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SELECCION SEXUAL EN SPHENARIUM PURPURASCENS (ORTHOPTERA:
PYRGOMORPHIDAE).

Resumen.- Se midié en el campo la intensidad y modo de la seleccidn sexual actuando
conjuntamente sobre la fecha de maduracién sexual v el tamafio corporal en €l chapulin poligamo y
univoltino Sphenarium purpurascens. Los analisis estadisticos indicaron que las presiones
selectivas favorecieron a los machos grandes y/o protédndricos, los cuales alcanzaron el mayor €xito
de apareamiento. A su vez, la evidencia correlativa indicd que la seleccién achia simultineamente
sobre la fecha de maduracién y el tamaiio corporal. Asi, la seleccidn deberia fortalecer la relacién
entre un gran tamafie corporal y una fecha de maduracién temprana. Una serie de trabajos tedricos
sugieren la existencia de una disyuntiva entre alcanzar un gran tamafio corporal y una fecha
temprana de maduracidn sexual en los insectos. Este trabajo no apoya la existencia de este tipo de
disyuntiva. Recientemente una serie de estudios tedricos y empiricos como el reportado aqui,
sugieren que la disyuntiva entre alcanzar una maduracién temprana y alcanzar un gran tamafic no
tiene necesariamente por que ocurrir, si la tasa de que crecimiento (frecuentemente considerada

como constante) es afectada por factores ambientales y genéticos.

Abstract —Was measured in the field the intensity and mode (i.e., directional, stabilizing)
of sexual selection acting jointly on body size and time of sexual maturity in the univoltine,
polygamous, grasshopper Sphenarium purpurascens. Statistical analyses indicated that
selection favored large and/or protandrous males in terms of a high mating success. At the
same time, evidence of correlational selection acting simultaneously on body size and time
10 sexuval maturity was found. Thus, selection should strengthen the relationship between
body size and the time of sexual maturity. Theoretical work.suggest the existence of a
trade-off between reaching a large size and early sexual maturation in insects. The present
study does not support the existence of this kind of trade-off. Recent theoretical and
empirical work like the one reported here suggests that such a trade-off may not be
necessarily expected if growth rates (often assumed to be invariable) are affected by

environmental and genetic factors.



Introduccién general

La teoria de 1a seleccidn sexual ha sido propuesta para explicar las estructuras epigdmicas
de los machos de muchas especies animales (Darwin 1859). Este proceso se origina a partir
de los diferentes costos energéticos que implica la produccion de los gametos para cada
sexo y la imposicién de diferentes limites a su éxito reproductivo (Trivers 1972). Los
machos invierten menos recursos en la produccion de una célula sexual, mientras que las
hembras invierten una considerable cantidad de recursos para la formacion de un évulo y en
el aprovisionamiento del cigoto una vez que el évulo es fecundado. De esta forma el éxito
reproductivo de los machos no depende de su capacidad para producir células sexuales,
sino de su habilidad para fecundar los huevos con estas células. En contraste. el éxito
reproductivo de las hembras estd limitado por su capacidad de producir huevos viables para
ser fertilizados. Como resultado de estas diferencias la seleccién sexual puede actuar
intersexuat {eleccion de pareja) e intrasexualmente (Darwin 1871). La seleccidn intrasexual
consiste en la competencia entre los miembros de un mismo sexo, tipicamente los machos,
por el acceso a las hembras. La competencia entre los machos por el acceso a las hembras
es comun en la naturaleza (Eberhart 1982, Otronen 1983, Faber y Baylis 1993). Las
hembras al aparearse con los vencedores de las contiendas entre los machos o por elegir
activamente a su pareja, pueden obiener recursos que pueden utilizar para producir huevos
o para la crianza de su progenie (Trivers 1972, Gwynne 1982, Cordero 1993y o
beneficios genéticos, si los atributos que seleccionan son heredables (Charlesworth 1987,

Macias Garcia 1993).



Tanto la scleccion intersexual como 1a intrasexual pueden explicar el origen asi
como el mantenimiento de atributos como ormamentos y armas (Eberhart 1982, Otronen
1983, Faber y Baylis 1993), patrones de coloracion (Endler 1980), tamaiio corporal (Siva-
Jothy 1987, Wedell y Sandber 1995) o diferencias en las fecha de maduracién sexual de
machos y hembras (Thornhill y Alcock 1983).

Debido a la diversidad de sus sistemas de apareamiento y a su abundancia, los
insectos facilitan el estudio de los mecanismos de seleccién sexual. En este trabajo se
analizé la accidn de la seleccidon natural sobre el tamafio corporal y 1a protandria (i.e., el
hecho de que los machos emergen o alcanzan la madurez sexual antes que las hembras;
Thomhill y Alcock 1983) en el chapulin Spherarium purpurascens. En los insectos los
individuos de mayor tamafio frecuentemente alcanzan el mayor éxito en el apareamiento.
Esto se puede deber a la competencia entre machos {(Johnson 1982, McCauley y Wade
1978, Siva-lothy 1987, Otronen 1988) o a la eleccidn de pareja por parte de las hembras
(Capone 1995, Moore 1994, Simmons 1987). Asimismo, la protandria también puede ser el
resultado evolutivo de la competencia entre machos por el acceso a las hembras, ya que los
machos que maduran antes que el promedio de la poblacién pueden potencialmente
alcanzar un mayor nimero de apareamientos (Hasting 1989, Thombil! y Alcock 1983,
Wang ef af 1990, Wicklund y Fagertrém 1977, Wicklund y Solbreck 1982). El tener un
gran tamafio corporal y el ser protandrico pueden ser atributos adaptativos para los machos,
sin embargo, se consideraba que ambos atributos podrian ser mutuamente excluyentes. Se
planteaba que un macho sélo pedria madurar al principio de la temporada de apareamiento
a costa de reducir su tiempo de desarrollo y alcanzar un menor tamaiio (Thomhill y Alcock

1983). En este trabajo se analiza el valor adaptative de ambos caracteres para los machos de



S. purpurascens y se plantea 12 posibihidad de que 1a protandria pueda ser una caracteristica
adaptativa también para las hembras.

Cada capitulo de este trabajo explora un aspecto particular del sistema de apareamiento de
Sphenariuin purpurascens, asi como sus implicaciones evolutivas. En el primero se
exponen los antecedentes sobre la conducta reproductiva del chapulin Sphenarium
purpurascens. En los acrididos los estudios sobre seleccion sexual se han centrado en el
estudio de las sefiales auditivas involucradas en la localizacion, identificacion y el cortejo
de la pareja {Whitman 1990). Sin embargo, varios acrididos no tienen Ia capacidad de
cantar. En estos grupos los mecanismos de cortejo han sido pocoe estudiados {(Riede 1987).
En los chapulines de las subfamilias Cyracanthacrininae y Romelinae y de la familia
Pyrgomorphidae los machos acosan a las hembras intentando aparearse con ellas. Las
hembras responden a los intentos de cdpula realizando sacudidas para liberarse del macho
(Orte 1970, Whitman y Orzak 1985, Wickler y Seibt 1985, Cueva del Castillo er al 1999).
En este capitulo se describe la conducta de apareamiento del chapulin y se exploran las
implicaciones del tamaiio corporal en la competencia entre machos y en el acceso a las
hembras. También se analiza la relacién entre el tamatio de las hembras y su fecundidad y
se plantea la posibilidad de la ocurrencia de protandria en la poblacién de estudio.

En el capitulo 2 se analiza el efecto del tamario corporal y 1a fecha de maduracidn sexual
sobre el éxito de apareamiento de los machos de S. purpurascens. Histéricamente se ha
considerado que la protandria puede ser adaptativa para los machos (Thornhill y Alcock
1983); sin embargo, también podria ser el resullado de las presiones selectivas que
favorecieran la eclosidn tardia o periodos de desarrollo mas prolongados en las hembras. En
¢l capitulo 3 se exploran las posibles ventajas de la protandria en el éxito de apareamiento

de las hembras de S. purpurascens. L.as hembras podrian reducir el riesgo de morir sin



aparearse si alcanzan la madurez sexual después del pico de reclutamiento de los machos,
momento en el cual tienen la mayor probabilidad de ser apareadas (Thormhill y Alcock
1983, Zonneveld y Metz 1991). También es posible que una herbra que madura después
del pico de reclutamiento de los machos pueda tener un mayor ntmero de machos entre los
cuales elegir una parcja reproductiva (Wiley y Posten 1996).

Se ha demostrado que el éxito de apareamiento de un macho estd afectado por su
tamano corporal y el momento en ¢l que alcanza la madurez sexual. Sin embargo, para que
exista respuesta evolutiva a la seleccidon natural es necesario que los atributos sobre los que
actua tengan una base genética. Si la varianza genética de la poblacion se ha agotado o la
interaccin entre el genotipo y e} ambiente afecta una gran proporcidn de la expresion
fenotipica. la respuesta evolutiva a la seleccidn natural se reduciria. En el capitulo 4 se
explora el impacto de dos factores ambientales en el desarrollo de los chapulines: la
humedad y la cantidad de alimento que consumen. También se discuten las implicaciones
evolutivas de la interaccidn entre el genotipo de los organismos y el ambiente.

Finalmente en el capitulo 5 se analiza ¢l impacto de la seleccion sexual sobre el
tamafio corporal en varias poblaciones de §. purpurascens. Las presiones selectivas pueden
cambiar espacial y temporalmente. Sphenarium purpurascens ofrece las condiciones
idoneas para analizar el efecto de la seleccidn sexual sobre varias poblaciones v sus
repercusiones evolutivas, ya que ésta especie tiene una extensa distribucién y es localmente
abundante. La variacion fenotipica podria diferir entre poblaciones por factores histéricos,
ambientales y/o por la magnitud de las presiones selectivas. En el caso de la seleccion
sexual, €sta puede incrementar la magnitud del dimorfismo sexual en aquellas poblaciones

sobre las que actia con mayor intensidad (Fairbairn y Preziosi 1994).
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Capitulo 1

Antecedentes

The role of body size in mating success of Sphenarium purpurascens in Central
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The role of body size in mating success of
Sphenarium purpurascens in Central Mexico

RAUL CUEVA DEL CASTILLO,' JUAN NUNEZ-FARFAN' and
ZENON CANO-SANTANA? 'Departamento de Ecologia Evolutiva, Instituto de Ecologia. UNAM.
México; ‘Departamento de Biologia. Faculiad de Ciencias, UNAM, México

Abstract. 1. The effect of body size on the assortative mating and reproductive
behaviour of the univoltine grasshopper Sphenarium purpurascens (Charpentier}
was studied in Central Mexico.

2. Assortative mating by size was observed in the field. Evidence of positive
assoriative mating in relation to body size was found in labormory experiments.
Female fecundity and male success in contests were also correlated with body size,

3. Larger females had a higher number of eggs per pod. Larger males usually
won fights and were able to take over females from other males. and to resist
takeovers by other males while guarding.

4. Individuals of both sexes were observed copulating with more than one sexual
partner in the field, suggesting polygamy. Male—male contests determined access to
females, and males exhibited a postcopufatory profonged mate-guarding behaviour

lasting up to 18 days.

5. In a 2-year study, sex ratic was male-biased at the beginning of the
reproductive season and decreased 1o 1:1 by the end of the season. suggesting that
the population is protandrous.

6. The results of this study indicate that assortative mating resulis {from male—
male competition and female availability, and suggests that body size is a potential
target of natural and sexual selection.

Key words. Assortative mating, body size, guarding behaviour. mating success,

Mexico, Orthoptera,

protandry, Pyrgomorphidae, sex ratio. Sphenarium

purpurascens, tropical grasshoppers.

Introduction

The swdy of mating systems in insects atlows an under-
standing of the evolutionary mechanisms that have moutded
the behaviour and morphology of this group (Thornhill &
Alcock, 1983; Wiklund & Forsberg, 1991). Studies in grass-
hoppers have focused on the role of song in counship {see
Whitman, 1990). however, in tropical grasshoppers, singing is
reduced or absent and few studies have been made of the role
of other types of phenotypic traits on thating success (Wickler
& Seibt, 1985; Riede. 1987). For this reason, there is a paucity
of information on the mechanisms that affect mating success in
these orthopterans, A faclor that commonly affects mating

Correspondence: Juan Nifiez-Farfdn, Departamente de Ecologia
Evolutiva, [nstitulo de Ecologia, UNAM. Apde. Post 70-275, México
04510, D.F. E-mail: farfan@servidor.unam.mx

success in orthopterans and many other insects is body size
{Thornhill & Atcock, 1983; Wiklund & Forsberg. 1991). In
this study, the effect of body size on the mating success of a
neotropical grasshopper was tested.

Assortative mating by size is common in insects (Wiklund &
Solbreck, 1982; Themnhill & Alcock. [983: Hastings, 1989;
Wang esal, 1990; Bavghman, 1991: Wiklund & Forsberg,
1991; Wedell, 1992; Capone, 1995; Wedell & Sandberg. 1995;
Amgvist efal., 1996), and can be generated by mechanisms
such as mate choice, mate avatlability, and mating constraints
(Crespi, [989). Regarding mate choice. Ridley (i983;
constders thal assortative mating can be explained by male
choice, due to the advantages that large males have in the
monopolisation of large females: as a consequence. smali
males are relegated to mating with smalier females. The
tendency for larger males to mate preferentially with large
females can be related to the fact that larger females generally

¢ 1999 Blackwell Science Lid



produce a greater number of eggs than do small females
(Ridley, 1983).

Assortative mating can he caused by mate availability
(Crespi, 1989), and protandry (the earlier maturation of mates
than females: Thormhill & Alcock, 1983) generally produces
fluctuations in sex tatios in the population through the
reproductive season, and bence changes in mate availability.
Protandry is common in insects, and it may be the result of
sexual selection (o increase the mating success of protandrous
males (Wiklund & Fagerstrom, 1977, Thomhill & Aleock,
1983}, or to prevent sperm competition, since the number of
virgin females is greater at the beginning of the reproductive
season (Wedell, 1992).

Distinguishing the causes of assortative mating in insects is
necessary to understand its relation to sexual and natural
selection (Crespi, 1989). This study assessed the rale of body
size and mate availability, as a consequence of protandry, on
assortative mating in Sphenarium purpurascens (Orthoptera:
Pyrgomorphidae).

Species studied

Sphenarium purpurascens Charpentier is a member of the
tropical family Pyrgomorphidae (Orthoptera) (Uvarov, 1977).
In Mexico, this species is known locally as chapulie and its
peographical  distribution  encompasses  several  central
(Hidalgo, Mexico, Michoacdn, Querétaro, and Puebla) and
southern (Veracruz, Guerrero, Caxaca, and Chiapas) states of
Mexico (Kevan, [977). in contrast 1o African and Asian
species of this family, which are characteristically toxic (see
Whitman, 1990, 5. purpurascens is edible 2nd has been used
as a human food source in Central Mexico since pre-
Cofumbian times, especially in the state of Oaxaca,

In the Valley of Mexico, the first instar nymphs emerge at
the beginning of the rainy season (carly June), and the first
adult individuals appear by mid-August (Sermano-Limén &
Ramos-Elorduy, 1989; Cano-Santana, 1994).

This specics attains maximal densities by mid-October, after
which population size begins to decrease. Oviposition occurs
from October to December, although egg-laying females have
also been observed in January. Fermales lay eggs oace in their
lifatime and die afterwards (R. Cueva del Castillo, pers. obs.).

Adult individuals of both sexes show a variability in body
size (as estimated by the length of femur NI, which ranges
from 84 to 14mn). This species is wingless and scxually
dimorphic: females have wider thoraxes than males (Fig. 1).

Materials and methods
Study site

‘This study was carried out in the Pedregal de San Angel
Ecological Preserve (19°20°'N, 99°08'W), located within the
campus of the Nationzl Autonomous University of Mexico

{UNAM) in southern Mexico City. The site is seasonal, with
summer rains (June-November) averaging 800 mm per year,

© 1999 Blackwell Scienee Led, Ecological Entomology. 24, 146-155
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and & mean annual temperature of 15.5°C (Nufez-Farfin &
Dirzo, 1994). In order to describe the mating behaviour of
Sphencrium purpurascens in the field, daity observations were
caried out from Awgust to October 1992,

Body size and sex ratio

In onfer to estimate abundance and operational sex ratio
(males/females) throughout the reproductive season, samples
of grasshoppers were taken from three trails within the
Presetve, which together amounted to 1640m. The sampling
was carried out from September to December 1992 (seven
samples, taken every 2 weeks), and October 1993 to January
1994 (14 samples, taken weekly). Sampling was performed by
sweeping vegetation on ecach side of the wails using
entomological nets. Captured grasshoppers were transported
to the laboratory (3 km from the study site) to record their sex.
and to measure body size (length of left femur HI).
Measurements of body size were also made in 1992

To compare the patterns of emergence of males and females
throughout the reproductive season, #n analysis of contingency
was performed for cach year (Sokal & Rohlf, 1995 A
repeated measures ANOVA was used to compare mean body
size between sexes throughout the reproductive season. and
statistical calculations were performed using SUPERANOVA
(ver. 1,11, Abacus Concepts, Berkeley, California, U.S.A.)
with type Il sums of squares,

Assortative mating in the field

[n order to investigate the possible existence of assontative
mating by size in 5. purpurascens, maling pairs were sampled
in the field. Five samples of mating pairs were taken during the
reproductive season of 1992 (one sample every 2 weeks), for a
total of 454 pairs. Sphenarium purpurascens is a tame species,
and mating pairs could be captured by hand. Mating pairs were
transported to the laboratory to take measurements on each
grasshopper, and later released in the Preserve. The length of
left fernur II of each grasshopper was measured using a digital
caliper (Mitutoye Corporation, Tokyo, Japan) to the nearest
0.1 mm. Data for each sample were analysed with a Pearson’s
correlation calculation between male and female size,

Continuous observation plot

In 1993, a 9-m® plot was established in the Pedregal
Preserve to permit observations of mating behaviour. The plot
was selected randomly and visited daily from 26 September
1993 to 10 January 1994. All grasshoppers within the plot were
marked with coloured paint, following the methods outlined by
Southwood (1976). From 10.00 to 11.00hours each day. all
newly emerged adults were captured, measured (left femur I10),
and marked {ourmnbered). Observations were made in order to
record the identity of the members of a given mating pair, and
to gstablish the duration of mating. Even though the vagility of
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Flg. 3. Sphenarium purpurascens from ihe Pedregal of San Aangel Ecological Preserve in Mexico City. (a) Female contracting the abdomen to
avoid genital contact with the male. (b) Copulating pair. (¢} Two intruger males atlempling to displace another male while mounted. (d) Maie

guarding a female.

this grasshopper is low, abservations around the perimeter of
the plot were made daily to detect adults that moved away
from the marked plot. A total of 301 rmales and 214 females
was marked and followed throughout the reproductive season.

The frequency disttibution of mating for females and males
was obtained. and a comparison between mean femur 111
length of mated and unmated females, and mated and unmated
males was made using s-lests (Sokal & Rohlf. [995),

Female body size and fecundity

Ovigerous females were coliected in the field, measured,
and maintained in the laboratory in 600-mi plastic contain-
ers with a layer of soil at the bottom to facilicate

oviposition. Once oviposition occurred, individual egg pods
were dissected and the number of eggs was determined. No
developing egpgs were detected by dissection of females
after oviposition in the laboratory. A linear regression
between female body size and fecundity (number of eggs)
was cartied outl.

Mating success and female size

To expiore ihe mechanisms of assoriative mating, two
females of contrasting body size (small and large) were
introduced into a 600-ml plastic container. One male of known
body size was subsequently introduced into the container:
assays included small and large males {average length of femur

1999 Blackwell Scicnce Ltd, Ecological Entomolagy, 24, 146. 155
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M <1027 mm and >129mm, respectively). Once mating
occurred, the identity of the mawd femak w2 recorded.
Twenty replicatcs were used fof cach male size. - .red f-test
between mated and unmated {emales was perfo 2 for each
male szc assay (Soksl & Rohlf, 1995).

Agonistic encounters: laboratory assays

An experiment was perfomued 4o evalusie the effect of body
size on the ability of malcs to withstand takeover by other
males while guarding a female. For this, a male and a female of
known body size were introduces into a plastic container and
provided with food (plant leaves) ad libiion. Once the pair
initiated mating, another male (imiruder) was iruoduced into
tht contsiner. Thiny assays were performed. with the intruder
male selected randomly as larger or staller than the guarding
male. however, the reported data are from oaly eight assays in
which the intruder male was smaller and cight in which the
intruder was larger than the guardiog male, due (0 the Iack of
mesponse in the other assays, In each assay, continuous
observations wert made for 2h alter the introduction of the
sccond male.

The difference in body size {guarding mals — intrader male)
for cases where the takeover was successful or unsuceessful
was obiained and 4 i-test was used W compare the mean body
size for each group.

Results
Mating bebaviour and body size

Mating beginy when a male mounts a female; the female
responds by raising her third pair of legs ewiding coputs, If
this response does not prevent the mount by the male, Lhe
female shakes her body repestedly to displace the male. At the
same time, the female contracts the abdomen (appearing not to
have an abdomen), limiting genital coniact with the male
(Fig. 1a). If, in spite of these responses, the male remains
mounted, copula takes place (Fig. 1b). The mean duration of
copula was 55h {SE=0.62h; mipimum duration=2h; max-
imum duration=8 b n=19). Aftes copula, the male remains
mounted for a jengthy period. which may be interpreted as a
guarding behaviour {Fig. 1d). Field observations indicated that
this behaviour lasts abowt 7days [6.97 =0.36 (SE) days:
minimum  duration = 1 day. maximum duration = 18 days;
#=251], however, the most frequent eategory was [day (or
e i indicating that in a large fraction of copulas, guarding
w3 short in duration {Fig. 2). During guarding, copulation can
take place repeatedly: a maximum of four copulations for 4
ziven pair was observed in the field. Even though mating is
protonged in this species. males and females were observed
copulating up to theee times with different consons during
their reproductive Jifespan (Fig. 3}. Fourteen and nine per cent
of females and males, respectively, copulated with more than
ot conson during their lifespan {Fig.3) opening the
apportunity for sperm competition.

0 1999 Blackwell Science Lid. Ecological Entomoingy, 24. 1461535
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Fig. 3. Proportion of enmated and mated males and fermakes o1
Sphenarium purpurascens in the ficld during he rependucive sezson
of 1993,

Comparing the mean body site of maied and unmined males
and females from Fig. 3, swatstically significant differences
were found for males but not for females, although ihe
difference was almast significant (Table 1). Maied grass-
hoppers wese larges than unmated grasshoppers.

During the guarding period, the male faces ukeover
atlempis by other males (Fig. bc). Intruders cxhibited (wo
wypes of behaviour. tn one type, the mtruder mownted the
guarding male, holding it with his first and second pairs of kegs,
while using his third pair of legs as a lever. ln Lhe second type
of behaviour., the intruder male approached 3 mating pair from
the back and positioned itscll between the muale and the female.
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Tabe 1, Mcan lemur [EL length (SE) of maied snd unmated fermales
and males of Sphenarium purmeraxcens in the Pedregal of San Angel
Preserve in 1993 (sec Fig. 3. The identities of nine unmated males
were lost, amd so they were not included in he comparison.

Sex Mated Unmated ' daf. P
Female 11629 (D.0O39) 11.407 {0.070) 1959 212 0.0%1
Male 12023 (00124) 11696 {0.070) 2298 290 0022

In response, the guarding male avoids takeover by holding the
female tightly by the thorax {using the first and second pairs of
legs}, and discourages the intruder male by lateral movements
on the female’s body.

Fluctuations in abundance. sex ratio, and body size in the

fieid

In the 2 years of the study {1992-93), 2 higher abundance of
males than females was observed at the beginning of the
reproductive season and, consequenily, there was a statisticalty
significant bias in sex ratio in both 1992 (x7=22.46, d.0.=6,
P<0.001; Fig.4a) and 1993 (5 =41.00, d.f.=13, P<0.001;
Fig. 4b). Late in the season (November-December), an equal
number of males and females was reached in both years
(Fig.4a.b), implying that more males than females emerged
during the reproductive seasons of 1992 and 1993,

Similar to the pattern of sex ratio, the average body size in
the population was larger at the beginning of the reproductive
season than a1 the end in 1992 (Table 2: Fig. 4c). On average
there also were no differences between the sexes in body size,
but the significant time—sex interaction reveals fluctuations in
body size between the sexes through the season. No analysis of
body size was carmied out in 1993,

Assortative mating in the field

The existence of assortative mating by size was analysed for
each of five samples collecied during the reproductive scason
in 1992 (Fig. 5). In four out of five sampling periods there was
& positive comrelation between the size of the members of a
maling pair (Fig. 5), however, using the Bonferroni method o
reduce the experiment-wise ermur rute, only two correlations
were pialistically significant (Fig. Sa.e) and one was marginally
significant (Fig. 5b). No correlation beiween male and female
body sizes occurred at reduced local abundance of S
purpurascens (Fig. 5d),

Labaratory assavs: female fecandire
A pasilive relziionship was found between female body

size and fecundity, as evaluated by the aumber of egps-laid—
(A=072, Foa=12527, P<0.001: Fig.6). Females of
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Fig.4. Frequency of adull individuals of both sexes of Sphenarium
purpurasrens teconded during the eproductive season of (a) 1992,
and (b} 1993-94; numbers ahove bars indicate the sex mlio (males
females). (c) Average body size (£ 1 SE) for males and femates of
Sphenarium purpurascens in the southern Mexico City population.
Sarnple sizes: ny = 1802, ngq=1350.

Sphenarium purpurascens laid 25.7 eggs on averape (= 1.72
SE). although there was high variability in the population
{minimem =2, naximum=50, CV =47.81%). Since females
die after  oviposition, egg baich size s the lifetime
lecunlity.
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Table2. Repeated measures. ANOVA fof body size ifemur [11 lengthl 0 mate and female Spheadrium
purpurascens in the Pedregal de San Angel I'reserve for the sampling period during the reproductive
season of 1992 Degrees of frecdom adjusimen fod univariate F statistic of Geisser & Greenhowse (G-G)
and Heyah-Feldt (14-F1 s provided (IMFS 1995),

Source 4f. b3 MS F r G-G H.F¥
Sex 1 toe 0016 0012 0912

Subject (Cirowp) 13 146936 1.300

Time 4 386315 64336 185,634 0.00M 0.0001 0.0001
Sex X time 6 152.233 25372 73152 0.0001 9.0001 00001
Time X subject 678 235.159 0.347

Masing success and female size

Larger males tended to mate with larger females. as the
average body size of preferred temales was greater than the
body size of unmated females (Foomue=13.142 £ 0,065
{SE) mm, £¢punmmea=12.407 =0.158 (SE) mm: paired
-test, tratio=4.813, 40 =18 P<000)). Small maks
tended to mate large females two. but the average body
size beiween mated and unmated femazles was  qot
statistically significant (£ 9mupa=11.805 = 0.281 (3E) mm,
£otumued=11.215 0256 (SE) mm; paired rtast 1.
ratio=1.397, df.=19, P=0.178), perhaps because large
females rejecied small males. Thesc resulls may suggest
mechanisms  for assonative mating  other than  male
preference for large. fecund females.

Laboratory assays: agonistic enceuniers

Larger males had a higher probability both 0 ditplace
other (smaller) males and to aweid being displaced by
smaller males, while guarding. Average difference in body
size hetween the guarding and the imruder male was
positive  for  unsuccessful.  and  nepauve {oo successful
takeover atempts {fumu, centul tgtemen = 0.61E = 00,802 (SE)
M., Funeafl benes >-0 728 = 0414 (SE) mm; ¢+
test=2.491, df =14, P=00261

Discussion

The resuelis of (his study indicate the relevance of body size in
determining assoflative mating, beth in she ficld and undes
tabaratory conditions. [n adduion, the gth of assonative
maling varied with female availability through the season. The
mating success of males wan srongly relaied 10 body size.
Larger males had advantages in accessing females and
resisting daheover attenspls (o other males. Accordingly,
farge femalcs were more fecund and maed more frequently
than smaller femates. Due to the importance of body size in
this species. it could be the subject of carmen) sexual selection,
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Assorfarive mating and body size

The results of this siudy, both from the field and laboratory,
indicate thay assortative mating in relation to body size occurs
in 8. purpurascens. Posilive assonative mating was evident
because large males maed preferentially with large females.
Small mzles did not show thal iendency. These results are
consistenn with the large male mating advantage by male
competition and choice, although it is possible that female—
female competition might explain the results obtained in the
{ahoratory assays.

In additiont, data {rom the ficld showed that mated males
had, on average. a larger femur Til than unmared males,
supgesiing an advantage to being large, This resolt was similar
for females, but the difference did not rcach significance. An
interpretation of these findings can be made following Ridley
(1983}, who considered that assoralive mating could be a
consequence of the advantages of large males. If large males
tend 10 monopolize 1arge females, small males ane relegated to
mare with small femazles, or are excluded from reproduction.
Furthcrmore, the tendency of males to mate preferentially with
large fcmales may bt related to their higher reproductive
potential (Ridley, 1983; but see Klingenberg & Spence. 1997).
In general, large females are more fecund than small females,
and this sesult was observed in females of 5. purpurascens
{Fig.6).

Positive gssomative mating cannot only be the result of the
advantages of large males. however, bt it could be closely
related o the availability of females (Crespi. 1989). In
§. purpurascens, changes in 1he availability of females for
mating way result from fuctustions in sea ratio {cf. Fig, 42,0),
and from both prolonged copulation times and guarding
durations (cf. Fig. 2). These factors may explain the variation
in the occurrence gnd sirength of assoctative mating through
the reproductive season (cf. Fig. 5).

Ceneriship

Studics on the reproductive bivlogy of ochoplerans bave
focused mainly on the amalysis of auditive signalling for
scarching. recognition and courtship {Butlin eral., 1985:
latimer & Sippel. 1987, Gwynne & Baikey. 1988 Schateal,
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1990; Whitman, 1990 Shelly & Greenfield, 1991; Thorleifur,
1994), however, neotropical Acrididac lack the capacity 1o sing
(Riede, 1987). Instead of auditive signalling, zmong the
members of subfamilics Cynacanthacinae and Romelininae
and members of the (amily Pyrgomorphidae (1o which 5,
purpurascens belongs), males harass females o attempt Lo
enforce copuistion (Ore, 1970; Whitman & Orsak. 1985;
Wickler & Seibe, 1985). This behaviour eshibited by S
purpurascens was previously found in the gasshopper
Zonocerus elegons (Wickler & Seibt, 1985), and hat been
reporiec’ [ other groups like Coleoptera (MeCauley & Wade,
1978; Johnson, [982), Gemidae (Amgquist, 1989ab), and
Diptera (Kence & Bryant, 1978). 11 is considered a primitive
mechanism of mate choice (Kence & Bryant. 1978).

Mating and guarding behaviour

Like other Otthoptera (Oue. 1970; Whitman & Orsak, 1985,
Wickler & Seibt, 1985), 8. purpurascens spends several hours
copulating; & maximum of 8h was recorded in the field (see
Results). Afier mating, wmales of S purpurasceny remain
moumed on the {females for prolonged periods {up 10 18 days;
Fig.2). This guarding bchaviour has also been reporicd for
Coleoplera (Kraus & Ledethouse. 1983 Aleock. 1991}
Hemiptcra (Amqvist. 1988; Mclain, 1989; Caroll, 1991 Wilcox
& Stefano, 1991), and Odonata {Alcock, 1982, 1992; Convey,
1989; Conrad & Pritchard, 1990: McMillan, 1991; Tsubaki
eral., 1994). The prolonged duration of guarding observed in
S. purpurascens is. however, only comparsble to that found in
Zonoceruy elegans (Onthoptera: Pyrgomorphidae; Wickler &
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Seibt, 1985), although guarding behaviour has also been found
in other specits of the family (Descamps & Wintrebert, 1966;
Uvarov, 1977). #nd this opens the question of whether this
behaviour is shared by all or few members of this family (i.e.
whether it is an ancesiral or derived trait for 5. purpurascens).

Guanding behaviour has been regerded as & mechanism for
preventing sperm compelition. Males that spend more time
guarding females may sire vuost of the progeny (reviewed by
Alcock. 1994). Since fomales and males of 5. purpurascens
can copulate with different mates during their lives, and the
period between mating and oviposition is 28.96days on
average (SE =1.72, n=27) (in Zonocerus elegans. oviposition
can tzke place from 6 to 41 days; Wickler & Seibt, 1985), the
conditions for sperm competition exist in this species. In
addition o this, female polygamy may cause variance in male
mating success. For instance, onty 114 out of 301 (34.8%)
males mated with at least one female, while 116 out of 214
(54.2%) females mated from one to three times (Fig. 3). The
resulis #lso suggest thar the durstion of guarding can be
dictated by contests between males, because large males
displaced small males while copulating or guarding, and
resisted takeover atempts from other, smatler males. Altemn-
atively, females may prefer o mate with large males (Kosal &
Nicdzlek-Feaver, 1997). It is not clear, however, why 2 large
proportion of females remains unmated. Although a fraction of
females, and males, die before reproduction (Cucva del
Castillo, 1694). and several females I2fi the permanent plou
and were lost from the sample, femate-female competition
cannol be ruled out as a cause of variance in female mating
success.

Finalty, during puarding, pairs of 5. pupurascens mated
repeatedly. Since cne copula (ie. one cjacutate) is sufficient to
fertilize 2il ovules of a female (Wickler & Scibt, 1985; Hunter
eral., 1993) (cf. Fig. 6), repeated copulation has been proposed
25 8 mechanism 1o minimize sperm compelition (sperm
protection; Wedell, 1992). Remating could be achieved.
however, in order 10 provide a nutritional nuptial gift (Boggs
& Gilbert, 1979 Thornhill & Alcock, 1983; Wickler, [985), or
10 promate ovulation and oviposition {Cordero, 1995). The
adaptive value of guarding and repeated coputations remainy to
be analysed in this species.

Protandry

The variation in 52X ralios obscrved during the reproductive
seasons of 1992 and (991 can be interpreted as a result of
protandry. In the first half of both reproductive seasons. the sex
ratic was significanly male-biased, but & 1:1 sex ratio was
attained later in the scason (Fig d4ab). Although differential
morality between the sexes during the nymphal instars can
account for the pattern of emérgence gbserved in 5
purpurascens, the male-biased sex ratio was similar and
consistent in both years studied. Thus. protandry seems to be
the mosi parsimonious cxplanation: it is produced by
differences in development and/or in relative growth tate.
Interestingly, the time when assortalive maling in relaticn to
size occurs {the first half uf the season) was the lime when the
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scx ratio was maie biased and the average body size was larger
in the population {Fig-4c). Since both body size and time of
emergenc.: Jre related 10 mating success. there is potential for
conflict v2iween these two traite (Wiklund & Fagerstrdm,
1977; Thomhill & Alcock, 1983). I is possible that
protandrous males spend less maturation time at the expense
of reaching & smaller body size. The possible existence of a
conflict may result in the maintcnance of variation in
emergence time and body size in the population. The average
body sizc of both sexes is larper earty in the reproductive
scason {cf. Fig.4c), however, suggesting the absence of a
trade-off (se¢ also Klingenberg & Spence, 1997),

The results suggest that some trits of Sphenarium
purpurascens arc the warget of Current natural andfor sexual
selection. These characteristics are: {i) body size, which is
important for sexual selection (male-male contesis or female
choice) that & mating success, and for female
fecundity; (i) the presence and duration of the guarding
behaviour by males, probably retated to the avoidance of
sperm competition (Fig. 2 and (i) the earlicr emergence of
males (protandry) results in a male-biased sex ratio and
provides conditions for sexual selection 1o act (Fig.4), but is
not know, as yet, whether this character is under selection or
cvolves as a correlaed response (0 selection on another trait.
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SEXUAL SELECTION ON MATURATION TIME AND BODY SIZE IN
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Absiract.~=We measured in the field the intensity and mode {i.¢.. dircctional, st-bnhzmg) of scxual selcetion acting
jointly on body size and 1ime of sexual maturity in the univoltine, polyg gr pper Sph il prpurascens.
Statistical anatyses indicated that selection favored large and protandrous males i terms of a higher mating success.
At the same time. evidence of forrelational selection acting sinultanecusly on body size and iime to sexual maturity
was found. Thus, sclection should sirengthen the relationship beiween body size and the time of sexual malurity.
Thearetical work suggests the existence of a rade-off between reaching a large size and eacly sexual maturation in
insects. The present study does not suppon the existence of this kind of trade-off, Recent theoretical and cmpirical
work 1ike the one reponed herc suggests (hat such a trade-off may not be necessarily expected if growth vates (which
are often assumed 1o be invariable) ere sffccted by environmentz! 2nd genetic factors.

Key words.—Body size, conrelationa] selection, protandry, selective trade-offs, sexual selection, Spherarium purpur-
asiens.

Received April 21, 1998.  Accepted October 7, 1598,

Sexual selection theory has been proposed to explain epi-
gamic structures in males of many animal species (e.g., Dar-
win 1859). This process originates from the differential cost
that the gametes constitute for each sex and the imposition
of different limits ta their reproductive success and overalt
firness (Trivers 1972). The fitness limits for each sex promote
intersexual selection (female choice) and intrasexual selec-
tion {recognized as male-male competition by Darwin 1871).
Male-rnale competition for the aceess 1o females is common
in nature (s¢¢ Eberhard 1982; Otronen 1983; Faber and Baylis
1993}, By mating with winners from malc-male competition
or by actively selecting mates, females can obtain immediate
resources 10 produce epps or for rearing offspring {Trivers
1972; Boggs and Gilbert 1979; Gwynne 1982; Cordero 1995)
and/or genetic benefits, if the traits that cnhance competi-
tiveness arc heritable (Charlesworth 1987; Macias-Garcia
1993).

Intra- and interscaual selection could explain the origin/
mainlenance of traits such as ornaments and weapons (Eber-
hard 1982; Owonen 1988: Norry et al. 1995), coloration pat-
terns {(Endder 1980 Borgia 1985), body size (Siva-Jothy
1987: Tsubaki and Ono 1987 Wedell and Sandberg 1995:
Alcock and Houston 1996: Hanks et al. 1996), or time to
sexual maturation {e.g., protandry) {Wiklund and Fagerstriim
1977, Thornhill and Alcock 1983; Hastings 1989. Wang ct
al. 1990).

Numerous studics have shown that large males attain high
mating success by monopolizing females, the resources used
by them, and by having an advaniage in agonistic inwractions
with other males (Siva-Jothy 1987 Tsubaki and Ono 1987;
Otronen 1988; Norry et al. 1995; Wedel] and Sandbern 1995;
Alcock and Houston 1996; Hanks cf al. 1996). Also, protan.
dry can affect mating success (Wiklund and Fagersirm 1977,
Thornhill and Alcock 1983). Darwin (1871) proposed that
carly emecrgence of males could evolve by natural sclection

because miales that mature before Temales may have an ad-
vaplage in mate competition. Protandry produces a male-
binsed sex ratio early in the season, regardless of sex ratios
later in the season {(but se¢ Wiklund ¢t al. 1991). This higher
abundance of males than fernales in the population (Eickwon
1977: Hastngs |989; Wang e1 al, 1990; Wedell 1992) creates
the opportunity for sexual selection. Several hypotheses have
been proposed to cxplain its occurrence in nature {see Wik~
lund and Fagerstrdm 1977; Thomhill and Alcock 1983). Pro-
tandry could be adaptive if protandrous males mate with the
first sexually mature femzles thal emerge in the season 2nd
if protandrous males obtain a higher number of matings than
males that mature late {Wiklund and Fagerstrém 1977; Thorn.
hili and Alcock 1983). Atternatively. protandry could simply
be the conscquence of differences in developmental time be-
tween sexes, becavse in many insects females are bigger than
males and have longer periods of development (Wiklund and
Fagersirdm 1977; Thornhill and Alcock 1983). At any rate,
sexval dimorphism of this sort does not exclude the adaptive
value of relatively larger body size of males in intrasexual
selection,

Because body size and protandry can affect the variance
in mating success in the population, there is a poteniial se-
lective trade-off between these traits if reducing the time of
development is attained at the expenses of reaching a small
body size (Thornhill and Alcock 1983; Wiklund and Forsberg
1991; Wiklund et al. 1991). In spitc of the importance of
these twae traits for fitness, few studies have analyzed the
effect of selection on each characier (Wiklund et al, 1991).
The paucity of such studies is evident among insects. Pro-
wandry is a common trait in many insect species with non-
overlapping generations (Thornhill and Alcock 1983), al-
though it hzs also been reported lor some populations of
mammals with restricied breeding seasons {(Michencr 1983
lason 1989). In this siudy we analyzed mating success of
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males of the grasshopper Sphenanium purpurascens as a fune-
tion of body size ond date of sexual maluration. We also
cstimated the intensity and mode of sexual selection, acting
independently and joinly, on both traits.

METHODS
Study Site

The study was carried oul in the Pedregal of San Angel
Ecological Preserve (19°20°02° N and 99°08'26" W), located
in the campus of the Natjonal Autonomous University of
Mexico (UNAM) in soathern Mexico City. The zone has a
marked seasonality, with an average annual precipitation of
800 mm, and average annuad temperature of 15.5°C, The rainy
scason begins around the end of May and the beginning of
June and lasts up 1o the cnd of September. The vegelation is

xerophitic shrublznd established on rocky hills (Rzedowsky
1954).

The Species

Sphenarium purpurasceny Charpentier (Orthopera: Pyr-
gomorphidae) is a Neotropical grasshopper that is very abun-
dant i the miny scason in central and soathern Mexico (Kev-
an 1977). Before reaching sexual maturity, the grasshoppers
of this specics pass through five instars (Serrano and Ramos-
Elorduy 1989; Cano-Santana 1994). The first-instar nymphs
emerge by mid-May and the first adult organisms appear by
August (Serrano and Ramos-Elorduy 1989; Cano-Santana
1994). Sphenarium pupurascens is a flightless grasshopper:
the wings are vestigial in both sexes. The maximum abun.
dance of mature organisms is reached by mid-Ociober. Then
population size begins to decrease, with the final adult pop-
ulation size ceached by early January {Cano-Santana 1994).
Previous censuses of the population showed a significant bias
in sex ratio al the beginning of the reproductive season, which
suggested the existence of protandry (Cucva del Castillo a1
al. 1999).

Considerable individual variation in body size has been
observed (as estimated by the lengih of femur 111 sizes range
from 5.5 mm 10 13.% mm for both seacs). This species ex-
hibits sexual dimorphism: females have a wider thorax than
males. A positive relationship between body size and fecun-
dity (number of cggs) has been found in females (Cueva del
Castillo ¢t al. 1999). The specits lacks the capacity o sing,
and males harass females 1o mate. Copula lasts 5.54 h (SE
= 0.62 h; n = 19) on average, bul mates remain associated
after copula for a maximum duration of 18 days (Cueva del
Castillo ct al. 1999). During this period, copulation may occur
several limes. The females die afler oviposition, Both the
duration of copuly and posicopuls association {*guarding™)
makes this species an ideal subject to study mating success
in the field (Cueva del Castillo el al. 1999),

Sampling

During the fitst week of August 1996, before maturation
of adult individuals, two 36-m? enclosures (2 m in height)
were built within the San Angel Preserve, separated one from
the other by a distance of 150 m. Each enclosure was sub-
divided into a1 X | m grid using wooden stakes (70 e¢m in

R. CUEVA DEL TASTILLO AND J. NUNEZ-FARFAN

TasLe |. Principal componenis analysis of four morphometric
characters of females and males of Sphenarium purpurascens from
the Pedregal of San Angel, Mexico. Eigenvectors of the 1wo first
principal components and percent of explained variance are shown
(N = 1182).

Varisbic

Py pC2
Thorax width 0.569 -0.336
Thorax length 0.628 -3.122
Femuor 1, width 0.038 0.819
Femur 10, length 0.52% 0.448
Eigen Value 2144 1.354
Percent of total variance 531617 33.366

hcight), with the aim of facilitating the recording of the po-
sition of individuals or pairs in the enclosures.

The enclosures were censused daily from 10:00 h to [9:
00 h, from August 30 when the first individuals reached sex-
ual maturity, until December 5, 1996. All newly matured
individuals that appeared within the enclosures were marked
and mecasured for body size daily, Individuals were labeled
using bee tags (Opatithplitichen mit, Fabrik fiir Graze Bi-
enenzuchtgerite, Weinstadt, Germany). The data taken were:
number of individuals, day of sexual maturation, ¢x, and
body size measures (width of femur 1 width and length of

“thorax, and tength femur [11). A digital caliper was used 10

take the body size measures 1o the nearest 0.1 mm (Mitutoyo
Corp.. Tokyo, Japan).

In addition, daily records of reproductive behavior were
carried out. First, it was noted if an individuai was solitary
or associated with a femalce. If associated with a female, the
identity of the partner and the kind of assaciation was re-
c¢orded (8¢¢ Cueva del Castillo ¢t al. 1999). The association
was categorized as: (1) harassment of females by males: (2)
female rejection of the male; (3} copulation: {4} guarding
behavior exerted by males: or, {5) attempts of takeover of a
mounicd male by a second male.

Stetistical Analvsis

Analyses were made on data collected on one of the two
enclosures (site 2) duc 1o the destruction of the other enclo-
sure (site 1} by Seprember 1996,

Protandry.—To determine the pattern of maturation of S,
purpurgscens, frequency distributions of daily recruitments
of males and {emales during the whole reproductive seasan
were compared (Kolmogorov-Smirnov two-sample test; So-
kal znd Rohlf 1995; see Hastings 1989).

Time of Sexual Maturation and Body Size.—To explore the
relationship belween body size and day of sexual maturity
in majes and females, an analysis of covariance (ANCOVA:
Saokal and Rehlf 1995) was performed nsing the date of sexual
maturation as covariate.

Prior 1o the ANCOVA, a principal components analysis
(PCA) was executed to reduce the aumber of variables used
(width of femur 1. width and length of thorax, and length
femor 111), and to reduce the number of statistical 1ests per-
formed, PCI accounted for 34% of the varipnce (Table |)
and can be considered as a general index of body size for
both males and females of S, prerpusascens. After the PCA.
the ANCOVA was performed using the scores of PCI.
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Fio. 1. Pauern of sexual matwration of females and males of
Sphenarium purpurascens during the reproductive season of 1996
in the Pedregal de San Angel Ecological Preserve. Mexico {males,
N = T10; females, N = 472).

Sexual Selection—Data on mating success collectied during
the 1996 ceproductive season were used 1o estimate sexual
selection. Maling su¢cess was estimated as the pumber of
matings a male carried out with different females. The mode,
intensity, and direction of selection on phenotypic variation
of body size and date of sexual maturation were estimated
for males using multiple regression analysis (Lande and Ar-
nold 1983}, To estimate directions (8, coefficients) and cur-
vilinear (stabilizing/disruptive and correlational: ¥ coeffi-
cients) selection, we used partial lincar regression and qua-
dratic mulitivariate regression, respectively, of relative fitness
against body size and lime of sexual maturation (see Lande
and Arnold 198); Mitchell-Olds and Shaw 1987), Relative

W,
fitness (w;) of a given male was estimated as w, = W' where

W, is the number of matings obtained by a male i throughout
the whole season and W is the mean number of malings of
all males in the population. Thus, w cquals one.

To summarize variation in male body size. another PCA
was performed on the four measures of body size recorded.
This analysis was simed to eliminate differences in body size
berween sexes (sexual dimorphism), The tirst two PCs ex-
plaincd almost 87% of the variance in male body size. For
this, the scores of both PCs were used for the selection anal-
ysis. The PC1 can be considered as a general index of body
size. whereas PC2 can be considered as the size of femur |
relative 1o body size (see Resulis). The date of sexual mat-
uration was standardized {X = (1. §7 = 1) for males and then
used in the selection analvsis. Residuals were wested for nor-
mality and confidence intervals for the partial regression co-
cfficients werc estimated through a jackkrife procedure
(Mitchell-Olds and Shaw 1987}, using the program FreeStat.

Rusunrs
Prowndry

The pattern of recreitment differed between sexes (Fig. 1).
On a given date. the frequency of males was higher than that
© of females. A preater sbundance of males thap females was
observed from the beginning of the reproductive season, and

21t

Taerk 2. Analysis of covariance of body size of females and males
of Sphenarium puspurascens i relation 1o the 1ime of sexoat mat-
urntion during the reproducsive season of 1996 in the Pedregal of
San Angel, Mexico. Estimates of parameters (a) and ANOVA of
the madel (b) are depicted.

Term Lxlimate SE 14l 4
Intereept 0.856 0089 961 < 0.001
Sex —-0.681 0089 765 <0001
Time of 5exual

maturation -0.021 0002 915 <0001
Sex X ume ef

scxual maturation 0.0003 0002 015 0.879
b
Svuece [ 55 ¥ # Adj, A
Model 3 571135 fta.319 < 0.001 0.224
Error 1178 1961.745
Total 1181 2532.880

the recrnitment patterns were significantly different among
sexes (Kolmogorov-Smirnov two-sample test; D = 0,443, P
< 0.001). These results show that the population of §. pur-
purascens is protandrous.

Body Size and Date of Sexual Maruralion in
Sphenarivm purpurascens

The ANCOVA (Table 2: Fig. 2) showed differences in body
size between females and males indicating sexual dimor-
phism (Fy 115y = 52.066, P < 0.0001). Also, the snalysis
revcaled that the larger individuals. for both sexes. appeared
carlicr m the season as indicated by the statistically signif-
icanl covariate, dzte of sexual maturation (Fy 15 = 90.973.
P < 0.0001). However, the interaction between sex and date
of scxual maturation was not significant (F) 5y = 0.0008.
P = 0.977) (Table 2; Fig. 2).
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Fii. 2. Body size (PC1) of femates and mates of Sphenarium prer-
purascens in relation te the time of sexwal maturation throughout
the reproducttive season of 1996, The curves differed in the intercept
(sexual dimorphixm), bui the slopes are similar. Sce text and Table
2. Sample sizes as in Figure 1.
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TabLt 3. Principal components analysis of four morphemetric
characters of males of Sphennrium purpurascens {rom the Pedregal
of San Angel. Mexico. in the reproductive season of 1996, Eigen-
vectars of the two first pnncipal componemis and percent of ex-
plained variance is provided (N = 7103

Variuble

rCI PC2
Thorax widih 0.496 -0.337
Thorax length 0.524 -0.294
Femur 1, widih 1.456 0.880
Femur I, length 0.52a —-0.155
Eigen value 2.980 0.433
Pereent of total variance 14.520 12.095

Sexual Selection

Variation in body size and date of sexual maturation among
males was present in this population of 5. purpurascens. Var-
iation in body size of males was explained well by PC1 and
PC2. which togeiher accounted for 875% of the variance
(74.52% and 12.09%. respectively: Table 3). All four char-
acters mecasured contributed 1o PCI (see Table 3), which is
interpreted as a general index of body size. In contrast, only
the width of femur [ contributed to PC2 and is interpreted
as the size of femur relative 1o body size.

‘The sexual selectian analysis. as estimated by differential
mating success, detected directional selection on date of sex-

R CUEVA DEL CASTILE(G AND ), KURKEZ-FARFAN

ual mawration and general body size {PC1), bul not on the
size of femur | (PC2) (Table 4a). The gradient of directional
selection (B,) for general body size of males was positive and
signiticant (P < 0.001), indicating thai large males attained
higher mating success (Fig. 3a), whereas no selection was
detecied on PC2 (£ > 0.05). In conirast, the directional gra-
dient of selection for date of sexual maturity was negative
(P < 0.001), indicating that the males that matured earlier
in the season had higher fitness (Fig. 3b). The gradients of
curvilinear sclection (y,). were not significant except for one
(Table 4). The statistically significani correlational selection
£radient (Yyime of sesust mataration. general hody <izc) WS ncgative (P
= {).026). Selection on body size and date of sexval matu-
ration appears to be inlense. As estimated by the siandardized
directional gradients, a positive or negative change of one
standard deviztion would produce a change in fitness of 23%
for body size and 27% in the date of sexual maturation,

A Monte Carlo simulation was used 10 obtain the confi-
dence inlervals of the partial regression coefficients because
the residuals were not normally distributed (Mitchell-Qlds
and Shaw 1987). This second analysis supported the previous
selection analysis because the significant terms in the frst
analysis remained significant (Table 4¢).

Using the significani coefficients from the selection anal-
ysis, a fitness surface (adaptive landscape) was constructed
as a function of general body size and date of sexual mat-

Tamie 4. (a) Directional (8,), quadratic (vy,;), and correlational {7, selection gradients for body siz¢ and time of scxual maturation on

mating success in males of 3phemarium purpurascens. (b) ANOVA for she models and (c) jackknife on the estimates of selection, Standard
errors are indicawed in parcotheses. * £ = 0.026; ** P < 0.0001: ns, not significant.

(3
Characier B,

Yu Yo

Body size (PCH 0.235 (0.051)*
Time of sexual maturatjon =0.277 (0.052)*

©.023 (0.03V) nis
—0.06% (0.051) ns

Femur I (PC2) 3.035 {0.050) ns 0.031(0.051) ns
PC) » time of sexual maturation —0.094 (0.042)*
PC1 x PC2 -0.050{¢051) us
PC2 x time of scxval maturation 0.056 (0.05) ns
b
ANOVA of the Lincar Madel

Source a1 5% F I3 Adj. R?
Muadel 3 119.226 23328 < 0.001 0.083
Error 106 1156.592

ANOVA of the Quadrazic Mindel
Source df 85 r " Adj. R
Model 9 136.939 B.597 < 0.001 0099
Error 700 1218 879
€.

FacLknile fer the Lincar Made!

Characics SE I4 r
Constant 0.050 19.998 < 0.0001
Bady size (PCH 0.03% 5975 < 0.0001
Time of sexual matwriion 0.(42 6.716 << (LON0L

- - _— - Jachboife Tor the Quadratiy Moded, -
[ SE Tl »
Constant Q.48 20.163 - {10001
Body size (PCly 0.045 6.794 < (10001
Time of sexual maturation L 0.042 5.919 < U0
PC1 ~ time of sexupl matuzasion 0.028 1096 0.002
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Fi1G. 3. Relationship between relative mating success with body
size (a) and time of sexual maturation (b) in males of Sphenarium
purpurascens in the 1996 reproductive season (see Table 4).

uration (Fig. 4). Males of large body size and early date of
sexual maturation independently reached the highest mating
success, However, it can also be noted that the gaining in
rclative fimess is higher if individuals mature sooner and are
larger, which suggests that selection is acting on the corre-
lation of both wraits (Fig. 4, of. Table 4a, and Fig. 2).

Drscussion

Intensc selection on male body size and daie of sexual
maturation in 3. purpurascens was delccted because both
traits are related 1o mating success. Larger and more protan-
drous males had higher relative Bincss. Furthermore, even
though targer body size might be expecied 10 delay matu-
ration (Thomhill and Alcock 1983; Wiklund and Forsherg
1991 Wiklund et al. 1991), in this grasshopper. sclection
evidemly favored a correlation between these two traits.
Large body size and early sexual materation synergistically
enhance individual fitngss.

Sphenaritent purpurascens inhabits a highly seasonal, het-
crogeneous environment. and food quality and quantity vary
accordingly (Cano-Santana 1994), It is possible that lme
cmerged nymphs face “greaies time pressure” (sensy Abrams
et al. 1996) 1o reach sexua) matwrity and reduced food quality,
Decreased food quality can reduce growth cate and peshaps,
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Fic. 4. Response surface of male ﬁm_:u (relative mating suc-
ccss) as a function of body size and time of sexuval maturation
in Sphenarium purpurascens. The correlational selection gradient

{frime of serual muturation. gemcral body aixe) WS inclieded in the construction
of the fitnass surface (sce Table 4).

cause maturation at smallesr size (Berrigan and Charnov
1994}. Thus, no trade-off between developmental time and
body size to maturity is expected {Berrigan and Charnov
1994; Nylin and Gotthard 1998). The expectation of a trade-
off in cctotherms is based on the assumption that size at
maturity is determined only by developmental time and tem-
perature, However, evidence from empirical studies dogs not
support this expectation (Wikiund et al. {991), Furthermore,
if growlh rate is not constant. both early sexual maturation
{protandry) and large body size can be aiained simulta-
neously (see Wiklund et al. 1991; Nylin and Gothard [998).
This explanation may apply for the studied species, although
empirical evidence on relative growth rate is siill needed.

Results of this study clearly indicate that the population
is protandrous and it producces a sex ratio biased oward males
as the scason progresses. This observed pattern in the at-
taincment of sexual maturity of females and males of 5. pur-
purascens {se¢ Fig. 2) is similar to data obtained from the
calire preserve in two previous ycars (Cueva del Castillo ex
al. 1999). Thus, the male-biased sex rmio recorded in the
enclosure is not unduly overemphasizing the effect of time
Lo maturity on maiing success.

Protandry in 2 species may result from longer develop-
mental time in females than in males (developmental con.
straints hypothesis: Thornhill and Alcock 1983). Although
in 5. purpurascens females are larger than mates, 1wo Hnes
of evidence sugpest thal protandry could be maintained by
sexual selection. First. if protandry is @ result of develop-
mentat consiraints on larget (emates, female body size would
increase ax lime 1o maurity increuses. However, the larger
individuals of both sexés matured early in the scason (sece
Fig. 2). Furthermore, studies in viher artlhiropods have shown
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absence of protandry in specics in which females are larger
than males (MNylin et al. 1993 and references thercin).

Sccond. under the developmental constraints hypothesis,
if protandry is the result of sexual dimorphism in body size,
no selection would be expected on date of sexual maturation.
This is the case in Euphydryas editha, where males emerging
at differcnt times do not differ in mating success (Baughman
1991). However, in S. purpurascens the selection analysis
indicated that males with carly sexusl maturation had high
maling success independent of their body size. Thus, pro-
tandry scems to be a target of sexual selection per se (see
Singer 1982; Wiklund and Solbreck 1982). A similar con-
clusion was reached by Nylin et al. (1993} in the butterfly
Fararge argeria through comparative analyses, but without
measuring sclection on protandry.

Studies measuring simultaneously the effects of protandry
and body size on mating success are scarce (Wiklund et al,
1992). This is relevant because the measurement of seleciion
is a dircct way of studying trade-offs (see Reznick 1985).
Selection analysis detected a significant correlational selec-
tion coefficient, indicating that the combination of protardry
and large body size is selected for, due to its synergistic effect
on mating success. Thus, the results point to the absence of
a reproductive trade-off between date of sexual maturation
and body size and that both are adaptive by themselves, If
the phenotypic variance in body size and date of sexual mat-
uration observed in §. purpurascens is genetically based, it
would be expected that sclection will maintain a linkage dis-
cquilibrium between loci controlling both traits,

In vicw of the results of the analysis of selection, it may
be expected that genetic variance for body size and date of
scxual maturation would be croded in the population. Be-
cause antagonistic selection on these traits does not oceur, it
can be ruled out as a factor mainlaining genelic variance.
Therefore. other factors must account for the high phenotypic
and genetic variance in body size and date of sexual matu-
ration. For instance, the high environmentat heterogeneity of
this habitat may favor phenotypic plasticity in body size.
Also, differences in local density and Auctaations in sex ratio
may relax the intensity and even the mode of selection. The
reduction in average body size in the population through the
season suggests that body size is a plastic character in this
grasshopper. Average body size in the grasshopper Chor.
thippus bruneus decreased in high densities, probably as a
tesult of changes in food avaitability (Wall and Begon 1987),
In the highly seasonal habitat of the Pedrega! de San Angel,
iLis possible thal food availability decreases by autumn. Stud-
ics directed 1o assess the partitioning of the phenoctypic var-
iance of body size and date of sexuat maturation into its
genelic and covironmental components {reaction norms) are
underway in S. purpurascens.

Finally, if the probability of more matings with virgin fe-
males increases as a male is more protandrous, protandry
may serve as a mechanism modeled by natural selection 10
prevent sperm -compctition (Wiktund-and Fagerstriom 1977T;
Wiklund and Solbreck 1982: Wedell 1992). However, this
hypothesis does not hold for species in which another male
can displacc sperm or in which sperm precedence occurs
(Wedell 1991). Although protandry may comiribute 10 in-
creased reproduciive success of males, a high proportion of

R. CUEVA DEL CASTILLO AND J. NONEZ-FARFAN

females of 8. purpurascens mate with more than one panner
during their reproductive life. thus creating opportunitics for
Spcrm competition.
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Capitulo 3

Protandria y el éxito de apareamiento de las hembras en Sphenarium

purpurascens (Orthoptera: Pyrgomorphidae)

Palabras clave: Seleccion sexual, proporcién sexual, hembras, Pedregal de San

Angel, Sphenarium purpurascens, Pyrgomorphidae.



Resumen.— En muchos estudios se ha evaluado el valor adaptativo de [a protandria para
los machos de varias especies de insectos. Sin embargo, no se han explorado a fondo las
ventajas de la maduracion tardia de las hembras. Numerosos modelos explican el
mantenimiento de la protandria en términos del éxito de apareamiento de los machoﬁ,
considerando que el dnico beneficio de una maduracion tardia para las hembras radica en
reducir su riesgo de morir sin aparearse. Estos modelos tienen dos suposiciones poco
realistas; consideran que las hembras de una poblacion son iguales y sélo se aparean una
vez en su vida. En éste trabajo se analizaron las posibles ventajas de la maduracién tardia
para 1as hembras mediante dos aproximaciones. Primero, se evalud el éxito de las hembras
como funcidn del momento de su maduracion sexual, sin considerar otras caracteristicas
fenotipicas. Después se realizo un andlisis de seleccion en el que se considerd el tamafio
corporal de las hembras y el momento de su maduracién sexual, asi como las diferencias ¢n
el nimero de apareamientos que tuvieron como funcidn de estos atributos. Las hembras que
maduraron a mediados de la temporada de apareamiento tuvieron 1a mayor probabilidad de
aparearse, mientras que la.s hembras que maduraron primero y fueron més grandes
rectbieron mas apareamientos. Ambos resultados podrian explicar ¢l mantenimiento de la
protandria en la poblacién. Las diferencias en las presiones selectivas entre los sexos
favorecerian que los machos maduraran al principio de la temporada de apareamiento. v
gue las hembras lo hicieran después, Por otra parte, si las hembras se benefician por la
obtencion de mdltiples apareamientos, el mantenimiento de la protandria se podria explicar
por las diferencias en la ganancia en adecuacion entre los sexos, ya que en los machos la
combinacioén de un gran tamaito y una maduracton temprana generan una mayor ganancia

que en las hembras.



Introduccidn

La emergencia o maduracién sexual del promedio de los machos antes que el promedio de
las hembras es conocida como protandria, y es un fendmeno comtin en insectos con
generaciones discretas (Thornhill y Alcock 1983}, El mantenimiento de la protandria en
una poblacién depende de que se mantengan evolutivamente las diferencias en los patrones
de maduracidn de machos y hembras. Esto puede ocurrir si las presiones selectivas en los
tiempos de maduracion de machos y hembras difieren. Los machos proténdricos pueden
aparearse con las primeras hembras que alcanzan la madurez sexual, y potencialmente
alcanzar un mayor numero de apareamientos que los machos que maduran sincrénicamente
con el promedio de las hembras de la poblacion (Wiklund y Fagerstrom 1977, Wiklund y
Solbreck 1982, Hastings 1989, Wiklund y Forsberg 1991, Wedell 1992, Cueva del Castillo
y Niiiez-Farfan 1999), mientras que las hembras podrian beneficiarse por madurar después
del promedio de los machos de la poblacién. No obstante, los beneficios que obticnen las
hembras por madurar después que los machos han sido ¢valuados en pocas ocasiones. La
maduracidn de las hembras puede ser afectada por la disponibilidad de recursos {Parker y
Courtney 1933} o de machos. Si las hembras maduran cuando existe una alta disponibilidad
de machos, la probabilidad de que sean apareadas es mayor que cuando existe un menor
nimero de ellos (Wiklund y Fagerstrém 1977, Thombhill y Alcock 1983). [nicialmente
Wiklund y Fagerstrom (1977) consideraron esta ventaja en el caso de las hembras que se
aparean inmediatamente después de la eclosion, como ocurre en algunas mariposas e
himenépteros (Alcock ef al. 1976, Gilbert 1676, Hastings 1989); sin embargo, este
a;gumento tiene un menor impacto en especies en las que el periodo entre 1a eclosion y la

vida reproductiva puede durar varios dias (Wickman 1986).

-



Los patrones de maduracion de las hembras como funcién de su probabilidad de
apareamiento solo se han analizado mediante modelos matematicos. Este conjunto de
modelos en general predice que la ocurrencia ¢ no de protandria y su magnitud depende de
la probabilidad de encuentro entre los sexos (Fagerstrém y Wicklund 1982, Bulmer 1983,
Iwasa er erd. 1983, Zonneveld y Metz 1991). Si la probabilidad de encuentro entre los sexos
disminuye, se espera que la proporcion de hembras sin aparearse se incremente. De esta
forma, el riesgo de una muerte prerreproductiva en las hembras serd mas alto durante
periodos en los que la densidad poblacional sea baja, y/o haya una baja disponibilidad de
machos. Esto ocurre al principio y al final de la temporada de apareamiento en los insectos
que tienen generaciones discretas. Si la probabilidad de encuentro entre los sexos se
mantiene a lo largo de la temporada de apareamiento, la probabilidad de que una hembra se
aparee seria siempre igual, por o que no se espera que la protandria se mantenga en la
poblacion. Estos modelos tienen dos suposiciones; consideran que las hembras solo se
aparean una vez en su vida y que no difieren en su calidad. Estas suposiciones son poco
realistas ¥ han sido criticadas (Baughman et al. 1988). En condiciones naturales las hembras
se apareen en repetidas ocasiones y varian en su calidad (ver Wedell 1992), existiendo la
posibitidad de gue obtengan bencficios por aparearse repetidamente (Thornhill y Alcock
1983, Parker y Patridge1998). Tal vez una ventaja inmediata seria el asegurar la
fecundacidn de sus huevos, o bien captar recursos que puedan invertir en el desarrollo de su
progenie (ver Friedel y Guillot 1976, 1977, Boggs y Gilbert 1979, Cordero 1995).

En este trabajo pusimos a prueba las suposiciones de los modelos que explican la
protandria. Primero se analizo la probabilidad de apareamiento de las hembras y su relacién
con la fecha de maduracidn, la densidad poblacional y la proporcion sexual en ese dia (no
de machos/no de hembras sexualmente maduras). De acuerdo con las predicciones de los
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modelos, se esperaria que las hembras que maduraran en altas densidades poblacionales v
sesgos en la proporcién sexual hacia los machos tuvieran las probabilidades mas altas de
aparearse. Asimismo, esto deberia de ocurrir a mediados de la temporada de apareamiento.
Posteriormente se realizé un anélisis de seleccion en el que ademas del dia de maduracion
se incorporé el tamaiio de las hembras y el nimero total de apareamientos realizados
durante su vida. Estos parametros no han sido incluidos en los modelos de protandria v

pueden afectar sus conclusiones.

Material y Método
Sphenarium purpurascens Charpentier (Orthoptera: Pyrgemorphidae} es un chapulin muy
abundante durante 1a temporada de lluvias en el centro y sur de México (Kevan 1977).
Antes de alcanzar la madurez sexual los chapulines de esta especie atraviesan por cinco
estadios ninfales, Las ninfas de primer estadio emergen a mediados de mayo y los primeros
organismos alcanzan la madurez sexual en agosto, la maxima abundancia de organismos
adultos se alcanza a mediados de octubre y después de este momento a poblacién
comienza a decrecer hasta extinguirse en enero (Serrano y Ramos - Elorduy 1989, Cano -
Santana 1994}, La poblacion det Pedregal de San Angel es protandrica (Cueva del Castillo
y Nuitez - Farfin 1999). Se ha observado una gran variacion en el tamafio corporal de los
organismos adultos de ambos sexos (el tamaiio, estimado por la longitud del fémur [l
comprende desde 8.5 mm a 13.9 mm en ambos sexos). En las hembras se ha encontrado
una relacion entre tamaiio corporal vy fecundidad (no. de huevos: Cueva del castillo ef «f.
1999). La especie es sexualmente dimorfica; las hembras tienen un tdrax mas ancho que los

machos. La conducta de apareamiento de los machos se inicia con la monta e intento de

cOpula con una hembra. Las hembras rechazan los intentos de cdpula de los machos. La



cOpula tiene una duracién promedio de 5.5 hrs. Los organismos de ambos sexos se pueden
aparear en varias ocasiones. Después de la copula los machos de S, purpurascens exhiben
una conducta de resguardo posteopula en la que permanecen montados sobre las hembras
hasta por 19 dias. Las hembras slo ovipositan una vez y después mueren (Cueva del
Castillo ez af. 1999).

La poblaci6n de S. purpurascens estudiada se ubica dentro de la reserva Ecologica
del Pedregal de San Angel (19° 20'02" N y 99° 08'26" W), localizada dentro del campus de
la Ciudad Universitaria al sur de la Ciudad de México.

Durante la primera semana de agosto de 1996, antes de la maduracidn de los
individuos adultos, se construyé dentro de la Reserva del Pedregal de San Angel un
encierro de 36m* x 2 m de altura, que fue subdividido en cuadrantes de un 1 x | m usando
estacas de madera de 70 cm altura para facilitar el registro de la ubicacidn de los
individuos. El encierro fue censado diariamente de 1000 a 1900 hrs. Las observaciones s¢
realizaron desde ¢l 30 de agosto al 5 de diciembre de 1996 abarcando toda la temporada de
apareamiento. Durante este periodo diariamente, durante la primera hora de observacion,
todos los organismos que alcanzaban la madurez sexual dentro del encierro eran colectados
manualmente, para posteriormente ser trasladados al laboratorio donde eran marcados con
etiquetas para identificar abejas (Opalithplittchen, mit Bienenzuchtgerite, Weinstadt.
Alemania), se registraba su sexo y fecha de maduracion sexual {dia de colecta), v se les
media el ancho y longitud del térax, longitud del fémur 1l y ancho del fémur [ {mm). Los
organismos eran reintroducidos al enciero al dia siguiente de su captura.

Se realizaron observaciones conductuales de barrido (Martin v Bateson 1293) de los
organismos de ambos sexos diariamente cada dos horas. de 1000 a 1900 hrs. por periodos
de una hora. Durante este tiempo el observador caminaba alrededor del encierro registrando
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la ubicacion de cada organismo y si se encontraba solitario o asociado a un chapulin del
otro sexo. Cuando un organismo se encontraba asociado a una pareja se registraba la
identidad de la misma y el tipo de asociacion de acuerdo a las siguientes categorias: (1)
acoso de un macho hacia una hembra, (2) rechazo de¢ ia hembra hacia el macho; el macho
monta a la hembra y esta responde mediante sacudidas, levantando su tercer par de patas y
contrayendo su abdomen (lo que previene el contacte genital con el macho), (3) copula, (4)
resguardo; el macho permanece montado sobre la hembra sin que exista contacto genital
entre ambos. A diferencia de (2) la hembra tiene expandido su abdomen, no levanta su
tercer par de patas y no realiza sacudidas y (5) intentos de desplazamiento entre machos; un
segundo macho intenta desplazar al macho en resguardo ocupando su lugar (ver Cueva del
Castillo er al. 1999), Dada la duracién de las copulas y la frecuencia del muestreo, la
posibilidad de subestimar ¢l nimero de apareamientos {(parejas con las que haya tenido

contacto sexual un individuo) de un organismo es baja.

Andlisis estadistico
Probabilidad de apareamiento, proporcion sexual y densidad poblacional. —
Para evaluar si la proporcion sexual y la densidad poblacional en el dia de maduracién
estan asociadas con la probabilidad de apareamiento de las hembras, en primer término, con
el nimero de hembras y machos sexualmente maduros en el encierro, se estimé la
proporcion sexual y la densidad poblacional (No. de organismos adultos/ 36 m®) por dia
duraante el periodo de observacién. Se estimé un indice de probabilidad de apareamiento de
hembras por dia mediante el cociente del nimero de hembras que se aparearon (sin

importar el nimero de apareamientos que hayan tenido} y las que maduraron un-dia en



Particular, entre el total de hembras que maduraron ese dia. Con estos datos se realizé una
regresion multiple con un componente lineal y otro cuadritico de la probabilidad de
apareamiento de las hembras sobre la proporcion sexual y ia densidad poblacional. Dado
que en los modelos de protandria se considera que la maxima probabilidad de apareamiento
cotrespande a periodos intermedios de la temporada de apareamiento, se ajustd una
regresion cuadratica a la relacion entre el dia de maduracién sexual y la probabilidad de
apareamiento de las hembras, esperandose que el ajuste de la regresion concordara con las
predicciones de los modelos.

Ancilisis de seleccion sobre el tamaFRo corporal y el dia de maduracién sexual.— Para
analizar si el tamafio corporal y el dia de maduracidn sexual estan relacionados con el éxito
de apareamiento de las hembras, se realizé un analisis de seleccion. Se considerd como
estimador de la adecuacién de las hembras su éxito de apareamiento, considerado como el
nimere de apareamientos realizado por una hembra con diferentes machos a lo largo de Ia
temporada de reproduccién, El modo, la intensidad y la direccidn de la seleccién fenotipica
fueron estimados para las hembras usando un analisis de regresién miltiple (Lande y
Armnold 1983, ver Cueva del Castillo y Nuiiez - Farfin 1999). Para estimar la seleccion
direccional (coeficientes ;) y curvilineal (coeficientes v, estabilizadora/disruptiva y,, v
correlativa y,) se uso una regresion parcial muitiple con un componente lineal ¥ uno
cuadritico de la adecuacion relativa sobre el tamafo corporal de ias hembras y 1a fecha de
su maduracion sexual. El éxito de apareamiento relativo (w,) fue estimado como W/ W |
donde W, es el nimero de apareamientos obtenidos por fa hembra i durante 1a temporada de
apareamiento y # es el promedio del niimero de apareamientos de todas las hembras de la

poblacion. La variacién en el tamafio corporal de las hembras fue resumida utilizando un



analisis de componentes principales de Jos cuatro atributos morfoldgicos que se les
midieron. Al igual que un anlisis previo realizado en los machos (Cueva del Castillo y
Nufiez-Farfin 1999), se utilizaron los dos primeros componentes del analisis de
componenles principales para estimar el impacto de la seleccién sobre el tamaiio de las
hembras. En este caso estos dos componentes explicaron el 78% de la varianza del tamano

corporal de fas hembras (Tabla 1). Las fechas de maduracién de las hembras fueron

estandarizadas (?= 0, S? = 1). Debido a que los residuales del anilisis no se ajustaron a los
criterios de normalidad, los intervalos de confianza de las variables que resultaron
significativas fueron estimados mediante un procedimiento de "jackknife” wilizando el

programa FreeStat (Mitchell-Olds y Shaw 1987).

Resultados
Probabilidad de apareamiento, proporcion sexual y densidad poblacional.—El 38% de las
hembras de S, purpurascens en el encierro no se aparearon (181 de 472 organismeos). E!
promedio de vida fue de 27.64 dias; E.E. = 13.1. El analisis de regresidn miltiple mostré
que existid una asociacion positiva y significativa entre 1a probabilidad de apareamiento ¥
ia proporcion sexual (Tabla 2, Fig. 1a), pero no con la densidad poblacion (Tabla 2). En
estas dos variables los coeficientes no lineales (cuadriticos) no fueron significativos. El
coeficiente de la regresién cuadritica sobre la fecha de maduracidn sexual fue negativo y
altamente significativo: las hembras que maduraron a mediados de la temporada de
apareamiento tuvieron las mas altas probabilidades de apareamiento (Fig. 1b).

Andlisis de seleccion sobre el tamafio corporal y la fecho de maduracion sexual. —El|

analisis de seleccion detectd seleccidn direccional sobre la fecha de maduracion v sobre ¢l



primer componente principal {tamaiio corporal). pero no sobre el segundo (Tabla 3a}. Las
hembras grandes alcanzaron un mayor niimero de apareamientos{Fig. 2a). También las
hembras que maduraron al principio de la tlemporada de reproduccion tuvieren un mayor
numero de apareamientos (Fig. 2b). No resulto significativo ningtin componente cuadratico
después de haber estimado los intervalos de confianza con el “jackknife" (Tabla 3d).
Usando los coeficientes significativos del analisis de seleccidn se graficé una superficie de
adecuacion como funcién del tamafio corporal y el dia de maduracion sexual (Fig. 3). Las
hembras que maduraron primero y las que tuvieron un mayor tamafio alcanzaron el mayor

€xito de aparcamiento.

Discusidn
Si se considera nicamente el €xito de las hembras en términos de su probabilidad de
apareamiento, este estudio demuestra una clara relacion entre la fecha de su maduracion v
la probabilidad de apareamiento. Los resultados mostraron que ¢l riesgo de que una hembra
no se aparee €s mas alto cuando la proporcion sexual es baja, pero no se encontrd relactén
con la densidad poblacional (Tabla 2). La seleccion estabilizadora, al actuar sobre el tiempo
de maduracion de las hembras podria explicar ¢] mantenimiento de la protandria en la
poblacién. La maduracion temprana es selectivamente ventajosa para los machos de S
purpurascens (Cueva del Castillo y Nofiez-Farfan 1999), pero su patrén de maduracion
también puede ser ventajoso para las hembras. si ellas maduran cuando existe la maxima
disponibilidad de machos y es alta la probabilidad de aparearse (Thomhill v Alcock 1983,
Zonneveld y Metz 1991). Este resultado lleva implicito el supuesto de considerar que las
hembras no se benefician por obtener mas de un apareamiento. De ser asi, las diferencias en
las presiones selectivas entre los sexos favorecerian que los machos imaduraran al principio
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de la temporada de apareamiento y que las hembras lo hicieran después (Fig. 4),
permitiendo el mantenimiento de ia protandria en 1a poblacidn. Sin embargo, también es
necesario considerar que tos patrones de maduracidn de las hembras pueden estar
determinados por la accion de la seleccion natural. La disponibilidad de los recursos en un
ambiente estacional también podria afectar los patrones de maduracion de las hembras
(Parker y Courtney 1983).

El retraso en la maduracion de las hembras en comparacién con los machos podria
implicar la oportunidad para que las hembras realizaran una eleccion indirecta de sus
parejas potenciales (ver Wiley y Poston 1996). En la eleccion indirecta, las hembras no
seleccionan activamente a sus parejas potenciales, pero generan las condiciones para
intensificar la competencia entre los machos. Las hembras al madurar después del
promedio de tos machos podrian intensificar la competencia entre ellos y aparearse con los
machos con mayor capacidad competitiva. De ocurrir eleccion indirecta en S.
purpurascens, los machos favorecidos por ellas podrian ser aquellos que combinan un
mayor tamaiio y el ser protandricos, ya que estos son los que obtienen el mayor nimero de
apareamientos (Cueva del Castillo y Niiiez - Farfan 1999). La eleccion indirecta de pareja,
por lo tanto, podria ser un factor selectivo que afecte la curva de maduracion de las
hembras. Sin embargo, si las hembras de S, purpurascens discriminan entre sus parejas
potenciales, como algunos de sus comportamientos sugieren (ver Cueva del Castillo ef al.
1999}, 1a eleccion directa puede ocurrir (Wiley y Postan 1996). Adn asi, ambos
mecanismos de eleccion no son excluyentes.

En diferentes modelos se ha planteado que el mantenimiento de la protandria como una
eétra-(egia cvo_lutivamen-te estable depende de que las hembras se apareen una vez en su vida
y los machos sean capaces de miltiples apareamientos. Estos modelos tienen la suposicion

10



de que las hembras no varian en su calidad (fecundidad), por lo que todos los
apareamientos tienen el mismo peso (Wiklund y Fagerstrom 1977, Fagerstrém y Wiklund
1982, Bulmer 1983, [wasa ef al. 1983, Zonneveld y Mezt 1991). Si esto no ocurre, la
protandria no deberia ser una estrategia evolutivamente estable para ambos sexos. En la
poblacion de estudio se viotan dos suposiciones de los modelos para explicar el
mantenimiento de la protandria en una poblacion: (1) las hembras tienen una gran vartacion
en su tamaiio corporal, por lo que también varian en su fecundidad (Cueva del Castillo et
al. 1999) (sin embargo, recientemente se ha demostrado que cuando se ingorpora en los
modelos [a variacion en la fecundidad de las hembras, las predicciones tegricas de la
protandria se mantienen; Kleckner er al. 1995) y (2) la mayoria de las hembras se aparcan
mas de una vez en su vida. Los resultados del analisis de seleccion indican que las hembras
que alcanzan la madurez sexual al principio de la temporada de reproduccion y aquelias que
son mds grandes tuvieron mas apareamientos. Las hembras mas grandes quiza se aparean
mas veces por gue tienen un mayor numero de huevos y los machos las prefieran por ello
(ver Ridley 1983). No obstante. las hembras son un recurso limitante para los machos, y
esto explicaria por que las hembras que maduran al principio de la temporada de
apareamiento tiencn también mds apareamientos. sin importar su tamaiio (Fig. 2b).

El definir las ventajas de aparearse repetidamente para las hembras ha generado un
considerable debate (Thornhill y Alcock 1983, Parker y Patridge1998). Tal vez la ventaja
inmediata seria el asegurar la fecundacion de sus hueves. Asimismo, ¢l obtener maltiples
apareamientos s¢ puede traducir en una mayor captacion de recursos que se puedan invertir
en el desarrollo de la progenie (ver Friedelly Guillot 1976, 1977, Boggs y Gilbert 1979,

Cordero 1995) pero es necesario recabar evidencias en este sentido en S. purpurascens.



Si las diferencias en el niimero de apareamientos de las hembras se pueden traducir
en ventajas en la adecuacion, también se podria explicar el mantemimiento de la protandria
en la poblacion. En los machos la combinacion de un gran tamafio y una maduracién
lemiprana genera un sinergismo en la ganancia de la adecuacion (Cueva del Castillo y
Nufiez - Farfan 1999). y esto no ocurre en las hembras, La combinacion de un gran tamaiio
corporal y madurar tempranamente no incrementa sinergicamente el nitmero de
apareamientos que obtienen las hembras. También es necesario considerar las diferencias
en la varianza en el éxito reproductivo para los dos sexos. Mientras que para los machos
cada nuevo apareamiento se puede traducir en un mayor numero de hijos. en las hembras de
la poblacion de estudio el maximo nimeroe de descendientes posible ¢s de 30, por lo que los
beneficios de una maduracién temprana pueden ser mayores para los machos.
Ciertamente, bajo este escenario la explicacion de las ventajas de la protandria en ambos

5ex0s y su mantenimiento en la poblacién puede ser mas compleja y requiere de un analisis

mas detallado.
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Tabla 1. Andlisis de componentes principales de los cuatro atributos
morfométricos de las hembras de Sphenarium purpurascens del Pedregal de San
Angel, México, en la temporada de reproduccion de 1996. Se exponen los
autovectores de los dos primeros componentes principales y su porcentaje de

varianza explicada (N=472).

Atributo CP.1 cp2
Ancho del torax 0.476 -0.219
Longitud del térax 0.528 -0.319
Ancho de! fémur | 0.431 0.899
Longitud del fémur 111 0.556 -0.205
Porcentaje de varianza explicada 53.750 24.250




Tabla 2. (a) Coeficientes y (b) ANDEVA del anélisis de regresion multiple de la
probabilidad de apareamiento de hembras de S. purpurascens como funcién de la
proporcién sexual y la densidad poblacional. EE = error estandar; g.l.= grados de

libertad, R°= varianza explicada. Ver Fig, !.

Variable Estimado ~ E.E. { P
Constante -0.169 0.185 -0.91 0.366
Densidad poblacional 0.010 0.005 L.79 0.078
Proporcion sexual 0.410 0.112 3.65 0.0003

2 ¥
Fuente de variacion gl - 8.C F P R
Modelo 2 1.714 9.204 0.0003 0.198
Error 74 6.905




Tabla 3 (a). Gradientes de seleccion lineal (3,3, cuadriticos (i) y correlativos (Y;) para el tamaiio

corporal y el dia de maduracién sexual en hembras de Sphenarium purpurascens {b) ANDEVA del

modelo lineal; (¢} ANDEVA del modelo cuadratico y (d) jackknife de los estimadores de seleccion. EL

error estandar esta indicado entre paréntesis * P=0.050;%* P =0.005;*** P = 0.002; **** P =0.015; NS=

no significativo.

Atributo B: Y Y
Tamatio corporal (C.P. 1) 0.107 (0.053)** -0.017 (0.01T)NS
Fémur 1{C.P. 2} 0.092 (0.037)NS 0.008 {0.037)NS
Dia de maduracién sexual -0.175(0.057)*+* -0.114 (0.058)*
CP.1*CpP.2 -0.030 (0.039) NS
Dia de maduracion sexual * C.P. | -0.089 (0.036)***~
Dia de maduracion sexual * C.P. 2 -0.075(0.073)NS
b. ANDEVA del Modelo Lineal

Fuente de variacion gl S.C. F r
Modelo 3 39.110 9.51 <0.0001
Error 469 642.8G3

¢. ANDEVA de! Modelo Cuadritico

Fuente de variacion g.l. S.C. F P
Meodelo 9 52.108 4256 <0.0001
Emor 463 629804



d. Jackknife de! modelo lincal

Atributo E.E. N P
Constame 0.054 18537 <0.001
Tamafio Carporal (C.P. 1) 0.034 3.089 0.002
Dia de maduracién sexual 0.042 3436 <0.0M

Jackknife del medelo cuadritico

Atributo EE. Tel P
Constante 0.063 16876 <0.001
Dia de maduracién sexual* Dia de maduracion sexual  0.048 1.801 0.070
C.P.1 * Dia de maduracién sexual 0.032 -1.876 0.060
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Fig 1. Relacion entre la probabilidad de que sean apareadas las hembras
de S. purpurascens con (a) la proporcion sexual y (b) el dia de su maduracion
sexual.
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Fig. 2. Relacion entre el €éxito de apareamiento de las hembras de S. purpurascens con
(a) su tamariio corporal y (b) el dia de su maduracién sexual.
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Fig. 3. Superficie de respuesta de la adecuacion de las hembras (éxito de apareamiento
relativo) como funcién del tamaiio corporal (C.P.1) y el dia de maduracidn sexual en

Sphenarium purpurascens. Las variables estan estararizadasa X = 0y §2=1.
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Fig. 4. Modelo grifico para el tiempo de maduracién optimo de machos y hembras de
§. purpurascens. Las flechas indican los momentos de maduracion favorecidos por seleccion
para cada sexo.



Capitulo 4

Plasticidad fenotipica en el tamaiio y el tiempo de desarrotlo del chapulin Sphenarium

purpurascens (Orthoptera: Pyrgomorphidae).

Palabras clave: Plasticidad fenotipica, tamafio corporal, eclosién, seleccién sexual.

Sphenarium purpurascens, Orthoptera.



Resumen. En el chapulin Sphcnarium purpurascens el \amaiio corporal y la fecha de
maduracidn son caracléeres potencizlmenie sujetos a la seleccién sexual: los machos mis
grandes y que maduran primero obtienen el mayor éxito en el apareamiento. Como
consecuencia de la scleccidn sexual, se podria esperar que la variacidn genélica sobre el
tamario corporal y el momento de la maduracién sexual se redujeran; sin embargo estos
atributos muestran una gran variacién fenotipica. Esto podria explicarse por la plasticidad
fenotipica (interacci6n genotipo* ambiente), ya que esta desacopla la relacién entre el
genotipo y el fenotipo de los organismos.

El momento en que un organismo alcance la madurez sexual podria depender del momento
en el que nace, € tamaiio que alcance y ¢l liempo que tarde en desarrollarse. Eslos atributos
podrian ser afectados por variables ambientales. En este trabajo se analizd, en condiciones
controfadas, el efecto de la humedad ambientai sobre ta eclostdn de los huevos y del
consumo del alimento en el tamafio corporal y la duraci6n del desarrollo post embrionario
de la progenie (familias) de madres conocidas del chapulin Sphenarium purpurascens. Los
huevos eclosionaron sincrénicamente y no se observaron diferencias genéticas {familias) en
los chapulines por la interaceién entre el genotipo de los organismos y el ambiente
(cantidad de alimento consumido} en el tamaifio que alcanzaron los chapulines y ¢l tiempo
de desarrollo post embrionario. El tamafio que alcanzaron los organismos dependié de la
cantidad de alimento que consumieron y no se encontrd ninguna relacidn entre las famitias
y ¢l consumo de alimento con el tiempo de desarrollo post embrionario. Este conjunto de
resultados puede contribuir a explicar €l mantenimiento de la variacién fenotipica en el
tamano corporal y el momento de la maduracién sexual, ya que no se esperd una respuesla

evolutiva a la seleccién en atributos que no muestran variacidn genética.



[ntrodusccion

En los machos del chapulin Sphenarium purpurascens se ha demostrado que el tamaio
corporal y el momento de la maduracién sexual son atributos bajo seleccidn scxual. Los
machos que aicanzan la madurez sexual al principio de la temporada de apareamiento y
tienen un mayor tamaio corporal que el resto de [a poblacién alcanzan el mayor éxito de
apareamiento (Cueva del Castillo y Niifiez - Farfin 1999). Como resultado de las presiones
selectivas actuando a largo plazo se esperaria que la varianza genética del tamano corporal
y ¢l momento de 1a maduracion sexual se agotaran (ver Fisher 1958, Roff y Mousseau
1987, Falconer y Mackay 1997); sin embarge en ambos atribulos se mantiene una gran
variacién fenotipica (Cueva del Castillo y Nifiez-Farfin 1999, Cueva del Castilo et al.
1999). El mantenimiento de la variacidn fenotipica en ¢l tamafo corporal y el momento dé
la maduracién sexual se podria deber a la plasticidad fenotipica. La respuesta evolutiva a la
seleccion sobre estos atributos podria ser frenada o restringida debido a que la plasticidad
fenotipica desacopla l1a relacion entre el genotipo y ¢l fenotipo, reduciendo el impacto de la
seleccién sobre 1a varianza genética de la poblacidn (ver Roff 1992, Stearns 1992,
Thompson 1999). El término de plasticidad fenotipica se aplica en aquellos casos en los que
un mismo genotipo puede producir fenotipos alternativos, dependiendo de las condiciones
ambientales durante la ontogenia (West-Eberhart 198%). Este conjunto de fenotipos
alternativos producto de diferentes ambientes se denominan la norma de reaccidn del genotipo
(la norma de reaccidn se delermina mediante la cria aleatoria de clones o familiasen
ambieates diferentes) (Stearns y Koella 1986).

En los insectos el tiempo de la eclosién de 1os huevos, ¢l tiempo de desarrollo post
embrionario y el tamafio corporal que alcanza un organismo adulto son afectados por el
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ambiente (Nylin y Gotthard 1998). En los acrididos la humedad ambiental dispara el
desarrello embrionario después de que los huevos atraviesan por un periodo de sequia
(Moriaty 1969; 1970, Wardhaugh 1980, Gehrken y Doumbia 1995, Colvin 1996) y en los
insectos en general una dieta de mayor cantidad y/o calidad frecuentemente se traduce en
mayores tasas de crecimiento durante el desarrollo post embrionario y en un mayor tamafio
como adulto, mienlras quc una dieta de menor cantidad y/o calidad tiene el efecto contrario
(Janz er al. 1994, Leclaire y Brandl 1994, Nylin y Gotthard 1998).

En S. purpurascens hipotéticamente, el gue un organismo alcance la madurez sexual
al principio de la temporada de apareamiento y tenga un gran tamaiio corporal podria
depender de que naciera antes que los demas organismos de su poblacion, o bien, por que
se desarrollara mas rapido y con un mayor tamafio que los demds organismos de su
poblacidn. La eclosion de los huevos podria ser afectada por las diferencias en los tiempos
cn que estos son puestos (los huevos que son puestos antes podrian eclosionar antes que los
que son puestos después) y/o por diferencias inter individuaies en el umbral de humedad
que dispare su desarrollo. Si la duracion del desarrollo de los chapulines fuera constante, el
que un chapulin alcanzara la madures sexual antes que otros individuos de su poblacién
dependeria de que naciera antes que ellos. En S, purpurascens la eclosién de los huevos
depende de que la tierra donde se encuentran esté himeda {obs. pers). Sin embargo, podria
existir variacion entre las familias en el umbrai de humedad que induce la eclosién y sobre
ta cual podria actuar la seleccién natural. Alteenativamenie, la eclosidn de los huevos
podria ocurrir ante un mismo umbral de humedad, sin importar ¢l momento de la

-oviposicién. En cualquiera de estos dos esczfnarifys, el momenio en que nazca un organismo
afectara sus posibilidades de conseguir alimento en un ambiente restacional. El tamafio
corporal de los adultos y la duracién de su desarrotlo post embrionario podrian ser
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afectados por la disponibitidad del alimento En csle punto podrian existir dos posibilidades.
Las diferencias en el tamaio corporal y en los tiempos de desarrollo post embrionario
podrian deberse dnicamente a diferencias en la calidad y/o cantidad de atimento que
consuman los organismos y no por diferencias genéticas; o bien, podria ocurrir una
interaccion entre los genotipos y €l alimento consumido (norma de reaccion),
modificindose la duracién del desarrollo y el tamafo que alcanza un organismo adulto.
Bajo la primera alternativa nio se esperaria una respuesta cvolutiva a la seleccién; la
varianza en el tamano corporal y ea el tiempo del desarrollo se mantendrian, mientras que
cr la segunda, se podria esperar una respuesta evolutiva a la seleccién sobre ambos
atributos (ver Fig. 1).

Los objetivos de este trabajo consistieron en (1) determinar si existia variacion en e!
umbrat de eclosién de los huevos como funcidn de la variacién en la humedad ambiental y
en funcién de su relacion de parentesco y (2) determinar si existia plasticidad fenolipica en
¢l tamafio corporal y en la duracién del desarrollo post embrionatio de los chapulines, como

producto de la interaccion genotipo - cantidad de alimento consumido.

Materiales y Métodos

Sphenarium purpurascens Charpentier (Orthoptera: Pyrgomorphidae) es un chapulin
abundante durante la temporada de lluvias en ¢l centro y sur de México (Kevan 1977). Las
hembras de esta especie sélo oviposiian una vez en su vida y después mucren (Cueva del
Castillo ef al. 1999). La oviposicién ocurre entre mediados de octubre y principios de enero

{Cueva del Castillo obs. pers.). Las ninfas de primer estadio emergen a mediados de mayo,



al principio de la temporada de lluvias. Antes de alcanzar la madurez sexual los chapulines
de esta especie atraviesan por cinco estadios ninfales durante su desarrollo post
embrionario, antes de alcanzar la madurez sexual. Los primeros organismos alcanzan la
madurez sexual en agosto, y 12 méxima abundancia de organismos adultos se alcanza a
mediados de octubre: después de este momento la poblacién comienza a decrecer hasta
extinguirse en enero (Serrano y Ramos - Elorduy 1989, Cano - Santana 1994). La poblacion
del Pedregal de San Angel es proténdrica (Cueva del Castillo y Nifiez - Farfan 1999) y se
ha observado una gran variacion en el tamario corporal de los adultos de ambos sexos (¢l
tamafio, estimado por la longitud del fémur Il comprende desde 8.5 mm a 13.9 mm en

ambos sexos).

La humedad y el umbral de la eclosion.— Para determinar si existia variacion en la
eciosion de los huevos como funcidn de la humedad, se indujo la eclosion de estos
mediante un experimento de riego artificial con el que se modificaron gradualmente los
niveles de humedad en el suelo.

Durante 1a temporada de reproduccion de 1997 se colectaron 240 hembras gravidas
que fueron colocadas individualmente en macetas de 250 ml llenas con tierra hasta dos
tercios de su volumen. Las hembras fueron mantenidas en las macetas hasta que
ovipositaron. La oviposicién ocurrid entre el 17 de octubre de 1997 y el 8 de enero del
siguiente afio. cubriendo un intervalo de 82 dias { X = 42: C.V.= 88.095: n= 240). Después
de la oviposicidn las hembras fueron retiradas y almacenadas en refrigeracion. mientras que
‘;,n las m;tcetas se anoto la fecha dé oviposicion. Las macetas se mantuvieron en un cuarto

con fotoperiodo de 12 horas de luz 2 21°C + 0.75 E.E. Al comienzo de la temporada de



lluvias {9 de junio) se inicid un riego simultaneo de 10 ml de agua/dia por maceta, que se
mantuvo hasta inducir la eclosidn de los huevos. Para determinar la fecha de eclosion de los
huevos se realizaban dos inspecciones diarias. La primera se realizaba a las 1| horas
después del riego de las macetas y otra a las 18 horas. Una vez ocurrida la eclosién de los
huevos se registraba la fecha. El volumen de agua suministrado a las macetas se determinég
previamente a partir de una curva de acumulacién de humedad obtenida bajo las mismas
condiciones experimentales (después de 28 dias de riego las macetas se saturaron y a partir
de ése momento la humedad se mantuvo constante).

Con los datos obtenidos de las ovotecas que eclosionaron (10 de 240 ovotecas) se realizo
una regresion entre el dia de oviposicién de las hembras (acotado entre e} primero y el
enésimo dia de oviposicion) y el total de dias transcurridos hasta la eclosién de los huevos,
{considerados a partir del dia en que fueron ovipuestos). Si os huevos de todas las hembras
respondieran a un mismo umbral de humedad se esperaria que eclosicnaran
sincronicamente, sin importar las diferencias en los tiempos en que fueron puestos. La
existencia de variacidn en el tiempo de eclosion de los huevos entre ovotecas podria sugerir
la existencia de varianza genética sobre el umbral de humedad que dispara la eclosién.
Debido a que los huevos de algunas ovotecas eclosionaron en diferentes dias, los datos de
las eclosiones se analizaron con una regresién para miltiples valores de y correspondientes

a un mismo valor de x (ver Sokal & Rohlf 1995).

Plasticidad fenotipica del tamafio corporal y de la duracion del desarrollo post
embrionario.— Se realizd un experimento para estimar la proporcién de plasticidad
fenotipica en el tamaiio corporal y el tiempo de desarrollo post embrionario de los
chapulines, como funcién de su relacién de parentesco y la cantidad de alimento que
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consumieron durante su vida. Los andlisis de este experimento se realizaron sobre
organismo tanto adultos como de fases ninfales (para justificacién ver métodos).

A las ninfas obtenidas del experimento de eclosion se les midié ta longitud del
fémur LI de.recho con un vernier (0.1mm Mitutoyo Corp. Tokyo, Japdn). Posteriormente
las ninfas de cada familia se dividieron aleatoriamente en dos grupos experimentales. Los
chapulines fueron colocados individualmente en cajas de petri junto con un algoddn
himedo que era cambiado cada Lercer dia. A uno de los grupos se le proporciond alimento
(2 a 3 hojas de Medicago sativa) diariamente, mientras que al otro se e alimenid cada
tercer dia, retirdndole los remanentes de la comida después de 24 hrs. Este tltimo
tratamiento simulé la reduccion en la disponibilidad de alimento que ocutre cuando la
época de secas comienza en un ambiente cstacional. Los remanentes eran almacenados en
bolsas de papel y se calculd el drea foliar consumida por cada chapulin fotografiando las
heojas con ura videocdmara y estimando el drea faltante mediante un analizador de
imdgenes (WinDyias Arca Meter Systemn, Delta-T. Corp.). Se registr6 el intervalo de tiempo
(en dias) entre cada una de tas mudas que los chapulines realizaron durante su vida y el
tamano que alcanzaron en cada estadio.

Inicialmente se tenia contemplado realizar los andlisis estadisticos de este
experimento sobre chapulines adultos; sin embargo, esto no fue posible debido a que hubo
una alta mortalidad de niafas. De las 10 ovotecas de las que eclosionaron huevos,
inicamente 5 cstuvicron representadas en {os dos tratamientos experimentales y en todos
los estadios ninfales del desarrollo de los chapulines. Con la finalidad de wtilizar la mayor
cantidad posible de datos, se optd por un anilisis en el que se considerd el tamaiio
alcanzado por un organismo hasta la dltima ctapa del desarrollo que alcanzé (ninfal o
adulta} y la cantidad de alimento que consumid hasta alcanzar dicha etapa. Se considerd
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que csta aproximacion es posible debido a que todos los estadios de desarrollo estuvicron
representados en todas las familias y tratamientos cxperimentales analizados, Este andlisis
ain permite determinar: (1) si existen diferencias en el tamafio corporal de ias crias de
diferentes madres experimentales, y (2) si el tamafio corporal que alcanza un organismo es
afectado por la cantidad de alimento que consume.,

Al final del experimento, para corroborar que los organismos que fueron expuestos
diariamente al alimento comieron mds en total que aqueilos que fueron expuestos a él cada
tercer dia, se compard el drea foliar total consumida por los chapulines de ambos
iratamientos experimentales mediante un anilisis de varianza. Después de esto, se analizé
cl miximo tamafio que alcanzé un organismo durante su vida y el tiempo que tardd en
llegar a dicho lamaifio (ya sea cuando alcanzd la madurez sexual o en la etapa ninfal en la
que murid); para esto se utilizaron andlisis de covarianza (ANDECQOVAs), siendo las
variables experimentales las familias y la cantidad de alimento consumido por un
organismo {covariable). Asimismo, se analizaron las normas de reaccidn de los genotipos;

Interaccién genotipo {(Madre)* ambiente (alimento consumido).

Resultados

La humedad y el umbral de la eclosion.— De las 240 ovotecas itnicamenle

eclosionaron los huevos de 10. El intervalo de tiempo transcurrido entre la primera y la
itima oviposicién de estas 10 ovotecas fue de 18 dias ( X = 9; C.V.= 55.55; n= 25). La

eclosion ocurrié entre 171 y 193 dias después de que los huevos fueron puestos ( X =

183.88; C.V.= 3.04; n= 25) y el intervalo de tiecmpo transcurrido entre 1a primera y la



iltima eclosion fue de 10 dias (;’(_ = 4.76; C.V.= 61.033; n= 25). La eclosion ocurrid
después de 33 dias de haber comenzado el riego de lus macetas. El andlisis de regresién
para miltiples valores de y, indicé que existieron diferencias en ¢! tiempo pr9mcdi0 (dias})
de eclosion entre las ovotecas {Tabla t; Fig. 2) y que los huevos puestos al final de la
temporada de reproduccién pasaron menos tiempo en el suelo que aquellos que fueron
puestos al principio de esta. Este resultado se tradujo en una relacién negativa y altamente
significativa entre el dia de oviposicidn y el nimero de dias transcurridos hasta la eclosidn.
Esta tendencia es indicada por la pendiente del ajuste lineal (desviacién de la regresion, ver

Sokal & Rohlf 1995; Tabla 1; Fig. 2).

Plasticidad fenotipica del tamario corporal y de la duracion del desarrollo post
embrionario.— Los chapulines que {ueron cxpucstos diariamente al alimento consumieron
mds que aquellos que fueron expuestos a €l cada tercer dia (Fig. 3; Fy, 4y=12.017, P<
0.001). El tamaiio de los chapulines dependid Gnicamente de la cantidad de alimento que
consumieron (covariable) (Tabla 2; Fig. 4). No existieron diferencias en el tamaiio de los
chapulines como funcién de sus familias y la interaccion entre los genolipos y el alimento
consumido (norma de reaccidn) tampoco fue significativa, lo que indica que un mismo
genolipo se comporta de la misma mancra ante las diferencias en el consumo de alimento.
En el caso del Lliempo de desarrollo el andlisis no [ue significativo para ninguna de las

variables (Tabla 3),



Discusion

Los resultados de este trabajo indican que las condiciones ambientales afectan cl momento
de 1a eclosién y el tamaiio corporal que alcanzan los organismos. La eclosién de los huevos
fue sincrénica, mientras que la variacidn fenotipica en el tamaiio corporal ¢s resultado del
consumo del alimento, ya que ni la familia ni la interaccién entre el genotipo (familia) y la
cantidad de alimento consumido fue significativa (Tabla 2). Este conjunto de resultados
podria sugerir que [a seleccién natural pudo actuar intensamente sobre los mecanismos que
inducen la eclosién de los huevos y los que determinan el tamafic corporal de los
chapulines.

La sincronia en la eclosién de [os huevos podria ser el resultado de la accidn de la
seleccidn estabilizadora actuando sobre el momento de la eclosién de los huevos. La
poblacién de estudio se encuentra en un ambiente estacional caracterizado por una época de
lluvias y otra de sequia. Si los huevos eclosionaran ante un umbral de huniedad menor, las
crias nacerian en un momento en el que las condiciones ambientales no fueran favorables.
Por otro lado, una eclosidn tardia significaria que las ninfas no completarian su desarrello
antes del tézmino de la temporada de luvias. Sin embargo existieron diferencias entre las
ovotecas en ¢l tiempo promedio de eclosién de sus huevos. Este resultado podria sugerir la
‘existencia de varianza genética sobre el umbral de eclosi6n de los huevos, y/o la existencia
de efectos maternos que se podrian traducir en diferencias en los iempos de eclosién entre
hermanos.

En los chapulines el 23% de la varianza fenotipica del tamafio corporal se debe a las
diferencias en el consumo del alimento, mientras que ni la familia ni la interaccién entre el
genotipo (familia) y la cantidad de alimento afectaron el tamaiio corporal (Tabla 3). El
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componenie de varianza genética en este atributo no existe o es muy bajo y no se alcanzd a
detectar con el tamaifio de muestra utilizado, mientras que ninguna variable afectd el tiempo de
desarrolio. En ausencia de otras fuerzas evolutivas 1a varianza genética pudo agolarse en
pocas generaciones ante la intensidad de seleccidn sexual detectada sobre ambos atributos
(Cueva del Casiillo y MNiifiez -Farfin 1999).

En los insectos proténdricos se consideraba que existia una disyuntiva entre el éxito de
aparcamientoque se podria alcanzar por tener un mayor tamafio y el obtenido por una
maduracion temprana (Wiklund y Fagerstrdm 1977, Wiklund y Solbreck 1982, Thornhill y
Alcock 1983). El madurar primero sélo se podria lograr a costa de reducir el tiempo de
desarrollo y por consecuencia alcanzar un menor tamaio como adulto. Este argumento supone
que existe una correlacién genética en ambos atributos (Roff 1992, Stearns 1992). Sin
embargo, se ha demostrado que esta disyunliva no ocurre en insectos en los que el desarrollo
es afectado por la dieta, ya que los organismos que consumen mds alimento crecen més répido
y alcanzan un mayor tamario (Stearns y Koella 1986, Nylin et o/ 1989, Kawecki 1993). En &.
purpurascens la dieta fue responsable de explicar aproximadamente la cuarta parte de la
varianza en cl tamaio corporal y no se detecté ningin efecto sobre la duracién del desarrollo
de los chapulines.

En condiciones naturales se observan ninfas de los primeros estadios durante toda la
temporada de reproduccién {obs. pers.) y se mantiene una gran variacién fenotipica en el
tamaio corporal. La variacién en el tiempo de eclosion de los huevos podria depender de la
cantidad de suelo, su capacidad para retener la humedad y el grado de insolacién que exista
erila Zona donde una hembra ponga sus huevos y debido a que no se detectaron.diferencias.
en el tamano asociadas a una base genética, no se esperaria una respuesta evolutiva a la
seleccién sobre el tamaiio corporal. La variacion fenotipica en este atributo se podria deber
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4 las diferencias espaciales y temporales en 1a disponibilidad del alimento, que resultar de
la heterogeneidad ambiental y de la estacionalidad del Pedregat de San Angel (Cuno-
Santana 1994). £l alcanzar un gran tamaiio corporal 4l principio de ta temporada de
reproduccion se podria atribuir al haber consumido una mayor cantidad de alimento, Las
ninfas que nacen a principio de junio (al comienzo de la temporada de lluvias) completan
su desarrollo a mediados de agosto, antes del comienzo de fa sequia, mientras que tos
organismos que son reclutados posteriormente cada vez tienen una menor disposicion de
alimento para consumir. Ante este escenario, las decisiones de las hembras sobre el lugar en
que ponen sus huevos podrian tener un gran impacto sobre las expectativas de vida de su
progenie (ver Nylin 1988, Nylin y Janz 1993, Janz er al. 1994) y podrian ser blanco de la

seteccidn natural.
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Tabla 1. ANDEVA de la regresion del miimero de dias transcurridos a 1a

eclosién como funcién del dia de oviposicién en Sphenarium purpurascens.

FUENTE gl SC CM F P
Ovotecas 9 665.723 73969 13.066 <0.001
Modelo 1 522.360  522.360 29.149 <0.001
Desviacién de la regresidn. 8 143.363  17.920  3.166 0026
Etror 15 84916 5.6611

Total 24 607.276

Tabia 2. ANDECOVA del efecto de Ia Tamilia y el consumo de alimento

sobre ¢l tamaiio corporal del chapulin Sphenarium purpurascens.

Fuente gl. SC CM. F P
Familia 4 22,990 5.748 2.246 0.103
Area foliar consumida 1 37.665 37665 14.716  <0).001
Familia * Arca foliar consumida 4 17.837  4.459 1.742 0.190
Error 33 84460 2559

Tabla 3. ANDECOVA del efecto de la familia y el consumo de alimento sobre

¢l tiempo de desarrolle del chapulin Sphenarium purpurascens.

Fuente gl S.C. CM. F P
Familia 4 5699.62 1424905 0.828 0.515
Area foliar consumida 1 200265 209265 0.122 0972
Familia * Area foliar consumida 4 17373.658 4343415 2523 (.085
Error 33 56803.365 1721.314
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Figura 1. En este trabajo se analizd el impacto de la humedad en la eclosion de los huevos y

del alimento consumido en el tiempo y el tamano que alcanzan los chapulines de

Sphenarium purpurascens. Las flechas establecen relaciones hipotéticas entre las variables

analizadas (ver texto).
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Sphenarium purpurascens como funcién del dia de su oviposicién.
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Fig. 4. Relacién entre el rea foliar consumida (covariable) y el tamado que alcanzaron
los chapulines Sphenarium purpurascens.



Capitulo 5

Dimorfismo sexual en el tamaito corporal y seleccidn sexual a lo largo del drea
de distribucion del chapulin Sphenarium purpurascens (Orthoptera:

Pyrgomorphidae)

Palzbras clave: Seleccién sexval, dimorfismo sexual, proporcidn sexual, alometria,

Sphenarium purpurascens, Orthoptera, Pyrgomorphidae.



Resumen.— La variacién espacial en las presiones selectivas afecta los patrones de
adaptacién y evolucién de los caracteres y debe ser documentada. En el caso de la
seleccion sexual, esta pucde explicar parte del dimorfismo en ¢l tamaiio corporal ¥
generar diferencias interpoblacianales en los atributos bajo seleccion. En este trabajo
se exponen para el chapulin Sphenarium purpurascens patrones de variacion en las
presiones de seleccidn sexual en el tamano corporal y diferencias interpoblacionales
en ¢l tamado corporal y en la magnitud del dimorfismo sexual en nueve poblaciones
dei centro de México. En todas las poblaciones analizadas l2 seleccion sexual actud
direccional y positivamente. Los machos de mayor tamafo tuvieron el mayor éxito de
apareamiento. Como resultado de la erosién de la varianza genética de los atributos
bajo seleccion, se esperaria que las poblaciones con altas intensidades de seleccién
deberian tener un mayor grado de dimorfismo sexual y bajos niveles de variacidn
fenotipica. En las poblaciones analizadas ¢l nivel de dimorfismo sexual en caracteres
telacionados con ¢l éxito en ¢l apareamiento difirié entre ellas. Sin embargo al
comparar la intensidad de la seleccidn conlra la magnitud del dimorfismo sexual y la
varianza fenolipica de los atributos bajo seleccién no se cncontré ninguna relacién.
No obstante, una vez climinadas las diferencias interpoblacionales generadas por
factores alométricos, parte de la diferenciacién interpoblacional en la magnitud del

dimorfismo sexual se podria atribuir a la accidn de la seleccién sexual,



Entroduccion

Muchas de las diferencias entre los sexos no se pueden explicar simplemente por los
aspectos fisioldgicos asociados a la reproduccion. Las causas del dimorfismo sexual
en ¢l tamaiio corporal de los animales han atraido considerable atencién por parte de
los bidlogos evolucionistas (Darwin 1871, Lande 1980, Shine 1989, Fairbairn y
Preziosi 1994, Winquist y Lemon 1994, Magurran 1999). Existen dos hipdlesis para
explicar el dimorfismo sexual: una es la evolucidn por seleccion sexual y laotra es la
diferenciacin intraespecifica del nicho. La primera considera que las diferencias en
el tamaiio corporal entre los sexos se originan por presiones de scleccidn sexual,
mientras que la segunda plantea que las diferencias entre los sexos son producto de
que ambos sexos se encuentran adaptados a diferentes nichos ecolégicos (Darwin
1871). En este trabajo explora la relacién entre el dimorfismo sexual en el tamano
corporal v la seleccidn sexual en el chapulin Sphenarium purpurascens.

La variacién en atributos de los organismos a lo largo de su disttibucidn
geogrifica ha sido demostrada en un sinniimero de especies animales (Mayr 1963).
Sin embargo es necesario separar €l componente de variacién en el tamano corporal
que es producto de 12 seleccidn sexual y el que es resultado de la accién de otras
fuerzas evolutivas y del ambiente. En la mayoria de las especies animales, los machos
y las hembras dificren en su tamaho corporal, pero la direccidn y la magnilud de estas
diferencias varian dentro y entre taxa. Las diferencias entre los sexos pueden
originarse por mecanismos no adaptalivos y ser €l resultado del cambio en las
relaciones alométricas asociadas a la variacion en el tamaiio corporal (Leutenegger

1978, Cheveraud er al. 1985). Sin embargo, si las diferencias entre los sexos son



resultado de la seleccion sexual, se espera que existan desviaciones en las relaciones
alométricas en el tamaiio corporal que no puedan explicarse por las diferencias en el
tamaiio de los organismos. Como resultado de la seleccidn sexual el dimorfismo
tiende a incrementarse cuando el tamaiio €sta sesgado hacia los machos
{hiperalometria) y a decrecer cuando los machos son de menor tamadio que las
hembras (hipoalometria ) {(Fairbaim 1990). Generalmente en los artrépodos las
hembras son mas grandes que los machos, debido probablemente a que en eilas se ve
favorecido un mayor tamafio, ya que éste esti relacionado con el niimero de huevos
que tienen {Ridley 1983). Este patron general no excluye que las estructuras
utilizadas por los machos en el combate estén mas desarrolladas que en las hembras.
En los animales poligamos estas diferencias son alin mas exageradas. Esto se puede
deber a que la competencia por parejas puede ser mds intensa en estas especies, que
en las especies mondgamas (Darwin 1871, Otte y Stayman 1979, Ridley 1983, West-
Eberhard 1983).

Las diferencias en ta magnitud del dimorfismo sexual entre poblaciones de
una misma especie pueden originarse por diferencias en la presion de seleccion
sexual entre ellas (West-Eberhart 1983, Arak 1988, Shine 1989, Fairbairn y Preziosi
1994, Blanckenhorn ef al. 1999). La vartanza genética es eliminada mas rapidamente
en aquellas poblaciones en las que la seleccion actia de manera mas intensa (Roff
1998). No obstante, la intensidad de la seleccién sexual puede ser afectada a su vez
por factores como la cantidad de variacion fenotipica de cada poblacion (Fairbaim
1990, Blanckenhorn.er al.. 1999), la proporcion sexual (Amgvist 1992, v la variacion
temporal en las presiones selectivas asociada a un moderado flujo génico. que

restituya la variacion genética eliminada por la seleccion natural (Felsestein 1976,

(3%}



Hedrick e af. 1976, Endler 1977, Hedrick 1978). En todo caso, 1a seleccion sexual
puede ser un factor de diferenciacidn fenotipica. En cste trabajo se analiza su accidn
sobre ¢l tamadio corporal en nueve poblaciones del chapulin Sphenarium
purpurascens y se explora su impacto como factor de diferenciacién sexual en estas
poblaciones. Se esperaria que las poblaciones en las que la seleccidn sexual ha
actuado més intensamente mostraran los niveles de dimorfismo sexual mas grandes,
Sphenarium purpurascens es una especie sexualmente dimérfica; las hembras
tienen el térax mas ancho que los machos, mientras que el primer y segundo fémures
de los machos son mids anchos que los de las hembras. La conducta de apareamiento
de los machos se inicia con la monta e intento de c¢épula con una hembra. Las
hembras generalmente rechazan los intentos de cGpula de los machos, 12 cépula tiene
una duracién promedio de 5.5 hrs. Los organismos de ambos sexos se pueden aparear
en miiltiples ocasiones durante su vida. Después de la cépula los machos de §.
purpurascens exhiben una conducta de resguardo postedpula, en la que el macho
puede permanecer montado sobre 1a hembra hasta 19 dias. La duracion del resguardo
esta relacionada con el tamafio de los organismos, los machos més grandes
resguardan a las hembras por mas tiempo (dat. no public.). Las hembras séto
ovipositan unz vez en su vida y después mueren (Cueva del Castillo ef af. 1999), La
longevidad promedio en el drea del pedregal de San Angel es de 28.58 dias; E.E. =
0.524, La especie es univoltina y tiene una amplia distribucién en el centro y el sur de

México durante la época de lluvias (Kevan 1977).



Materiales y método

En ¢l otofio de 1998 se colectaron organismos adulios de Sphenarium purpurascens
en 9 localidades del centro de México. Las colectas se realizaron entre el 5 de
noviembre y el 19 de diciembre de 1998. Ocho de las nueve poblaciones muestreadas
fueron dreas de cultivo distribuidas de la siguiente manera: dos correspondientes al
estado de Tlaxcala, dos en ¢l estado de Puebla, dos en el estado de Oraxaca, una en el
Estado de México, una en Morelos, y la poblacidn de la Reserva Ecolégica del
Pedregal de San Angel cn el D.F. En cada poblacion se colectaron los organismos con
el mismo criterio de muestreo: tres personas caminando sobre transectos de 30 m de
longitud y a una distancia aproximada de 4 metros eatre si, registraron y colectaron
todos los organismos adultos de ambos sexos que encontraban a su paso, lanto
apareados como solitarios. La duracién de las colectas fue de aproximadamente 1.5
hrs. en cada poblacién y 8 de 1as 9 colectus fueron realizadas entre Ias 15 y 17 hrs. La
colecta de la poblacidn de Nepantla (Morelos) se realizé a las 11 hrs. Durante la
colecta cada parcja era depositada en una bolsa de plastico, mientras que los
organismos solitarios eran depositados en una sola bolsa. Una vez en el laboratorio a
tos organismos de ambos sexos, apareados y solitarios, se les midié con un vernier
{Mitutoyo Corp. Japon) el ancho y largo del térax, 1a longitud del fémur [11, y el
ancho del fémur 1. En estudios previos se ha delerminado que ¢stos atributos estin
relacionados con el éxito de apareamiento de los machos (ver Cueva del Castilio y

- Niinez-Farfin 1999).. - - -



Estimacion de los gradientes de seleccion.— A partir de los datos de los organismos
colectados libres y apareados, mediante analisis puntuales {cross-sectional analysis;
Lande y Arnold 1983, Endler 1986) se estimo ¢l efecto de la seleccin sexual sobre el
tamaiio corporal de los machos de S. purpurascens en las poblaciones analizadas. Un
estudio de €xito de apareamiento durante toda la temporada de apareamiento sicmpre
es to ideal, pero esta aproximacion no es logisticamente factible cuando se estudian
poblaciones distantes entre si. El éxito de aparcamicnto de un organismo fue definido
como | cuande un macho se encontraba apareando 6 0 cuando fue encontrado
solitario. Este eriterio se ha sido utilizado en otros estudios (Jones y Culver 1988,
Arngvist 1992, Fairbairn y Preziosi 1994, Blanckenhorn ef al. 1999) y tiene ¢l
supuesto fundamental de considerar que la muestra colectada es representativa de la
relacidn entre el fenotipo de los organismos y su éxito de apareamiento a lo largo de
toda su vida reproductiva. En el caso de S. purpurascens esle supuesto pucde ser
vilido debido a que 1a copula es prolongada (5.5 hrs.)y la asociacién postcpula se
pueden profongar por 19 dias (Cueva del Castillo ef af. 1999). Se utilizaron dos
pardmetros para estimar 1a seleccién natural sobre los atributos analizados.
Primeramenic, el modo, intensidad y direccion de ta seleccidn sobre la variacién
fenotipica se estimo6 medianie un anélisis de regresion maltiple (Lande y Amold
1983). El andlisis de seleccidn consta de un compoenente lineal {coeficientes ;) y uno
cuadritico (coeficiente estabilizador/diversificador; y; y correlativo; v;) de la
adecuacion relativa {w;) como funcién de los atributos que se analizan y consideran
blanco de ta seleccidn. En este caso, para resumur la variacién en el tamaio corporal

de los machos, se realizé un andlisis de componentes principates (CP) sobre las



caracteristicas medidas en los machos. Para et andlisis de seleccién se utilizaron los
“scores” del primer y segundo componente principal (Tabla 1). En conjunto ambos
explicaren el 91.23 % de Iz varianza en el tamaio corporal de los machos. EL C.P. 1
es un indice de! tamafio general de un organismo, mientras que el C.P. 2 puede ser
considerado como el tamafio relativo del fémur [ (Cueva del Castillo y Nufiez-Farfén
1999). El éxito de aparcamiento relativo se estimé por separado para cada poblacidn a
partir de Wy#W , donde W, es el éxito en el apareamiento de un macho (16 0) y W es
el niimero promedio de apareamicnlos en una poblacion. El modelo general de
seleccidn sobre todas las poblaciones se estimé utilizando un ANDECOVA con ia
finalidad de determinar si los gradientes de seleccion (pendientes) diferian en su
intensidad (Sokal y Rohlf 1995) entre poblaciones. Después de realizar el andlisis
global de seleccién sc analizaron todos los gradientes de seleccién (pendientes) por
pares de poblaciones mediante ANDECQVASs (ver Sokal y Rohlf 1995) para
determinar en cuales de ellas la magnitud de la seleccién difirié. Asi, por ejemplo, se
comparé ¢l gradiente de seleccién de la poblacién del Pedregal de San Angel con ¢l
gradiente de Puebla, ¢l de Oaxaca, etc. Posteriormente, sobre los atributos ¢n los que
se detecto la accién de la seleccién natural, sc estimo la intensidad de 1a seleccidn, 4,
¢s el diferencial de seleccién estandarizado y describe él cambié en la media de un
atributo después del evento selectivo, en términos de desviaciones estindar, y se

estima por la ecuacion

X.-X

i=—F—

e
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Donde X. es el valor promedio del atributo después del evento selectivo, X. cs el

valor promedio del alributo antes del evento selectivo y Jr. es la desviacion estindar
del atributo antes del evento selectivo (Endler 1986).

Proporcion sexual de las poblaciones colectadas.— Dado que 1a proporcidn sexual
{n® de machos: n* de hembras) puede afectar la magnitugd de las presionces selectivas,
s¢ estimd, en cada una de {as poblaciones si, existieron desviaciones significativas en
la proporeion sexual coln respecto a una relacidn esperada de un macho por hembra

mediante pruebas de X*(ver Sokal y Rohlf 1995},

Variacion geogrdfica en la magnitud del dimorfismo sexual.— Como resultado de la
accion de la seleccidn sexual, pueden existir diferencias cn ¢l tamano corporal y en la
magnitud del dimorfismo sexuval entre las poblaciones anatizadas. Por este motivo se
compararon los promedios de los cuatro atributos morfométricos de machos y
hembras de las nueve peblaciones analizadas mediante un andlisis multivariado de
varianza (AMDEVA). Debido a que las relaciones alomélricas se modifican
exponencialmente conforme se incrementa el tamafio corporal, antes de realizar €l
AMDEVA sobre las caracteristicas morfométricas, estas fucron transfurmadas
utilizado logaritmos naturales. Posleriormente se realizaron andlisis de varianza
univariados (ANDEVAs) sobre 1os atributos morfolégicos para determinar cuales de
eltos eran significativos. Si la seleccidn sexual ha actuado sobre las estructuras
analizadas, las diferencias morfoldgicas entre machos y hembras deberian ser
mayores en aquellos atributos que estuvieran relacionados con el ¢xito de

apareamiento. En los casos en que las estructuras son mds grandes en los machos se



esperatia que las diferencias se incrementaran en las poblaciones en las que el tamano
de los organismos fuera mayor (hiperalometria), mieniras que cuando las estructuras
son mayores en las hembras se espera el efeclo contrario (hipoalometria) (Fairbairn y

Preziosi 1994).

Relacion entre la magnitud del dimorfismo sexual y ln intensidad de la seleccién
sexual — La seleccién sexual genera diferencias fenotipicas entre los sexos. Por este
motivo se realizaron regresiones entre los gradientes de seleccion y las diferencias en
los promedios de los atributos de machos y hembras que resultaron significativos en
el anilisis de variacion geogrifica. Estos andlisis se rcalizaren sobre los atributos
estandarizados(} =0; §%=1). La estandarizacién se realiz6 por separado para cada
poblacidn. Al quedar todas las poblaciones acotadas a media 0 y varianza 1 se
etiminan las diferencias interpoblacionales que se pudieran deber & tactores
ambientales, y esto hace posible comparar directamente los cambios en el promedio
de los atributos que se pueden atribuir a la seleccidn sexual. Otra consecuencia de la
seleccidn natural es la erosién de la variacién fenotipica que tiene base genética, por
lo que se esperaria que, en aquellas poblaciones en las que la seleccién ha operado
mas intensamente fa varianza fenotipica de los caracteres bajo seleccidn fuera menor,
que en aquellas que han tenido presiones selectivas menores. Por este motivo también
sc realizaron regresiones entre fos gradientes de seleccidn y la varianza fenotipica de
las poblaciones. Esperandose que los menores niveles de variacion fenotipica se

encontraran asociados a los gradientes de seleccion més elevados.



Resultados

Estimacion de lus gradientes de seleccion.— En todas las poblaciones dinicamente
resultd significativn; el componente lineal del anilisis seleccién () sobre el tamafie
corporal de los machos (C.P. 1, Tabla 2). Asimismo, se encontraron diferencias en el
tamaiio corporal entre las poblaciones y en la magnitud de la seleccién sobre el
lamafio corporal (interaccion poblicién x tamafio corporal) (Tabla 3a, Fig. 1). Sin
embirgo, al comparar todas las poblaciones entre si, inicamente la muestra colectada
en ¢l km 133 de la carretera México- Oaxaca difirid de Jas demés poblaciones, con
excepeion de la muestra de Morelos (Nepantla) (Tabla 3b).

Los resultados del andlisis multivariado de la seleccidn fueron corroborados por el
estimador de la intensidad de selcecidn, i. La intenstdad de la seleccidn en el tamado
corporal fue significativa para las muestras de todas las poblaciones analizadas (Tabla

2).

Proporcion sexual de las poblaciones colectadas.—— De las nueve poblaciones
estudiadas tres localidades, Techachalco (Tlaxcala), Oaxaca (km 133) y Pedregal de
San Angel mostraron desviaciones significativas en la proporcién sexual hacia los
machos. Ef miximo sesgo en la proporcion sexual correspondid a la muestea del

Pedregal de San Angel (Tabla 4).

Variacion geogrdfica en lu magnitud del dimorfismo sexual — Fl anilisis

multivariado de varianza {AMDEVA) de los cuatro atributos morfol6gicos medidos,



indicé la existencia de dimorfismo sexual (Lambda de Wilks = 0.146; Fy,,
y29=1350.006; P< (L.O0D1), diferencias interpoblacionales en el tamaiio corporal
(Lambda de Wilks = 0.486; Fg2, 426y = 22.974; P< 0.0001), y diferencias en 1a
magnitud del dimorfismo entre poblaciones (Interaccién poblacién x sexo) (Lambda
de Wilks = 0.879; Fi32, yzs) = 3.780; P< 0.0001). Los andlisis de varianza univariados
indicaron que las diferencias interpoblacionales en el dimor{ismo sexual fueron
generadas por el ancho del fémur I, la longitud del fémur III y la longitud del torax

(Tabla S; Fig. 2a, b, <).

Relacion entre la magnitud del dimorfismo sexual y la intensidad de la seleccion
sexual— Los andlisis de regresién no revelaron una asoctacion significativa entre los
gradientes de seleccion y 12 magnitud del dimorfismo sexual en los tres atributos del
tamafio corporal: fémur Il , ancho del fémur 1 y longitud del térax. Tampoco se
encontrd relacidn entre los gradientes de seleccidn y los niveles de variacién de estos

atributos (Fig. 3).

Discusién

Los resultados de este estudid indican que el éxito de apareamiento de los machos de
S. purpurascens estuvo relacionado con su tamaRo corporal en todas las poblaciones
analizadas. La seleccion sexuai operd del mismo modo en las nueve poblaciones,

aunque vari6 en su intensidad. Se esperaba que en aquellas poblaciones en las que la

proporcidn sexual se desviara significativamente hacia los machos mostraran



intensidades de seleccion mis altas (Crespi 1989). Sin embargo, de las tres
poblaciones de S, purpurascens que tuvieron sesgos en la proporcién sexual sélo la
muestra colectada en el estado de Qaxaca (km 133) tuvo una intensidad de seleccidn
superior a las demds poblaciones y contrario a io esperado, mosird el menor sesgo en
la proporcién sexual. Dado que el criterio de muestree de los chapulines fue el mismo
en todas las poblaciones, los sesgos que resultaron significativos en la proporcidn
sexual podrian indicar: (1) que la protandria podria ser un atributo compartido por
varias poblaciones y de ser asi, (2) pueden existir diferencias interpoblacionales cn ¢l
inicio y término de la temporada de aparcamicnto. Cuando se realizaron las colectas
atgunas poblaciones pudieron encontrase en el momente en que fa proporcion sexual
estaba sesgada hacia los machos y otras podrian haber alcanzado la relacién de un
macho por hembra. En este sentido, unas poblaciones que fucron muestreadas en un
mismo dia tuvieron sesgos en la proporci6n scxual, mientras que otras no (ver tabla
4}. Asimismo, si €] tamafio promedio de los organismos reclutados cambia conforme
avanza la temporada de apar¢amiento en todas las poblaciones, como ocutre en el
Pedregal de San Angel (Cueva del Castillo y Ninez - Farfin 1999), parte de las
diferencias interpoblaciones en el tarmaio corporat podrian deberse al haber
muesirezda dichas poblaciones en diferentes elapas de su temporada de apareamiento.
El tamaiio corporal en esta especie ¢s afectado en gran medida por la cantidad de
alimento que consume un organismo (Cap 5) y las diferencias interpoblacionales
también podrian estar relacionadas con diferencias geograficas en la calidad y/o
disponibilidad dei alimento (ver Wall y Begon 1987).

La variacién geografica en atributos de los organismos ha sido demostrada en
numerosas especies animales (Mayr 1963) y pucde ser el resultado del aislamiento



genélico, seleccidn natural y/o la deriva génica, por lo que no toda la diferenciacién
interpoblacional en la magnitud del dimorfismo sexual en S. purpurascens se puede
atribuir a factores ambientales. De los cuatro atributos medidos a machos y hembras,
tres (fa longitud del fémur I11, el ancho del fémur [ y la Jongitud del térax) mostraron
diferencias en la magnitud del dimorfismo a nive! interpoblacional (interaccion
poblacién * sexo), mientras que el nivel del dimorfismo en el ancho del tdrax se
mantuvo constante en las nueve poblaciones analizadas. Los machoes tieren tos
fémures 1y Ill méds grandes que las hembras, mientras que esla relacidn se invierte en
el caso de la longitud del térax. En las poblaciones donde existen los organismos mis
grandes las diferencias entre los machos y las hembras se incrementan para el caso de
los fémures y se reducen para la longitud del térax. La direccjc}n en la que ocurren
estos cambios es acorde con los patrones morfologicos que se esperarian por
seleccidn sexual, Estas relaciones hiper e hipoalomélricas podrian asociarse con
diferencias en las presiones de seleccidn sexual actuando entre las poblaciones
(Fairbairn y Preziosi 1994). La longitud del fémur [I1 y el ancho del érax son
indicadores del tamafio general en ambos sexos, mientras que el fémur I esta
estrechamente relacionado con el combate entre machos y.la monta de las hembras
(Cueva del Castillo et a{.1999). Por otro lado, 1a interaccidn entre el sexo y las
poblaciones para el caso del ancho del térax no fue significativa, sugiriendo que las
diferencias interpoblacionales en este atributo se pueden atribuir a factores
alométricos (ver Leutenegger 1978, Cheveraud erf al. 1985).

La-seleccién natural puede cambiar la media y la varianza de los atributos
bajo seieccidn (Grant y Price 1981, Endler 1986). Por este motivo, se ha considerado
que aquellas poblaciones en las que la seleccidn sexuval ha actuado mds intensamente-
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podrian mosirar niveles de dimorfismo sexuval mis grandes y menores niveles de
varianza fenotipica, en comparacién con aquellas en las que la seleccién no ha
actuado o lo ha hecho con menor intensidad. Asi, por un lado, se esperaba que la
longitud del fémur [T y el ancho del fémur I fueran comparativamente més grandes
cn las poblaciones con presiones selectivas mds altas, mientras que por resultado de
estas mismas presiones, las diferencias en la longitud de torax; gue es mis ;grunde en
las hembras, se redujeran. Los niveles de dimorfismo y variacién en las longitudes
del fémur 1H y del térax son sugerentes. El no detectar una relacién eatre el
dimorfismo sexual y la varianza fenotipica con los gradientes de seleccion
poblacionales podria ser ¢l resultado de terer tamadios de muestra insuficientes. Seria
necesario un tamano de muestra de 20 poblaciones para detectar diferencias en la
magnilud del dimorfismo sexual y los gradientes de seleccidn para el caso de la
longitud del fémur I, micniras que para la varianza serfan necesarias 9.31
poblaciones. Para los mismos parimetros de la longitud del térax, serian necesarias
15 y 64 poblacioncs respectivamente.

En todo caso se necesita una mayor cantidad de trabajo empirico para
comprender las causas de las diferencias en la magnitud del dimorfismo sexual eatre
las poblaciones de csta especie, asi como un andlisis genético para poder separar ¢l
efecto de la seleccion sexual del de otras fuerzas evolutivas (i.e. deriva génica;
migracion) que pueden afectar la diferenciacién interpoblacional en los atributos

{enotipicos de estos organismos.
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‘Tabla 1. Analisis de compenentes principales de cuatro atributos
morfométricos de los machos de §. purpurascens colectados en

nueve poblaciones del centro de México.

Variable CP.1 CP.2
Ancho del trax 0.514 -0.118
Longitud del térax 0.499 -0.533
Ancho del fémur [ 0.482 0.852
Longitud del fémur 11 0.503 -0.141
Eigen Valor 3.346 0.303
Varianza explicada (%) 83.654 7.573




Tabla 2. Gradientes de seleccion lineal (3) ¢ intensidades de seleccion (i) para el tamado carporal (C.P.

1} en los machos de S. purpurascens de nucve poblaciones del eeniro de México. El gradiente de

seleccidn direccional €5 la 1asa de cambio en adecuacidn (Exito de aparcamiento) por una desvizcidn

estdndar del atributo bajo seleccidn y 1u intensidad de seleccidn es €l cambié cn la media del atributo

después del evento selectivo.

Poblacion B(C.P.1) EE. gl P i t P
Oaxaca (Qaxaca) 0,547 0217 70 004 0.39] 2379 no20
Km 133 México — Qaxaca (Qaxaca) 1800 0531 50 (r0OO1 0.710 3386 0.001
Pucbla (Pucbla) 0911 0407 26 0034  (0.755 2,240 0.034
Cholula (Puebla) 0197 0139 64 .05 0.149 2566  0.012
Atotonilco (Tlaxcala) 0,254 0121 R0 0.040 1.196 2.088 0.040
Techachalco (Tlaxcala) 0.472  0.105 68 <0001 0.501 4474 <000
Nepantla (Morelos) 0.789  0.285 20 0012 0387 2761 D012
Otumba (Edo. de México) 0.445  0.180 40 0044 0324 2397 0021
Pedregal de San Angel (D.F} (1.481 0.121 98  0.001 .543 4.043 <0001




Tabla 3a. ANDECOVA del modelo de seieccidn sobre el tamaiio corporal de los
machos de S. purpurascens. Se presentan inicamente los componentes lineales del

analisis de seleccion para las nueve poblaciones estudiadas del centro de México.

Fuente gl. S.C C.M. F P
Poblacion 8 25.745 3.218 2.495 0011
Tamano corporal (C.P. 1} l 60596  60.596 46988  <0.001
Fémur [ (C.P. 2) 1 1.307 i.307 1.013 0.314
Tamaio corporal x poblacién 8 23.700 2.962 2,297 0.020
Fémur I x poblacién 8 15.828 2.353 1.825 0.070
Error 505  651.240 1.289

Tabla 3b. Comparacidn de los gradientes de seleccidn poblacionales de S.
purpurascens. Unicamente se muesiran los resultados de las poblaciones que

difiricron entre si.

Poblacidnes F gl P
Oaxaca (km 133) -Oaxaca (Oaxaca) 5.261 1,120  0.0234
Oaxaca (km 133) - Puebla (Puebla) 16.064 1,76 <(1.0001
Oaxaca (km 133} - Cholula (Puebla) 10734 1,114 0.0014
Qaxaca (km 133) - Atotonilcoco (Tlaxcala) 12.405 L, 130  0.0006
Oaxaca (km 133) -Techachalco (Tlaxcala) 25.605 1,118  0.0001
Oaxaca (km 133) - Otumba (Edo. de México) 6.702 1, 88 0.0113

Oaxaca (km 133) - Pedregal de San Angel {(D.F.) 7.410 1,148  0.0073

ESTA TRO® MO DERE
SAUR Gk La wiBLIBTECA



Tabla 4. Proporcidn sexual para nueve poblaciones de 5. purpurascens del ceatto de México. El nimero de

machos y hembras de cada poblacién se compararon conlra una proporcion esperada {:1 macho por hembra

(gl=1)

Poblacién No. Machos  No. Hembras x° 4 Fecha de colecta
Qaxaca (Oaxaca) 72 7 0.168 >(.05 28/11/98
km 133 México — Oaxaca {Oaxaca) 52 k]| . 5.313 0.021 28/11/98
Puebla (Pucbla) 28 29 0.018 >(LU5 0712198
Cholula (Puebla) 66 54 1.200 >0.05 12/12/98
Atotonilco (Tlaxcala) 82 75 0312 005 141198
Techachalco (Tlaxcala) 70 28 18.000  <0.001 14/11/98
Nepantla (Morelos) 22 16 0.947 >(.05 a5/11/98
Otumba (Edo. de México) 40 33 0.500 >3 19/12/98

Pedregal de San Angel (D.F) 97 38 27.564 <001 01198
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Tabla 5a. ANDEVA de la lengitud del Fémur 111 entre sexos y poblaciones

de S. purpurascens

Fuente gl S.C C.M. F P
Poblacion 8 2.449 0.306 21.866 <0.0001
Sexo 1 0.110 0.110 7857 00116
Poblacién x Sexo 8 0.112 0014 1707 0.0163
Error 926 7.733 0.008

Tabla 5h. ANDEVA def ancho del Fémur [ entre sexos y poblaciones de S.

purpurascens.

Fuente gl S.C CM. F p
Poblacién 8 6.487 0810 11947 0.001
Sexo 1 32,515 32515 479.042 <0.0001
Poblacién x Sexo 8 0.543 0.067 3816 0.0002
Error 926 16.470  0.017

Tabla 5c. ANDEVA de la longitud del térax entre sexos y poblaciones de §.

PLrpurascens.

Fuente gl S.C C.M. F P
Poblacién 8 3.098 G387 15567 (0.0004
Sexo 1 2.004 2.004 80.562 <0.00M
Poblacién x Sexo 8 0.199 0025 1997 0.043
Error 926 11.531 0.013
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Exito de apareamiento relativo

Choblula (Puctia)

pA]

05

00
30 25 20 <15 <10 05 00 05 10 15 20

Nepantta (Morelos)

20

00

0.0 0.5 L0 .5 0

Pedregal de San A ngel (D.F.)

30
- e & &0 EnomemmeErer o

257

21

0.57

ao
4.0 -3.5 30 25 20 15 -1005 00 0S5 10 L5 20

Tamaiio Corporal (C.P. 1)

Fig. 1. Continda.



Exito de apareamiento relativo
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Discusién general

En este trabajo se analizé la accion de la seleccidn sexual sobre el tamaio corporal y la
protandria (i.e., los machos emergen o alcanzan la madurez sexual antes que las hembras)
(Thornhill y Alcock 1983). Ambos atributos son blanco de la seleccidn, siendo favorecidos
los machos mds grandes y protdndricos. La seleccién también actué sobre ¢l momento de la
maduracién sexual de las hembras de la especie. Cuando se consider6 el éxito de
apareatniento de tas hembras en funcién del dia de su maduracién sexual se encontré que
{as hembras que maduraron a mediados de la temporada de apargamiento luvieron mayores
posibilidades de aparearse. Este resultado es acorde con los modelos que explican el
mantenimiento de {a protandria en una poblacién. Mientras los machos son favorecidos al
madurar antes que las hembras, las hembras incrementan sus posibilidades de aparearse si
maduran después de ellos (Iwasa et al. 1983, Zonneveld y Metz 1991). Sin embargo,
cuando se consideran las diferencias en el tamafio corporal de las hembras (diferencias en
fecundidad); las hembras m4s grandes y aquéllas que maduraron al principio de la
temporada de reproduccién tuvieron el mayor nimero de apareamientos. Si las hembras
reciben beneficios en su adecuacion por tener miltiples apareamientos la protandria
también podria mantenerse en la poblacién ya que, a diferencia de los machos, el madurar
tempranamente y el lener un gran tamafo no incrementa sinérgicamente el nimero de
aparcamientos que puede captar una hembra, mientras que si lo hace en los machos.
Ademds, es necesario recordar que la varianza en el éxito reproductive de los machos €s
mayor que en las hembras. En el caso de la poblacion estudiada la fecundidad de las

hembras oscila entre 2 y 49 huevos (Cueva del Castillo er al 1999), mientras que los
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machos podrian alcanzar un maximo de 49 hijos por cada apareamiento que realizan o no
obtener ninguno.

Para que un chapulin alcance el maximo éxito en el apareamiento deberia llegar a fa
madurez sexual al prircipio de la temporada de reproduccion y alcanzar un gran tamaiio.
Esto se podria tograr (i) naciendo antes que otros organismos de la poblacién, (ii)
desarrellindose mas rdpido que otros organismos de su poblacién y (iii) alcanzando la
madurez sexual con un gran tamario corporal.

Al analizar el efecto del componente genélico y ambiental sobre la eclosion de los
huevas, el tamafio corporal y el tiempo invertido en el crecimicnto se encontrd que: (i) La
eclosion de los huevos resulté sincrénica, lo cual sugiere que estos responden a un mismo
umbral de humedad. Sin embargo, existi6 variacién entre las ovotecas de las diferentes
madres en el tiempo promedio en el que ocurre la eclosién de sus huevos. Esto podria
Sugerir que exisle varianza genélica sebre este atributo. El mantenimiento de la varianza
genética en e umbral de eclosién se podria explicar por la variacién de las presiones
selectivas sobre =l momento de 1a eclosidn; resultado de las fuctuaciones interanuales en el
comienzo, duracién ¢ intensidad de la temporada de Huvias. (ii) Los resultados de los
anilisis de plasticidad fenotipica indicaron que no hubo ningin efecto ni genético ni
ambiental (consumo de alimento) en la duracién del desarroilo de los chapulines. Mientras
que el tamano corporal (iii) sélo fue afectado por las diferencias interindividuales en el
consumo del alimento, alcanzando un mayor tamafio aquellos organismos que comieron
mis. Este conjunto de evidencias sugiere que la respuesta evolutiva a la seleccién sexual
sobre el tamaiio corporal y el dia de maduracién sexual en la poblacién de S. purpurascens
del Pedregal de San Angel podria ser muy limitada o no existir. No obstante, es necesario

considerar que el tamafio de muestra utilizado en los anilisis de plasticidad fenotipica fue
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pequeiio (n = 42) debido a una alta menalidad en los huevos y en las primeras etapas
ninfales.

A pesar de que el tamaiio corporal es afectado por la cantidad de alimento que
consume un organismo, al analizar varias poblaciones de S. purpurascens, en todas se
detecto la accion de la seleccion sexual y diferencias en la magnitud del dimorfismo sexual
en ¢l tamafio corporal. Las diferencias fenotipicas en el tamafio corporal poedrian ser el
resultado de la accion de la seleccion sexual (Darwin 1859, Fairbairn 1990), por lo que se
mantiene abierta la posibilidad de que en las poblaciones de esta especie éste ocurriendo
una respuesta evelutiva a la seleccidn, que puede estar contribuyendo a la diferenciacién
interpoblacional.

El tamafio corporal también puede ser blanco de la seleccién natural, por lo que se
esperaria que caracteristicas como el niimero de mudas y ¢l tiempo total de desarrollo
cambiaran dependiendo de las condiciones ambientales a las que se enfrenten las
poblaciones de esta especie. Queda por analizar si la protandria es una caracteristica de S.
purpurascens, o si solo ocurre en una o algunas poblaciones. La protandria podria ser
resultado de que algunas hembras sesgaran ia proporcion sexual de su progenie hacia los
machos para incrementar su €xito de aparcamiento, Actualmente esta posibilidad se esta
analizando.

La seleccién sexual puede ocurrir antes, durante y/o después de ta copula, y moldear
diferentes atributos de hembras y machos. En esta especie la seleccién sexual podria actuar
después de la copula. La conducta de resguardo podria ser un mecanismo para evitar la
competencia espermatica, desde la perspectiva de los machos, o bien podria ser un
mecanismo de cuidado paterno. Durante el resguardo los machos copulan ¢on las hembras

en varias ocasiones, pot lo cual, podrian estar donando recursos que podrian ser utilizados
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por las hembras para el desarrollo de sus huevos (Friedel y Guillot 1976, 1977, Boggs v
Gilbert 1979). Actualmente se realizan experimentos para determinar si ambos escenarios
ocurren. También es posible que los resguardos tan prolongados en S. purpurascens
permitan el estudio de posibles conflictos de intereses enfre los sexos, ya que la duracién
dei resguardo que le convenga a un macho no tiene por que ser €l que e convenga a una
hembra (en este sentido, se ha observado que en ocasiones las asociaciones las termina la
hembra y en otras los machos) {(Arnqvist 1992a).

Conductas como la selectividad de las hembras o la duracién del resguarde podrian
ser afectadas por fluctuaciones en la proporcidn sexual asociadas a !a protandria (Amqvist
1992b). Este podria ser otro factor que permitiera el mantenimiento de la variacion
fenotipica en la poblacidn de estudio y es un aspecto del sistema de apareamiento que
espera para ser analizado en ¢! future.

En el pais se encuentran representados una gran cantidad de grupos de acrididos de
origen holartico y tropical. Esto hace posible realizar estudios comparativos sobre la
evolucién de los sistemas de apareamiento de este grupo de insectos. Una caracteristica que
aparentemente comparten los acrididos originarios del neotrépico es la ausencia del canto
(Riede 1987). ; Es una caracteristica ancestral o derivada? ; Por qué los machos no cantan
para atraer a su pareja? ; Las probabilidades de encuentro entre los sexos son tan altas que
no es rentable 1a inversion en el canto? (El riesgo de depredacion es extremadamente alto y
esto fo hace incosteable? ;El azar?, es posible que el canto se pudiera perder por la accion
de la deriva génica.

Los trabajos encaminados al estudio de Ia biologia reproductiva de los insectos
permiten comprender el contexto evolutiva de los mecanismos que han moldeado la

conducta y la morfologia de ¢ste grupo de organismos. Este trabajo representa un paso en el
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conocimiento de los sistemas de apareamiento de los acrididos tropicales y lo que se espera
sea el punto de partida de una linea de investigacién en el pais. El continuar recabando esta
informacion nos permitira ampliar nuestros conocimientos sobre [a biclogia de un grupo de

inseclos que tiene una gran importancia en términos econdmicos y que ha sido poco

estudiado.
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