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RESUMEN

Los machos del género Abedus (Hemiptera: Belostomatidae) presentan cuidado

paternal exclusivo. Realizan una serie conductas de cuidado conocidos como

movimientos de cepillado y ventilación de la puesta de huevos. Estas conductas

desempeñan un papel muy importante en la viabilidad y desarrollo de los huevos

mediante su limpieza y la regulación de la oxigenación, respectivamente. Sin

embargo, a pesar de los cuidados brindados, existen machos que presentan la

puesta de huevos cubierta parcial o totalmente por un oomiceto. Los oomicetos

son microorganismos eucariontes con estilos de vida saprobios o parásitos. Los

oomicetos representan una de las principales causas de mortalidad de los huevos

en diversas especies acuáticas, por lo que es importante conocer su efecto sobre

la viabilidad y desarrollo de los huevos en los belostomatinos. En este trabajo se

evaluó el esfuerzo parental realizado por los machos de las especies Abedus

dilatatus y Abedus ovatus con puestas de huevos con y sin la presencia de

oomicetos y el impacto que representan en la viabilidad. Los resultados muestran

que la viabilidad de los embriones es menor en la medida que la puesta de huevos

presenta un mayor porcentaje cubierto por oomicetos. Esto ocurre en ambas

especies aunque la viabilidad en A. dilatatus siempre es mayor que en A. ovatus,

lo que puede ser indicativo de una mayor tolerancia a la presencia del oomiceto.

Por tal motivo, a partir de este trabajo podemos concluir que los oomicetos se

comportan de forma parásita y no saprobia en la puesta de huevos que cargan los

machos. Con relación al esfuerzo parental, en A. dilatatus se incrementa cuando el
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área con oomicetos es mayor, cosa contraria a lo que ocurre con A. ovatus. Por lo

tanto, discutimos que es necesario conocer más sobre la demografía de las

especies para poder evaluar el valor reproductivo actual y residual y así poder

evaluar el esfuerzo parental que realizan las especies en un contexto adaptativo.
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INTRODUCCIÓN

El cuidado parental se define como toda aquella conducta realizada por uno o

ambos progenitores que incrementa la supervivencia de la descendencia

(Clutton-Brock, 1991). Estas conductas pueden ser precigóticas como la

construcción de nidos o producción de gametos (Pärssinen, et al. 2019) o

postcigóticas como la provisión de alimentos (Scott, 1990), limpieza (Kudo, et al.

2011; Miller & Zink, 2012), la modificación de las condiciones ambientales

(Coleman & Fischer, 1991) y el cuidado o defensa contra depredadores y parásitos

(Requena, et al. 2009; Boos, et al. 2014; Vargas-Salinas, et al. 2014).

El cuidado parental se puede clasificar en 3 tipos, de acuerdo a si es realizado por

ambos padres o sólo uno de ellos (Clutton-Brock, 1991):

1) Cuidado biparental, es común en muchas especies de aves monógamas, como

el ganso indio (Anser indicus), en el cual ambos progenitores se encargan de la

defensa y de proveer alimento a sus crías (Schneider & Lamprecht, 1990).

2) Cuidado maternal, realizado únicamente por la hembra y el más común en la

naturaleza. Por ejemplo las hembras de la tijereta marítima (Anisolabis marítima),

excavan cámaras en la arena y construyen sus nidos donde ponen sus huevos y

permanecen con ellos hasta su eclosión, protegiéndolos y limpiándolos con sus

mandíbulas (Miller & Zink, 2012).

3) Cuidado paternal, realizado únicamente por el macho. Por ejemplo en la rana

cristal (Hyalinobatrachium orientale), las hembras colocan sus huevos sobre las
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hojas y los machos se encargan de su defensa y humectación, colocándose sobre

ellos hasta su eclosión (Lehtinen & Georgiadis, 2012).

El cuidado paternal exclusivo es el más raro en la naturaleza, pero ha

evolucionado en diversos fila como: aves (Royama, 1966), peces (Pampoulie, et

al. 2004), anuros (Vargas-Salinas, et al. 2014), urodelos (Reinhard, et al. 2013) y

en aproximadamente 15 linajes de artrópodos (Requena, et al. 2014). Sin

embargo, solo existen 150 especies de insectos con cuidado paternal exclusivo

registrado, de las casi 1.5 millones de especies descritas (Smith, 1997).

La frecuencia e intensidad de las conductas parentales pueden variar

dependiendo de la condición de los padres y del valor reproductivo actual de la

progenie, modificando así su esfuerzo parental (Magrath & Komdeur, 2003). Estas

conductas pueden ser moduladas por los padres dependiendo de las condiciones

ambientales y fisiológicas en las que se encuentren, de tal forma que los

beneficios sean mayores a los costos en términos de éxito reproductivo a lo largo

de la vida. Los beneficios de las conductas parentales son diversos, entre los

cuales se encuentra el aumentar la supervivencia, la calidad, el éxito reproductivo,

así como modificar la tasa de desarrollo de la descendencia (Klug & Bonsall,

2014).

Se ha sugerido que el esfuerzo parental puede modular la tasa de desarrollo de la

progenie (Klug & Bonsall, 2014). Este ajuste en su esfuerzo parental permite a los

progenitores retener a la descendencia en etapas de desarrollo relativamente
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seguras si el entorno es desfavorable para etapas de desarrollo posteriores o

acelerar el desarrollo de la descendencia si el entorno es favorable (Klug &

Bonsall, 2014).

Un ejemplo de estas condiciones desfavorables podría ser la presencia de

parásitos o infecciones. Existen estudios en los cuales se ha comprobado que los

padres pueden evitar o disminuir el impacto de estos sobre su descendencia

(Requena, et al. 2014), mediante la producción de compuestos químicos, como en

el pez dardo con flecos (Etheostoma crossopterum), en el cual se identificaron

compuestos antimicrobianos innatos en el moco epidérmico de los padres, con el

que cubren a sus huevos y reduce la posibilidad de infecciones bacterianas o por

oomicetos, los cuales incrementan la viabilidad de los huevos (Knouft, et al. 2003).

Otro ejemplo son las conductas de limpieza que realiza el milpiés Brachycybe

nodulosa, en el cual se observó que los huevos sin cuidado parental era cubiertos

rápidamente por hifas de hongos y no eclosionaban, pero cuando los padres

estaban presentes se alimentaban de estas hifas, lo que permitía el adecuado

desarrollo de los huevos (Kudo, et al. 2011).

Sin embargo, las conductas parentales también representan una serie de costos

para los progenitores como la pérdida de oportunidades de alimentación y cópulas

(Balshine-Earn, 1995; Trivers, 1972), gastos fisiológicos (Munguía-Steyer, et al.

2019) o un aumento en la probabilidad de mortalidad de los padres (Clutton-Brock,

1991; Owens & Bennet, 1994). Trivers (1972) definió la inversión parental como

los beneficios para la progenie actual en términos de adecuación a través de las
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conductas parentales a costa de la reproducción futura, también conocido como

éxito reproductivo residual.

Ya que el cuidado parental puede representar un gasto energético para los

progenitores (Ríos-Cárdenas & Webster, 2005), este generalmente es modulado

por los padres por diversos factores como la certidumbre de paternidad, que

puede ser estudiada por proxies como la: territorialidad, fertilización externa y/o

presencia de machos satélites (Kokko, 2018). Dicha modulación depende de los

costos y beneficios del cuidado. Cuando los costos rebasan los beneficios los

padres pueden abandonar el cuidado o disminuirlo, como cuando las condiciones

ambientales son subóptimas, la viabilidad o la supervivencia de la descendencia

es baja o el tamaño de la puesta es pequeña (Székely, et al. 1996; Field, et al.

2007). Por ejemplo, las hembras de el papamoscas acollarado (Ficedula albicollis),

mostraron una mayor deserción de la nidada cuando esta era de un tamaño

pequeño, independientemente de la temporada (Wiggins, et al. 1994).

Las chinches acuáticas gigantes de la familia Belostomatidae son un grupo de

hemípteros acuáticos depredadores, los cuales representan el 99% de los insectos

que realizan cuidado paternal exclusivo (Smith, 1997). Este grupo de insectos se

divide en dos subfamilias: Lethocerinae, en donde las hembras colocan sus

huevos en la vegetación emergente de los cuerpos de agua y los machos se

encargan de la defensa contra depredadores y la humectación de los huevos. Y la
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subfamilia Belostomatinae, donde las hembras colocan los huevos sobre el dorso

de los machos y estos los llevan consigo hasta su eclosión (Smith, 1976a; 1976b).

El cuidado paterno en los belostomatinos desempeña un papel indispensable en el

desarrollo de los huevos, debido a que estos requieren de ciertas condiciones de

oxigenación, humedad y limpieza (Munguía-Steyer, et al. 2008). Para esto, los

machos parentales aumentan la viabilidad de los huevos facilitando la oxigenación

activa de la puesta mediante movimientos de ventilación (brood pumping), que son

una serie de flexiones verticales realizadas con sus apéndices traseros que

generan una corriente de agua a su alrededor la cual renueva el oxígeno disuelto.

Los machos también realizan movimientos de cepillado (brood stroking), que

consisten en frotar la puesta de huevos con sus apéndices traseros, lo que les

permite evaluar el desarrollo de los huevos y la presencia de parásitos o

infecciones fúngicas (Smith, 1976a).

El grado o estadio de desarrollo de los huevos en los belostomatinos de la especie

Abedus dilatatus se puede distinguir observando su color y su forma. Los huevos

recientemente puestos sobre el dorso del macho o en estadio 1, son de color

obscuro y forma ovoide. A medida que se acercan a la eclosión o estadio 3, se

tornan de un color grisáceo y forma cilíndrica (Munguía-Steyer, et al. 2019; Figura

1).
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Figura 1. Desarrollo de los huevos desde el momento en que son colocados sobre

el dorso del macho hasta el término del cuidado parental en la especie Abedus

dilatatus (Munguía-Steyer, et al. 2019).

Los oomicetos han mostrado ser una de las principales causas de mortalidad de

los huevos en diversas especies acuáticas, principalmente en peces (Scott &

O'Bier, 1962; Kitancharoen, et al. 1997; Ruthig, 2008; Sarowar, et al. 2013). Por

ello, es importante saber si la presencia de oomicetos sobre las puestas de

huevos, incide en el tiempo de cuidado y esfuerzo parental realizado por los

machos, así como la viabilidad de los huevos de las especies Abedus dilatatus y

Abedus ovatus.

El filo Oomycota (Stramepiles) está conformado por microorganismos eucariontes

con estilos de vida saprobios y parásitos, se encuentran en ecosistemas tanto

acuáticos como terrestres (Barros & Ribamar, 2017). Algunos oomicetos tienen un

papel importante en la descomposición de materia orgánica y otros son parásitos

de una gran variedad de grupos como plantas, algas, peces, crustáceos, hongos,

larvas de mosquitos, nematodos, rotíferos, mamíferos e incluso humanos (Barros
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& Ribamar, 2017). Se considera a los oomicetos parásitos cuando disminuyen la

adecuación del hospedero. Su textura y forma de crecimiento es parecida al

micelio de algunos hongos, pero se diferencian de los hongos por los

componentes de su pared celular como son los polímeros de β-1,3-glucano y la

celulosa (Kamoun, 2003).

La importancia de la presencia de oomicetos sobre las puestas de huevos de

estos hemípteros se relaciona con la posible interferencia en la difusión de

oxígeno y por consecuencia en el desarrollo embrionario (Figura 2a), ya que en un

estudio realizado por Goforth & Smith (2011) en Abedus herberti, encontraron que

en el hidrópilo coriónico, es decir la parte apical de los huevos, se encuentran los

aerópilos que son estructuras del corion en forma de poro por los cuales ingresa el

oxígeno disuelto y agua al interior de los huevos (Figura 2b). El ingreso de agua a

través de los poros ha sido registrado en otras especies de belostomátidos

(Madhavan, 1974).
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Figura 2. a) Macho Abedus dilatatus con puesta de huevos cubierta totalmente por

hifas de oomicetos, b) Morfología externa de huevo de Abedus ovatus, dividido en

parte apical y basal.

Existe evidencia de que los belostomatinos pueden modular su esfuerzo parental

mediante el cambio en la tasa de los movimientos de ventilación en función del

grado de desarrollo de los huevos observado en el tamaño de los mismos. Así, la

frecuencia de los movimientos de ventilación aumenta cuando los huevos tienen

una mayor longitud al estar más cerca a la eclosión (Munguía-Steyer, et al. 2008;

Bucio-Loredo, 2021).

Por lo anterior, en este trabajo investigamos si los oomicetos presentes en las

puestas de huevos se comportan de manera saprobia o parásita y si existen

diferencias en la viabilidad y el esfuerzo parental realizado por machos con

puestas con y sin oomicetos, en las especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus.
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OBJETIVOS

Objetivo general

● Evaluar el esfuerzo parental y tiempo de cuidado realizado por los machos

con puestas con y sin oomicetos, así como la viabilidad de las puestas de

huevos en las especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus.

Objetivos particulares

● Evaluar la viabilidad de los huevos de los machos con puestas con y sin

oomicetos en las especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus.

● Comparar la frecuencia de los movimientos de ventilación y de cepillado de

los machos con puestas con y sin oomicetos en las especies Abedus

dilatatus y Abedus ovatus.

● Evaluar el tiempo de cuidado parental de los machos con puestas con y sin

oomicetos en las especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus.
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HIPÓTESIS

● La viabilidad de los huevos diferirá entre machos con puestas con y sin

oomicetos en las especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus.

● La frecuencia de los movimientos de ventilación y de cepillado diferirá entre

machos con puestas con y sin oomicetos en las especies Abedus dilatatus

y Abedus ovatus.

● El tiempo de cuidado parental diferirá entre machos con puestas con y sin

oomicetos en las especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus.
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PREDICCIONES

● La viabilidad de los huevos será mayor cuando las puestas no presenten

oomicetos en las especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus.

● La frecuencia de los movimientos de ventilación será mayor en los machos

con puestas de huevos sin oomicetos y la frecuencia de movimientos de

cepillado será mayor en los machos con puestas de huevos con oomicetos

en las especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus.

● El tiempo de cuidado será mayor en los machos con puestas de huevos con

oomicetos en las especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus.
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MATERIALES Y MÉTODO

Sistema de estudio

Abedus dilatatus y Abedus ovatus son dos especies de belostomátidos

pertenecientes a la subfamilia Belostomatinae. Los machos de estas especies

realizan cuidado paternal exclusivo y son simpátricas en el lugar de colecta, por lo

cual están bajo las mismas condiciones ambientales, sin embargo parecen diferir

en hábitos de vida, características morfológicas y fenológicas.

Las chinches de agua gigantes del género Abedus se encuentran en hábitats de

agua dulce como estanques, lagos y ríos. Sus microhábitats preferidos son las

zonas poco profundas, con poca cobertura forestal y soleadas, con rocas y

macrófitas marginales, con corriente lenta de agua y temperaturas cálidas (Smith,

1976a; Jara, 2021; Jara & Perotti, 2018). Son depredadores generalistas de una

gran variedad de invertebrados acuáticos como insectos, caracoles, crustáceos,

cladóceros, anfípodos y algunas veces renacuajos. Capturan a sus presas gracias

a las garras raptoriales que poseen en el segmento terminal de sus patas

delanteras. Además, su saliva contiene enzimas proteolíticas, hemolíticas y

neurotóxicas que detienen el corazón de sus presas (Smith, 1997; Ohba, 2018).

Las especies de la subfamilia Belostomatinae (a la que pertenecen las especies

Abedus dilatatus y Abedus ovatus) presentan cuidado paternal exclusivo, debido a

que las hembras ponen sus huevos sobre el dorso de los machos, quienes

periódicamente exponen la puesta de huevos en la interfase agua-atmósfera y
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emplean otros patrones de comportamiento llamados movimientos de ventilación y

de cepillado, los cuales son esenciales para el desarrollo y viabilidad de los

huevos (Smith, 1997; Ohba, 2018; 2019).

El cortejo de los machos en estas especies consta de flexiones repetidas

parecidas al asociado al cuidado parental, solo que lo realizan a tasas más

elevadas (Munguía-Steyer, 2007; Ohba, 2019). Un estudio en Abedus ovatus

observó que las hembras eligen a los machos que presenten una puesta de

huevos reciente y pequeña sobre los machos no parentales (Aparicio-Moreno,

2020). El apareamiento se caracteriza por las cópulas repetidas, las cuales se han

interpretado como una adaptación que puede reducir la competencia espermática

y asegurar la paternidad (Smith, 1979). El evento total de apareamiento puede

durar horas, alternando cópulas con la colocación de huevos por parte de la

hembra (Aparicio-Moreno, 2020). La colocación de los huevos comienza desde la

parte posterior y avanza hacia la parte anterior de los machos, cubriendo

uniformemente todo el dorso (Smith, 1997; Ohba, 2018).

Posteriormente, cuando todas las ninfas de la puesta han eclosionado, los machos

remueven la capa mucilaginosa que contenía la puesta de huevos, al igual, esta

habilidad les permite a los machos tener la opción de abortar sus puestas (Smith,

1997). Estudios realizados sobre la viabilidad de los huevos cuando son cuidados

por los machos parentales de otras especies belostomatinas, muestran que los

huevos tienen una alta supervivencia hasta la eclosión. Por ejemplo, Smith (1976b)

reportó que los machos parentales de la especie Belostoma flumineum
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presentaron un 95-100% de éxito de eclosión de sus huevos. Asimismo, los

huevos de Abedus herberti presentaron entre un 84-100% de éxito de eclosión

(Smith, 1976a). Por otro lado, los huevos de la especie Diplonychus indicus

presentaron un éxito de eclosión del 97% cuando estos son llevados sobre el

dorso de los padres (Venkatesan, 1983).

Estudiamos la proporción del área cubierta de oomiceto sobre la puesta de huevos

que puede ser nula, parcial o total. La forma y color del oomiceto sobre la puesta

es filamentosa y de colores grisáceos o verdosos (Figura 3). Los oomicetos fueron

identificados pertenecientes al género Saprolegnia por el Dr. Rodolfo de la Torre

Almaraz, profesor adscrito del Laboratorio de Fitopatología de la UBIPRO,

FES-Iztacala, UNAM (Figura 4).

Figura 3. a) Macho Abedus dilatatus con puesta de huevos cubierta

totalmente por hifas de oomicetos, b) macho Abedus ovatus con puesta de

huevos cubierta parcialmente por hifas de oomicetos y c) macho Abedus

ovatus con puesta de huevos sin hifas de oomicetos.
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Figura 4. Oomicetos presentes en las puestas de los machos del género Abedus.

a) Estructuras ovaladas identificadas como oogonios, b) Estructura alargada

identificada como esporangio con zoosporas en su interior. Fotografías tomadas

en el Laboratorio de Fitopatología con un microscopio óptico.

Colecta de machos y área de estudio

Realizamos 5 censos en el lugar de colecta para conocer la dinámica poblacional

de los machos de ambas especies (Abedus dilatatus y Abedus ovatus) y la

presencia o ausencia de oomicetos sobre la puesta de huevos a lo largo de los

meses. Para realizar los estudios colectamos un total de 57 machos de las

especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus con o sin presencia de oomicetos en

la puesta de huevos, utilizando redes acuáticas (Figura 5a), en los meses de

febrero, abril, agosto, octubre y diciembre del 2019 y en enero y febrero del 2020,

en el río Quetzalapa (19.859199° N, -97.993593° O) cerca de la carretera

Zacatlán-Chignahuapan, Puebla, México (Figura 5b).
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Figura 5. a) Muestreo con red acuática en el río Quetzalapa, b) Mapa de

Chignahuapan (Google maps).

Posteriormente, transportamos a todos los individuos en hieleras al Laboratorio de

Ecología Evolutiva de Artrópodos, en la Unidad de Morfología y Función de la

Facultad de Estudios Superiores Iztacala, separando a los machos con oomicetos

y sin oomicetos en todo momento.

Asignamos de manera aleatoria a los machos a peceras de 5 L, en cada una

colocamos dos machos (ambos pertenecientes al mismo grupo, con o sin

oomicetos), separados con una malla. Cada espacio de las peceras contaba con

una roca donde los machos podían subir a la superficie a respirar, colocarse en la

interfase agua-atmósfera o sostenerse de ella (Figura 6a). Debido a que la

temperatura puede influir en el esfuerzo parental de los machos (Bucio-Loredo,

2021), registramos la temperatura cada 30 minutos durante todo el estudio,

colocando un data-logger HOBO® Tidbit UTBI-001 (Figura 6b) en una pecera de

cada grupo de machos (con oomicetos y sin oomicetos). Todos los machos fueron
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alimentados con grillos cada 4 días y al día siguiente las peceras fueron lavadas

para evitar que la suciedad afectara la proliferación de los oomicetos.

Figura 6. a) Pecera dividida con una malla, con una roca en cada espacio y b)

Data-logger HOBO®, utilizado para tomar la temperatura de la pecera.

Realizamos un registro fotográfico al inicio del cuidado paternal de todos los

machos de ambos grupos del estudio para contar el número de huevos, medir el

área de la puesta de huevos y el área de cobertura total de los oomicetos sobre la

puesta de huevos, y cada dos días, tomamos fotografías únicamente a los machos

con puestas de huevos con oomicetos, con la finalidad de observar si había

cambios en el área total de la puesta y el área de cobertura total de oomicetos en

la puesta a lo largo del periodo de cuidado. Realizamos las mediciones con el

programa ImageJ, Versión 1.52a (Abramoff, et al. 2004; Figura 7). Asimismo, este

registro también permitió observar y registrar el progreso en el desarrollo de los

huevos.
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Figura 7. Medición del área de la cobertura total de los oomicetos en la puesta de

huevos utilizando el programa ImageJ.

Diariamente monitoreamos las conductas de cuidado parental de ambos grupos

de machos (con y sin oomicetos) durante 30 minutos a cada grupo, en dos

horarios: matutino de 9:00 a 10:00 am y vespertino de 3:00 a 4:00 pm.

Registramos la frecuencia de los movimientos de ventilación y cepillado de

huevos, de modo que cuando un individuo comenzaba a realizar cualquiera de

estos movimientos realizamos observaciones focales (Lehner, 1992) durante 3

minutos y contamos el número de flexiones que realizaba durante dicho período

(Figura 8).
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Figura 8. Registro de las conductas parentales.

Posteriormente, para estimar la viabilidad de los huevos al término del cuidado

parental, considerado como el momento en el que los machos removían sus

puestas de huevos, fotografiamos las puestas removidas para cuantificar la

proporción de huevos eclosionados y no eclosionados del total inicial (Figura 9a).

Con un vernier digital HTS 103Y5 6 "/150 mm medimos la longitud total (desde la

punta de la cabeza hasta el final del dorso) de todos los machos que terminaron

su cuidado parental (Figura 9b).
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Figura 9. a) Registro fotográfico de las puestas de huevos al término del cuidado,

b) Medición de la longitud con vernier digital de los machos al término del cuidado.
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ANÁLISIS ESTADÍSTICOS

Viabilidad

Para evaluar la viabilidad de las puestas de huevos de los machos Abedus

dilatatus y Abedus ovatus realizamos un modelo lineal generalizado con

distribución beta binomial, debido a la sobredispersión de la varianza (factor de

inflación = 13.2). La variable de respuesta dicotómica fue la viabilidad de los

huevos, si eclosionaron o no. Las variables predictoras fueron la especie, la

proporción máxima del área de cobertura de los oomicetos en la puesta de

huevos, la temperatura promedio del agua durante todo el cuidado parental de

cada macho, el total de los movimientos de ventilación observados, el total de los

movimientos de cepillado observados. A partir del modelo global generamos una

serie de modelos que incluía distintas combinaciones de variables predictoras

hasta considerar el modelo nulo. A partir de este conjunto de modelos, realizamos

selección de modelos utilizando el criterio de información de Akaike para muestras

pequeñas (AICc), que combina el grado de ajuste del modelo penalizado por el

número de parámetros que contiene cada modelo (Johnson & Omland, 2004). El

modelo con mayor soporte es aquel que presente un menor valor de AICc. Al

modelo con mayor soporte se le realizó un análisis de devianza con el fin de

evaluar la significancia de cada parámetro incluido en el modelo (Johnson &

Omland, 2004).

Asimismo, realizamos una prueba de t de Student para saber si la diferencia del
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número de huevos en las puestas entre los machos de las especies Abedus

dilatatus y Abedus ovatus era significativa.
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Movimientos de ventilación

Realizamos un modelo lineal generalizado mixto con distribución binomial negativa

para evaluar la frecuencia de los movimientos de ventilación que realizaron los

machos durante los registros conductuales sucesivos desde el inicio del cuidado

paternal hasta la eclosión de la puesta. El modelo global consideró inflación de

ceros, al individuo y el tiempo como variables aleatorias debido a que teníamos

múltiples observaciones de los movimientos de ventilación y cepillado por

individuo en días sucesivos (Wilson & Grenfell, 1997; Paterson & Lello, 2003;

Bolker, et al. 2009). Las variables predictoras fueron la especie, el tamaño de la

puesta de huevos, la proporción del área cubierta de los oomicetos en la puesta

de huevos, la temperatura del agua en la que se encontraba el macho parental

durante cada observación, los días para llegar a la eclosión, como proxy del

tiempo del cuidado parental y la interacción de segundo grado entre estas

variables predictoras. Se realizó selección de modelos con el mismo criterio de

información de Akaike para muestras pequeñas (AICc) empleado en los modelos

de viabilidad. El modelo con inflación de ceros que consideró al individuo como

variable aleatoria, presentó mayor soporte y menor valor de AICc sobre el resto de

los modelos que consideraron tiempo como variable aleatoria y la posibilidad de

que los datos no presentaran inflación de ceros (Modelo 1, Tabla 1).
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Tabla 1. Selección de modelos que discriminan la necesidad de utilizar individuo y

tiempo como variables aleatorias, así como la necesidad de utilizar un criterio de

inflación de ceros (VA = variable aleatoria, BN = binomial negativa, IC = inflación

de ceros, AICc = criterio de información de Akaike para muestras pequeñas,

ΔAICc = diferencia en el valor de AICc entre cada valor y el modelo más plausible,

GL = grados de libertad, w = peso de Akaike, IN = individuo y T = tiempo como

variables aleatorias).

Modelo VA BN IC AICc ΔAICc GL w

1 IN SI SI 3612.4 0 19 0.51

2 IN+T SI SI 3612.5 0.1 20 0.49

3 IN+T SI NO 3727.8 115.4 19 <0.001

4 IN SI NO 3729.1 116.7 18 <0.001
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Movimientos de cepillado

Realizamos un modelo lineal generalizado con distribución binomial negativa para

evaluar el total de los movimientos de cepillado que realizaron los machos durante

los registros conductuales hasta la eclosión de la puesta (Wilson & Grenfell, 1997).

La variable de respuesta consiste en la suma de los movimientos de cepillado

registrados para cada macho durante las observaciones periódicas realizadas

desde el inicio al final del cuidado parental. Las variables predictoras fueron la

especie, la presencia de oomicetos en la puesta de huevos, la temperatura

promedio del agua durante todo el periodo de cuidado parental de cada macho, el

tiempo del cuidado parental y la interacción de segundo grado entre estas

variables predictoras. Se realizó selección de modelos con el mismo criterio de

información de Akaike para muestras pequeñas (AICc) empleado en los modelos

de viabilidad.
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RESULTADOS

Realizamos un total de 5 censos en los meses de abril, mayo, octubre y diciembre

del 2019 y febrero del 2021 para conocer la dinámica poblacional de los machos

parentales de las especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus con o sin presencia

de oomicetos en sus puestas de huevos, dando un total de 729 individuos.

También observamos en este censo que capturamos más machos parentales

Abedus ovatus y más machos parentales con oomicetos en las puestas de huevos

en el mes de diciembre (Tabla 2).

Tabla 2. Censo poblacional de machos parentales de las especies Abedus

dilatatus y Abedus ovatus con y sin oomicetos en los meses de abril, mayo,

octubre y diciembre del 2019 y febrero del 2020 (c/oomicetos = puesta de huevos

con oomicetos y s/oomicetos = puesta de huevos sin oomicetos).

Fecha de colecta Abedus dilatatus Abedus ovatus

Año Mes c/oomicetos s/oomicetos c/oomicetos s/oomicetos

2019

Abril 13 22 7 79

Mayo 1 41 2 81

Octubre 4 20 44 173

Diciembre 17 20 59 54

2020 Febrero 6 6 32 48
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Un total de 105 machos fueron capturados para los estudios, de los cuales

descartamos a los machos con puestas de huevos desarrollados y a los machos

que murieron o abortaron sus puestas, por lo que se utilizaron los 57 machos

parentales con puestas recientes y que terminaron su cuidado parental para los

análisis estadísticos (Tabla 3).

Tabla 3. Fechas de colectas y cantidad de los machos parentales colectados

divididos por especie y presencia o ausencia de oomicetos (c/oomicetos = puesta

de huevos con oomicetos y s/oomicetos = puesta de huevos sin oomicetos).

Fecha de colecta Abedus dilatatus Abedus ovatus

Año Mes c/oomicetos s/oomicetos c/oomicetos s/oomicetos

2019

Febrero 1 1 2 0

Abril 1 2 0 2

Agosto 0 0 3 1

Octubre 2 1 4 1

Diciembre 1 2 11 5

2020 Enero 0 0 5 4

Febrero 0 2 5 1

Total 5 8 30 14
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Viabilidad

La viabilidad difirió entre las especies, los machos Abedus dilatatus tuvieron una

mayor viabilidad que los machos Abedus ovatus (Devianza = 16.6, GL = 1, P <

0.001). En cuanto a la relación de la viabilidad y la proporción máxima del área de

cobertura de los oomicetos en la puesta de huevos, la viabilidad fue mayor cuando

los machos parentales presentaban una menor proporción del área de los

oomicetos en la puesta de huevos y disminuía cuando la proporción del área de

los oomicetos aumentaba (Devianza = 3.9, GL = 1, P = 0.047, Figura 10, Tabla 5).
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Figura 10. Relación entre la viabilidad de los huevos y la proporción del área

cubierta de oomicetos en la puesta de huevos en los machos parentales de las

especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus.
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El modelo global consideró las combinaciones de las siguientes variables

predictoras: la especie, la proporción máxima del área de cobertura de los

oomicetos en la puesta de huevos, la temperatura promedio del agua durante el

cuidado parental de cada macho, el total de los movimientos de ventilación

observados y el total de los movimientos de cepillado observados. El modelo lineal

generalizado con mayor soporte (AICc = 387.1, Tabla 4) fue el que incluyó las

siguientes variables predictoras fijas: la especie, el total de los movimientos de

ventilación observados y la proporción máxima del área de cobertura de los

oomicetos en la puesta de huevos. Las variables predictoras que resultaron

significativas fueron la especie y la proporción máxima del área de cobertura de

los oomicetos en la puesta de huevos (Tabla 5).

Tabla 4. Resumen de los 20 primeros modelos que fueron hechos para conocer

qué factores que afectan la viabilidad de la puesta de huevos, medido como la

eclosión de los huevos en la puesta para Abedus dilatatus y Abedus ovatus. Las

variables predictoras fueron nombradas como: SP = especie, PO = proporción

máxima del área de cobertura de los oomicetos en la puesta de huevos, TP =

temperatura promedio del agua durante todo el cuidado parental de cada macho,

MV = total de los movimientos de ventilación observados, MC = total de los

movimientos de cepillado observados, GL = grados de libertad, AICc = criterio de

información de Akaike para muestras pequeñas, ΔAICc = diferencia en el valor de
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AICc entre cada valor y el modelo más plausible, w = peso de Akaike. *Modelo con

mayor soporte que se utilizó para evaluar la viabilidad de la puesta de huevos.

Modelo GL AICc ΔAICc w

*SP+MV+PO 52 387.1 0.0 0.222

SP+PO 53 387.6 0.5 0.170

SP+MV+MC+PO 51 388.6 1.5 0.105

SP+MV 53 388.6 1.5 0.104

SP+TP+MV+PO 51 389.4 2.4 0.068

SP+TP+PO 52 389.8 2.7 0.057

SP+MC+PO 52 389.9 2.8 0.054

SP+MV+MC 52 390.0 2.9 0.052

SP 54 390.4 3.3 0.042

SP+TP+MV 52 391.0 3.9 0.032

SP+TP+MV+MC+PO 50 391.1 4.0 0.029

SP+TP+MC+PO 51 392.2 5.2 0.017

SP+TP+MV+MC 51 392.5 5.4 0.015

SP+MC 53 392.6 5.5 0.014

SP+TP 53 392.7 5.6 0.013

SP+TP+MC 52 395.0 7.9 0.004

MV+MC+PO 52 398.3 11.3 <0.001

MC+PO 53 398.6 11.6 <0.001

MV+MC 53 399.0 11.9 <0.001

MC 54 399.8 12.8 <0.001
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Tabla 5. Coeficientes del modelo de mayor soporte para la viabilidad de la puesta

de huevos (Variables = variables predictoras, Estimado = Coeficiente, Error Std =

Error estándar, Valor Z, P = Probabilidad, SP = especie, MV = total de los

movimientos de ventilación observados, PO = proporción máxima del área de

cobertura de los oomicetos en la puesta de huevos).

Variables Estimado Error Std Valor Z P

Intercepto 3.019 0.460 6.554 <0.001

SP -1.597 0.436 -3.659 <0.001

MV 0.001 <0.001 -1.553 0.121

PO -1.424 0.663 -2.147 0.032
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Movimientos de ventilación

Los machos de Abedus dilatatus sin oomicetos en la puesta de huevos (mediana =

7.904, min = 6.4, máx = 19.033) realizaron con mayor frecuencia los movimientos

de ventilación a lo largo del cuidado, contrario a los machos Abedus ovatus sin

oomicetos en la puesta de huevos (mediana = 0.055, min = 0, máx = 1.533). Los

machos de Abedus ovatus que presentaban puestas con oomicetos (mediana =

3.125, min = 0, máx = 15.25) realizaron con mayor frecuencia los movimientos de

ventilación que los machos de Abedus dilatatus (mediana = 2.505, min = 2.25,

máx = 2.761, Figura 11).
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Figura 11. Relación entre la frecuencia de movimientos de ventilación y la

presencia de oomicetos en la puesta de huevos en los machos parentales de las

especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus (A.d.  = Abedus dilatatus, A.o. =

Abedus ovatus, c/oomi = puesta de huevos con oomicetos y s/oomi  = puesta de

huevos sin oomicetos).
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El modelo global consideró la inflación de ceros, al individuo y el tiempo como

variable aleatoria y las combinaciones de las variables predictoras, así como sus

interacciones de segundo grado. El modelo lineal generalizado mixto con mayor

soporte (AICc = 3612.4, Tabla 1) fue el que incluyó las siguientes variables

predictoras fijas: la especie, la proporción del área de cobertura de los oomicetos

en la puesta de huevos, el tamaño de la puesta de huevos, la temperatura del

agua en la que se encontraba el macho parental durante cada observación, los

días para llegar a la eclosión como proxy del tiempo del cuidado parental y las

interacciones entre estas, las cuales fueron: la especie: la proporción del área de

cobertura de los oomicetos en la puesta de huevos, la especie: los días a la

eclosión, la proporción del área de cobertura de los oomicetos en la puesta de

huevos: la temperatura del agua durante la de observación, la proporción del área

de cobertura de los oomicetos en la puesta de huevos: los días a la eclosión, el

tamaño de la puesta de huevos: los días a la eclosión, la temperatura del agua

durante la de observación: los días a la eclosión, con las interacciones que

incluyen (Tabla 6). Las variables predictoras e interacciones que resultaron

significativas fueron: la proporción del área de cobertura de los oomicetos en la

puesta de huevos, la temperatura del agua durante la observación, los días a la

eclosión, la interacción entre la especie y la proporción del área de cobertura de

los oomicetos en la puesta de huevos, la interacción entre la especie y los días a

la eclosión, la interacción entre la proporción del área de cobertura de los
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oomicetos en la puesta de huevos y los días a la eclosión y la interacción entre la

temperatura del agua durante la observación y los días a la eclosión (Tabla 7).

Tabla 6. Resumen de los 20 primeros modelos que fueron hechos para conocer

qué factores modifican el esfuerzo parental, medido como la frecuencia de los

movimientos de ventilación para Abedus dilatatus y Abedus ovatus. Las variables

predictoras fueron nombradas como: DE = días a la eclosión, HV = número de

huevos, PO = proporción del área de cobertura de los oomicetos en la puesta de

huevos, SP = especie, TO = temperatura del agua durante la de observación, DE:

HV = días a la eclosión: número de huevos, DE: PO = días a la eclosión:

proporción del área de cobertura de los oomicetos en la puesta de huevos, DE: SP

= días a la eclosión: especie, DE: TO = días a la eclosión: temperatura del agua

durante la de observación, PO: SP = proporción del área de cobertura de los

oomicetos en la puesta de huevos: especie, PO: TO = proporción del área de

cobertura de los oomicetos en la puesta de huevos: temperatura del agua durante

la de observación, GL = grados de libertad, AICc = criterio de información de

Akaike para muestras pequeñas, ΔAICc = diferencia en el valor de AICc entre

cada valor y el modelo más plausible, w = peso de Akaike. *Modelo con mayor

soporte que se utilizó para evaluar los movimientos de ventilación.
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Tabla 7. Análisis de varianza del modelo de mayor soporte para los movimientos

de ventilación (Variables = variables predictoras, χ² = Ji cuadrada, GL = grados de

libertad, P = Probabilidad, SP = especie, PO = proporción del área de cobertura de

los oomicetos en la puesta de huevos, HV = número de huevos, TO = temperatura

del agua durante la de observación, DE = días a la eclosión, SP: PO = especie:

proporción del área de cobertura de los oomicetos en la puesta de huevos, SP: DE

= especie: días a la eclosión, PO: TO = proporción del área de cobertura de los

oomicetos en la puesta de huevos: temperatura del agua durante la de

observación, PO: DE = proporción del área de cobertura de los oomicetos en la

puesta de huevos: días a la eclosión, HV: DE = número de huevos: días a la

eclosión, TO: DE = temperatura del agua durante la de observación: días a la

eclosión).

Variables X2 GL P

SP 2.186 1 0.139

PO 15.683 1 <0.001

HV 5.024 1 0.025

TO 16.285 1 <0.001

DE 49.577 1 <0.001

SP: PO 16.8 1 <0.001

SP: DE 31.778 1 <0.001

PO: TO 3.561 1 0.059

PO: DE 15.44 1 <0.001

HV: DE 3.458 1 0.063

TO: DE 9.324 1 0.002
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Los machos parentales Abedus dilatatus realizan con mayor frecuencia los

movimientos de ventilación durante su cuidado parental que los machos Abedus

ovatus. Los movimientos de ventilación se incrementan en la medida en que los

machos presentan una mayor proporción del área de cobertura de los oomicetos

en sus puestas en los machos parentales Abedus dilatatus (Figura 12), sin

embargo en los machos Abedus ovatus la frecuencia de los movimientos de

ventilación se reduce cuando presentan una mayor proporción del área de

cobertura de los oomicetos en sus puestas de huevos (χ² = 16.8, GL = 1, P <

0.001, Figura 13).
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Figura 12. Relación entre la frecuencia de los movimientos de ventilación y la

proporción del área de cobertura de los oomicetos en la puesta de huevos de los

machos parentales de la especie Abedus dilatatus.
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Figura 13. Relación entre la frecuencia de los movimientos de ventilación y la

proporción del área de cobertura de los oomicetos en la puesta de huevos de los

machos parentales de la especie Abedus ovatus.
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Los machos Abedus dilatatus y Abedus ovatus realizan con menor frecuencia los

movimientos de ventilación al inicio del cuidado y conforme se acerca el día a la

eclosión la frecuencia de estos movimientos aumenta, sin embargo este

incremento es mayor en los machos Abedus ovatus (χ² = 31.778, GL = 1, P <

0.001, Figura 14, 15).
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Figura 14. Relación entre la frecuencia de los movimientos de ventilación y los

días a la eclosión en los machos parentales de las especies Abedus dilatatus.
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Figura 15. Relación entre la frecuencia de los movimientos de ventilación y los

días a la eclosión en los machos parentales de las especies Abedus ovatus.
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Los machos parentales de ambas especies que presentan una mayor proporción

del área cubierta de los oomicetos en la puesta de huevos realizan con mayor

frecuencia los movimientos de ventilación al inicio del cuidado y esta disminuye

cuando los huevos están cercanos a la eclosión (χ² = 15.44, GL = 1, P < 0.001,

Figura 16).
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Figura 16. Relación entre la frecuencia de movimientos de ventilación, la

proporción del área de cobertura de los oomicetos en la puesta de huevos y los

días a la eclosión de puesta de huevos de los machos parentales de las especies

Abedus dilatatus y Abedus ovatus.

48



A mayores temperaturas los machos parentales realizan con mayor frecuencia los

movimientos de ventilación al inicio del cuidado, a diferencia de los que se

encuentran a temperaturas bajas que los realizan con una menor frecuencia, esta

diferencia disminuye conforme el cuidado progresa (χ² = 9.32, GL = 1, P = 0.002,

Figura 17).
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Figura 17. Relación entre la frecuencia de los movimientos de ventilación,  los días

a la eclosión de los huevos y la temperatura promedio durante el cuidado paternal

de los machos de las especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus.
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Movimientos de cepillado

Los machos parentales de Abedus dilatatus realizaron con mayor frecuencia

movimientos de cepillado (2.46, IC 95% = 0.65 - 9.31) que los machos de Abedus

ovatus (0.386, IC 95% = 0.16 - 0.904, χ² = 6.595, GL = 1, P = 0.010).

Los machos Abedus dilatatus sin oomicetos en la puesta de huevos (mediana =

0.25, min = 0.166, máx = 0.523) realizaron con mayor frecuencia los movimientos

de cepillado a lo largo del cuidado que los machos Abedus ovatus sin oomicetos

(mediana = 0, min = 0, máx = 0.055). En cuanto a los machos Abedus dilatatus

que presentaban puestas con oomicetos (mediana = 0.142, min = 0, máx = 0.285)

estos realizaron con mayor frecuencia los movimientos de cepillado que los

machos Abedus ovatus con oomicetos en la puesta de huevos (mediana = 0, min

= 0, máx = 0, Figura 18).
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Figura 18. Relación entre la frecuencia de movimientos de cepillado y la presencia

de oomicetos en la puesta de huevos en los machos parentales de las especies

Abedus dilatatus y Abedus ovatus (A.d. = Abedus dilatatus, A.o. = Abedus ovatus,

c/oomi = puesta de huevos con oomicetos y s/oomi = puesta de huevos sin

oomicetos).
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El modelo lineal generalizado con distribución binomial negativa global incluyó las

siguientes variables predictoras: la especie, la presencia de los oomicetos en la

puesta de huevos, la temperatura promedio del agua durante todo el cuidado

parental de cada macho, el tiempo del cuidado parental y la interacción de entre

estas, las cuales fueron: el tiempo de cuidado y la presencia de oomicetos, la

especie y la presencia de oomicetos, la especie y la temperatura promedio del

cuidado parental y la presencia de oomicetos y la temperatura promedio del

cuidado parental. El modelo con mayor soporte incluyó únicamente a la especie

como variable predictora fija (AICc = 118.743, Tabla 8).

Tabla 8. Resumen de los 20 primeros modelos que fueron hechos para conocer

qué factores modifican el esfuerzo parental, medido como la frecuencia total de los

movimientos de cepillado del inicio al final del cuidado parental para Abedus

dilatatus y Abedus ovatus. Las variables predictoras fueron nombradas como: TC

= tiempo de cuidado, SP = especie, OM = presencia de oomicetos, TP =

temperatura promedio del cuidado parental, TC: OM = tiempo de cuidado:

presencia de oomicetos, SP: OM = especie: presencia de oomicetos, SP: TP =

especie: temperatura promedio del cuidado parental, OM: TP = presencia de

oomicetos: temperatura promedio del cuidado parental, GL = grados de libertad,

AICc = criterio de información de Akaike para muestras pequeñas, ΔAICc =

diferencia en el valor de AICc entre cada valor y el modelo más plausible, w =

peso de Akaike. *Modelo con mayor soporte que se utilizó para evaluar los

movimientos de cepillado.
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DISCUSIÓN

Se ha observado que la presencia de oomicetos es una de las principales causas

de mortalidad de los huevos en especies acuáticas, principalmente en peces

(Scott & O'Bier, 1962; Kitancharoen, et al. 1997; Sarowar, et al. 2013). En las dos

especies del género Abedus que estudiamos, la viabilidad disminuye cuando los

machos presentan una puesta de huevos con una mayor proporción del área de

cobertura de los oomicetos en la puesta de huevos. Asimismo, se encontró que la

viabilidad difiere entre las especies, siendo mayor en Abedus dilatatus cuando sus

huevos presentan o no oomicetos. Este resultado podría deberse a una diferencia

en la anatomía del corion entre ambas especies, con la consecuencia de presentar

una mayor tolerancia a los oomicetos en la especie Abedus dilatatus, algo que

sería interesante estudiar en trabajos posteriores. Otro ejemplo es el pez gobio

Pomatoschistus minutu, en el cual se ha visto que los huevos que tienen una

mayor proporción del área cubierta por oomicetos también presentan una menor

viabilidad (Lehtonen & Kvarnemo, 2015). Los machos de esta especie pueden

mitigar los efectos negativos de los oomicetos consumiendo los huevos que se

encuentren asociados a estos, evitando que los oomicetos se sigan expandiendo y

afecten la viabilidad de los demás huevos (Vallon, et al. 2016). Aunque esto último

no sucede en los belostomatinos, los machos no pueden canibalizar

selectivamente los huevos de la puesta, debido a que la puesta se encuentra

adherida al dorso de los machos por un mucílago producido por las hembras

durante el apareamiento, lo que mantiene a todos los huevos unidos entre sí. Por
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lo tanto, esto limita la versatilidad de los machos de poder lidiar solo con los

huevos cubiertos con oomicetos de manera individual, por lo tanto los machos

tienen dos opciones: conservar la puesta de huevos con oomicetos la cual

presentará una menor viabilidad al final del cuidado o remover la puesta completa

y volver a invertir recursos en otra nueva puesta; ambas podrían afectar su éxito

reproductivo residual y su longevidad. También se ha observado en el pez gato

americano Ictalurus punctatus esta disminución en el éxito de eclosión cuando los

huevos están cubiertos por oomicetos del género Saprolegnia, en el cual su

viabilidad puede disminuir hasta el 53% (Walser & Phelps, 1993).

Se ha discutido mucho sobre si los oomicetos tienen hábitos de vida saprofitos o

parasitarios y existen gran cantidad de estudios que reportan que algunos

oomicetos reducen la viabilidad de huevos de muchos animales acuáticos,

causando una alta mortalidad en diversas especies de peces y algunos artrópodos

o que incluso algunos de estos animales podrían servir como reservorio para las

esporas de los oomicetos (Sarowar, et al. 2013). El estudio de Sarowar y

colaboradores en 2013 habla sobre la posible adaptación de los oomicetos del

género Saprolegnia para ser un parásito de diversos organismos acuáticos, lo que

les permitiría colonizar una amplia variedad de huéspedes. Asimismo,

Kitancharoen y colaboradores en 1997, encontraron que diferentes especies de

oomicetos podían infectar una sola especie de pez, como ocurre en la trucha

arcoíris (Oncorhynchus mykiss) la cual se asocia a 6 especies diferentes de
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oomicetos: Achyla sp., Aphanomyces spp., Pythium monospermun, Saprolegnia

spp., S. diclina y S. ferax.

En la mayoría de los estudios, los peces y sus huevos son los más afectados por

los oomicetos, pero no son exclusivos de estos, ya que también se han

encontrado asociados a algunos artrópodos (Sarowar, et al. 2013). Nuestros

resultados proporcionan la primera evidencia de la asociación entre los oomicetos

del género Saprolegnia y las chinches acuáticas de las especies Abedus dilatatus

y Abedus ovatus.

Los resultados de este estudio mostraron que los machos parentales de la especie

Abedus dilatatus realizaron con mayor frecuencia los movimientos de ventilación

cuando no presentan oomicetos en sus puestas. Estos resultados contrastan con

lo encontrado en los machos parentales Abedus ovatus, los cuales realizaron con

menor frecuencia los movimientos de ventilación. La frecuencia de los

movimientos de ventilación podría traerles costos fisiológicos a los machos

parentales Abedus dilatatus, como presentar una condición más deteriorada al

final del cuidado parental en términos de reservas energéticas (Munguía-Steyer, et

al. 2019). En el escarabajo Nicrophorus orbicollis se ha demostrado que cuando

las hembras asignan más recursos energéticos a las conductas de cuidado

parental, como son la defensa y alimentación de sus crías, estas presentan un

mayor deterioro en su condición, lo que tiene como consecuencia una reducción

de su supervivencia o su fecundidad futura (Creighton, et al. 2009). Los costos
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fisiológicos asociados al cuidado parental en las chiches Abedus dilatatus y

Abedus ovatus también podrían ser ocasionados por una disminución en las tasas

de alimentación como ocurre en el isópodo Porcellio laevis. Para esta cochinilla se

demostró que las hembras pueden asignar más recursos energéticos a su cuidado

parental actual, además de que las hembras ovígeras se alimentan con menos

frecuencia que las no ovígeras, lo cual podría afectar negativamente su condición

fisiológica y su reproducción futura (Lardies, et al. 2004; Munguía-Steyer, et al.

2019; Crowl & Alexander, 1989).

Con relación a los movimientos de cepillado no parece existir relación entre sí las

puestas presentan oomicetos o no, pero si entre las especies, siendo mayor la

frecuencia en los machos de la especie Abedus dilatatus. La presencia de

oomicetos sobre puestas de huevos ha sido observada frecuentemente en peces,

por ejemplo en el gobio Pomatoschistus microps. Este pez presenta cuidado

paternal exclusivo en el que los machos ventilan los huevos dentro de los nidos

con sus aletas pectorales, además de protegerlos contra depredadores

(Pärssinen, et al. 2019). Además, se ha demostrado que los machos de esta

especie de gobio canibalizan los huevos que presentan oomicetos sobre su

superficie, posiblemente como una fuente adicional de alimento (Vallon, et al.

2016). Estos estudios concuerdan con nuestros resultados, debido a que los

machos Abedus dilatatus realizaron con mayor frecuencia los movimientos de

cepillado de huevos a lo largo del cuidado. Tanto el canibalismo de huevos con
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oomicetos en estos peces como el cepillado de huevos en las chinches acuáticas

son ejemplos de conductas parentales que aparentemente son utilizadas en la

remoción de los oomicetos en la puesta de huevos. Se ha sugerido anteriormente

que los movimientos de cepillado en las chinches acuáticas se utilizan en la

remoción de parásitos o infecciones fúngicas de la puesta o evaluar el estadio de

desarrollo de los huevos (Smith, 1976a), por lo que nuestros resultados podrían

apoyar esta hipótesis. Otra posible explicación de esta diferencia entre los machos

de ambas especies es la prevalencia y abundancia de los oomicetos en ambas

especies en el lugar de colecta y durante el año (Tabla 1).

Observamos en el censo poblacional (Tabla 1) que la cantidad de machos de

ambas especies y la presencia de los oomicetos en sus puestas de huevos son

distintas en la mayoría de los meses, ya que capturamos más machos Abedus

ovatus con oomicetos en sus puestas de huevos en el mes de Diciembre. Esto

podría deberse a una discordancia de las temporadas de reproducción de cada

especie, los costos diferenciales por el tamaño de cada especie y las temporadas

de clima cálido, lo que podría afectar su éxito reproductivo residual y su

longevidad. Ya que los machos que carguen puestas en temporadas cálidas

tendrán una menor prevalencia y abundancia de oomicetos sobre sus huevos,

puesto que se ha reportado una mayor abundancia de oomicetos en los meses

más fríos y que la temperatura puede afectar el tiempo de cuidado paternal de

Abedus (Bruno, et al. 2011; Pérez-Galván, 2021; Bucio-Loredo, 2021), lo que
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llevaría a que estos machos tuvieran un mayor éxito reproductivo residual. Para

poder saber si las diferencias en el esfuerzo parental de los machos con

oomicetos en las distintas especies se debe a una posible inversión terminal en

Abedus dilatatus, es necesario llevar a cabo estudios de longevidad en

condiciones de vida silvestre mediante métodos de captura y recaptura.

Las especies difirieron en su esfuerzo parental en relación con la cobertura del

área cubierta por los oomicetos. Los machos Abedus dilatatus realizaron con

mayor frecuencia los movimientos de ventilación y esta frecuencia se incrementó

en la medida que los machos presentaban una mayor proporción del área de

cobertura de los oomicetos en la puesta de huevos. Esto contrasta con lo

observado en los machos Abedus ovatus que realizaron con menor frecuencia los

movimientos de ventilación y esta frecuencia disminuyó en la medida que los

machos presentaron una mayor proporción del área de cobertura de los oomicetos

en su puesta de huevos. Esta disminución en la frecuencia de los movimientos de

ventilación en los machos Abedus ovatus podría deberse a que, como se

mencionó anteriormente, las conductas parentales son costosas energéticamente

y que los machos son capaces de modificar su esfuerzo parental, reduciendo así

estos costos (Munguía-Steyer, et al. 2008), los cuales no serían recompensados

por los beneficios (viabilidad de los huevos) si los huevos se encuentran cubiertos

por oomicetos, debido a que esto podría disminuir su éxito reproductivo actual, su

éxito reproductivo residual y su longevidad, como se mencionó anteriormente.
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Esta reducción en las conductas parentales por parte de los progenitores ha sido

observada en otros estudios, como en el pez Gasterosteus aculeatus, en el que

los machos parentales fueron inyectados por vía intraperitoneal con 17 β-estradiol

que es considerado un contaminante. Sus resultados mostraron que los machos

expuestos a este contaminante modificaron su conductas de cuidado parental

como la construcción de nidos, protección y el abanicado de los huevos, en este

último específicamente se observó una reducción en la frecuencia de estos

movimientos de oxigenación. Dicho estudio demostró que los machos expuestos a

17 β-estradiol estaban significativamente más infectados por el oomiceto

Saprolegnia parasítica que los machos de control (Wibe, et al. 2002). En cuanto al

incremento observado en los machos parentales Abedus dilatatus este podría

deberse a que, como habíamos mencionado antes, los oomicetos pueden estar

interfiriendo en la correcta difusión de oxígeno a través del hidrópilo coriónico

(Goforth & Smith, 2011; Figura 2b), por lo tanto, los machos realizan con mayor

frecuencia los movimientos de ventilación tratando de compensar la falta de

oxígeno. Debido a que las conductas parentales son costosas, el aumento de

estas podría traer consecuencias en el gasto energético y también en el deterioro

de la condición fisiológica de los padres (Munguía-Steyer, et al. 2019).

Los machos de ambas especies Abedus dilatatus y Abedus ovatus realizaron con

menor frecuencia los movimientos de ventilación al inicio del cuidado y conforme

se acercaba el día a la eclosión la frecuencia de estos movimientos aumentaron,
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sin embargo este incremento fue mayor en los machos Abedus ovatus. Esta

menor frecuencia de movimientos de ventilación al inicio del desarrollo de los

huevos puede estar relacionado con la demanda de oxígeno y a su vez con la

demanda metabólica de los embriones (Goforth & Smith, 2011; Pérez-Galván,

2021). Esto ocurre en diferentes especies que realizan estas conductas de

ventilación, por ejemplo el estudio realizado en el cangrejo Cancer setosus, el cual

demuestra que las hembras aumentaron la frecuencia del “aleteo abdominal”

(movimientos similares a los movimientos de ventilación en las chinches

acuáticas) en la medida que aumentaba la demanda de oxígeno y el desarrollo

embrionario de estos mismos (Baeza & Fernández, 2002). Este patrón también ha

sido observado en peces, como los machos gobios comunes del río Támesis en

Reino Unido, en este estudio los machos parentales aumentaron su actividad de

abanicado de huevos en la medida que avanzaba el ciclo parental, tanto en el

tratamiento de baja concentración de oxígeno como el control (Jones & Reynolds,

1999). Existen algunos otros peces que presentaron el mismo patrón, como el pez

espinoso Gasterosteus aculeatus y el pez payaso Amphiprion melanopus (Green

& McCormick, 2005; Van Iersel, 1953). A pesar de que en nuestro estudio se

mostró que ambas especies presentaron un aumento en la frecuencia de los

movimientos de ventilación, este incremento es menos notorio en los machos

Abedus dilatatus, lo que podría estar relacionado con que los machos de la

especie Abedus ovatus fueron los que presentaron un menor número de huevos

en la puesta, a diferencia de los machos de la especie Abedus dilatatus, como se

62



registró en el estudio de Olvera-Hernández y colaboradores (datos en proceso),

los machos con puestas con una mayor cantidad de huevos realizan un mayor

esfuerzo parental.

También se demostró en nuestros resultados que los machos parentales de

ambas especies que presentaron una mayor proporción del área de cobertura de

los oomicetos en la puesta de huevos realizaron con mayor frecuencia los

movimientos de ventilación al inicio del cuidado y esta frecuencia fue

disminuyendo cuando los huevos estaban cercanos a la eclosión. Este

comportamiento también es realizado por el anfípodo Crangonyx pseudogracilis,

las hembras realizaron una mayor frecuencia de estos movimientos ventilación

desde el estadio 1 al 3 y a partir del estadio 4 al 5, cuando estos estaban más

cercanos a la eclosión, la frecuencia disminuyó drásticamente (Dick, et al. 1998).

Pero en esta especie se debe a que en los estadios más próximos a la eclosión, el

corazón comienza a latir y se desarrollan los pleópodos de los embriones,

apéndices que además de ser importantes en el cuidado también dirigen la

corriente respiratoria sobre las branquias o branquias coxales, lo que les permite

auto-ventilarse (Dick, et al. 1998). Nuestros resultados podrían estar relacionados

también con que los machos están realizando tanto los movimientos de ventilación

como los de cepillado asignando más recursos a este último (Schwenke, et al.

2016), los cuales pueden ayudarles a retirar los oomicetos de la puesta de huevos,
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esto podría traerles mayores costos energéticos a los machos al final del cuidado

realizando con menor frecuencia los movimientos de ventilación.

Las conductas de ventilación pueden modificarse dependiendo de la

concentración de oxígeno del ambiente, lo cual también se relaciona con la

temperatura del agua. Cuando la temperatura del agua es mayor, la concentración

de oxígeno disuelto disminuye y a su vez disminuye la difusión pasiva del oxígeno,

por lo que aumenta la difusión activa del oxígeno, es decir, cuando los machos

realizan una mayor frecuencia de movimientos de ventilación renovando el agua

que se encuentra alrededor de su puesta de huevos (Munguía-Steyer, et al. 2008;

Bucio-Loredo, 2021). Estos trabajos concuerdan con nuestros resultados, debido a

que pudimos observar que cuando los machos se encuentran en mayores

temperaturas realizan con mayor frecuencia los movimientos de ventilación al

inicio del cuidado, a diferencia de cuando se encuentran a temperaturas bajas,

pero esta diferencia disminuye conforme el cuidado avanza. Este patrón fue visto

también en un estudio en el pez espinoso Gasterosteus aculeatus, en el cual el

macho parental realiza la oxigenación de los huevos mediante el movimiento de

sus aletas pectorales, en este pez se observó que la frecuencia de movimientos

de ventilación fue mayor cuando la temperatura del agua era alta (Hopkins, et al.

2011). El aumento en la temperatura del agua puede tener beneficios, como la

disminución del tiempo de la embriogénesis por el aceleramiento del metabolismo

(ectotermos), como en el pez espinoso, lo cual aumentaría la posibilidad de tener
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una mayor cantidad de descendencia a lo largo de su vida, reduciéndose el tiempo

entre puesta y puesta. Este aceleramiento del metabolismo también podría traer

una serie de costos, como el aumento en la frecuencia de las conductas

parentales, lo que incrementaría la producción de las especies reactivas de

oxígeno (ROS). Si las ROS sobrepasan la defensas antioxidantes del cuerpo

podrían causar un estrés oxidante y un daño oxidante irreparable en biomoléculas

como lípidos, proteínas y ADN (Monaghan, et al. 2009; Speakman & Garrat,

2014).

En conclusión, podemos decir que los oomicetos son parásitos de los huevos, ya

que disminuyen la viabilidad y adecuación de los padres conforme la puesta de

huevos se encuentra más cubierta por ellos. Con relación a los movimientos de

ventilación podemos afirmar que la temperatura y el tamaño de la puesta de

huevos incrementan el esfuerzo parental, resultados que son coincidentes con

estudios previos. De manera sorprendente notamos que la tolerancia a los

oomicetos es mayor en A. dilatatus y que el esfuerzo parental diverge en función

entre ambas especies en relación a la cobertura que presenten los oomicetos

sobre la puesta de huevos. Trabajos posteriores asociados a la fenología

reproductiva y demografía de ambas especies nos podrán ayudar a dilucidar el

valor adaptativo de estas conductas.
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En este estudio se encontró que los oomicetos afectan a chinches acuáticas del

género Abedus, sin embargo, sería importante determinar la o las especies de

oomicetos que están asociados a sus puestas de huevos. La determinación de las

especies de oomicetos nos ayudaría a conocer más sobre sus hábitos alimenticios

dentro del río, con el fin de establecer si las chinches de agua son sus principales

huéspedes, si se presentan en otros organismos en el río o si sirven como

reservorios de sus esporas. Al igual, se necesitan estudios para conocer la

estructura anatómica de los huevos de ambas especies de belostomatinos para

saber cómo los afectan exactamente los oomicetos, no permitiendo que

eclosionen. Asimismo, el estudio de la fenología reproductiva de ambas especies y

los análisis demográficos para conocer sus temporadas de reproducción permitiría

conocer el valor reproductivo actual y residual de las puestas de huevos para los

machos parentales de distintas especies y ponderar si el efecto de la presencia y

cobertura de oomicetos sobre el esfuerzo parental es adaptativo.
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