los cuidados
postcigoticos de los huevos y las ninfas a quienes defienden de depredadores. El
exito reproductivo de los machos esta directamente relacionado con el tiempo de
cuidado que dedican a sus nidos, entre mas tiempo un macho protegia un nido,
mayores eran sus posibilidades de copular. Todos los machos que consiguen
copular y que tienen a su cuidado una puesta de huevos eventualmente copulan
con hembras adicionales, las cuales agregan sus huevos al nido protegido por el
macho (Nazareth y Machado, 2010). Asi, el cuidado paterno podria ser modulado
por seleccion sexual en algunos linajes evolutivos (Tallamy, 2001; Warren et al.,

2013; Requena et al., 2014; Ohba et al., 2016; Ohba, 2019).

En el caso particular de los artropodos, el cuidado paternal postcigético es muy raro
en la naturaleza, a pesar de esto ha evolucionado en mas de 17 taxones
independientes (Tallamy, 2000, 2001; Nazareth y Machado, 2009). Los primeros
casos estudiados de cuidado paterno exclusivo en artropodos fueron descritos en
aranas de mar de la familia Picnogonidae. En estos organismos los machos cuentan
con un par de apéndices especializados que les permiten cargar puestas de huevos
de varias hembras de manera simultanea (Tallamy, 2001; Requena et al., 2014).
Asimismo, se han registrado casos de cuidado paterno en diversos grupos de
opiliones (Mora, 1990; Machado et al., 2004; Requena et al., 2012), miriapodos

(Kudo et al., 2011), coledépteros (Bartlett, 1988; Luzar et al., 2017), himendpteros
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(Reeve, 1993), isopteros (Zeh y Smith, 1985) y hemipteros (Ralston, 1977; Smith,

1997; Tallamy, 2001; Munguia-Steyer y Macias-Ordéfiez, 2007).

Las chinches acuaticas gigantes de la familia Belostomatidae, representan el 99%
de todos los insectos que realizan cuidado paterno exclusivo (Smith, 1997). Las
conductas parentales realizadas por los machos de esta familia de insectos
involucran la modificacion de factores abidticos mediante procesos que implican el
transporte, hidratacion, ventilacion y la modulacion de interacciones bi6ticas como
proteccion contra depredadores y parasitos de las puestas de huevos (Smith, 1976,
1997; Ichikawa, 1988; Munguia-Steyer y Macias-Ordéfez, 2007). En estos insectos,
el cuidado paterno es obligado, debido a que si se abandona la puesta bajo el agua
o se deja expuesta al aire, todos los huevos mueren (Smith, 1997). En la subfamilia
Lethocerinae, las hembras colocan sus huevos sobre la vegetacion emergente de
la superficie de los cuerpos de agua, lo que facilita la oxigenacién por el aire
atmosférico. Los machos, humectan la puesta de huevos periddicamente lo que
evita la desecacion y también la protegen de posibles depredadores (Ichikawa, 1988;
Smith y Larsen, 1993; Smith, 1997). Las chinches de la subfamilia Belostomatinae,
viven la mayor parte del tiempo bajo el agua. Las hembras colocan sus huevos en
la parte dorsal de los machos, pegandolos con una substancia mucosa que ellas
secretan. Los machos cargan los huevos hasta el momento de la eclosion y durante
este periodo realizan conductas parentales como la limpieza de la puesta, que
consiste en frotar la puesta de huevos con sus apéndices traseros (brood-stroking)
lo que reduce las posibilidades de infecciones fungicas. Asimismo, los machos

parentales facilitan la ventilacion de la puesta mediante flexiones repetidas con sus
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apéndices traseros (brood-pumping) que generan pequefas corrientes debajo del
agua que pueden oxigenar los huevos de manera activa (Smith, 1976, 1997;
Munguia-Steyer y Macias-Ordofiez, 2007; Munguia-Steyer et al., 2008). Los
movimientos de brood-pumping realizados por los machos, son muy parecidos a los
que realizan durante el cortejo (Smith, 1997). Otra forma en la que los machos
parentales ventilan la puesta de huevos es exponiéndola de forma horizontal a la
interfaz aire-agua por periodos prolongados, no obstante, esto aumenta el riesgo de
depredacion del padre y las crias. Cabe mencionar que las hembras y los machos

que no estan cuidando huevos, nunca asumen esta posicion (Smith, 1997).

El evento total de apareamiento en estas subfamilias puede durar horas, alternando
copulas con la colocacion de huevos por parte de la hembra, repitiéndose este
proceso en varias ocasiones. Por ejemplo, en la especie Lethocerus deyrollei, se
observd que la hembra coloca de 3 a 10 huevos durante cada evento de copula

(Ichikawa, 1989).

Al ser las hembras poliandricas, los machos podrian estar cargando huevos
fertilizados por otros machos. En la especie japonesa Appasus major, algunos
machos parentales cargan huevos fecundados por otros machos (Inada et al., 2011).
Sin embargo, estudios experimentales en condiciones de laboratorio han
demostrado que en la especie belostomatina Abedus herberti se presentan niveles
de precedencia espermatica mayores al 99 % (Smith, 1979). Lo anterior ha llevado
a diversos autores a especular que las copulas repetidas y alternadas con la

colocacidon de huevos por la hembra son una estrategia de los machos que podria
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reducir el riesgo de competencia espermatica y asegurar la paternidad (Smith, 1997,
Requena et al., 2014). Acorde con esta idea, Ichikawa (1989) observd, que hembras
de la especie Diplonychus major que intentaban colocar huevos sin antes copular
eran rechazadas por los machos que unicamente aceptaban huevos de una hembra

después de haber copulado con ella.

Los costos asociados a las conductas del cuidado paterno en las chinches acuaticas
se pueden observar en términos reproductivos. Por ejemplo, en las especies que
cargan los huevos en el dorso, el numero de hembras con las que el macho puede
copular se veria limitada por el espacio disponible en su dorso. Ya que con cada
copula obtenida el espacio en el dorso se reduciria gradualmente hasta quedar
completamente lleno. Asi, el numero de huevos que los machos pueden cuidar
simultaneamente es limitado. Por lo tanto, el dorso de los machos como sustrato de
oviposicion puede resultar un recurso limitante en condiciones ecologicas
especificas (Kraus, 1989; Smith, 1997; Munguia-Steyer y Macias-Ordonez, 2007).
Incluso, en condiciones de laboratorio se ha observado que machos con el dorso
completamente cubierto de huevos, no realizan conductas de cortejo y rechazan a
hembras nuevas con intenciones de copular (Ohba et al., 2016). La supervivencia
también podria verse reducida, ya que ventilar la puesta de huevos en la interfaz
aire-agua podria tornarlos mas conspicuos a los depredadores, y el cargar la puesta
los haria lentos y menos agiles al intentar huir. Sin embargo, en el unico trabajo que
ha evaluado costos de supervivencia en condiciones naturales en la especie Abedus
breviceps, no se encontraron diferencias en la supervivencia de machos parentales

y no parentales (Munguia-Steyer y Macias-Ordonez, 2007). Los costos fisioldgicos
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pueden estar relacionados a las conductas del cuidado paterno como el brood-
pumping y el brood-stroking, debido a que estas actividades pueden agotar las
reservas energéticas de los machos, ademas de que cargar una puesta de huevos
podria hacerlos menos exitosos atrapando presas (Crowl y Alexander, 1989; Kight

et al., 1995).

Munguia-Steyer y colaboradores (2019) evaluaron la condicion de machos con
cuidado parental reciente y prolongado en chinches acuaticas de la especie Abedus
dilatatus, cuantificando su contenido de glucégeno, lipidos y carbohidratos. Los
huevos del cuidado parental reciente son negros y ovoides, gradualmente
comienzan a alargarse tomando una figura mas cilindrica y aumentan de tamafio
durante las siguientes etapas de desarrollo, debido al aumento de tamafno del
embrion y a mayor absorcion de agua en el huevo. En el cuidado parental
prolongado la coloracion negra de los huevos se aclara, pasando de una coloracién
café a una blanquecina al inicio de la eclosion (Madhavan, 1974; Smith, 1976;
Munguia-Steyer et al., 2008). Los machos con una puesta de huevos reciente mas
grande tenian una mayor cantidad de lipidos que aquellos con puestas mas chicas.
Sin embargo, cuando los huevos estaban préximos a eclosionar, los machos con
una puesta mas grande tuvieron una menor cantidad de lipidos que aquellos con
puestas mas chicas y tiempo de cuidado similar. Lo anterior, podria deberse a que
machos que cargan una mayor cantidad de huevos realizan mas esfuerzo parental
(Olvera-Hernandez et al., en proceso). Es posible que los machos en una mejor
condicion fisiologica sean preferidos por las hembras y al colocarles huevos, esto

sea un indicativo de su condicion, por lo que cargar una puesta de huevos reciente,
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los haria mas atractivos para otras hembras que podrian copular con ellos y colocar

mas huevos en el dorso de estos machos (Munguia-Steyer et al., 2019).

La hipotesis de si el cuidado paterno puede ser mantenido por seleccion sexual en
chinches acuaticas, se ha probado en tres especies asiaticas: Appasus major,
Appasus japonicus (Ohba et al., 2016) y Diplonychus rusticus (Ohba et al., 2018).
En las tres especies se observd que las hembras prefieren a los machos con
puestas de huevos, sobre aquellos que no llevaban huevos. No obstante, la
preferencia femenina por machos con cuidado parental fue mayor en A. japonicus.
Lo que sugiere que la importancia del cuidado paterno en la eleccion femenina varia
entre distintas especies de la subfamilia Belostomatinae (Ohba et al., 2016). Por
ejemplo, en un estudio realizado con la especie Belostoma flumineum no
observaron que hubiera preferencias por los machos parentales (Smith, 2019). Asi,
resulta de vital importancia evaluar la direccion e intensidad de la seleccion sexual
en distintos taxones de la familia, con lo cual podremos estudiar la evolucion de la
preferencia femenina en este clado. No obstante, hay que tomar en cuenta, que en
los estudios antes mencionados se realizaron remociones experimentales de los
machos parentales, dejandolos con un numero homogéneo de huevos en sus
puestas (10 huevos) lo cual, no representa las condiciones naturales que las
hembras enfrentan en campo, ya que el numero de huevos que los machos
parentales cargan es muy variable (Kraus, 1989; Ichikawa, 1989). Adicionalmente,
existen reportes sobre especies como Dyplonychus major, en la cual la proporcion
sexual operacional se sesga hacia las hembras. En esta poblacion, los machos

parentales pueden cargar hasta 3 puestas de huevos de hembras diferentes de
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forma simultanea y la mayoria de los machos en primavera presentan un 65% del
dorso ocupado por una puesta de huevos. Sin embargo, a pesar de aun tener
espacio disponible, no se observé que la puesta aumentara de tamafo por cépulas
adicionales. Esto puede deberse a que, al no poder producir suficientes huevos que
podrian llenar por completo el dorso de los machos, estos tendrian que esperar a
que las hembras produzcan huevos nuevos para obtener copulas adicionales lo que
prolongaria el tiempo del cuidado parental (Ichikawa, 1989). Por lo tanto, el espacio
en el dorso de los machos podria ser un recurso limitante para las hembras
(Ichikawa, 1989; Smith, 1997). Asi, algunas hembras serian incapaces de dejar
descendencia bajo estas condiciones, lo que las llevaria a competir agresivamente

por acceso a copulas con machos disponibles (Ichikawa, 1989).

Tomando en cuenta lo anterior, es posible que la preferencia femenina en las
chinches acuaticas esté modulada por diversos factores ademas del cuidado
paterno, como el espacio disponible para ovipositar en el dorso del macho y el
tiempo de cuidado parental que los machos han realizado reflejado en el desarrollo
de los huevos de la puesta que cargan. Si un macho presenta una puesta de huevos
muy desarrollada, podria indicar a las hembras que su condicion fisiolégica esta
deteriorada (Munguia-Steyer et al., 2019). Por lo tanto, es necesario investigar la
importancia de diferentes variables que pudiesen estar cambiando los patrones de
eleccion femenina en las chinches acuaticas y en consecuencia la intensidad de la
seleccion sexual asociada a conductas de cuidado paternal conforme a la fenologia

reproductiva de los individuos.
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En este trabajo evaluamos si las hembras de la chinche acuatica Abedus ovatus
eligen copular con mayor frecuencia con machos que presentan cuidado parental
(una puesta de huevos en el dorso), en comparacion con los que no cargan una
puesta. En este analisis también se incluyeron como variables predictoras el tamafio
de la puesta y el estadio de desarrollo de los huevos que los machos parentales
cargan. El estadio de desarrollo de los huevos podria ser un indicativo del esfuerzo
parental realizado por los padres y el desgaste energético debido a esta conducta
ya que el esfuerzo parental depende del tamafio de puesta que cargan los machos
(Olvera-Hernandez et al., en proceso). Por lo tanto, los machos con puestas de
mayor tamafio pudieran tener un mayor desgaste energético. Este es el primer
estudio en el que ademas de la presencia de cuidado parental en los machos
involucra otras variables relacionadas al estatus parental, que podrian modular los

patrones de la eleccion femenina en chinches acuaticas.
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OBJETIVOS

Objetivo general

e Evaluar si el cuidado parental esta sujeto a seleccion sexual en hemipteros

de la especie Abedus ovatus.

Objetivos particulares

e Determinar si existe eleccion femenina por los machos parentales.

e Determinar si el tamafo de la puesta de huevos que cargan los machos

parentales influye en la eleccion femenina.

e Determinar si el tiempo de cuidado parental realizado por los machos influye

en la eleccién femenina.
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HIPOTESIS

e FEl estatus parental del macho esta sujeto a eleccion femenina.

e Eltamano de la puesta de huevos que cargan los machos parentales estara

sujeto a evaluaciéon femenina.

e El tiempo de cuidado parental realizado por los machos parentales, estara

sujeto eleccion femenina.
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PREDICCIONES

e Los machos parentales seran preferidos por las hembras.

e Los machos parentales que presentan una puesta de huevos pequefa seran

preferidos por las hembras.

e Los machos que presenten cuidado parental reciente seran preferidos por las

hembras.
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MATERIALES Y METODOS
Sistema de estudio

Abedus ovatus es un hemiptero de la subfamilia Belostomatinae que vive en
ambientes subacuaticos caracterizados por ser poco profundos y con corrientes
lentas. Tanto ninfas como adultos colectan aire atmosférico mediante apéndices
retractiles que presentan pelos hidréfobos que les permiten mantener una burbuja
de aire debajo del agua. Los hemipteros de esta subfamilia son depredadores
generalistas que capturan a sus presas con el primer par de apéndices. Las presas
de las que se alimentan pueden ser otros insectos como grillos, abejas, larvas de
libélulas y hasta peces pequefos (Smith, 1997; Ohba, 2019). Estas chinches se
alimentan mediante una probdscide en forma de aguja que insertan a su presa,
liberando enzimas proteoliticas las cuales le permiten digerir a su presa y después
succionarla (Swart et al., 2006; Ohba, 2019). La reproduccion es mediante
fecundacion interna, presentando copulas repetidas intercaladas con la colocacion
de huevos sobre el dorso de los machos, proceso que se repite varias veces durante
todo el evento reproductivo que puede durar horas. En cada evento de oviposicion
la hembra puede poner de 2 a 3 huevos (Smith, 1976). A pesar de que hay
reproduccion todo el afo, existen picos reproductivos asociados a los meses de

lluvia (Munguia-Steyer et al. 2019).

En esta especie los machos realizan cuidado paterno exclusivo cargando la puesta
de huevos en su dorso hasta el momento de la eclosion (Smith, 1974; 1976).

Durante este periodo, realizan movimientos de ventilacion y de limpieza de la puesta
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de huevos. El tiempo que un macho ha realizado cuidado parental puede estimarse
al considerar el grado de desarrollo de los huevos de la puesta que carga (Smith,
1976; Munguia-Steyer et al., 2008). El grado de desarrollo de los huevos puede
determinarse a partir de la morfologia y el color que presentan. Los huevos que han
sido colocados recientemente son ovoides y negros (Figura 1a) y huevos proximos
a la eclosion, son de coloracion grisacea y cilindricos (Figura 1b) (Smith, 1976;

Munguia-Steyer et al., 2008).

Figura 1. Macho parental con puesta de cuidado reciente (a) y con puesta de

cuidado prolongado (b) de A. ovatus.
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Colecta de individuos adultos y &rea de estudio

Realizamos seis colectas de chinches acuaticas de la especie A. ovatus, en una
poblacion localizada en el rio Quetzalapan, ubicado en Chignahuapan, Puebla,
México (19.859199° N, -97.993593° O) cerca de la carretera Zacatlan-
Chignahuapan. Esta localidad se caracteriza por tener un clima semifrio subhumedo
con lluvias durante el verano, con una temperatura anual de 5 a 12 °C, mientras que
en invierno puede descender hasta -3 °C y en verano puede aumentar a 18 °C. La
vegetacion esta caracterizada por bosques de coniferas como asociaciones de pino

y oyamel (INEGI, 2009).

Con el fin de realizar los estudios de preferencia femenina colectamos hembras y
machos parentales adultos de la poblacion de Chignahuapan, Puebla. La
reproduccion de los individuos de esta especie ocurre todo el afio, aunque presenta
un incremento en los meses de agosto a octubre acoplado a la temporada de lluvias
en la regidn. Las colectas de organismos para este estudio las realizamos en el aiio
2019, en los meses de febrero, abril, mayo, julio, agosto y octubre (Tabla 1).
Colectamos machos parentales que cargaran una puesta de huevos recientes y que
ocupara al menos un 80% del espacio disponible de su dorso, debido a los costos
asociados a cargar una puesta por un tiempo prolongado (Munguia-Steyer et al.,
2019) y a las diferencias en la intensidad relativa de las conductas parentales dadas
por el tamafo de la puesta que cargan (Olvera-Hernandez et al., en proceso). Solo
colectamos machos parentales con el fin de eliminar la posible variacion en la

condicion que existiria a priori incluyendo a los machos que no han sido ovipositados
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en campo. En el caso de las hembras, colectamos aquellas que estuvieran gravidas.
La gravidez se define como el momento en el que los huevos que cargan alcanzan
su punto de madurez maximo y estan listos para ser fertilizados (Shine, 2003). Las
hembras gravidas en la familia Belostomatidae se distinguen por presentar un

abdomen abultado (Ohba, 2019).
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Tabla 1. Fechas de cada colecta realizada y cantidad de machos parentales y
hembras gravidas colectadas.

Fecha de colecta  Machos parentales colectados  Hembras gravidas colectadas

24 febrero 2019 30 20
7 abril 2019 24 17
13 mayo 2019 18 15
24 julio 2019 20 15
23 agosto 2019 34 25
9 octubre 2019 40 25

Los individuos colectados fueron transportados en hieleras con agua al Laboratorio
de Ecologia Evolutiva de Artrépodos (LEEA) en la Facultad de Estudios Superiores,
Iztacala. En el laboratorio, medimos la longitud total de cada individuo colectado,
desde la punta de la cabeza, hasta el final del abdomen, utilizando un vernier digital
(103Y5 HTS Inc.). Posteriormente, tomamos fotografias del area dorsal de los

machos para contar la cantidad de huevos que cargaban.

Para determinar si existe una preferencia femenina sobre el estatus parental y el
tamano de puesta que cargan los machos parentales, realizamos remociones
experimentales de huevos. Los individuos fueron asignados de forma aleatoria a los
tratamientos de remociones experimentales. Al primer grupo de machos les

removimos en su totalidad la puesta de huevos, dejando el dorso completamente
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descubierto (machos no parentales). A los otros machos les removimos la puesta
de forma parcial estableciendo dos grupos de machos parentales. El primero con
una puesta de huevos pequefia, con aproximadamente 20 huevos (Figura 2a) y al
segundo dejando una puesta de mayor tamafo, con aproximadamente 40 huevos
(puesta grande Figura 2b). De esta manera, formamos parejas de machos al azar
constituidas por un macho no parental y un macho parental que podia tener una
puesta pequefia 0 una puesta grande. Asi, cada hembra gravida fue colocada
también de forma aleatoria en una pecera de 5 L con la presencia de un macho
parental y un macho no parental. Las peceras de 5 L se llenaron de agua al 75% de
su capacidad y contaban con una malla de tela y una piedra para que los organismos
pudieran sostenerse y salir del agua. Todos los individuos fueron alimentados con
grillos cada 4 dias y registramos aquellos que no hubieran consumido a la presa,
para volver a intentarlo mas tarde o al dia siguiente, con la finalidad de que su

condicion fisioldgica asociada a la ingesta de alimento fuera homogénea.

26



Figura 2. Machos parentales con remociones experimentales. a) macho con puesta

pequefia y b) machos con puesta grande.

Diariamente revisamos cada una de las peceras para comprobar si la hembra habia
colocado huevos en alguno de los machos. En caso de que la hembra haya
copulado y ovipositado sobre algun macho, registramos con que macho (parental-
no parental) habia ocurrido la cépula, anotando si la puesta del macho parental era
grande o pequefia y el estadio de desarrollo de los huevos del macho parental al
momento de la copula. Tomamos fotografias de los machos a los que las hembras
les colocaban huevos para posteriormente determinar el numero de huevos que

coloco cada una de ellas. Asi, determinamos el numero de huevos que la hembra
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puso relacionado al estatus parental del macho con el que copuldé (macho no

parental, o macho parental con puesta pequefia o grande).

Analisis estadisticos

a) Probabilidad de copula entre tratamientos de parentales con puesta grande

y puesta pequefia

Con el fin de determinar si las hembras se mostraban mas proclives a copular en
las peceras que presentaban un macho parental de puesta pequefia comparado con
las peceras con machos parentales de puesta grande realizamos un analisis lineal
generalizado con distribucion binomial en el cual en las peceras que hubo cépulas
se consideré como éxito (1) y en las que no hubo como fracaso (0) presentando
como variable predictora el tamano de la puesta que presentaban los machos

parentales.

b) Tamafo de la puestay remociones experimentales

Comparamos el tamafo de la puesta que presentaban los machos no parentales
antes de las remociones experimentales con los machos parentales mediante una
prueba de t pareada, ya que esta comparacion se realizé por separado entre cada
par de machos colocados en cada pecera, con la finalidad de cerciorarnos de que
la condicion fisioldgica de los machos asociada al tamario de la puesta fuese similar.

Asimismo, se realizd una prueba de t para comparar el tamafo de la puesta
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remanente en los machos parentales asignados a las categorias de puesta pequefia

y puesta grande, para asegurarnos de que nuestros tratamientos fueran diferentes.

c) Preferencia femenina sobre los machos parentales

Evaluamos la probabilidad de que las hembras prefirieran a un macho parental (1)
sobre un no parental (0) con un analisis lineal generalizado de distribucidon binomial.
Consideramos al factor tamafio de la puesta (grande - chico) y al estadio de
desarrollo de los huevos del macho parental (poco desarrollado - desarrollado)
como variables predictoras, asi como la interaccion de estos dos factores en
segundo grado. Empleamos inferencia bayesiana en los modelos de eleccidon
femenina (Gelman et al., 2013) dado que hubo casos de separaciéon completa en
los datos de eleccién femenina lo que quiere decir que las hembras eligieron solo a
los machos pertenecientes a una combinacion de variables en especifico y nunca
al otro macho sujeto a eleccién dentro de un tratamiento. En nuestro caso no ocurrié
ninguna cépula en machos parentales con puesta grande y en desarrollo avanzado.
La inferencia fue realizada a través de tres cadenas de Markov Montecarlo, con
60000 iteraciones cada una, un burnin de 20000 iteraciones y una tasa de
adelgazamiento de 1 de cada 3 iteraciones para disminuir la autocorrelacion
temporal de las cadenas y alcanzar una convergencia mas rapida. La convergencia
de las cadenas fue evaluada a partir del estadistico Gelman-Rubin y cada parametro
mostré valores menores a 1.01, indicativo de una correcta convergencia. Todos los

coeficientes del modelo presentaron una distribucion de probabilidad previa
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uniforme con rangos de -15 a 15. A partir de los coeficientes del modelo, se
estimaron las probabilidades de copular con un macho parental en cuatro
condiciones posibles: a) macho parental con puesta pequeha-huevos poco
desarrollados vs macho no parental, b) macho parental con puesta pequefia-huevos
desarrollados vs macho no parental, c) macho parental con puesta grande-huevos
poco desarrollados vs macho no parental y d) macho parental con puesta grande-
huevos desarrollados vs macho no parental. Se obtuvo el valor estimado y los
intervalos de credibilidad al 95 % que fueron contrastados con el resultado esperado

en caso de no haber preferencia por ningun macho (p = 0.5).

d) Fecundidad de las hembras y niumero de huevos colocados en los machos

de distintos tratamientos

Con el fin de determinar el numero de huevos y la distribucion de la fecundidad de
las hembras estimamos los estadisticos descriptivos, asi como un histograma de
frecuencias. Asimismo, comparamos si el numero de huevos colocados en los
machos parentales y no parentales con cuidado parental reciente. Adicionalmente,
incluimos como variable predictora el numero de huevos que originalmente
presentaba cada macho antes de la oviposicion como covariable. Asi, realizamos
un modelo lineal que considerd el numero de huevos puestos como variable de
respuesta y el estatus del macho (parental-no parental) y el numero de huevos que

portaba previo a la oviposicidon como variables predictoras.
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RESULTADOS

De un total de 95 unidades experimentales en los cuales una hembra podia elegir
entre un macho parental y no parental, obtuvimos 52 cdépulas, por lo que se
registraron copulas en el 54.7 % del total de las unidades experimentales. El numero
de cépulas obtenidas por cada mes de colecta fue: febrero 11, abril 3, mayo 6, junio

4, julio 4, agosto 12 y octubre 12.

a) Probabilidad de copula entre tratamientos de parentales con puesta grande

y puesta pequeia

De las 48 unidades experimentales que contenian un macho con puesta pequefia
unicamente ocurrieron copulas en 28 de los casos y de las 47 que contenian un
macho con puesta grande ocurrieron 24. No encontramos diferencias en la
probabilidad de éxito de copula entre los tratamientos que contenian a machos con
puesta pequefia (p = 0.58, 1IC95 % = 0.44-0.72) y de puesta grande (p = 0.61, 1C95 %

= 0.37-0.65, Devianza = 0.507, GL =1, p = 0.48).

b) Tamafo de la puestay remociones experimentales

No hubo diferencias en el tamarno de la puesta de huevos de los machos parentales
traidos de campo antes de las remociones experimentales totales y parciales (t =
0.237, GL = 51, p = 0.81) (Figura 3). Al comparar el numero de huevos presentes

en los tratamientos obtuvimos un tamafo de puesta promedio de 21.5 huevos en
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las puestas de los machos de puesta pequefia (valor minimo = 10 y valor maximo =
29) y 46 huevos en las puestas de los machos de puesta grande (valor minimo = 36
y valor maximo = 52) (t = -18.9, GL = 47.4, p < 0.001). Asi comprobamos que hay
diferencias significativas entre el tamafio de las puestas de los dos grupos de

machos parentales establecidos (Figura 4).
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Figura 3. Tamafo de las puestas de huevos que cargaban los machos antes de las

remociones experimentales.
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Figura 4. Tamano de la puesta de huevos de los machos parentales después de la

reduccion experimental del tamafo de puesta en los machos parentales.
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c) Preferencia femenina

De todas las copulas obtenidas en laboratorio en los experimentos de preferencia
femenina obtuvimos 33 cépulas en machos con cuidado reciente de las cuales 21
fueron en peceras que contenian machos de puesta pequefia y 12 en peceras con
machos de puesta grande. Dentro de las cdpulas en tratamientos con machos
puesta pequefia con cuidado parental reciente 17 ocurrieron en el macho parental
y 4 en el no parental. En 12 de los tratamientos con machos de puesta grande, todas
las copulas ocurrieron en el macho no parental. Por otra parte, obtuvimos 19 copulas
en peceras que contenian machos con cuidado parental prolongado de las que 7
ocurrieron en peceras con machos de puesta pequeia y 12 en tratamientos con
machos de puesta grande. De las 19 coOpulas en peceras con machos parentales
con huevos muy desarrollados ninguna ocurrid en machos parentales, ocurriendo

las 19 cépulas en machos no parentales (Tabla 2).
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Tabla 2. Cépulas ocurridas en machos parentales (p) y no parentales (np) divididas
por tiempo de cuidado parental (reciente y prolongado) y por el tamafio de la puesta
de los machos parentales (puesta pequefia o puesta grande) que contenia la pecera

en donde ocurrio la copula.

Cuidado reciente Cuidado prolongado
Estatus parental Puesta Puesta Puesta Puesta
pequena grande pequena grande
No parental 4 12 7 12
Parental 17 0 0 0

A partir de los coeficientes del modelo (Tabla 3) observamos que, considerando las
diferentes combinaciones de variables contempladas en el experimento, es mas
probable que una hembra elija a un macho parental de puesta pequefia y con un
desarrollo temprano (p = 0.80) sobre un macho no parental. Para los tres grupos
restantes de machos parentales con las otras combinaciones de variables su
probabilidad de ser elegidos por la hembra sobre los machos no parentales fue
menor a 0.1 (machos con puesta grande-cuidado reciente p = 0.078, machos con
puesta pequefa-cuidado prolongado p = 0.013 y machos con puesta grande

cuidado prolongado p < 0.001) (Figura 5).
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Tabla 3. Coeficientes del modelo de probabilidad de cépula con el macho parental

y limites inferiores (ICl) y superiores (ICS) de los intervalos de credibilidad al 95%.

Parametros Promedio ICI 95% ICS95%  Rhat
Intercepto 1.4813 0.4378 2.7010 1.001
B+ Tamafio de puesta -9.6609 -14.7421 -3.9202 1.001
B2 Tiempo de cuidado -9.3621 -14.7202 -3.2908 1.001
Parental reciente- puesta 0.8001 0.6077 0.9371 1.001
pequefa
Parental prolongado- puesta 0.0131 <0.0001 0.1282 1.001
pequefia
Parental reciente- puesta grande 0.0078  <0.0001 0.0726 1.001
Parental prolongado-puesta <0.0001 <0.0001 0.0001 1.001
grande
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Figura 5. Probabilidad de que la hembra elija a un macho parental para copular vs.
machos no parentales, considerando las 4 combinaciones posibles de las variables

predictoras en el modelo (tamafio de la puesta y tiempo de cuidado parental)
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d) Fecundidad de las hembras y numero de huevos colocados en los machos

de distintos tratamientos

El promedio de huevos que puso cada hembra sobre el dorso de los machos es de
21 huevos, con un minimo de 8 y maximo de 35 huevos (DE = 6.94). El histograma
de frecuencias de las hembras muestra que el rango de oviposicion mas frecuente

comprende a las hembras que pusieron de 15 a 20 huevos (Figura 6).
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Figura 6. Cantidad de huevos mas frecuente que las hembras colocaron en los

eventos de copula registrados en laboratorio.
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No encontramos diferencias en la cantidad de huevos que las hembras colocaron
en machos parentales (media = 17, minimo = 9, maximo = 32, DE = 6.44) y no

parentales (media = 17.5, minimo = 8, maximo = 22, DE = 6.67) (Figura 7).
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Figura 7. Cantidad de huevos colocados en machos parentales y machos no

parentales.
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En el modelo lineal que consider6 como variables predictoras el estadio de
desarrollo y el tamafio de la puesta del macho parental, mostré que él numero de
huevos que la hembra colocd sobre los machos era independiente a la cantidad
previa de huevos que tenia el macho con el cual copuld. Asimismo, observamos
que las hembras nunca colocaron huevos en machos parentales con puestas
desarrolladas mientras que en la mayoria de los machos con cuidado parental
reciente las hembras colocaron huevos, aunque el rango de valores de huevos
colocados entre los parentales y no parentales tienen una gran sobreposicidon
independientemente de la cantidad de huevos previos que los machos portaban

(Figura 8).
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Figura 8. Cantidad de huevos colocados por la hembra, considerando los huevos
iniciales del macho y el estadio de desarrollo (e1, e2 y €3 siendo e1 los huevos mas

recientes y e3 los mas desarrollados) de la puesta del macho parental.
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DISCUSION

Nuestros resultados muestran que existe preferencia femenina en Abedus ovatus
modulada por el cuidado paterno. A diferencia de trabajos previos con especies de
la familia Belostomatidae, la preferencia parece ser modulada también por el
tamano de puesta y el grado de desarrollo que los machos parentales cargan. Las
hembras claramente prefirieron machos que cargaban una puesta de huevos
pequefa y con un desarrollo temprano, que fueron preferidos en un 80.96% de las
ocasiones comparado con los machos no parentales. Estos resultados son
congruentes con nuestras predicciones. Tanto hembras como machos se
beneficiarian de que las hembras colocaran sus huevos sobre machos con huevos
recientes. Si una hembra colocara sus huevos en un macho con una puesta
desarrollada cuya condicién esta deteriorada por el tiempo de cuidado parental,
podria realizar menos esfuerzo parental sobre una segunda puesta reciente. Y los
costos asociados al cuidado de la puesta para los machos seria menor entre menos
tiempo haya transcurrido entre la primera y la segunda puesta. Lo anterior contrasta
con lo que tradicionalmente se pensaba con respecto a que el cuidado parental
limita la capacidad de obtener copulas adicionales (Magrath y Komdeur, 2003; Klug
et al., 2013). Relacionado con esto, Keenleyside (1983) realizé un estudio en el que
observo que peces machos de la especie Herotilapia multispinosa abandonaban
sus huevos, en la busqueda de obtener nuevas cépulas si la proporcion sexual de
hembras aumentaba en su poblacién. Sin embargo, trabajos pioneros han
demostrado que no siempre ocurre esta disyuntiva entre el cuidado parental y la

obtencién de nuevas parejas sexuales (Manica y Johnstone, 2004; Magrath y
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Komdeur, 2003). Pampoulie y colaboradores (2004) demostraron que en peces
gobidos los machos de la especie Pomatoschistus minutus no existe una disyuntiva
entre el cuidado paterno y el cortejo a nuevas parejas sexuales. En esta especie, la
calidad del cuidado paternal puede ser un rasgo importante en la eleccion de pareja,
ya que observaron que los machos aumentaban la intensidad de los movimientos
de ventilacion de las puestas de huevos que cuidaban, asi como la construccién de
sus nidos (dos componentes del cuidado parental en estos peces) en presencia de
hembras. También observaron que machos con puestas de huevos mas grandes
cortejaban mas a las hembras en comparacion a aquellos con puestas mas
pequefias. Finalmente, concluyeron que el cuidado paterno podria ser usado como
una estrategia de cortejo en estos peces y que esto podria aumentar su éxito
reproductivo. Posteriormente, Lindstrom y colaboradores (2006) pusieron a prueba
esta hipétesis sobre el pez gobido P. minutus, mediante la manipulacion de la
conducta parental del macho al modificar el tamafio del nido y el oxigeno disuelto
en el agua. En 82% de los casos la hembra prefirié al macho que cuidaba un nido
mas grande. Asimismo, el esfuerzo parental que realizaban los machos, reflejado
en la intensidad de los movimientos de ventilacién, era mayor en aquellos machos
que tenian un nido con poco oxigeno disuelto. Los machos parentales fueron
preferidos por las hembras sobre los machos del tratamiento control que se
encontraban en condiciones normales de oxigeno. Lo anterior demuestra que el
cuidado paterno es flexible y dependiente de las condiciones ecolégicas particulares
que experimentan los machos parentales. Por lo tanto, el cuidado parental puede

haber evolucionado como resultado de la seleccion sexual y sobre todo el cuidado
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paterno no necesariamente entra en conflicto con la atraccién a nuevas parejas

reproductivas como se pens6 durante mucho tiempo (Lindstrom, et al., 2006).

De igual forma, estudios recientes realizados en chinches acuaticas que vinculan el
cuidado paterno con la preferencia femenina, muestran que las hembras prefieren
a machos que cargan una puesta de huevos (parentales) sobre los que no (no
parentales). Ohba y colaboradores (2016) estudiaron dos especies de
belostomatidos asiaticos (Appasus major y Appasus japonicus) en los cuales a las
hembras se les dio la oportunidad de elegir entre dos machos. En una primera
prueba un macho cargaba una puesta de huevos y el otro no, en la segunda prueba
el estatus parental de los dos machos utilizados en la prueba anterior fue
intercambiado, y el investigador determiné que las hembras de ambas especies
preferian a los machos parentales sobre los no parentales. No obstante, este patron
de preferencia fue mas intenso en A. major, lo que es indicativo de que la preferencia
femenina asociada al cuidado paterno puede variar en intensidad y direccién en este
linaje evolutivo. Posteriormente, Ohba y colaboradores (2018) evaluaron la
preferencia femenina en la especie Diplonychus rusticus en condiciones de campo
y de laboratorio y encontraron que las hembras colocan una mayor cantidad de
huevos en el dorso de los machos parentales sobre los machos no parentales en
ambas condiciones experimentales. Cabe aclarar que, los datos obtenidos en la
prueba de campo no fueron concluyentes debido a que el tamano de la muestra fue
muy pequeno para analizarse estadisticamente. Estos resultados sugieren que la
seleccion sexual juega un papel importante en la manutencion y modulacién del

cuidado paterno en algunas especies de belostomatidos (Ohba et al., 2018, 2019).
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Los resultados que obtuvimos en nuestro estudio demuestran que existen variables
asociadas al cuidado paterno de suma importancia en la elecciéon femenina de los
belostomatidos, tales como el tamafio de la puesta y el tiempo de cuidado parental
de los machos. Ya que la probabilidad de que las hembras de A. ovatus eligieran a
los machos parentales sobre los no parentales fue mayor s6lo en machos parentales
con puestas pequefias y recientemente colocadas. En el resto de los casos, que
incluian a machos parentales con puestas grandes y/o con desarrollo prolongado
(cuidado prolongado-puesta pequefia, cuidado reciente-puesta grande, cuidado
prolongado-puesta grande), la preferencia femenina cambio, de forma que

prefirieron copular con los machos no parentales.

En los estudios realizados por Ohba y colaboradores (2016, 2018) en los cuales las
hembras por lo general prefieren a los machos parentales, no contemplaban el
tamano de la puesta como variable, ya que en estos estudios todos los machos
parentales tenian una puesta de huevos de tamafo homogéneo (10 huevos
aproximadamente). Esto no es un escenario realista de las condiciones naturales
en las que se encuentran estos organismos ya que en campo puede haber machos
parentales con diferente tamafio de puesta y desarrollo. Jara y Perotti (2018)
estudiaron el ciclo de vida de Belostoma bifoveolatum, estimando la abundancia
relativa de ninfas y adultos y la estructura de edades de la poblacién de estas
chinches acuaticas. Dichos autores encontraron que en la poblacion predominan las
hembras, pero en primavera los machos parentales incrementan su presencia hasta
dominar la poblacién en términos de abundancia. El tamafio de las puestas de

huevos de los machos parentales variaba desde 35 a 144 huevos. De igual forma,
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Armua de Reyes y Kehr (2005) investigaron algunos aspectos reproductivos de una
poblacién de belostomatidos de la especie Belostoma elegans y observaron que
existian machos realizando cuidado parental durante todo el afio, con picos
poblacionales de machos parentales en diferentes meses e incluso durante el
invierno. Lo anterior es indicativo de que en diferentes especies de chinches
acuaticas las condiciones poblacionales no son homogéneas y sobre todo que los
machos parentales dentro de la poblacion pueden variar en sus caracteristicas
relacionadas a su estatus parental, tales como el numero de huevos que componen
sus puestas y el tiempo de cuidado parental que han realizado. Asimismo, en las
poblaciones naturales, iteroparas y con picos reproductivos, (Ichikawa, 1989; Smith,
1997; Ohba et al., 2010) encontramos a machos parentales en distintas fases de su
cuidado parental, con un gradiente desde huevos recién colocados hasta algunos a
punto de eclosionar. Por lo tanto, es plausible que las hembras puedan discriminar

entre los machos parentales dependiendo del estadio de desarrollo de sus puestas.

Por otra parte, un estudio realizado con la especie Belostoma flumineum (Smith,
2019) se evaludé si un macho parcialmente cubierto de huevos resultaba mas
atractivo para las hembras que machos que no cargaban huevos, y se concluyé que
las hembras no tenian preferencia asociada al estatus parental. El autor mostré que
las hembras no presentaban predileccion hacia los machos parentales ni les
colocaban mas huevos que a los no parentales. Sin embargo, existen algunos
problemas metodoldgicos y de disefio en este trabajo. Por ejemplo, no es clara la
cantidad de huevos que los machos parentales portaban antes y después de la

remocion experimental. En el estudio se mencidén que la remocién consistié en dejar
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el 50% del espacio disponible en el dorso del macho, pero la cantidad promedio de
huevos que las hembras pusieron en este estudio fue de 39 huevos, cantidad que
no seria suficiente para llenar el dorso de los machos a la mitad, ya que un macho
de esta especie completamente cubierto puede cargar hasta 170 huevos (Kruse,
1990). De cualquier forma, si todos los machos parentales usados en este estudio
tuviesen una cantidad homogénea de huevos en el dorso, al igual que los estudios
de Ohba y colaboradores (2016, 2018), no serian las condiciones reales a las que
las hembras se enfrentan en la naturaleza ya que también encontramos machos
con distintos tamafos de puesta y tiempos de desarrollo. Adicionalmente, este
trabajo sufre del problema de la pseudorreplicacidén ya que los machos que han sido
utilizados en una prueba de preferencia femenina y que la hembra ya ha colocado
huevos en alguno de los dos, fueron regresados a la pecera de copula de donde
obtienen a los machos parentales que utilizan en sus pruebas de preferencia. Esto
provoca que machos que ya han sido preferidos por alguna hembra, sean utilizados
nuevamente en pruebas posteriores de preferencia femenina. Esta situacién viola
el supuesto del modelo lineal general de que las observaciones realizadas son
independientes (Hurlbert, 1984). Por lo cual, sus resultados finales en donde no
existen diferencias en la preferencia femenina podrian deberse a las cuestiones

antes mencionadas.

Nuestros resultados demuestran que las hembras discriminan a los machos
parentales de acuerdo con las propiedades de la puesta que cargan, evitando la
coépula con machos con puestas grandes y/o con un desarrollo avanzado. Esto

puede explicarse por el desgaste en las reservas energéticas que sufren los machos
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parentales asociado al cuidado de una puesta de huevos hasta el momento de la
eclosion. En chinches acuaticas Munguia-Steyer y colaboradores (2019)
encontraron que la condicién fisiolégica de los machos parentales se desgasta
conforme aumenta el tiempo de cuidado paternal y que podria existir una relacion
entre la cantidad de huevos que un macho parental carga en etapas tempranas de
desarrollo y la condicion fisioldgica de estos. Debido a que machos con un mayor
numero de huevos en sus puestas tenian mayor cantidad de lipidos. Las hembras
podrian elegir a machos con mejor condicion fisiolégica y colocarles huevos, lo cual
puede ser indicativo de su condicion y el cargar una puesta de huevos reciente,
podria hacerlos mas atractivos para otras hembras consiguiendo copulas

adicionales (Munguia-Steyer et al., 2019).

El posterior deterioro de la condicion fisiolégica de los machos parentales podria
deberse a un aumento en la tasa de los movimientos de ventilacion realizados
conforme avanza el cuidado parental y los huevos se encuentran mas proximos a
la eclosion (Olvera-Hernandez, en proceso). El grado de desarrollo de la puesta de
huevos que los machos cargan podria ser una sefal de la condicion de los machos
sujeto a eleccion femenina. Dado que los movimientos de ventilacion son costosos
fisiol6gicamente, el cuidado parental podria ser una sefal honesta empleada por las

hembras en la eleccion de pareja (Zahavi & Zahavi, 1997).

Por otra parte, podria presentarse conflicto sexual entre los machos y hembras de
belostomatidos. En esta subfamilia, las hembras son poliandricas y los machos

parentales podrian terminar cargando huevos fertilizados por otros machos (Inada,
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2011; Smith, 1979). En varias especies de belostomatidos, existe el registro
conductual de que los machos rechazan a las hembras que quieren colocar sus
huevos en sus dorsos cuando no han copulado previamente con ellos (Ichikawa,
1989, Smith 1997). Mas aun, se sugiere que las cépulas repetidas alternadas con
la colocacion de huevos por las hembras en A. ovatus son una estrategia de los
machos de esta especie que permite asegurar la paternidad y reducir el riesgo de
competencia espermatica (Smith, 1997; Requena et al., 2014). Por lo cual, a las
hembras les convendria en términos reproductivos colocar sus huevos en un solo
evento de oviposicidn, ya que las copulas prolongadas podrian incrementar el riesgo
a serlos depredadas (Magnhagen, 1991; Chapman et al., 1993). De igual forma el
tiempo invertido en la reproduccion restaria tiempo disponible en la busqueda de
alimento. Los machos impiden que la hembra coloque todos sus huevos en un
evento de oviposicién al intercalar las copulas repetidas con sucesivos eventos de
oviposicion por lo que la hembra puede demorarse horas en colocar su carga de

huevos sobre el macho.

Existen factores ecoldgicos que pudieran incidir en la direccién e intensidad de la
seleccion sexual en los belostomatidos. Ya desde el clasico trabajo de Williams
(1966) se ha sugerido que puede existir reversion de roles sexuales en donde las
hembras compiten por acceso reproductivo con los machos. El aumento de la
frecuencia relativa de los machos parentales en la poblacién hasta la eventual
saturacion del espacio disponible en el dorso de los machos donde las hembras
colocan sus huevos podria modificar la intensidad y direccion de la eleccién de

pareja (Ichikawa, 1989; Kraus, 1989; Smith, 1997). En la medida que los machos
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parentales fueran mas frecuentes y la cantidad de huevos colocada en cada macho
aumentara, podria resultarles mas costoso a las hembras buscar copulas solo con
los machos no parentales debido al tiempo que tardarian en encontrar uno entre los
machos parentales que predominan en la poblacion. Los costos asociados al tiempo
de busqueda de pareja y de ser muy selectivo son el incremento de la probabilidad
de depredacién (Crowley et al., 1991) y en el riesgo de ser herido o comido por
potenciales parejas (Barry y Kokko, 2010) asi como un aumento en la probabilidad
de tener peleas con conespecificos por acceso a parejas reproductivas (Fawcett y
Johnstone, 2003; Venner et al., 2010). De esta forma puede existir un gradiente en
la intensidad de la selectividad y en el tiempo de busqueda de pareja modulado por
diversos factores ecolégicos, como la proporcion sexual operacional (Etienne et al.,
2014). Por otra parte, el que los machos puedan cargar puestas de huevos de
diferentes hembras y que el tamafio de sus puestas varia en la poblacién, podria
provocar un cambio en la preferencia de una segunda hembra con respecto a la
primera hembra que coloque sus huevos sobre un macho especifico. Este cambio
en la preferencia de la segunda hembra puede ser causado por la reduccion del
espacio en el dorso del macho debido a los huevos colocados por la primera hembra.
Asi, la eleccién de la hembra hacia un macho no parental resultaria dependiente de
la frecuencia y de la densidad de los machos parentales en la poblacion (Andersson,
1994; Ichikawa, 1989). Sin embargo, la preferencia femenina en las chinches
acuaticas puede ser plastica dependiendo de las condiciones poblacionales, tales
como la densidad y la proporcion sexual operacional, asi como de la cantidad de

machos parentales y su espacio disponible en el dorso para colocar sus huevos que
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podria depender de las condiciones fenoldgicas de entorno en el que viven ya que
por lo general la saturacion del espacio disponible de oviposicién ocurre en breves
periodos en los meses de mayor temperatura y con mayor precipitacion pluvial
(Ichikawa, 1989; Kraus, 1989; Jara y Perotti 2018). Con relacion al sistema de
apareamiento y los niveles de poliandria de esta especie, actualmente Martin Olvera
Hernandez, estudiante de maestria del laboratorio, realiza un estudio que evalua el
porcentaje de paternidad y competencia espermatica a través de microsatélites.
Mediante esta técnica se podria estimar el numero de puestas de huevos
provenientes de diferentes hembras que un macho puede cargar y los niveles de
paternidad sobre la puesta de huevos que cargan los machos. Con esto habria
mayor certeza sobre la cantidad de huevos que coloca una hembra y que tan
frecuentes son las puestas adicionales cripticas e indistinguibles por la morfologia
manifiesta que presentan los escasos ejemplos de machos parentales con puestas
parciales de huevos con distinto grado de desarrollo. Lo cual resulta importante para
saber la frecuencia con la que las hembras se encuentran y copulan con machos
parentales con puestas de distinto tamano en lapsos de tiempo muy cortos, ya que
puestas adicionales colocadas en muy poco tiempo son indistinguibles

morfolégicamente.

A pesar de que la hipotesis de que existe la reversidn de roles sexuales en chinches
acuaticas ha sido largamente discutida, esta no ha sido puesta a prueba
experimentalmente de manera fehaciente. Algunas observaciones empiricas en
condiciones de laboratorio realizadas en la especie asiatica Diplonychus major

indican que las hembras compiten agresivamente por copular y colocar sus huevos
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en machos, cuando la proporcion sexual esta sesgada hacia las hembras (Ichikawa,
1989). No obstante, este estudio carecia de un analisis cuantitativo formal y no se
han realizado estudios etolégicos en condiciones naturales que demuestren esta
reversion. Por lo tanto, resulta de vital importancia desarrollar estudios que pongan
a prueba estas hipotesis mediante la manipulacion experimental de la proporcion
sexual operacional y vincularla a la preferencia femenina y aspectos etologicos tales
como el cortejo y patrones de oviposicion. Al disminuir el area de oviposicion
disponible y presentarse un mayor sesgo en la proporcion sexual hacia las hembras,
se esperaria que las hembras mostraran una mayor frecuencia de interacciones
agonisticas, asi como una mayor selectividad de los machos por hembras fecundas.
Asimismo, en esta situacion se esperaria que los tiempos de cépulas fueran mas
prolongados y que en los eventos de oviposicion las hembras colocaran menos
huevos sobre el dorso de los machos. Manipulando la proporcién sexual y la
disponibilidad del area de oviposicion sera posible evaluar la competencia
intersexual e intrasexual por acceso a parejas reproductivas en chinches acuaticas,
asi como las implicaciones que pudiesen tener estos factores en la modulacion de
la eleccion femenina y de los roles sexuales asociados a factores ecolégicos y

demograficos.
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