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. RESUMEN

Oecanthus niveus, una especie de grillo de arbol, habita el Valle
de Tehuacan, México, durante todo el afio. Los machos solitarios
emiten cantos que atraen a hembras receptivas. Su cortejo y
apareamiento es similar al de otras especies de grillos de arbol. En
este estudio evaluamos: 1) la relacion entre el tamafio corporal del
macho y el periodo y amplitud de su canto de llamamiento; 2) la
eleccion de las hembras, exponiéndolas a cantos de Illamamiento con
amplitud y periodo contrastantes. Ademas, 3) evaluamos el riesgo de
depredacidon asociado a los patrones de canto preferidos por las
hembras. Nuestra hipotesis contemplé 1) una relacién negativa
significativa entre el tamafio corporal de los machos y el amplitud y
periodo de sus cantos de llamamiento, 2) que las hembras prefieren
los patrones de cantos asociados a machos grandes, y 3) que hay un
alto riesgo de depredacion asociado con estos patrones. De acuerdo
con nuestras expectativas, encontramos una relacion significativa
entre el tamafio corporal de los machos y sus patrones de canto. Las
hembras mostraron una preferencia por un canto grabado con la
amplitud correspondiente a un macho relativamente grande. Sin
embargo, no se detectd algun incremento de depredacion en un
experimento realizado en el campo para este patron de canto. La
amplitud del canto es un indicador confiable del tamafio del macho
gue no tiene costos de depredacidon asociados. Las hembras podrian
obtener beneficios directos y/o indirectos como resultado de su

preferencia al elegir pareja.



II. INTRODUCCION

La seleccion sexual permite explicar la evolucion de caracteres
gue les confieren ventajas a ciertos individuos sobre otros organismos
del mismo sexo en el apareamiento. La seleccion sexual puede actuar
inter y/o intrasexualmente. La seleccion intrasexual favorece la
evolucion de atributos que incrementan las ventajas competitivas de
los machos y hembras sobre sus oponentes, tales como cuernos,
espolones, mecanismos sensoriales para detectar hembras y una gran
capacidad de desplazamiento para encontrarlas y aparearlas antes
gue otros machos (Andersson e Iwasa 1996). La seleccidn intersexual o
eleccion de pareja lleva a la evolucion de caracteres relacionados con
el cortejo, como son los regalos nupciales, patrones de coloracion

vistosos y cantos (Kokko et al. 2003).

Como resultado de la eleccién de pareja las hembras pueden
obtener beneficios directos y/o indirectos. Los beneficios directos, o
materiales, repercuten positivamente sobre la adecuacion femenina,
por medio de recursos nutritivos “donados” por los machos antes,
durante o después de la copula (“regalo nupcial”) (Brown 1999;
Fedorka y Mousseau 2002a). Estos “regalos” pueden aumentar la
longevidad (Wagner y Harper 2003), fecundidad o tasa reproductiva
de las hembras (Fedorka y Mousseau 2002b). Los beneficios indirectos
son ventajas transmitidas genéticamente a la siguiente generacion
(ver Fedorka y Mousseau 2002a), como por ejemplo el tamafio

corporal o habilidad de forrajeo.

En diversas especies de vertebrados e insectos los machos utilizan
cantos para atraer a las hembras, y las hembras pueden evaluar a los
machos a través de estos cantos (ver Brown et al. 1996; Gray 1997;
Brown 1999; Wagner y Reiser 2000). Se considera que los cantos de los

machos son sefiales “honestas” debido a que son energéticamente



costosos (Hack 1998; Hoback y Wagner 1997), y el nivel de la emision
del canto se incrementa proporcionalmente con la calidad del macho.
A su vez, la probabilidad de que una hembra se aparee se incrementa
proporcionalmente con la magnitud de la sefial (Searcy y Nowicki
2005). Los machos mas competitivos (e.g. de mayor tamafio; Simmons
1986), al tener la capacidad de obtener mas nutrientes pueden
invertir mas en su condicion corporal y produccién de canto que
machos de menor calidad (Wagner y Hoback 1999), o en la calidad
proteica de sus regalos nupciales, como es el caso de los machos
grandes de Oecanthus nigricornis (Bussiere et al. 2005). El canto
también aporta informacion con respecto a si el macho alberga algun
parasito, como es el caso de Teleogryllus oceanicus (Zuk et al. 1998),
su habilidad de resistir patdogenos (Ryder 2000) y si tiene alguna

enfermedad de transmision sexual (Hurst et al. 1995).

Los cantos varian entre machos, por lo que sus elementos (pulso y
frecuencia) pueden ser comparados y evaluados por las hembras
(Brown et al. 1996; Wagner y Reiser 2000). La frecuencia se encuentra
relacionada con el tamafo del cuerpo que emite el canto; los machos
mas grandes producen frecuencias mas bajas (ver Brown et al. 1996;
Brown 1999; Scheuber et al. 2003). Las tasas de los pulsos pueden
depender del estado nutricional de los machos. Asimismo, es posible
gue un buen estado nutricional indique “buenos genes” (Hoback y
Wagner 1997; Wagner y Hoback 1999; Scheuber et al. 2003).

Los machos enfrentan costos indirectos, que tienen una influencia
negativa no inmediata sobre su adecuacién. Un ejemplo es el gasto
energético que implica el canto (Kotiaho 2001). Asimismo, los
patrones de canto preferidos por las hembras pueden incrementar el
riesgo de depredacion de los machos que los emiten (Thornhill y
Alcock 1983; Andersson e Iwasa 1996; Wagner 1996; Zuk et al. 1998;
Gray y Cade 1999). Los depredadores pueden ser gatos, garzas y



geckos, entre otros (Walker y Masaki 1989) o parasitoides (Cade 1975;
Zuk et al. 1998; Kolluru et al. 2002; Muller y Robert 2002) tales como
los taquinidos (ver Huber y Gerardt 2002; Kan et al. 2003).

Especie de estudio

Oecanthus niveus habita el Valle de Tehuacan, Puebla, en México,
durante todo el afio (Cueva del Castillo, datos no publicados). Las
hembras muestran fonotaxis positiva por los cantos de los machos de
su especie (Walker 1957). EI comportamiento sexual de O. niveus es
similar al de otras especies de Oecanthus. Los machos cantan para
atraer a hembras, y después de que una se ha aproximado a él,
levantan las alas para exponer la glandula metanotal (Brown 1999), la
cual gradualmente secreta una sustancia mientras la hembra lo
consume antes, durante y después de la copula (Bussiere et al. 2005).
El macho le transfiere un espermatéforo a la hembra poco después de
gue la alimentacion de cortejo ha comenzado. Después de la copula,
la hembra continda alimentdndose de la glandula metanotal.
Finalmente, ella deja de alimentarse de la glandula, se quita el
espermatoforo y se lo come, de manera que interrumpe la
transferencia de esperma. En O. nigricornis la secrecién glandular

incrementa la fecundidad de la hembra (Brown 1997).

Los machos emiten cantos de “llamado” sobre una hoja o tallo,
empezando entre las 18:00 y 19:00 hrs, y terminando entre las 5:00 y
6:00 hrs. Se han observado en plantas de Mirabilis oblongifolia y
Wigandia urens. Las hembras ovipositan en plantas de Montanoa sp,
Mirabilis oblongifolia y Wigandia urens. Las ninfas y los adultos son
depredados por diferentes especies de arafias y por un hemiptero

(Cueva del Castillo, observacion personal).



Como objetivos de este trabajo se plantearon:

i) Identificar si las hembras de O. niveus discriminaban a los
machos por su canto y su tamafio, y si existia una preferencia por

alguno.

i) En el caso de que las hembras mostraran una preferencia por
alguno de los cantos, identificar si este podria impulsar un costo al

incrementar el riesgo de depredacion.

Se esperaba que las hembras de O. niveus mostraran preferencias
por los cantos de machos grandes, ya que existe la posibilidad de que
obtengan tanto beneficios directos como indirectos como resultado de
su eleccién (ver Fedorka y Mousseau 2002a; Fedorka y Mousseau
2002b; Bussiere et al. 2005). También esperabamos que los cantos de
los machos mas grandes atrajeran a mas depredadores auditivos que

los de los machos mas pequefios.



I1l.METODO

Colecta y Mantenimiento de los Grillos

Se colectaron aproximadamente 300 ninfas de Oecanthus niveus en
los bordes del rio “salado” en Zapotitlan Salinas, Puebla, entre
vegetacion xerdfita. Estas se trasladaron al Laboratorio de Ecologia de
la FES Iztacala, UNAM, en el Distrito Federal. Se repartieron
aproximadamente 50 ninfas en 6 botes de 2 litros, que contenian
pedazos de tul negro para facilitar la muda, y fueron expuestas a un
fotoperiodo de 12:12 hrs, a una temperatura de 23°C, con comida y
agua suministradas ad libitum. El agua y la comida se cambiaron cada
tercer dia. La comida constd de una mezcla a base de croquetas para
conejo preparada por el vivario de la FES Iztacala, UNAM. El agua se

proporcioné en tubos Eppendorf de 2ml con tapones de algodon.

Cada tercer dia se separaba a los adultos de las ninfas en la
medida en que iban emergiendo de su ultima muda. Las hembras
adultas se mantuvieron por separado en botes de 500ml rotulados con
la fecha de su dltima muda, bajo las mismas condiciones de
fotoperiodo y alimento que las ninfas. Los machos fueron sacrificados

por congelamiento.
Experimento de Fonotaxis

Ochenta y seis hembras fueron sometidas a un experimento de
fonotaxis. Cada hembra fue expuesta al canto de los machos (ver mas
adelante) después de dos semanas de haber alcanzado la etapa

adulta.

Se emplearon dos patrones de canto de machos de diferente
tamafio, los cuales muestran diferencias en su periodo y amplitud (ver
Fig. 1). Los machos de O. niveus muestran una relacion negativa entre

su tamafo (longitud del ala delantera) con la amplitud y el periodo de



las ondas de los cantos de atraccion o llamada (datos no publicados;

ver Fig. 2).

Se sigui6 el método descrito por Brown et al. (1996), a media luz.
Cada hembra se colocé en el centro de una arena experimental de
1.2m de diametro, dividido en 12 secciones iguales, y con un circulo
trazado de 1m de diametro (ver Figura 3). Utilizando a dos Walkman
Panasonic RQ-CR0O7V y 2 bocinas Radio Shack 19-3182, se reprodujeron
los dos cantos seleccionados en extremos opuestos de la arena. Se
consider6 como resultado cuando una hembra cruzara la linea que
marcaba 1m de didmetro desde el centro, dentro de los 5 minutos
posteriores al inicio de los cantos. Se recogia a la hembra
inmediatamente después de que esto sucediera, sin darle oportunidad
de que se continuara desplazando. Si la hembra cruzaba la linea
estando dentro de una seccién que no correspondiera a una de las tres
secciones mas cercanas a alguna de las bocinas, se consideraba como
un resultado de fonotaxis negativa. Si la cruzaba dentro de una de las
tres secciones cercanas a alguna de las bocinas, se le consideraba
como una fonotaxis positiva. Los cantos se reprodujeron a
aproximadamente 70.1 db, que corresponde al volumen promedio
escuchado durante la grabacién de los cantos, utilizando un
ruidémetro TES-1350A.

Después del experimento las hembras fueron sacrificadas por
congelamiento y medidas. Los datos se analizaron utilizando la prueba

estadistica de ji cuadrada.
Canto y Riesgo de Depredacion

Se fabricaron dos trampas sonoras de botes de plastico cilindricos
de 5 cm de profundidad y 13 cm de diametro, cada uno adherido a
una bocina Radio Shack 19-318A conectado a un Walkman Panasonic

RQ-CRO7V, y cubiertas por dentro de papel matamoscas Caza Facil'®



(ver Figura 4). En estas trampas se reprodujeron los mismos patrones
de canto utilizados en el experimento anterior. Las bocinas fueron
calibradas con un ruidémetro TES-TES-13502 a aproximadamente 70.1
db. Las trampas se montaron en el sitio de trabajo, sujetadas a ramas
de Wigandia urens, a aproximadamente un metro y medio del suelo y
en una bifurcacion de rama. La distancia entre ambas trampas fue de
4 metros. Los cantos de las trampas se reprodujeron de las 19:00 a las
06:00 hrs, durante dos semanas, con un intervalo de un mes entre

semana y semana en octubre y noviembre del afio 2005.



IV. RESULTADOS

Experimento de Fonotaxis

Del namero inicial de ninfas colectadas en el campo 86 hembras
llegaron a la etapa adulta, las cuales fueron empleados en el
experimento. De estas, 43 mostraron una respuesta de fonotaxis
positiva. ElI 27.9 % de ellas mostraron preferencia por el canto del
macho chico, y el 72.1 % por el canto del macho grande (X*= 8.40,
g.l.=1; p=0.0038; Fig. 5).

Canto y Riesgo de Depredacion

Ningun tipo de parésito ni depredador se encontré en las trampas
auditivas a lo largo de todo el ensayo, aunque otros organismos tales

como polillas, hormigas y moscas quedaron atrapados.



V. DISCUSION

Los resultados indicaron que las hembras de O. niveus fueron
atraidas por el canto de un macho de mayor tamafo. Las hembras
pueden distinguir los fenotipos de los machos a través de su canto.
Esto coincida con estudios realizados con otras especies de grillos, en
las cuales también se observd este comportamiento (Bateman et al.
2001; Fedorka et al. 2002b; Simmons 1986; Gray 1997). Como
resultado de su eleccion, las hembras podrian obtener beneficios
materiales o genéticos. Los machos grandes podrian “donarle” a las
hembras “regalos nupciales” en mayor cantidad y/o mejor calidad.
Asimismo, si el tamafio de los machos fuera heredable, entonces esto
podria constituir un beneficio indirecto, dado que los hijos tendrian

un tamafo atractivo.

Bertram y Warren (2005) sugieren que existe un compromiso (ver
Soler et al. 2001) entre tener un canto atractivo y un incremento en
el riesgo de depredacion. También se ha sugerido que existe un
compromiso de parte de las hembras, al preferir aparearse con
machos inferiores como una estrategia de evasion de depredadores
gue pudieran acercarse a un macho grande de mayor calidad
(Hamilton et al. 2006). Es poco probable que estas disyuntivas ocurran
en la poblacion de O. niveus que se estudid, ya que no se observo a
ningun parasito o depredador auditivo, a pesar de que se sabe que si
existen varias especies que potencialmente podrian atacar a O. niveus
en la zona (Cueva del Castillo, datos no publicados). Quizas estos
parasitoides tengan presas especificas. Sin embargo, es necesario
considerar que el periodo de trampeo soOlo abarcé un intervalo
pequeiio del tiempo total de la temporada de reproduccion. Es
posible que los depredadores acusticos sean mas abundantes en otros

periodos que no fueron considerados en el muestreo. No obstante,
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esto puede ser poco probable, ya que la maxima densidad poblacional
de O. niveus en la zona de estudio se alcanza entre los meses de
noviembre y enero, periodos cercanos a las fechas de muestreo.
Ademas es necesario sefialar que no se encontraron evidencias del
ataque de parasitoides en organismos colectados durante todo el afio
(Romero-Mata datos no publicados). Por otra parte es necesario
considerar que la reproduccién de los cantos se realizd en condiciones
ambientales. Esto implica que existian cantos de machos rivales en la
zona y otros ruidos ambientales que podrian reducir la eficiencia de

las trampas sonoras.

Considerando que i) en el laboratorio los cantos utilizados en el
campo atrajeron hembras de la especie y ii) que en las trampas
fueron capturadas especies de insectos que no depredan a O. niveus,
se considera que los resultados indican una ausencia de parasitoides
orientados por el sonido, aunque este disefio experimental no
considera a organismos de mayores dimensiones, tales como lagartijas

o0 artrépodos de gran tamafio que pudieran escapar de las trampas.

Los resultados sugieren que los machos no incrementan el riesgo
de depredacion por emitir cantos atractivos. Sin embargo, podrian
seguir existiendo altos costos energéticos asociados a la emision del
canto (Hack 1998; Hoback y Wagner 1997), los cuales podrian ser

cubiertos por los machos de mayor tamafio.

En ausencia de costos directos asociados a la emision del canto, es
posible que en Zapotitlan Salinas los patrones de canto de O. niveus
sean moldeados por seleccion sexual direccional a favor de los machos

grandes.
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VI. ANEXO. Figuras.
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Fig. 1. a) Oscilograma del canto de llamado de machos de O. niveus que
muestra una serie de 3 trenes compuestos de cinco pulsos cada uno (Se
analizé la duracion de un tren de 5 pulsos (A) y el periodo del tren (B) de

los cantos de llamado). b) Espectrograma, y c¢) Espectro de la potencia del

canto de llamado de O. nivels.
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Fig. 2. Relaciéon entre la longitud del ala y el fémur IIl de los machos

de O. niveus con el pulso y periodo de sus cantos. Sélo se muestran las

relaciones que resultaron significativas.
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Fig. 3. Diagrama de la arena experimental empleada para el

experimento de fonotaxis en O. niveus.

Fig. 4. Trampas sonoras utilizadas en el campo para el experimento

de depredacion auditiva, colocadas sobre Wigandia urens.
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X?=8.40 p = 0.0038

35

Numero de hembras atraidas por el canto

Chico Grande

Canto del Macho

Fig. 5. Numero de las hembras atraidas por los cantos emitidos por
machos chicos y grandes de O. niveus en el experimento de play back

en el laboratorio.
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