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RESUMEN

Los signa son estructuras esclerotizadas que presentan las hembras de muchos grupos de
Lepidoptera. Pueden tener forma de espinas, dientes, tornillos, bandas o placas. Se localizan
en la pared interna del corpus bursae, estructura donde son depositados los espermatoforos
durante la copula. La presencia, el nimero, tamafio, forma y ubicacion de los signa varia entre
taxa, por lo que tienen valor taxonémico.

En esta tesis se presenta un estudio descriptivo de la forma, tamafio, ubicacion y variacion
individual de los signa en la mariposa Callophrys xami (Lepidoptera: Lycaenidae). Ademas, se
ponen a prueba experimental hipétesis previamente publicadas sobre la funcion de estas
estructuras. También se proponen tres hipotesis adicionales y se plantean predicciones para
cada una de ellas.

Para la descripcién y mediciéon de los signa se diseccionaron los corpus bursae de diversas
hembras y se extrajeron los signa. Posteriormente fueron fotografiados bajo el microscopio
estereoscopico. Se tomaron 3 medidas morfométricas para determinar el tamafio de los signa y
tres para establecer su ubicacion dentro del corpus bursae. Las fotografias fueron analizadas
con el programa Image Tool UTHSCSA. Las hipotesis y predicciones sobre la funcién de los
signa que tienen relacidon con la forma de esta estructura, fueron evaluadas mediante la
observacion de especimenes bajo el microscopio. Aquellas que hacen referencia a las
relaciones espaciales de los signa con otras porciones del tracto reproductor (durante y
después de la copula), se pusieron a prueba mediante copulas de individuos virgenes criados
en el laboratorio.

Los resultados indican que la mariposa Callophrys xami presenta dos signa quitinizados en
forma de espinas triangulares. Estos se encuentran insertados en lados opuestos, en el primer
tercio de la pared interna del corpus bursae.

De acuerdo a lo esperado por la hipétesis de la seleccidon sexual, nuestros resultados
mostraron que las caracteristicas de los signa presentaron coeficientes de variacion mas altos
que los del tamafio general del cuerpo. Sin embargo el andlisis de homogeneidad de
coeficientes de variacion indicé que estas diferencias no fueron significativas.

Las caracteristicas de los signa presentaron una correlacion positiva con el tamafio corporal, lo
que sugiere que la pleiotropia puede estar jugando un papel en la evolucién de dichas
caracteristicas. Por otra parte, las caracteristicas de los signa también mostraron una
hiperalometria significativa, es decir, su tamafio se incrementa mas rapidamente que el tamafio
corporal, lo que pudiera ser resultado de seleccién sexual direccional actuando sobre las
caracteristicas de los signa.

La evidencia obtenida en este estudio indica que la funcién de los signa en Callophrys. xami es
la de romper los espermatoforos después de concluida la copula. Esto es apoyado por el hecho
de que los signa poseen la forma y la ubicacién adecuadas para perforar el espermatéforo.



INTRODUCCION

Los signa son estructuras esclerotizadas en forma de espinas, dientes, tornillos,
bandas o placas (escobilladas, espinosas o dentadas) (Klots, 1970 En Tuxen, 1970; Powell,
2003 Hinton, 1964; Dummond, 1984; Scobble, 1992), que se localizan en la pared interna del
corpus bursae (estructura en forma de saco de pared delgada no esclerotizada encerrada en
una vaina muscular donde son depositados los espermatoforos durante la cépula) de las
hembras de muchos grupos de Lepidoptera. Hinton (1964) mencioné que usualmente hay un
signum en la bursae. Sin embargo, Sanchez (2004) indica que lo mas comln es que se
presenten dos. El ndmero, tamafio, forma y ubicacién de los signa varia entre taxa,
encontrandose ausente en varios grupos (Fig. 1), por lo que con frecuencia tienen valor
taxonémico (Bradley, 1968; Ferris, 1991; Penz, 1999; Sanchez, 2004). Aunque el término signa
(singular = signum) es el mas utilizado actualmente, estas estructuras también han recibido
otros nombres (todas las referencias citadas en Tuxen, 1970): “clitoris”, (Herold, 1815), “innere
hornplatte” (placa interna en forma de cuerno; Suchow, 1818), “Reizorgan” (6rgano irritante;
Baltzer, 1864), “triangular valve” (valva triangular; Griffith, 1893), “lamina dentata” (lamina
dentada Petersen, 1900). También se han descrito estructuras que probablemente sean
sinénimos de signa como los “graniculi” de los Lithosiinae descritos por Smith (1965, citado en
Tuxen, 1970). En algunos trabajos se describen estructuras que podrian considerarse signum
aunque no se les asigna ningiin nombre en especial (v. gr., Heppner, 1984; Li y Zheng, 1996;
Rodriguez, 2000; Gozmany, 2002).

Una revision elaborada por Sanchez (2004) en la que se incluyeron 1030 especies de
Lepidoptera comprendidas en 303 géneros, 37 familias y 18 superfamilias, muestra que los
signa se presentan en el 71.6% de las especies, el 72.3% de los géneros y el 86.9% de las
familias. La distribucién taxonémica y la diversidad estructural de los signa sugieren que estos
organos han evolucionado de manera rapida y divergente (Sanchez, 2004), lo que sugiere que

son atributos objeto de la seleccién.



Figura 1. Corpus bursae de diferentes especies de lepidopteros. Se muestra la
amplia diversidad en presencia/ausencia; forma, tamafio, nimero y ubicaciéon de
signa: a) Anatole zygia; b) Otiophora leucura, c) Talanga sexpunctalis, d) Odanotun
clarissimus, e) Hyalobathra archeleuca, f) Spoladea recurvalis, g) Epiblema infelix, h)
Perittia clarkei, i) Metallarcha eurychrysa, j) Rebinea erebina, k) Diathera brunneata.

Se han planteado diversas hipotesis sobre la funcién de los signa (Cuadro 1). Hinton
(1964) hizo una revisidn de las hipotesis y, después de evaluar la evidencia a favor de cada
una, concluyd que los signa sirven para abrir los espermatéforos, ya sea rasgandolos o
perforandolos.
Hinton sefiald6 que la ruptura del espermatéforo por el signum es un proceso gradual
acompafiado de numerosas contracciones de la bursae; investigaciones posteriores sustentan
sus conclusiones (Rogers y Welles, 1984; Tschudi-Rein y Benz, 1990). Sin embargo, se
desconocen trabajos cuyo objetivo haya sido poner a prueba, mediante observaciones y
experimentos, las distintas hip6tesis existentes sobre la funcién de los signa. Por ello no es de
extrafiar que trabajos recientes atribuyan a los signa funciones diferentes. Por ejemplo Powell
(2003), menciond que los signa sirven para retener el espermatéforo, mientras que Drummond
(1984) mencion6 que los signa probablemente sirven para sostener el espermat6foro en su
lugar mientras el edeago (6rgano copulatorio del macho), es quitado O durante las
contracciones del corpus bursae. En el Cuadro 1 se describen las hipétesis que han sido
publicadas previamente sobre la funcién de los signa (hip6tesis 1—4), asi como tres hipétesis
adicionales (hipétesis 5—7) propuestos en este trabajo. Ademas, las dos versiones de las
hipétesis 1 y 2 también son un resultado del andlisis de esta tesis, asi como el plantear de

manera explicita todas las predicciones mostradas en el Cuadro 1.



Tabla 1. Hipdtesis (H) acerca de la funcién de los signa y algunas de sus predicciones. Las
predicciones (P) de cada hipotesis se presentan en italicas y las precedidas con “»” fueron puestas a

prueba en este trabajo.

H1. Organo para estimular (“titillating organ”, Hinton, 1964) la eyaculaciéon del macho (Baltzer, 1864*;
Dampf, 1921*).

» P1.1: Al menos una porcién del edeago o la vésica entra en contacto con los signa durante la copula.

P1.2: El edeago y/o la vesica del macho posee 6rganos sensoriales que le permiten ser estimulado por los signa.
H1.1. Organo que utiliza la hembra para indicarle al macho, mediante estimulacién mecanica, que su edeago se
encuentra en la posicion adecuada para eyacular.

» P1.3: Los signa entran en contacto con el edeago y/o la vesica del macho previamente a la eyaculacion
(también es probable que sigan en contacto durante todo o parte del periodo de eyaculacion)

P1.4: Todos los machos cuyo edeago y/o vesica sea estimulado por los signa van a eyacular.

H1.2. Organo que utiliza la hembra para “convencer” al macho de que produzca un eyaculado de la mayor
calidad posible (es decir, que es un “ornamento” que ha evolucionado como resultado de la seleccién intersexual
[eleccion masculina] post-copulatoria).

» P1.5: Los signa entran en contacto con el edeago y/o la vesica del macho previamente y/o durante la
eyaculacion.

P1.6: El estimular el edeago y/o la vesica del macho con los signa no garantiza que él eyacule o que produzca
un eyaculado de la mayor calidad posible.

P1.7: Los signa evolucionan de manera rapida y divergente debido a que estan sujetos a selecciéon sexual por
eleccion masculina.

H2. Organo para rasgar o agujerear el espermatoforo (Hagen, 1882*; Stitz, 1901*; Heberdey, 1931%;
Weidner, 1934*).

» P2.1: Los signa se entierran y/o desgarran la cubierta del espermatéforo.

» P2.2: Los signa tienen una forma y ubicacién adecuadas para rasgar o agujerear (por ejemplo, espina, aguja,
sierra, cuchillo, etc.).

H2.1. Organo para rasgar o agujerear el espermatdforo y permitir que se digieran y utilicen las sustancias
contenidas en el mismo.

P2.3: La ruptura de la cubierta del espermaté6foro es un requisito para que la hembra pueda digerir y utilizar las
sustancias contenidas en el mismo.

H2.2. Organo para rasgar o agujerear el espermat6foro permitiendo que los espermatozoides sean liberados
(Klowden, 2003).

» P2.1: Los signa se entierran y/o desgarran la cubierta del espermatéforo.

» P2.2: Los signa tienen una forma y ubicacion adecuadas para rasgar o agujerear (por ejemplo, espina, aguja,
sierra, cuchillo, etc.).

H2.1. Organo para rasgar o agujerear el espermatoforo y permitir que se digieran y utilicen las sustancias
contenidas en el mismo.

P2.3: La ruptura de la cubierta del espermatéforo es un requisito para que la hembra pueda digerir y utilizar las
sustancias contenidas en el mismo.

H2.2. Organo para rasgar o agujerear el espermat6foro permitiendo que los espermatozoides sean liberados
(Klowden, 2003).

» P2.4: La ruptura de la cubierta del espermatéforo es un requisito para que los espermatozoides sean
liberados del mismo y “migren” hacia los 6rganos de almacenamiento de la hembra (espermateca vy,
posiblemente, bulla seminalis; Klots, 1970).

H3. Organo para sujetar el espermatéforo.

» P3.1: Los signa entran en contacto con el espermatéforo.

H3.1. Organo para mantener el espermatéforo en posicién mientras su “hinchamiento, humedecimiento y

tumefaccién fuerzan hacia afuera el esperma” (Petersen, 19071).



» P3.2: Los signa entran en contacto con el espermatéforo previamente y durante a la “migracion” del esperma
hacia los 6rganos de almacenamiento de la hembra.

H3.2. Organo para mantener el espermatéforo en posicion durante las contracciones del corpus bursae
(Callahan, 1958%; Callahan y Cascio, 1963%; Thibout, 1971%).

» P3.3: Los signa entran en contacto con el espermatéforo durante las contracciones del corpus bursae.

H3.3. Organo para retener el espermatdforo en el corpus bursae mientras el pene es removido (Ferro y Akre,
1975).

» P3.4: Los signa entran en contacto con el espermatéforo durante la retirada del pene hacia el final de la
copula.

H4. Organo que actGa como un filtro permitiendo el paso de los espermatozoides y evitando que el
ductus seminalis se bloquee con particulas méas grandes (Quast, 1921*).

»P4.1: La degradacion del espermatéforo ocurre de manera previa y/o simultdnea a la “migracion” de los
espermatozoides hacia los érganos de almacenamiento de las hembras (espermateca y, posiblemente, bulla
seminalis; Klots, 1970).

» P4.2: La ubicaciéon de los signa les permite impedir que particulas producto de la degradacion del
espermatoforo bloqueen el ductus seminalis.

» P4.3: Los signa tienen una forma y tamafio adecuados para actuar como filtros (p. ej. malla, peine, etc.).

H5. Organo sensorial que permite detectar la presencia y/o evaluar el tamafio del espermatéforo recibido
(Cordero, 2005; ver Rogers y Wells, 1984).

P5.1: Los signa poseen (o estan asociados con) mecano-receptores que permiten detectar la presencia y/o evaluar el
tamafio del espermatéforo.

H6. Organo que permite el “acoplamiento” (“locking”) de estructuras “complementarias” del edeago y/o
de la vesica (tales como la carina o los cornuti).

H6.1. Organo que se “acopla” (“locking”) con estructuras “complementarias” del edeago y/o de la vesica
permitiendo que la copula ocurra “normalmente”, por ejemplo evitando que se desacoplen o “desacomoden”
cuando caminan o vuelan.

» P6.1: Los signa entran en contacto con el edeago y/o vesica una vez que este(os) Ultimo(s) entra(n) en el
corpus bursae.

» P6.2: Los signa y algunas estructuras del edeago y/o vesica (por ejemplo la carina o los cornuti) poseen tanto
la forma como el tamafio adecuado para que mecanicamente puedan acoplarse de manera complementaria
durante la cépula.

H6.2. Organo que se “acopla” (“locking”) tnicamente con los cornuti de la vesica del 6rgano copulador del macho
de su propia especie contribuyendo a mantener el aislamiento reproductivo de la especie (Justus y Mitchell,
1999).

» P6.3: Los signa y la vesica y/o edeago poseen estructuras que solo permiten el acoplamiento dentro de la
misma especie.

H7. Organo que actlla como una proteccion para evitar dafios al corpus bursae por parte de la carina del
edeago y/o los cornuti de la vesica.

» P7.1: Existen estructuras en el pene que pueden causar dafio al corpus bursae durante la cépula (por
ejemplo, cornuti en forma de espinas que le permiten al macho enterrarse y “anclarse” en la hembra o
simplemente dafarla).

» P7.2: Los signha poseen formas y/o tamafios tales que les permiten protegerse de estructuras que pudieran
causar algun tipo de dafio al corpus bursae (por ejemplo, estructuras engrosadas que pudieran servir para que
se ensarten las espinas de la vesica, escudos, etc).

» P7.3: Los signa se encuentran ubicados en las zonas donde se establece contacto entre el corpus bursae y las

estructuras del edeago y/o vesica que pueden causar dafio.

*No consultado, citado por Hinton (1964). T No consultado, citado por Rogers y Wells (1984).

No consultado, citado por Drummond (1984).



¢Por qué es necesario que las hembras de Lepidoptera desarrollen un érgano especializado
para la ruptura de los espermatéforos? Esta cuestion acerca del origen evolutivo de los signa
fue analizada en detalle por Cordero (2005), quién baso sus hipétesis en el hecho de que los
machos de muchas especies de lepidopteros transfieren distintos tipos de recursos a las
hembras y para tener acceso a estos recursos las hembras tienen que romper los
espermatéforos. Estudios experimentales en lepidopteros muestran que las hembras obtienen
recursos del espermatéforo transferido por los machos durante la cépula, pues éste no sélo
contiene esperma, sino también sustancias producidas por las glandulas accesorias que
inducen cambios fisioldgicos y conductuales en las hembras (Drummond, 1984). Estas
sustancias accesorias, pueden estimular las contracciones del conducto seminal necesarias
para el transporte de esperma a la espermateca, activar el esperma en el tracto reproductivo de
la hembra e incrementar la cantidad y calidad de los huevos (Boggs y Gilbert, 1979; Sugawara,
1979, Drummond, 1984; He y Tsubaki, 1991; Oberhauser, 1989,1992; Wiklund y Kaitala, 1993;
Cordero, 1995; Karlsson; 1996; Watanabe y Sato, 1996). Debido a que la hembra obtiene
recursos de los espermatoforos, resulta importante el que tenga rapido acceso a ellos, ya sea
rompiéndolos o degradandolos.

En lepiddpteros, el estudio de la forma y funcion de estructuras genitales femeninas es
aln muy reciente, e histéricamente (comparado con estudios de los genitalia de machos), los
genitalia de las hembras han sido subutilizados considerandolos evolutivamente mas
conservadores (estructuralmente menos complejos y con menos variacion), que los genitalia de
machos (Bradley, 1968). No obstante, es necesario considerar que las estructuras de los
genitalia de las hembras son parte del medio ambiente selectivo en el cual las estructuras de
los machos evolucionan y viceversa (King, 2003). Asi, los estudios que han incluido a detalle
descripciones de los genitalia en hembras han permitido redescribir a las especies asi como
diferenciar entre especies y subespecies. De ahi la relevancia de realizar esta clase de
estudios pues éstos pueden representar una plataforma para estudios comparativos o que
permitan comprender la evoluciéon de la gran variedad de estrategias de apareamiento,
parentesco filogenético, aspectos conductuales o ayudar a el mejor entendimiento de patrones

de asignacion de recursos etc. (Slansky, 1982).



Hasta el momento no existe una descripcion del aparato genital de las hembras de C.
xami. Clench (1981) presenta un dibujo sin ninguna discusién del corpus bursae de C. xami
donde se ilustra un solo signum. Por otra parte, se ha encontrado que en Callophrys (Mitoura)
barryi los genitalia de las hembras presentan variacion substancial en cuanto a la forma y
presencia de los signa en el corpus bursae (Ferris, 1991).

En particular, en el presente trabajo se realiz6 un estudio de la morfologia, funcién y
variacion individual de los signa en la mariposa Callophrys xami, el cual puede servir de base a
estudios que permitan evaluar el papel que juega la seleccién sobre dichas estructuras. Para
estudiar la morfologia se describieron forma, tamafio, ubicacion y variacion individual de los
signa mediante la diseccion de los corpus bursae de diversas hembras y se extrajeron los
signa. Para estudiar la funcidon de los signa, se pusieron a prueba experimental hipotesis
previamente publicadas sobre la funciébn de estas estructuras. También se propusieron
hipé6tesis adicionales y se plantearon predicciones para cada una de ellas. Las hipétesis y
predicciones sobre la funcion de los signa que se refirieron a la forma de esta estructura, fueron
evaluadas mediante la observacion de especimenes bajo el microscopio. Aquellas que hacen
referencia a las relaciones espaciales de los signa con otras porciones del tracto reproductor
(durante y después de la copula), se pusieron a prueba mediante cépulas de individuos
virgenes criados en el laboratorio y congelados a diferentes tiempos durante y después de la
cédpula con el fin de determinar qué funcién tenian los signa y si tenian una relaciéon con la

degradacion del espermatéforo.



OBJETIVOS

General

Describir la morfologia y estudiar la funcion de los signa de la mariposa Callophrys. xami.

Particulares
1. Describir cualitativa y cuantitativamente los signa de la mariposa C. xami.

2. Poner a prueba en C. xami las hipétesis propuestas acerca de la funcién de los signa.

ESPECIE DE ESTUDIO

Callophrys xami Reakirt (Lepidoptera: Lycaenidae) es una especie multivoltina que habita en
zonas secas Y rocosas que van desde el centro de México al sur de Texas, y sur del condado
de Yavapai, en Arizona (Pyle, 1981; Beutelspacher, 1980). En la Republica Mexicana se
distribuye desde Sonora hasta Jalisco a lo largo de la Sierra Madre Occidental, en los estados
del Centro, Valle de México, Montafias de Veracruz, Valle de Tehuacan, Sierra Madre del Sur
Guerrero y Oaxaca (Pyle, 1981). Beutelspacher (1980) sefial6 que la época de vuelo de esta
mariposa en el Valle de México se extiende todo el afio, aunque las epocas de mayor
abundancia van de julio a septiembre y de diciembre a enero (Ziegler y Escalante, 1964).
Parlange (1991) hizo una descripcion detallada del ciclo de vida, que tiene una duracion
promedio de 40 a 50 dias. Callophrys xami se alimenta de diversas especies de crasulaceas
(Ziegler y Escalante, 1964). Los individuos estudiados en esta investigacion provienen de la
Reserva Ecolégica del Pedregal de San Angel, ubicada dentro del campus principal de la
Universidad Nacional Auténoma de México al sur de la Ciudad de México, donde el principal
hospedero es Echeveria gibbiflora (Soberén et al., 1988). Los machos de C. xami defienden
territorios y presentan un sistema de apareamiento poliginico es decir, se aparean con mas de
una hembra (Cordero y Soberén, 1990). En el campo se ha registrado un maximo de cuatro
apareamientos en su vida (Cordero et al; 2000), y la duracién promedio de la cépula es de 32
min (Cordero et al, 2000), aun cuando puede prolongarse varias horas si el macho ha copulado

previamente en el mismo dia (Cordero, 1998).



METODO

Cultivo en el Laboratorio

Para iniciar el cultivo de C. xami en el laboratorio se utilizaron los métodos sugeridos
por Jiménez (1988). Las hembras de C. xami fueron colectadas en el Jardin Botanico y la
Reserva Ecolégica del Pedregal de San Angel, dentro de la Universidad Nacional Auténoma de
México. El cultivo se establecié en el insectario ubicado en el Instituto de Ecologia, UNAM. Las
hembras colectadas se pusieron a ovipositar bajo la luz de un foco de jardin de 75 watts,
colocandolas de forma individual en botes de plastico con capacidad de un litro que contenian
una hoja de la planta hospedera E. gibbiflora, por un periodo de dos horas. Posteriormente a la
puesta de huevos las hembras fueron liberadas en el mismo lugar en que fueron recolectadas.

La “cosecha” de huevos se llevd a cabo por las mafianas y los huevos colectados
fueron considerados como la puesta del dia anterior (las hembras practicamente no ponen
huevos en ausencia de la luz directa ya sea solar o de focos) (Jiménez, 1987). Los huevos
fueron despegados de las hojas con ayuda de un pincel delgado previamente humedecido en
agua. Cada huevo fue puesto sobre un trozo de hoja de E. gibbiflora, el cual se colocé dentro
de una caja de Petri que tenia en el fondo una toalla de papel ligeramente humedecida
(aproximadamente cinco gotas de agua para evitar la proliferacion de hongos). De este
momento en adelante las toallas de papel se mantuvieron con humedad constante. Las cajas
fueron rotuladas identificando la madre de la que provenia cada huevo asi como las fechas de
cambio de un estadio a otro (huevo-larva; larva-pupa y pupa adulto) hasta la emergencia de los
adultos. Una vez que las larvas emergieron, las cajas fueron revisadas diariamente para
mantenerlas limpias, renovar el alimento y conservar la humedad de las toallas. Cuando
alcanzaron el estadio adulto, los organismos fueron identificados con un numero dibujado con
un plumoén indeleble en una de las alas, el nUmero se asigné conforme los organismos fueron
alcanzando el estado adulto. Al mismo tiempo, de cada individuo se obtuvo la longitud del ala
(ALA) utilizando un vernier digital Mitutoyo ® con precision de 0.02 mm y el peso del organismo
en una balanza analitica Scientech®.

Los individuos fueron separados por sexos en insectarios elaborados con madera y tela
de mosquitero en donde se alimentaron manualmente todos los dias con esponjas

humedecidas en una solucidn de agua con azucar al 10%. Con los adultos de esta generacién



y las que siguieron se realizaron cruzas con el fin de mantener un cultivo continuo de
ejemplares y para poner a prueba las hipétesis funcionales (ver mas adelante). Para obtener
apareamientos se colocaron dos machos y una hembra no emparentados dentro de “jaulas de
apareamiento” portatiles de 48 cm de alto x 24 cm de diametro, hechas con tela de tul y
alambre (Jiménez y Soberdn, 1988-1989), las cuales fueron colgadas al aire libre en un lugar
donde recibieran luz solar, aproximadamente entre 10:00 AM y 4:00 PM, fuera de las
instalaciones del Instituto de Ecologia (UNAM), (Jiménez y Soberén, 1988-89). Los huevos

obtenidos fueron cultivados como se menciond anteriormente.

Descripcién de los signa

Para la descripcion y medicion de los signa, se realizaron disecciones de 108 hembras
para extraer los corpus bursae. Para tal fin, los organismos fueron sacrificados por congelacién
-16 °C. Se retir6 el abdomen entero de los especimenes utilizando unas pinzas finas de
microcirugia (Rauma®) aplicando presion con la punta de las mismas en el punto de union
entre el térax y el abdomen. El abdomen fue fijado a una base de silicon con la ayuda de
alfileres entomologicos. Todas las disecciones se realizaron bajo un microscopio
estereoscopico (Olympus ® SZH10) y en solucién salina al 0.1 %. Primero se abri6 la pared
corporal con ayuda de las pinzas haciendo una incisién en el abdomen, la cual se procedi6 a
abrir delicadamente de forma longitudinal hasta la abertura genital. Se eliminaron huevos y
tejido graso. En algunos casos fue necesario limpiar las estructuras con una solucién de KOH
al 10% con ayuda de un pincel fino o bien, en casos donde los tejidos estuvieron muy
endurecidos, se introdujo el abdomen completo en la solucién de KOH por 10 minutos para
facilitar la eliminacién de la cuticula y tejidos grasos evitando romper las estructuras de interés.
Los corpus bursae se observaron y fotografiaron con una camara digital Olympus ® C-5050
montada en el microscopio estereoscopico. Posteriormente se extrajeron los signa e
igualmente se observaron y fotografiaron bajo el microscopio estereoscdépico. Las mediciones
de los signa y de los corpus bursae se realizaron en las fotos digitales con el programa Image
Tool UTHSCSA, desarrollado en el Centro de Ciencias de la Salud de la Universidad de Texas

en San Antonio (disponible en la red en la siguiente direccion: maxrad6.uthscsa.edu. Las
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mediciones se realizaron en uno solo de los dos signa debido a que el manejo de estas
estructuras es muy complejo y resultdé muy dificil conservar ambos.

Las medidas que se consideraron para obtener el tamafio del signa fueron: Largo mayor
(denominado L1) y menor (L2) del signum, Longitud de la base del signum (BASE), Largo total
del corpus bursae (LTB) y para obtener la ubicacion del signum dentro del corpus bursae se
utilizé: Ubicacion de la base del signum dentro del corpus bursae (A) y Ubicacion de la punta

del signum dentro del corpus bursae (B) (Figura 2).

Ubicacion del signum

A) B)
Distancia de la base del corpus bursae a la punta del signum (mm
B
e T T CDC Unién del corpus bursae con el du bursae
HR""-\_‘

ductus bursae

L
corpus bursae

Distancia de la base del corpus blrsae a la base del signum (mm)

Largo total del corpus bursae (LTB) (mm)

Figura 2. Esquema que muestra las medidas tomadas para determinar A) Ubicacién de signa dentro del
corpus bursae y B) Tamario de signa en la mariposa Callophrys xami.
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Andlisis Estadisticos

Se obtuvo la estadistica descriptiva (media, mediana, desviacion estandar, error
estandar, cuartiles, minimos y maximos) de cada una de las caracteristicas medidas. La
variacién entre hembras en el estimador de tamafio corporal (largo del ala, ALA) y en las
caracteristicas genitales medidas fue cuantificada utilizando los coeficientes de variacién (CV;
desviacion estandar dividida entre el promedio de la caracteristica). Los coeficientes de
variacién se compararon mediante una prueba de homogeneidad de coeficientes de variacion
(Zar, 1999).

Se calcularon las correlaciones entre el largo del ala y las medidas de las
caracteristicas genitales.

Se estimaron las relaciones alométricas de cada una de las caracteristicas genitales.
Las relaciones alométricas son cuantificadas utilizando la funciéony = ax?, donde (x) es tamafio
de cuerpo (ALA en nuestro caso), y es la medida de la caracteristica de interés (las
caracteristicas genitales en nuestro caso), a es una constante y 8 es el coeficiente alométrico.
(Fairbairn, 1997). En la préactica, primero se realiza una transformacion logaritmica: log (y) = log
() + B log (x). Posteriormente, las relaciones alométricas se estiman mediante regresiones
lineales en las que B es la pendiente. Si (x) y (y) son medidas en la misma escala, la proporcién
(y/x) sera una constante (o) cuando B=1. Esto define igualdad geométrica o isometria. Por
extension, se presenta alometria cuando 8 # 1.Si 8 > 1, (y) se incrementa mas rapido que (x), y
(y/x) se incrementa conforme (x) se incrementa lo que da como resultado una alometria positiva
6 hiperalometria. La alometria negativa 6 hipoalometria ocurre cuando <1, lo que indica que
(y) se incrementa mas lentamente que (x) y que (y/x) decrecer conforme (X) se incrementa
(Fairbairn, 1997).

En el texto se presentan los promedios + desviacion estandar.

Andlisis de la funcién de los signa

Las predicciones acerca de la funcién de los signa que se pusieron a prueba estan
marcadas con el simbolo “»" en el Cuadro 1. Varias de estas predicciones se refieren a la
forma de los signa (P2.2, P4.3, P6.2, P6.3 y P7.2), por lo que fueron evaluadas mediante la

observacion cuidadosa de 184 especimenes bajo el microscopio y en microfotografias de los

12



signa. Debido a que otras predicciones se refieren a las relaciones espaciales que guardan los
signa, en distintos momentos durante y posteriormente a la cépula, con otras porciones del
tracto reproductor de las hembras (por ejemplo, con la apertura del conducto seminal que une
el corpus bursae con la espermateca; P4.2), con el espermatéforo (v. gr. P2.1) o con el edeago
y la vesica del edeago del macho (v. gr. P 1.1), para ponerlas a prueba se indujo la cépula
entre individuos virgenes criados en el laboratorio y las hembras (N = 63) o las parejas (N = 10)
fueron sacrificadas por congelacion (introduciéndolas en un congelador que se encontraba a
una temperatura entre -16 y -20 °C) a diferentes tiempos durante y posteriormente a la cépula.
El primer tiempo fue 20 min (N = 10), pues se requerian organismos que Sse encontraran
copulando (en el campo la duracién promedio de la copula es de 32 min y congelar a las
parejas 20 min después de iniciada la copula evita que los organismos se separen al ser
manipulados). También se sacrificaron hembras a los 15 min (N =7), 30 min (N=3), 3 h (N =
4),4h (N=3),5h(N=5),6h(N=4),6h2(N=2)7h (N=16), 7% h (N=12),8h (N=3),11 h
(N=2),y 12 h (N = 2) después de concluida la cépula. Las copulas, disecciones y fotografias
se obtuvieron como se describié anteriormente. En los casos donde fue necesario observar
estructuras mas pequefias como el edeago y la espermateca, se utilizd un microscopio 6ptico

(Olympus ® BX51).
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RESULTADOS

Descripcion de los Signa

La mariposa Callophrys xami presenta dos signa en forma de espinas triangulares cuya
base se inserta en la pared del corpus bursae y cuya punta (vértice del triangulo) se dirige
hacia el fondo del corpus bursae. Son de color marrén, mas claro en la base del signum y mas
oscuro en la parte media y la punta del mismo, lo cual sugiere diferentes grados de
esclerotizacién en distintas porciones de los signa. Cada uno de los signa se encuentra
insertado en lados opuestos de la pared interna, en el punto que equivale aproximadamente al
limite entre el primer y segundo tercio de la pared considerados a partir de la union entre el

corpus bursae y el ductus bursae (Fig. 3y 4).

Figura 3. a) y b) Genitalias obtenidas de disecciones de organismos en cépula de Callophrys

xami donde se observa la distancia que guardan los signa con la parte terminal del edeago (vesica),

durante la cépula.

13



0.7 T

061
O Mean

T 0.95*Min-Max

0.5¢
0.4}
0.3} n]

mm

0.2}

0.1p

0.0

01 . A A )
AILTB B/LTB

Figura 4. Ubicacion relativa del signum dentro del corpus bursae
en Callophrys xami. Largo total del corpus bursae (LTB); distancia de base
del corpus bursae a la base del signum (A) y distancia de la base del corpus
bursae a la punta del signum (B).

La longitud de los signa es casi tres veces mayor que el largo de su base (BASE =
0.008 + 0.002 mm; largo menor (L1) = 0.025 + 0.006 y largo mayor (L2) = 0.021 + 0.005 mm;
promedio de L1 y L2 = 0.023 + 0.005 mm). Los sigha ocupan una porcion muy pequefia dentro
del corpus bursae, ya que, tanto el largo del signa (L1 y L2) como su BASE alcanzan
promedios que representan menos de la décima parte del largo y ancho del corpus bursae

(LTB: 0.221 + 0.041 mm; ANCB 0.115 + 0.032) (Cuadro 2, Fig. 4).
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Cuadro 2. Estadistica aue describe las caracteristicas de tamafio v ubicacion de siana

Caracteristicas N Media Mediana \inim Maxi Cuartil Inf. Cuartil Sup. D.E. E.E. CcVv K-S P
Ala 3 0.21 0.21 0.14 0.2 0.19 0.24 0.02 0.00 13.1 0.10 >2
Base 10 0.00 0.00 0.00 0.01 0.00 0.00 0.00 0 2470  0.09 >2
Largo 1 10 0.02 0.02 0.01 0.04 0.0 0.02 0.00 0.00 24292 0.05 >2
Largo 2

10 0.02 0.02 0.0 0.03 0.01 0.02 0.00 0 2440  0.04 >.2

Angulo 10 66.4 68.2 2 120. 56.7 77.0 20.86 2.0 31.1 0.09 >2
Largo
promedio 10 0.02 0.02 0.01 0.03 0.0 0.02 0.00 0.00 2280  0.05 >2
Ancho/largo 10 0.38 0.36 0.21 0.85 0.30 0.44 0.10 0.0 27.8 0.08 >2
Larao total 10 0.22 0.22 0.12 0.34 0.19 0.24 0.04 0.00 18.63  0.07 >2
corpus bursae
Ancho de la bursae 10 0.11 0.12 0.04 0.18 0.08 0.13 0.03 0.00 28.07  0.09 >.2
Distancia de base del
corpus bursae a base 10 0.06 0.06 0.0 0.11 0.05 0.07 0.01 0.00 24.46 0.10 >2
del sioniim (A)
Distancia de base del 10 0.0 0.08 0.02 0.13 0.07 0.10 0.01 0.00 19.75  0.07 >2

corpus bursae a punta
del signum (B)

El analisis de homogeneidad de
caracteristicas de tamafio de signa (BASE, L1 y L2) y tamafio corporal indica que no existen

diferencias significativas entre los coeficientes de variacion (ji cuadrada = 0.01 P>0.05) (Cuadro

2).

Las tres medidas de los signa estan correlacionadas positivamente con el tamafio
corporal (Cuadro 3). Las tres medidas de los signa presentaron una hiperalometria significativa,

mientras que las medidas de ubicacién de los signa presentan una alometria nula (Cuadro 4,

Fig. 5).

Cuadro 3. Correlaciones positivas entre caracteristicas de signa y tamafio corporal (ALA)

Caracteristicas Media D.E. r(X,Y r t P N
ALA 1,641 0,103
BASE 0,008 0,002 0417 0174 2,674 0,011 36
ALA 1,641 0,103
LARGO1 0025 0006 0325 0,105 2,003 0,053 36
ALA 1,641 0,103
LARGO2 0,02 0,005 0378 0,143 2,377 0,023 36
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Cuadro 4. Coeficientes alométricos ( 8), obtenidos de la relacién entre

tamafio corporal (ALA) y caracteristicas de tamafio de los signa

Caracteristica B N R2 F P
BASE 1,572 35 0,188 7,657 0,009
LARGO 1 1,318 35 0,117 4,384 0,044
LARGO 2 1,435 35 0,153 5,980 0,020

LTB -0,014 35 0,000 0,002 0,968
A 0,031 35 0,000 0,003 0,958
B 0,385 35 0,021 0,696 0,410
A) p<0.05 B) p<0.05
' 0.035 -
0.03
0.025
7 ) N
0.02-
0.015+
T T T T T T T T T
1.4 15 1.6 17 1.8 14 15 L 17 18
AL ALA
C) p<.005 D)
0.03 0.3
0.025— 0.254 -
) LB 4 |
L2 0.024
- 0.2 -
0.0154 -
0.154
0.01: T T T T T [ A B T
1.4 1.5 1.6 1. 1.8 1. 1.5 1.6 1.7 1.
ALA ALA

Figura 5. Regresiones entre tamafio corporal (longitud del ala

izquierda, cm; ALA) y caracteristicas de tamafio de signa (mm) A)
BASE, B) L1, C) L2y D) LTB.
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Anédlisis de la Funcidn de los signa

Las observaciones realizadas permiten poner a prueba 18 de las 23 predicciones
(78.3%) de seis de las siete hipotesis planteadas acerca de la funcién de los signa (la
excepcion es la H5; Cuadro 1).

En Callophrys xami los signa no pueden servir para estimular la eyaculacién del macho,
como propone la H1, debido a que, contrario a lo que se espera de acuerdo a las predicciones
P1.1, P1.3 y P1.5, durante la copula estas estructuras no entran en contacto con ninguna parte
del edeago o de la vesica (ésta es una estructura membranosa que se encuentra dentro del
edeago, la cual sale y se inserta dentro del ductus bursae y el corpus bursae durante la
cobpula). En diez de diez disecciones de parejas en cépula se observd que apenas una
pequefia porcién de la vesica evertida entra dentro del corpus bursae, quedando muy alejada
de los signa (Fig. 3)

De acuerdo con la H2, los signa de C. xami rompen la cubierta del espermatéforo
(P2.1), ya que en 15 de 28 disecciones realizadas entre 7 y 7Y horas después de terminada la
copula, los signa estuvieron enterrados en la pared del espermatéforo y la rompieron (Figs. 6 y
9). Por otra parte, de acuerdo con la P2.2, los signa tienen forma de espina puntiaguda y
esclerotizada que parece estar disefiada para perforar, ademas de que se ubican en una
posicién que corresponde a la porcion del corpus bursae donde se deposita el espermatéforo
(el collum del espermat6foro se encuentra en su mayor parte dentro del ductus bursae, de
manera que el cuerpo de un espermatoéforo recién depositado se encuentra muy cerca de la
apertura del ductus bursae y relativamente lejos del fondo del corpus bursae), lo que podria
permitir que una contraccion lateral del corpus bursae a la altura de los signa pusiera a estas
estructuras en contacto con el espermatéforo (Figs. 3y 6).

Las observaciones realizadas permiten rechazar la segunda version de la hipétesis 2
(H2.2) que propone que es necesario romper el espermatoforo para que los espermatozoides
salgan de este y migren hacia la espermateca, ya que las disecciones muestran que las
espermatecas estaban llenas de espermatozoides a las 3 h (N = 4) después de concluida la
codpula (Figs. 7 y 9). En este tiempo los signa aun no han perforado el espermatoforo. Aunque
no tenemos datos precisos de si es necesaria la ruptura del espermatoforo para digerir las

sustancias que este contiene, sabemos que las hembras pueden reproducirse aun cuando no
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tengan signa a juzgar por una hembra que encontramos sin signa y puso un namero promedio
normal de huevos. Desgraciadamente no pudimos seguir criando descendientes de esta
hembra.

La prediccion general de H3 se cumple en C. xami, ya que los signa si entran en
contacto con el espermatoforo (aunque P3.1 no se refiere a que los signa rompan la pared del
mismo al tocarlo, como ocurre en C. xami). La versién H3.1 plantea que los signa tienen la
funcion de sujetar al espermatéforo durante todo el proceso que culmina en la transferencia de
espermatozoides hacia la espermateca, por lo que esta hipétesis puede descartarse con la
misma evidencia que se utilizd para rechazar la H2.2: los signa entran en contacto con el
espermatéforo mucho después de que ocurre la transferencia de espermatozoides.

De acuerdo con la version H3.3, los signa sirven para retener el espermatéforo en el
momento en que el edeago es retirado de la hembra. Aunque no se observé qué sucede con
los signa cuando el macho saca el edeago de la hembra, parece poco probable que H3.3 sea
correcta debido a que la forma y dureza de los sigha, aunada a la relativamente delgada
cubierta del espermatéforo (observacién personal), hacen poco probable que los signa puedan
sujetar el espermatoforo sin romperlo. Es decir que si los signa tocaran el espermatéforo al
momento de que sale el espermatdforo, este se habria roto desde este momento y no entre 7 y
7Y% horas después.

En C.xami se puede descartar la H4 porque los signa no funcionan como filtros que
permiten el paso de los espermatozoides, a la vez que evitan que el ductus seminalis se
bloguee con particulas mas grandes (Hinton, 1964), tales como fragmentos de espermatéforo.
Ninguna de las tres predicciones de esta hipétesis encuentra apoyo en las observaciones de C.
xami. La migracién de los espermatozoides hacia la espermateca ocurre mucho antes de la
degradacion de los espermatéforos por lo que la prediccién P4.1 no se cumple (Fig. 7 y 9).
Contrario a lo esperado, de acuerdo con la P4.2, los signa no se encuentran cerca de la
apertura del ductus seminalis, ya que esta Ultima se encuentra ubicada en el ductus bursae,
mientras que los signa se encuentran a la altura del primer tercio del corpus bursae. Por otra
parte, la forma de espina delgada y relativamente pequefia de los signa de C. xami no parece

ser el disefio mas adecuado para actuar como un filtro (P4.3).
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La evidencia con que se cuenta no permite evaluar la H5. Sin embargo, al examen de
los signa bajo el microscopio no hemos encontrado evidencia de pelos u otras estructuras cuya
forma y ubicacién sugieran un érgano sensorial.

Al igual que con la H1, la H6 en todas sus versiones se puede descartar por el hecho
de que el contacto requerido entre los signa y el edeago o la vesica nunca ocurre (Fig. 3).
Ademas, la morfologia de los signa y el edeago no sugiere siquiera la existencia de estructuras
“complementarias” que permitan un “acoplamiento” (Figs. 3y 8).

Finalmente, las observaciones de C. xami proveen evidencia en contra de las tres
predicciones de la H7. En primer lugar, ningin aspecto del edeago o de la vesica sugiere la
existencia de estructuras que pudieran causar un dafio mecanico a las paredes del corpus
bursae (P7.1). La carina del edeago no tiene aspecto puntiagudo ni tiene forma de sierra o
navaja, y no parecen existir cornuti en la vesica (Fig. 8). En segundo lugar, la forma de espina
angosta de los signa de C. xami no tiene el aspecto de una estructura disefiada para actuar
como escudo contra espinas puntiagudas o sierras y navajas bien afiladas (P7.2) (Fig. 8). Por
Ultimo, como ya se mencion6 anteriormente, durante la cépula solo una pequefia porcion de la
vesica entra dentro del corpus bursae y no parece posible que esta porcion pudiera siquiera
tocar las paredes del mismo, ademas de que los signa en ningin momento parecen entrar en
contacto con la vesica (de hecho parecen estar bastante alejados uno de otro) (Fig. 3), por lo

que no tiene sentido la P7.3 para esta especie.
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Figura 6. Corpus bursae de Callophrys xami (a) signum perforando un espermatéforo y (b)
acercamiento de un signum rompiendo un espermatéforo en otro organismo.
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Figura 7. Espermatecas de diferentes hembras de Callophrys xami después de distintos tiempos

de concluida la copula: a) Corpus bursae y espermateca 15 minutos después; b) 3horas, c) 6 1/2horas y d)
8horas.
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Figura 8. (a) Organo copulatorio (edeago) completo de un macho de Callophrys xami), (b) y (c)
Acercamientos de la parte terminal del edeago (vésica) de organismos de Callophys xami.
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DISCUSION

La distribucion taxondmica y la diversidad morfolégica de los signa sugieren que estos
organos han evolucionado de manera rapida y divergente (con respecto a otras estructuras), un
patron caracteristico de intensa seleccion sexual actuando en las caracteristicas de los
genitalia. Esta interpretacion se ve reforzada por el hecho de que los signa son estructuras que

utilizan los taxénomos para distinguir a las especies (Sanchez, 2004).

Morfologia de los Signa de Callophrys xami

De acuerdo a la hipétesis de la seleccién sexual, las caracteristicas de los genitalia se
encuentran sujetas a seleccion sexual direccional intensa (Arnqvist, 1997), y teéricamente se
espera que presenten niveles de variaciéon reducidos (como caracteres “clasicos de seleccién
sexual”; Kirkpatrick y Ryan, 1991). Sin embargo, contrario a esta prediccion, las caracteristicas
sujetas a selecciéon sexual tipicamente presentan niveles de variacion altos. Pomiankowski y
Moler (1995), en su revision que incluyé 30 especies compararon la variaciéon genética entre
caracteristicas blanco de seleccidon sexual y caracteristicas de morfologia general, vy
encontraron altos o intermedios grados de variacion genética en caracteristicas sujetas a
seleccion sexual como resultado de altos niveles de varianza genética aditiva. Nuestros
resultados, acorde a lo esperado por la hipdtesis de seleccién sexual, muestran que las
caracteristicas de los signa presentan CV mas altos que los CV de la caracteristica del tamafio
general del cuerpo. Sin embargo, estas diferencias no resultaron significativas. En un estudio
de 20 especies de insectos y arafias Eberhard y colaboradores (1998) también encontraron
gue los CV de caracteristicas genitales eran similares a los de caracteristicas que
supuestamente no estan sujetas a seleccion sexual. House y Simmons (2002) sugirieron que
los valores de variacion fenotipica pueden ser mejor entendidos en términos del balance entre
seleccion sexual y natural sefialando que la seleccidén natural deberia favorecer estructuras de
una forma y tamafio apropiado para facilitar los mecanismos basicos de copula y transferencia
de esperma, y la seleccion sexual direccional via éxito en la fertilizacion, deberia tener el
potencial para elaborar esas estructuras, conduciendo a la variacion en morfologia genital pero
solo al grado en que los mecanismos de cépula no fueran comprometidos. Moczek y Nijhout

(2004), realizaron un estudio experimental con el escarabajo Ontophagus taurus que consistio
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en remover células precursoras genitales y sus resultados sugieren que las caracteristicas
genitales y de morfologia general pueden actualmente competir por un recurso comun durante
el desarrollo. Arnqvist (1994), en su estudio con chinches patinadoras (Gerris odontogaster),
encontrd que la mortalidad diferencial entre fenotipos durante eventos ontogenéticos pudo
potencialmente no solo influir la evolucion del tamafo corporal, sino, también restringir la
evolucién de caracteristicas sexuales secundarias.

Por otro lado, nuestros resultados muestran una correlacion positiva entre el tamafio
corporal y caracteristicas del tamafio de los signa, lo cual sugiere al menos en alguna medida,
gue la pleiotropia puede estar jugando un papel en la evolucién de las caracteristicas de
tamafio de los signa (Arngvist, 1997).

Encontramos una relacion alométrica positiva (hiperalometria) entre el tamafio
corporal y los tres estimadores del tamafio de los signa (BASE, L1y L2), es decir, el tamafio de
los signa se incrementa mas rapidamente que el tamafio corporal. Hosken y Stockley (2004)
mencionan que la hiperalometria esta asociada con la existencia de seleccion direccional sobre
la caracteristica. En el caso de C. xami podria ocurrir que las hembras mas grandes reciben
espermatéforos con cubiertas mas gruesas (debido a que son mas “valiosas” para los machos,
ya que podrian producir mas descendientes) que requieren signa mas grandes para romperse.
Por otra parte, Green (1992) propone que las caracteristicas genitales pueden ser
hiperalométricas por al menos dos razones. La primera, es que el tamafio corporal no influye
en el éxito reproductivo. Sin embargo, este no es el caso en las hembras de Lepidoptera en
general (Miller, 2005) y de C. xami en patrticular (C. Cordero, datos no publicados), ya que el
tamafio se correlaciona positivamente con el nimero de huevos producidos. La segunda razon
propone que los caracteres genitales se incrementan mas rapidamente que el tamafo corporal
como resultado directo de un ambiente limitado, donde los costos de alcanzar una talla corporal
grande resultan mucho mas elevados que los beneficios que esto pudiera traer. En el caso de
los signa de C. xami esta explicacién tampoco parece plausible debido a que las larvas fueron
criadas individualmente (es decir, en ausencia de competencia), con alimento ad libitum y en

condiciones ambientales benignas.
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Funcion de los signa de Callophrys xami

La evidencia obtenida en este estudio indica que la funcién de los signa en C. xami es
la de romper los espermatoforos (Hipotesis H2). Esto se ve apoyado por el hecho de que los
signa poseen la forma y ubicaciébn adecuadas para perforar el espermat6foro. Los
espermatozoides migran hacia la espermateca mucho antes que se rompa el espermatéforo.
Por lo anterior, y por el hecho de que existe evidencia que sugiere que las hembras obtienen
recursos de los espermato6foros (C. Cordero, datos no publicados), me inclino a pensar que al
romper los espermatéforos los signa permiten iniciar la utilizacién y digestion de las sustancias
que contienen (H2.1).

Aunque la prediccién general de H3 se cumple, parece dificil que los signa de C. xami
tengan como Unica funcién el sostener el espermatéforo, ya que dificilmente pueden hacer esto
sin romperlo.

Para evaluar H5 es necesario hacer estudios micro-estructurales y fisiolégicos para
determinar si los signa pueden actuar como 6rganos sensoriales que permiten detectar la
presencia y medir el tamafio de los espermatéforos. Sin embargo, al examinar los signa bajo el
microscopio no encontré evidencia de pelos u otras estructuras cuya forma y ubicacion

sugieran un érgano sensorial.

Funcion de los signa en Otros Lepidoptera

¢Podemos generalizar que la funcién de los signa es romper la pared de los
espermatéforos para permitir la utilizacion de las sustancias que contienen?
Pienso que la respuesta es no, ya que los signa son estructuras que presentan una amplia
variacién entre especies en el tamafio, forma, nimero, grado de esclerotizacién y ubicacion
dentro del corpus bursae (Sanchez, 2004), y para algunas especies de lepiddpteros, las
caracteristicas de los signa pudieran ser compatibles con algunas de las funciones descartadas
para C. xami. Por ejemplo, los signa pudieran funcionar como érganos que permiten el
“acoplamiento” (“locking”) de estructuras complementarias del edeago, tales como la carina o
los cornuti (H6). Mikkola (1992, 1993), en sus estudios con especies del género Apamea
(Noctuidae) y Eupithecia (Geometridae) presenta evidencia de correspondencia entre las

caracteristicas de la bursa copulatrix y el edeago que interpreta como un mecanismo “llave-
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cerradura” que ha evolucionado de aislamiento reproductivo post-copulatorio. Nauman (1987
En Mikkola, 1992), también encuentra correspondencia morfolégica en Zygaena Fabricius
(Lepidoptera: Zygaenidae), entre los genitalia de machos y hembras relacionados con la
insercion del edeago dentro del ductus bursae. Sin embargo, la correspondencia anatémica no
es en si misma una prueba de la hipotesis “llave-cerradura” pues tal compatibilidad puede ser
mucho mejor explicada por otras hipétesis evolutivas como la seleccién sexual por eleccion
criptica de las hembras; el reconocimiento genital por estimulaciéon, competencia espermatica o
el pleiotropismo (Eberhard, 1985). Arnqvist (1998), en un estudio comparativo donde incluyé
cuatro 6rdenes de insectos que difieren en sistemas de apareamiento proporciona clara
evidencia en contra de la hipotesis de llave-cerradura como mecanismo que explique la
evolucién de la genitalia. Por otro lado, tampoco puede descartarse la posibilidad de que en
otras especies los signa puedan funcionar como escudos que eviten dafio al corpus bursae.
Por ejemplo, en el género Dichomeris (Lepidoptera: Gelechiidae), se presentan diversas
especies (Dichomeris horoglifa, hodgesi, obsepta, malacodes, cuspis, violacula, acritopa,
polygona, saxafurca, varifurca, bifurca) (Li y Zheng, 1996), con edeagos que presentan
estructuras en forma de lébulos fuertemente esclerotizadas que podria pensarse dafian el
corpus bursae y signa muy esclerotizados que pudieran actuar como escudos protectores que
evitan el dafio que pudieran causar dichos I6bulos. Existen algunos trabajos que sugieren que
la evolucion de contrapartes femeninas reducen el dafio producido por estructuras masculinas,
esas contrapartes femeninas pueden ser respuestas de tipo morfoldgicas, fisiolégicas o
conductuales (Reinhardt et al. 2003), por ejemplo, las hembras de las chinches patinadoras
(Heteroptera: Gerridae), presentan espinas abdominales como una contradaptacion
morfolégica a prolongados ganchos utilizados por los machos para sostenerlas (Arnqvist y
Rowe, 2002). Por otro lado evidencia experimental sugiere que una estructura anatémica
llamada spermalege presente en hembras de la chinche Cimex lectularius, ha evolucionado
como una contradaptacion para reducir los costos impuestos debidos a inseminacién
traumatica departe del macho (Reinhardt et al. 2003). Crudgington y Siva-Jothy (2000),
encontraron que hembras de Callosobruchus maculatus patean constantemente a sus parejas
durante la copula como una conducta que reduce el dafio genital producido por espinas

fuertemente esclerotizadas presentes en el 6rgano intromitente de los machos. La forma de los
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signa de muchas especies sugiere que la ruptura de los espermatéforos podria ser una funcion
bastante comudn (Hinton 1964; Rogers y Welles, 1984; Tschudi-Rein and Benz, 1990; Cheong
et al, 1990; Sanchez, 2004), no obstante, no podemos descartar que la ruptura tenga como fin
de permitir o ayudar a que los espermatozoides salgan del espermatoforo y migren hacia la
espermateca (H2.2), mas que permitir el uso de los recursos contenidos en el espermatéforo
(H2.1). Sin embargo, nosotros nos inclinamos mas por H2.1 debido a que, de acuerdo con
Drummond (1984) y Simmons y Siva-Jothy (1998), la migracion de los espermatozoides del
espermatéforo hacia la espermateca requiere que la apertura por donde salen los
espermatéforos esté perfectamente opuesta a la desembocadura del ductus seminalis (la cual
puede encontrarse en el ductus bursae o en el corpus bursae) y es posible que el rasgado o
perforacién del espermato6foro afecten negativamente este acomodo.

Si los signa son necesarios para tener acceso a los nutrientes contenidos en el
espermatéforo, ¢como adquieren dichos nutrientes las especies sin signa? A juzgar por la
hembra que encontramos sin signa, parece que esta estructura no es necesaria en Callophrys
xami para que las hembras puedan poner un ndmero de huevos cercano al promedio y que
estos puedan eclosionar, sin embargo, desafortunadamente no pudimos realizar experimentos
gue nos pudieran indicar si la ausencia de signa evita la degradacion de los espermatéforos o
si esta ausencia afecta la tasa de degradacion de los mismos. Importante variacion ha sido
reportada en cuanto a la presencia de signa en la mariposa Mitoura b. barryi. La variacion en la
presencia de los signa puede ser resultado de algun tipo de mutacién o restricciébn ambiental
donde los costos de producir dicha caracteristica excedan los beneficios de su desarrollo. Por
ejemplo, Miller y Pitnick (2003), encontraron que hembras de Drosophila melanogaster pueden
enfrentar los costos del tiempo que se necesita para desarrollar grandes érganos de almacén
de esperma, debido a que obtienen considerables beneficios al almacenar grandes cantidades
de esperma. Sin embargo estos costos pueden haber impedido la evolucién de estructuras
similares en otras Drosophilas.

Por otro lado, en especies monandricas no esperamos que los espermatoforos sean
dificiles de romper debido a que en estas especies suelen presentarse cubiertas de
espermatdéforos delgadas (por ejemplo, se podria lograr la ruptura o perforacién con ayuda de

alguna enzima o simplemente con la presion generada por las paredes del corpus bursae al
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contraerse). Sin embargo, existen algunas especies polidndricas en las que no existen signa
(por ejemplo, el hespérido Urbanus proteus; Sanchez, 2004). Una posible respuesta se
encuentra en el estudio realizado por Cheong y colaboradores (1990) donde se incluyen 12
especies de la familia Pieridae, un grupo altamente polidndrico (obviamente con algunas
excepciones). Estos autores encontraron que la pared interna del corpus bursae presenta finas
protuberancias que sostienen el espermatéforo y ayudan a rasgarlo. Estas protuberancias
aparentemente sustituyen a los signa pues, se ha encontrado que dichas estructuras varian
entre especies y su tamafio y grado de rigidez estan relacionados de manera inversa con la
existencia de signa en el corpus bursae.

¢Por qué serd necesario que las hembras de Lepidoptera desarrollen un érgano
especializado para la ruptura de los espermatéforos? Cordero (2005) plantea hipétesis sobre el
origen evolutivo de los signa y todas ellas suponen que las hembras obtienen recursos de los
espermatéforos transferidos por los machos. Una hip6tesis considera que cambios en las
condiciones ambientales que favorecen un incremento en la tasa de oviposicion, también
podrian favorecer la evolucion de los signa. Otro grupo de hip6tesis propone que la coevolucion
sexual es la responsable de la evolucion de los signa. Por ejemplo, la relacion inversa entre la
duracién del periodo refractario de las hembras y la cantidad de eyaculado remanente en el
corpus bursae, observada en muchos lepidépteros, favorece en los machos la evolucion de
espermatéforos gruesos con alto contenido de quitina que incrementan la duracion del periodo
de no-receptividad sexual mas all4 del éptimo para las hembras. En estas condiciones, la
seleccion favorecera en las hembras la evolucion de los signa como una contra-adaptacion
para restaurar el optimo en las hembras incrementando la tasa de digestion de los
espermatéforo. Existen diversos trabajos que han abordado la coevolucién a nivel genital en
insectos los cuales sugieren que los conflictos entre los sexos sobre el control de decisiones
reproductivas pueden conducir a coevolucién de caracteristicas sexuales de machos y
hembras (Arnqgvist, 1989; Arnqgvist y Rowe, 2002; Sakaluk et al., 1995; Crudgington y Siva-
Jothy, 2000; Reinhardt et al., 2003). Por ejemplo, Cordoba-Aguilar (2005), sugiere una posible
coevolucion en la libélula Calopteryx haemorrhoidalis. El encontr6 que el edeago de esta
especie presenta considerable variacion y una correlacién positiva con el volumen de esperma

que puede ser expulsado de la espermateca. Al mismo tiempo, encontré que las hembras de C.
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haemorrhoidalis presentan una reduccién significativa de nimero de sensilios lo que consideré
un posible mecanismo de respuesta coevolutiva para hacer que la expulsién de esperma por

los machos sea menos efectiva.
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