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1. RESUMEN.

En muchas especies de insectos, las hembras copu lan de forma mú ltiple durante su vida. La

teoría sugiere que lo hace n para incrementar su adecuac ión por medio de las sustancias accesorias

(nu trie ntes , sustancias estim uladoras de la oviposición , etc.) que el mac ho trans fiere junto con e l

esperma durante la cópu la.

La hembra de l cha pulín Sphenarium purpurascens copu la frecuentemente durante su vida ; sin

embargo, se conoce poco sobre los benefic ios potenciales que ésto les representa. En este estudio se

eva luó si las mú ltip les cóp ulas en S. purpurascens aumentan la fecundidad de las hembras y, como

el riesgo de competencia espermát ica es alto, se valoró si los machos tienen la capacidad de detectar

cuando una hembra ha ten ido cóp ulas previas y, de acuerdo a ello, modificar su conducta.

Para determinar si las hembras se benefician por copular repe tidamente y separar los

beneficios potenciales por tener mú ltiples cópulas con uno y varios machos, se realizaron dos

experimentos. En el primero, se ana lizaron los beneficios de copular en 6 y en 14 ocasiones con un

so lo macho. En el segundo, se exploraron los beneficios de copular con uno y dos machos diferentes

bajo un número constante de cópu las. En este último caso, se evaluó además la capacidad de los

machos para detectar el riesgo de competencia espermática, basándose en las diferencias temporales

de cópula y resguardo entre el primer y segundo macho en copular con una misma hembra.

Las hembras de S.pllrpllrascens no incrementan su fecundidad (número y peso de los huevos)

en función del número de cópu las ni del número de machos con los que se aparean . El incremento en

la fec undidad se da únicamente cuando las hembras copulan durante más tiempo con un mismo

macho . Las múltip les cópulas podrían ser necesarias para asegurar la total fertilización de los huevos

de la hembra de este chapulín y no para la transferencia de nutrientes destinados a la producción de

huevos como ocurre en otros ortópteros.

Bajo un escenario de riesgo de competenc ia espermática. el segundo macho de S.

pllrpuJ"a.l'cen.l' en copular con una hembra previamente apareada inv ierte más tiempo copulando y

resg uardando que cuando la hembra es virgen : por lo que es posib le que los machos sean capaces de

detectar el estatus de apareamiento de una hembra y que estas conductas sean una adaptación para

dism inuir el riesgo de competencia espermática.

- 1 -
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2. INTRODUCCiÓN.

La teoría de la selección sexual (Darwin, 1859) explica la evolución de caracteres fisiológicos.

morfológicos y conductuales que incrementan el éxito reproductivo de los machos. por selección

intrasexual (competencia entre machos) y/o interscxual (elección femenina) (Andersson . 1994). al

promover un aumento en la frecuencia de apareamiento y en el número de descendientes. Sin

embargo, el éxito reproductivo de las hembras no está gobernado por el número dc apareamientos.

sino por su capacidad de almacenar esperma, por cl número de gametos viables producidos y por la

cantidad de recursos destinados a la producción de huevos (Baternan, 1948; Fedorka & Mousseau,

2002). No obstante, las hembras de muchas especies de insectos suelen copular frecuentemente con

diferentes machos, almacenando el esperma y separando los procesos de inseminación y fertilización

en espacio y tiempo; este proceso origina una competencia espermática entre el eyaculado de machos

diferentes por la fertilización de los huevos de una hembra en particular (Parker, 1970). Entre los

posibles beneficios que las hembras obtienen de copular frecuentemente están :

a) recibir y reabastecer las reservas de esperma viable para fecundar sus óvulos. Generalmente, las

hembras de los insectos necesitan la presencia de esperma viable en el tracto reproductivo para

estimular la producción de huevos (Arnquist & Nilsson, 2000);

b) recibir junto con el eyaculado sustancias accesorias (proteínas y sustancias gonadotrópicas) que

prolongan el tiempo de almacenamiento y viabilidad del esperma; aumentan la fecundidad

(producción de huevos) y la fertilidad (número de huevos viables); reducen el tiempo de

maduración de los huevos; y estimulan la oviposición (ver Arnquist & Nilsson . 2000):

c) asegurar la fertilización. reduciendo las probabilidades de tener apareamientos con machos

estériles o de baja fertilidad (Danielsson, 1998; Fedorka & Mousseau, 2002):

d) aumentar la diversidad genética de la progenie. adquirir una base genética heredable que

incremente la adecuación de la progenie, o bien, reducir las probabilidades de incompatibilidad

genética (Danielsson, 1998; Yasui, )998); Y

e) obtener protección contra la cópula forzada por parte de otros machos (Hunter el al.. 1993).

Ridley (1988). tras revisar un total de 70 documentos. evidencia una tendencia de las múltiples

cópulas a incrementar la fecundidad (32), la fertilidad (5) o ambas (17) en diversos órdenes de

insectos; aunque 10 artículos no reportan ninguna modificación en la fecundidad (4). la fertilidad (3)

o ambas (3) y 3 manuscritos más informan que la frecuencia de cópula disminuye la fecundidad .

-2-
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A lgunos ortó pteros qu e increment an su fecund idad co mo res ultado de las múltiples cópulas so n

Acheta domesti cus. Al lonemohius socius. Gryl lodes sigillatus. Gryllus bintuculatus, C;. integcr. (j .

veletis. Truljalia hibinon is, Conocephalus nigropleurum, Rcqu cna verticalis, C IIO /'/h ipPllS h/'/11 lileus.

Eyprepocnem is p lorans. Melanoplus sa nguinipes y ZOI/Oce/'llS variegatus (A rnq uist & Ni lsson.

2000). Se ha co ns ide rado qu e es te incremento en la fecundidad pued e deb er se a las sustanc ias

nutriti vas proven ientes del eyac ulado . que las hemb ras utili zan para mejora r su co ndición so má tica o

para produ cir huevos (Castro e/ al.. 1997). Sin em bargo. aú n es tá por de fi nirse si se deb e rea lme nte

a l e fec to nutri t ivo o bien a las sustane ias que es tim ulan la oviposición. ambas tran sfe ridas junto co n

e l es pe rma du rante la có pula (Va hed, 1998 ).

C ua ndo las hembras eo pulan con má s de un mach o puede ocurrir una competencia entre e l

es perma de és tos por la fert ilizac ión de los huevos de una hembra en parti cul ar . lo qu e se conoce

co mo co mpetenc ia es pe rmática (Parker. 1970). Esta co mpetencia ha sido una fuerza se lectiva que ha

moldeado diversos as pec tos de la rep rodu cción sex ua l. inc luyen do la morfo logía de los gen itales. el

tamaño de los testículos . e l número y tamaño de los espermatozoides. la calidad del eyac ulado. e l

resguard o. así co mo la frec ue ncia y durac ión de la có pula (Ga rcía-Go nz álcz & Go me nd io. 2004).

Cua ndo los nive les de co mpetencia espermática so n a ltos. la d uración de la cóp ula suele

prolongarse aún y cua ndo la tra nsferencia de l eyacu lado se alcanza en a lgunos segundos o minu tos

(García-Gonzá lez & Gomend io. 2004); ejemplo de ello so n Phyllomorpha lacinicua y

Eyprepocnemis plora ns, cuyas có pul as pueden durar un pro me d io de 20-30 horas y > I día

resp ect ivam ent e (Pardo e/ al., 1995 ). Para expli car e l s ignifi ca do adaptati vo de la có pula pro lon gada

se ha propuesto que: a) la dur ación de la cópula puede am inorar la com petencia co n eyacu lados

previos s i los mach os inv ierten más tiempo rem oviendo el esperma de sus rivales (h ipó tes is de la

remoción de l esperma: García-Go nzález & Go me nd io. 2004): b) la duración de la cópula está bajo e l

co ntro l de las hembras. mediant e lo cua l pueden fac ilitar los mecani sm os de e lecc ión crípt ica

(E be rhard. 1996): e) la có pula pued e func ion ar co mo una forma ex tre ma de resg ua rdo s i previ en e

qu e la hem bra se aparee co n otros mac hos antes de la oviposic i ón (hipótesis del resg ua rdo durant e la

cópula: García-Gonzá lez & Gornend io. 2004): d) la duración de la cópu la puede determinar la

ca ntida d de esperma tran s fer ido por e l mac ho y. por tanto. una cóp ula pro longada puede asegurar la

habilidad co mpe tit iva del eyac ulado a l increme ntar e l núm ero de es perma tozo ides tran s feridos

(h ipótesi s de la ca rga de es perma: Ga rcía-Gonzá lez & Go mc ndio . 2004).

- 3 -Neevia docConverter 5.1



Dentro de este mismo contexto, e l resguardo puede reducir las probabil idades de que una

hem bra ace pte esperma de otros machos e inclu so dismin uir la recepti vidad sexual desp ués de la

cópula para retarda r subsecuentes apareamien tos (Fra nkino & Saka luk, 1994). El resguard o oc urre

en gran diversidad de chapulines (Anacridium aegyptium, Locusta migratoria. Schistocc rca

gregaria; Wickler & Seibt , 1985) y en algunos de ellos su duraci ón puede prolongarse inc luso por

días; los machos de Zonocerus elegans, por eje mp lo, pueden permanecer mont ados sobre las

hembras por más de 15 días (Cueva del Cast illo, 2003). Ge neralmente, un resguardo pro longado

ocurre cua ndo en la población exis te un sesgo en la proporc ión sex ua l hacia los machos (Muse &

Ono, 1996). Alcock ( 1994) agrega que la duración de esta conducta dependerá de variables

soc ioeco lógicas como: la receptividad de la hembra despu és de la cópula; la capacidad del mac ho

para resistir intento s de asa lto por parte de otro macho; e l grado de precedencia es permática; la

densidad de macho s; la facilid ad para detectar hembras apareadas; la energía invertid a en e l

resg uardo ; e l riesgo de resguardar; el riesgo de perder domin io sobre e l territorio; y e l intervalo de

tiempo entre la cópula y la ov iposición.

Debido a que la mayoría de los est udios sobre patrones de apareamiento animal se han

concentrado principalmente en los intereses del macho (p.e. Alcock, 1994; García-González &

Gomendio, 2004; Stoks et al., 1997) y han excluido la perspectiva femenina. este estudio evaluó si

las hembras de Sphenariu m purpllrascens (Ortho ptera: Pyrgo mor phidae) ob tienen beneficios por

copular repetidamente durante su vida. Los benefic ios se podrían cuantificar en térm inos de la

cantidad y peso de los huevos produc idos, pudiend o aumentar si las cópulas se rea lizaban co n

di fe rentes machos. Al haber mú ltiples cópulas co n diferentes machos la posibilidad de competencia

espermática se intensifica, por lo cual también se examinó la capacidad de los machos para evaluar

el riesgo de competencia espe rmática.

Los objetivos planteados en el presente trabajo fuero n los sigu ientes :

i) Determinar si las hemb ras de Sphenarium purpurascens obtie nen bene ficios en su

fecundidad de copular repet idamente con e l mismo macho.

ii ) Determinar si la fecundidad aumenta cuando las hembras copulan con dos machos di ferent es.

iii) Exa minar la capacida d de los machos para eva luar el riesgo de competencia espermát ica

cuando copulan con una hembra prev iamente apareada .

- 4 -
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3. HIPÓTESIS.

De los objetivos planteados se desprenden las siguientes hipótesis:

a) Entre más cópulas tengan las hembras de S. purpurascens con el mismo macho. su

fecundidad se incrementará.

b) Cuando la hembra copule con dos machos diferentes, su fecundidad se incrementará con

respecto a cuando copule con el mismo macho.

c) El tiempo de oviposición se reducirá conforme más cópulas tenga una hembra.

d) Cuando los machos de S. purpurascens detecten un riesgo de competencia espermática,

aumentarán la duración de la cópula y del resguardo con respecto a cuando la hembra es

virgen.

4. ESPECIE DE ESTUDIO.

Sphenarium pllrpurascens Charpentier (Orthoptera : Pyrgomorphidae) es un chapulín

univoltino, paurometábolo, polífago, protándrico y con dimorfismo sexual (los machos poseen un

tórax delgado y corto con respecto a las hembras; Fig. 1), muy abundante durante la temporada de

lluvias en la Reserva Ecológica del Pedregal de San Ángel (Cueva del Castillo & N úñez-Farfán,

1999; Cueva del Castillo el al.. 1999; Cueva del Castillo & Núñez-Farfán, 2002). Su ciclo de vida se

lleva a cabo en un promedio de 252.4 ± 7.7 días y antes de alcanzar la madurez sexua l atraviesa por

5 estadios ninfales (Galicia Mendoza. 2002). Las ninfas del primer estadio emergen a mediados del

mes de mayo y los primeros organismos adultos alcanzan la madurez sexual en agosto. El pico

máximo de abundancia es a mediados de octubre. después del cual el tamaño de la población

disminuye hasta extinguirse a principios de enero. Las hembras ovipositan entre octubre y diciembre.

existiendo una relación positiva entre el tamaño del cuerpo de la hembra y el número de huevos que

ovipositan (fecundidad) (Cueva del Castillo, 2003) .

La conducta de apareamiento de los machos de esta especie se caracteriza porque no existe

cortejo sino que acosan a las hembras para copu lar (Cueva de l Castillo & N úñez-Farfán, 1999). El

apareamiento se inicia con la monta de la hembra y un intento de cópula. Generalmente. las hembras

responden a estos primeros intentos alzando su tercer par de patas , sacud iendo su cuerpo

repetidamente para desplazar al macho de su espalda, o bien, retrayendo el abdomen para evitar el

-5-
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contacto genital. Si a pesar de estas respuestas el macho permanece montado sobre ella, la cópula

toma lugar (Cueva del Castillo el al. , 1999).

Se sabe que en la población de S. purpurascens del Pedregal de San Ángel. los machos

protándricos y de mayor tamaño son los que alcanzan el máximo éxito de apareamiento (Cueva del

Castillo & Núñez-Farfán, 1999). Por su parte, las hembras que tienen un mayor tamaño corpcral y

que maduran sexualmente entre 20 y 30 días después de la madurez sexual de los primeros machos,

son las que alcanzan un alto éxito de apareamiento al ser más longevas y fecundas (Cueva del

Castillo el al., 1999; Cueva del Castillo y Núñez-Farfán, 2002). Los machos pueden copular un

máximo de 8 horas y, después, permanecer montados sobre las hembras hasta por 18 días

(resguardo) (Cueva del Castillo el al., 1999) . Durante el resguardo, las parejas copulan

repetidamente (Cueva del Castillo, 2003).

Cabeza

Tórax

Abdomen

Figura l. Dimorfismo sexual en Sphenarium pllrpllrascens. El cuerpo de la hembra (izquierda) es

más largo y ancho que el del macho (derecha); tomado de Galicia Mendoza, D.I. 2002. Selección

sexual en proceso y la evolución del dimorfismo sexual en el tamaño corporal en Sphenarium

purpurascens (Orthoptera: Pyrgomorphidae). Tesis de Licenciatura (Biología), UNAM, pp. 10.

-6-
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5. M AT ERI AL ES y MÉTODOS.

De la seg unda semana de agosto hasta la seg unda semana de oct ubre de 2003. se emplearon

redes entomológicas de golpeo para co lectar nin fas en los últimos estadios de desar rollo en tres

senderos de la Reserva Ecológica del Pedregal de San Ángel, Méx ico. Éstas fuero n transportadas al

Laboratorio de Ecología, Unidad de Biotecnología y Proto tipos (U BIPRO) de la U.N.A .M. F.E.S.

Iztacala, y colocados en recipientes de plástico tran sparente de 5 litros, separados por sexo para

preservar su virginid ad y considerando que en cada rec ipiente hubiera igual cantidad de indi viduos.

Los chapulines fueron criados bajo condicio nes naturales de luz y alimentados ad libitum con

Cr icket Chow® yagua suministrada en tubos Eppendorf sellados con algodó n. Cuando los

chapulines alcanzaban el estadio adulto, éstos eran transferidos a recipi entes de plást ico transparente

de 5 litros marcado s con la fecha en que alcan zaron este estadio, separando hem bras de machos y

mant eniendo igual densidad de individuos por recipi ente.

Para determinar si las hembras se benefician por copular repet idamente y separar los

beneficios potenciales por tener múltipl es cópu las con uno y varios machos. se real izaron dos

ex perimentos . En el primero, se analizaro n los bene ficios de copu lar repet idamente con un solo

macho, mientras que en el segundo se exploraro n los benefic ios de co pular co n dos machos

diferentes. En este último objetivo, se eva luó ade más la capacidad de los machos para detectar e l

riesgo de compe tenc ia espermática, basándose en las diferencias tempora les de cada macho en

copul ar y resguardar a la hembra.

5.1 Múltiples cópulas con una pareja.

Para determin ar si las hembras obt ienen ventajas de copular repetidamente co n el mismo

macho se estab leciero n dos lotes experimentales (A y B), cada uno integrado por 50 machos y 50

hembras. Diez días después de alcanzar la madurez sex ual, las hembras de ambos lotes fuero n

colocadas indivi dualmente en recip ientes de plást ico transparente de 1 litro. En cada recipiente se

introduj o un macho virgen de edad (fecha en que alcanzó el estadio adulto) y tamaño (lo ngi tud del

fémur 111) similar a la hembra experimenta l. Cada 10 minut os se realizaron observac iones de barrido

(ve r Martin & Bateso n, 1993) para registrar si la có pula tenía lugar. Para fines práct icos y deb ido al

tiempo que estos chapulines pueden invertir co pulando y resguardando (hasta 8 hrs y 18 días

respectivamente; ver Cueva del Castillo el al., 1999), después de la primera hora de observación. los

-7-
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registros se hicieron cada treinta minutos. A partir de estos intervalos de observaciones se estimaron

el inicio y duración de la cópula así como la duración del resguardo (ver Cueva del Castillo el al..

1999). Las hembras del lote A tuvieron 6 cópulas y las hembras del lote B 14 cópulas con el mismo

macho: considerándose que el número de cópulas no fuera cercano para que las diferencias (en caso

de haberlas) fueran contrastantes. Cada hembra de cada lote copuló siempre con su misma pareja.

nunca se repitió un macho para hembras diferentes. Si durante el periodo de registro la pareja no

copulaba. los individuos eran separados y, al día siguiente, puestos juntos nuevamente para registrar

si copulaban. Si después de dos intentos la pareja no copulaba, ésta era retirada del experimento y

reemplazada por otra. Las observaciones se iniciaron siempre a las 15:00 horas y bajo las mismas

condiciones ambientales.

Después de las cópulas, las hembras fueron marcadas en el abdomen con etiquetas

(Opalithplattchen, Graze Bienenzuchtgerate, Weinstadt, Alemania) y transferidas para la oviposición

a tarros de plástico transparentes de 500 mi con 4 cm de tierra extraída de la Reserva Ecológica del

Pedregal de San Ángel (ver Castellanos, 200 1). Cada tarro se revisó diariamente en busca de

ovotecas. En todos los casos se registró el intervalo entre la primera cópula y la oviposición. Cada

ovoteca fue disgregada y se cuantificó el número y el peso de todos los huevos de la ovoteca

utilizando una balanza analítica con precisión de 0.000\ de gramo (Sartorius Analytic GMBH

Góttingen A200S, Alemania). Concluido el experimento, las hembras y machos de cada lote fueron

sacrificados y se les midió la longitud del fémur 111 izquierdo con un vernier digital (Mitutoyo

Corp .• Tokio, Japón), para confirmar mediante un análisis de varianza (de aquí en adelante léase

ANOVA) que no existieran diferencias significativas en el tamaño de los individuos. Ya que las

hembras de S. pllrpurascens de mayor tamaño corporal producen un mayor número de huevos por

ovo teca (Cueva del Castillo, 2003) y que éstas prefieren aparearse con machos grandes (Cueva del

Castillo & Núñez Farfán, 1999), fue necesario controlar el tamaño corporal para asegurar que las

hembras tuvieran la capacidad de producir igual número de huevos y que el tamaño de los machos

no influyera en la disposición de las hembras para aparearse con ellos.

Para determinar si existían diferencias en la cantidad y peso de los huevos depositados así

como en el intervalo de tiempo a la oviposición, en función del número de cópulas. se realizaron

análisis de covarianza (de aquí en adelante léase ANCOVA) considerando el tiempo de cópula como

covariable.
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5.2 Múltiples cópulas con dos parejas.

Para determinar si existían diferencias en las ventajas que obtienen las hembras por copular

repetidamente con uno o diferentes machos se establecieron dos lotes experimentales; el lote C

integrado por 50 hembras y 50 machos y el lote D compuesto por 50 hembras y 100 machos. Para

ambos tratamientos. las hembras se aparearon con machos vírgenes de edad (fecha en que

alcanzaron el estadio adulto) y tamaño (longitud del fémur 111) similar a la hembra experimental y

entre sí. Los organismos fueron colocados en el mismo tipo de recipientes que en el experimento

anterior. A las hembras del lote C se les permitió copular en 12 ocasiones con un mismo macho,

mientras que las hembras del lote D se aparearon con dos machos diferentes. En este último

tratamiento, cada macho copuló 6 veces consecutivas con la hembra. De esta manera se tuvo que

cada hembra en ambos lotes copuló doce veces, nunca repitiéndose un macho para hembras

diferentes. Para la oviposici ón, las hembras se trataron de la misma manera que en el experimento

anterior.

Para determinar si existían diferencias en la cantidad y peso de los huevos depositados así

como en el intervalo de tiempo a la oviposici ón, en función del número de machos, se hicieron

análisis de covari anza (de aquí en adelante léase ANCOVA) considerando al tiempo de có pula com o

covariable.

Para determinar si existían diferencias significativas en el tiempo de cópula entre e intra­

tratamientos en función del número de machos, se recurrió a un análisi s de varianza de medidas

repetidas (de aquí en adelante léase ANOVA de medidas repetidas) .

5.3 Riesgo de competencia espermática.

Para determinar si los machos pueden evaluar el riesgo de competencia espermática cuando

copulan con una hembra previamente apareada con un macho diferente, se contrastó. a través de una

prueba de Wilcoxon, la duración de la cópula y del resguardo de los primeros machos en copular con

las hembras del lote D contra la duración de la cópula y del resguardo de los segundos machos en

aparearse con las mismas hembras del lote D.

Todos los datos fueron registrados de la siguiente manera: el tamaño del fémur 111 izquierdo de

machos y hembras en milímetros, la duración de la cópula en horas , el peso de los huevos por
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ovoteca en miligramos. el tiemp o de oviposición en días y la dur ación del resguardo en días. En las

gráficas de barras se esta bleció el promedio de la variable dependi ente ±el error es tándar.

6. R ESULT ADOS.

6.1 Múltiples cópulas con una pareja.

El ANO VA no detectó diferencias signi ficativas en e l tamaño del fému r 111 izqu ierdo entre las

hembras (F(I , 56) = 1.51; P = 0.23) ni entre los machos (F( I. 56) = 1.1; P = 0.3) de ambos lotes

experimentales. debido a lo cua l las hembras tenían la capac idad de producir el mismo número de

huevos.

El ANCOVA no detec tó diferenc ias significativas en el número (F(I . 55) = 0041; P = 0.52) ni en

e l peso (F(I. 55) = 0.54; P = 0.47 ) de los huevos ov ipos itados en función del núm ero de có pulas, ya

que ambos lotes experimenta les depositaron un prom edi o de 2 1 ± 1.24 huevos (E. E.) con un peso de

84.81 ± 6.32 rng (E.E.) (lote A; n = 32) Y87.0 1 ± 7.82 rng (E. E.) ( lote B; n = 26) . El tiem po tota l de

la cópu la (covariable) tampoco produjo ningún efecto sobre el número (F(I . 55) = 2.4 7; P = 0.12) ni

peso (F(I. 55) = 3.06 ; P = 0.086) de los huevos (Fig. 2a y b). Las hembras no aumentaron la

producción de huevos ni el peso de los mismos copulando un mayo r número de veces ni invirtiendo

más tiempo en la cópula.

Sustrayendo el dato de una pareja at ípica (con un tiempo total de cóp ula de 193 hrs y una

produc ción de so lamente 3 huevos con un peso total de 15 mg) e l ANCOVA no detecta diferencias

significativas en el número (F(I . 54) = 1.16; P = 0.29) ni en el peso (Fi l . 54) = 1.42; P = 0.24) de los

huevos ov ipositados en funció n del número de cópu las, ya que en pro medio las hembras de l lote A

(n = 32) depositaron 20.94 ± 1.62 huevos (E.E.) con un peso de 84.8 1± 6.32 rng (E .E.) y las de l lote

B (n = 25) 22.24 ± 1.88 huevos y un peso de 89.88 ± 7.57 rng (E.E.). Sin embargo. el ANCOVA

detec ta diferencias significativas en el número (F(I . 54) = 8.79; P = 0.004) Ypeso (F(I . 54) = 10.09; P =

0.002) de los huevos ovipos itados en funció n de l tiem po tota l de cóp ula (Fig. 3a y b). Las hembras

que produjeron más huevos no fueron aquellas que tuvieron un mayor número de cóp ulas sino las

que copularon durante más tiemp o. El sus traer el dato de la pareja atípica no produjo diferencias

signi ficativas en e l tamaño del fému r 111 izquierdo entre las hembras (F(I . 55) = 1.38; P = 0.25) ni

entre los machos (F(I . 55) = 1.37; P = 0.25) de am bos lotes ex perimentales.

El ANCOVA detec tó diferenc ias significativas en el intervalo de tiem po entre la primera
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ovoteca en miligramos, el tiempo de oviposición en días y la duración del resguardo en día s. En las

gráficas de barras se establecíó e l promedío de la variable dependiente ± el error estándar.

6. RESULTADOS.

6.1 Múltiples cópulas con una pareja.

El ANOVA no detectó diferencias significativas en el tamaño del fémur 111 izquierdo entre las

hembras (FIl . 56) = 1.51; P = 0.23) ni entre los mach os (F(/. 56) = 1.1; P = 0.3) de ambos lote s

ex perimenta les. debido a lo cua l las hembras tenían la capacidad de produ cir e l mismo núm ero de

huevos.

El ANCOVA no detectó diferencias significativas en el número (F(/ . 55) = 0.41: p = 0.5 2) ni en

el peso (F(/ . 551 = 0.54; P = 0.47) de los huevos ovipositados en función del número de cópulas, ya

que ambos lotes experimentales depositaro n un promedio de 21 ± 1.24 huevos (E.E.) con un peso de

84.81 ± 6.3 2 mg (E.E.) (lote A; n = 32) Y87 .0 I ± 7.82 mg (E.E.) (lote 8; n = 26). El tiempo total de

la cópula (ca variable) tampoco produjo ningún efecto sobre e l número (F(/. 551 = 2.47; P = 0.1 2) ni

peso (Fil . 551 = 3.06: p = 0.086) de los huevos (Fig. 2a y b). Las hemb ras no aume ntaro n la

producción de huevos ni el peso de los mismos co pulando un mayor núm ero de veces ni invirtiend o

más tiempo en la cópula.

Sustrayendo el dato de una pareja atípi ca (con un tiempo total de cópul a de 193 hrs y una

producción de so lamente 3 huevos con un peso total de 15 mg) el ANCOVA no detecta diferencias

significati vas en el número (F(/. 5~) = 1.16; P = 0.29) ni en el peso (Fil . 5~1 = 1.42; P = 0.24) de los

hue vos ovipositados en función del número de cópulas, ya que en promedio las hembras del lote A

(n = 32) depositaron 20.94 ± 1.62 huevos (E.E.) co n un peso de 84.81 ±6.32 mg (E.E.) y las del lote

8 (n = 25) 22 .24 ± 1.88 huevos y un peso de 89.88 ± 7.57 mg (E.E.). Sin embargo, el ANC OVA

detecta diferenc ias significativas en el número (Fil . 5~) = 8.79 ; p = 0.004) Ypeso (Fil. 5~1 = 10.09; P =

0.002) de los huevos ovipositado s en función del tiempo total de cópula (Fig. 3a y b), Las hembras

que produjeron más huevos no fueron aque llas que tuvieron un mayor número de cópulas s ino las

que copularon durante más tiemp o. El sustraer el dato de la pareja atípica no produjo diferencias

significativas en e l tamaño del fémur 111 izquierdo entre las hembras (F(/. 551 = 1.38: p = 0.25) ni

entre los machos (F(/. 55) = 1.37; p = 0.25) de ambos lotes experimentales.

El ANCO VA detect ó diferenci as signi ficat ivas en el intervalo de tiempo entre la prim era
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cópula y la ov ipos ición en función del número de có pulas (F(/ . 55) = 7.80; p = 0.007) (Fig, 4) . Las

hembras que tuvie ron mayor cantidad de cópulas aumentaro n el intervalo de tiempo entre la primera

cópula y la ov iposición.

6.2 Múltiples cópulas con dos parejas.

El ANOVA no detectó di ferencias significativas en el tamaño del fémur 111 izquierdo entre las

hembras (F(/. 48) = 0.5 1; P = 0.48) ni entre los machos (F,2. 71) = 2. 1; p = 0. 13) de ambos lotes

expe rimentale s ni entre los dos machos apareados con una misma hem bra (F(/ . 46) = 0.28: p = 0.60) ,

debido a lo cua l las hembras tenían la capac idad de producir e l mismo número de huevos.

Se enco ntró una relación directa significativa en tre e l número (F(/ . m = 11 .88; p = 0.00 1; Fig.

5a) y peso (F(/ . m = 7.95; p = 0.007; Fig. 5b) de los huevos ovipositados y el número de machos. Las

hembras apareadas con dos machos depo sitaron menos huevos ( 16 ± 1.49 huevos (E.E .» y más

ligeros (68.8 ± 7.17 mg (E. E.» que las apareadas con un so lo mac ho (23 ± 1.88 huevos (E.E.): peso

92.67 ± 7. 16 mg (E.E.».

El análisis de varianza de medidas repet idas indicó que ex isten diferencias significativas en e l

tiempo de cópula (Fil. 48) = 8.57 ; P = 0.005 ; Fig. 6) en funció n del número de macho s: las hembras

que copu laron con dos macho s diferentes invirtieron más tiempo copulando. Ta mbién hubo

dife rencias sig nificativas entre el tiempo de cópula de cada eve nto de cópula (F(II. 5281 = 2.94: p =

0.0009; Fig. 7), existiendo una considerable variación intraespecífica en e l tiempo que los mac hos

invierten en cada có pula.

El ANCOVA no detectó di ferencias significa tivas en e l intervalo de tiempo entre la primera

cópula y la ov iposic ión en función del número de mac hos (F(/ . 47) = 0.096 ; p = 0.7573). pero sí en

función del tiempo de cópula (covariable) (F". 47) = 4.03; P = 0.050; Fig. 8). El periodo de tiempo

entre la primera cópula y la ovipos ición se prolonga, cuanto más tiemp o invie rte una pareja

copu lando .

6.3 Riesgo de competencia espermática.

Se encontraron dife rencias significativas en el tiempo de cóp ula (Prueba de Wilcoxon N = 24:

T = 58; Z = 2.63; p = 0.009; Fig. 9a) y en el tiempo de resguardo (Prueba de Wilcoxon N = 24; T =

36; Z = 2.94; p = 0.003; Fig. 9b) de dos machos apareados con una misma hembra. El seg undo

mac ho en copu lar invierte más tiempo copulando y resguardando a la hembra.
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Figura 2. Relaciones entre el tiempo total de cópula y el número (a) y peso (b) de los huevos

ov ipos itados por hembras apareadas con un mismo macho. Se obse rva el dato de una " pareja

atípica" señalado con una flecha.
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Figura 3. Relac iones entre el tiemp o total de cópula y el número (a) y peso (b) de los huevos

ovipos itados por hembras apareadas con un mismo mach o, sin tomar en cuenta el dato de la "pareja

atípica" señalado en la figura anterior.
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Figura 8. Relación entre el tiempo total de cópula y el intervalo de tiempo transcurrido ent re la

primera cópula y la oviposició n en hembras apareadas con uno y dos machos.
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Figura 9. Diferencia en e l tiemp o total de cópu la (a) y e l tiempo total de resguardo (b) entre el

pr imer y seg undo macho en copular con la misma hembra.
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7. DISCUSi ÓN.

7. 1 Ben eficios de las múltiples cópulas sobre la f ecundidad.

En hemb ras de S. purpurascens apareadas co n un m ism o macho y con d iferente núm ero de

cóp ulas , no exi sten d iferencias s ignificativas en la producción de huevos (número y peso) . Esto

co ntrasta marcad am ente co n e l pat rón qu e ex hibe n los cha pulines Chorthippus brunneus (Butlin el

al., 1987) y Eyprepocnemis plorans (Pardo el al., 1995), donde co pular frec uenteme nte inc rementa

la producc ión de huevos co mo co nsecuencia de la transfe rencia de nutrientes en e l eyacu lado . Varios

fac to res pod rían ex plica r la ause ncia de a lgún efecto de las có pulas repetitivas sobre la fecundida d

en S. purpurascens. Prime ro, podría ser que la co nt ribuc ión nutriciona l del mach o a los huevos sea

de poca imp ort ancia en relación al tota l de nutrientes qu e la hembra puede obtene r d irectame nte del

a lime nto ; por lo qu e qui zás las múltiples cópul as sean necesar ias pero para asegurar la total

fertilización de los huevos de una hembra, como ha s ido reportado en e l ch apulín Chorthippus

parallelus (Reinhardt el al., 1999). Segu ndo, ex iste ev idencia en chapulines de que la cantidad de

nut rient es der ivad os del eyaculado y su ben efic io so bre la adecuac ión fem en ina es depend iente de la

dieta (ver Branson , 2003; Butlin el al. , 1987 ; Joern & Behmer, 1997 ); en este estudio las hembras

fueron alime ntadas ad libitum y no se monitoreó e l tiempo o cali da d de l último evento a lime nt ic io

antes de la cópula, por lo que los efectos de la co ntribuc ión masculina a la fecund idad pud ieron

ve rse enmascarados por la a lime ntac ión de las hembras. Tercero, podría resulta r qu e el aporte

nutri cio na l de l mach o sirva exc lusivame nte para e l manten im iento so má tico de la hembra y no para

la producción de huevos, co mo ocurre en Locusta migra toria (C as tro el al.. 1997 ).

El número de có pulas no tuvo un efecto pos it ivo so bre la fecun didad de S. purpurascens pero

sí la tuvo la co va riable (e l tiempo de cópula) , indican do que a las hem bras de es te ortóptero no les

resulta benefi c ioso co pular co n el mism o mach o en va rias ocasiones s ino co pular co n é l du rant e más

tiempo . pues a l inc reme ntar e l tiempo de có pula aume nta la producción de huevos (n úm ero y peso ).

Esto se pod ría ex plicar co nsiderando el patrón de transfe ren cia del es pe rmatóforo (pa que te de

esperma y otro s mater iales) en ot ros cha pulines. En Mela noplus differentialis ( I-linn & Nied z lek­

Feaver, 200 1) Y Anacridium aegyp tium (Fe do rov, 1927 ) la tran sferen cia del eyaculado de pen de del

tiempo total qu e invierten copuland o, ex ist iendo un inc reme nto en e l número de espermat ófo ros

transfe ridos cuando se prolonga la du rac ión de la cópula. En Eyprepocnemis plorans tam bién ex iste

una re lac ión entre la duración de la cópula y la ca nt idad de eyaculado trans ferido , reportándose un
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incremento en la producción de huevos cuánto más se prolonga la cópula (Pardo el al. . 1995). Podría

ser que en S. purpurascens ocurriera algo similar, que el tiempo de cópu la tenga un efecto positivo

sobre la fecundidad debido al período que el macho tarda en transferir suliciente cantidad de

eyaculado para la producción de huevos.

Para las hembras de S. purpllrascens tampoco resulta beneficioso tener múltiples cópulas con

machos diferentes, ya que la producción de huevos (número y peso) se reduce cuando las hembras

copu lan con dos machos a cuando copulan con uno solo. Esto contrasta nuevamente con lo que

ocurre en ciertos grillos y chapulines tMelunoplus bilitura tus. Chorthippus brunneus,

Eyprepocnemis plorans. Gryllus bimaculatus. G. veletis y Acheta domesticus: Vahed. 1998), donde

copu lar repetidamente con diferentes machos incrementa significativamen te la producción de

huevos. Que la fecundidad en S. purp urasce ns disminuya cuando la hembra copula con machos

diferentes podría explicarse considerando que el primer macho de S. purpu rascens en copular con

una hembra virgen tiene un alto coeficiente de paternidad, por lo que invierte una menor cantidad de

esperma, destinado a fecundar los huevos, y una mayor cantidad de recursos para beneficiar la

producción de huevos. En contraste, el segundo macho en copular con esa hembra no tendrá el

mismo coeficiente de seguridad de la paternidad, por lo que quizás invierte más esperma. que le

permita competir por la fecundación de los huevos, pero menos recursos. para minim izar la

probabilidad de que éstos sean utilizados para beneficiar los huevos de otro macho. Esto sería

consistente con el patrón que exhibe Requena vertica lis (Bateman el al.. 2001); cuando los machos

detectan a una hembra vieja, previamente aparcada y que les ofrece un bajo coeficiente de

paternidad . producen grandes cantidades de esperma y reducen la inversión en recursos destinada a

la producción de huevos.

Lo anterior podría también explicar por qué las hembras de S. pllrpllrascens apareadas con dos

machos tardaron más tiempo copulando que las hembras apareadas con un solo macho. Podría ser

que los segundos machos de S. pururascens en copular con una hembra tengan la capacidad de

detectar que ésta ha tenido cópulas previas, por lo que la cópula prolongada podría funcionar como

una estrategia para maximizar el número de esperma transferido y aumentar la habilidad competitiva

de su eyaculado sobre la del rival ("hipótesis de la carga de esperma"). como ocurre en ciertos

heterópteros iPhyllomorpha laciniata, García Gonzá lez & Gomendio. 2004). lepidópteros tP ieris

rapae. P. brassicae. Aporia crataegi, Bissoonsath & Wiklund. 1996) y otros ortópteros
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iEyprepocnemis plorans, Pardo el al. , 1995 ; Melanoplus differentiatis. I-l inn & Niedz lek-Feaver.

200 1; Y Dichromorpha viridis. Zhu & Tana ka, 2002). En esa misma línea. las diferencias

intraespecífi ca s en la dur ación de los eve ntos de có pula de S. purpurascens pod rían deb erse a la

variac ión en la habilidad de los machos para produ cir y transferir e l eyaculado. en proporción y

tam año necesari os para la fert ilización de los huevos de una hembra. co mo está documentad o para

Melanoplus spp . (Hinn & Nied zlek- Feaver, 200 1).

Por otro lado , el lapso de tiemp o entre la prim era có pula y la oviposi c ión se a larga en función

del número de có pulas y del tiempo de cópula. Las hembras de S. purpurascens apareadas co n un

macho tuvi eron diferencias s ignificativas en el intervalo de tiempo entre la prim era cópula y la

ovi pos ició n en func ión del núm ero de cópul as. En contraste, las hem bras de S. purpurascens

apareadas con uno y dos mach os, no tuvi eron di ferencias en el interva lo de oviposición en función

del número de machos sino con la covariable (tiempo de có pula). Ello indica que el tiempo de

ovi posi ción en las hembras de este ortóptero se ve a fectado tan to por el número de có pulas como por

la duración de és tas. Ello simplemente sug iere que entre más có pulas tengan o más pro longadas

res ulte n éstas. más tiempo tarda rá la hembra en ovipositar.

7.2 Riesgo de competencia espermática.

Bajo un esce nario de riesgo de co mpetencia esper mát ica. e l seg undo mac ho de S.

pllrpllrascens en co pular con una hembra previam ente apareada invierte más tie mpo co pu lando y

resguardan do qu e cuando la hembra es virge n. Las d iferencias en la duración de la có pula y de l

resguard o entre los primeros y segundos mach os podrí an estar ind icando qu e este o rtó pte ro es cap az

de detectar el estatu s de apareamiento de una hembra y actu ar en co nsec uenc ia. co mo ocurre en el

chapulín Dichromorpha viridis (Zhu & Ta naka. 2002) y en e l tetigó nido Requena vertica lis

(Baternan el al. , 200 1). Más aún, la variac ión en ambas co nd uctas podría ex plica rse como una

ada ptación para disminuir el riesgo de competen cia es permát ica. si e l resg ua rdo y la có pula

pro lon gada (viéndola, por un lado, como una forma de resguard o extremo en la qu e el macho actúa

como un tapón sexua l que bloquea el área genital de la hembra [Alc ock. 1994] y. por e l otro . co mo

una vía para maximizar la transferenc ia de eyaculado) ev itan que la hembra co pule co n otros macho s

antes de la ov ipos ición (A lcoc k, 1994) e increm ent an la proporción de progeni e ferti lizada po r este

mach o (rvalor de P2" ; Danielsson. 1998).

- 21 -

Neevia docConverter 5.1



La duración de la cópula en S. purpuruscens, bajo un escenario de competenc ia espermática.

puede compararse con la de l chapu lín Eyprepocnemis plorans (Pardo el al.. 1995 ). donde está

comprobado que la cópu la prolongada funciona como una forma de resguardo y para transferir una

mayor cantidad de eyacu lado . Con ello, los machos de es te ortóptero red ucen la competencia

espermática y aumentan la seguridad sobre la pa ternidad, a tal grado que P2 tiene un valor promedio

del 90%. La principal diferencia entre éste y S. purpurascens sería que E. plorans no despliega

conducta de resg uardo post-cópula y que durante la cópu la los machos transfieren nutrientes que

incrementan la fecundidad de las hembras.

En cuanto al resguardo post-cópula, esta conducta ha sido reportada en diversos órdenes de

insectos (ver Alcock, 1994) como una estrategia de los machos para abatir la competencia

espermática. Sin embargo, la duración del resguardo en S. purpurascens só lo es comparable con la

del pirgornó rfido Zonocerus elegans. quien también permanece en resguardo post-cópula por más de

15 días para evitar que la hembra copule con otros machos (Wickler & Seibt. 1985). Si

consideramos que en condiciones naturales la durac ión de l resguardo en S. purpllruscens guarda una

relación pos itiva con la historia reproductiva de la hembra (las hembras con cópulas previas son

resguardadas por más tiempo) y con el periodo de la temporada reproductiva (la máxima duración

del resguardo se presenta a mitad de la temporada reproductiva, cuando existen pocas hembras

disponib les y un gran potencia l de riva les) (ver Cueva de l Castil lo. 2003), es muy posible que los

machos de S. pllrpllruscens es tén utilizando e l resguardo para aba tir e l riesgo de competenc ia

espermática. Aunq ue esta con ducta también podría explicarse en otros sentidos. Pr imero. que la

ocurrencia de l resguardo sea ventajosa para las hembras en cuanto a que, por un lado. les evita estar

constantemente rechaza ndo machos que intentan copular con ellas y. por el otro. aseguran la to ta l

ferti lización de sus huevos al copular co n el macho que las resguarda en varias ocasiones.

reabasteciendo sus reservas de esperma en cua lqu ier momento sin la necesidad de buscar un macho

con quién aparearse . Seg undo, que la duración del resguardo sea un rasgo disti nt ivo de la familia

Pyrgornorphidae, como ya lo ha plateado Cueva del Castillo (2003). Sin embargo es necesario

real izar más experimentos que ayuden a comprobar cuál es la expl icación más pla usible para la

ocu rrencia de esta conducta en esta especie.
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7.3 Futuras líneas de investigación.

Debido a la cantidad de información que falta por conocer sobre S. purpurascens. no es

posible concluir en definitiva varios aspecto s sobre los efectos que las múltipl es cópulas tienen sobre

la fecund idad. Por ello es necesario continuar con la investiga ción y brindar más información

detallad a sobre su fisiología y su reproducción. Sería un gran complemento para este trabajo reali zar

experim entos que permitan conocer desde los componentes básicos del eyaculado y sus patrones de

transferen cia, hasta cómo la hembra almacena y utiliza el eyaculado para la producción de huevos, e l

mantenimiento somático o para asegurar la fertilidad. También sería interesante plantear

experimentos sobre los patrones de paternidad y precedencia esperm ática así como otros ensayos que

evidencien la influencia de la competencia espermática en el uso de l esperma y en el

comportamiento de los sexos .

La introducción de nuevas ideas sobre cómo las hembras pueden influenciar los procesos de

cópula y post-cópula ha planteado otra perspectiva de la problemática. Existe escasa evidencia sobre

temas com o la elección críptica femenina , debido a la dificultad para diferenciar entre la

manipulación por parte del macho y la elecc ión críptica de la hembra, pero es necesario hacer más

investigación empírica en esta área y con este insecto. Quizás los resultados que se obtengan de

dichas investigaciones lleven a la re-evaluación de algunos procesos hasta ahora aceptados como

contro lados abso lutamente por el macho . En S. purpurascens persisten muchas preguntas sobre este

tema en particular. Por ejemplo, ¿pueden las hembras pautar el inicio, duración y término de la

cópul a y el resguardo" , ¿por qué las hembras no evitan el resguardo post-cópula. si al llevar al

macho sobre su espa lda pagan un costo energético?, ¿cuáles son los mecanismos de elecci ón críptica

utilizados en esta especie? Quizás se sabrá en el futuro ...
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