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“El papel de distintos érganos sensoriales de Sphenarium purpurascens
(Orthoptera: Pyrgomorphidae) en la seleccion de su sitio de oviposicion”

Es una tesis de Maestria en Ciencias Bioldgicas (Biologia Ambiental)
realizada en el Laboratorio de Ecologia de la Facultad de Ciencias de la
U.N.A.M., enfre agosto de 2001 y junio de 2003, con el patrocinio del
Consejo Nacional de Ciencia y Tecnologia (CONACyYT) No. 147287 y con
apoyo de la Direccion General de Estudios de Posgrado de la U.N.AM,
{DGEP-UNAM).
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Castellanos-Vargas, |. 2003. El papel de distintos 6rganos sensoriales de Sphenarium
purpurascens (Orthoptera: Pyrgomorphidae) en la seleccién de su sitio de oviposicion. Tesis
de Maestria en Ciencias (Biologia Ambiental). Facultad de Ciencias. U.N.A M., México. 62 pp.

Resumen

Este trabajo cumplié con ’tres objetivos: (1) evaluar la importancia del ovipositor, las antenas y
los tarsos del chapulin Sphenarium purpurascens en la seleccion del sitio de oviposicién en
funcion de un gradiente de tamafio de particulas edaficas y de un gradiente de humedad
edéafica; (2) determinar el efecto de la fecha de oviposicion sobre la seleccion del sitioc en ambos
gradientes y (3) conocer la micromorfologia de las sedas sensoriales de las antenas, los tarsos
y del ovipositor de las hembras. Se encontré un efecto significativo del tratamiento (bloqueo de
los o6rganos sensoriales) y de la fecha (del periodo de oviposicién) pero no de la interaccion
sobre el tamafio de las particulas edaficas seleccionadas para 1a oviposicion. Las hembras del
control (sin 6rganos sensoriales bloqueados) eligieron particulas grandes, de entre 0.03 y 0.5
mm (0.294 % e.e. 0.033 mm), mientras que las hembras con el ovipositor bloqueado eligieron
particulas pequenas, de entre 0.006 y 0.1 mm de diametro (0.163 + 0.040 mm). La seleccién de
sitios de oviposicion, en funcion de la textura edafica, que realizaron las hembras con los tarsos
bloqueados y las antenas bloqueadas no varié significativamente en relacion a la seleccién que
hicieron las hembras del control. Se encontré que al inicio del periodo de oviposicién (agosto y
septiembre) las hembras seleccionaron particulas grandes (0.213 + 0.129 mm); durante la
primera mitad de septiembre y la segunda mitad de noviembre las hembras seleccionaron
particulas medianas (0.145 + 0.131 mm); en octubre y la primera quincena de noviembre y de
diciembre, las hembras seleccionaron particulas pequerias (0.107 + 0.115 mm) y finalmente, la
seleccidén de tamafio que las hembras realizaron durante la ultima quincena del periodo no
difirié de la que realizaron al inicio de la temporada (0.177 £ 0.105 mm).

También se encontrd un efecto significativo del tratamiento y de la interaccion fecha x
tratamiento pero no de la fecha sobre el porcentaje de humedad edafica seleccionado para
ovipositar. Las hembras del control y las de los tarsos bloqueados depositaron sus ootecas en
suelos cuya humedad varid entre O y 40%. Las hembras con las antenas bloqueadas
depositaron sus ootecas en suelos con humedad entre 70 y 100%; mientras que las del
ovipositor bloqueado las depositaron en suelos con humedad entre 70 y 90%.

Las microfotografias de las antenas sugieren que no existen diferencias anatémicas entre
los receptores conicos de humedad de las antenas del macho y de la hembra; no obstante,
estas Ultimas poseen receptores campaniformes huecos posiblemente relacionados con la
captacion de salinidad. Las microfotografias de los tarsos evidenciaron que los machos poseen




una mayor cantidad de sedas mecanorreceptoras con forma de pelo y terminadas en punta en
comparacién con las hembras. Estas tltimas poseen ademas otro tipo de sedas en los tarsos,
las cuales terminan en punta roma, no fue evidente su articulacién y posiblemente, su funcién
sea permitir que la hembra se adhiera mejor a la vegetacion. Las microfotografias del ovipositor
evidenciaron tres tipos de sedas sensoriales diferentes; (1) sedas tricoides largas y delgadas,
posiblemente relacionadas con la captacion de estimulos mecanicos; (2) sedas campaniformes,
similares a las antenales, relacionadas con la captacién de humedad del sustrato; y (3) sedas
quimiorreceptoras de contacto con forma de domo, posiblemente relacionadas con la captacion
de acidez del suelo. Existe dimorfismo sexual en las antenas de la especie, seguramente como
producto de la evolucién de los sexos en nichos funcionales distintos. En los machos la papila
olfatoria (conformada por sensilas placoideas) ocupa una posicién apical y es mas grande en
relacion a la que poseen las hembras. Se propone que los drganos sensoriales de S.
purpurascens no poseen el mismo valor de importancia al elegir el sitio de oviposicion. Las
antenas no son usadas para elegir un sitio en funcién de su textura y por su parte, los tarsos
carecen de importancia al elegir un sitio en funcién de la humedad. El ovipositor es un érgano
sensorial complejo, posee la capacidad de detectar la textura y la humedad at mismo tiempo y
ademas, trabaja complementariamente con las antenas para evaluar la humedad del sustrato.




I. INTRODUCCION

1.1. Importancia de la seleccion del sitio de oviposicion
Para la comprensién del ciclo de vida de los insectos que regulan la dinamica de la

comunidad 'y ‘el funcionamiento ecosistémico, los estudios sobre la seleccion del habitat
para la oviposicion son importantes (Odum, 1972; Krebs, 1985) y cobran mayor
relevancia en los agroecosistemas; donde los insectos se convierten en plaga y afectan
negativamente los cultivos reduciendo la productividad agricola y la calidad de los
alimentos (Méndez-Tolentino, 1992).

La oviposicion es el proceso con el cual las hembras cumplen una de las partes mas
importantes de su ciclo reproductivo; pues permite la permanencia de su descendencia,
en estado de latencia, cuando las condiciones ambientales del entorno son hostiles
para los adultos (Ando y Yamashiro, 1993; Ayasse y Paxton, 2002) y la
autoperpetuacion de la especie (Brusca y Brusca, 1990). La seleccion del sitio de
oviposicion es importante en la vida de los ortépteros ya que mediante este proceso se
elegiran las caracteristicas bicticas, fisicas y quimicas del habitat que determinaran el
éxito de la eclosion, la sobrevivencia de los huevos y de los primeros estadios ninfales
(Monk, 1985; Cherrill, 2002). La seleccién del habitat para la oviposicidn posee aun
mayor importancia para aquellas especies de chapulines que habitan en localidades
cuyo ambiente varia estacionalmente o posee estocasticidad ambiental, ya que las
condiciones climaticas para la sobrevivencia de los adultos pueden variar
aleatoriamente y seran un factor condicionante para acelerar la eleccion de pareja, el
apareamiento y la oviposicion (Chapman, 1976; Uvarov, 1977; Pitt, 1999; Cueva del
Castillo y Nuriez-Farfan, 2002).

El chapulin senegalés Oedaleus senegalensis garantiza la sobrevivencia de sus
huevos al dejarlos en suelos cubiertos de vegetacion donde éstos puedan eclosionar y,
posteriormente, donde las ninfas puedan refugiarse de los depredadores (Colvin, 1996).
En ambientes desérticos algunas especies de langostas, como Schistocerca gregaria,
S. migratoria y el chapulin Melanoplus sanguinipes suelen ovipositar en ambientes

sombreados que permiten a sus huevos soportar la desecacion severa y también les
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permite tolerar las variaciones extremas de temperatura del suelo (Chapman, 1976;
Uvarov, 1977; Hilbert et al., 1985; Sanchez y Onsager, 1988).

1.2. Factores que intervienen en la seleccién del sitio de oviposicion
Los principales factores que intervienen en la seleccion del sitio de oviposiciéon son: la

disponibilidad de recursos, las interacciones competitivas, el parasitismo y la
depredacion, que caracterizan a cada habitat (Hewitt, 1985; Brown, 1990; Dysart, 1995;
Baker et al., 1996; Islam et al., 1996; Holt y Colvin, 1997; Songa y Holliday, 1997; Shah
et al., 1998; Pitt, 1999). Por su parte, la condicion fisiolégica de la hembra relacionada
con su emergencia, su édad al momento de la copula y la edad a la que oviposita
también son factores condicionantes para la seleccién del sitio de oviposicion (Mangel y
Heimpel, 1998; Cherrill, 2002).

1.2.1. Las interacciones. La competencia intra e interespecifica constituyen factores que
regulan la seleccion y el uso de un habitat para la oviposicion (Brown, 1980; Begon et
al, 1996). Para el chapulin mexicano Sphenarium purpurascens Charpentier
(Orthoptera: Pyrgomorphidae), cuando el sustrato para la oviposicidon es limitado y la
densidad de las hembras ovipositantes es alta, se puede favorecer la competencia por
interferencia en el uso del recurso y también, se observan agresiones directas entre las
hembras (Castellanos-Vargas, 2001).

Por su parte, la accidn parasitaria y patégena de varias especies también es un
factor determinante en la seleccion del habitat para los huevos de los chapulines. Por
ejemplo, varias especies de la familia Acrididae eligen sus sitios de oviposicion
preferentemente en ambientes secos ya que en suelos saturados con agua se puede
favorecer el ataque de nematodos y bacterias (Stock y Camino, 1992). Para el chapulin
Orchelimum fidicinium se ha demostrado que la accion entomopatogena causada por
hongos también es un factor determinante en la seleccidn del sitio de oviposicion, pues
para evitar el ataque de hongos en sus ootecas, la hembra elige sitios secos y soleados
(Stiling y Strong, 1982). De manera consistente, en varias especies de chapulines
paquistanies se ha demostrado que las hembras poseen preferencias muy similares en
la seleccion del sitio de oviposicion, por lo que las ootecas tienden a estar agregadas en
el habitat y ello es un factor que facilita la actividad de los pardsitos y los depredadores
sobre los huevos, reduciendo la eclosion ninfal (Rees, 1985; Mahmood y Qazi, 1989).



Del mismo modo, la accion de los parasitoides juega un papelkimpo’rtante en la
seleccion del habitat. Por ejemplo, en varias especies de acridididos, Ié'serl‘é}':cién"qe'uh
ambiente hipogeo a mas de 4 cm de profundidad evita el ataque de los ‘hi‘menépte‘ros
parasitoides de la familia Scelionidae (Siddiqui ef al., 1983; Dysart, ‘i995).

Por otro lado, la depredacion también es una interaccién que puede regular las
preferencias de seleccion de habitat para los huevos; tal es el caso del tetigdnido hindu
Conocephalus longipennis que deposita sus huevos en la parte mas profunda de los
tallos del arroz elio dificulta su localizacion por parte del coledptero depredador
Scirpophaga incertulas (Islam et al., 1996). Del mismo modo, en varias especies de
chapulines, las hembras seleccionan sus sitios de oviposicion en ambientes de dificil
acceso y localizacion para los dipteros que depredan sus huevos (Dysart, 1991).

1.2.2. La condicion fisiolégica de la hembra. Recientemente se ha demostrado que en
chapulines univoltinos que habitan en localidades estacionales, la edad materna es el
principal factor fisiolégico que determina la seleccién de un habitat para los huevos
(Cherrill, 2002). En el caso del chapulin Chorthippus brunneus las hembras
senescentes y que emergen tardiamente, reducen significativamente su selectividad, de
modo que éstas suelen dejar sus ootecas en cualquier sitio. Asimismo, se reduce el
tamario de sus puestas (de 32.5 a 28.3 huevos) y también el tamafo corporal de su
descendencia (de 1.50 a 1.03 cm de longitud del fémur 1Il) (Cherrill, 2002).

1.2.3. Los factores edéficos. Para el caso de algunas especies de chapulines y
langostas que depositan sus huevos en el suelo, se ha sugerido que las principales
caracteristicas edaficas que determinan la utilizacion de un sitio para la oviposicién son
el color, la porosidad, la textura, la pedregosidad, la estructura, la compactacion, la
humedad, el pH, la salinidad, la temperatura y el contenido de materia organica (Salt,
1948, 1952; Popov, 1958; Woodrow,1965b; Norris, 1970; Bhatnagar y Pfadt, 1973;
Uvarov, 1977; Chapman y Joern, 1990; Castellanos-Vargas, 2001), seguin se explica a
continuacion:

(1) El color. El color del suelo es una caracteristica que involucra la proteccién de los
huevos desde dos perspectivas distintas; cuando los huevos carecen de defensas
quimicas son mas vulnerables a la depredacién y poseen coloraciones cripticas en
relacion al suelo y con ellas dificultan su localizacion para los depredadores, entre los




que se encuentran principalmente algunos coledpteros y aves paseriformes (Woodrow,
1965b; lslah et al;; 1996; Ayasse y Paxton, 2002; Blum y Hilker, 2002; Janz, 2002). Por
otro lado, cuando los huevos poseen sustancias toxicas también poseen coloracion
aposematica con la cual se hacen evidentes en el medio y dan aviso de su peligrosidad
ante sus depredadores potenciales. En este ultimo caso el sitio de oviposicién puede
ser un sustrato con coloracién contrastante (Blum y Hilker, 2002; Janz, 2002).

(2) La porosidad. Es una caracteristica edafica que facilita la penetracién del ovipositor
cuando el suelo posee un nivel superior al 12% de espacio ocupado por poros llenos de
aire (Uvarov, 1977); y también es una caracteristica que favorece la oxigenacioén y la
respiracion de los huevos y los embriones (Eisenbeis y Wichard, 1985).

(3) La textura. Un balance adecuado de arenas, limos y arcillas favorece la formacion
adecuada de las paredes de las ootecas (Pickford, 1966, 1972). Uvarov (1977) encontrd
que los suelos en donde algunos chapulines prefieren ovipositar se caracterizan por
poseer una consistencia firme y una estructura desarrollada, es decir que se altera poco
por las fuerzas de ruptura entre los agregados. En ambientes aridos, algunos
chapulines como Taeniopoda eques, Sphingonotus carinatus y Aiolopus thalassinus
seleccionan suelos arenosos para ovipositar, lo cual favorece la penetracidn del
ovipositor y facilita la salida de las ninfas del suelo (Shulov, 1952; Popov, 1959; Hunter-
Jones y Lambert, 1961; Hafez e lbrahim, 1965a, b, c; Whitman y Orsak, 1985;
Chapman y Joern, 1990; Joern y Gaines, 1990). Por su parte, Parker (1930) y Rivera-
Garcia (1989) han sugerido que la composicion granulométrica que presentan los
suelos donde ovipositan algunos ortopteros de zonas aridas en México es, en gran
medida, responsable de la cantidad de humedad que llega a los huevos. De esta forma,
si predominan las arenas, el suelo no retiene agua por mucho tiempo; en cambio, si
predominan las arcillas, el suelo estaria la mayor parte del tiempo a capacidad de
campo,; esto es, al maximo valor de contenido de agua que puede retener una muestra
de suelo a una presion de 33 kPa (Porta et al., 1994); y probablemente, los huevos
moririan por ataque de hongos o bacterias en este ambiente reductivo y andxico.

(4) La pedregosidad. Es una caracteristica edafica estrechamente relacionada con la
textura y la porosidad, en elia se considera la cantidad, el tamario, la clase y la forma de
las rocas de los suelos; de tal forma que es un factor determinante del drenaje del suelo




(Porta et al., 1894) y puede influir en la cantidad de agua que humedece a los huevos y
con base en ello, definir el momento de la aparicion de diferentes especies en’una™
comunidad de ortépteros (Rivera-Garcla, 1989).

(5) La estructura. Es una propiedad edafica relacionada dlrectamente con IosA
agregados del suelo y se encarga de brindar proteccién mecanica a Ios huevos una vez :
que son depositados en el sustrato (Uvarov, 1977). ’

(6) La compactacion. Es una propiedad que se interpreta como la rgsistencia que opone
el suelo a ser penetrado por la hembra (Uvarov, 1928). Por. ello ia's hembras
regularmente seleccionan sitios con suelos en donde sus ovipositores pueden penetrar
con facilidad, posean espacio poroso del 12%, predominancia textural de arenas finas y
limos gruesos (Uvarov, 1977).

(7) La humedad. Es un factor que permitird la hidratacion de los huevos, lo cual
determina la eclosion (lheagwam, 1983, 1985; Ando y Yamashiro, 1993). Por ejemplo,
las hembras gravidas del chapulin marroqui Dociostaurus maroccanus ovipositan en
suelos con 10% de humedad en tanto que las hembras de S. gregaria, L. migratoria y
Oedipodia sp. prefieren ovipositar en suelos con sélo el 5% (Uvarov, 1977). De manera
semejante, los sitios de oviposicion del chapulin Paulinia acuminata tienen niveles de
41% de humedad (Vieira y Adis, 2000).

(8) El pH. Se ha propuesto que {a seleccién de sustratos moderadamente acidos para la
oviposicion puede cumplir una funcion antibidtica, pues atenta el ataque de bacterias y
hongos (Agarwal y Krishnananda, 1976); y posiblemente reduce las probabilidades de
un ataque por nematodos, pues estos organismos son muy sensibles a las variaciones
de acidez en los sustratos (Stock y Camino, 1992; F. Franco, com. pers.).

(9) La salinidad. Puede ser un factor capaz de poner en estrés hidrico a los huevos y
provocarles un desbalance osmotico manifestdndose como la pérdida de agua hacia el
suelo, lo que produciria la desecacion y la muerte de los embriones (Salt, 1949, 1952;
Woodrow, 1965b). Las hembras de Nomadacris septemfasciata y L. migratoria
migratorioides reconocen niveles de 15% de humedad, pH 6 y 2.5 mmhos/cm de
salinidad en el suelo (Hafez e lbrahim, 1965¢; Woodrow, 1965b; Norris, 1970).

(10) La temperatura. La temperatura es uno de los principales factores determinantes
para el desarrollo embrionario y la puesta de los huevos de los chapulines (Parker,




1930; Uvarov, 1966; Pickford, 1972; Rodell, 1977). Estudios recientes han sugerido que
la temperatura'es uno de los factores prmmpales que le indican‘a Ia hembra el sitio con
las mejores caracteristicas para. Ia mcubacnén adecuada de sus huevos (Uvarov 1977,
McCaffery y Page, 1982, Chapman y Joern, 1990). Se ha propuesto que Ia temperatura
que alcanzan los suelos - (aproxmadamente 45°C  al medio dla en el verano del
hemisferio norte) tiene un efecto berugno sobre el desempefio de los embriones, razéon
por la cual puede estar Iigada‘ con la seleccién del sitio de oviposicion (Hilbert et al.,
1985). Uvarov (1966) encontré un decremento de 45% en la viabilidad de los huevos de
L. migratoria sometidos a -20°C mientras que aquellos sometidos a -30°C, y que
ademas no estaban en diapausa, alcanzaron una mortalidad del 100%. De manera
consistente, este mismo autor reporté que L. migratoria prefirid ovipositar en sitios
localizados bajo la sombra de las plantas, donde la radiacién y la temperatura diurna
fueron mas bajas que en los sitios abiertos. En particular, la temperatura diurna en
éstos ultimos fue 3°C mas alta que a la sombra (Uvarov, 1928, 1966, 1977).

(11) La materia organica. Se ha propuesto que los procesos biofisicoquimicos que
intervienen en la descomposicién de la materia organica son determinantes para que
una hembra gravida emplee sélo una porcion de suelo para ovipositar (Castellanos-
Vargas, 2001). Posiblemente los huevos, ante los procesos propios de la
descomposicion, quedan a merced de agentes patégenos como hongos y bacterias que
les provocaran la muerte o dificultardn su eclosion (Inglis et al., 1998) y posiblemente,
en este tipo de ambientes también se dificulte la captacion de oxigeno por parte de los
huevos y se produzca su asfixia en un ambiente enriquecido de CO; producto de la
descomposicion. Por ejemplo, se ha demostrado que las hembras de S. purpurascens
evitan depositar sus huevos en ambientes edaficos con un nivel superior a 16% de
materia organica ya que generalmente estos suelos también se caracterizan por
presentar altos niveles de humedad, predominancia de arcillas en su composicién

textural, alta compactacion y baja porosidad (Castellanos-Vargas, 2001).

1.3. Los drganos sensoriales y la conducta de oviposicion de los chapulines
Para un gran numero de especies de langostas y chapulines que depositan sus huevos

en el suelo se ha sugerido que la seleccion de sus sitios de oviposicion se realiza




mediante los érganos de los sentidos, ubicados en el aparato ovnposutor. las antenas y
los tarsos de las’ patas (Uvarov, 1928, 1977). ) ’

En los chapulmes al igual que en otros insectos, los 6érganos de los senhdos estén
cubiertos por sedas con morfologia semejante a la de un pelo, y éstas son estructuras .
asoctadas con células y fibras nerviosas sensibles a los movimientos y a los camblos de
presvén que modifican la posicion de la seda y ésta, a su vez, ejerce prestén sobre
terminaciones nerviosas, generando la transmisiéon del estimulo al resto del sistema
nen)ioso (Ross, 1968; Wigglesworth, 1972; Blaney y Simmonds, 1990; Llanderal, 2000).

Se ha demostrado que en los insectos existe una tendencia evolutiva de
centralizaciéon de drganos sensoriales en la cual, las sedas tienden a estar agrupadas
en una misma estructura somética, conformando receptores nerviosos mas complejos a
los cuales se les clasifica en funcion del tipo de estimulo que son capaces de captar
(Atkins, 1980). De esta manera, en las antenas se agrupan las sensilas relacionadas
con la captacién de estimulos quimicos, entre ellas destacan: las hidrorreceptoras
(Loftus, 1976; Harbach y Larsen, 1977; Yokohari, 1978; Baur et al, 1998); las
salinorreceptoras (Woodrow, 1965a; Blaney y Simmonds, 1990); /as pH-receptoras
(Woodrow, 1965a; Blaney y Simmonds, 1990); /as termorreceptoras (Hodgson, 1973;
Loftus, 1976) y las odorirreceptoras (Blaney y Simmonds, 1990; Guilan y Cranston,
1994; Guillot, 1995; Mcneely y Singer, 2001).

En el caso de los palpos bucales se ha demostrado la presencia de hidrorreceptores
y ademas, sensilas relacionadas con la captacion de sabores (Hodgson, 1973; Blaney y
Simmonds, 1990; Mcneely y Singer, 2001).

Los ojos compuestos y los ocelos son el resultado de la agrupacién de las sensilas
omatidias que son mas complejas desde un punto de vista estructural, morfolégico y
funcional, pues son las encargadas de ia captacion de la luz y de sus cualidades, con lo
cual se produce la vision (Essig, 1942; Ross, 1968; Borror ef al, 1989; Gullan y
Cranston, 1994; Guillot, 1995).

Por otro lado, la captacion de estimulos mecanicos, que implican contacto fisico,
quedan a cargo de sensilas especializadas o mecanorreceploras, que se encuentran
distribuidas en todo el cuerpo y generalmente, adquieren forma de pelos o espinas, y

cuya estimulacion se produce mediante el contacto directo con superficies del medio




(Essig, 1942). En los chapulines, los principales mecanorreceptores son aquellos que le
permiten al insecto saber su ubicacién, su posicién y el espacio fisico que ocupa; tal es
el caso de los propioceplores que generalmente estan ubicados internamente en las
patas, el toérax y las genas (Atkins, 1980; Borror et al., 1989; Lactin y Johnson, 1998).

El aparato ovipositor de los ortdpteros que depositan sus huevos en el suelo, esta
conformado por dos pares de valvas externas, un par de valvas internas, el canal de
salida de los huevos y conforma la Gitima porcién abdominal de las hembras (Uvarov,
1928). Este aparato juega un papel muy importante como érgano sensorial del tacto y
esta especializado en la captacion de ciertas cualidades fisicoquimicas de los sustratos,
tales como la dureza (compactacién), la estructura, la textura de! suelo, la salinidad y la
humedad (Schwartzkopff, 1973; Mclver, 1975; Harbach y Larsen, 1977; Uvarov, 1977;
Baur ef al, 1998; Castellanos-Vargas, 2001). Las valvas son apéndices no
ambulacrales muy esclerosados que estan cubiertos con abundantes sensilas, por lo
que poseen especial importancia como 6rganos de excavacion y al mismo tiempo
tienen una funcion tactil (Jamieson, 1998). En algunas especies de chapulines, los
cercos del abdomen de las hembras, estdn muy cercanos al ovipositor y también
poseen terminaciones nerviosas muy sensibles a variaciones sutiles de la humedad del
suelo y posiblemente, intervienen el {a seleccion del sito de oviposicion ya que para
depositar los huevos deben enterrar en su totalidad el abdomen y en algunos casos,
hasta dos cuartas partes del torax (Atkins, 1980; Borror et al., 1989; obs. pers.).

Por las razones anteriores el aparato ovipositor (en conjuncién con los cercos),
puede ser en términos de complejidad funcional, un érgano central en el proceso de
seleccion del sitio de oviposicion y posiblemente, asuma una doble funcién como
érgano sensorial; es decir junto con las antenas puede captar y evaluar las cualidades
quimicas del suelo y por otro lado, posiblemente tiene una labor complementaria con
los tarsos de las patas para captar y evaluar las caracteristicas mecanicas del suelo
idéneas del microhabitat para los huevos (Langmaack y Schrader, 1987).

Como ejemplo de lo anterior, se ha demostrado que la seleccion del sitio de
oviposicion de la langosta N. septemfasciata se realiza mediante las antenas al lograr el
reconocimiento de pH neutro y baja salinidad en los suelos de los desiertos donde
habita (Woodrow, 1965a). Mientras que la langosta africana L. migratoria migratorioides




selecciona  su - sitio” de oviposicion mediante el ovipositor en suelos cubiertos con
vegetacion herbacea y ‘con 30% de humedad (Woodrow, 1965b). En ambos estudios se
describe la conducta de las hembras al momento de elegir el microhabitat para sus
huevos: en. eI caso de’ N. seplemfasciata se reporté una actividad palpatoria con las
antenas sobre Ia porcu’)n de suelo elegido, mientras que en L. migratoria migratorioides
se describié una actividad palpatoria con el aparato ovipositor sobre el suelo (Woodrow,
1965a, b). ]

Debido a lo anterior, recientemente se ha sugerido la existencia de distintos tipos de
quimiorreceptores en algunas partes del cuerpo de los chapulines, asi como en otros
grupos de artropodos (Zacharuk, 1980; Blaney y Simmonds, 1990; Guffey et al., 2000;
Sen y Mitchell, 2001), entre éstos destaca la presencia de quimiorreceptores de
contacto, cuya activacion ocurre mediante el contacto directo de las quimiosensilas con
la fuente del estimulo (Blaney y Simmonds, 1990; Llanderal, 2000). Del mismo modo,
muchos insectos logran mejorar el funcionamiento de estos receptores quimicos al
tocar y frotar, con las estructuras sensoriales (antenas, palpos, patas y ovipositor) la
fuente del estimulo a través de conductas palpatorias. En conclusion, la conducta
palpatoria de los chapulines exhibida al momento de elegir un sitio de oviposicion en el
suelo puede ser originada por dos causas principales: (1) por la presencia de
mecanorreceptores que se especializan en la identificacion de alguna caracteristica
mecanica del sustrato, como su compactacion o dureza, o bien (2) por la presencia de
quimiorreceptores de contacto especializados en la captacion de algun estimulo

quimico como la humedad, la salinidad o el pH del suelo.

1.4. Seleccion del sitio de oviposicion de Sphenarium purpurascens
Para el caso del chapulin mexicano S. purpurascens se ha sugerido que la principal

caracteristica edafica en determinar la seleccion de su sitio de oviposicion, en los
suelos del Pedregal de San Angel es el porcentaje de arcilla, ya que se ha demostrado
que esta caracteristica tiene el mas alto coeficiente de determinacion (= 0.949) en la
eleccion del microhabitat para los huevos (Castellanos-Vargas, 2001). La cantidad de
arcillas del suelo, esta correlacionada con varias caracteristicas determinantes en la
seleccion del sitio de oviposicion, tales como la compactacion, la humedad y el

contenido de materia organica del suelo (Castellanos-Vargas, 2001).




A pesar de estos avances, actualmente se desconoce cudles son los mecanismos
proximales mediante los cuales esta especie reconoce el sitio mas adecuado para su
oviposicién.»Caste"anos-Vargas (2001) propuso-que el sentido del tacto posiblemente
tiene un mayor peso en el reconocimiento de las caracteristicas edaficas que le son
favorables a los huevos, dado que momentos antes de la oviposicion la hembra
despliega una actividad indagatoria en la cual, toca el suelo con los tarsos de sus patas;
posteriormente, toca el sustrato con las antenas y el aparato ovipositor y, finalmente
realiza en promedio 17 intentos de oviposicion previos a depositar la ooteca.

Por las razones anteriores se espera que, si en esta especie algunos de los 6érganos
sensoriales involucrados en la valoracion de las caracteristicas de textura y humedad
son bloqueados experimentalmente, las hembras elijan equivacadamente los sitios de
oviposicion, poniendo en riesgo la sobrevivencia de sus huevos y posiblemente de sus
ninfas.
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Il. OBJETIVOS E HIPOTESIS

El objetivo principal de esta -investigacién fue determinar el papel de los érganos

sensoriales, como los tarsos de las patas, las antenas y el ovipositor, en la seleccién del

sitio de oviposicion de Sphehan'um purpurascens.

Los objetivos particulares fueron los siguientes:

1.

Determinar la importancia' de los tarsos, las antenas y del ovipositor al
seleccionar. el sitio de oviposicion en funcién de un gradiente de tamario de
particulas del suelo y en funcién de un gradiente de humedad edafica.

Conocer fa micromorfologia de los receptores involucrados en la seleccion del
sitio de oviposicion, mediante el andlisis microscopico de barrido de las antenas,
los tarsos y del ovipositor.

Detemminar la variabilidad temporal de Ia selectividad de la hembra al momento

de elegir el sitio de oviposicion en un gradiente de tamaiio de particula de suelo y
en un gradiente de humedad edafica.

Las hipétesis que se plantearon en este trabajo fueron las siguientes:

1.

Si los 6rganos de los sentidos de S. purpurascens (tarsos, antenas y ovipositor)
son importantes para la seleccion de su sitio de oviposicion entonces, al
bloquearlos experimentalmente ovipositara en lugares con caracteristicas
distintas a las de los sitios seleccionados por las hembras sin el bloqueo.

Si la aproximacion de la estacion invernal representa para las hembras un efecto
negativo de seleccidn natural entonces, se espera que éstas sean menos
selectivas al elegir el sitio en fechas tardias del periodo de oviposicion, por lo que
depositaran sus ootecas al azar o en una fraccién de suelo distinta a la que se
selecciona al principio de la temporada.
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lil. HISTORIA NATURAL DE SPHENARIUM PURPURASCENS

3.1. Morfologia y distribucidon geografica
Sphenarium purpurascens es un chapulin que presenta el fastigio simetricamente

dividido por una linea media, posee un cuerpo robusto y fusiforme, el pronoto tiene
forma de silla de montar, es convexo, con una quilla longitudinal fina y posee alas
vestigiales que llegan a alcanzar los timpanos del primer segmento abdominal (Morén y
Terrén, 1988; Serrano-Limén y Ramos-Elorduy, 1989). Los adultos presentan un
dimorfismo sexual marcado, en particular las hembras tienen un meso y metanoto mas
anchos que los machos. En el extrermo del abdomen de fas hembras se puede observar
el aparato ovipositor conformado por cuatro valvas, que tienen forma de tenazas
diminutas muy esclerosadas y estan cubiertas con abundantes sensilas que funcionan
como organos tactiles y de excavacion (Jamieson, 1998). La cabeza es triangular y en
las hembras adultas ésta es mas grande que en los machos. Asimismo, las antenas de
las hembras son mas cortas, los ojos son mas pequefios y los fémures de las patas son
mas delgados que en los machos (Serrano-Limén y Ramos-Elorduy, 1989).

Sphenarium purpurascens es una especie tropical exclusivamente americana
(Kevan, 1977a) que se distribuye en el centro, sur y occidente de la Republica
Mexicana en QOaxaca, Guerrero, Michoacan, Jalisco, Veracruz, Puebla, Tlaxcala,
Hidalgo, Morelos, Distrito Federal, Estado de México y probablemente se extiende
hasta algunas zonas de Chiapas y Tabasco (Marquez, 1962; Méndez y Montoya, 1993,
Rojas-Ramirez, 1994; Alfaro-Lemus, 1995; Pérez y Gil, 1998; Navarro-Nava, 1999), asi
como en Guatemala y Honduras (Kevan, 1977b).

3.2. Ecologia y comportamiento
Sphenarnium purpurascens ocupa un lugar tréfico intermedio en las cadenas alimenticias

de la reserva del Pedregal ya que se alimenta de al menos 43 especies de plantas
(Cano-Santana, 1987, 1994; Mendoza y Tovar, 1996); y al mismo tiempo es alimento de
varias especies de arafas (Cano-Santana, 1994); de aves (M. C. Arizmendi, com. pers.)
y de mamiferos (J. C. Chavez-Tovar, com. pers.).

Las ninfas y los adultos son mas activos durante el mediodia, cuando hace mas
calor y su actividad decrece muy temprano y por la tarde (Serrano-Limén y Ramos-
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Elorduy, 1989). Se le encuentra sobre las hojas, practicamente distribuido de manera
uniforme sobre varias especies de plantas, aunque en las mafanas, suelen agregarse
en zonas mas éoléadas (Serrano-Limén y Ramos-Elorduy, 1989). En observaciones de
campo, se ha encontrado que durante dias muy nublados y frios este chapulin tiende a
descender.de la vegetacion y a perrhanecer en las base de las plantas y al incrementar
la temperatura asciende por los tallos y se postra en las hojas (obs. pers.).

Mendoza y Tovar (1996) estudiaron la conducta de forrajeo y el uso de la vegetacion
por parte de este herbivoro en la reserva del Pedregal de San Angel encontrando que
es relativamente generalista aunque muestra preferencia hacia algunas plantas, pues le
observaron desplazandose entre varias especies seleccionando su alimento. También,
encontraron que este insecto puede emplear la vegetacion para otras actividades tales
como proteccion, termorregulacién o apareamiento. Las especies mas frecuentemente
empleadas para estos Ultimos propdsitos son: el nopal Opuntia tomentosa, el amole
Manfreda brachystachya y el zacatén Muhlenbergia robusta.

En su conducta de apareamiento se ha registrado una conducta de rechazo de las
hembras jovenes hacia los machos, una conducta de resguardo postcopulatoria por
parte de los machos y conductas de desplazamiento agresivo entre los machos por el
acceso a las hembras (Cueva del Castillo, 1994; Cueva del Castillo et al.,, 1999).

Se han descrito cinco patrones conductuales relacionados con la seleccion del sitio
de oviposicion de esta especie, entre ellos destaca una actividad palpatoria con los
tarsos sobre el suelo, una actividad palpatoria con las antenas sobre el sustrato y
también con el ovipositor, movimientos de apertura y cierre de las valvas del ovipositor
e intentos de oviposicion (Castellanos-Vargas, 2001). Se ha sugerido que el uso de los
organos de los sentidos, principalmente los del tacto, son de especial importancia para

una seleccién adecuada del sitio oviposicion (Castellanos-Vargas, 2001).

3.3. Ciclo de vida y oviposicion
Sphenarium purpurascens es una especie univoltina, cuyo ciclo de vida dura 252.4 dias
en promedio en la reserva del Pedregal de San Angel (Serrano-Limén y Ramos-
Elorduy, 1989). Es un insecto paurometabolo que en esta misma localidad presenta
cinco estadios de desarrollo; las ninfas eclosionan a fines de mayo y principios de junio

en tanto que los adultos aparecen en forma gradual a partir de agosto y todos mueren
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hacia finales de diciembre (Marquez, 1968; Cano-Santana y Oyama, 1992). Algunas
poblaciones en Puébla registran siete estadios (Méndez-Tolentino, "1992; Méndez y
Montoya, 1993). En la reserva del Pedregal, los cinco estadios ninfales pueden ser
reconocidos por el tamario del cuerpo y por el tamafio de la cabeza (Serrano-Limén y
Ramos-Elorduy, 1989; Cano-Santana, 1994, 1997). Bajo condiciones de laboratorio, las
ninfas de primer estadio tardan en pasar al siguiente estadio 15.5 t e.e. 0.5 dias, las de
segundo 12.5 + 0.4 dias, las de tercero 13.9 + 0.5 dias, en tanto que las de cuarto y
quinto tardan 21.0 £ 0.4 y 23.5 + 0.4 dias, respectivamente; mientras que la longevidad
de los adultos es de 86.4 * 1.3 dias (Serrano-Limén y Ramos-Elorduy, 1989).

El periodo de oviposicién de esta especie en la reserva del Pedregal abarca de
mediados de agosto a finales de diciembre y las hembras pueden poner hasta dos
ootecas con 29 huevos en promedio (Serrano-Limén y Ramos-Elorduy, 1989;
Camacho-Castillo, 1999), son depositadas entre 1.5 y 3.0 cm de profundidad en el
suelo (Serrano-Limén y Ramos-Elorduy, 1989; Méndez y Montoya, 1993). Las ootecas
permanecen en este medio por mas de cinco meses (166 dias) donde posiblemente
soportan cambios de temperatura extremos, asi como la deshidrataciéon por sequia
(obs. pers.). En la reserva del Pedregal se ha demostrado que las hembras ovipositan
preferencialmente en sitios con topografia plana, con un estrato vegetal herbaceo
dominado por pastos como Muhlenbergia robusta y Pennisetum clandestinum, donde
ademas la humedad edafica suele ser de 20% en promedio, la radiacién solar es
elevada, el tipo de suelo es migajon arenoso y la cantidad de materia organica es
significativamente menor en comparacion con los ambientes abruptos de ia localidad
(Camacho-Castillo,1999; Castellanos-Vargas, 2001).
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V. MATERIALES Y METODOS

4.1, Sitio de colecta de insectos
La colecta de Ios-e,jer'n‘plares de S. purpurascens se realizé en la reserva del Pedregal

de San Angel, ubicada al SO de la ciudad de México (19° 17' N, 99° 11" O), a 2300 m
de altitud, dentro del campus principal de la Universidad Nacional Auténoma de‘Mé‘xjc’o.

La localidad presenta un clima templado subhimedo con régimen de llyu’v_ias‘de
verano, la temperatura media anual es de 16.1°C y la precipitacion promedio ahual es.
de 835.2 mm; posee una estacionalidad marcada, con una temporada seca de ;
noviembre a abril y una estacion lluviosa, que en forma moderada inicia en mayo 'y tiene -
su maximo hacia julio y desciende hacia octubre (César-Garcia, 2002). k '

El tipo de vegetacién que presenta la localidad es un matorral xerdfilo, dghde se
puede observar un estrato herbaceo bien desarrollado, un estrato arbustivo dé, men‘or
importancia y algunos elementos arbéreos (Cano-Santana, 1994). La topoéfa'flé"es :
accidentada, no obstante se pueden encontrar zonas con declive poco probnurr‘iciado y k
también sitios completamente planos (Cano-Santana, 1994).

4.2. Experimentos para la seleccion del sitio de oviposicion
Con la finalidad de determinar el papel de los érganos de los sentidos involucrados en

la seleccién del sitio de oviposicidn, en 2002 se llevé a cabo lo siguiente:

4.2.1. Cultivo y formacion de parejas. En julio de 2002 se realizaron colectas semanales
de chapulines de cuarto y quinto estadios en la reserva del Pedregal de San Angel para
la conformacion de un cultivo. Los ejemplares se llevaron al laboratorio donde se les
proporciond agua, alimento y las condiciones ambientales descritas mas adelante.

A partir del momento en el que aparecieron los primeros adultos (agosto de 2002),
los chapulines fueron separados por cohorte y agrupados por sexo, con la finalidad de
contar con hembras virgenes y poder controlar el periodo en el que copularon. Al
controlar la fecha de la copula, se pudo garantizar que todas las hembras estuvieran
inseminadas y que depositaran sus huevos con una frecuencia quincenal dentro del
periodo de oviposicién, el cual comprende entre los meses de agosto a diciembre
(Castellanos-Vargas, 2001).

15




Los integrantes de las parejas de chapulines fueron elegidos al azar en las cajas
donde estaban agrupados. Las parejas permanecieron juntas por un periodo de quince
dias durante el cual copularon reiteradamente. Con lo anterior se garantizd que la
hembra estuviera inseminada y que los huevos alcanzaran un estadio de desarrollo
adecuado, pues aproximadamente tardan dos semanas en crecer (Castellanos-Vargas,
2001). Posteriormente, a la hembra se le aplico sélo uno de los tratamientos
experimentales descritos mas adelante. La formacion de parejas y el tiempo de unién,
se repitieron quincenalmente hasta cubrir en su totalidad el periodo de oviposicién de la
especie.

4.2.2. Tratamientos. Un dia antes de comenzar cada observaciéon quincenal, a las
hembras de cada pareja se les aplico sélo uno de los siguientes tratamientos a fin de
montar los disefios experimentales descritos mas adelante. De manera consistente, la
asignacion de cada una de las hembras a los diferentes tratamientos también se realizé
al azar. Los tratamientos fueron los siguientes:

(a) Con antenas bloqueadas. A las hembras se les bloquearon las antenas aplicandoles
parafina liquida.

(b) Con patas bloqueadas. A otras hembras se les aplicé la parafina liquida en la
porcién proximal y distal de fos tarsos de las seis patas.

(c} Con ovipositor bloqueado. A otras hembras se les aplicé parafina liquida sobre las
valvas del ovipositor y los cercos, procurando evitar el bloqueo del canal de salida de
los huevos. |

(d) Control. Estuvo conformado por hembras a las cuales no se les bloqued ninguno de
los 6rganos de los sentidos.

Los detalles de la técnica del bloqueo con parafina se describen ampliamente en

Saringer (1976) y Jamieson (1998).
4.2.3. Experimentos. En el periodo de oviposicion de 2002 se realizaron dos
experimentos, uno para determinar el efecto de los tratamientos y la fecha del periodo
de oviposicidn sobre la seleccion del sitio en suelos con particulas de distinto tamario y
otro para evaluar ambos efectos sobre la seleccién del sitio de oviposicion en suelos
con diferentes niveles de humedad.
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(a) Efecto de la textura. A fin de conocer el efecto de los érganos bloqueados y la fecha
del periodo de oviposicién sobre la seleccion de sitios con diferente textura del suelo, se
usaron nueve diferentes categorias de tamaros de particulas edaficas. Para ello, se
tamizaron varias muestras de suelo de la reserva del Pedregal usando los siguientes
diametros de malla: 2.0, 0.5, 0.2, 0.1, 0.07, 0.03, 0.006, y 0.004 mm. En una caja de
plastico de 25.5 x 11.6 x 11.5 cm se ajustaron nueve divisiones del mismo tamaiio con
barreras de plastico de 2.5 mm de ancho y cada divisién fue llenada con 5 cm de cada
fraccién de suelo separada mediante el tamizado. Cada fraccion del suelo fue
etiquetada en funcidn de sus marcas medias de clase que fueron calculadas como el
promedio de dos didmetros de malla consecutivos, y para el caso de las fracciones de
2.0 mm de didmetro, todas las particulas con tamafos superiores a 3.0 mm fueron
extraidas manualmente. En la caja se puso solamente una hembra gravida
correspondiente a un sélo tratamiento. Cada tratamiento conté con 12 repeticiones con
las mismas condiciones explicadas del disefio, y cada 15 dias se repitio el ensayo.
Quincenalmente se registraron las fracciones de suelo usadas por cada hembra para la
oviposicién. Si una hembra ovipositaba mas de una vez, entonces se registraba el
promedio de las marcas medias de clase de los intervalos de tamario de las particulas
correspondientes a cada ooteca depositada.

(b) Efecto de la humedad del suelo. Para conocer el efecto del bloqueo de los érganos
sensoriales y la fecha del periodo de oviposicion sobre la seleccion de sitios de
oviposicion con diferente humedad, se usaron 11 valores de humedad edafica (de 0 a
100% con incrementos de humedad de 10%). Para ello, en una caja de plastico de 25.5
x 11.5 x 11.5 cm se colocaron 5 cm de suelo sin tamizar. El suelo se tom6 de un sitio
plano de la reserva del Pedregal y, en un trabajo previo, se determind que su
composicién textural en promedio fue de 55% arena, 26% limo y 19% arcilla
(Castellanos-Vargas, 2001). En la caja se ajustaron 11 divisiones del mismo tamaiio,
con barreras de plastico de 2.5 mm de ancho y a cada una de las divisiones, se le
agregé diferente cantidad de agua con el fin de obtener a humedad deseada mediante
un higrometro edafico (Lincoln mod. 68596). En la caja se colocd una hembra gravida
sometida a un sdlo tratamiento. Cada tratamiento contd con 12 repeticiones y cada 15
dias se repiti6 el ensayo. Al final de cada ensayo se registraba la humedad
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seleccionada para la oviposicién anotando el valor correspondiente por cada ooteca
depositada. Si una hembra ovipositaba mas de una vez, entonces se registraba el
promedio de los valores de humedad edafica usados por cada ooteca depositada.
4.2.4. Condiciones del cultivo y de los experimentos. Los experimentos tuvieron una
duracién de cuatro meses y medio (de mediados de agosto a diciembre). A los
organismos se les revisé el estado del bloqueo de parafina cada tres dias y en caso de
haberse desprendido, se volvia a aplicar. Todas las cajas (tanto del cultivo, como las
utilizadas en los experimentos) fueron mantenidas a una temperatura de 19°C, a una
humedad relativa de 16% y un fotoperiodo luz:obscuridad de 13:11 h. A los chapulines:
se les proporciond agua ad libitum y alimento conformado por 10 g de follaje fresco de
al menos siete de las siguientes especies, de acuerdo a su disponibilidad en campo:
Manfreda brachystachya, Eupalorium petiolare, Stevia ovala, Verbesina virgata,
Wigandia urens, Salvia mexicana, Buddieia cordata, Dahlia coccinea, Senecio praecox,
Dioscorea galeottiana y Mirabilis jalapa, las cuales componen parte de la dieta de este
insecto, seguin lo reportaron Mendoza y Tovar (1996). El agua y el alimento se les
cambié cada dos dias y eran depositados en uno de los extremos de las cajas a fin de
que no obstruyeran el acceso a las porciones de suelo que se le ofrecieron a las
hembras. En el experimento del efecto del tamario de las particulas edaficas, la
humedad de los sustratos se mantuvo en 20%, mientras que para el caso del
experimento de la humedad, a cada una de las fracciones se le revisé el nivel de este
parametro diariamente a las 8:00, a las 12:00 y a las 19:00 h. En caso de que alguna
hembra muriera durante los ensayos quincenales no se le sustituy6.

4.2.5. Andlisis estadistico. En el caso del experimento de tamanos de particulas, las
marcas medias de clase fueron normalizadas aplicando una correccién logaritmica (Zar,
1999); posterionmente se realizdé un ANdeVA de dos vias para evaluar el efecto de la
fecha (del periodo de oviposicion) y del tratamiento (blogueo) sobre el tamano de
particula utilizada por las hembras para ovipositar. Por su parte, en el experimento de la
humedad edafica, los resultados se transformaron como arcsenvx dado que los
porcentajes no se distribuyen de manera normal (Zar, 1999); y se aplicé un ANdeVA de
dos vias para determinar el efecto de la fecha y del tratamiento sobre el porcentaje de
humedad edafica utilizado por las hembras para ovipositar.
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En caso de que la interaccion fuera o no 5|gn|t' catlva se aplico una prueba de Tukey
o una prueba de Duncan respectlvamente para determlnar las dtferencuas entre las
celdas (Zar, 1999). S ) S ’

Para ambos experimentos se aplicaron pruebas de %%, ‘a f'n de evaluar Ia frecuencia

con que las ootecas fueron depositadas en cada fraccion de suelo. En todos los casos,
las frecuencias esperadas fueron calculadas mediante tablas-de contingencia de 9
(tamarios de particulas) u 11 (niveles de humedad) x 4 (tratamientos) en cada
experimento. -

4.3. Anilisis microscdpico
Con el fin de conocer los receptores involucrados en la seleccion del sitio de

oviposicion, se hizo un analisis comparativo de la morfologia externa de las antenas y
de los tarsos de las patas enire machos y hembras, asi como el analisis de la
morfologia externa del ovipositor y de los cercos de las hembras. Para ello, se eligié un
ejemplar por sexo considerando que tuvieran un tamano similar (aproximadamente 3.0
cm de longitud corporal cada uno) y que no presentaran alteraciones morfologicas en
las estructuras a ser observadas.

Los ejemplares se sacrificaron aplicdndoles una técnica de fijacion quimica con
glutaraladehido-3 P al 80%, se disectaron los 6rganos de interés y las muestras fueron
deshidratadas con cambios graduales de alcoholes con concentraciones ascendentes
del 85 al 100%. Posteriormente, las muestras fueron secadas a punto critico en una
desecadora de CO; (Emitech mod. K450).

A fin de que las muestras pudieran ser conductoras de electrones, éstas fueron
colocadas en una evaporadora de metales (Emitech mod. K550), donde se les recubri6
con vapores auricos por 10 min. Una vez recubiertas se observaron en un microscopio
electronico de alto vacio (Hitachi mod. S-2460N), donde se tomaron microfotografias de
las estructuras encontradas en peliculas a blanco y negro.
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V. RESULTADOS

5.1. Seleccion del sitio de oviposiciéon en funcion de las particulas edaficas
Se encontré un efecto significativo del tratamiento (F 3, 451= 5.06, P= 0.0018) y de la

fecha de oviposicion (F s 24= 3.75, P= 0.0056) sobre el tamano de particula
seleccionado, pero no de la interaccidon (F 24, 451= 0.77, P= 0.776). Las hembras con el
ovipositor bloqueado seleccionaron un tamano de particula significativamente pequefio
en comparacion con las hembras del control y con las hembras de las antenas y los
tarsos bloqueados (prueba de Duncan; Cuadro 5.1, Fig. 5.1). No se encontraron
diferencias significativas entre el tamafo de particula seleccionado por las hembras del
control y el seleccionado por las hembras con las antenas y los tarsos bloqueados
{prueba de Duncan; Cuadro 5.1, Fig. 5.1).

A lo largo del pericdo de oviposicion, la mayor variacion al elegir un sitio se registro
en las hembras con el ovipositor bloqueado. Al inicio del periodo (agosto y septiembre),
seleccionaron particulas grandes (0.341 + e.e. 0.095 mm y 0.144 + 0.097 mm,
respectivamente), y hacia el final (noviembre y diciembre), seleccionaron particulas
pequefias (0.046 + 0.011 mm y 0.106 + 0.010 mm, respectivamente) (prueba de
Duncan; Fig. 5.1).

Por su parte, la fecha de oviposicion afectd la seleccién del tamario de particula de
la siguiente manera: en la segunda mitad de agosto y septiembre, las hembras
seleccionaron particulas- grandes (0.213 + 0.129 mm); durante la primera mitad de
septiembre y la segunda mitad de noviembre, seleccionaron particulas medianas (0.145
+ 0.131 mm); en octubre y la primera quincena de noviembre y diciembre, seleccionaron
particulas pequeias {(0.107 + 0.115 mm) y la seleccién del final de diciembre, no difirid
de la del inicio de la temporada (0.177 + 0.105 mm) (prueba de Duncan; Fig. 5.2).

Finalmente, se encontré que la frecuencia con que se selecciond el tamaiio de las
particulas edaficas fue dependiente del tratamiento aplicado a los érganos sensoriales
(x?= 134.96, g.l.= 24, P< 0.0001; Fig. 56.3). Las hembras del control y con las antenas
bloqueadas seleccionaron con mayor frecuencia particulas de 0.15 y 0.35 mm, mientras
que las hembras con los tarsos bloqueados y el ovipositor bloqueado seleccionaron con
mayor frecuencia particulas de 0.08 y 0.018 mm respectivamente.
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Cuadro 5.1. Variacion del tamafio de las particulas edaficas seleccionadas por ias hembras
de S. purpurascens para su oviposicion, en condiciones de laboratorio y con cuatro
tratamientos experimentales. Las letras diferentes en la columna denotan diferencias
significativas entre tratamientos. (Prueba de Duncan con P< 0.05).

Tamano de particula edafica en mm
Tratamientos

Promedio ¢ e.e. Intervalo N
minimo — maximo
Control 0.294 +0.033° 0.018 —1.25 125
Tarsos bloqueados 0.228+0.036°7 0.05—1.25 120
Antenas bloqueadas 0.351+0.036° 0.005 — 2.50 122
Ovipositor bloqueado 0.163 +0.040° 0.002 — 2.50 120
lagial ""‘ﬂ

FATTA DE m?’f“:ﬂ:rﬂ
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Figura 5.1. Variacion temporal del tamafio de las particulas edaficas (mm * e.e.)
seleccionadas para ovipositar por las hembras de S. purpurascens. La fecha
mostrada es la inicial en cada ensayo quincenal. La seleccion de tamaiio realizada
por las hembras con el ovipositor blogqueado fue {a que presenté una variaciéon
significativamente mayor en relacion al lote control a lo largo de todo el periodo de
oviposicion (Prueba de Duncan; P < 0.05).
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- Figura 5.2. Variacion temporal del tamafio promedio de las particulas edéficas
(mm + e.e.) seleccionadas por las hembras de S. purpurascens de todos los
tratamientos experimentales. Se presentan los datos de los cuatro tratamientos
experimentales agrupados en promedios quincenales. La fecha mostrada es la
inicial en cada ensayo. Letras diferentes denotan diferencias significativas (Prueba
de Duncan; P< 0.05).
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Figura 5.3. Nimero de ootecas depositadas por las hembras de S. purpurascens en distintos tamarios
de particulas edaficas, bajo condiciones de taboratorio y con tres tratamientos: A= con los tarsos de las
patas bloqueados, B= con las antenas bloqueadas y C= con el ovipositor bloqueado. En la grafica se
indican las marcas medias de los intervalos de tamafio de las particulas edéficas. Las frecuencias de
seleccién de los tamafos de las particulas fueron dependientes del tratamiento aplicado (x2= 134.96,
g.l.= 24, P< 0.0001). Las hembras con el ovipositor bloqueado eligieron con mayor frecuencia las
particutas de 0.018 mm, mientras que las hembras con [0s tarsos bloqueados eligieron particulas de
0.08 mm. La frecuencia de seleccion de tamaiios no difirié entre las hembras del control y las con las
antenas bloqueadas.
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5.2, Seleccion del sitio de oviposicién en funcion de la humedad edafica
Se encontré“un-efecto significativo del tratamiento (F 3, 24= 238.64, P< 0.001) y de la
interaccion fecha x tratamiento (F 24, 4s4= 2.47, P= 0.0002) pero no de la fecha de
oviposicion (F g 24= 0.29, P= 0.959) sobre el porcentaje de humedad edafica
seleccionada. Las hembras con las antenas y el ovipositor bloqueado seleccionaron
suelos con humedad significativamente mas aita que las hembras del lote control y las
hembras con los tarsos bloqueados (prueba de Tukey para muestras con distinto
tamario; Cuadro 5.2, Figs. 5.4). También se encontré que en cinco fechas del periodo
de oviposicién, las hembras con las antenas bloqueadas seleccionaron porcentajes de
humedad edafica significativamente superiores a los valores que seleccionaron las
hembras con el ovipositor bloqueado (prueba de Tukey para muestras con distinto
tamario; Fig. 5.4). En todo el periodo de oviposicion, las hembras con los tarsos
bloqueados eligieron un porcentaje de humedad edéfica que no difirid significativamente
de los valores de humedad que seleccionaron las hembras del lote control (prueba de
Tukey para muestras con distinto tamario; Cuadro 5.2, Fig. 5.4).

Finalmente, se encontré que la frecuencia con que se selecciond la humedad
edafica fue dependiente del tratamiento aplicado a los érganos sensoriales (x%= 514.65,
g.l.= 30, P< 0.0001; Fig. 5.5). Las hembras del control y las de los tarsos bloqueados
eligieron con mayor frecuencia el valor de 0%, mientras que las hembras con las
antenas y el ovipositor bloqueado eligieron con mayor frecuencia el de 100% (Fig. 5.5).

Cuadro §.2. Variacion del porcentaje de humedad edéfica seleccionada por las hembras de
S. purpurascens para su oviposicidn, en condiciones de laboratorio y con cuatro tratamientos
experimentales. Las letras diferentes en la columna denotan diferencias significativas entre
tratamientos. (Prueba de Tukey con P< 0.05)

Porcentaje de humedad edafica

Promedio t e.e. Intervalo N
minimo — maximo

Tratamientos

Antenas bloqueadas 82.1+1.3° 30 — 100 132
Qvipositor bloqueado 725+1.7° 30— 100 128
Tarsos bloqueados 14.9+1.1° 0—50 128

Control 121+1.0°¢ 0—40 132
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Figura 5.4. Variacién temporal de la humedad edéafica (% + e.e.) seleccionada por las
hembras de S. purpurascens para ovipositar. La fecha mostrada es la inicial en cada
ensayo quincenal. Los asteriscos indican las fechas del periodo de oviposicion en las
que ta humedad edafica seleccionada por las hembras con el ovipositor bloqueado fue
significativamente inferior a la seleccionada por las hembras con las antenas
bloqueadas (Prueba de Tukey para muestras con distinto tamafio; P< 0.05). La
humedad seleccionada por las hembras con los tarsos blogueados no difirié de la
seleccionada por las hembras del lote control (Prueba de Tukey para muestras con

distinto tamario; P <0.05).
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Figura 5.5. Numero de ootecas depositadas por las hembras de S. purpurascens en suelo
con distintos niveles de humedad, bajo condiciones de laboratorio y con tres tratamientos: A=
con los tarsos de las patas bloqueados, B= con las antenas bloqueadas y C= con el ovipositor
bloqueado. La frecuencia de seleccion del % de humedad edafica fue dependiente del
tratamiento aplicado (1?= 514.65, g... = 30, P< 0.0001). Las hembras del contro! y las de los
tarsos bloqueados eligieron con mayor frecuencia el valor de 0%, mientras que las hembras
con las antenas y el ovipositor blogqueado eligieron con mayor frecuencia el valor de 100% y
90% respectivamente
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5.3. Micromorfologia de los érganos sensoriales
5.3.1. Tarsos. Las microfotografias de los tarsos de las patas indican diferencias

anatomicas entre los sexos. Los tarsos de los machos presentan una mayor cantidad
de sedas mecanorreceptoras en comparacion con los tarsos de las hembras (Fig. 5.6).
Ademas, en los machos estos mecanorreceptores poseen terminaciones en punta,
tienen una longitud de entre 5 y 100 um y estan articulados (Fig. 5.7). Por su parte, en
las hembras se encontraron dos tipos de mecanorreceptores, unos de apariencia muy
rigida y dura, semejantes a los observados en los machos, pero a diferencia de
aquellos el extremo distal de éstos es en punta roma y no presentan articulacion (Fig.
5.8A). El ofro tipo de mecanorreceptor tiene la morfologia de una seda y sélo fue
posible observario a 1500% aumentos, su morfologia externa sugiere que es un receptor
de consistencia muy fragil y delicada, presenta estrias a todo lo largo y éstas son mas
acentuadas hacia la zona de la base, donde se articula con el resto de la extremidad
(Figs. 6.8B y C).

5.3.2. Antenas. En ambos sexos se aprecia una mayor densidad de sedas hacia la
porcion distal del flagelo que en relacién al pedicelo y el escapo (Figs. 5.9 y 5.10); el
flagelo termina en una concavidad y presenta receptores coénicos, que sugieren la
captacion de humedad (H. Toro, com. pers.; Fig. 5.11). Las microfotografias de las
antenas también sugieren la existencia de diferencias intersexuales en la anatomia
externa de los receptores de esta especie. Las diferencias mas evidentes entre los
sexos a nivel de las antenas fueron las siguientes. (1) Solamente en las hembras se
encontraron quimiorreceptores campaniformes de cuerpo corto y con un poro terminal y
probablemente, estan involucrados en la captacion de salinidad del sustrato (H. Toro,
com. pers.; Fig. 5.12). (2) La papila olfatoria, caracterizada por la presencia de sensilas
placoideas, esta ubicada en los machos en una porcién mas apical en el flagelo,
aproximadamente a 5 pm de la terminacion antenal céncava (Fig. 5.13). Esta papila es
mas grande en los machos (aprox. 300 pm de diametro mayor; Fig. 5.14). En las
hembras la papila olfatoria esta ubicada aproximadamente a 400 ym de la terminacidn
antenal concava (Fig. 5.13) y es mas pequena (aprox. 100 ym de diametro mayor) (Fig.
5.14).
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Figura 5.6. Tarsos de las patas del macho (A) y de la hembra (B) de S. purpurascens. Las extremidades de los
machos presentan una mayor cantidad de sedas mecanorreceptoras en comparacion con las extremidades de

las hembras. (Fotos: B. Mendoza).
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‘ Figura 5.7. Mecanorreceptores de los tarsos de las patas del macho de S. purpurascens. (A) Vista general
de los mecanorreceptores terminados en punta. (B) Detalle de la base articulada de estos
mecanorreceptores que sugiere la facilitacion de los cambios de posicion. (Fotos: B. Mendoza).
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Figura 5.8. Mecanorreceptores de los tarsos de las patas de la hembra de S. purpurascens. (A) Vista general
del mecanorreceptor terminado en punta roma. (B) Vista general del mecanorreceptor terminado en punta

aguda y (C) detalle de Ia articulacién de un mecanorreceptor terminado en punta aguda. (Fotos: B.
Mendoza).
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Figura 5.9. Distribucion de los receptores en la region ventral de las antenas del macho de S. purpurascens. (A)
Zona del pedicelo y escapo con menos receptores. (B) Zona del flagelo con abundantes receptores. (Fotos: B.

Mendoza).
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Figura 5.10. Distribucion de los receptores en la regién ventral de las antenas de la hembra de S. purpurascens.
(A) Zona del pedicelo y escapo con menor densidad de receptores. (B) Zona del flagelo con mayor abundancia
de receptores. (Fotos: B. Mendoza).
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Figura 5.11. Hidrorreceptores conicos en la regién ventral de las antenas de el macho (A) y la hembra (B) de S.
purpurascens. Las imagenes sugieren que no existen diferencias notorias entre los sexos, no obstante en el
macho posiblemente estan involucradas en la identificacién de agua para el consumo. (Fotos: B. Mendoza).



Figura 5.12. Quimiorreceptor campaniforme con un poro terminal, ubicado en la
region ventral de las antenas de la hembra de S. purpurascens. Posiblemente
estas sensilas estan involucradas en la identificacion de niveles de salinidad en el
suelo para la seleccién del sitio de oviposicion. (Foto: B. Mendoza).
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Figura 5.13. Ubicacién de las papilas olfatorias en la antena del macho (A) y
en la antena de la hembra (B) de S. purpurascens. La papila es mas apical
en los machos. (Fotos: B. Mendoza).

Figura 5.14. Microfotografias de las sensilas placoideas que integran las
papilas olfatorias del macho (A) y de la hembra (B) de S. purpurascens. La
papila en la antena del macho es mas grande que la de la hembra. (Fotos:

B. Mendoza).
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5.3.3. Ovipositor. Las microfotografias revelan la existencia de dos tipos esenciales de
receptores: mecano y quimiorreceptores (Fig. 5.15) y esbozan la importancia de este
érgano en el reconocimiento de caracteristicas fisicas del suelo con fines de
oviposicion, ya que presenta abundantes sedas tricoides mecanorreceptoras, muy
alargadas (aprox. de 450 ym) y delgadas (Fig. 5.16).

Por ofra parte, las microfotografias de la region de los cercos también muestran la
importancia de estos Gltimos como érganos sensoriales especializados en la captacion
de estimulos fisicos y quimicos que le podrian ayudar a la hembra a determinar el uso
de un micrositio para su oviposicion en el suelo (Fig. 5.17A). En los cercos también se
encontraron sedas tricoides y quimiorreceptores de contacto con morfologia de domo
(Fig. 5.17B), los cuales podrian ser sensibles a las variaciones de la acidez del suelo,
segun lo ha sugerido Llanderal (2000) para otras especies. Este uitimo tipo de
quimiorreceptor tiene aproximadamente 5 ym de longitud y solo fue visible a 8000x (Fig.
5.17B).

El ditimo tipo de receptor identificado, que sugiere la doble funcidn del ovipositor al
momento de elegir un sitio son los quimiorreceptores con morfologia cénica
especializados en la captacién de humedad; muy semejantes anatdmicamente a los
que posee la hembra en las antenas (Fig. 5.11B). Estos receptores estan asociados a
una depresién cuticular que morfoldgicamente semeja un foliculo capilar (Fig. 5.18A) y,
a diferencia de los que estan presentes en las antenas, los quimiorreceptores cénicos
del ovipositor alcanzan 27.5 pm y sélo son visibles a 7000x (Fig. 5.18B).
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igura 5.15. Vista global del ovipositor de S. purpurascens mostrando la gran diversidad y complejidad
natomica y morfolégica de sus sensilas receptoras. Se observan (1) sedas tricoides mecanorreceptoras y
mbién (2) quimiorreceptores asociados a depresiones cuticulares con forma de poros. (Fotos: B. Mendoza).
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Figura 5.16. Detalles de la abundancia de sensilas tricoides mecanorreceptoras (A} y de la morfologia de
este tipo de receptores (B) en el ovipositor de S. purpurascens. (Fotos: B. Mendoza).



NIDINMO 30 Y1Tv4

NOD SIS4l

oV

Figura 5.17. Detalles de (A) la abundancia de sensilas (1) mecano y (2) quimiorreceptoras con distinta morfologia en los
cercos de la hembra de S. purpurascens y (B) de la morfologia de un quimiorreceptor de contacto con forma de domo,
posiblemente relacionado con la captacion de la acidez del sustrato. (Fotos: B. Mendoza).
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Figura 5.18. Hidrorreceptores conicos en el ovipositor de S. purpurascens. (A) Asociacion de la estructura
receptora con una oquedad de la cuticula, semejante a un poro capilar y (B) detalle de la morfologia externa
de! quimiorreceptor conico de paredes sensibles a la humedad. (Fotos: B. Mendoza).



VI. DISCUSION

6.1. Seleccion del sitio de oviposicién en funcion de las particulas edaficas
Los resultados muestran que el principal érgano involucrado en la seleccion del sitio de

oviposicion en funcién del tamafio de la particula fue el ovipositor (Fig. 5.3; Cuadro 5.1).
Esto concuerda con la presencia de sedas tricoides largas probablemente sensibles a
los estimulos mecanicos relacionados con la dureza del suelo (Fig. 5.16). Por ello, este
érgano tiene un papel central en reconocer la textura y la compactacién de un micrositio
edafico favorable para la oviposicion. Las microfotografias del ovipositor acreditan su
complejidad anatémica y funcional (Fig. 5.15). Asimismo, los experimentos realizados
demostraron su importancia en la seleccion del sitio de oviposicion en funcion del
tamafio de las particulas del suelo pues, al bloquearlo, las hembras seleccionaron
suelos con particulas finas, en tanto que las hembras del control mantuvieron la
preferencia de ovipositar en sitios con particulas medias (Fig. 5.3). Especiaimente, las
hembras con el ovipositor bloqueado no fueron capaces de reconocer las cualidades
mecanicas del suelo, por lo que usaron particulas con tamanios pequefios, de entre
0.004 y 0.1 mm para depositar sus ootecas. Se sugiere que en los suelos con texturas
finas probablemente la sobrevivencia de los huevos y de los primeros estadios ninfales
no sea adecuada, pues en ellos pueden ser blanco de ataques fungicos, tal como lo
sugieren los resultados de Inglis y colaboradores (1998) para el caso del chapulin M.
sanguinipes. Ellos encontraron que los valores mas altos de mortalidad ninfal se
registraron en suelos con texturas predominantemente limosas y arcillosas debido al
ataque por hongos.

Por lo anterior, la seleccion de un sitio de oviposicién inadecuado puede afectar
negativamente la sobrevivencia de las ninfas de los primeros estadios. Camacho-
Castillo (1999), por ejemplo, encontré que los primeros tres estadio ninfales de S.
purpurascens en la reserva del Pedregal de San Ange! sufren altos niveles de
mortalidad en sitios con topografia abrupta, vegetacion arbérea y donde los limos
dominan en su sustrato. Ademas, en los suelos de estos ambientes también se
registran altos niveles de humedad y de materia organica, que son factores que pueden

reducir la sobrevivencia de los huevos de esta especie (Castellanos-Vargas, 2001).

42



En contraste, las hembras con los tarsos y las antenas bloqueadas eligieron
adecuadamente el sitio de oviposicion en funcion de la textura, de manera
estadisticamente no diferente a los sitios seleccionados por las hembras del lote control -
(Cuadro 5.1). Lo anterior hace patente que las antenas y los tarsos carecen.de

importancia al elegir un sitio de oviposicién en funcién de la textura del suelo (Figk.ti5.3). : :

Las microfotografias de las antenas de las hembras respaldan la aseveracion ariterio’r.
pues en ellas no se detecto la presencia de algun tipo de mecanorreceptor invdlu¢_rado
con el proceso de oviposicién (ver Figs. 5.9y 5.10).

De manera consistente con los datos reportados por Castellanos-Vargas (2001), las
hembras de S. purpurascens que realizaron la seleccion de su sitio de oviposicién en
funcién del tamario de las particulas del suelo mostraron preferencia hacia particulas de
0.15 a 0.35 mm de diametro, lo cual esta dentro del intervalo de las arenas finas (sensu
Porta et al., 1994).

Por otro lado, los resultados obtenidos sugieren que la fecha del periodo de
oviposicion afectd significativamente la seleccion del sitio de oviposicion en funcién del
tamano de las particulas del suelo (Fig. 5.2). Las explicaciones de este efecto se
centran en el papel de la fecha de emergencia y de la edad de ia hembra, segin se
discute a continuacion.

(1) El papel de la fecha de emergencia. Las hembras que emergen tempranamente en
el campo pueden ser mas selectivas al escoger su sitio de oviposicién, ya que éstas
pueden hacer un mayor numero de ensayos previos para depositar su ooteca. Con
anterioridad, se habia reportado que una hembra comprueba reiteradamente la textura
del suelo donde dejarad sus huevos (Castellanos-Vargas, 2001). Ello probablemente
ocurre con el fin de que el proceso de incubacion y de eclosidbn se realice
adecuadamente. Por lo anterior, una hembra tiene que invertir una gran cantidad de
tiempo en la evaluacion de la textura del suelo. Ademas, en su habitat natural las
hembras de 8. purpurascens que emergen tempranamente probablemente tienen
mayor oportunidad de llevar a cabo la seleccion de su sitio de oviposicion con bajos
niveles de competencia intraespecifica. En un estudio previo, en condiciones de
laboratorio, se evidencié la presencia de agresiones entre las hembras ovipositantes

cuando su densidad era elevada y la oferta del suelo, con la textura mas idonea, era
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limitada (Castellanos-Vargas, 2001). Por el contrario, si la hembra emerge tardiamente
es posible que se enfrente a una menor diversidad y abundancia de alimento el cual,
ademas, puede ir decreciendo en calidad nutrimental, lo cual puede reducir las
probabilidades de sobrevivencia de las hembras tardias, segun lo han propuesto Cueva
del Castillo y Nuiez-Farfan (2002) para S. purpurascens y Cherrill (2002) para C.
bruneus. Finalmente, si la hembra emerge tardiamente en este habitat estacional,
seguramente se enfrentara a un fotoperiodo con menos horas de luz, bajas
temperaturas y condiciones de sequia, lo cual también acorta su sobrevivencia (Eckert
et al., 1990). En el sentido anterior, las hembras tardias, sometidas a fuertes rigores
ambientales, tenderian a disminuir su selectividad al escoger su sitio de oviposicién. De
hecho, varios autores han registrado reduccion en la selectividad de los sitios de
oviposicién de las hembras debido a una reduccion en (i) las horas luz (Luker et al.,
2002); (i) la temperatura (Langmaack y Schrader, 1997; Forsman, 1999) y (i) la
diversidad y la abundancia de alimento (Langmaack y Schrader, 1997).

Otro factor que se podria invocar es la fenologia de los enemigos naturales de los
chapulines. En este sentido, se ha demostrado que muchos de ellos poseen un alto
grado de sincronizaciéon con los ciclos de vida de sus hospederos (Stiling y Strong,
1982; Siddiqui et al., 1983; Rees, 1985; Mahmood y Qazi, 1989; Dysart, 1991; Stock y
Camino, 1992; Dysart 1995; Baker et al., 1996, Islam et al., 1996; Songa y Holliday,
1997); sin embargo este factor no explica los resultados, puesto que S. purpurascens
no tiene registrados parasitoides en la localidad de colecta. Sin embargo, bajo esta
hipétesis‘se espera que las hembras mas afectadas por parasitoides (y otros enemigos
naturales) sean las que estan presentes a la mitad de la temporada de oviposicién,
pues destaca que las hembras que ovipositaron en fechas intermedias seleccionaron
texturas mas finas que las utilizadas por las hembras en los extremos del periodo (ver
Fig. 5.2). Esto podria sugerir la presencia de una presion selectiva (presente o del
pasado inmediato) que ha determinado una conducta diferencial de oviposicion de las
hembras en funcion de la fecha del ensayo. Sin embargo, es necesario corroborar esto
con estudios futuros.

Dado lo anterior, se debe tener en cuenta que nuestros ensayos fueron realizados

en laboratorio, donde se controlaron muchos los factores arriba discutidos: las hembras
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tenian el mismo tiempo de haberse apareado y la misma experiencia de oviposicion,
asimismo, se:controlé la-temperatura, la accion de los depredadores, la calidad de la
dieta y, en medida de lo posible, el fotoperiodo por lo que no se descarta el papel de
éste Ultimo en la seleccion del habitat en diferentes fechas (ver Luker ef al., 2002).

(2) Efecto de la edad de la hembra. Otro factor no completamente controlado fue la
edad de las hembras, ya que todas provenian de un solo cultivo de ninfas. Asi, las
hembras de los primeros ensayos probablemente eran mas jévenes y su edad pudo
haber sido mas avanzada conforme se hicieron los ensayos experimentales en fechas
posteriores. Segan Cherrill (2002) las hembras jovenes de los chapulines eligen con
mas cuidado el sitio de oviposicion que las hembras viejas, que tienen menor
esperanza de vida, menos vigor y menos habilidades de busqueda debido a su edad
[ver, p. €j., la discusion de Cueva del Castillo y Nafiez-Farfan (2002)]. Esto explicaria la
variacién entre fechas en la seleccidon del sitio de oviposicion en funcion de la textura.

6.2, Seleccion del sitio de oviposicion en funcion de ta humedad edafica
Los resultados encontrados en el experimento de humedad para S. purpurascens

muestran que las hembras del tratamiento control y las de los tarsos bloqueados no
ovipositaron en suelos con humedad superior al 40% (Fig. 5.5), demostrando que los
tarsos constituyen 6rganos insensibles a las cualidades quimicas que poseen los
sustratos saturados de humedad, o cual queda respaldado con las microfotografias de
barrido en las cuales no se detecté ningln quimiorreceptor asociado a estas estructuras
(Fig. 5.6).

Los efectos del bloqueo a las antenas y las valvas del ovipositor indican una
seleccion de humedad completamente opuesta en comparacion con las hembras del
tratamiento control (Figs. 6.6B y C) la cual puede ser explicada desde tres perspectivas
distintas esbozadas a continuacion: (1) por la correlacion humedad-compactacion, (2)
por la complementacion de los érganos sensoriales y (3) por la saturacién de estimulos
eléctricos nerviosos.

(1) Correlacion humedad-compactacion. Castellanos-Vargas (2001) encontré una
correlacién significativa y negativa entre el contenido de humedad y la compactacion de
las muestras de suelo de la reserva de! Pedregal de San Angel. Por lo anterior, para las

hembras del ovipositor bloqueado es mas sencillo excavar en suelos saturados de
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humedad, ya que ofrecen menor compactacion o unién entre las particulas de la fase
solida del sustrato y por otro lado, no pudieron evaluar su humedad al tener bloqueados
los receptores conicos de las valvas.

(2) Complementacion de los érganos sensoriales. Al bloquear las antenas, que estan
ricamente inervadas con quimiorreceptores sensibles a la humedad, a la salinidad y al
olor, se observo una seleccion preferente sobre suelos con humedad superior a 60%;
mientras que en las hembras con el ovipositor bloqueado, la seleccién del habitat para
los huevos estuvo enfocada sobre porciones de suelo con humedad entre 70 y 90%,
aunque también se obtuvieron registros de humedad entre 40 a 60% e incluso del
100%. Los resultados anteriores manifiestan que al bloquear las antenas, se obstruyen
los quimiorreceptores con forma de cono, que estan especializados en la deteccion de
humedad, segin lo demostré Zacharuk (1980) para varios grupos de insectos. Al
parecer, el bloqueo también podria haber inhabilitado el uso de los salinorreceptores
campaniformes por lo que, a pesar de que estas hembras tuviesen libres los quimio y
mecanorreceptores del ovipositor, no fueron suficientes en la deteccion de sitios secos,
de modo que necesitan actuar de manera complementaria con los receptores de las
antenas. Es por ello que dejaron equivocadamente sus huevos en ambientes con
humedad superior al 70%.

(3) Saturacion de estimulos. El hecho de aplicar parafina sobre una seda sensorial
produce la emision de estimulos nerviosos, constantes y monodtonos sobre las
terminales neuronales de la base de la seda. Estos estimutos probablemente saturarian
de impulsos eléctricos al sistema nervioso produciendo una sobrecarga de informacion
generando una confusion sensorial en la hembra tal como lo ha sugerido Wigglesworth
(1972), Blaney y Simmonds (1990) y Lianderal (2000), por lo que la inducirian a
ovipositar en un sitio opuesto al que eligieron las del control.

De manera consistente con los datos reportados en el trabajo de Castellanos-Vargas
(2001), las hembras del lote control del experimento del gradiente de humedad edafica
también seleccionaron predominantemente sitios con humedad entre 0 y 30% (Fig.
5.5.). Se ha sugerido que la humedad es un factor determinante para la eleccién de las

caracteristicas del sitio de oviposicion de ortépteros, desde dos perspectivas distintas.
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La primera es que la humedad afecta a las demas propiedades fisicas de los suelos
(Flamand, 1995). La cantidad de agua‘del suelo en conjuncion con el tipo de particulas
que lo componen, constituyen factores determinantes de sus caracteristicas mecanicas,
tales como la permeabilidad, la plasticidad y la pegajosidad (Porta et al, 1994). La
permeabilidad es el tiempo que tarda en ser absorbido un volumen conocido de agua y
tiene una relacion estrecha con la densidad aparente, la densidad real y la porosidad
del medio (Flamand, 1995). Por su parte, la plasticidad del suelo se define como la
fuerza de oposicion a la deformacion que ofrece el suelo (Porta et al., 1994, Flamand,
1995), en tanto que la pegajosidad es la capacidad de adhesion que el suelo ofrece o
bien, es su capacidad de resistencia al movimiento por escurrimiento en una superficie
lisa con pendiente, y guarda una relacion muy estrecha con la predominancia de arcillas
en la composicidn textural (Flamand, 1995). Segin French (1988), estas tres
caracteristicas edaficas, junto con la compactacion o dureza, han sido identificadas
como los principales estimuladores de la transduccion de impulsos nerviosos en las
sensilas mecanorreceptoras de las extremidades de los chapulines que les permiten
evaluar la firmeza del sustrato en donde se encuentran localizados. En términos de la
oviposicion, estas caracteristicas también pueden ser determinantes de la capacidad de
penetracidn del ovipositor en el suelo asi como de una adecuada oxigenacion de los
huevos (Woodrow, 1965a; Castellanos-Vargas, 2001).

En segundo lugar, Woodrow (1965b) ha afirmado que la humedad, desde una
perspectiva quimica, constituye un factor determinante en la caracterizacion del habitat
para los huevos de los chapulines. La composicion quimica det suelo incluye minerales
con diversos grupos quimicos que, en su gran mayoria (cerca del 80%) son solubles al
agua (Leon-Arteta, 1991), lo cual determina: (i) la disponibilidad de nutrientes, en forma
de radicales disueltos para las plantas; (i) la capacidad de intercambio cationico; (i) los
niveles de salinidad; (iv) el pH y (v) la oxigenacion del suelo (Porta et al., 1994).

Se ha dicho que el balance hidrico de los organismos con su medio externo es una
de las principales caracteristicas que condiciona la aparicion de rasgos morfolagicos,
estrategias fisiolégicas y caracteristicas conductuales adaptativas que a las especies
les permiten sobrevivir en un habitat (Eckert ef al., 1990). Debido a que existe una

relacidon inversa entre la concentracion de sales del suelo y lahumedad aibergan (Ledn-
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Arteta, 1991), se ha sugerido que los chapulines que ovipositan en el suelo, lo hacen en
sitios en donde no se produzcan desequilibrios osméticos para sus huevos (Salt, 1952;
Janz, 2002). En este sentido, para el caso de S. purpurascens al no poder emplear sus
receptores antenales de humedad y salinidad debido a! bloqueo, las hembras eligieron
sitios de oviposicion demasiado himedos (superiores al 50%), en los cuales se podria
esperar una hidratacién excesiva de los huevos poniendo en riesgo la sobrevivencia del
embrion, tal como lo ha sugerido Salt (1949) para el chapulin M. bivittatus.

Finalmente, los resultados del experimento de seleccidn del sitio de oviposicion en el
gradiente de humedad edafica también corroboraron tres aspectos relacionados con el
funcionamiento de los 6rganos sensoriales de S. purpurascens.

El primero de ellos es que el ovipositor tiene la funcién de captar estimulos
mecanicos y quimicos. Al ser bloqueada esta estructura, la hembra no pudo reconocer
los niveles de humedad que hicieron patentes en su seleccion las hembras del lote
control (Fig. 5.5C) y también es un 6rgano que seguramente requiere complementacion
sensorial con las antenas para comprobar los niveles de la salinidad del sustrato.

El segundo punto es que, tanto el experimento de humedad y las microfotografias de
barrido, evidenciaron que el ovipositor posee al menos tres tipos diferentes de
receptores, entre los que destacan: (1) las sedas tricoides alargadas, especializadas
para |la captacion de estimulos fisicos (ver Fig. 5.16); (2) las sedas coénicas asociadas a
una depresion cuticular para la captacion de humedad, similares a las de las antenas
(Blaney y Simmonds, 1990; Bartlet ef al., 1999; Shields y Hildebrand, 1999a, b; ver Fig.
5.18) y (3) las sedas con forma de domo (ver Fig. 5.17), posiblemente especializadas
en la captacion de acidez del suelo (Llanderal, 2000). Para algunas langostas que
ovipositan en el suelo como L. migratoria migratoricides, la acidez de! sustrato es un
factor determinante en la utilizacion de un sitio de oviposicion (Woodrow, 1965b); por lo
que para S. purpurascens posiblemente los quimiorreceptores de contacto con
morfologia de domo del ovipositor y de los cercos, pueden estar involucrados en la
seleccion de un habitat para los huevos en funcion de la acidez del suelo. Para este
caso, el sustrato experimental empleado para la oviposicion de las hembras fue tomado
de un sitio con topografia plana y sin perturbaciones antropogénicas de la reserva del
Pedregal de San Angel, cuyo valor de pH es en promedio 6.5 (Castellanos-Vargas,
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2001) y tal vez, este valor de acidez no vari6 en los micrositios de! experimento de
humedad. A pesar de lo anterior, S. purpurascens es una especie con una distribucién
geografica muy amplia (Kevan, 1977b; Navarro-Nava, 1999). Probablemente, en otras
localidades del centro de México y Centroamérica la acidez sea una caracteristica
determinante en la seleccién del sitio de oviposicion pues indudablemente, los suelos
de otras localidades difieren en sus origenes y en sus caracteristicas fisicoquimicas por
lo que, su dinamica funcional debe ser diferente en relacion al suelo de la reserva del
Pedregal.

Finalmente, el tercer punto es que mediante los experimentos y las microfotografias
se comprobd que la percepciéon de estimulos procedentes del medio externo se da de
manera complementaria en los 6rganos de S. purpurascens aqui estudiados. El
ovipositor complementa su actividad sensorial con las antenas para comprobar los
niveles de humedad (ver Figs. 5.5B y C) y posiblemente para evaluar la salinidad del
sustrato, y actta independientemente de los tarsos para elegir un sitio de oviposicién en

funcién de su textura (ver Fig. 5.3).

6.3. Implicaciones del dimorfismo sexual en los 6rganos sensoriales
Existen dos maneras de explicar el posible origen del dimorfismo sexual encontrado a

nivel de las antenas y de los tarsos de S. purpurascens (ver Figs. 5.6, 5.13 y 5.14). La
primera de ellas es que cada uno de los sexos esté sujeto a distintas presiones de
seleccion natural. Y la segunda explicacion es que ambos sexos se encuentren
ocupando nichos funcionales diferentes.

En una especie protandrica y poligama como ésta, la presion de seleccion sobre los
machos estaria representada por la disponibilidad y el acceso a las parejas (Cueva del
Castillo, 2000). En este sentido, una de las dimensiones del nicho funcional, podria ser
representado por las hembras, como un recurso bidtico para la reproduccion y por tal
motivo los machos con un mayor éxito reproductivo serian aquelios que lograran
resolver satisfactoriamente dos problemas centrales: (1) monopolizar al mayor numero
de hembras jovenes y virgenes desde el momento de su madurez sexual y (2) el
apareamiento con el mayor namero de hembras posible en un lapso de tiempo corto.
Por estas razones y considerando que esta especie es braquiptera y carece de érganos
de estridulacién, es posible sugerir que un medio de comunicaciéon entre los sexos sea
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mediante feromonas (Shorey, 1976; Chapman y Joern, 1990), lo que puede explicar
porqué la papila olfatoria (integrada por sensilas placoideas) se encuentra en los
machos en ‘'una posiciéon mas apical en el flagelo de las antenas y porqué es mas
grande en comparacién con la de las hembras. Es probable que la posicion y el tamaiio
de la papila permitan a los machos incrementar la captacién de feromonas y, por ende,
las posibilidades de localizar hembras. No obstante, se requiere de mas investigaciones
a futuro para acreditar la validez de estas Ultimas ideas ya que la especie es abundante
en el sitio de colecta (21.5 indiv/im? Cano-Santana, 1994) y la proporcién entre los sexos
es 1:1 (Cueva del Castillo, 1994, 2000).

Es posible que en los tarsos de las patas de los machos haya evolucionado un
mayor nimero de sedas (ver Fig. 5.6A) para emplearse en dos contextos distintos: (1)
mediante el acicalamiento constante de las antenas con los tarsos se podrian mantener
limpias a las sensilas placoideas de la papila olfatoria, logrando mantener a las antenas
funcionales para captar la presencia de las parejas o depredadores, o bien (2) para
optimizar el afianzamiento al cuerpo de las hembras y complicar el desplazamiento que
tratan de imponer sus rivales, ya que en los machos se ha reportado una conducta de
competencia por interferencia en el acceso a las hembras (Cueva del Castillo, 1994;
Cueva del Castillo et al., 1999).

Por el contrario, las hembras no presentan las caracteristicas anteriores (ver Fig.
5.6B) porque ellas han evolucionado en un nicho funcional completamente diferente, la
papila olfatoria es menos apica! y mas reducida de tamarnio porque ellas no seleccionan
a su pareja, ya que su éxito reproductivo esta asegurado con el sistema de
apareamiento poliandrico (Cueva del Castillo, 1994). Las hembras ocupan un nicho
funcional completamente diferente al del macho por el hecho de poner huevos y por la
existencia de salinorreceptores campaniformes antenales, que quizas intervienen en la
oviposicién.

Estas estructuras no estan presentes en los machos porque su nicho funcional
carece de la tarea de elegir un sitio, en funcion de la salinidad, para poner huevos. Por
otro lado, en el caso de las hembras es probable que las funciones de la papila olfatoria
y de los salinorreceptores estén vinculadas con la seleccion del alimento, tal como lo
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sugiere la conducta de forrajeo reportada por Mendoza y Tovar (1996) ya que para la
especie es apremiante detectar el alimento y el smo de oviposicion.’

Finalmente, la existencia de dos tipos de sedas en los tarsos de las hembras (ver
Fig. 5.8) puede ser debida a la necesidad de solucionar distintos problemas tales como
el afianzarse a los tallos y a las hojas, soportar el peso del macho en la copula y
acicalarse los salinoreceptores antenales.

6.4. Otras funciones de las sedas del ovipositor
La presencia de mecanorreceptores con sedas tricoides largas en el ovipositor (ver Fig.

6.186) puede ser originado por tres causas. (1) El gran tamarfio de la seda incrementa la
superficie de contacto que permite mejorar la captacion de la dureza del sustrato, por
parte de la hembra, para depositar sus huevos. (2) La funcién de sensilas largas puede
tener una relacion con la estimulacion sexual por parte del macho sobre la porcién
externa del tracto reproductivo de la hembra. Entonces, en funcion de tales
sensaciones, la hembra podria determinar por seleccién sexual cudl sera el macho con
el que copulara y cual serd el esperma que empleard preferentemente para la
fecundacion de sus huevos, seguin lo propuesto por Eberhard (1985, 1994) para otros
artrépodos. (3) Es posible que internamente, en las sedas mecanorreceptoras tricoides
del ovipositor también existan células neuronales tricbgenas, tormdgenas y termégeas
sensibles a la variacion de temperatura del sustrato (D. J. Castro, com. pers.) que
permitan a la hembra decidir si depositan o no sus huevos en un micrositio edafico en
funcién de la cantidad de calor que éste emana, tal como lo han registrado Atkins
(1980), Blaney y Simmonds (1990) y Janz (2002) para otras especies de insectos.
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Vil. CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

Las conclusiones a las que se llegd en esta investigacion fueron las siguientes:

1.

El ovipositor y las antenas son érganos sensoriales centrales y complementanos
involucrados en la seleccion del sitio de oviposicion en funcuén de la humedad
edafica.

El ovipositor de S. purpurascens es el 6rgano mas deterr'nlnaynte en la seleccion
de! sitio de oviposicién en funcion de su textura (i.e., el tamario de particula) y en
funcion de la cantidad de humedad del sustrato.

El ovipositor es el 6rgano de mayor importancia en la seleccion del sitio dado que
posee una gran complejidad anatdmica y funcional, pues posee sensilas tricoides
mecanorreceptoras que son capaces de reconocer cualidades mecanicas del
sustrato, y también posee al menos dos tipos de sensilas quimiorreceptoras que
pueden evaluar la humedad y el pH, entre otros rasgos edaficos.

Las antenas son odrganos sensoriales capaces de identificar caracteristicas
quimicas del suelo relacionadas con la humedad, como puede ser la salinidad, y
probablemente algunos compuestos aromaticos relacionados con estimulos
olfativos de la hembra.

Las antenas no son organos importantes en la seleccion del sitio de oviposicién
en funcidn de la textura edéfica (i.e., el tamaiio de particula).

Los tarsos de las patas no estan involucrados en la seleccion del sitio de
oviposicion en funcion de la textura y la humedad del suelo.

Existe dimorfismo sexual a nivel de los receptores de las antenas y los tarsos de
las patas del chapulin S. purpurascens, lo cual posiblemente es evidencia de que
ambos sexos ocupan nichos funcionales distintos y que sobre cada uno de los

sexos operan distintas presiones de seleccién natural.

De este trabajo se derivan varias preguntas relacionadas con la ecologia y la seleccion

del sitio de oviposicion de S. purpurascens:
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¢Cudles seran los estimulos offativos relacionados con la selecciéh del sitio de

oviposicion“en” funcion de‘la textura ‘la humedad y Ia mteraccnén de ambas'
caracteristicas edéaficas? N ST S : :

. ¢Cudlserael papel de otros érganqs sensorlales como Ia vusta y »el gusto de S.

purpurascens ‘en la: se|ecci6n del smo »e ovnpos‘ lén en funclén de las

caracterlstlcas fi S|coqulm|cas del sustrato?

. El dlmorfsmo sexual encontrado en algunos organos sensoriales, (tambien
estara presente en los individuos de otras localidades donde habita la especie?

. ¢Cudles éerén‘ las principales caracteristicas quimioecologicas de los huevos de
S. purpurascens que le permiten sobrevivir en el sitio de oviposicién?

. En condiciones naturales ¢existird competencia intra e interespecifica, tanto de
interferencia como de explotacion, por los sitios de oviposicién?
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