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Resumen

El cuidado parental puede definirse como cualquier serie de conductas realizadas
por los padres, con las cuales aumentan la supervivencia y/o el éxito reproductivo
de las crias. De los millones de especies de insectos, en la familia Belostomatidae
se encuentra el 99 % de las especies de insectos que realizan cuidado paternal
exclusivo. En el género Abedus, la hembra coloca los huevos en el dorso del
macho y este los transporta, ventila y limpia hasta su eclosion en condiciones
subacuaticas. Estas actividades tienen costos energéticos, como la actividad fisica
al realizar los movimientos de ventilaciéon asociados al cuidado parental. Por lo
tanto, la condicion del padre podria deteriorarse conforme avanza el tiempo de
cuidado parental. El tiempo de cuidado parental puede ser modulado por
condiciones ambientales como la temperatura. En ambientes acuaticos con
temperaturas altas, la tasa de embriogénesis es mas rapida, lo que redunda en un
menor tiempo de cuidado parental. Asimismo, la condicion de los machos puede
variar debido al tamafio de la puesta que portan y al esfuerzo parental que
realicen, ya que este cambia conforme el grado de desarrollo de los huevos
avanza. En este trabajo evalué la condicion fisiolégica de los machos parentales
con cuidado reciente y prolongado mediante el andlisis de sus reservas
energéticas (lipidos, glucdégeno y carbohidratos). Para ello, estimé el niumero de
huevos portados por cada macho parental, el grado de desarrollo en el que se
encontraban los huevos, y la longitud y peso de los padres. Comparé el contenido
de reservas de machos colectados durante invierno y verano, asi como entre

grupos de machos con cuidado parental reciente (huevos recientemente puestos)



o prolongado (huevos préximos a la eclosion). A su vez, relacioné el contenido de
reservas con el numero de huevos, el grado de desarrollo, longitud y peso.
Encontré que la condicion de los machos difiere estacionalmente. Asimismo, los
machos con un mayor numero de huevos presentaron una mejor condicion al
inicio del cuidado parental que al final, sin embargo, los machos con puestas
pequefias mostraron mejor condicion durante el final del cuidado parental. De esta
manera, los machos colectados en verano tuvieron mayor contenido de lipidos,
carbohidratos, puestas con mas numero de huevos y mayor tamafo. Ademas, la
condicion fisiologica de los machos podria ser deteriorada por el niumero de
huevos portados, debido al aumento en el esfuerzo parental mientras los huevos
estan proximos a la eclosion. Por ultimo, este trabajo sugiere que la condicién de
los machos parentales puede ser un aspecto asociado a la eleccién de pareja
femenina, asunto que tendra que ser evaluado de manera experimental en

estudios posteriores.



Introduccién

El cuidado parental puede definirse como una estrategia conductual en la cual los
padres aumentan la probabilidad de supervivencia, calidad y éxito reproductivo de
su progenie (Clutton-Brock, 1991; Kolliker et al., 2012). El cuidado parental incluye
conductas como la preparacion de nidos o madrigueras, alimentacion de las crias,
y también conductas que aumentan la viabilidad de la progenie. Por ejemplo, la
viabilidad de la progenie puede ser incrementada modificando las condiciones
ambientales, como puede ser humectando la puesta y asi evitar el riesgo de
deshidratacion, aumentar la oxigenacion de los huevos (Smith, 1997; Klug vy
Bonsall, 2014), o bien mediante la proteccion contra depredadores, parasitos y

parasitoides (Clutton-Brock, 1991; Davies et al., 2014).

El cuidado parental ha surgido en diversos grupos animales como mamiferos,
reptiles, aves, peces y artropodos (Kdlliker et al., 2012), aunque no existe una
tendencia filogenética directa que explique la evolucién del cuidado parental
(McKitrick, 1992; Reynolds et al.,, 2002). Algunos autores han propuesto que la
diversificacion de estas conductas parentales puede ser explicada por los costos y
beneficios en su adecuacion. La teoria mas aceptada para explicar el cuidado
parental es la inversién parental, la cual, podemos decir que es cualquier gasto
hecho por los padres (tiempo, energia u otro recurso) que permite aumentar la
supervivencia y/o la reproduccion de la progenie actual, pero reduce la habilidad

de los padres de invertir en su progenie futura (Trivers, 1972).

La inversion parental varia dependiendo de las caracteristicas de historia de vida

de los organismos y el ambiente en el que se desarrollan, ademas de que



usualmente difiere entre los individuos de distinto sexo (Trivers, 1972; Clutton-
Brock, 1991). Por ejemplo, en aves y artropodos el gasto de recursos en la
produccion de gametos es distinta, ya que el évulo es una célula que necesita una
gran inversion de recursos por parte de la hembra para ser producida, pero el
macho no requiere de muchos recursos para producir miles de espermatozoides
(Clutton-Brock, 1991; Koélliker et al., 2012). La inversion parental comprende desde
el gasto en la produccion de gametos hasta inversiones postcigéticas como las
conductas asociadas al cuidado parental (Clutton-Brock, 1991). El cuidado
parental se ha clasificado en tres diferentes tipos (Clutton-Brock, 1991; Requena
et al., 2014; Davies et al., 2014); (1) el cuidado materno, que es comun en
mamiferos (Ridley, 1978), el gasto parental de la hembra en la gestacion, la
lactacion y otras conductas es mucho mayor al proporcionado por el macho
(Kolliker et al., 2012; Davies et al., 2014); (2) el cuidado biparental, el cual ha sido
mayormente descrito en aves y se caracteriza por una inversion postcigotica por
parte de ambos progenitores (Clutton-Brock, 1991); (3) el cuidado paterno, el mas
raro de todos, en este tipo de cuidado solo el macho se encuentra a cargo del

cuidado de la progenie (Trivers, 1972; Smith, 1997; Klug y Bonsall, 2014).

Existen varias hipotesis que tratan de explicar el origen del cuidado parental
exclusivo del macho. La primera de ellas relaciona el esfuerzo parental con la
certidumbre de paternidad, ya que en especies poliandricas, en las cuales la
hembra puede copular con mas de un macho y la fertilizaciébn es interna, la
maternidad de la hembra no esta en duda. En comparacién, la paternidad de

macho puede encontrarse sesgada por la competencia espermatica con otros



machos (Trivers, 1972; Tallamy, 2001; Munguia-Steyer, 2007). Por ejemplo, se ha
observado que en el pez sol Lepomis macrochirus, en el cual existen machos
satélites que buscan interceptar alguna copula y cuando los machos presentan
una mayor certidumbre de paternidad, el esfuerzo parental es mayor (Neff y

Gross, 2001).

Por otro lado, la territorialidad se considera otra hipétesis que explica el cuidado
paterno. Por ejemplo, en la mayoria de los peces teledsteos en los cuales la
fertilizacion es externa, podemos encontrar comunmente este tipo de cuidado ya
gue mantener un territorio puede ser benéfico para los machos, esto debido a que
el apareamiento y la colocacion de los huevos puede estar dentro de su propio
territorio y ellos pueden evitar a otros machos oportunistas, competentes e incluso
a depredadores. De esta forma, la territorialidad pudo convertirse indirectamente
en cuidado de sus conespecificos (Reynolds et al., 2002; Munguia-Steyer, 2007;
Davies et al., 2014). Otra propuesta es la desarrollada por Bateman en 1948, en la
cual teorizd que el macho puede tener potencialmente miles de descendientes
debido a la gran produccion de espermatozoides, mientras las hembras tienen que

invertir mas en un namero limitado de gametos grandes y costosos (Trivers, 1972).

Los modelos teoricos propuestos para explicar la evolucion, modulacién y
mantenimiento del cuidado parental tienen en cuenta explicita o implicitamente
costos y beneficios asociados a este comportamiento (Requena et al., 2014).
Algunos de estos beneficios son el aumento de la probabilidad de la viabilidad,
supervivencia y éxito reproductivo de las crias al brindarles proteccién ante

depredadores y parasitos, recursos alimenticios o la modificacion de las



condiciones ambientales que favorezcan su desarrollo (Klug y Bonsall, 2014;
Requena et al., 2014). Los costos asociados al cuidado parental se clasifican

generalmente en tres categorias (Clutton-Brock, 1991):

1.- Aumento en el riesgo de mortalidad. Puede ocurrir debido a los ataques de
depredadores, ya que los padres al mantener un nido o una puesta de huevos son
conspicuos y lentos al escapar, ademas de volverse mas susceptibles a
infeccidnes por parasitos y parasitoides en el periodo de cuidado (Trivers 1972;

Clutton-Block, 1991; Klug y Bonsall, 2014; Requena et al., 2014).

2.- Deterioro de la condicién fisiolégica. La condicion puede verse afectada
negativamente por un menor tiempo de alimentacion y/o un aumento de la
actividad fisica asociada a los comportamientos parentales. La condicién
fisiologica es un término que ha sido utilizado para entender la historia de vida de
los organismos, asi como el proceso de acumulacion y asignacion de los recursos
que tienen disponibles los individuos (Rowe y Houle, 1996). La condicion se ha
definido tradicionalmente como el conjunto de recursos metabdlicos adquiridos y
disponibles por un individuo, los cuales pueden incidir en su adecuacion (Rowe y

Houle, 1996; Hunt et al., 2004; Bonduriansky y Chenoweth, 2009).

Algunos ejemplos muestran como el cuidado parental puede deteriorar la
condicion fisiolégica de los machos en distintos grupos animales (Jones y
Reynolds, 1999). Por ejemplo, en el pez Pomatoschistus microps, la condicion
fisioloégica del macho se midio al obtener la pérdida de peso (porcentaje de masa
lipidica en el cuerpo) el cual disminuyé como consecuencia del esfuerzo parental

realizado (Lissaker et al., 2003; Gravel et al., 2010).



3.- Disminuciéon en la tasa de apareamiento. Ya que los machos que realizan
cuidado parental pueden contar con menos tiempo dedicado a la busqueda de

parejas sexuales (Clutton-Block:1991; Klug y Bonsall, 2014; Requena et al., 2014).

Sin embargo, los costos asociados al esfuerzo parental pueden reflejarse en el
éxito reproductivo residual de los machos. Por ejemplo, en el pez P. microps, al
aumentar el esfuerzo parental de manera experimental modificando el tamafio la
puesta, la probabilidad de que los padres abandonaran su siguiente puesta fue
mayor (Jones y Reynolds, 1999). En bobos de patas azules Sula nebouxii, la
condicion de las hembras y machos puede deteriorarse debido al aumento de
crias en su nido, lo cual incidira en una menor capacidad de inversion parental en

eventos reproductivos posteriores (Velando y Alonso-Alvarez, 2003).

No obstante, algunos modelos tedéricos y datos experimentales han sugerido que
el cuidado paterno no necesariamente conlleva conflicto entre el esfuerzo parental
y el esfuerzo por conseguir pareja en todas las especies (Manica y Johnstone,
2004). La razdén se debe a que el cuidado paterno puede ser sujeto a seleccion
sexual (Ohba et al.,, 2016). Recientemente, se ha demostrado que el cuidado
paternal puede ser una sefial honesta de la condicion fisiolégica (estatus corporal)
de los machos, por lo cual, el cuidado ha podido mantenerse y evolucionar por
seleccidn sexual en algunos linajes evolutivos (Warren et al., 2013; Requena et al.,

2014; Ohba et al., 2016).

La presencia del cuidado parental en especies de artropodos es sumamente
inusual (Tallamy, 2001). De los millones de especies de artropodos, se estima que

el cuidado paterno ha evolucionado de manera independiente en 15 linajes



evolutivos, aunque en la actualidad este numero puede aumentar en la medida
gue se conocen mas sistemas animales que realizan cuidado paternal de manera
exclusiva (Tallamy, 2001; Munguia-Steyer y Macias-Ordoéfiez, 2007; Requena et
al., 2012). El primer caso de cuidado paternal en artropodos se encontré en las
arafias de mar de la familia Picnogonidae (Tallamy, 2001). En estos organismos,
los machos cargan a sus huevos durante casi 3 meses, ya que portan un par de
apeéndices especializados que incluso les permite cargar puestas de huevos de
diferentes hembras (Tallamy, 2001; Requena et al., 2014). Adicionalmente, en la
subfamilia Belostomatinae describieron conductas parentales como el transporte
de la puesta de huevos sobre el dorso de los machos y la ventilacién de ésta en
condiciones subacuaticas (Smith, 1974, 1976; Requena et al., 2014).
Posteriormente, se han reportado casos de cuidado paterno exclusivo en
opiliones, miriapodos y en grupos de insectos como los tisandpteros, embidpteros,
coledpteros, himenopteros, isOpteros y hemipteros (Clutton-Brock, 1991; Tallamy,

2001; Requena et al., 2014).

Algunos casos de cuidado paternal los podemos encontrar en opiliones, como el
caso de Zygopachylus albomarginis, en la cual el macho construye un nido con un
lodo especial, permitiendo que la hembra coloque los huevos sobre esta sustancia
y asi él permanecera resguardando y protegiendo el nido hasta la eclosién de los
huevos (Tallamy, 2001). Otro ejemplo es el caso de Iporangaia pustulosa, en esta
especie las hembras ponen sus huevos sobre el envés de las hojas adhiriéndolos

con una mucosa especial secretada por ellas, después de esto, la hembra



abandona los huevos y el macho es el encargado de cuidar y proteger el nido

(Requena et al., 2012).

Ademas de los opiliones, otros casos importantes de cuidado exclusivo del macho
lo podemos encontrar en hemipteros como en Plunentis yurupucu y Plunentis
porosus de la familia Coreidae (Tallamy, 2001), en chinches asesinas del género
Rhinocoris (Ralston, 1977) y en chinches gigantes de agua de la familia
Belostomatidae, en la cual, el macho es el encargado de la proteccion de la puesta
de huevos (Smith, 1997). De los millones de especies de insectos, casi 150
especies realizan cuidado parental exclusivo y de este pequefio numero, el 99%
de especies pertenecen a la familia Belostomatidae (Smith, 1997). En esta familia
el cuidado de la progenie consiste en conductas que modifican las condiciones
abidticas, aumentando la viabilidad de los huevos a través de procesos que
involucran, transporte, hidratacion, aeracién y proteccion frente a depredadores y
parasitos (Smith, 1976,1997; Ichikawa, 1988; Munguia-Steyer y Macias-Ordofiez,

2007).

En la subfamilia Lethocerinae, las hembras ponen sus huevos sobre la vegetacion
emergente de los cuerpos de agua, permitiéndoles obtener oxigeno del aire
atmosférico, por otro lado, el macho es el encargado del cuidado de la puesta de
huevos, el cual se encarga de proteger de depredadores y evitar la desecacion de
los huevos (Ichikawa, 1988; Smith, 1997). En la subfamilia Belostomatinae, los
individuos viven en ambientes subacuaticos la mayor parte del tiempo, las
hembras se encargan de colocar los huevos en el escudo dorsal de los machos,

los cuales son los encargados de transportarlos y realizar conductas de limpieza



(brood-stroking en inglés) y/o ventilacion (brood-pumping en inglés). Los
movimientos de limpieza consisten en frotar con sus apéndices traseros la puesta
de huevos, y asi evitar infecciones fangicas. En caso de los movimientos de
ventilacion, los machos realizan una forma de flexiones repetidas con sus patas
traseras, con lo cual genera una pequefia corriente debajo del agua y de esta
manera pueden oxigenar la puesta de huevos de manera activa (Smith,
1976,1997; Munguia-Steyer y Macias-Ordonez, 2007; Munguia-Steyer et al.,

2008).

La morfologia y coloracion de los huevos es un parametro con el cual se puede
aproximar el tiempo de cuidado parental que han realizado los padres, tal como se
demuestra en algunos artropodos (Dick et al., 1998; Munguia-Steyer et al., 2008).
En la especie Crangonyx pseudogracilis, donde existe cuidado maternal, la
ventilacion de la puesta es crucial durante estadios de desarrollo primarios. Las
etapas de desarrollo fueron determinadas utilizando las caracteristicas
morfologicas del huevo, los cuales son oscuros y ovalados durante sus 3 primeras
etapas, tornandose naranjas durante la cuarta etapa y rojos en la Ultima etapa de
desarrollo (Dick et al., 1998). En la subfamilia Belostomatinae, los huevos recién
puestos por la hembra en el dorso del macho son esféricos y negros durante su
primera etapa de desarrollo, que gradualmente se aclaran tornandose de un color
gris claro, su forma es cilindrica y son de mayor tamafio durante las siguientes
etapas de desarrollo. Esto ocurre debido al aumento del tamafio del embrién y una
mayor absorcién de agua en el huevo (Madhavan, 1974; Smith, 1976; Munguia-

Steyer et al., 2008).
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Por otro lado, existen costos y beneficios especificos al cuidado parental exclusivo
en esta familia. Algunos de estos beneficios son aumentar la viabilidad de la
progenie mediante la ventilacion, aeracion y proteccion de la puesta de huevos
(Smith, 1976). Recientemente se ha demostrado en algunas especies de este
grupo, el cuidado parental esta sujeto a eleccion femenina, como se reporté en
machos del género Appasus y Diplonycus, en estas especies los machos que
portaban una puesta de huevos previa tenian una mayor probabilidad de copular
con las hembras en comparacién con los machos no parentales (Ohba et al.,

2016, 2018).

Sin embargo, esta relacion de costo-beneficio del cuidado parental en términos
reproductivos puede ser dependiente de la frecuencia de coOpulas y de acceso
reproductivo a hembras, debido a que el espacio de oviposicién en el dorso del
macho puede ser un recurso limitante, ya que no podria aumentar el nimero de
copulas con diferentes hembras mientras no haya espacio en el dorso donde
colocarlos (Kraus, 1989; Smith, 1997; Munguia-Steyer y Macias-Ordofiez, 2007).
Ademas, pueden existir costos de supervivencia, generados por una exposicion
mayor de los padres a depredadores, ya que son lentos para huir y mas
conspicuos, aunque el Unico trabajo que ha evaluado costos de supervivencia
relacionados al cuidado parental no encontré supervivencia diferencial entre
machos parentales y no parentales (Munguia-Steyer y Macias-Ordéfiez, 2007).
Adicionalmente, puede haber costos energéticos, como consecuencia de ventilar,
hidratar y limpiar la puesta de huevos, lo cual puede resultar costoso y agotar las

reservas energéticas de los machos, ademas los machos que cargan una puesta
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pueden estar invirtiendo mas tiempo y energia en forrajeo, debido a que son mas
lentos y son menos exitosos atrapando presas (Crowl y Alexander, 1989; Kight et

al., 1995).

También dentro de ambientes acuaticos, las condiciones ambientales como la
temperatura y oxigeno disuelto pueden influir en el cuidado parental. Se ha
demostrado que en animales ectotermos, tanto la temperatura como la
concentracion del oxigeno disuelto en el agua pueden incidir en la tasa de
desarrollo y el nivel de esfuerzo parental realizado (Venkatesan, 1981; Jones y
Reynolds, 1999; Gillooly et al., 2001; Lissaker et al., 2003; Munguia-Steyer et al.,
2008; Jara y Perotti, 2018). Por su parte, el oxigeno disuelto en el agua afecta la
respiracion embrionaria, por lo cual, existe una relacion directa con el desarrollo de
los huevos y su tasa respiratoria, ya que al aumentar el tamafio del embrion
aumenta también la demanda de oxigeno (Gillooly et al., 2001). Por lo cual, el
esfuerzo parental puede aumentar cuando existe menor cantidad de oxigeno
comparado con niveles de saturacion normales (Gillooly et al., 2001; Lissaker et

al., 2003).

Por otro lado, la temperatura juega un papel importante en el crecimiento y
desarrollo del embrién debido a un aumento en la tasa metabdlica como ocurre en
peces de la familia Gobiidae (Gillooly et al., 2001; Lissaker et al., 2003). A su vez,
las fluctuaciones en la temperatura e hidroperiodo han sido asociadas a
variaciones en el numero de individuos adultos pertenecientes a cada sexo e
individuos juveniles como ocurri6 en una poblacion de Belostoma bifoveolatum,

probando que la temperatura en diferentes temporadas afecta directamente a la
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supervivencia de estos organismos, permitiendo desarrollarse de manera rapida
en verano, lo cual disminuye su vulnerabilidad a ser depredados durante su
crecimiento (Jara y Perotti, 2018). Ademas, este factor ambiental puede afectar el
tiempo de cuidado parental realizado por los machos de la especie Belostoma
flumineum, en los cuales el lapso de dias de cuidado parental es de 12 a 14 dias
en la temporada fria (20°C) y se reduce a 6 o 7 dias cuando la temperatura
alcanzé los 28°C en verano (Kruse, 1989). En algunos casos, los cambios de
estacionalidad y/o fotoperiodo durante el afio también pueden influir en el ciclo de
vida de los insectos, especialmente el asociado a los eventos reproductivos
(Tauber et al., 1986; Wolda, 1998). En algunas especies del género Aphodius, la
temporada reproductiva es estimulada debido a una mejora de la calidad y
cantidad de alimento durante el verano (Hanski, 1980). También el fotoperiodo
puede afectar el comportamiento de los insectos, como en Chrysopa downesi, en
la cual la reproduccion es estimulada debido a un aumento en la duracion del dia
durante el verano, asimismo esto contribuye a la proliferaciéon de otra especie
(Meleoma signoretti) durante la misma temporada (Tauber et al., 1986). Estudios
en la familia Belostomatidae demuestran que durante la temporada de verano
hubo una mayor abundancia de individuos adultos y a su vez un mayor porcentaje
de machos con puesta de huevos y machos con puestas de diferentes hembras, lo
cual es indicativo de un pico reproductivo estacional (Kruse, 1989; Ichikawa, 1989;

Jara y Perotti, 2018).

La longitud y el peso son consideradas como variables importantes dentro de la

historia de vida de los organismos, ya que estan relacionadas con muchos rasgos
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fisiolégicos, de crecimiento, reproductivos y ecoldgicos (Chown y Gaston, 2010).
Algunos trabajos estudiaron la relacidbn de estas variables con los costos y
beneficios del cuidado parental en diferentes grupos taxondmicos de animales
(Trivers, 1972). Por ejemplo, en peces Symphodus tinca, en los cuales existe
cuidado paternal, los machos pierden un aproximado de 20% de su peso corporal
durante el periodo de cuidado (Van den Berghe, 1992). También en aves, el peso
juega un papel importante durante el cuidado biparental realizado como lo
encontrado en bobos de patas azules, en los cuales en ambos padres existe una

disminucién en su peso corporal (Velando y Alonso-Alvarez, 2003).

Asimismo, el tamafio de los individuos en etapa adulta suele estar vinculado a la
condicion de estos. En los escarabajos coprofagos del género Onthophagus los
machos que obtuvieron menos recursos en fase larval resultan machos de menor
tamafio y con una menor probabilidad de desarrollar cuernos y tornarse
territoriales (Emlen, 2008). En las libélulas del género Hetaerina, machos menos
alimentados adquieren menor talla, menor expresion de pigmentacion alar, menor
respuesta inmunoldgica y contienen menos reservas energéticas en su fase adulta
(Jiménez-Cortés et al., 2012; Castafios et al.,, 2017). Por otro lado, el area del
dorso (representante de la longitud) de los machos belostomatinos podria jugar un
papel importante en el nimero de huevos que pueden cargar durante un periodo
de cuidado parental (Smith, 1976; Kraus, 1989; Kruse, 1989; Munguia-Steyer et

al., 2008).

Ademas, algunos trabajos han evaluado la condicion fisiolégica de los padres al

realizar cuidado parental, de los cuales cada uno utilizO medidas aproximadas de
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condicion como fue el tiempo de forrajeo o el tiempo de oxigenacion de los huevos
(Baeza y Fernandez, 2002; Requena et al., 2012). Por ejemplo, en el decapodo
Cancer setosus, el cual esfuerzo parental fue evaluado utilizando la frecuencia de
los movimientos de ventilacion realizada por la madre comparado con la
ventilacion en ambientes acuaticos con distinto cantidades de oxigeno disuelto, de
esta manera encontraron que la madre aumenta el esfuerzo parental cuando hay
menor cantidad de oxigeno disuelto y los huevos estan mas desarrollados (Baeza
y Fernandez, 2002). También la tasa de forrajeo fue evaluada para medir el
desgaste en opiliones de la especie |. pustulosa, en los cuales los machos a cargo
de una puesta de huevos asignan menos tiempo al forrajeo e incluso posiblemente
deterioran su condicion (Requena et al., 2012). Ademas, en aves el peso de los
padres al inicio y después del cuidado parental como indicador de los costos del
cuidado sobre la condicién de los padres en la temporada de crianza (Velando,
2002; Velando y Alonso-Alvarez, 2003). De esta manera, el estudio de reservas
energéticas ha sido utilizado para mejorar el entendimiento de los costos

energéticos en modelos con cuidado parental.

Las principales reservas energéticas son almacenadas como lipidos, glucégeno y
carbohidratos. De estas reservas, se considera que los lipidos fungen como
reservas a largo plazo ya que es mas costoso quimicamente la produccion de
energia a través de estas moléculas (Arrese y Soulages, 2010). Los carbohidratos
por otro lado son la fuente principal de energia y utilizada casi de forma inmediata
y pueden llegar a acumularse en forma de glucogeno (Arrese y Soulages, 2010).

En insectos la acumulacion de reservas energéticas depende de los recursos

15



disponibles que tenga el organismo y son de suma importancia para procesos
como la diapausa, en la reproduccion, fecundidad, actividad fisica como nado o
vuelo, el crecimiento y en todos los procesos metabdlicos vitales (Arrese y

Soulages, 2010; Castafios et al., 2017).

En este trabajo evalué el contenido de reservas energéticas de machos parentales
de la especie Abedus dilatatus, en dos temporadas distintas del afio y al principio y
final del cuidado parental. Implementé el protocolo de Foray et al (2012), el cual
permite evaluar los tres tipos de reservas energéticas antes descritas de una
misma muestra de un individuo, de manera continua y mas precisa que otros
estudios que han implementado aproximaciones de los costos energéticos del
cuidado parental y que los hechos por Van Handel, (1985a, 1985b), quien
cuantifico el contenido de lipidos, glucégeno y azucares en insectos. De esta
manera, mi estudio contribuye al entendimiento de los costos fisiolégicos a los
cuales los machos se enfrentan durante diferentes estaciones del afio (invierno y

verano) y en el periodo de cuidado parental.

16



Objetivo General

e Determinar y comparar la condicion fisiolégica de machos con cuidado
parental reciente y prolongado pertenecientes a la temporada de invierno y

verano.

Objetivos particulares

e Comparar la longitud y peso de los machos con cuidado parental reciente y

prolongado colectados en invierno y verano.

e Determinar el tamafio de la puesta de huevos (niumero de huevos) portados

en machos parentales colectados en invierno y verano.

e Determinar y comparar el contenido de reservas energéticas en machos

con cuidado parental reciente y prolongado.

e Determinar y comparar el contenido de reservas energéticas en machos

parentales en invierno y verano.

Hipotesis

e La longitud y el peso de machos con cuidado reciente y prolongado sera

diferente entre temporadas, asi como entre grupos de cuidado.
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e Los machos parentales presentaran un tamafio de puesta diferente en la

temporada de invierno y la de verano.

¢ Los machos parentales variaran en el contenido de las reservas energéticas

respecto al tiempo de cuidado parental (reciento o prolongado)

e La condicion fisiologica que los machos parentales sera diferente entre la

temporada de verano e invierno.

Predicciones

e La longitud de los machos parentales pertenecientes a la temporada de

verano sera de mayor a los machos colectados en invierno.

e EI nimero de huevos portados en los machos parentales en verano sera

mayor que en la temporada de invierno.

e El contenido de lipidos, glucégeno y carbohidratos ser4d mayor en machos

del grupo de cuidado parental reciente.

e Los machos parentales colectados en la temporada de verano tendran
mayor contenido de reservas energéticas en comparacion con los machos

parentales colectados en invierno.

18



Material y Métodos

Realicé dos colectas de machos parentales del hemiptero A. dilatatus, en la
localidad de Chignahuapan, Puebla, México. En el rio Quetzalapan (19.859199° N,
-97.993593° O) cercano a la carretera Zacatlan-Chignahuapan. Este sitio de
estudio cuenta con clima semifrio subhimedo con lluvias durante el verano, con
una temperatura media anual de 5 a 12°C, mientras en invierno puede descender
la temperatura hasta -3°C y en verano aumentar a 18°C. La vegetacion es
caracterizada por bosques de coniferas como asociaciones de pino y oyamel

(INEGI, 2009).

Abedus dilatatus es un hemiptero de la subfamilia Belostomatinae, vive en
ambientes subacuaticos principalmente en rios, sobre todo en partes poco
profundas y con una corriente lenta, utiliza aire atmosférico ya que su respiracion
es a través de espiraculos, los cuales son poros en el abdomen que permiten el
intercambio gaseoso. Son depredadores generalistas, sus presas pueden ser
otros insectos y peces pequefos, pueden capturar sus presas con el primer par de
apéndices retractiles. Se alimentan incrustando su probdscide en forma de aguja
dentro de su presa, liberando enzimas proteoliticas las cuales le permiten digerir a
su presa y después succionarla (Swart et al., 2006; Ohba, 2018). Miden entre 25.5
a 34 mm, existe dimorfismo sexual en el cual las hembras son de mayor tamafio
gue los machos (Menkel, 1960). La fecundacion es de forma interna, con céopulas
intercaladas y repetidas, entre las cuales la hembra después de una coOpula coloca
sobre el dorso del macho de 2 a 3 huevos (Smith, 1976). La reproduccion es

prolongada y una hembra puede llegar a colocar hasta 50 huevos, lo cual
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ocasiona que la reproduccion dure varias horas. Los machos realizan cuidado
parental, ya que cargan la puesta de huevos sobre su dorso hasta su eclosion
(Smith, 1974; 1976). El cuidado parental consiste en una serie de movimientos de
ventilacion y de limpieza. El grado de desarrollo de los huevos puede ser indicativo
del tiempo aproximado que los machos han realizado el cuidado parental (Smith,
1976; Munguia-Steyer et al., 2008). El grado de desarrollo de los huevos es
definido por algunas de sus caracteristicas morfologicas (forma y color). Los
huevos recientemente colocados en el dorso del macho son negros y ovoides
(figura 1, Ay C), mientras que los que se encuentran proximos a eclosionar son de
color gris claro y cilindricos (figura 1, A) (Smith, 1976; Munguia-Steyer et al.,

2008).

Realicé la primera colecta durante el invierno (4 de febrero de 2017) y la segunda
durante el verano (5 de agosto de 2017). Durante las dos visitas, capturé 74
machos parentales, de los cuales 38 machos fueron colectados en la temporada
de invierno, y 36 en la temporada de verano. Agrupé los organismos de acuerdo al
grado de desarrollo de los huevos que portaban y a la temporada de colecta, de
manera obtuve un grupo con tiempo de cuidado reciente (CR) y tiempo de cuidado
prolongado (CP), por cada temporada de colecta. De los cuales, en el grupo (CR)
inclui a los machos que portaban huevos con menor grado de desarrollo y en el
grupo CP, utilicé a los machos con huevos préximos a la eclosibn como un
indicador del tiempo de cuidado parental realizado. En invierno utilicé 18
organismos pertenecientes al grupo CR y 20 en el grupo CP y en verano capturé

16 machos CR y 20 machos CP.
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Figura 1. Fotografias de A. dilatatus. A) con puesta de huevos
reciente (CR). B) con huevos proximos a la eclosion (CP). C) y
durante un evento de coépula en laboratorio, mientras los huevos

blancos fueron colocados unos minutos antes en el dorso del macho.

Los organismos colectados en las dos temporadas fueron llevados a laboratorio en
tubos Falcon dentro de un contenedor con hielo y fotografié la puesta para

contabilizar el nUmero de huevos que portaba cada macho. En el laboratorio, medi
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la longitud, desde el pronoto (placa dorsal del primer segmento del térax) hasta el
final del abdomen, con un vernier digital (103Y5 HTS Inc). También medi su peso
parcial (sin apéndices, cabeza y alas) en fresco con una balanza semianalitica
(Pw214 AEADAM). Finalmente, apliqué la técnica de homogenizacion de tejidos
con nitrogeno liquido y cuantifiqué el contenido de reservas energéticas que

presentaban.

Homogenizacién de tejidos con nitrégeno liquido

Para una mejor disolucion de los tejidos de los individuos en la técnica de
cuantificacion de reservas energéticas, sumergi a cada individuo en un recipiente
de unicel con nitrogeno liquido hasta congelacién. Ya congelados los organismos,
los trituré con un mortero y pistilo previamente enfriados con nitrégeno liquido, lo
cual logré agregando nitrégeno liquido y dispersandolo igualitariamente sobre la
superficie del mortero y el pistilo antes de comenzar el macerado. Posteriormente,
recuperé los tejidos pulverizados con una espatula previamente enfriada
(sumergida unos segundos en nitrdgeno), transfiriendo el homogenizado a tubos

Eppendorf de 2 ml.

Cuantificacion de reservas energéticas

Para encontrar la concentraciébn de reservas energéticas como lo son lipidos,
glucogeno y carbohidratos, comencé por usar el pulverizado de cada organismo
antes realizado y diluirlo en 1 ml de amortiguador de fosfatos (PBS). Estos tubos
los someti a una homogenizacion extra para fraccionar lo mejor posible el

exoesqueleto del organismo en un homogenizador de tejidos (Tissue Lyser-Il;
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Qiagen) a 30 Hz durante 30 segundos. Coloqué 180 ul de la disolucidén ya

preparada en tubos nuevos.

Carbohidratos: Para medir la concentracion de carbohidratos, adicioné 1.5 ml de
Cloroformo-metanol (1:2 v/v) y 20 pl de sulfato de sodio (Na2S0Qa4) a las muestras
originales de 180 pl anteriormente preparadas. Agité y después centrifugué a 180
G por 15 min a 4°C. Transferi todo el sobrenadante a tubos nuevos (el pellet se
utilizé para cuantificacion de glucégeno). Agregué 100 pl de las muestras por
duplicado en microplacas de poliestireno (96 pozos), dejé evaporar el metanol-
cloroformo hasta obtener un aproximado de 10 pl. Después, afadi 240 ul de
antrona en cada pozo, cubri seguidamente la microplaca y la incubé a 90°C por 15
minutos en bafio maria, y finalmente transferi 100 yl a una nueva placa, medi su
absorbancia en un espectrofotometro (EIx808 BioTek) a una longitud de onda de

630 nm.

Glucogeno: Agregué al pellet 400 pl de metanol al 80% y agité vigorosamente.
Centrifugué las muestras por 5 min a 16 G y retiré el sobrenadante. Repeti el
proceso. Continué por afiadir 1 ml de antrona al pellet e incubé a 90°C durante 15
min. Después los tubos los mantuve en hielo para detener la reaccion vy filtré por
membranas de 0.45 pl, posteriormente transferi 100 ul del filtrado y lei la placa a

630 nm.

Lipidos: Para calcular el contenido de lipidos, coloqué en una microplaca 100 ul de
la preparacion de cloroformo-metanol realizada en el proceso de carbohidratos.
Dejando incubar a 90°C por 15 min. Adicioné 10 pl de acido sulfarico al 98% y de

nuevo incubé durante 2 min. Después agregué 190 pl de vanilina previamente
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preparada y agregué 100 ul por repetido a una nueva placa. Al final lei a una

absorbancia de 515 nm.

En cada paso de la cuantificacion de reservas energéticas, preparé una curva
patrén para cada reserva. En caso de la evaluacion de glucogeno y carbohidratos,
la realicé con diferentes concentraciones de glucosa, con las cuales segui el
mismo proceso de cuantificacion de carbohidratos. Por otro lado, la curva patrén
para estimar el contenido de lipidos, preparé diferentes concentraciones de una
solucion de 10 mg/ml de triolato con Cloroformo-metanol (1:2 v/v) y evalué su

absorbancia con el mismo proceso descrito en la cuantificacion de lipidos.

Analisis Estadisticos

Medidas morfologicas y tamafio de puesta de huevos

Con el fin de determinar medidas indirectas de la condicion fisiologica evalué la
longitud y el peso de los machos parentales colectados en distintas temporadas.
Por tal motivo, llevé a cabo analisis de covarianza (ANCOVA). En ambos casos
consideré como variables predictoras la temporada (invierno y verano), el tiempo
de cuidado parental (medido como el grado de desarrollo de la puesta) y la

interaccidon entre ambas.

Para evaluar si existen diferencias en el tamafio de la puesta que los machos
parentales portaban, realicé un ANCOVA que presentaba como variables
predictoras la temporada del afio en que fueron colectados, la longitud de los

machos y la interaccion entre ambas.
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Andlisis fisiologicos de reservas energeéticas.

En los andlisis fisiolégicos realicé analisis multivariados de covarianza
(MANCOVA) teniendo como variables de respuesta las reservas energéticas que
presentaba cada individuo (lipidos, glucégeno y carbohidratos) y como variables
predictoras, inclui la temporada de colecta, el desarrollo de los huevos como
indicador del tiempo de cuidado parental, la longitud y el peso de los padres asi
como el tamafio de la puesta de huevos e interacciones entre ellas (temporada x
tiempo de cuidado parental y tiempo x numero de huevos). En el MANCOVA

calculé el valor de significancia con la prueba de A de Wilks.

Posteriormente, analicé individualmente las reservas energéticas con un analisis
de covarianza (ANCOVA). Las variables predictoras fueron las mismas que en el
analisis multivariado (lipidos, glucégeno y carbohidratos). En todos los modelos
estadisticos el contenido de lipidos fue transformado a logaritmo para cumplir las
condiciones de normalidad de los residuales. Cada modelo estadistico fue

realizado con el programa R, version 3.5.1 (Core Team R, 2018).
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Resultados

Medidas morfologicas y tamafio de puesta de huevos

Encontré diferencias significativas con respecto a la temporada de colecta de los
machos (Fi,70 = 280.52, P <0.001, Tabla 1). Asi, la longitud de los machos
pertenecientes a la temporada de verano (media £ DE, 25.08 + 1.15 mm) fue

mayor a la de los machos colectados en invierno (21.12 + 0.86 mm, Figura 2).

Tabla 1. Andlisis de covarianza de la longitud (mm) de los machos parentales
con respecto a la temporada de colecta, el tiempo de cuidado y su interaccion

en segundo grado.

GL SC CM F P
Temporada 1 289.805 289.805 280.526 <0.001
Tiempo de cuidado 1 1.950 1.950 1.888 0.173
Temporada x tiempo 1 0.0001 0.0001 0.00012 0.991

Residuales 70 72.315 1.033
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Figura 2. Longitud de machos parentales con tiempo de cuidado reciente

(CR) y prolongado (CP) colectados en invierno (Inv) y verano (Ver).

Con relacion al peso, no hubo diferencias significativas asociadas a la temporada
de colecta (F1,70 = 2.59, P = 0.112, Tabla 2). De tal manera que los valores de
peso son similares en la temporada de verano (509.44 + 40.77 mg) y la temporada

de invierno (490.56 = 57.82 mg, Figura 3).
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Tabla 2. Analisis de covarianza del peso (mg) de los machos parentales con

respecto a la temporada de colecta, tiempo de cuidado parental y la

interaccion entre estas variables.

GL SC CM F P
Temporada 1 6589 6588.7 2.591 0.112
Tiempo de cuidado 1 3752 3752.4 1.475 0.228
Temporada x tiempo 1 147 146.9 0.057 0.810
Residuales 70 177990 2542.7
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Figura 3. Pesos (mg) de los machos parentales con cuidado reciente (CR) y

prolongado (CP) con respecto a la temporada de invierno (Inv) y verano (Ver).

Los machos presentaron un tamafio de puesta de huevos distinto de acuerdo con
la temporada en la que fueron colectados (F1,70 = 8.32, P = 0.005, Tabla 3). Las
puestas de los machos de la temporada de verano presentaban un mayor nimero
de huevos (71.58 + 14.79 huevos) comparado con las puestas de los machos

colectados en invierno (62.42 + 12.10 huevos, Figura 4).
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Tabla 3. Andlisis de covarianza para el numero de huevos portados en el dorso

de los machos con relacion a la temporada, longitud y la interaccion en segundo

grado.

GL SC CM F P
Temporada 1 1551.890 1551.892 8.325 0.005
Longitud 1 0.010 0.008 0.0004 0.994
Temporada x long 1 37.160 37.164 0.199 0.656
Residuales 70 13048.840 186.412
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Figura 4. Numero de huevos portados en los machos con cuidado reciente
(CR) y prolongado (CP) con respecto a la temporada de invierno (Inv) y

verano (Ver).
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Reservas energéticas y condicion fisiolégica de los machos parentales

A) Andlisis multivariado de la condicién de los machos parentales

Al realizar el MANCOVA considerando las distintas reservas energéticas (lipidos,
glucogeno y carbohidratos) como variables de respuesta encontré que los machos
parentales difieren en su condicion segun la temporada en la que fueron

colectados (Tabla 4).

Tabla 4. Andlisis multivariado de covarianza del contenido de lipidos,
glucégeno y carbohidratos de acuerdo con la temporada, tiempo de

cuidado, longitud, nimero de huevos y algunas interacciones.

GL A Wilks F P
Temporada 1 0.087 224.56 <0.001
Tiempo de cuidado 1 0.987 0.268 0.848
Longitud 1 0.889 2.685 0.053
Numero de huevos 1 0.969 0.690 0.561
Temporada x desarrollo 1 0.900 2.407 0.075
Desarrollo x huevos 1 0.949 1.146  0.337
Residuales 67

B) Contenido de lipidos
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Al analizar los lipidos como reservas de largo plazo encontramos que los machos
parentales colectados en distintas temporadas presentan diferentes
concentraciones de lipidos (F167 = 785.88, P <0.001, Tabla 5). Asi, los machos
colectados en la temporada de verano tuvieron mayor contenido de lipidos (553.67
+ 112.69 mg) comparado a los organismos provenientes de la temporada de

invierno (59.77 £ 24.38 mg, Figura 5).

Tabla 5. Andlisis de covarianza con el contenido de lipidos con respecto a la
temporada de colecta, tiempo de cuidado, longitud, nimero de huevos e

interacciones en segundo grado.

GL SC CM F P
Temporada 1 97.197 97.197 785.885 <0.001
Tiempo de cuidado 1 0.017 0.017 0.137 0.712
Longitud 1 0.006 0.006 0.051 0.820
Numero de huevos 1 0.016 0.162 1.314 0.255
Temporada x tiempo 1 0.051 0.051 0.419 0.519
Tiempo x huevos 1 0.628 0.628 5.081 0.027
Residuales 67 8.286 0.123
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Los machos con cuidado parental reciente presentan mayor cantidad de lipidos
cuando es mayor el nimero de huevos portados (F1,67 = 5.08, P = 0.027, Tabla 5).
Por el contrario, en aquellos machos con un cuidado parental prolongado existe
una tendencia a tener menor concentracion de lipidos mientras mas huevos

contenia su puesta (Figura 6).

Contenido de lipidos
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Figura 5. Contenido de lipidos en invierno (Inv) y verano (Ver) con respecto

al grupo de cuidado parental reciente (CR) y prolongado (CP).
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Figura 6. Relacién entre el contenido de lipidos y el numero de huevos que
portaban los machos dependiendo del tiempo de cuidado parental reciente (CR) y

prolongado (CP).
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C) Contenido de glucégeno

Con el contenido de glucdgeno calculado, no hallé diferencias significativas con la
variable de temporada (F1,67 = 0.074, P = 0.785), ya que el contenido de glucogeno
fue similar en verano e invierno (0.22 £ 0.09 mg, 0.21 + 0.11 mg respectivamente,

Figura 7). Tampoco existio relacion con alguna otra variable (Tabla 6).

Tabla 6. Andlisis de covarianza con el contenido de glucdégeno con respecto
a las variables de temporada, tiempo de cuidado, longitud, nimero de

huevos y la interaccion de temporada x tiempo y tiempo X numero de

huevos.

GL SC CM F P
Temporada 1 0.0008 0.0008 0.074 0.785
Tiempo de cuidado 1 0.004 0.004 0.410 0.523
Longitud 1 0.001 0.001 0.135 0.713
Numero de huevos 1 0.0004 0.0004 0.043 0.835
Temporada x tiempo 1 0.014 0.014 1.292 0.259
Tiempo x huevos 1 0.014 0.014 1.244 0.268
Residuales 67 0.767  0.011
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Figura 7. Contenido de glucdgeno de los grupos de cuidado parental

reciente (CR) y prolongado (CP) colectados en invierno (Inv) y verano (Ver).

D) Contenido de carbohidratos

El contenido de carbohidratos de los machos parentales presentd diferencias
significativas entre las temporadas (F1,67= 63.67, P <0.001, Tabla 7), con lo cual,
observé que en verano existe mayor concentracion de carbohidratos (3.65 + 1.62

mg) comparado con la temporada de invierno (1.36 + 0.82 mg, Figura 8).
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Tabla 7. Andlisis de covarianza del contenido de carbohidratos con respecto
a la temporada, tiempo de cuidado, longitud, numero de huevos y la

interaccion temporada x tiempo y tiempo x huevos.

GL SC CM F P
Temporada 1 96.374 96.374 63.670 <0.001
Tiempo de cuidado 1 0.105 0.105 0.069 0.792
Longitud 1 8.115 8.115 5.362 0.023
Numero de huevos 1 0.429 0429 0.283 0.596
Temporada x tiempo 1 7.207 7.207 4.762 0.032
Tiempo x huevos 1 0.091 0.091 0.060 0.806
Residuales 67 101.401  1.513

Ademas, existid relacion significativa entre contenido de carbohidratos con el
tiempo de cuidado parental y con la temporada de colecta (F1,67=4.76, P = 0.032,
Tabla 7). Ademas, el grupo de cuidado reciente en invierno tuvo menos contenido
de carbohidratos (1.003 + 0.67 mg) en comparacion con el grupo CR de la
temporada de verano (3.98 £ 1.65 mg). De igual manera sucedio con el grupo de
cuidado prolongado (CP) en invierno y verano (1.70 + 0.81 mg, 3.39 + 1.60 mg
respectivamente, Figura 9). Por otro lado, hubo relacion del contenido de
carbohidratos con la longitud de los machos parentales, observando que los

machos de mayor longitud contenian mas carbohidratos (Figura 10).
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Figura 8. Contenido de carbohidratos en la temporada de invierno (Inv) y verano

(Ver) con respecto al tiempo de cuidad reciente (CR) y prolongado (CP).
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Figura 9. Contenido de carbohidratos en el grupo de cuidado (CR) en invierno
(Inv) comparado con el tiempo de cuidado (CR) en verano (Ver) y machos con
tiempo de cuidado prolongado (CP) en invierno contrastado los machos con un

tiempo de cuidado prolongado (CP) en verano.
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Relacion entre carbohidratos y longitud.
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Figura 10. Relacion del contenido de carbohidratos con la longitud de los

machos parentales.
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Discusion

Medidas morfoldgicas y tamafio de puesta de huevos

En este estudio, encontré que los machos parentales de distintas temporadas
presentaron diferencias en el nimero de huevos, en su longitud y condicidon
fisiolégica. Los machos parentales colectados en verano fueron mas grandes,
presentaban un tamafio de puesta mayor y se encontraban en mejor condicion
fisiol6égica que los machos colectados en invierno. Por el contrario, el peso no fue
significativo entre temporadas. Adicionalmente, la cantidad de lipidos en los
machos con cuidado parental reciente y con mas huevos en su dorso fue mayor
en comparaciéon con los que tenian una puesta de huevos menos numerosa y el
mismo tiempo de cuidado. Por el contrario, cuando el cuidado es prolongado, el
contenido de lipidos es menor en los machos con puestas mas grandes, esto
podria deberse a que el cuidar un mayor nimero de huevos implica un mayor
esfuerzo parental al aumentar la frecuencia de los movimientos de ventilacion
(Olvera-Hernandez et al., 2018, datos sin publicar). Por otro lado, el contenido de
carbohidratos fue mayor en verano y difirié entre grupos de cuidado y respecto a la
temporada. Asi, este trabajo nos ayuda a entender como la condicion de los
machos varia entre temporadas posiblemente por depender de los recursos
alimenticios disponibles en cada temporada y al esfuerzo parental ocasionado por
la actividad muscular consecuencia del cuidado parental (Klowden, 2013;

Castafios et al., 2018).

Por otro lado, en este modelo de estudio la longitud puede ser de suma

importancia para el nimero de huevos que los machos pueden cargar durante el
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periodo de cuidado parental, aunque los resultados en este estudio muestran que
no existe relacion entre estas variables. Una explicacion podria ser que
naturalmente el numero de huevos portados y el tamafio de los organismos estén
siendo regulados por lo costoso que es mantener una puesta mas grande y/o una
mayor talla (Ichikawa, 1988; Kraus, 1989; Smith, 1997; Ohba, 2018).
Tedricamente, machos mas grandes podria cargar mas huevos y por lo tanto tener
una mayor adecuacion al portar a su progenie. Aunque, esta relacion (area de
dorso y numero de huevos) en la mayoria de los casos no se cumple, ya que
puestas que cubran totalmente el dorso del macho suelen ser episddicas y de
corta duracion (Kraus, 1989; Kruse, 1989). En este trabajo, los machos colectados
en verano fueron mas grandes que los machos pertenecientes a la temporada de
invierno, lo cual podria estar relacionado con la cantidad de recursos que los
organismos adquirieron durante su crecimiento, ya que como mencioné antes los
recursos acumulados juegan un papel importante en el desarrollo de los insectos

(Jiménez-Cortés et al., 2012; Klowden, 2013).

Con los resultados obtenidos de peso, no encontré diferencias significativas en
esta variable a pesar de que los machos parentales en verano presentaron mayor
peso en promedio. Sin embargo, algunos estudios evaluaron los costos
energéticos del cuidado parental usando el peso de los organismos, por ejemplo,
en peces de la familia Gobiidae, compararon el peso de los machos al inicio del
cuidado parental contra el peso final de los organismos (Jones y Reynolds, 1999;
Lissaker et al., 2003). En estos trabajos, Jones y Reynolds (1999) y Lissaker et al.,

(2003) demuestran que existe un decremento en la masa del tejido graso y menor
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peso debido al esfuerzo de los padres al aumentar los movimientos de
oxigenacion de los huevos. En aves, como en los bobos de patas azules S.
nebouxii, existe una tendencia similar, ya que también el peso corporal fue
utilizado como indicador de la condicion fisiolégica de los padres, el cual fue
evaluado al inicio y al final de la temporada de crianza (Velando, 2002; Velando y

Alonso-Alvarez, 2003).

En la temporada de verano encontré un mayor niamero de huevos en las puestas
de los machos colectados, lo cual resulta interesante en términos de costos y
beneficios del cuidado parental. En muchos sistemas animales con cuidado
parental, existe un nimero estable de crias que pueden mantener los padres ya
gue un aumento en este numero podria ser costoso a nivel de energia invertida de
los adultos parentales y por lo tanto repercutir en su adecuacion y eéxito
reproductivo en el futuro (Clutton-Brock, 1991). Algunos trabajos realizados en
peces y aves demostraron que la condicién de los adultos puede verse deteriorada
debido al aumento del numero de crias (Sargent, 1988; Clutton-Brock, 1991;
Coleman y Fischer, 1991; Velando y Alonso-Alvarez, 2003). Por ejemplo, en peces
de la especie Pimephales promelas, los cuales presentan cuidado biparental, el
aumento en el tamafio de la puesta ocasiona un incremento en el esfuerzo
parental (Sargent, 1988). También en la especie L. macrochirus, el esfuerzo
parental medido a través de la frecuencia de ventilaciéon de los huevos incrementé
cuando experimentalmente aumentaron el tamafio de la puesta (Coleman y
Fischer, 1991). En los bobos de patas azules, en los cuales existe cuidado

biparental, la condicién de los padres evaluada con el peso corporal es menor
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mientras experimentalmente crian a un nimero mayor de polluelos (Velando y

Alonso-Alvarez, 2003).

El aumento en el numero de huevos en los belostomatidos, también puede
representar un mayor gasto energético, debido al incremento en la frecuencia de
las conductas parentales (Crowl y Alexander, 1989; Smith, 1997). Una puesta
mayor podria representar mayor resistencia al desplazarse en condiciones
subacuaticas, por lo cual, se hacen mas lentos al moverse y en la captura de las
presas son menos eficaces (Crowl y Alexander, 1989; Smith, 1997). Algo similar
ocurre en el opilion I. pustulosa, en la cual, la tasa de forrajeo de los padres es
menor cuando estan a cargo de su puesta de huevos, invirtiendo mas tiempo al
cuidado de los huevos que a la alimentacion (Requena et al., 2012). Los machos
belostomatidos también pueden estar desgastandose mas con una puesta mayor
debido al esfuerzo fisico al realizar los movimientos de ventilacion, los cuales son
mas frecuentes cuando aumenta el desarrollo embrionario y cuando la puesta de
huevos es mayor (Smith, 1997; Olvera-Hernandez et al., 2018 datos sin publicar).
De forma similar, el esfuerzo parental puede aumentar en crustaceos como
Amphiprion melanopues y C. setosus. En dichas especies, el esfuerzo del cuidado
parental evaluado a través de la frecuencia de ventilacion de los huevos se
incrementa en ambientes en los cuales la cantidad de oxigeno disuelto es menor,
por factores como la temperatura y/o el aumento en el desarrollo del embrién

(Baeza y Fernandez, 2002; Green y McCormick, 2004).

El tamafio de la puesta de huevos también puede ser afectado por las

caracteristicas de historia de vida de estos organismos, debido a la existencia de
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un pico reproductivo encontrado en la temporada de verano, como lo descrito en
los géneros Belostoma y Diplonychus, en los cuales la reproduccion puede durar
de la primavera hasta una parte del verano, aunque también se reporta otro pico
reproductivo con menos intensidad durante el otofio e invierno (Venkatesan, 1981;
Jara y Perotti, 2018). El tamafio de la puesta de huevos en los insectos depende
de la fecundidad de las hembras y esta fuertemente vinculada a la cantidad de
recursos disponibles (Wolda, 1998). Esto puede ser debido a una mayor cantidad
de alimento en el ambiente durante la temporada de verano, parecido a lo que
sucede en otros insectos como libélulas, en las cuales, se evalué el contenido de
reservas energéticas durante dos temporadas, y encontraron que la estacionalidad
afecta la condicion de los machos y la expresién de caracteres sexuales (Warren

et al., 2013; Castafios et al., 2017).

Sin embargo, aunque el cuidado parental genera costos en términos de seleccién
natural, este podria mantenerse por seleccion sexual (Requena y Machado, 2014).
Lo cual podria ser benéfico para los machos parentales, por ejemplo, retomando el
ejemplo de I. pustulosa, los machos que cuidan una puesta de huevos son mas
preferidos como parejas sexuales por las hembras, permitiendo a los machos
incluso puedan cuidar multiples puestas provenientes de diferentes hembras
(Requena et al., 2012; Requena y Machado, 2014). Ademas, datos obtenidos en
belostomatinos, reportaron que los machos que portaban una puesta de huevos
fueron preferidos por otras hembras para copular y colocar sus huevos (Ohba et
al., 2016, 2018). Tomando en cuenta lo anterior, podemos pensar que una hembra

elige un machos en mejor condicion, al evaluar frecuencia de los movimientos de
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ventilacion que realiza, lo cual podria resultar una sefial de una mejor capacidad al
realizar cuidado parental y, en consecuencia, presentar una mayor viabilidad en su

progenie (Ohba et al., 2016, 2018).

Reservas energéticas y condicion fisioldgica de los machos parentales

En los insectos, los lipidos son almacenados en su mayoria como triglicéridos que
sirven como reserva energética en la reproduccién, diapausa, periodos de vuelo o
alguna otra actividad fisica prolongada como el nado y la locomocién (Schmidt-
Nielsen, 1972; Arrese y Soulages, 2010). Ademas del almacenamiento de energia
existen otras funciones importantes de los lipidos, estos pueden ser usados como
componentes estructurales de la membrana celular, precursores de ceras,
feromonas, secreciones defensivas y en biosintesis de eicosanoides involucrados
en la reproduccion o ser parte de otra ruta metabdlica (Arrese y Soulages, 2010;
Gade y Marco, 2013; Lavarias et al., 2017). La movilizacion de los lipidos de los
padres para obtener energia durante el periodo de cuidado de los huevos podria
ocurrir de manera mas lenta en invierno, ya que en esta temporada la tasa
metabdlica de los padres disminuye debido a las bajas temperaturas en el
ambiente, la cual en la localidad de estudio puede llegar a ser de 5°C en el mes de
febrero (Gillooly et al., 2001; Munguia-Steyer y Macias-Ordoéfiez, 2007; INEGI,

2009).

Ademas, los altos valores de lipidos en machos con un tiempo de cuidado reciente
y mayor numero de huevos podria indicarnos que en la primera etapa de cuidado

los machos con mejor condicion pueden ser capaces de cuidar a un mayor
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namero de huevos y en consecuencia ser preferidos para el apareamiento
(Ichikawa, 1988; Smith, 1997; Ohba et al., 2016, 2018). Esto es complementario a
lo reportado en machos con cuidado prolongado, ya que en esta Ultima etapa el
contenido de lipidos es menor mientras la puesta de huevos es mayor, lo cual
podria ser un indicativo del costo energético del cuidado parental, el cual es
representado por la actividad fisica del movimiento de ventilacion mientras el
desarrollo de los huevos y el tiempo de cuidado progresa (Baeza y Fernandez,
2002; Green y McCormick, 2004; Olvera-Hernandez et al., 2018 datos sin

publicar).

El glucogeno es una reserva importante de energia a mediano plazo en insectos,
aungue se almacena en menor cantidad que los lipidos (Arrese y Soulages, 2010).
Aungue no hubo diferencias significativas en el contenido de esta reserva, los
resultados coinciden con andlisis hechos en Belostoma elegans por Lavarias et al.
(2017), quienes tampoco encontraron diferencias en el contenido de esta reserva.
Probablemente encontré cambios en el contenido de glucogeno debido a un
ambiente poco contaminado en la localidad estudiada, ya que existe evidencia de
que el glucégeno puede ser utilizado como biomarcador en ambientes
contaminados. El nivel de glucégeno es uno de los pardmetros que puede mostrar
el estado energético de los organismos, ya que esta reserva puede ser utilizada
cuando estan bajo estrés (Lavarias et al., 2017). Se ha reportado que en larvas de
dipteros Chironomus anthracinus (Hamburger et al., 1995) y C. ripario (Choi et al.,
2001), la exposicidon a condiciones hipdxicas durante cortos periodos de tiempo

mostré una disminucién en el porcentaje de glucdégeno debido al uso acelerado de
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esta reserva energética. Siguiendo esta idea, resultaria interesante considerar
como cambian los niveles de glucégeno en los machos parentales de A. dilatatus
bajo factores de estrés ambiental o en condiciones experimentales. De esta forma,
podriamos observar la dinamica de esta reserva y la variacion en el contenido de
los machos parentales, asi como las repercusiones que puede tener sobre el

cuidado parental en estos organismos.

Los carbohidratos son la principal fuente de energia metabdlica inmediata de los
animales (Arrese y Soulages, 2010). En insectos, los carbohidratos son utilizados
como energia durante el vuelo, locomocion o el nado (Schmidt-Nielsen, 1972;
Klowden, 2013). Ademas de que son usados como energia, estas moléculas
pueden ser almacenados en forma de reservas energéticas como glucégeno o
lipidos (triglicéridos) (Arrese y Soulages, 2010). Estudios en hembras de Aedes
aegypti, encontraron que del total de glucosa contenida en la dieta de los
organismos el 50 % fue destinada a la produccion de lipidos, mientras el 35% fue
utilizada en la sintesis de glucégeno (Zhou, 2004). Esto concuerda con el alto
contenido de lipidos reportado en este trabajo comparado con el nivel de
glucogeno (Klowden, 2013; Arrese y Soulages, 2010). Aunque el contenido de
estas moléculas energéticas en machos con cuidado parental puede disminuir
debido al esfuerzo parental realizado. También, pueden influir otros factores
ambientales como la cantidad de recursos alimenticios disponibles y la
temperatura como lo menciono arriba. Los machos pueden ser afectado debido a
las temperaturas bajas, la cuales disminuyen la tasa metabdlica de los adultos y la

tasa de desarrollo de los embriones (Gillooly et al., 2001; Castafios et al., 2017).
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Sin embargo, el contenido de carbohidratos es mayor durante el verano
comparado con la temporada de invierno, lo cual podria representar una mejor
condicion de los machos debido a una mayor cantidad de recursos en el ambiente
(Castarios et al., 2017). Ademas, el contenido de carbohidratos también aumenta
mientras los machos son de mayor tamafo, esto puede indicar una mayor
cantidad de recursos disponibles de los cuales los machos podrian invertir mas a

su crecimiento (Klowden, 2013).

Por ultimo, podemos inferir que la principal reserva energética utilizada en este
modelo de estudio son los lipidos (como reservas a largo plazo), aunque nuestra
cuantificacion de lipidos abarca un amplio espectro de lipidos con la técnica de
Foray et al. (2012). Estudios futuros podrian evaluar lipidos méas especificos
utilizados en la obtencion de energia como los triglicéridos, los cuales pueden ser
anexados en un paso mas sobre el mismo protocolo utilizado para obtener el
contenido de reservas (Foray et al., 2012; Benowitz et al., 2017). También, podrian
realizar de manera experimental retos inmunolégicos en los machos parentales y
evaluar la condicién fisioldégica, demostrando como son invertidos los recursos
energéticos en el cuidado parental o en el sistema inmune, asi como las
repercusiones a la adecuacion de los organismos 0 a su progenie. Ademas,
estudios etolégicos experimentales, podrian complementar este trabajo evaluando
si la condicion fisiolégica de los machos parentales incide en el éxito de

apareamiento a través de la elecciéon femenina.
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Conclusiones

Los machos con cuidado parental durante la temporada de verano presentaron
mejor condicion fisiolégica (contenido de lipidos y carbohidratos) comparado con
machos en invierno, lo cual indica que en esta temporada los machos pueden
estar invirtiendo mas recursos en su crecimiento (tamafio y peso) y en el cuidado

parental.

Los machos con cuidado parental reciente que se encuentran en mejor condicion
presentan un mayor numero de huevos en su dorso. Asimismo, la condicién
fisiolégica de los machos con una puesta mayor de huevos se encuentra mas
deteriorada al final del cuidado parental, comparada con machos con menor
namero de huevos, posiblemente porque el esfuerzo parental es mayor en machos
con puestas grandes. Estos resultados sugieren que la eleccién femenina esta
asociada a la condicion de los machos parentales, mismo que podra ser puesto a

prueba en estudios posteriores.
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