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RESUMEN

Tanto la seleccion intersexual como la intrasexual son presiones gue actian a
nivel pre- y post-copulatorio, y ambas tienen como objeto promover la evolucién de

propiedades fenotipicas que incrementen el éxito reproductivo.

El objetivo de este trabajo fue determinar qué mecanismo de seleccioén sexual
posee el fasmido altoandino Agathemera crassa, utilizando la carga parasitaria
aparente (CPA) de los machos como caracter conspicuo, el cual se asociaria con un
menor exito de apareamiento de los machos. Ademas, se evaluo el efecto de la masa
corporal de los machos sobre diferentes aspectos del comportamiento reproductivo de

la especie.

Los resultados sugieren que serfan los machos quienes seleccionan a su pareja
mediante combates entre ellos; sin embargo, esta conducta no excluyd que se

presentaran apareamientos oportunistas.

Se observo que la CPA de los machos no produce un desmedro de su estado
fisioldgico y, por ende, en su éxito de apareamiento. Esto se deberia principalmente al
control que ejerceria el hospedero sobre el parasitoide al escoger ambientes sub-
optimos para su desarrollo. Sin embargo, no es posible descartar que existan efectos

silentes sobre ia calidad y la cantidad espermética.

Por otra parte, los resultados sugieren que los machos que logran copular
poseen, en promedio, una mayor masa corporal en relacién a aquellos que no lo
hacen, siendo éste un caracter que podria ser favorecido por seleccion sexual

mediante la competencia intra-machos.




ABSTRACT

Both intersexual and intrasexual selection are pressures operating at pre-and
post-copulatory level, and both aim to promote the evolution of phenotypic properties

that increase breeding success.

The aim of this study was to determine what type of sexual selection has the
high Andean phasmid Agathemera crassa, using the apparent parasite load (APL) of
males as conspicuous feature, which is associated with a lower success of males.
Furthermore, it was assessed the males body mass effect on different aspects of the

species reproductive behavior.

The results suggest that it would be males who select their partner through
fighting between them; however, this behavior didn't exclude the presence of

opportunist matings.

It was observed that APL of males doesnt produce a detriment of their
physiological state and thus, in their mating success. Mainly, this should be to the
control that would exercise the host on the parasitoid, choosing sub-optimal
environments for its development. However, it isn't possible to discard that silent effects

may be acting on sperm quality and quantity.

Moreover, the results suggest that males who get to copulate have, on average,
more body mass in relation to those who do not, being this a character that could be

favored by sexual selection through the intra-males competition.




1 INTRODUCCION

1.1.  Marco conceptual

Segln Darwin (1859), la seleccion sexual se distingue claramente de Ia
seleccidn natural en que la primera favorece rasgos que aumentan e} éxito reproductivo
de los individuos, y su resultado no es la muerte de los competidores que pierden, sino
que es la baja probabilidad de dejar descendencia. Por su parte, la seleccién natural
favorece aspectos que benefician la viabilidad de los individuos, dependiendo
crucialmente de la lucha por la existencia. Estas aproximaciones han dado origen a
una importante avenida de investigacion en biologia evolutiva, la que no ha estado
exenta de controversia. Sin embargo, tanto la seleccién natural como la sexual actlian
de forma similar y es posible considerar a la Gltima como un tipo particular de Ia

primera (Cordero 1999).

La teoria de seleccion sexual puede ser analizada bajo dos visiones
contrastantes en cuanto al agente seleccionador. Por un lado, los machos, a través de
una competencia por interferencia tanto pre- como post-copulatoria, acceden al recurso
hembra, teniendo éstas un rol pasivo, lo que es considerado como seleccion
intrasexual (Andersson 1994). En la competencia pre-copulatoria, intervienen las
capacidades de los individuos para acceder a sus potenciales parejas, tales como su
habilidad para localizarlas y la agresividad en la defensa de pareja y territorio, entre

otras. Asimismo, la competencia post-copulatoria esta dada por el acceso a los 6vulos




por parte de los machos, y en donde tiene cabida la ocultacidn y proteccién de la
pareja, y la habilidad tanto para encontrar y tomar posesién de parejas en copula con
otro individuo, como también para desplazar espermaticamente a otros competidores

{Thornhill & Alcock 2001).

La segunda presién de seleccién que actlia sobre la eleccién de un compaiiero
sexual se refiere a la ejercida por las hembras (a través de sefiales proporcionadas por
los machos), las que serian capaces de elegir individuos con alguna caracteristica que
indique calidad, y serian los machos quienes tendrian un rol pasivo, a o que se le
denomina seleccion intersexual o epigamica (Andersson 1994, Thornhill & Alcock
2001). Esta seleccion favorece la discriminacién de parejas por parte del sexo
seleccionador, en donde las capacidades para rechazar miembros de otras especies
cripticas y para seleccionar una pareja con caracteristicas deseadas y con recursos o
servicios utiles son de vital impertancia (Thornhill & Alcock 2001). Ademas, la seleccion
intersexual estd asociada al desarrollo de atributos que hacen al sexo opuesto atractivo
para el sexo discriminador, como caracteres morfolégicos exacerbados en el sexo

pasivo (Thornhill & Alcock 2001).

De acuerdo a Andersson (1994), cualquier caracterfstica que confiera ventaja a
los machos en la competencia, por ejemplo, un mayor tamario corporal, o bien, que sea
preferida por las hembras, sera positivamente seleccionada incluso si ésta tiene un
efecto negativo sobre la sobrevivencia de los machos. Sin embargo, para que ocutra
seleccion es necesario que los efectos negativos sobre la sobrevivencia sean menores
que los efectos positivos sobre la reproduccion. En este sentido, la seleccion natural y

sexual podrfan actuar de forma opuesta sobre los mismos caracteres, a lo que Darwin




sugirié que la seleccion natural pone limite al desarrollo de los caracteres conspicuos
favorecidos por la seleccion sexual. Asi, la seleccidn sexual se deberia a la existencia
de varianza en el éxito copulative de los individuos, mientras que la seleccién natural
serfa consecuencia de la varianza en otros componentes de la adecuacion bioldgica
(Wade & Arnold 1980). No obstante, los rasgos seleccionados tanto por seleccion
natural como sexual, tienen efectos evolutivos a través de los éxitos reproductivos
diferenciales de los individuos que los poseen. Ambas promueven la evolucién de
propiedades fenotipicas que tienden a incrementar el éxito reproductivo y la
propagacion geneética de los individuos, por lo que actualmente no se hace una

distincion entre ambas fuerzas selectivas (Thornhill & Alcock 2001).

La ventaja de la caracteristica seleccionada supone beneficios tales como una
mayor sobrevivencia y un mayor éxito de apareamiento (es decir, una mayor
adecuacion biolégica), ya que las hembras tendrian preferencia por estos caracteres,
en el caso de que sea la hembra la que seleccione. De esta manera, los rasgos
particulares de los machos se vuelven blancos de seleccion por parte de las hembras,
debido a que tales caracteristicas indican una alta viabilidad heredable. En este
sentido, un macho cuya condicién fisioldgica y nutricion le permiten exhibir un
desarrollo completo de sus caracteres sexuales secundarios, especialmente aquellos
relacionados con el comportamiento sexual, es probable gque sea genéticamente
adecuado (Andersson 1994). Asimismo, machos con altas capacidades fisiologicas y
de desempefic de todo su organismo (e.g. conductual, locomotor), a menudo
presentan una ventaja sobre machos con pobres capacidades durante ias peleas de
combate entre ellos (Lailvaux & Irschick 20086), lo que repercute trascendentalmente

en su éxito reproductivo.




De acuerdo al Principio de Bateman (Bateman 1948, citado en Thornhill &
Alcock 2001, Simmons 2001 y Cordero 1999), el éxito reproductivo de los machos
dependera del nimero de apareamientos que realicen, mientras que el de las hembras
estara limitado por el nimero de hijos que produzcan. De esta manera, los machos
poseen una mayor varianza en su éxito reproductivo en comparacion a las hembras,
las que son el sexo limitante. Esto se debe, en primer lugar, a que sdlo algunos
machos tendran éxito y se aparearan, incluso con varias hembras, mientras que otros
no lo haran. Por el contrario, la mayoria de las hembras se apareara con uno o dos
machos disponibles (Cordero 1999, Thornhill & Alcock 2001). En segundo lugar, el
éxito reproductivo de los machos esta limitado por la habilidad de éstos para atraer a
las hembras hacia la copula, mientras que la eficiencia de éstas no depende de su
capacidad para “persuadir’ a los machos para copular con ellas. Por Ultimo lugar, el
nimero de descendencia que produce un macho esta positivamente relacionado con el
numero de apareamientos realizados, mientras que para las hembras, su
descendencia es la misma si es que se aparea con uno o varios machos (Thornhill &

Alcock 2001).

Tamario corporal v seleccién sexual

El tamafio corporal es la diferencia mas conspicua entre machos y hembras en
muchos animales (Andersson 1994) y per se, puede ser importante en la seleccion de
pareja por parte de la hembra, por lo que es un rasgo comtnmente favorecido por la
seleccion pre-copulatoria. En artropodos, la diferencia de tamafios corporales a favor
de las hembras (es decir, hembras mas grandes) constituye una regla (Andersson

1994). La produccién de huevos se incrementa con el tamafio corporal, debido a que




hembras mas grandes tendran mayor capacidad interna para acumular reservas o
producir los huevos. Por otro lado, el menor tamafio de los machos hace que se
vuelvan adultos antes que las hembras (Bedford 1978), lo que les confiere ventajas
tales como una maduracién sexual temprana en relacién a un macho de mayor tamafio

(Andersson 1994).

En la gran mayoria de los insectos, es comtin que los machos de mayor tamarfio
tengan un mayor éxito en los combates macho-macho por las hembras que aquellos de
menor envergadura (Hanks et al. 1996, Blanckenhorn et al. 1 998, Thornhill & Alcock
2001, Cordero et al. 2002, Serrano-Meneses et al. 2007), sin embargo, este caracter
no asegura un mayor exito de apareamiento (Goldsmith et al. 1996, Danielsson 2001,
Simmons et al. 2000, Peckarsky et al. 2002). Se ha observado que en fasmidos con un
marcado dimorfismo sexual sobre el tamafio corporal, puede existir un beneficio para
ambos sexos, debido a que durante el apareamiento, el macho debe sostenerse sobre
el abdomen de la hembra, por lo que un menor tamafio del macho puede permitirle a [a
hembra una mayor movilidad y/o almacenar energia para destinarla a la reproduccion

(Bedford 1978, Sivinski 1978, Magginis et al. 2008).

Caracteres sexuales secundarios v seleccidn sexual

Una de las principales avenidas de investigacion de la teoria de seleccién
sexual es explicar la presencia de caracteres sexuales secundarios conspicuos como
el tamafio corporal (Andersson 1994), considerando que éste puede ser una importante
sefial de condicién fisiolégica o habilidad competitiva, y que ademas, puede ser

percibida y seleccionada por el sexo opuesto. Por otro lado, existen muchos caracteres




sexuales secundarios presentes tanto en hembras como en machos, los que
comunmente estan asociados a competencia intrasexual por oportunidades

reproductivas y/o en la atraccién de parejas (Clutton-Brock 2009).

El grado en el cual machos y hembras buscan y detectan parejas se
corresponde con un elaborado sistema locomotor y/fo complejos mecanismos
sensoriales (Thornhill & Alcock 2001). En este contexto, la longitud de las extremidades
en invertebrados, por ejemplo, puede jugar un rol central como elemento de
competencia intrasexual. De esta forma, patas mas largas o fuertes pueden ser

asociadas a una mayor habilidad competitiva (Sivinski 1978).

En algunos fasmidos, los machos poseen estructuras femorales que son
utilizadas como armas durante los combates entre ellos (Sivinski 1978, Thornhill &
Alcock 2001, Gullan & Cranston 2005, Magginis et al. 2008). En dicho comportamiento,
los machos grandes monopolizan a las hembras, combatiendo entre ellos con sus
patas y, a la vez, tratando de sostenerse del abdomen de la hembra en competencia
mediante estructuras terminales en forma de tenazas {(clusters) (Siviski 1978, Thornhill

& Alcock 2001, Gullan & Cranston 2005).

Carga parasitaria v seleccién de pareja

Los parasitos son conocidos por alterar tanto la conducta, como la fisiclogia y
morfologia de los hospederos (Gross 1993, Miiller & Schmid-Hempel 1993, Mailler
1994, Roy et al. 1996, Thomas et al. 1998a, Adamo 2002, Thomas et al. 2005, Lefréve

et al. 2008, Leung & Poulin 2008, Coats et al. 2009, Libersat et al. 2009). Estas




alteraciones pueden hacer mas conspicuos para los depredadores a los animales
parasitados en relacién a los animales no parasitados. La alteracion de Ia conducta
incluye cambios en la eleccién de diferentes microhabitat, items dietarios, desplegar un
estatus social diferente, cambios en la habilidad competitiva, en [a atraccion de parejas
y en los niveles de actividad en relacién a animales no parasitados (Kelly et al. 2001,
Keymer & Read 1991 citado en Dunn 2005, Libersat et al. 2009). En contraste a los
ectoparasitos, los endoparasitos poseen una mayor influencia en las alteraciones
conductuales del hospedero, debido a que estan en estrecha interaccion con los
sistemas inmunolégico y endocrino (Beckage 1985). Ambos sistemas, intervienen en la
defensa, regulacién y control de los parasitos (Libersat et al. 2009). En este contexto, la
carga parasitaria tradicionalmente ha sido considerada como un costo que afecta la
funcidn de los organismos en las poblaciones, comunidades o ecosistemas (Hamilton &
Zuk 1982, Thomas et al. 1998b, Thomas et al. 1999, Poulin 2007, Lefévre et al. 2009),
alterando asi la mantencion, la sobrevivencia y/o Ia reproduccién del individuo
parasitado, es decir, su adecuacién biolégica. Animales con una mayor carga
parasitaria necesariamente tendran que pagar los costos, ya sea conductuales,
fisiologicos o ecoldgicos, asociados a la mantencién de los parasitos. En este sentido,
los recursos destinados para reproduccion del hospedero se desvian hacia el
desarrollo del parasito, lo que puede reducir la fecundidad del insecto afectado
(Simmons 2001, Hurts et al. 2005). Asi, la carga parasitaria puede ser vista como un
handicap al momento de buscar pareja, o ser seleccionado por el sexo opuesto. A
largo plazo, todos estos cambios tendran consecuencias sobre aquellos procesos

evolutivos como la seleccién natural y/o sexual.




Comunmente, el parasitismo reduce tanto la cantidad y calidad de los
espermios (Simmons 2001) como también el éxito y vigorosidad del apareamiento
(Dunn 2005). Por ejemplo, se ha observado que en coledpteros parasitados por
platelmintos del tipo Taenia sp, existe una menor vigorosidad en la inseminacion de las
hembras por los machos en relaciéon a machos no infectados. De esta forma, se
encontrd que existe una suerte de discriminacion por parte de las hembras hacia los
machos parasitados, indicando que esa reduccién en el éxito reproductive de los
organismos es producto del parasitismo en lugar de una estrategia de evasion del

hospedero (Pai & Yan 2003, citado en Dunn 2005).

Modelo de estudio

Agathemera crassa (Blanchard 1851) es un fasmido que habita principalmente
ambientes cordilleranos sobre la linea de bosques en Chile central hasta los 3000 m
s.n.m. (Camousseight 1995), entre el Rio Aconcagua y las Termas del Flaco. Puede
ser encontrado en refugios en forma solitaria, en parejas o en grupo, conformando
grupos con proporcién de sexos y tamarios corporales variables, Machos y hembras
presentan un marcado dimorfismo sexual en cuanto a tamafio corporal (Camousseight
1995) y ambos son parasitados por el diptero Phasmovora phasmophagae
(Tachinidae) (Cortés 1968), un parasitoide koinovionte, con niveles de incidencia que
pueden llegar al 100% (C. Veloso, comunicacién personal). Este taquinido, al ser
clasificado como koinobionte, permite la normal alimentacion y crecimiento de su

hospedero mientras se desarrolla dentro de él (Stireman et al. 2008).




Los machos adultos presentan una masa corporal que no supera los 3 gylas
hembras llegan a pesar hasta 13 g. Los tres pares de patas son proporcionalmente
mas largas en los machos adultos que en las hembras adultas y presentan alometria
positiva, es decir, son més largas que lo esperado isométricamente para su tamafio

corporal (C. Veloso, comunicacion personal).

Los parasitoides abandonan el cuerpo del hospedero, sin matarlo, y es posible
observar las cicatrices dejadas por las larvas. La carga parasitaria gue soportan los
hospederos puede ir desde cero hasta méas de 30 parasitoides en distintos estadios de
desarrollo (C. Veloso, comunicacion personal). El nimero de perforaciones serfa un
indicador del niimero de parasitoides emergidos del hospedero entre dos mudas lo gue
en este trabajo se define como carga parasitaria aparente (CPA), la cual puede ser

considerada una variable indicadora del estado fisiolégico del hospedero.

La copula entre los fasmidos ocurre entre primavera y verano. Como en la
mayoria de las especies de Phasmatodea, la copula se inicia cuando el macho se
monta dorsalmente sobre la hembra, agarrandose de ella con sus tarsos. Luego, el
abdomen del macho se curva y lo posiciona bajo y alrededor del de la hembra para
conectar su genitalia con la de ella mediante dos sistemas de fijacién (Gangrade 1963,
Bedford 1978 y Sivinski 1978). Primero, utiliza un sistema de tenazas que adhieren su
abdomen con el de la hembra y posteriormente introduce un gancho queratinizado que
aumenta la fijacién (Camousseight 1995). Un macho puede mantenerse por varios dias

adherido a la hembra, y es muy dificil intentar su separacion en forma mecanica (C.

Veloso, comunicacion personal).




En base a estos antecedentes, surge la interrogante respecto a [a intensidad de
los mecanismos de seleccion sexual que podrian estar actuando sobre la evolucion del
comportamiento reproductivo de A. crassa, y de cémo dichos mecanismos pueden

verse influenciados por el grado de parasitoidismo de los machos.

1.2. Hipotesis

En funcién de lo planteado anteriormente, se sometid a prueba la siguiente

hipotesis:

“Si el ndmero de perforaciones en el exoesqueleto (CPA) es un indicador del
estado fisiolégico en que se encuentra el macho, entonces, machos con una menor
CPA deberian presentar un mayor éxito de apareamiento, ya sea por seleccion por
parte de la hembra, o bien, por presentar un mayor desempefic fisicldgico vy

conductual”.

1.3. Objetivos

1.3.1. Objetivo general

Este seminario de titulo se centrd en analizar si existe una conducta de
seleccion de pareja en el insecto Agathemera crassa (Phasmatodea: Agathemeridae),
y de existir, analizar si ésta es mediada por la hembra o por el macho, utilizando como
elementos de diferenciacion la carga parasitaria aparente (CPA) y la masa corporal del

macho.




1.3.2. Objetivos especificos

Determinar si existe seleccion activa de pareja por parte de las hembras de A.
crassa asociada al nivel de parasitoidismo aparente del macho, o bien, si esta

variable juega algun rol en aspectos de competencia intra-machos.

Identificar la conducta sexual de A. crassa en funcién de la carga parasitaria
aparente y de la masa corporal de los machos, observando el comportamiento de
los individuos antes y durante el apareamiento, y registrando la duracién tanto del

periodo de pre-copula como el de cépula.

Evaluar el éxito de cépula de los machos segtin su masa corporal, determinando
ademas si existe seleccion activa de pareja por parte de las hembras de A. crassa
asociada a esta variable, o bien, si ésta juega algln rol en aspectos de

competencia intra-machos.

Determinar en terreno el tamafio y tipo de refugio de los grupos en donde se
encuentren parejas en copula de A. crassa, como también el tamafio corporal

(largo corporal) y el nimerc de perforaciones de los individuos que los componen.

Determinar si existe una asociacion entre la carga parasitaria aparente de machos

y hembras de A. crassa y su tamafio corporal, considerando como variable

morfométrica al largo de los individuos.
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2 MATERIALES Y METODOS

2.1. Captura y mantencion de los animales

Se realizaron dos salidas de colecta de A. crassa en la localidad de Lagunilias
(33°25' S 71°28' W, 2400 m s.n.m.), Regidén Metropolitana. La primera se llevé a cabo
durante la segunda semana de noviembre de 2009, en donde fueron colectados 10
hembras adultas y 20 machos adultos. La segunda se efectué un mes después,
durante diciembre de 2009, en donde fueron colectados 12 hembras adultas y 24

machos adultos. En total, se capturaron 22 hembras adultas y 44 machos adultos.

Una vez trasladados al laboratorio, a todos los animales se les registré su masa
y largo corporal (desde la parte frontal de la cabeza hasta el final del abdomen), y su
carga parasitaria aparente (CPA: n° de perforaciones provocadas por [a emergencia
del parasitoide). Las medidas de masa corporal fueron obtenidas utilizando balanzas
digitales con una precisién de + 0,01 g. Las medidas de longitud corporal fueron
registradas utilizando un pie de metro digital con una precisién de + 0,01 mm. El
numero de perforaciones fue obtenido a través de un conteo a simple vista, el cual
varié entre un minimo de 0 y un maximo de 26 perforaciones en los machos, con un
promedio + EE' de 7,4 + 1,0 perforaciones, y entre 0 y 38 perforaciones en las

hembras, con un promedio de 12,7 + 2,1 perforaciones.

* Todos los promedios que se muestran en este trabajo presentan asociados un error estandar
{EE).
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Durante toda la permanencia en el laboratorio, los animales fueron mantenidos
en camaras termorreguladas con ciclos diarios de luz y temperatura (16 horas de luz a
20°C y 8 horas de oscuridad a 5°C) y con una dieta exclusiva y ad libitum de Acaena
splendens (su alimento natural). Los animales se conservaron en cajas individualmente
separadas hasta el momento de ser sometidos a experimentacién, lo que se realizé

durante su primera semana de permanencia en el laboratorio.

2.2. Experimentos de conducta

La arena experimental consistic en un contenedor circular de plastico de 40 cm
de didmetro por 20 cm de alto. Esta se mantuvo iluminada con una l[ampara de luz roja
de 40 Watts (condicién de oscuridad) y sobre ella (la arena) se dispuso una camara
videograbadora digital Sony Handycam DSR-SX40. No se suministré alimento durante
la grabacién. La arena se instal6 dentro de una habitacién aclimatada a 20°C vy aislada

de ruidos ambientales.

En cada experimento, se enfrenté una hembra a dos machos con carga
parasitaria diferencial (A > 5 perforaciones) (ver Tabla 1). Para su identificacién, ambos
machos fueron marcados con esmalte para ufias de color blanco. El macho con menor
CPA fue marcado con un punto blanco sobre su mesonoto y, el macho con mayor
CPA, con dos puntos. Cada grabacion tuvo una duracion total de 75 minutos, cuyo
primeros 15 fueron de aclimatacién de los individuos, en donde se mantuvo a la
hembra al centro del contenedor, entre ambos machos y dentro de una cubierta de
plastico transparente y perforada, con el fin de permitir el contacto visual y olfativo,

3

respectivamente.
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Transcurrido el tiempo de aclimatacién, se procedié a retirar la cubierta plastica,
quedando los tres animales en libertad de contacto por 60 minutos. Todos los

individuos fueron utilizados sélo una vez.

El analisis de las grabaciones se realizé utilizando el software BSplayer version
2.51 (Webtech, 2009), mediante el cual se regisiré minuto a minuto la conducta
dominante, o bien, cualquier interaccién producida entre los machos y entre éstos y Ia
hembra, incluyendo las respuestas generadas por cada animal a dichas interacciones,

considerando su latencia, frecuencia y eventuales secuencias.

2.3. Experimentos de copula

Una vez finalizada la grabacion, el trio de animales fue trasladado a una caja
plastica de dimensiones 28x17x7,5 cm con acceso permanente a su alimento,
independientemente de la ocurrencia o no de la cépula con alguno de los machos
durante el tiempo de grabacién. Con el objeto de estudiar las relaciones entre los
animales experimentales, las cajas fueron revisadas periodicamente, por un tiempo
variable, el que fue definido por las condiciones fisiclégicas en que se encontraban los

individuos. El menor tiempo de observacion fue de 3 dias y el mayor de 36 dias.

Fueron registrados los siguientes aspectos referentes a la copula:
~ identificacién del macho copulador
- fecha de inicio y de término de la copula (periodos de pre-copula y copula)
- cambios de pareja

- sobrevivencia
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2.4. Observaciones en terreno

Se realizaron cuatro salidas a terreno en las localidades de Lagunillas (33°25' S
71°28' W, 2400 m s.n.m.) y Farellones (33°18' S 70°19' W, 2500 m s.n.m.) durante
finales de diciembre de 2009 y principios de enero de 2010. Se registré un total de 20
parejas en copula las que en algunos casos se encontraban acompariadas por mas
individuos de la especie. A cada individuo se le registro su largo corporal, su CPA y el

sustrato en el cual se encontraba.

2.5, Analisis estadistico

2.5.1. Analisis de conductas

Se utilizo la prueba paramétrica de f de Student para determinar el efecto del
tiempo sobre la conducta de reposo en hembras (definida posteriormente en los
resultados), asi como también para evaluar posibles diferencias entre machos y

hembras dada una misma conducta.

Para determinar el efecto del tiempo sobre la conducta de reposo en machos,
en donde se incluy6 el factor correspondiente al nivel (mayor o menor) de CPA, se
utilizé un andlisis de varianza (ANOVA) de dos vias, asi como también en la
determinacién del efecto de este Ultimo factor sobre las respuestas pasivas/evasivas
de los machos hacia la hembra durante ambos meses de medicion. Los datos cumplen

con los supuestos de normalidad y homocedasticidad.
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2.5.2. Analisis de aspectos relativos a la copula

Para determinar el efecto del nivel de CPA de los machos sobre la duracion del
proceso de fijacion de la copula y sobre la duracion del periodo de pre-copula durante
los meses de medicion, cuyas muestras fueron independientes y con un bajo n, se

utilizo la prueba no-paramétrica U de Mann-Whitney.

Se utilizé la prueba paramétrica de t de Student para evaluar la diferencia en la
duracion de la copula entre machos con menor y mayor nivel de CPA; y también, para
evaluar las diferencias de CPA y de tamario corporal (masa corporal) entre los machos
copuladores y no copuladores, en condiciones de laboratorio. En condiciones de
terreno, la asociacién enfre el tamafio corporal y el éxito de apareamiento de los
machos se evalué a través de la prueba U de Mann-Whitney, utilizando la variable

morfométrica correspondiente al largo corporal de los individuos.

Para estudiar el efecto del tiempo y del nivel de CPA de los machos sobre el

éxito de cépula, se utilizd la prueba no-paramétrica de Chi-cuadrado (X3).
Para evaluar los efectos de las variables respuesta correspondientes a la CPA y

la masa corporal de los machos sobre la duracién de la copula, se efectuaron andlisis

de regresion lineal simple.
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2.5.3. Andlisis de CPA segun largo corporal

A través de un anadlisis de regresion lineal simple, se evalué la asociacién entre
la CPA (de machos y hembras medidos tanto en laboratorio como en terreno) vy el
tamafio corporal de los individuos, utilizando como variable morfométrica su largo
corporal. Los analisis realizados con los animales traidos al laboratorio en estadio
adulto, consideraron a machos y a hembras como un solo grupo. Ademas, los analisis
se realizaron considerando noviembre y diciembre por separado, puesto que en el
primer mes, el parasitoide alun no ha emergido en su totalidad en relacién al segundo,
lo que puede provocar posibles subestimaciones en la carga parasitaria (C. Veloso,
comunicacién personal). Por otra parte, el andlisis realizado con los animales en
terreno durante fines de diciembre y comienzos de enero, considerd un grupo etario

mayor que el anterior, ya que se incluyé a individuos en estadios juveniles.

Se utilizé la prueba de t de Student para evaluar la diferencia de CPA de

machos y hembras en estadio adulto entre noviembre y diciembre.

Todos los analisis estadisticos fueron realizados con el apoyo bibliografico de

Blair & Taylor (2008), a través del software Statistica 7.0 (StatSoft, inc. 2004) y se

considerd un nivel de significancia del 5%.
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3 RESULTADOS

3.1. Experimentos de conducta

3.1.1. Conductas

Las conductas que se observaron durante las grabaciones pueden ser
clasificadas en 7 categorias, en donde se incluyen tanto comportamientos individuales
como también aquellas conductas de respuesta ante interacciones entre machos y
entre cada macho y la hembra: (1) desplazamientos, entendidos como el movimiento
locomotor del individuo principalmente alrededor de la arena circular: (2) reposo, en la
que el individuo permanece inactivo; (3) acercamientos, los que corresponden al
desplazamiento fortuito o voluntario hacia alguno de los individuos; (4) monturas,
definida como el escalamiento al dorso de uno de los individuo por otro; (6) respuestas
pasivas o de evasion, entendidas como aquella respuesta de indiferencia, inmovilidad o
alejamiento de uno de los individuos que ocurre cuando se acerca o sube otro
individuo; (6) respuestas agresivas, en las cuales un individuo responde con
espasmos, chillidos, patadas yfo retorcimientos del abdomen ante el acercamiento o
montura de otro individuo; y (7) apareamientos, entendidos como el proceso por el cual

el macho sube sobre la hembra conectando su genitalia con la de ella.
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3.1.2. Desplazamiento y reposo

Los desplazamientos realizados tanto por la hembra como por ambos machos
fueron, en su mayoria, una trayectoria circular alrededor de la arena y, al mismo
tiempo, intentando trepar por las paredes de ésta. En general, el tiempo destinado a
esta conducta fue similar para todos los individuos durante ambos periodos de tiempo

(Figura 1).

La conducta de reposo, fue una de las mas recurrentes para todos los
individuos durante noviembre y diciembre, representando en promedio un 75,2% y un
34,9% del total del tiempo de grabacién (60 min), respectivamente. En este caso, hubo
un efecto significativo del factor tiempo sobre la duracién del reposo tanto en la hembra
(=3,56; df=20; n=22; p<0,01) como en ambos machos con niveles de CPA
diferenciales (F;44=15,04; p<<0,05). De esta forma, todos los individuos
permanecieron Un mayor tiempo en reposo en noviembre que durante el mes siguiente

(Figura 1).

20




60 4 m Desplazamientos
b b
£ O Inmovilidad
E 50 T b
i
g 40 -+
=)
| =
8 ¢ c
i
g a 2
c a
p=l
[¥)
©
3
(]
Dic Nov Dic
M(%) M(°)

Figura 1. Relacion entre los meses de medicién y la
duraciéon de las conductas individuales de
desplazamiento y reposo de A. crassa (X + EE). H=
hembra; M(°)= macho con menor nivel de CPA;
M(°**)= macho con mayor nivel CPA.

3.1.3. Acercamientos y monturas

Como se mencioné en el punto anterior, los desplazamientos fueron realizados
en su mayoria alrededor de la arena circular, por lo cual frecuentemente ocurrian
encuentros fortuitos entre aquellos animales que venian de lados opuestos, pasando
uno encima del otro. En ocasiones, se observé encuentros voluntarios con
acercamientos directos hacia otro individuo, en donde eventualmente también se subia

uno encima de otro.

En general, fueron los machos quienes asignaron un mayor tiempo en

acercarse hacia la hembra y/o hacia el macho oponente ({=2,38, df=130; p<0,05),
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durante ambos perfodos de tiempo. La hembra, por su parte, no buscé el encuentro
directo con los machos, sino que éstos se producian fortuitamente durante el
desplazamiento de ella. Las monturas de un animal sobre otro fueron realizadas
principalmente por los machos (=240, df=130; p<0,05), quienes se subfan sobre el
dorso de [a hembra o del macho oponente, aferrandose enérgicamente con sus patas

por varios segundos en algunas ocasiones.

3.1.4. Respuestas pasivas y/o evasivas

Como se indicé en un comienzo, las respuestas pasivas y/o evasivas
correspondieron a aquellas respuestas hacia cualquier interaccién (acercamiento y/o
subida) que no poseian un comportamiento brusco o violento, como lo fueron la
indiferencia, entendida como hacer caso omiso al estimulo de otro individuo que se
acerca o sube; el alejamiento, considerado como un rechazo pasivo hacia ofro
individuo; o bien, el reposo, entendido como la inactividad locomotora frente al

estimulo.

En general, los machos exhibieron tiempos similares de respuestas pasivas y/o
evasivas tanto hacia la hembra como hacia el macho oponente (f=-0,45, df=86;
p=0,65), durante ambos perfodos de tiempo. Sin embargo, en diciembre la hembra
respondio de forma pasiva hacia ambos machos durante una cantidad de tiempo

mayor (F(; 22=4,28; p<0,05) (Figura 2).
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Figura 2. Relacién entre los meses de medicién y la
duracién (X + EE) de las respuestas pasivas y/o
evasivas de la hembra hacia ambos machos. Barras
oscuras= macho con menor nivel de CPA; barras
blancas= macho con mayor nivel de CPA.

3.1.5. Respuestas agresivas

Al contrario de las respuestas pasivas, las respuestas agresivas eran todas
aquellas que poseian un comportamiento de rechazo agresivo o dominancia frente a
otro individuo, desplegando movimientos bruscos y/o violentos, tales como espasmos o
contorsiones, en los cuales el individuo rapida y repetitivamente levantaba y encorvaba
su abdomen y cabeza hacia arriba. A veces, este comportamiento era acompafiado de
la emision de chillidos cortos y repetidos, como sefial (aparentemente) de incomodidad

frente al estimulo por parte del individuo agredido.

Otra conducta agresiva observada fue [a utilizacion de las patas en las peleas

entre machos, quienes las movian enérgicamente con el fin de desplazar o alejar al

macho contrincante, o bien, las utilizaban para abrazarlo y contenerlo en sefial de
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dominancia. No se observaron peleas entre alguno de los machos y la hembra, sin

embargo, ésta eventualmente lanzaba patadas hacia ambos como sefial de rechazo.

3.1.6. Apareamientos

A través de las grabaciones realizadas durante el segundo mes de medicién
(diciembre), fue posible observar la conducta de cinco parejas {(experimentos 12, 14, 16
y 19, véase Tabla 1) al momento de aparearse. Especialmente, en el experimento 16
se efectuaron dos copulas dentro de la hora de grabacién, donde la primera de ellas
fue mediada por el macho de menor nivel de CPA. Sin embargo, ésta no fue exitosa,
pues una vez finalizado el respectivo proceso de fijacién de la copula que a
continuacion se detalla, el macho se desprendié de [a genitalia de la hembra. Luego de
aproximadamente 15 minutos, el macho con mayor nivel de CPA efectud la segunda

cdpula, la que finalmente resulto exitosa.

Los machos que presentaron una cépula exitosa durante las grabaciones,
independientemente de su CPA, se mostraban muy interactivos tanto con la hembra
como con el ofro macho. En ocasiones se observé cémo el macho, que finaimente
copulaba, se subia y abrazaba fuertemente con sus patas al macho opuesto. No
necesariamente se produjeron combates entre los machos en todos los apareamientos

efectuados, incluso a veces ni siquiera existié contacto previo entre ellos.
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3.1.6.1. Proceso de fijacion de la copula

La cdpula fue iniciada por la subida del macho sobre el dorso de la hembra, en
el mismo sentido del cuerpo de ella (véase Figura 3 y DVD adjunto). Aferrandose con
sus patas a su térax, el macho posicioné su abdomen con la genitalia abierta en forma
de tenaza y curvada hacia su derecha siempre por el costado izquierdo de la hembra y
por debajo de su abdomen (véase Figura 4a). Consecutivamente, el macho intentd
conectarse con la genitalia de la hembra usando su 6rgano copulador, abriendo la
placa subgenital ubicada por debajo de los dos ultimos segmentos abdominales de
ella, produciéndose asi un primer “enganche”. Inmediatamente después, el macho
efectud una rotacion levégira (en sentido contrario a las manijas del reloj) en 360°, en
donde las genitalias de ambos individuos quedaron acopladas (véase Figura 4b) y asi,
el macho se monté nuevamente sobre el dorso de la hembra. Finalmente, con sus
tarsos de las patas delanteras y medias, el macho se aferré al térax y abdomen de la

hembra, mientras que con las traseras se apoy6 sobre la superficie.

El proceso de fijacion de la copula protagonizado por los machos, tuvo una
duracion promedio de 2,6 + 0,4 min. No hubo diferencias significativas entre las
duraciones de ambos machos con nivel diferenciado de CPA (Z=0,001; nyy=3, nyq=2;

p=1,0} (Figura 5).
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Figura 3. Proceso de apareamiento de Agathemera crassa. El macho es aquel
individuo marcado con un punto blanco. (A) Encuentro de la hembra con el macho.
(B) El macho inicia el proceso de apareamiento subiéndose sobre el dorso de la
hembra. (C) El macho se posiciona en el mismo sentido del cuerpo de la hembra.
(D) Con sus patas, el macho se aferra sobre el térax y el abdomen de la hembra y,
con su genitalia curvada hacia su derecha, éste comienza a intentar conectarse a
la wvulva, produciéndose un primer “enganche’. (E-F-G-H) Inmediatamente
después de éste, el macho inicia una vuelta levégira en 360°. (I) Finalmente, el
macho se aferra nuevamente al dorso de la hembra con sus patas delanteras y
medias, mientras que con las traseras se apoya sobre la superficie.
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Figura 4. (a) Parejas en copula de A. crassa. Los machos son aquellos individuos de
menor tamafno. Notese que la copula siempre ocurre por el costado izquierdo de la
hembra. (b) Acople de las genitalias.

3.5 a
3,0

2,5

2,0 -
1,5 4
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Duracién del proceso de fijacion
de la cépula (min)

0,0 -—
M(°) M(°)

Figura 5. Duracion ( X + EE) del proceso de fijacién
de la copula en relacion al nivel de CPA de los
machos de A. crassa. M(°)= macho con menor CPA;
M(*°)= macho con mayor CPA.
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3.2. Experimentos de copula
3.2.1. Conducta durante la copula

En general, la hembra tendié a permanecer en reposo durante toda la copula.
Los desplazamientos que ésta realizé fueron principalmente para acceder al alimento.
No se observaron conductas agresivas entre la hembra y el macho en copula ni

tampoco entre la hembra y el macho no copulador.

Por su parte, el macho copulador permanecid sobre la hembra durante ia mayor
parte del tiempo y sélo se alimentaba si es que la hembra estaba cercana al alimento.
En general, se observé un comportamiento agresivo del macho copulador frente a los
acercamientos del segundo macho. Ambos machos combatian enérgicamente,
utilizando sus patas como principal arma (véase Figura 6a), sin embargo, ningln
enfrentamiento tuvo como resultado el desplazamiento total del macho copulador; sélo
se observd que el segundo macho pudo desplazar parcialmente hacia un costado al
macho en cdpula (véase Figura 6b). También, el segundo macho pudo posicionarse ya
sea sobre el macho copulador (véase Figura 6c) o bien, sobre la hembra {entre ambos
individuos copulando) (véase Figura 6d), conformando un consolidado de ftres
individuos, pudiendo permanecer asi durante horas o incluso varios dias. En ocasiones
fue posible observar al macho no copulador conectado, a fravés de su genitalia, a
alguna zona del abdomen de la hembra. No obstante, esta conducta no afecté en

ningtn momento la copula entre el macho copulador y la hembra.
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Figura 6. Conductas durante el apareamiento de A. crassa. (a) Ambos machos
combatiendo con sus patas; (b) desplazamiento del macho copulador hacia un
costado; (c) el macho no copulador se encuentra sobre el macho copulador con su
genitalia conectada en él; (d) el macho no copulador se encuentra entre la pareja en
copula con su genitalia conectada en el abdomen de la hembra.

Otro aspecto identificado asociado a la copula fue la ocurrencia de necrofilia en
5 de las 22 mediciones realizadas (véase Figura 7), en donde el macho permanecio en
copula con la hembra una vez muerta, por periodos entre 2 y 20 dias con un promedio
de 8,6 + 3,1 dias. No fue posible determinar la razon de la muerte de ninguno de los

individuos, fueran éstos hembras o machos.

Respecto a la ocurrencia de cambio de pareja, sélo fue observado en uno de

los 22 trios de experimentacién (experimento 5, ver Tabla 1). La primera copula se

produjo con el macho de mayor CPA, con una duracién de 4 dias. Luego, al cabo de un
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dia finalizada la primera, el macho con menor CPA efectué la segunda copula, la que

duré 5 dias.

Figura 7. Necrofilia en A. crassa. Ambas
hembras estan muertas.

3.2.2. Coépulas

El apareamiento de los individuos se produjo, en su mayoria [71,4% (n=10)],
dentro de las cajas plasticas una vez finalizada la grabacién, no obstante un 28,6%

(n=4) lo realizé durante el registro.

3.2.2.1. Periodos de pre-copula

En cada una de las cépulas exitosamente realizadas (a excepcién de la
segunda copula del experimento n°5, la que no fue considerada en este analisis), fue

posible cuantificar el tiempo (en dias) que demoraba el macho en monopolizar a la
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hembra e iniciar el respectivo proceso de fijacion de la copula. En noviembre, este
periodo oscild entre 2 y 10 dias, con una media de 5,0 + 1,8 dias y, entre O (la copula
era producida durante la grabacion o inmediatamente después de ésta) y 2 dias, con
una media de 0,56 + 0,24, en diciembre (Figura 8a). Tal diferencia fue significativa

(222,625, Ny0=4, Nge=9: p<0,01).

Por otro lado, al comparar los periodos de pre-cépula en funcién del nivel de
CPA de los diferentes machos (Figura 8b), se obtuvo gue no existen diferencias
significativas entre éstos (Z=0,112; nu~=5, ny-=13; p=0,9), presentando tiempos

similares de pre-cépula con un promedio de 1,9 + 0,8 dias.

8 - A 4 - a B
— 7 7 a — i
g g’ a
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o = 3
S 5§ A =
§ .§2
& 41 @
& a 2 -
c 3 A o
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g 2 211
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a q b [ -

o . 0

Nov Dic M(®) M(°°)

Figura 8. Duracion del periodo de pre-copula (X + EE) de A.
crassa en funcién (a) del periodo de tiempo y (b) del nivel de
CPA de los machos.
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3.2.2.2. Exitos de cépula

3.2.2.2.1. Exito total de copula

En aquellos experimentos realizados en noviembre (n=10) y diciembre (n=12),
se produjo un éxito de copula de 50% (n=5) y 75% (n=9), respectivamente (Figura 9).
No se produjeron diferencias significativas en el éxito de cépula entre ambos periodos

de tiempo (°= 1,47; gi=1; n= 22; p=0,22).

100 -
90
80 -
70 ~
60
50 A
40 -
30 -
20 ~

Copulas (%)

Nov Dic

OCopulas producidas M CApulas no producidas

Figura 9. Porcentaje de copulas producidas y no producidas
en A. crassa, respecto al total de experimentos realizados
en noviembre (n=10) y diciembre (n=12).
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3.2.2.2.2. Exito de copula segun nivel de carga parasitaria aparente (CPA)

Sobre un total de 14 experimentos con cépula exitosa, esto es, sin considerar el
factor tiempo, se produjo un 42,9% (n=6) de éxito de cdpula para aquellos machos con
menor nivel de CPA y un 57,1% (n=8) para aquellos machos con mayor nivel de CPA
(Figura 10). Esta diferencia no fue significativa (y*= 0,42; gi=1; n=44; p=0,52), no

encontrandose efecto alguno del nivel de CPA de los machos sobre el éxito de copula.

100 4
90
80 -
70
60 -
50 4
40 4
30
20 A
10 4

Cépulas (%)

M{*) M(*)
O Cépulas producidas B Cdpulas no producidas

Figura 10. Porcentaje de cdpulas producidas y
no producidas segun el nivel de CPA de los
machos de A. crassa. M(°)= machos con menor
nivel de CPA; M(*®)= machos con alto nivel de
CPA.

Ahora bien, considerando el factor tiempo, en noviembre se produjo un 60%
(n=3) de éxito de copula para aquellos machos con una menor CPA y un 40% (n=2)
para aquellos machos con una mayor CPA. Inversamente, en diciembre se produjo un

33,3% (n=3) de éxito de copula para aquellos machos con una menor CPA y un 66,7%

33 .




(n=6) para aquellos con una mayor CPA (Figura 11). No se encontraron efectos
significativos de [a CPA en el éxito de cdpula de los machos durante ambos periodos

de tiempo (x*= 0,93; gl=1; n=14; p=0,33).

100 4

80 A
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40 4
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Exito de Cépula (%)

Nov Dic

mM(™)  Omp)

Figura 11. Porcentaje del éxito de apareamiento
de A. crassa segun el nivel de CPA de los
machos en noviembre y diciembre. M(%)=
machos con baja CPA; M(°°)= machos con alta
CPA.

Por otro lado, la CPA de los machos que copularon varié entre 1 y 22
perforaciones, con un promedio de 9,33 + 2,1. Asimismo, la CPA de los machos que no
copularon varié entre 0 y 18 perforaciones, con un promedio de 6,92 + 2.0 (Figura 12).

‘No se encontraron diferencias significativas entre la CPA de los machos copuladores y

no copuladores ({=0,649; d=11; p=0,5).
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Figura 12, CPA de machos de A. crassa
copuladores y no copuladores (media + EE).

3.2.2.2.3. Exito de copula segiin masa corporal

Se analizo el éxito de cdpula segun la masa corporal de los machos que fueron
enfrentados en cada experimento (Figura 13). La masa corporal de los machos que
tuvieron una cépula exitosa varié entre 2,49 y 4,04 g con un promedio de 3,06 + 0,15 g;
por su parte, la masa corporal de los machos que no copularon oscilé entre 2,43 y 3,72
g con un promedio de 2,94 * 0,12 g. Es decir, los machos que copularon poseen en
promedio una mayor masa corporal en relacion a aquellos machos que no lo hicieron

(t=2,347; df=11; p<0,05).
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Figura 13. Masa corporal de machos de A.
crassa copuladores y no copuladores (media
+ EE).

3.2.2.3. Duracién de la copula

La duracién de la copula varié entre periodos desde 4 hasta 34 dias de copula
continua, con un promedio de 14,14 + 2,39 dias. Cabe mencionar que la duracién de la
copula que fue considerada en los andlisis, corresponde a aquella que se produjo con

ambos individuos vivos, es decir, no se incluyeron los dias de copula necrdfila.
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3.2.2.3.1. Duracion de la copula asociada a la CPA de los machos

La duracién de las copulas obtenida de cada apareamiento exitoso (n=14) fue
analizada primero, a través de su asociacién con el gradiente de CPA medido en
nimero de perforaciones de los machos (Figura 14) y segundo, segln su nivel de CPA

[bajo= M(°); alto= M(**)] (Figura 15).

Los resultados de regresién lineal simple indicaron que no existe una asociacion
significativa entre la CPA de los machos y la duracién de la copula (F1.12= 0,793; n=14;
p=0,39), por lo que [a duracién de la copula no estaria siendo afectada por la CPA de

los machos.
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Figura 14. Relacién entre la CPA de los machos de A. crassay
la duracién de la copula (y = 0,3137x + 11,476; R?= 0,062).
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La duracién de la cépula comespondiente a los machos con menor nivel de CPA

vari6 entre 5 y 22 dias con un promedio de 13,7 + 2,98 dias, y la de los machos con
mayor nivel de CPA varié entre 4 y 34 dias con un promedio de 14,5 + 3.70 dias. No se

produjeron diferencias significativas entre estos promedios (t=-0,166; df=12; p=0,87).

20
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Figura 156. Duracién de la copula de A. crassa segun
el nivel de CPA de los machos (X + EE). M(°)= bajo
nivel de CPA; M(°°)= alto nivel de CPA.

3.2.2.3.2. Duracién de la copula seglin la masa corporal de los machos

En el analisis de regresion lineal simple, la asociacién entre la duracién de la
copula y la masa corporal de los machos resulté tener una correlacion positiva y
significativa (F4,1,=5,39; n=14; p<0,05) (Figura 16), por lo que machos de mayor masa

corporal tuvieron una cépula mas prolongada que aguellos de menor masa.
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Figura 16. Relacion entre la masa corporal de los
machos de A. crassa, y la duracion de la copula
(y=10,249x - 17,045; R2=0,3099).

3.3. Observaciones en terreno

3.3.1. Tamafio de los grupos y refugios

De un total de 20 parejas en copula, un 60% se encontré en solitario (una
hembra y un macho en cépula) y el resto lo hizo en compaiiia de otros individuos,
hembras y machos, tanto en estadio juvenil como adulto (véase Tabla 2). Estos grupos
variaron en cuanto a tamafio desde 3 hasta 7 individuos (incluyendo a la hembra y el

macho en cépula).
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Tabla 2. Registro de variables en terreno de parejas en copula. BR= bajo roca; BM=
bajo madera; SS= sobre suelo; SR= sobre roca: SV= sobre vegetacion (e.g. A.
splendens). L.C= largo corporal; CPA= carga parasitaria aparente. Los individuos
marcados en gris claro y en gris oscuro corresponden a parejas en copula dentro de un
sector. Sectores 1-5: Farellones 23-12-09; 6-9: Farellones 30-1 2-09; 10-14: Farellones
05-01-10; 11-19: Lagunillas 11-01-10.

Sector | Sustrato | Sexo | Estadio (I(;r(]':'l) ?ﬁ? Sector | Sustrato | Sexc | Estadio LC |CPA
1 BR-SS |llFi[AdultoE a7 350 11 | BR-SR [i E# [#Adulie)
N Adultoh| 582 n2E T e
2 BR-SS | F | Adulio | 82 | 14 12 BR-SS | F | Adulto
M | Adulto |5,86| 3 Adulio | 5,
M | Juvenil [4,45| O 13 | BR-SR [EiE |iAdbeEbnog|Et
M [ Juvenil |1419] 7 M [Fadaltoiis ks
M | Juvenil {4,42]| O Juvenil | 4,56
M | Juvenil [4,88| 1 Juvenil | 5,35
F_| Adulto |8,73| 30 Juvenil | 3,84
3 | BR-SS [fF | Additol|isslEa 14 | BR-SS Adulto [9,28
Hivi [Fadulton s siliie s | Adulto 6,44
4 BR-SS F | Aduito |8,12 Adulto
M | Adulto | 5,5 0 15 BR-SS i
F |Adulto | 71| 9 ME EAdalto
M | Juvenil 5,11 0O 16 BR-SR | .F | Adulto |8,
5 BR-SS [iEi|iAdilto{isl| i 7 M | Aduilo.| 62 |
SEMUpAdaltor5pire 17 | BR-SV |#E i [AdUlioR 84211
6 |BR-SS | F | Adulto |8,02] 9 BN AU sre 0
~ N | Adulto {6,02] 6 18 BR-SS Adulto-{7,84] 1
F | Adulto [6,96] 15 ;| Adulto |541] 5
7 | BR-SR |iF | Adlltoa|l 92820 19 | BM-SS |#iEZHiAGIltor 9001700
HIMEAdOlte: %Tgﬁlﬁ%ﬁﬁ SN |FAduilto 5821} 50
8 BR-SS | F | Adulto [9,48] 8 F | Aduito |8,31] 1
M | Adulto [697] S | M [ Adulto [6,18] 6
§ | BRSS laﬁﬁaggﬁlmmﬁ?g@@a@ T F_[Juveni | 4 | 0
M Rdutoll [letsdiid ] M_| Adulto |553]| 1
F | Adulto |748] 19 M | Adulto |546( 10
10 BR-SS | F | Adulto |7,99] 10
M | Adulto [5,58]| 2

40




Respecto a los refugios en los cuales fueron encontrados los individuos durante
las salidas de campo de diciembre y enero, fue posible observar que en general, las
parejas en solitario no tendieron a preferir sustratos distintos a los de las parejas en
compaiiia, el que en su mayoria correspondié a rocas que estaban en contacto con la
tierra y/o con ofras piedras, sin embargo, también se encontraron ejemplares bajo
elementos artificiales como latas y maderos en contacto con tierra, piedras e incluso

vegetacion (e.g. A. splendens) (véase Tabla 2).

Cabe destacar que en los refugios siempre se observd una gran cantidad de
fecas tanto de la temporada en curso como de anteriores a ella, en contacto con los
mismos individuos. También fue muy habitual encontrar defecaderos antiguos sin uso
bajo y entre las piedras. Otro aspecto importante que llamé la atencién, fue la estrecha
cercania de los refugios al alimento (Acaena splendens), el cual se encontraba

disponible en gran abundancia.

3.3.2. Tamaiio de los individuos

El tamafio corporal de los individuos en cdpula segln su largo total varié entre
6,52 cm y 9,48 cm con un promedio de 8,41 + 0,16 ¢m (7=20) para las hembras, Y
entre 5,11 cm y 6,97 cm con un promedio de 5,93 + 0,10 cm (n=20) para los machos

(véase Tabla 2).
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Para los individuos adultos que no se encontraban en copula, el tamafio
corporal varié entre 6,96 cm y 8,73 cm con un promedio de 7,57 = 0,40 cm (n=4) para
las hembras, y entre 5,46 cm y 5,80 cm con un promedio de 5,60 + 0,10 cm (n=3) para

los machos (véase Tabla 2).

En los individuos juveniles, el tamafio corporal segtn largo total vario entre 3,84
cmy 5,35 cm con un promedio de 4,40 + 0,48 cm (n= 3) para las hembras, y entre 4,19
cmy 5,11 cm con un promedio de 4,60 + 0,14 cm (n=6) para los machos (vease Tabla

2).

De las 20 parejas encontradas en copula, sélo un 15% (n=3) se encontraba con
otros machos adultos a su alrededor. Al comparar el largo corporal entre los machos en
copula y los que no estaban en ella, se observa una diferencia significativa (Z= 1,964,
p<0,05) a favor de los primeros, por lo que éstos tendrian mayores largos corporales

en relacion a los machos que no se encontraron en cépula.

3.3.3. CPA por individuo

La CPA de los individuos adultos en copula vari6 entre 0 y 41 perforaciones con
un promedio de 8,6 + 2,5 perforaciones (n=20) para las hembras, y entre 0 y 15
perforaciones con un promedio de 5,3 + 0,9 perforaciones (n=20) para los machos

(véase Tabla 2).
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Para los individuos adultos que no se encontraban en copula, la CPA varid
entre 9 y 30 perforaciones con un promedio de 18,3 + 4.4 perforaciones (n=4) para las
hembras, y entre 1 y 15 perforaciones con un promedio de 8,7 + 4,1 perforaciones

(n=3) para los machos (véase Tabla 2).

En los individuos juveniles, la CPA varié entre 0 y 3 perforaciones con un
promedio de 1,0 + 1,0 perforaciones (n=3) para las hembras, y entre 0 y 7
perforaciones con un promedio de 1,3 + 1,1 perforaciones (n=6) para los machos

(véase Tabla 2).

3.4. Carga parasitaria aparente segun largo corporal

El promedio de CPA en hembras y machos en estadio adulto fue de 5,50 £ 0,90
y 12,25 + 1,55 perforaciones en los meses de noviembre y diciembre, respectivamente.
La diferencia de CPA entre ambos perfodos de medicién es significativa (f=-3,58;

df=64; p<0,01).

Asimismo, el anélisis de regresion lineal simple arrojé como resultado que el
largo corporal posee una asociacion positiva y significativa con la CPA sélo en el mes

de diciembre (F, 3,=4,202; R?=0,110; n=36; p<0,05) (Figura 17).
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Figura 17. Relacion entre el largo corporal y la CPA de
machos y hembras en estadio adulto de A. crassa durante el
mes de diciembre (y = 2,6878x - 4,3888; R?= 0,110).
Del mismo modo, pero esta vez considerando a animales tanto en estadio
adulto como juvenil, el resultado de la regresion lineal simple entre la CPA y el largo

corporal tambien muestra [a presencia de una asociacién positiva y significativa
(F(1,54=8,51; R?=0,120; n=56; p<0,01} (Figura 18).
45 +

40
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Figura 18. CPA de individuos juveniles y adultos de A. crassa segun su
largo corporal durante los meses de diciembre y enero. (y = 1,9838x -
6,3433; R°=0,120)
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4 DISCUSION

El comportamiento reproductivo de los animales esta moldeado por distintos
mecanismos que ocurren de forma tanto intra- e inter- sexual, como antes y después
del apareamiento, interpretandose como el resultado del balance entre cooperacion y
conflicto, debido a que los intereses de ambos sexos no necesariamente coinciden
(Darwin 1859, Andersson 1994, Cordero 2001, Simmons 2001, Thornhill & Alcock
2001). En este sentido, es a través de dichos mecanismos desde donde evolucionan
las caracteristicas intra-sexuales distintivas de las especies, las que intervendrian
directamente en su éxito reproductivo, obteniendo con ellas altas ventajas en la

seleccion sexual.

En este trabajo, se evaludé la potencial selectividad de la caracteristica
correspondiente a la carga parasitaria aparente de los machos (CPA) de Agathemera
crassa, cuyo menor nivel estaria considerado como un rasgo que podria ser
seleccionado positivamente a través de las hembras, pues indicaria un estado
fisiologico éptimo capaz de sostener un mejor desarrollo de los caracteres sexuales
secundarios; al mismo tiempo y como una actividad complementaria, se evalué la
variable morfométrica correspondiente a la masa corporai de los, machos, la que junto a
la CPA, serian factores que intervendrian en su éxito de apareamiento y asi, en su

adecuacion bioldgica.
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4.1. Selectividad de la hembra relativa a la carga parasitaria aparente del macho

Los resultados obtenidos a través de las grabaciones sugieren que la hembra
no presentaria un trato preferencial hacia alguno de los machos oponentes, ya que sus
respuestas tanto agresivas como pasivas no tienen distinta intensidad hacia ambos. De
esta manera, las motivaciones que dan lugar a las interacciones entre los individuos
son habitualmente generadas por los machos, quienes de forma frecuente buscan
acercarse y montarse sobre los demas individuos, sean estos machos o hembras. Por
lo tanto, desde un punto de vista conductual, las hembras no estarian reconociendo a

la CPA de los machos como una caracteristica seleccionable.

La ausencia de una selectividad positiva por parte de las hembras de A. crassa
del caracter correspondiente a un bajo nivel de CPA de los machos, estaria dada por la
gran incidencia que posee el parasitoide P. phasmophagae sobre la especie hospedera
en su habitat natural, y mas atin en condiciones de laboratorio, en donde el parasitoide
se desarrolla con mayor éxito y velocidad (Veloso, C., comunicacion personal). El dato
que apoyaria este resultado se obtiene a través de las observaciones en terreno, en
cuyas condiciones tan sélo un 15% (n=3) de los machos en copula no poseia
perforaciones, por lo tanto, la incidencia del parasitoide seria tal que la CPA de los
individuos no debiera considerarse como una caracteristica distintiva que pudiese ser
seleccionada, pues la gran mayoria estd infectada con el parasitoide. Ademas, el
hecho de que el parasitoide ataque a machos y a hembras con la misma incidencia,
impide que exista un patron que sea distintivo sexualmente, lo que concuerda con lo
planteado por Searcy (1982), quien sefiala que un rasgo sera sexualmente

seleccionado por la hembra en la medida que éste varie lo suficiente entre las posibles
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parejas como para que su valor dptimo® al ser seleccionado puntualmente, sea
apreciablemente mayor al obtenido si la seleccién del rasgo fuera al azar. Por otra
parte, a medida que un rasgo es seleccionado positivamente y que su influencia en el
exito reproductivo de la especie es mas evidente, el limite de su valor éptimo es cada
vez mayor o mas exigente (Searcy 1982, Andersson 1994). Un ejemplo clasico de esto
es la seleccién positiva de las grandes ornamentas en el macho del escarabajo
Bolitotherus cornutus, en donde machos con cuernos grandes poseen un mayor éxito
de apareamiento que aquellos con cuernos de menor tamario, debido a que suelen
salir victoriosos de los combates entre machos (Thornhill & Alcock 2001). En este
sentido, aunque la variabilidad total de la CPA entre los machos sea alta (desde 0 a 15
perforaciones con un promedio de 5,3 + 0,9), el nimero ideal de perforaciones que
indicarta el mejor estado fisiolégico del macho seria el minimo (0), por lo que las
probabilidades de una hembra de encontrar a un macho con 0 perforaciones durante el
periodo de apareamiento natural serian muy escasas, lo cual disminuiria drasticamente

su éxito reproductivo.

De esta manera, es posible sefialar que los apareamientos se producirian de
forma oportunista y, en general, con el primer macho que encuentre una hembra. Tal
conducta de apareamiento no dista de aquella encontrada por Maginnis et al. (2008) en
el fasmido Megaphasma dentricus, quien también posee una conducta oportunista y
una aparente ausencia de patrones involucrados en la competencia entre machos yio

en la eleccién de la hembra.

? Entendido como el compromiso entre éxito reproductivo y disminucidn de sobrevivencia de la hembra
producto de la seleccidn de pareja (Searcy, 1982).
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4.2, Exito de apareamiento

4.2.1. Hipotesis: Exito de apareamiento segun la carga parasitaria aparente de los

machos

Los resultados sugieren la ausencia de seleccion intersexual (eleccién de la
hembra), por lo que serian los machos los que tendrian un rol activo en la bsqueda de
potenciales parejas, como también asi en su monopolizacién, para que las hembras
tengan el menor contacto posible con otros machos competidores y evitar, de esta
manera, que sean inseminadas con otros espermios (Alcock 1994). Es en esta Ultima
tarea en donde tienen [ugar los combates entre machos, por lo que es logico pensar
que machos de mejor calidad, estarian en ventaja por sobre aquellos en peor estado.

Sin embargo, a pesar de que la carga parasitaria puede ser un factor que disminuye

fisiologicamente el 'vigor del individuo, los resultados encontrados a través de las
copulas observadas, sugieren que una menor CPA no aseguraria la victoria en un
enfrentamiento, debido a que independientemente del nimero de perforaciones que
tenfan los machos, éstos se mostraban muy activos y con una actitud jerarquica frente
a su oponente. No obstante la presencia de esta conducta agresiva, los pocos registros
de copulas de este estudio no permiten asegurar que esta conducta sea una regla que
acompafie previamente los apareamientos de A. crassa, puesto que también se
identificé la ausencia de ella y de cualquier interaccién entre los machos, sin que el

efecto de la CPA jugara un rol significativo.

Los resultados apoyan que la CPA de los machos no jugaria un rol importante

sobre el éxito de cépula, debido a que en promedio, la CPA de los machos gque
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copularon no disto significativamente de aquella presente en los machos que no
copularon. Dados estos antecedentes, es posible sefialar que no obstante la CPA de
los machos, éstos tendrian la misma probabilidad de copular durante a lo menos los
primeros meses del periodo reproductivo de la especie (noviembre y diciembre). En
ofras palabras, el hecho de que un macho tenga un bajo nivel de CPA no aseguraria
un mejor éxito de apareamiento frente a otro macho con mayor nivel de CPA, a pesar
de que el primero posea una ventaja fisiologica, por lo que la primera hipétesis

planteada no se cumpliria.

Otro resultado que apoya que la CPA no interviene en el éxito de apareamiento
de los machos, es aquel obtenido a partir de la observacion de las cépulas, en donde
fue posible registrar la duracién de su proceso de fijacion. En este proceso, en el que
intervienen una serie de movimientos corporales que involucran un gasto energético no
menor, si se considera que la conducta méas recurrente de A. crassa es el reposo, la
agilidad y habilidad del macho jugarian un rol fundamental en e! logro de una cépula
exitosa, en donde la correcta fijacion entre las genitalias de ambos sexos es clave. De
esta forma, y teniendo como antecedente que la presencia de parasitoides va en
desmedro del estado fisiolégico de su hospedero y, eventualmente, de su homeostasis
y estado de salud general, la CPA no estaria interviniendo en la habilidad de ios
machos para efectuar el proceso de fijacion de la cépula. Realizar el proceso de
fijacién en un tiempo menor implicaria monopolizar a la hembra de forma mas rapida,
lo que disminuiria las probabilidades de ser desplazado por machos rivales y, de esta
forma, se estaria en presencia de un rasgo que representaria una ventaja en el éxito

reproductivo del macho, sin embargo, este no fue el caso.
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En contraste a la gran parte de la bibliografia consultada relativa al estudio de
las interacciones parasitoide-hospedero, cuyos resultados indican que la presencia de
parasitoides va en desmedro de la capacidad fisioldgica y conductual de su hospedero,
los resultados encontrados en este frabajo indicarian que la CPA de los machos no
esta incidiendo en gran medida en el estado de salud de A. crassa. Posiblemente y
desde una perspectiva ecolégica, esto se deba al “control” que ejerce el hospedero
sobre el parasitoide, a través de la seleccién de ambientes térmicos subéptimos para
el desarrollo de éste (Zamorano 2009), debido al efecto que posee la temperatura
ambiente sobre rasgos de historia de vida del parasitoide (Hance et al. 2007). De esta
forma, la distribucién altoandina que posee A. crassa estaria siendo condicionada por
la presencia de su parasitoide P. phasmophagae, lo que también concuerda con lo
sefialado por Miller & Schmid-Hempel (1993}, quienes plantean que la seleccion de
temperaturas de microhdbitat por parte del hospedero pueden afectar

significativamente la sobrevivencia y fecundidad del parasitoide.

4.2.2. Exito de apareamiento segtn la masa corporal de los machos

A pesar de que el disefio experimental llevado a cabo en este trabajo no fue
ideado para evaluar directamente la masa corporal de los machos y su influencia en la
seleccién de pareja de A. crassa, los resultados sugieren que la masa promedio de
aquellos machos que copulan es mayor que la de aquellos que no lo hacen, lo que
implicaria que machos de mayor masa estarian siendo mas exitosos al aparearse que
aquellos de menor masa. Esto indicaria que la masa corporal, vista como una medida

indirecta de la cantidad de reservas energéticas y, por lo tanto, un reflejo de la
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condicion corporal del individuo (Moya-Larafio et al. 2008), es por tanto un rasgo que
implicaria una ventaja al momento de aparearse y consecuentemente, un mayor éxito
de apareamiento, resultado que también se observa en otros taxa de insectos como en

dipteros (Blanckenhorn et al. 2003, Yuval 2006) y coledpteros (Kumano et al. 2010).

Ademas, en los resultados obtenidos a través de las observaciones en terreno,
en los cuales se utilizé al largo corporal de los machos como una medida indirecta de
su masa corporal, se ratifica la diferencia a favor de los machos en cépula, es decir,
estos ultimos tendrian en promedio un mayor largo corporal que aquellos machos que
no estan copulando, indicando que los primeros tendrian un mayor éxito de

apareamiento.

El éxito de apareamiento de los machos de mayor tamafio corporal estaria
dado, entre otras razones, por lo planteado inicialmente por Darwin (1859) en su mayor
tratado sobre la evolucion organica, y luego ratificado por diversos autores que
promovieron esta teoria (e.g. Wallace 1889, Fisher 1930, Williams 1966, Eberhard
1985 y Andersson 1994), quien sefiala que machos més grandes son generalmente
mas agresivos y mas competitivos que aquellos mas pequefios, por lo que al momento
de enfrentarse con otros machos por distintos recursos, como por ejemplo el alimento,
éstos tendrian mayores probabilidades de salir victoriosos (Nosil 2002). De esta
manera, la masa corporal de los machos, considerada como una medida del tarnafio
corporal, es el factor mas importante que interviene en la capacidad para retener un
recurso, por lo que machos relativamente pequefios, a menudo son menos capaces
para capturar y defender un recurso que promueva el éxito de apareamiento (Thornhill

& Alcock 2001},
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De esta forma, el hecho de que un macho presente una mayor masa corporal,
se interpretaria como una ventaja frente a otros machos de menor tamafio durante los
combates que protagonizan con el fin de obtener el recurso hembra. Dada esta
situacién, la masa corporal de los machos de A. crassa podria ser considerada como
un caracter sexual secundario favorecido por seleccién sexual mediante [a
competencia intra-machos. No obstante, se sugiere que en futuras investigaciones se
realice un disefio experimental adecuado que evalile de forma especifié‘a el efecto de

la masa corporal en los mecanismos de seleccién sexual de A. crassa.

4.3. Otros aspectos relativos al comportamiento reproductivo

4.3.1. Conducta de apareamiento

A partir de los resultados obtenidos respecto a la conducta sexual en el proceso
de fijacién de la copula en A. crassa, es posible ratificar que esta especie sigue el
mismo patrdén de comportamiento descrito por Gangrade (1963), Bedford (1978) y
Sivinski (1978) para el orden Phasmatodea, en donde el macho se monta sobre la
hembra {(quien parece pasiva) con la porcidn terminal de su abdomen doblada hacia su
derecha (izquierda de la hembra) para alcanzar la vulva. Sin embargo, existe un
aspecto conductual no descrito en la literatura, que corresponde a la rotacién levogira
en 360° que realiza el macho una vez producido el primer enganche con la genitalia de
la hembra. Este movimiento generaria un mejor acople entre las genitalias de los

individuos en copula, que aseguraria ain mas el monopolio del macho sobre ella y
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disminuiria notablemente la probabilidad de que éste sea desplazado por otro macho
en competencia o por alguna otra causa (depredadores, por ejemplo). Esto concuerda
con lo planteado en la literatura, en donde se sefiala que la presencia de apéndices en
la genitalia de los machos (claspers) de muchos insectos esta funcionalmente
asociada, entre otras hipétesis, a la sujecion de la hembra durante la copula de tal
manera de evitar su desplazamiento por otros machos, por lo que desde una
perspectiva evolutiva, esta estructura estaria siendo favorecida mediante seleccidn
intrasexual (Simmons 2001, Moreno-Garcia y Cordero 2008), gracias al aumento en e}
éxito de fertilizacion de los machos (Eberhard 1993, Amqvist 1998, Hosken & Stockley

2004).

l.as observaciones realizadas en terreno, relativas a la presencia y/o ausencia
de oftros individuos acompafiando a las parejas en cépula, no permiten afirmar con
certeza que éstas posean una inclinacion a escoger refugios apartados, lo que
eventualmente podria disminuir la posibilidad de que otros machos rivales desplacen al
que se encuentra copulando. De todas formas, llama la atencion que la mayoria de las
parejas en copula (60%) se haya encontrado en solitario en terreno, lo que hace
pensar en la posibilidad de una especie de aislamiento de la hembra por parte del

macho una vez que éste haya competido por ella con otros rivales.

En relacién al tipo de refugio en el que se encontraban las parejas en copula de
A. crassa en su ambiente natural, es posible sefialar que no existe una tendencia clara
que indique que las parejas solitarias en copula ocupen refugios con sustratos distintos
de aquellos escogidos por parejas en cdpula que estan en compafia de otros

individuos, lo que sugiere que la eleccion de éstos estaria en directa relacién con su
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disponibilidad, por lo que evaluar este factor podria ser interesante en futuras

investigaciones.

4.3.2. Periodo de pre-copula

El periodo de pre-cépula, definido en este trabajo como el tiempo que trascurre
desde que se produce el encuentro de los individuos hasta que comienza la copula,
estaria dando cuenta del cambio en la receptividad sexual de la hembra y en la
motivacion de los machos relativa al apareamiento, esto es, el cambio de la conducta

de la hembra que permite o ayuda a un macho a fertilizar sus huevos (Ringo 1996).

Desde una perspectiva conductual, los resultados sugieren que el reposo de los
individuos seria mucho mas recurrente durante noviembre en relacién al siguiente mes,
por lo que los animales tenderian a permanecer menos activos durante ese periodo.
De esta forma, se podria pensar que a medida que el tiempo transcurre y avanza la
época de apareamiento, los individuos comenzarian a destinar un mayor tiempo a la
busqueda de una pareja. Esto estaria avalado ademas por los resultados referentes a
las conductas de interaccién de los individuos, en donde la hembra destina un mayor
tiempo a respuestas pasivasfevasivas frente a los machos durante diciembre, en
relacion al mes anterior, donde los machos interactuarian con ella un mayor nimero de
veces, ya sea acercandose y/o montandose sobre ella. Segin Ringo (1996), esta
conducta de los machos incrementaria la receptividad de las hembras, debido a que

podria ser interpretada como una posible sefial de cortejo.
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La ontogenia de la receptividad de la hembra es generalmente coordinada por
patrones temporales de apareamiento (Ringo 1996), lo que se estaria reflejando en la
diferencia entre la duracién del periodo de pre-cépula de noviembre y diciembre, en
donde la del primer mes fue significativamente mayor a la del segundo. Esto indicaria
que, transcurrido el tiempo, las hembras de A. crassa estarian aceptando a su pareja
de forma mas rapida en relacion al mes anterior, debido probablemente al aumento de
su receptividad producto de la mayor intensidad de los estimulos provocados por los
machos. Esto sugiere que el periodo 6ptimo de apareamiento de la especie sea a

contar de diciembre.

Si se considera la duracién del periodo de pre-cépula como un factor que puede
afectar de alglin modo el éxito de apareamiento de A. crassa, entonces seria l6gico
pensar que aquellos machos que monopolizan a su pareja rapidamente cuando se
produce el encuentro con ella, disminuyan la probabilidad de que otros machos rivales
la monopolicen antes que ellos. Sin embargo, esto no es asi. A pesar de que la
duracioén del periodo de pre-copula fue significativamente menor durante diciembre en
relacion al mes anterior, el éxito de cépula de los machos no fue distinto entre ambos
meses. Esto indicaria que el niumero de cépulas producidas seria similar, por lo menos,
durante los dos primeros meses del periodo de apareamiento, no obstante, esta

cantidad se alcanzaria de forma mas rapida a medida que transcurre el tiempo.

Por otra parte, los resultados de la asociacién entre la duracién de la pre-
copula y la CPA de los machos durante ambos periodos de tiempo, indican que la
primera variable no tiene una dependencia significativa con la segunda, por lo que

aquellos machos con menores niveles de CPA tendran duraciones similares de pre-
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cOpula en relacion a aquelios mas parasitados. De esta forma, el nivel de
parasitoidismo que poseen los machos de A. crassa no estaria interfiriendo con la
intensidad natural de los estimulos que realizan los machos para “persuadir’ a las
hembras a medida que frascurre la época de apareamiento. Por lo tanto, suponiendo
que el estado fisiolégico interviene en el vigor de un individuo para emitir sefiales
optimas que estimulen al sexo opuesto, y que ademas la presencia de parasitoides
puede ir en detrimento de dicho estado, lo que podria gatillar en una disminucion de su
exito de apareamiento, entonces, la CPA de los machos de A. crassa podria ser

considerada una excepcién a lo encontrado cominmente en la literatura,

4.3.3. Duracion de la cépula

En muchos drdenes de insectos como Odonata, Lepidoptera, Diptera,
Coleoptera, Hymenoptera y especialmente en Heteroptera y Phasmatodea, se ha
reportado la presencia de una cépula prolongada, en [a cual los machos mantienen el
contacto genital con su pareja mas alla del tiempo estrictamente necesario para su
inseminacion (Alcock 1994). La duracién de la cépula en A. crassa obtenida en este
trabajo concuerda con tal informacién, al encontrarse dentro de! rango descrito para
este orden: dias e incluso semanas (Sivinski 1978). Cabe mencionar que para este
orden esta descrito el record de cdpula prolongada entre todos los insectos,

correspondiente a 72 dias en el palote Necroscia sparaxes (Gangrade 1963).

El prologado tiempo de cépula continua que realizan las parejas de A. crassa,

aparentemente no estaria asociado con el tiempo de inseminacién (Simmons 2001)
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pues este Ultimo ocurriria al comienzo de la copula (Alcock 1994), por lo que esta
considerado como un importante mecanismo de evasién de competencia espermatica
(Parker 1970 citado en Simmons 2001). En esta estrategia post-copulatoria conocida
como “proteccion de la pareja”, las hembras mantienen su receptividad sexual después
de la inseminacion (Alcock 1994), por lo que los machos deben reducir la probabilidad
de que éstas acepten esperma de otros machos rivales (Simmons 2001), situacion en
donde la presencia de otros machos alrededor puede jugar un importante rol respecto
a la duracion de la copula. Segun varios autores (e.g. Simmons 2001, Knox & Scoit
2005), las copulas seran prolongadas cuando la densidad de machos es alta o cuando
la proporcién operacional de sexos estd desviada por un exceso de machos. Por
ejemplo, en especies del orden Odonata, bajo condiciones de intensa competencia, la
copula se prolonga cada dia hasta que finaliza la actividad de la poblacién sexualmente
activa y asi, terminarla de forma sincronizada. A bajas densidades, las hembras
poseen bajas posibilidades de volver a aparearse, por lo que no existe la necesidad de

terminar la copula sincronizadamente (Cordero 1990).

Una proporcion de sexos desviada hacia los machos estaria dada, segtin
Thornhill & Alcock (2001), por el marcado dimorfismo sexual de los fasmidos, en el cual
se asume que el tiempo para alcanzar la madurez sexual es mucho menor en los
machos que en las hembras, por lo que si la tasa de mortalidad es razonablemente
constante y equivalente para ambos sexos, habria una menor cantidad de hembras
maduras en relacién a los machos maduros. De hecho, en condiciones de cautiverio,
Vera & Camousseight (2008) observaron que los machos de la especie Agathemera
mesoauriculae poseen 6 estadios post-embrionarios, no asi las hembras quienes

poseen 7, cuyo Ultimo estadio es esencial para alcanzar la madurez sexual y asi poder
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copular. De esta forma, se estableceria una relacién en la cual un mayor dimorfismo
sexual implicaria una cépula mas prolongada debido a la desviacion hacia los machos
de la proporcién operacional de sexos. Sin embargo, los resultados obtenidos en este
trabajo no permiten confirmar esta hipétesis debido a que la proporcién de sexos
siempre se mantuvo constante (M: H/2:1), y la duracién de las copulas varid
independientemente de ésta, por lo que seria interesante estimular la realizacion de
estudios que asocien puntualmente este aspecto en relacidn a distintas proporciones

operacionales de sexos.

Otro aspecto que podria dar cuenta de la exagerada prolongacion de la cépula
en A. crassa seria el acotado periodo de apareamiento que posee la especie, el cual
esta limitado por las condiciones ambientales adversas que caracterizan el clima
altoandino, en donde las estaciones se ven temporalmente afectadas en relacién al
valle central y la costa. La primavera llega mas tarde, producto de los frios invernales
que se prolongan por algunos meses especialmente en las partes mas altas, por lo que
fines de diciembre y enero se asemejarian a septiembre y octubre de las areas mas
bajas (Hoffmann et al.1998). El comienzo de la época invernal y, por ende, del periodo
de hibernacién de A. crassa, sucede a finales del mes de mayo (C. Veloso,
comunicacién personal), lo que implicaria que el tiempo que posee la especie para
reproducirse y terminar exitosamente el periodo estival seria bastante acotado. De esta
forma, como mecanismo de evasion de competencia espermdtica, la copula
prolongada de A. crassa seria un fenémeno que aseguraria el éxito reproductivo de la
especie, debido a que disminuiria notablemente la probabilidad de que el macho

copulador sea desplazado por otros machos rivales.
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La presencia de necrofilia observada en algunas parejas en condiciones de
laboratorio, considerada como un dato anecdético dentro de esta investigacion, estaria
explicada, en primer lugar, por el prolongado tiempo de cépula que naturalmente
sostienen los machos de A. crassa, el cual probablemente no pudo ser sobrellevado
por algunas hembras debido a la alteracién en el control sobre el desarrolio del
parasitoide, producto de las condiciones ambientales del laboratorio que posiblemente
lo favorecen. En segundo lugar, ia necrofilia también podria atribuirse a la fuerte
competencia por interferencia que generan los machos al monopolizar a la pritera
hembra con la que puedan copular, y que puede llegar hasta el punto de no advertir su

estado vital.

4.3.3.1. Duracién de la cépula seglin la carga parasitaria aparente de los

machos

El resultado obtenido en la relacion entre la duracién de la copula y la CPA de
los machos indica que esta Ultima variable no jugaria un rol significativo en la duracién
de la copula. Hubiese sido ldgico pensar que un menor nivel de parasitoidismo de un
macho de A. crassa, considerado como el reflejo de un mejor estado fisioldgico, podria
haber representado una ventaja al momento de mantener una copula prolongada,
debido al aumento de los costos que significaria sobrellevar una determinada carga
parasitaria. Sin embargo, la ausencia de un efecto visible de la CPA sobre la duracién
de la copula no excluye que otros efectos del parasitoide puedan estar actuando de
forma silente sobre la reproduccion de A. crassa. En este sentido, aitos niveles de

carga parasitaria podrian alterar tanto la cantidad como la calidad de |a esperma
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transferida durante la cépula (Simmons 2001, Hurts et al. 2005), por lo que seria

interesante evaluar esta hipétesis en estudios posteriores.

4.3.3.2. Duracion de [a copula segin la masa corporal de los machos

Considerando a la masa corporal de los machos como medida indirecta del
tamatio corporal de los individuos, los resultados sugieren que machos de mayor
tamafio tenderian a sostener la copula durante mas tiempo que los machos de menor
dimension. No obstante, a pesar de la significancia de la regresién, el modelo ajustado
solo explica el 31% de la variabilidad en la duracién de la cépula relativa a la masa
corporal. En este sentido, un aumento del nimero de muestras podria aumentar el

ajuste de esta regresion.

Sin embargo, dada la conducta que posee A. crassa durante el apareamiento,
en donde se observo que el macho se alimentaba siempre y cuando la hembra se
situara en un lugar cercano a la comida, y considerando que la masa corporal es una
medida indirecta de las reservas energéticas que posee un individuo (Moya-Lararo et
al. 2008), un macho que goce de una mayor masa corporal podria verse beneficiado
durante una copula prolongada, en relacién a uno de menor masa. Cabe sefialar que
A. crassa es una especie que debe exponerse a un periodo de hibernacién mucho mas
prolongado que el tiempo que eventualmente podria durar una copula, lo que implicaria
que este organismo estd especialmente adaptado para soportar largos periodos de

escases de alimento.
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Por otra parte, la probabilidad de que un macho sea desplazado por otros
rivales decrece con el aumento del tamario corporal de éste (Sigurionsdéttir & Parker
1981), por lo que la probabilidad de encontrar a machos de mayor tamario
apareandose de la forma naturaimente prolongada descrita para este orden, seria

mayor a la de encontrar a machos pequefios haciéndolo.

4.4. Carga parasitaria aparente segun largo corporal

Considerando tnicamente a individuos en estadio adulto, la asociacion entre Ia
CPAy el largo corporal fue positivamente significativa sélo en el mes de diciembre, en
donde la cantidad de larvas emergidas fue, en promedio, mayor en relacion a
noviembre, en cuyo mes ésta relaciéon no se cumplié. Esto ratifica lo planteado por C.
Veloso (comunicacidn personal), quien indica que en el mes de noviembre, el
hospedero se encontraria recién abandonando el periodo de hibernacion, por lo que
las larvas del parasitoide alin se encuentran en periodo de desarrollo dentro de &l. En
contraste, durante diciembre las condiciones ambientales se tornan favorables para la

emergencia de las larvas, por lo que éstas lo harian en mayor cantidad.

Del mismo modo, al analizar la relacién entre la CPA y el largo corporal, ahora

considerande un rango etario més amplio que el anterior (inclusién de estadios

juveniles), se ratificé la asociacién positiva y significativa entre estas variables.
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De acuerdo a Heimpel (2000), la variacién intraespecifica del nimero de huevos
de parasitos que soporta un hospedero estd ampliamente analizada y puede ser
atribuida, entre otros factores, al tamario corporal del hospedero (Vet & Datema 1993).
Segln esto, el valor de la carga parasitaria maxima que un hospedero seria capaz de
soportar efectivamente estaria asociada a su tamafo, pues éste Udltimo serfa un
componente de su calidad (Godfray 1994), lo que tendria incidencias directas sobre los
recursos disponibles para el desarrollo del parasitoide. Estos recursos son el Gnico
sustento para el desarrollo de los huevos, por lo que el tamafio del hospedero es
crucial en la determinacién de la adecuacion bioldgica de éstos (Godfray et al. 1991,
Vet & Datema 1993). Es por esto, que los méaximos valores de CPA, obtenidos de los
animales de laboratorio y de aquellos en su habitat natural, se presentaron en las
hembras, quienes poseen tamarfios corporales significativamente superiores a los
machos, por lo que los recursos energéticos y espaciales para un desarrollo optimo del

parasitoide también son mayores.
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5 CONCLUSIONES

- A pesar de que el nlmero de perforaciones provocadas por la emergencia de las
larvas del parasitoide puede ser un indicador del estado fisioldgico de los machos de
Agathemera crassa, el éxito de apareamiento de éstos es independiente a su CPA,
por lo que machos con niveles bajos de CPA poseen las mismas probabilidades de

aparearse que aquellos con niveles altos. De esta forma, la Hipotesis se rechaza.

- El control que ejercerfa A. crassa sobre el parasitoide al seleccionar ambientes
subdptimos para su desarrollo, jugaria un rol crucial en el grado de influencia de
este Ultimo sobre el estado fisiologico del primero, pues aunque la incidencia del
parasitoide sea alta (cercana al 100%), ésta no interfiere en el éxito de
apareamiento de manera tal que poseer una menor CPA no implica una ventaja al
momento de aparearse, motivo por el cual no seria un rasgo distintivo que esta

siendo seleccionado sexualmente.

- Enterminos conductuales, las hembras no poseen un patron selectivo de caracteres
especiales de los machos, por lo que no existiria seleccion intersexual en A. crassa.
La seleccion sexual estaria actuando a nivel de los machos, quienes eventualmente
competirian con el fin de monopolizar a su pareja, y en donde la CPA de los machos

tampoco intervendria sobre el vigor con que se efectlan los enfrentamientos.
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- De todas formas, dichos combates son eventuales, por lo que la competencia intra-
sexual no serfa obligatoria, produciéndose de este modo, un grado de oportunismo
en los apareamientos, los que tenderian a darse con el primer individuo que se

presente.

- A pesar de no haber ideado un disefio experimental para evaluar la masa corporal
de los machos y su influencia en la seleccién sexual, es posible concluir que los
machos que copulan poseen, en promedio, mayores masas corporales que aquellos
que no lo hacen, por lo que efectivamente esta variable puede implicar una ventaja
al momento de aparearse debido a la mayor calidad competitiva y de retencién de
los recursos que implica poseer un tamafio corporal superior. De esta forma, se
sugiere que esta variable puede ser considerada como un cardcter sexual

secundario favorecido por seleccion sexual mediante la competencia intra-machos.

- La duracién de los periodos de pre-cépula durante noviembre y diciembre es
independiente del nivel de CPA de los machos y posiblemente da cuenta del cambio
en la receptividad sexual de la hembra de acuerdo a la intensidad de los estimulos
de los machos, los cuales irian en aumento a medida que transcurre la época de
apareamiento de A. crassa, lo cual sugiere que su periodo dptimo seria a contar de

diciembre.

- El procesc de apareamiento de A. crassa sigue el mismo patrén gue aquel
observado en géneros del mismo orden, pero con la inclusién de un giro en 360°
que realiza el macho una vez que conecta su genitalia con la de la hembra. Este

giro aumentaria la fortaleza de dicha unioén, disminuyendo de esta manera las
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probabilidades de que el macho sea desplazado mientras copula y asi también [a

competencia espermatica.

La duracion prolongada de la cépula en A. crassa se encuentra dentro del rango
descrito para este orden y es considerada como un efectivo mecanismo post-

copulatorio de evasion de competencia espermatica (competencia por interferencia).

La duracién de la cépula es independiente de la CPA de los machos, por lo que el
grado de influencia del parasitoide sobre su hospedero no implica un menor tiempo

de copula.

La duracién de la cépula tiene una asociacion positiva con la masa corporal de los
machos, debido posiblemente a la mayor cantidad de reservas energéticas que

ayuda a soportar tiempos prolongados sin alimentarse.

La CPA de machos y de hembras de A. crassa posee una asociacion positiva con el
tamafio corporal de los individuos, al considerar tanto un rango etario reducido (sélo

adultos) como también a mas estadios de desarrollo (i.e. juveniles).

La mayor cantidad de recursos que poseen los individuos adultos, como por ejemplo

las reservas energéticas y el espacio, implica una mayor capacidad para soportar

una CPA mas alta, en relacion a los individuos juveniles.
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ANEXO

Contenido del DVD

1. Conductas de apareamiento de Agathemera crassa (.avi):

Se muestran tres de las grabaciones realizadas, en donde fue posible captar la
ocurrencia de cépula entre uno de los machos y la hembra. La velocidad con la que
transcurre la grabacion esta aumentada al doble del tiempo real.

En el primer trio de animales que aparece, existe una interaccion
(aparentemente agresiva) entre ambos machos previa a la cépula, mientras que la
hembra se desplaza alrededor de la arena experimental. Al cabo de unos minutos, la
copula se produce con el macho de menor CPA (marcado con un punto). Notese el giro

en 360° que realiza el macho una vez unida su genitalia con la de la hembra.

En el segundo tric de animales que se muestra, también ocurre una interaccién
entre los machos, la que es mucho mas enérgica que la producida en el trio anterior. Al
cabo de unos minutos, la cépula se produce con el macho con menor CPA (marcado
con un punto). Vuélvase a notar el giro en 360° que realiza el macho una vez unida su

genitalia con la de [a hembra.
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Finalmente, se muestra un tercer trio de animales, en el cual no existe una
interaccion entre los machos previa a la cépula. El macho con menor CPA no busca el
encuentro directo con el macho opuesto ni tampoco con la hembra. Por su parte, el
macho con mayor CPA permanece montado sobre la hembra por varios minutos hasta
que ocurre la copula entre ellos. Vuélvase a notar el giro en 360° que realiza el macho

una vez unida su genitalia con la de la hembra.

2. Combate entre machos 1 (.avi):

Muestra una lucha entre machos mientras uno de ellos (aquel de mayor CPA,
marcado con dos puntos) se mantiene en copula con la hembra. Nétese la utilizacion

de |as patas en la interaccion.

3. Combate entre machos 2 (.avi):

Muestra una lucha entre machos mientras uno de ellos (aquel de menor CPA,
marcado con un punto) se mantiene en copula con la hembra, quien al mismo tiempo

se desplaza por la pared del contenedor. Nétese la utilizacién de las patas en la

interaccion.




