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SELECCION SEXUAL EN SPHENARIUMPURPURASCENS (ORTHOPTERA: 

PYRGOMORPHIDAE). 

Resumen.- Se midi6 en el campo la intensidad y modo de la selecci6n sexual actuando 

conjuntamenre sobre la fecha de madwaci6n sexual y el tamailo corporal en el chapulin poligamo y 

univoltino Sphenariumpurpuroscens. Los analisis estadisticos indicaron que las presiones 

relectivas favorecieron a 10s machos grandes ylo protindricos, 10s cuales alcanzaron el mayor Cxito 

de apareamiento. A su vez, la evidencia correlativa indico que la selection a c t h  simultineamente 

sobre la fecha de maduraci6n y el tamatio corporal. Asi, la selecci6n debena fonalecer la relacion 

entre un gran lama30 corporal y una fccha de maduracih lemprana. Una serie de eabajos te6ricos 

sugieren la cxistencia de una disyuntiva enve alcanzar un pan tamdo corporal y una fecha 

temprana de maduraci6n sexual en 10s insectos. Este trabajo no apoya la existencia de este tipo de 

disyvntiva. Recientemente una serie de estudios te6ricos y empiricos como el reponado aqui, 

sugieren que la disyuntiva enue alcanzar una maduraci6n temprana y alcaruar un gran tamaito no 

tiene necesariamente por que ocuwir, si la tasa de que crecimiento (Gecuentemente wnsiderada 

como constante) es afectada par factores ambientales y gentticos. 

Absrrocf.-Was measured in the field the intensity and mode (LC., directional, stabilizing) 

of  sexual selection actingjointly on body size and time of  sexual maturity in the univoltine, 

polygamous, grasshopper Sphenarium purpurascens. Statistical analyses indicated that 

selection favored large andlor protandrous males in terms of a high mating success. At the 

same time, evidence o f  correlational selection acting sitnultaneously on body size and time 

to sexual maturity was found. Thus, selection should strengthen the relationship between 

body size and the time o f  sexual maturity. Theoretical work.suggest the existence o f 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. 



lotroduccioo general 

La teoria de la selection sexual ha sido propuesta para explicar las estructuras epigalnicas 

de 10s machos de muchas especies animales (Darwin 1859). Este proceso se origina a pa~tir 

de 10s diferentes costos energkticos que implica la produccibn de 10s gametos para cada 

sexo y la imposition de diferentes limites a su kxito reproductivo (Trivers 19721. Los 

machos invierten menos recursos en la production de una celula sexual, mientras que las 

hemhras invierten una considerable cantidad de recursos para la fomacion de un ovulo yen 

el aprovisionamiento del cigoto una vez que el ovulo es fecundado. De esta forthha el exito 

reproductivo de 10s machos no depende de su capacidad para producir cklulas sesuales. 

sino de su habilidad para fecundar 10s huevos con estas celulas. En contraste. el exito 

reproductivo de las hembras esta limitado por su capacidad de producir hue\.os \.iables para 

ser fertilizados. Como resultado de estas diferencias la selecci6n sexual puede actuar 

intersexual (eleccion de pareja) e intrasexualmente (Darwin 1871). La seleccio~i intrasexual 

consiste en la competencia entre 10s miembros de un mismo sexo, tipicamente 10s machos, 

por el acceso a las hembras. La competencia entre 10s machos por el acceso a las henihras 

es co~iiitn en la naturaleza (Eberhart 1982, Otrnnen 1983, Faber y Baylis 1993). Las 

lhembras al aparearse con 10s vencedores de las contiendas entre 10s machos o por elegir 

activa~nente a su pareja, pueden obtener recursos que pueden utilizar para producir huevos 

o para la crianza de su progenie (Trivers 1972, Gwynne 1982, Cordero 19951 y o 

beneficios seneticos, si 10s atributos que seleccionan son heredahles (Charlrsworth 1987. 

Macias Garcia 1993). 



Tanto la seleccion intersexual como la intrasexual pueden explicar el origen asi 

como el mantenimientn de atributos como ornamentos y armas (Eberhart 1982, Otronen 

1983, Faber y Baylis 1993). patmnes de coloration (Endler 1980), tamaAo corporal (Siva- 

Jothy 1987, Wedell y Sandber 1995) o diferencias en las fecha de maduracion sexual de 

machos y hembras (Thornhill y Alcock 1983). 

Debido a la diversidad de sus sistemas de apareaniiento y a su abundancia, 10s 

insectos facilitan el estudio de 10s mecanismos de seleccion sexual. En este trabajo se 

analiw la accion de la seleccion natural sobre el tamaiio corporal y la protandria (i.e., el 

hecho de que 10s machos emergen o alcanzan la madurez sexual antes que las hembras; 

Thomhill y Alcock 1983) en el chapulin Sphenariumpurpurascenr. En 10s insectos 10s 

individuos de mayor tamatio frecuentemente alcanzan el mayor dxito en el apareamiento. 

Esto se puede deber a la competencia entre machos (Johnson 1982, McCauley y Wade 

1978, Siva-Jothy 1987, Otronen 1988) o a la elecci6n de pareja por parte de las hembras 

(Capone 1995. Moore 1994, Simmons 1987). Asimismo, la protandria tambitn puede ser el 

resultado evolutivn de la competencia entre machos por el acceso a las hembras, ya que 10s 

n~achos que maduran antes que el promedio de la poblacion pueden potencialmente 

alcanzar un mayor n h e r o  de apareamientos (Hasting 1989, Thornhill y Alcock 1983, 

Wang er a1 1990, Wicklund y Fagertrom 1977, Wicklund y Solbreck 1982). El tener un 

gran tamaAo corporal y el ser protandrico pueden ser atributos adaptativos para 10s machos, 

sin embargo, se consideraba que a~nbos atributos podrian ser ~nutuarnente excluyentes. Se 

planteaba que un macho s61o podria madurar al principio de la temporada de apareamiento 

a costa de reducir su tiempo de desarrollo y alcanzar un menor tamatio (Ihonihill y Alcock 

1983). En este trabajo se analiza el valor adaptativo de ambos caracteres para 10s machos de 



S. purpsroscens y se plantea la posibilidad de que la protandria pueda ser una caracteristica 

adaptativa tatnbien para las hembras. 

Cada capitulo de este trabajo explora im aspect0 particular del sistetna de apareamiento de 

S/~henariu~nprt,pr~r-nscens, asi como sus implicaciones evolutivas. En el primero sr 

expolien 10s antecederites sobre la conducta repmductiva del chapulin Sphenarium 

p r ~ r p u r ~ ! ~ e n r .  En lor acrididos 10s estudios sobre seleccioo sexual se han centrado en el 

estudio de las seilales auditivas involucradas en la localizacion, identification y el cortejo 

de la pareja (Whitman 1990). Sin embargo, varios acrididos no tierien la capacidad de 

cantar. En estos grupos 10s rnecanismos de cortejo han sido poco estudiados (Riede 1987). 

En 10s chapulines de las subfamilias Cyrtacanthacrininae y Ronlelinae y de la farnilia 

Pyrgoniorphidae 10s machos acosan a las hembras intentando aparearse con ellas. Las 

hembras responden a 10s intentos de copula realizando sacudidas para liberarse del macho 

(Otte 1970, Wltitman y O m k  1985, Wickler y Seibt 1985, Cueva del Castillo el a1 1999). 

En este capitulo se describe la corlducta de apareamiento del chapulitl y se exploran las 

i~nplicaciones del ta~iiailo corporal en la competencia entre machos y en el acceso a las 

hembras. TambiCn se analiza la relacion entre el lama60 de las hembras y su fecundidad y 

se plantea la posibilidad de la ocurrencia de protandria en la poblacion de estudio. 

En el capitulo 2 sr analiza el efecto del tamaiio coporal  y la fecha de maduraci6n sexual 

sobre el exito de apareamiento de 10s machos de S. purple-asce~is. Historicamente se ha 

considerado que la protandria puede ser adaptativa para 10s machos (Thornhill y Alcock 

1983); sin embargo, tambiCn podria ser el resultado de las presiones selectivas que 

favorecieran la eclosion tardia o periodos de desarrollo mas prolongados en las hembras. En 

el capitulo 3 se ezploran las posibles ventajas de la protandria en el exito de apareamiento 

de las hembras de S purparascens. Las hembras podrian reducir el riesgo de morir sin 



aparearsr si alcanzan la madurez sexual despues del pico de reclutamiento de 10s machos. 

niomento en el cual tienen la lllayor probabilidad de ser apareadas (Thomhill y Alcock 

1983. Zonneveld y Metz 1991). Tambien es posible que una hembra que madura despues 

del pico de reclutamiento de 10s machos pueda tener un mayor numero de machos entre 10s 

cuales elegir una parcja reproductiva (Wiley y Poston 1996). 

Se ha demostrado que el exito de apareamiento de un macho esta afectado por su 

tamafio corporal y el momento en el que alcanw la ~nadurez sexual. Sin embargo, para que 

exista respuesta evolutiva a la seleccion natural es necesario que 10s atributos sobre 10s que 

actlia tengan una base genetica. Si la varianza genetica de la poblacion se ha agotado o la 

interaccion entre el genotipo y el ambiente afecta una gran proportion de la expresion 

fenotipica. la respuesta evolutiva a la seleccion natural se reduciria. En el capitulo 4 se 

explora el impacto de dos factores ambientales en el desarrollo de 10s chapulines: la 

humedad y la cantidad de aliment0 que consumen. TambiCn se discuten las impticaciones 

evolutivas de la interaccion entre el genotipo de 10s organismos y el ambiente. 

Finalmrnte en el capitulo 5 re analiza e l  impacto de la seleccion sesual sobre el 

rarnafio corporal en varias poblaciones de S. purpurascens. Las presiones selectivas pueden 

cambiar espacial y temporalniente. Sphenarium purpurascens ofrece las condiciones 

idoneas para analizar el efecto de la seleccion sexual sobre varias poblaciones y sus 

repercusiones evolutivas, ya que esta especie tiene una extensa distribucion y es localrneotc 

abundante. La variation fenotipica podria diferir entre poblaciones por factores historicos. 

ambientales ylo por la magnitud de las presiones selectivas. En el caso de la seleccion 

sexual. esta puede incre~nentar la magnitud del dirnorfismo sexual en aquellas poblaciones 

sobre las que actua con inayor intensidad (Fairbairn y Prrziosi 1994). 
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The role of body size in mating success of 
Sphenarium purpurascens in Central Mexico 

R A U L  C U E V A  D E L  C A S T I L L O . '  J U A N  N U N E Z - F A R F A N '  and  

Z E N 6 N C A N 0 - S A N T A N A * 'Dcpsnrmeao de Eeologia Evolliva. Instituco dc Ecolopiz. UNAAI. 

Mexico: '~epunanlenlo de Riologia. Facuhud de Cicnciar. UNAM. Mexico 

Abstract. I. The effect o f  body size an the assomtivc mating and reproducti~'e 
bchaviour o f  the univoltinc grasshopper Sphcnnrium purpi8mrcnrr (Charpenricrj 
was studied i n  Central Mexico. 

2. Asranalive mating by size was observed i n  the field. E%,idence o f  positive 
assortative mating i n  relation to  body size was found i n  labontor). experiments. 
Female fecundity and male success i n  contests were also correlned with body size. 

3. Larger females had a higher number o f  eggs per pal .  Larger lnlales usually 
won fiehe and were able to take over females from other males. and to rerisr 
takeovers by other malcs while guarding. 

4. Individuals o f  both wxes were observed copulating with more than anc sexual 
panner in the field, suggesting polygamy. Male-malt contests detemlined access to 
females, and males exhibited a portcopulatory prolonged marc-guarding behn~.iour 
lasting up to 18duys. 

5. In a Zyear  study. sex ratio wan male-biased at the kginn ing of  the 
reproductive season and decreased to I:I by the end o f  the rearon. ru$gcning that 
the population is protandrous. 

6. The results o f  this study indicate that asromtive mating rcsulls from male- 
male competition and female availability. and suggests that M y  rize is a potential 
target of natural and sexual selection. 

Key words. Assomlive mating, body s i x ,  guarding behaviour, mating success. 
Mexico, Onhaptera, protandry. Pyrgomorphidae, sex ratio. Spl?cr?orianr 
pnrpurosccns, tropical gnsshoppen. 

73c study af mating systems in inrcclr allows an under- 
sanding of the cvoludonary mechvnirmr thnl have moulded 
the khrviaur and nlorphology of this group (Thornhill & 
Alcock. 1983; Wilrlund B Forsterg, 1991). Studies in grarr- 
hoppen have feared on the role o f  song in counrhip (uc 
Whitman. 1990). howevsr. in tropical grarrhoppcn, ringing is 
reduced or abxnt and few studies have k e n  made of the mle 
of other types of phenotypic lrailr on mating success (Wicklcr 
& Scibc. 1985: Ricde. 1987). For this rcaron. there is a paucity 
ufinfomrtian on the !mechanisms thac affect mating success in 
there onhaplenns. A frclor !hilt canlmonly affects mating 

Comspondcnce: luan Nlixicz.Fad&n. Dcpanrmmu, dc E~ologia 
Evoluliva Inrdlulo dr Ecalogir. UNAM, Aplo  Post 70-215. Merim 
04510. D.F. E-mail: fdan@wrv;dn.unrm.nlr 

success in onhopterns and many other inwrl i  is M y  rize 
(Thornhill & Aleak. 1983; Wiklund & Forrkrg. 1991). In 
this study, the effect of body rizr on the mntinz rurccrr of a 
neotropical grasshopper war tested. 

Assonative mating by rizc is common in inwclr (\Viklund& 
Solbnck. 1982: Thornhill & A1cn.k. 1981: Hustings. 1989 
Wang clol.. 1990; Baughmm. 1991: \\'ilrlund B Forrkrg. 
1991: Wedcll. 1992: Capone, 1995: \\Pdclt g. Sandkrg. 1995: 
Amqvirt arol.. 1996). m d  can k gmerrad hy mcchsnirmr 
such as mtc choice, mate svailability. m d  moling conrlrainlr 
(Cmrpi. 1989). Regarding mate choice. Ridlc! (1981) 
conriden that assonalive mating can k explained hy male 
choice. due to the rdvnntrgcs that lrrgr rnrles hare in the 
manopoliwtion of large femrlcr: rr a con~qucncc. small 
males are relegated to mating uifh smallrr femrlcs. The 
lcndency for larger males to male preferrnlirlly u.irh large 
femalcs can k related lo the fact lhrl larger lrmalcr generally 



rdy ,ire and moring bchox.inur in Sphcnarivtn purpunusns 

product a greater number o f  eggs than do small fcmalu 
(Ridley. 1983). 

Assonative mating can be c a u d  by mate availability 
( C ~ r p i .  1989). and pmtandry (the earlier maturation of males 
lhrn fcmalcs; Thornhill & Alcak. 1983) generally producer 
flueaations in w r  ratios in the population lhmugh the 
reprductiue wrron, and hence ehangu in mare availabilily. 
Prnwndry is common in insectr, and i t  may be the result of 
v r u s l  alection to inereaw the maing sue- of pmwdmur 
males (Wiklund & Fagenram. 1977: Thornhill & Alcoek. 
1983), or to prevent sperm competition. since the number of 
virgin femulcr is greater a1 the beginning of the rsprcductivs 
a n  (Wedell. 1992). 

Distinguishing the cauws of arsortatiue mating in inwctr is 
nccsssary to understand its relation lo wrual and naaral 
wlsction (Cmpi. 1989). This nudy arvrwd the ralc o f  body 
s i x  and mate ovailnbility. ar a conwqvencc of pmtandry, on 
-native mating in Sphc~rium purpumrcmr (Onhapten: 
Pyrgamorphidac). 

Sphrmrium purpurarcer Charpentier i r  a member of the 
Uopical family Pyrgomorphidse (Onhoptcra) (Uvamv. 1977). 
I n  Mcrico. this rpceies is known locally as chpulh and iu 
geographical distribution encompasses wvcral ccnual 
(Hidalgo. Mcriw. Michoacln. Quc+tam, and Puebln) and 
routhem (Verrcruz. Guemem. oaroca. and Chiap-) rtatcr or 
Mcr iw  (Kevan. 1977). I n  conlnrr to African and Asian 
specicr of this fanlily. which arc eharactcristically loris (see 
Whilmm. 1990). S putpurmcmr ia edible and h a  been uwd 
ar n human fmd wura in Ccnlnl Mcrico since prs- 
Columbian times. especially in the stars of Oaraca. 

In  Ihe Valley of Mexico. the f i m  instar nymphs emerge at 
the beginning of the rainy waron (early June). and the fin, 
adult individuals rppa r  by mid-August (Scrran*Lim6n k 
Ramos-Elorduy. 1989, Cano-Sanrana. 1 9 4 ) .  

This specics attains mrximsl densitits by mid-October, after 
which population s i x  begins lo dccrearc. O~iporition occurs 
fmm October to Dcccmber, although egg-laying females have 
also k e n  cbwrvcd in January. Females lay cggr once in their 
lifetime and die aftcnvardn (R. Cusva del Cartilla. pn, obr.). 

Adull individuals of both wrcr show a variability in body 
size (ar utimsted by thc length of Amur 111. whish m g c r  
fmm 8.4 to 1 4 m ) .  This species is wingless and azually 
dimorphic: females have wider thoraru than malu (Fig. I). 

Meterla19 and methods 

Study rile 

This sludy war c-ed out in !he Pedregal dc San Angsl 
Efologicrl Prewrvc (19'20'N. WD08'W). laated within the 
campus of the Naional Aulonomoun Univcrrily of Mexico 
(UNAM) in southem Mexico City. The rite ir waronal. with 
summer nins (Junc-Nouember) averaging SOmm pcr year. 

and a mcan annual tcmpcnture of IS.SeC (NuRcz-Farfin R 
Dime. 1994). In order to d u c r i k  the mating khaviour o t  
Sphamriumpurpuro~cenr in L c  field. daily obser\,alion< wcre 
camicd out fmm August lo Oetober 1992. 

In  order to estimate abundance and operalional a x  rado 
(maMfsmales) throughout thc reprduc4vc scaron, lampies 
of grasshoppers wen taken fmm three trails within the 
Prewrve. which together amounted lo  IMOm. The sampling 
was carried oul from September lo  Dcccmber 1992 (scum 
sampler. taken every Zwcckr), and Oclober 1993 to Ianvary 
1994 (14 sampler, taken weekly). Sampling war performed by 
sweeping vcguation on each ride of the <rails uring 
entomological nets. Captured grarshopprr werc lranrponcd 
to the Inboralod (3 km from ihs study silt) to record lheir wx. 
and to mcarure body rile (length of left femur I l l ) .  
Measurrmcnts of body size were also msde in 1992. 
To compare Ihe patterns of emergence of males and females 

Ulmughau! the repmduftivc season. dn analysis o f  contingency 
war pcrfomed for saeh yenr (Sokal & Rohlf. 1995). A 
repeated masum m o v ~  was uwd la compare mcan body 
sile between vru thmughout the repmduetive w w n .  and 
nalinicrl calculaions wcrc pcrlomed uring suswhovr"' 
(vcr. 1.11. Abncur ConccpU. Berkeley. Califomia. U.S.A.) 
wilh IF I11 sum of squms. 

In ordcr to investigate the possible erirtencc of anonaivc 
maling by sile i n  S. purpum.pcccc. maring pin were sampled 
i n  the field. f i v e  aamplcs of mating pain were wlen during the 
repraductivc scaron o f  1992 (one sample rvcry 2 weeks). for a 
told o f  454 pairs. Splunoriua purpvrorcros i r  a tame rpecicr. 
and mating pairs c w l d  be captured by hand. Maling pairs were 
rmsponed to the laboratory to take mcarurrmcnlr an crch 
gmhoppcr. and latcr relcawd in the Prcwrvc. The lcngth of 
lei? fcmur Ill of cash grasshopper was measured using a digital 
caliper (Mimloyo Corporation. Tokyo. Japan) lo  the ncarcsl 
0.1 mm. Data for each sampls werc analywd with r Pcarron's 
cornlaion calculation betwen male and female sizc. 

I n  1993, a 9-ma plol was csablirhcd in the Pedmgal 
Preserve to pcnnil obwrvations of mating khaviour. The plol 
war rclscled randomly m d  visited daily from 26 Scptcmbcr 
1993 lo  10 January 1994. A l l  gnrrhopprs wilhin the plot were 
marked with colovred painl, following rhs methods oullincd by 
Savthwmd (1976). Fmm 10.00 lo 11.00houn each dry. all 
newly emerged adults were captured. mtururcd (bit  femur Ill). 
and marked (numbed). Obwrvalions were made in ordcr to 
record the idcnlity of @he members o f  r given mating pair. and 
locslablirh theduration of mating. Even though lhc vagility of 
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ovoid gcniul cont~lcl with ihs mrlc. (b) Copulating pair. ic) Two intruder ,nuIc\ itlrmpline lo di~plncr vlothcr male whllr moumrd. (dl Male 
guording a lcmrlc. 

chis grasshopper is low. oburvacions amund the perimeter of 
chs plot wcm made daily lo dclect adults !ha, nloved awry 
frnm the marlted plot. A total 01 301 mnlcr and 214 fcmalcr 
war marked and followed throughout the rcproduclivc aaran. 

The frequency distribution of maling for fcnlnlcr and males 
was obtained. and a companron helwccn mean fcnlur Ill 
lenglh o f  mated and vnnlalrd fe8nalcr. and maed and unmrted 
mrlcr was made using r-lens (Sow Rohlf. 19951. 

Fernnlc body sir< nnd/rc,rnd;i? 

Ovigcmvr females were collcctcd i n  the field. mcasuicd. 
and mainoined in  the laboratory in 6W.lel plastic conoin- 
em with a layer o f  w i l  a the bollom to Pacilitaa 

~~~ 

oviporition. Once oviposicion oceumd. individual egg pods 
wcrc dissected and the number o f  eggs wrr  determined. No 
developing eggs wcm detected by dirwcLion of fenlaler 
after aviporirion in (he laboratory. A linear rcgrcrsion 
hefwecn fenialc body size and fecundity (number o f  cggil 
war crmcd out. 

To explore <he mechsnismr of arronalive mating. two 
femnlcs of contnaing body size (rmall and large) were 
intrduced into r 600-m1 plastic conminer. One male o f  known 
body size was sub.wquently introduced into the conlainci: 
rsrnyr included m a l l  m d  large mrlsr (average length o f  femur 



povidcd i d  food (plant l u w )  nd i&tn Dnsc Ur pair 
initiated w i n g .  mlhU male ( i ~ d r )  ~p i r d ~ c c d  into 
U. conminu Thin* -v. vur &d. .,,I, ,he inmder 

VISICd mnddm1y ; lqc, (Y S d h r  d"" me gvarding 
mdc. hovcru. U. =pmd d.u ur hao d y  ugh, rrap in 
."hi& U. i n w u  rrmc war d l a  md ci&, in vhich ih 
inlrvdv war kp b n  Ur &og d c .  dm to Ur I r k  of 
rrrponsz i n  he oUa u r r y r  I" nq. mmimau 
obunuiola - made for 2b Ik immduccnn of U. 
d Mlc .  
l b  din- in body rLr (gwrdin. & -in,,* d c )  

f a o a e . * h c r r U r l n t m l n t m r r u ~ a ~ r f I  
- ~ n c d u l d . c t u t w ~ t o ~ ~ m ~ ~ k d y  
sirr for urh youp. 

(fig. I.). ~ f .  in spite or i h c i  rrrponu.. ~r mrle 
m n u d .  copula lakes phrs (Fig. ibl. m rnun duntion of 
Cowla mr 5 5 h  (SE=062h: mintmum disuim-Zh: mu.  

Lis Gviw I- rbyr 16.w:o.x (SE) by.: 
minimum dunlion= l b y .  m i m u m  dunlion- l&&ys: 
o =  s11. houcvu. rk mmr f-clw m , M n  was 1 &" lor 

. . 
givS+r ly o b n c d  in thc G C I ~  ~ r e n  &ugh nutin8 is 
pm~ongrd in  this <,-is, mab. .nd rcmder o w  
c w d a c i n ~  up I0 lhrsr lime, wi* dlbnn mr- during 
their repmduclivc liferpan (Fig.1). rwnosl a d  nine pu a n t  
of f c ~ l c .  and m ~ l u .  rrrpcclir ly. C a p u W  with marc Uun 
ax -son dmhg Vmr l i f u p n  (Fi8.3). opening Ih. 
DppOnvni,y ror rpm comp,i,,m. 

I 1 4 3 L I I . I, I, I, 11 I. I 5  3' 97 ,I 

D M U D . . ( " " ~ I . , 7 ,  

FIg.ZFrqtxwy d i M M a  of hh oc I-!? luldini by 
- in  wwrirn--IU ,"IL(II. Pun In ih r i l rm I 
m mly M wi i~  - o h i m  m y  h lhona xhm 
,day. 

Cornwing ihc mun brdy size o f m t c d  a d  vnnv~~rd males 
rnd fmulc. rmm Fig. 3. aatiuiu11y 'iq,k<m, dirrnc"C~< 
w- found la mla but mt f a  femrlc.. although ,he 
differen- -3 almost rignihunl (Tabt 11, h l ~ i c d  grrsr- 
hoppen uuc largu cbn un-msd g ~ s s s ~ m .  

During Ihc g u d i n g  ptind. thc lnzlr f ~ c r \  u k o v e r  
aucmpts by othcr males (tip. tr,. lnirudcr, c-hml~i~d tvtl 

t y p u  Of k h r i o u r .  i n  0°C typ.  the tntrullcr !",",",cd t h  

guarding m21c. h0llling i t  with hi. ,in, rnd W<,>,d p r i r \ ~ r  legs. 
while "ling his third pairof ,eg\ara Icvtr. I" ih n-<WJ,ypr 
ofhchaviour. the i n t d r  ~ ~ ~ ~ c h r d  -tinp rmm 
Ihc b c L  and pori l iond i l v l f k l u c c n  oh nllic r l ld (1% #<male. 



Tablml.Mun lrmvr ill lrngUI (SEl nl d .nd un& Imlcr  
2nd ""to of Xnhranun pm,,,"rn.C"l in IN Rdrri.l d h  ,.! 
h n r  in ,PPl (ur K ~ I , .  Th *nti,rr or nur "mwd Mlc. 
were tm. .nd lo l h "  r r r  m ilrld in ik me-. 

In rcrponw. chc p v d i n g  d c  owids uLrorcr by holding ih 
fcmnlr lightly by ihc t h n u  (using mc 6m rod rcmnd pin of 
Icpl .  and dismurogrr ihc inuu6cr mdr  by bv ra l  mowmnl r  
on ihc fcmde'r body. 

fluc,ac7lionr m .b&cr. re. r.,;o, ond b o b  r i z  i ,he 
Iwd 

Fig4bl .  b<in ihc - (~~-brr-[*rcmbcb an c q u l  
number or nut- uld rcmalu wu W h a d  i n  mh m 
(f.ig.4a.b). implying Vut mne d a  lhan fa la ansgtd 
during ih rcpmdunirc v r v n s  of IWZ d 1593. 

Simi lv  lo ihc pmrn of ur ratio. IK a w r y  body liu in  
the popvlatim wu l q u  at ihc hcginnlng o f  the rcpmduniw 
a- thzn u ihs snd in 1592 v a b l c t  Fig.&). On s m s  
ihuc also we "0 d i l l~ rcncu  hc,w.m ihc w r u  i n  body I&. 

bat G v  r ip i f i un ,  cimc-yx in,c-.. rc"UI. RwtY.,i~"s in  
body r i u  berwccn ihc rcra ,,ma& ihc -0. No ."dy'i. of 
W y  liu w u  umsd aut i n  1593. 

m l i n s  pair (Rg.51. howcru. using lh Bonhrrani msnhod to 

reducs ihs expmmsn,-w,r. cnur nlc, only L u o  c m l n i n n r  
w r c  ~ U l l i ~ l l y  Y g n i f i u l  (Fig.5a~1 and one vu m q i m l l p  
rignificrnt (Fig.5bl. No comiuion k , W o c "  male and female 
body s i u r  mumd at dud i ~ r i  abundance o f  S. 
p"rp"mrceN lFi&%l. 

A + U Y ~  =latiaship war fwnd W.rm I ' w l c  body 
r i u  snd f-rdily. rr cvalvlcd by ihc nvlllhr of egpr-hid- 
l?=0.72. F <,,, =IZ5.27. P<O.a)l: Rg6L. FCMIE. of 

n s t c  

Fig.4.Fquluy a l  . d 3 1  individualr of Dah uxrs ol i j h m n r i u l  
puyp.rmrn#x -odd du&g Ihc rc@urlirr .caron 01 11) Im. 
and lb l  IPP>-91: n u m k o  abue  b m  indiralc ib ui nuo i rmld  
f s ~ l u l .  trl Avrnsc M y  r iu  (f I SEI f a  makr and Cmzkr of 
Inhrnntivn purpr#rirnv in Ih w l h  Llrl iro Clly ~ " p ~ I s $ k m  
SampLsiru: n a ~ = 1 8 0 1 ,  n . , = l l r o  

SPhmar&,n purplzrurcmr lnld 25.1 eggs on nrcnge If 1.72 
SEI. dlh,ugh ihrr r r r  lhigh nnahll i ly in ihc pupvlrlicln 
(mmimu>n=Z. nuximum=50. CV=41Sl%l. Sincc rcmrlcr 
dm arm oriporitic~n. c p  hatch r i r r  i s  lllc l i iel inr 
,cc,,r"li,y. 



I.bll2.Rrwnnl #rra,urr\ r W V r  C My llnlvr III knglhl m a d  irnule h l m n t i u m  
Cwrmccn. in Ur M m y l  &! Sam An$=, i .rwrrc br  ik u m p l i n ~  wrid dunnl ik mmdurliw 
urn or IW2 Dljrrr \  . ) I  I m h  n(lu~- k ~ i ~ v v r c  f ~ a ~ i s i r  of CCisxr 6 GmnhO~w. IC-G) 
.nd ~ ~ \ ~ h . t : d m  i$%-!? I- pmidd (IMP' 1~151 

hourrr 111. IS MS F P G-C H-F 

k" 

Luan MI- lcnded to mar  v#d largcr fcmdcr. u t h  7 1 ~  rssulm of a i r  study. both fmm ih fieldand i n h o w .  
avcrase M y  r ivr of pr<J??rrd frm.1e.r vu pxu ihc indiutc d a l  u w m t i v e  mating in  relation lo b d y  liz m u "  
k d y  sire of unmated hmalcr 13.142 ~ 0 . 0 6 5  in s. purpumrcrlu. ~ o r i t i v c  m i r s  matins w a s  endenl 
(SE) mm. I....-; 12.407 20,158 (SE) mm: plid bccnuv luge malcr M I c d  prefc-,idly w i d  lvge fandcr. 
>-kc%>. I-RLio=I.815. d.1.=18 P c O M I I .  Small rnalc. Smdl mdcler did not Show that tendsncy. lkS m u l e  arc 

~ ~ - ~~ 

lcndrd lo lup hmae, ,m, h, ~ he.vcnp -=is.'cno with ik largc mdc mating adrancase by male 
md rsdu - Mc c o m ~ ~ t i r i n n  and ~ M c c .  aldmgh i t  is parriblc Uu! hmalc- 

,U,is,ially lip .-,. r0.283 (sEl -, remale comprfilion might cxPl=in ihc &id in 

fee-= l l . l l l  ~ 0 . 2 5 6  (SE) mm: w i d  ,-rut. t. 
I.har,Wy -rays. 

10 &ition. dam fmm ihc held r h o 4  that m r M  males 
ncio=l.397. df.=IP. P=Ol l8) .  pohnp bcczvv luge h.d, on nvags, a femur ,h.n unm d4 
fenulcs rrlrcrrd mil malts. Tkw rewlls may w a u t  ,gs,,,ing adrlnugc to k i n g  lugs. mi, -1, ru dmilu 
mcchanilmr for rwnncirc mating othr  ilun male r, fcmalCs. huc the difiucnsc did not ruch  .imifiunc.. An 
pefcrrncc for largc. lccund frnlalcs 

L.rger mkr had a hi*, pmhnbtlily bath to dimlnrr 
athr lrmrllcrl M l r r  a d  I t s  olv;d k i n z  d i r p l r d  by 
%mailer mrlar. while guardlnn. Asrragc dl f fercrr~ in body 
sizz hclvccn ihr  guarding rnd tile incruder nvlc was 
~""itirc for u n $ m c ~ ~ f u l .  2nd NIMIVC h r  WECC%~UI 
takeover attcmps l c  -c,-d", ,.,..,,... =c>6ll zi!.al2 isE) 
mm. i-..,, ,, ..... =-0728  20414 (SEI mn,: 8 .  

aU=24YI.  d f s 1 4 .  I'=U8?6\ 

" 
inerpsv,ion or iheu. findings un k m.dc r ~ l l o n n g  R ~ ~ I C Y  
(I9831. who m n s i w  Uul uwaal ive mating -Id k a 
convyuence of  ihr advnnmgcr o f  lhrgc m h s .  I f  Ikgc mlr? 
lad to monoplizc iswe f c m l u .  ,man males .re relegated to 
m U C  wilh small fcmaler. a uE excluded fmm repoduclion. 
~unhcmorc.  t h  tendcncy o f  d c r  to mac prrfuentially with 
1a.g l ~ m r l n  may k related lo their h ighu repmdvcuve 
pnmci.1 (Ridlry. IPS): hut sse Klingcnkrg & S p r r r .  1997). 
I" cC"C"I. IB'gC females a n  more rscvcd ihnn sm.11 remllrr. 

$his m s d l  urr ohun'cd i n  icmxlrl of S. prpvravrm 
(Fi&.61. 

Pos#live aslomtirs mating cznna c d y  h d c  n ru l l  of !he 
.duro~rgcs or lyp hm-. but i, bc CIWIY 

related lo ihc ivailabilily o f  femalci (Crcrpi. 1939). In 
S~ pl,ym,rn~cmr. chrngss in the availrbilily o f  fcmalc. for 
-tin% may rrult fmm Rumu%skm i n  a x  m i o  (cf. Flg.6n.b). 
rrd from bath pmlonged coplalion t i m s  and guarding 

nluling vaned with fcsnlr rrr8lrhilil) lllmvph thc .wrl.Th 
n w i n ~  rurre-. of w&\r- un~nsly mlaled lo hldy she. C,,,,,,rh;p 
hrgc '  mrl<% had uhml rg r \  ill ace.,,"&! fcnlalcr m* 

ceiuing i d c m c r  nzcupl. t n , ~  ,*kr ~<cnrdingly. S,udic. mpmuc,jvr onhopl 

hrge r m d c s  were ntore frcvrld a d  - fr.qumt~y rmvvd on ihr nn.~y.is o f  avdi~ivc rigns~~ing fm 
than ~mr l l c r  lcmalcs IDuc ce cllc imx~pnarr  of hody size in a r r h i n ~  mcngni!inn 2nd munship 18sl in rro,.. 198s: 
,hi. r p i c s .  it n#ald k rllr .uhjccl I* cumnl rexual vlectinn. lsrimcr d Sippel. 19887: Guv)nnc R Bailey. 1989: khlhlral. 



F * l s . G l x " r n * ~  b.1-n Ulr ud fmk k-4y.Y" d-&.,min.d ~ n x a p , w m , m  u Lrr j,, ~k IW? -, (.) ro 
Coab.. lbl 31 Onobcl IF) 11 N-mkr (dl Y)Nacmkr. a d  (e) I S  -. d . l = d r y r c .  d lrrrdns NS=m ripiiruu Plpabilltr. 
NvlMrn in pucnlhur. ~ ab.billu= .Ire, a --id Balmmi rru (hbl & ~uhl , .  IWI). 
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s ~ c i w .  1985). d m g h  surdma bchsn~vr hu .I= brcn fovnd 
I-LIOLrtCCU. * - U I + P r m l  ' - *r in O U ~  ~ ~ t ~ i c r  or hc runily ( w p .  & w i n t r c k n  1966: 

UVMV. 1977). and lhis opcm Ur quation of vk lhc r  a i r  
behnuwr is ~lnrd by GI or rev mcmkr. .r hir funi!y (i.. 
* k i t  i, un mC6v.I a Wld mil f a  5 P"IPY~CC".). 

(juYding khaviour h u  t e n  r c y r d d  .r s mcchmirm for 

8 ,  prrrcnting rpsm mmpdition. M d u  U r r  rpcnd m~ c i r n  - guvding re& m y  rirc moll of Ur prngcny (mvisucd by . . . ~ l c - C  1994). S i m  fsrmlcr "d mllcr of 5 w m u m < n s  

$ rn . . . .. . M ~ a p l h  riUl diffcn", ol.m dvnng Vrir 1ircr. m d  thc 
Z period k c w o o  m n g  and o v i p u t i m  is 28.96d.y~ on 

2-c (SE=1.72. n.27) (&I m e n u  r legm.  ovipaition . . can & p l m  fmm 6 to4Idayr: WicWcr & ScibL 1985). L s  
I0 &,ion. f a  ,pm mmpurtim ex;,, in ,his ipcficr. I" . - ~ ~ i t i ~ ~  K, &I. CI.I.I~ polygw m a  c a m  vlnancc i n  ma\= 

m t i q  - Fa i-. only Ill oul af MI (34.8%) 
males mtd r i rh  u lun onc funnlc. uhilc 116 out of 214 

r . .. .. .. .. .. fx.2%1 fuoafa murd fmm mt m thm #;mu (AE.~).  The 

fl0.6.Rekkahip Dcl- r d  body U= (bm o l  kfl frmu 
f l l ~ ~ m D c l d e ~ ~ i n V r r ~ @ i n i ~ ~ m  
PUT"-** ("-51,. 

1990. Whims 1990, S M y  & C-Id 1991: Thalcihrr. 
1%).hovcru.ncolm~hcn~lrckk-iLyU,riog 
(Ride. 1987). L n d  d vdlliw r+lir~& imoq Ihe 
m m k n  of lubrunil iu C m a u n l h r i m  and Romclininlc 
and mcmbco 01 ~r runrly m-dr (go which S. 
pwumrc<m bclmg,). mu ha"s, f d e ,  lo uvmpc lo 
anforrc copulation (Om. 1970: Whiunun & W. 1985: 
Wictlsr & Seitr. 1985). TDi khauiarr u h i b i d  by S. 
pwYlmT<rN VY pm"+.msly fOYnd in  k gMhopprr 
ZMarrw r f r ~ m  (Wickla & Yibc. 1985). and hu bren 
r r W  ? ~ a h ; l p u p  like Colcoptm(MICau1cy & Wade. 
1978: Imm. 1982). Curids l*mqvirc. 1989rb). and 
D i m n  (Kcnrc & Brymt. 1978). 11 is considud a primitire 
mcchmirm ofma!cchoiu (Kurt & Bryant. 1978). 

Uks uh10nhoClcn t h .  1970: W h i m  & OR.L. 1989, 
WicWu & ScibL 1985). S. p r p u m c m r  spa& wvenl  houn 
cmulatine: muimum af 8h  uu m o d  in Ur 6cld ru .  . " 
Ruulrr). Aflcr matins. nvla of S. p u m u r ~ ~ c m  -in 
m w m d  m thc rtmalrr for polongd Wcdnodn (up to 18dayr: 
Ag.2). This g v v d i n ~  khanGlr hu .!lo t e n  rrpMsd for 
Colmplcn (Knu & -n. 1981: Alcock. IWI) .  
I l<mipm(Amqvin. 1988:Mclun. 1989.Omll.lWL:Wilmn 
& Skcfmo. 1991). und M o w  (Alcock. 1982. 1992: Convey. 
1989 C o d  & Pnlchud. 1990: McMillm. 1991: Tsubki  
n.r. 1%). The pmlongd d u d o n  of gulrding o b v r r d  in 
S. pvrpumrcrm is. hovevex. m l y  comp.nblc to Uuc fovnd in 
Zonmcrw r k p m  (On+: PlqomnphidY: Wicklcr & 

nrrrcly. f e d  nvy  &lu to nvir n o  large rmlr$ (I(-. R 
N . m r l & . ~ ~ ~ o .  IW71 It 8. on clcar. hovcrn  r h )  I q c  
p ~ n m  of f m u l u  w n r  u n d  r l m g h .  f r u t t m  of 
ie&e,. and &. die k f m  rrpoduai& (Cucvs del 
C.*11o. 1%). "d u d  rcm* Ich Ur pvmvlcnl p1ol 
ard vrrc loa  fmm Ur umplc. f m d c f c w l c  compstilim 
cmm, k "lid out u . uuu rm.m in rcm1c mating 
.-. 

Finllly. dulinp ~ulrd ing.  calm o f  S. swumrcmm mar4 

. . . 
.r . "edmivn lo minimizz rpsrm mmpc,ition (Sperm 
p d m :  W&l. 1992). Rcmdng could be .chic&. 
h o v c w .  in  adcr to pmvidr . nu"itio"A ""pill gih (Boar 
B O i l k n  1979Thomhill& Alcock. 1981: Wirklu. 1985).a 
lo pm- avu1aum wl oripori!h (Cndrrn. IWS)  % 
*,i"< value ofpulrding ."d m a t 4  ropulnion. mmsinr s 
k un.lyud in  hi, spcrin. 

Th "Muion i n  wn n t i m  o k w d  during Ihc =pmducli.e 
m r u  of 1992 and l W l  can k inleprcrd as 2 rcrull of 
p,wmdw I" lhc fim hAf ke q m d m i v c  wrmr ,k w i  
n l i o  uu iignilicmlly m.lc.bid, but a 1:1 ui n l i o  was 
ac ta id  12kr in  Ur urM (Ag.4S.bl. Allhough diffcrcntial 
m l i t y  kc-" b e  EX=% duting the mymphal i n ~ l a n  ran 
r u ' w l  fa Ur prim of c m r i u u r  obvrrcd in I. 
prplrm*ce"'. Ur ""1siaud re" nxio war I imilrr rnd 
cauincnt in Wh y u n  i ludid. Thu. pmundv seem. to h 
lhs marl p n u m i o u s  .rp!2n.,ion: it ir prndurcd by 
d i f fmnur  in  drvrlopmcn~ N a  i n  r r M c  gmwU, ruc. 
1nlacnioZly. Ur u rn  rtrn l ~ u r u l i v c  m i n g  in *laion lo 
rircoccurr (8hr 6ra half s r l h c u r w n l  war h c  lime when ihr 



Y X  "do w rmk hi.- and th .up body ,iu w luge, 
in  the ~ p u l s t i o n  lFIg.4cl. Sina boUl body r i u  and timc of 
E W c n c :  Xe =lad lo Ml ing  -. lhuc is p c n d d  f a  
wnflio :r:wccn thuc tw mils (wiklund & h g c r r m .  
1972 l'iiwchill & Al-k 1983) It is pou8bls that 
p u n d m  m.1s @ 1kSr Mlvn l ion  t i m  .I itc c iprnr  
of reaching a r ~ U c r  body aiu. Thc pooublc c r i r t c m  of  r 
mntim m y  -1, i n  ik minvn- of rviarion in 
cmcrgcncc time and M y  i u  in  Ulc popl1ntion. Th. .rs"~e 
M y  d u  or boL? rua i r  lvgu d y  in ck mpmluoivc 
vnwn Id Fig.&). however. suggexing Ulc nbwncc d a 
M.o( l ( rscdw, K l i n p k g &  SF. 1997). 
The rcrvlu rvya M mmc milr or sphrmnvl 

pv'pYmwmm us th W d  01 cum", Nrvral l n d l a  v iva1 
wirction. mw chwvrirun am: [ii body siu. which is 
impaunt fa uiud v l a i o o  l m . I d r  -men. f m r l c  
c b i a )  Ihu dnrmum mating rucam. and fa frm.1~ 
fecundity: Gi) Ur prwcc and dumion of itc surding 
trhariovr by mala. pDbrb1y rrirmd lo Ur .mi&"a or 
spurn mmpctitim fig.2): and (i i i j  h c  rarhu cmugmcr of 
MlLI @mXadry) -Ill in a d c - h i d  u. m i 0  and 
pmvidu moditions for szrvl wlmion  to .ct (Fig.4). but i r  
mt Lm*.. u y 4  vbcUrr lhir c h u v l u  is ""&a w i a i o n  a 
S Y ~ ~ V C I  a%. -law n p o m  LD ~ l r c t i o o  on .noUlu mi,. 

W s - v u y y r ~ r v l L o U o r ~ a n d R o d o l f o h r a  
itcii Uavghll"1 iruicw and ruggcstions h u t  itc mmuwnn,. 
V . L u a M c u a ~ c ~ o o i t c ~ ~ w i r m n d . ~ C . P .  
Kiingcn- and an anonymour mvicwcr Lvis F. l i d w z  
Carrh kindly M@ wilh itc picrurrr. This re-h w u  
wpponcd by th LNtiurw & Ecologk UNAM and r flnx 
front CONACyT [(no. 0154.N9SM) Lo I. Nd3sz.Fufin. 
R. Ccen &l Cluillo was r u m  by a Donoral wblnnhrp 
pmuidtd by CONACyT. 

A I m k .  1. II982I PmlbCopulalwy mrv IYUdnL by lrYlrl 01 ik 
h l S  H,,.~nn. lrl"<rn," LIY. I-: C. lwy~ ldr , .  
A n i m l  B~hol;~ur, JO. PV-107. 

A k C  I. 1IWO Ad.vivr mnr-a-din% 4 ma:. d On+.4rntr 
"k~rlo,w (C -n :  SWylinidxl. l<wm!dlnrcc# B,Dn$lw. 
4. 763.771 

*ny.,w. G. ,IVB9b, Md"#, rnu,ns ," a r lv l  "ndo: "lvrvll 
hndi l r  ix inlmr.ull mn","! ,lrhn.m... .M 7I"- i% 

*ng\l". C.. Rorr. L.. X,"p.. 11.  A S,h  4 lluXII *rmn>*r 
""ling 4 "=:a nrU-.Nlpi. d INlmy ( u l b t r n l  in -3- Ynbi\ 

El.l,,,i."..? M o l l .  10. 26S2X4 
L(zuzhnuh I F  (IWI! Do mwn-  rmk. nr.r arruvd n u i q  

ru<irr'! m cru ol &,,h!d,,", llllh,, ,II1C.I1III ."o,"ro,,,,, IN. 
J)b542. 

0-p C L  B Gilbcn. 1.E 097% Mak irnlnhvilm to rm 
pmducllrn in wurR~.: <nl(cnrr lu, ,,n.,rr ., "","c"t. .I 

wing. L1L1~1. Y)6. 81-84, 
Hudln. RX. .  bLwa .  GM. & Wcbh. S F  IIYIII SLIYII ulztion roc 

~. 
nireo m un, conulldad xi,@,. Unpulickd d,<l.X.l Dlum*. 
tmt. Cmm h Erololh. U N M .  MIl l ro  

Cnpax.T.A.11W51 Mu1u.L prcle~uu ,m \arc? mner sn w n  uink 
bu'r. *rwr*- hi&= (HcmipCr2- Pmrtcrnldr,  "dm! 
BC~O.*U~,  n, 133r-!w. 

CMII. SP.lIWIlTM .d.pli". "g"ik2"rr 0,- rvvding 8" Ur 
K.s4mY bug. J e w  hu-dm ( I l r m i w :  Rmp.lldx, 
Iuroul d brm B~hntlvr 4. YA-SYI. 

C m d .  K . F &  Pnuhud. C. ( I m I  k > v a p x # t # m  ~ l - g V V d ~ l l  2nd 

""tins khnw a, *%. ..#id" ,tU,l",. clmmp.onld.., 
Gnlnl66d -0. IL W-370 

CMVCY. P. IIPWI PYI-W 8 u ~ d s n l  ~ C r ~ l c j I ~ s  in d~ m- 
crmrm.l a n m n y  r-r- mn~",,,,". ,ll"lk,, IOdoM". 
Liklhli l ldr). An+& Rehmiir. 31. bb.: 

Conk,". C. 11PV11 E l m l a v  N ~ ~ ~ C C S  lhll dlrm lrmllC i n s 9  

rrpomrur *."* .nd kbrin: l rncw n tnitri 
ic,rrwl of ncorcrica! 174. r w 6 ~  

Gwi. BJ. (IWIOure.o<uuxulir. rmling m lnw. A n ; m (  
nrhnnwr. 3.9Wlrn. 

curr. dd CmillL., P. ,IW, PrmMd"'0 ,".nd". w d< wr-lns#s 

n SpAm"m -"'u B S I .  ,,lr'lr. F m l d  h ciemu. 
Un#wnl&d Nvinnrl As&mmz dr Mdr#il> 

h m p . .  M. B Wmurbn. D (I%) Vyr~*"UFh&a Acndldy 
& Mmy.lur. Rrn'f0 ESP%" d< I.. ...*t<w rfjo,. 42, 4,- 

163. 
Cwprr. DT. B B u b ~  W.I. (IPS, Mlltni .>uim. rmtr rho<rr 

.M v,,nnnic ~ i l i " i  ,n ,.,p.,rh ,I,. r ,.,,!did ,OnhQptrn 
T.a,g,~iik, B<hn.rn.,. 141. m2.221 

llawngs. I.  lIW9, l%~sMv >n w<<t<rn ,.,c.d.m Lt$!c< %a\ps (Snhrcwr 
I."'arlll. Hymxqxm. i p k n b < l .  :nII nq.inrd .lull) 10 mn-  

. . .  
*" ECdocv n d  Ed"<-. i. 11-20. 

IMP'IIWII i ~ h 8 # c r a ~ ~ d C r q r L 1 1 ~ ~  Cul.tr I;.II,III 1 , .  SAS i ns r#c~~<  
IW.. C v l .  N& c2m,m.. 

l h n x m .  L.K. ( I Y 1 2 ,  Sciu.l wiallln helu,d - L L . \ ~ .  Uqtil<t<ilm. 
lb. L5I-262. 

X r r c .  A. 6. Brpnl. EH. (I9188 A rnm.24 o T ~ n . > ~ n ~  khht~r in nul 
Atl lm~un Nmuml:sr. 112. IWI-IIX,?. 

h<\>n.O.I.MrE i l V ? l l l h  A ~ ~ ~ r k ~ ~  I)!jllll+idy .l10nhlpcrr21 
" ~ ~ ~ ~ 1 ~ ~  dc Jz8 SC- ;kc<<8d 6.'esc"~d<;g;',, ,drw~,r~~w,.  .W 3-18 

Kbqc"hr&C.? d SFWC 1.K llW11% tlx .,iL.lr %;,E Lr 
ilrr.h.rll.?.\.iumn. FIs,os.rn, E" ,,.. w,,,.<,. 22. 5r.m 

K.,cll. F.T. & l i l r d , l ~ k - l i s ~ i r .  M. 11'1')7> Tcllulc px(rrmun 611 



smaurr or. "aunt popi~.aw ,hr lolser bmk ~ ~ ~ , l a ~ ~ , h , , .  
~ M " f l o v r l o v r  E,duna.  12. 7)1-171. 

MI!*. DK. 119WI W m g d  mplluo. u a grouwemilukm 
gudinz !xtlc I" I n.~YIal mwl"im 01 I). rngmn d hug 
A n i m l  ~ e b l b . ~ ,  x 6 I Y d M .  

MrMil1.n. V L  1IWI I  Y-bk M I . - d n r  b r h r i a  in ih 

-. ~ " 1 1 1 ~ ~ ~  ~"bl l - lk . .  MU.". * -gv, 
UmMrSlW4M;chlb~. 141. 1-161. 

Ridlrr. M. (I%,\ n. Etplowzm oj O l m k  olrnanr ,he 
-nun Ml84d.r.d *daPa,,au ,a, .,..,;nz. 0- Ru,. 

rrll I,:.. nnd nurr"x8 lwhol~irno ;,a Sphcnanuni puqll,r~.ccn% IS1  

Th.Clrwur. E. (IWRII L m u l y  hpndrnl -01 4-la in Ur 
~ ! ~ s ~ h l * . r  Onmcs#ux rindulu~. Bfblrour. 122. $21-131. 

nu.mh#ll. R. B AkmL. I. (IPII11 Th. Erol"al* .( lu<CZ MIh# 
J:~r<m. Hurvd Uni-ilr REu Cun%dgr. \ b e .  

r\~h,i. Y.. s i n - ~ a h h  MT B om. T. 11%. n e r d  M 
p,sap, . , im "ma-tuvdinp i n r w  ,".*lcr C""k w. 
sirs - in ih "qC.767 "'.""&,,li fir"- -8. 

Hdw%roml Eralory o d  Soridioh~)~. JS. 219-222. 
Uv.m\.. B. (I9771 C m s 3 h h m n  and larvra. V d .  I. C a m  lor 

orrncu *I R-* LonOm. 
wan& G.. 0-bld. M D. b S h l b .  T.E. (1VW1 larmu* 

mpaitim lor N l h  qu.,,z). ~ - p l m u :  lrr r\olu,,,. dpT.d,y 
in r Lrmlon., p"bpIrr. B<b*"m, Er f~ r ! " ,~  d W106&,1. 
n. 19,-19% 

Wdcll. N. IIW21 -,y and -cr uvrvnlv in Ur rvlbvr 
"rc,lc"r lrrnr;Mlr"l 10nhupm: T l l l l~ idu, .  R r b u o d  Erd. 
0 1 v d  SoridjoI~z).. 3,. MI-)08 

Wcd.ll.N.B S.ndmLT.lIWll-prlmnniorlwmlclin 
I,! blexd.*n Rqww rp. 5 1hlhapYi. T"6lrniiduI. ,o.d 
of ,hue# srb~.i~,, a. Sll-52. 

W h i l m .  D . W . l I P P O l G n u h o p p n r ~ d ~ -  B&tr 
4 d m u ~ m ( d ,  by R. F, nYpmvl s d  A I r r n r l . ~ .  317-)PI. 
lahn Wilry & bnr. NCW Y d .  

WhumvL OW. & Oort L. ($985) ti* d Tom& -3 

1-: *I in Iovhrvvrn *nm. *-I1 4 C 
En!nolo#-lSaiiiy oJAmmo'~ .  78.11 1-83. 

Wlclkr. W. (,%I S W . h  in in- ad I)." 
m-nr 7 ~ U U I r . A l i r  7 k r p n r ~ ' i c .  69. 72-11. 

Wlrkla. W. & %iM. U. (1985) R w c x r i v r  trh\iau in Zaarnu 

. ~, . . 
.;,m"pr L. E,~l",ian. M. -2. 

Wikox. RS. & Sul-. 1. ( IWI I  V i h n w  u[ruls rnhM mu.. 
l"Ydl"8 in. .ucr siuidn ,Hlninun: Can&,. ,orm,"/,"3lrn 
",,,",,?",, 4. 4,-m. 



Sexual selection on maturation time and body size in Sphenarium purpurascens 

(Orthoptera: Pyrgomorphidae): Correlated response to selection 



SEXUAL SELECTION ON MATURATION TIME AND BODY SIZE IN 
SPHENARIUM PLIRPURASCENS (ORTHOPTERA: PYRGOMORPHIDAE): 

CORRELATEDRESPONSETOSELECTION 

RAUL CUEVA DEL CASTILLO' AND I. NU~~EZ-FARF~N= 
Dcpnonzmro dc Ecolodia E~~o l t~ l i~~n .  Inrtiruro dr Ecolo$kr. U ~ , i ~ ~ ~ r r i d a d  Nacioml Aurdnonto d r  M/nco. 

Apanodo Pmrol70-275. MCli~n OISIO. D.F. Mirico 
'E."urir: r c u n . a ~ , , " , ~ " d ~ . c ~ ~ I o ~ i " . i i " i . " i  

'&-n~oi l : forbn@rrwidnr l r~ l~n~,m 

Abllroil -We mc.trlrd in  w field ihc ontmrt) .no mod? 11 r . dlrrctlon21. It.bll.z.ngl nf v r v r l  rclrr inn arcsng 
,O nl l)  on D d y  rare mo lcmr nl rrrual m3l.rlt) ,n the r>#.rulllnc. pul>lrmllul gr.rrhrppcr Spn.pnmonwmil-rpurolrrrs 
SIAI.ULC.. &or<)%\ n r  i r e d  tI.a$ 'elcrl.on fn.urrd inrgc ana prulmm)cor% malr. 0 0  8rrml 01 8 hlEDcr mat ng rrrrr3% 
A, ihc rame rmr.  c%admca of rornl~c~nnal recullon samg s.m~lunra..l) on body .trr .nd ,.me tn w s ~ a l  nvtvrmjy 
".I lovnd Thus vlrruon lhovld strenlthm toe iclat8omhtp k l * u n  bd )  $ 8 ~  2nd the iun,r o l  rxr.1 ma8dr.l) 
Ihwrcucal work lupprsls ah< cilrlrnrc 01 #uulc.of( kcurm icrrh.ng r luge 5 u anJ .a# ) wk.rl mallla, un in 
. " u L l s  The otrwnl rlrdr d w r  not srooua ih e<orlcncc of thl% kond 01 u.ac.011 Rccenl ihrolrtlrxl sod cmoln<.l 
wak  like thC one rrpon<d hew rugge;!; that %arb a mdc-affnuy no# b. Ixccsluily cr~srtcd i f  growth miss (which 
a= arrumsd no b. invuinble~ .ffcned by cnrimnmens! and gmetic fanon. 

K=Y wds.-sody six.  ~ ~ ~ d . t e ~ . l  selccdon. proaandry. wlectivc asdc-offs. wxu.1 selsc~ivo. Sphmnrium pvrprr 
m m .  

Rsscivrd April 21. 1998. Acccpl~d Ocrobu 7. 1998. 

Scival  %clrcuon ihcur) has k e n  yxdpl%ed (u cspla~n cp, bcra-rc malt% that madre bclorc irmalc. may hasr an ad- 
gamnc rlnrtvrrr in m a l e  01 man) snmal  spccacr (c g . Oar. rantagc in maw compct.t,on ~rotandr) producer a male 
uln 18591 This process ortg~natcs from ihc dtffrrrntral cost h srro rcr uauo early in thr scaron mgaedlcr< (11 r c ~  r.tx.,r 
lhal the gamnr5 consl~trlc lor cacn ici and ihc ompornloon iatcr ro ihc reason (bun ssc Wckiund c l  a l  19911 nlrs hnghcr 
of d.llcocnt cun~tr lo k . r  icpwds.cn\s rwcerr and rnevall sbvndancc o l  malcr UIM Icmdcs in the ~ ~ Y ~ ~ ~ ~ O ~ ( E I C ~ Y O I I  
htncrr CTnrcrr 19721 The h tnc r~ l~mr t s fu r  carhrcr  ommole I971 H ~ s t ~ n a r  1989. Woup.r8sl 1%) Wcdcll 19Y2lcrcato 
l r l l r l s l va l  iclccllon ifcmalc choaccl and nnlnscxvll ic lcc- the oppon.nn!) for ~ w a l  rclcc!.nn Scvcral hypotnr,c> habe 
ltvn (rcr'ugnu=d as mlc-male  rompclrt8un by U a u m  18711 k e n  prvpolcd lo ciplson o r  occvncncc in nature (ses Wtk- 
M2k-malc com%mlun f x  (hr accrlr lo l r m d c r  is rvmmon lund and Farrrrlrom 1971. Thornhlll and ~ l c c r k  19831 Pn,. 
i n  nacum(rcc~b;rhard 1982:Osoncn 1983; FabcrandBaylir tandry c o u l i  bc adaptive i f  prorandrour malcs ma. with thc 
1993). By mating u i I h  winners from malc-male eompclilion first rcrval ly malurc rcmslcr that emerge i n  the waron and 
or bv a ~ l i u d v  selcctine mat-. females can obtain immcdiatc i f  orollindravs males obtain a hisher number o f  matincs than - ~ ~~ 0 ~ ~ ~ ~~ 

rc%ourcrr LO prodvrr eggs or for eat ing offspring (Trivcrr nnalcr chat matvrclarc(Wiklundand FagcrrlrDm 19lI:Thorn- 
1972: Boggsand Cilben 1979:Guynnc 1982: Cordcro 19951 h i l l  and Alcock 1983). Atlernativcly. p n a n d r y  could simply 
andlor gcnctic knef ia .  i f  the wait$ that cnhancc compcti- bc ihc conrcquencs of dilfercneer i n  dsvclopmcntai time bc- 
tivcncrr arc hcrilablc (Charlcrworth 1987: Maclar-Garcia lwccn rcicr. bccnurc i n  many inrcclr fcmalcr arc bizecr than 
1993). 

InLra- and inlcnsiual  rclccrion could crplain the origin1 
rnaintcnancc of trails ruch as ornaments and wcapons (Ebcr- 
hard 1982: Olroncn 1988: Norry cf 01. 1995). coloration pa- 
terns (Endlcr 1980; Borgia 1985). body size (Siua-Jolhy 
1987: Trvbaki and Ono 1987: Wedcll and Sandberg 1995: 
Alcock and Hourlon 1996: Hanks c l  al. 1996). or lime lo 
rcrval  matuntion (c.8.. prorandry) (Wiklund and Fagcrslrtim 
1977: Thornhill and Alcock 1983; Hastings 1989: Wang ct 
rl. 1990). 

Numemur slvdics havc shown that largc malcs attain high 
mating rucccrr by monopolizing fcmalcr. #he rcrourccs used 
by them. and by having an adrantagc in agonirtic in lcracl ion 
with other malcr (Siva-Jolhy 1987; Tsuhski m d  Ono 1987: 
O~roncn 1988: Norry clsl. 1995: Wcdcll andSandbcrg 1995: 

-" 
males and hare longcr pcriodr o r d c ~ c l o p ~ c n t  (Wiklund and 
Fagcrslrom 1977: Thornhill and Alcock 19831. A! any race. 
sc'ual dimorphism ofthis son docs not crcludc ihc adaptive 

. . 
Icelivc trade-off bcrweca ihcrc trails i f  redvcine thc l imn of 
dcsrloponcn! ir atlamed a# ihc c lpcn~c5 of r c ~ c h ~ n g  a .mall 
MY \arc rrhornhall and A I r a l  1981 w ~ l l v n d  and r o r r k r g  
1991 WollvnJ c l  ol 19911 In  rmte o l  ihr innnoruncc of 
these two traits lor Lncss. few * d i e %  have analyzed ihc 
cfrcct o r  on ~ i c h  chara~tcr (w iuund rt =I. 1991). 
Thc pavcily of ruch studies is cvidco! among insects. Pru- 
#andry is a common trail in many inwcx spcics with nun. 

A l r a k  and Houston 1996. Hanlr  rt a1 1996) A l m  pruun. u\cslappmj gcn"suon% (Thovnholi sand ~ l c o c k  198%) r l  
dr) c ~ n a l l c c l m r t ~ n g r u r r ~ ~ ~ l ! V ~ k I ~ n d a n d F a g c r ~ t r o m  1917 iho-gh 0 1  hr r  al\o k r n  rcporacd fu, rumr pup.latlanr #?I 

mornholl m d  AlcocL 19811 Darran I18111 vrorwrcd that inrmtnalr u d h  TCILIICW~ brccdnn <*,an\ tMachrnrr 1981 
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malcr of the grarshoppersphrm& purpurosccm m a fune- 
tion body sire and daa o f  sexual maturation. We also 
crtimalcd the intcnrity and rnodc of icxunl wlcction. acting 
indcpcndcntly and j~ in l ly .  on both trails. 

T h c  slid, r a ,  carolrd oul in the I'cJrrgal of Sln Angcl 
Ecoloy4ral Psr\cnc a IV20'02'N and 9938'26' Wl. lucalcd 
on ihr camnu\ of lhr Nal~onal Avlonomovr I lnhc l l l l )  of 
~ c i i e o  (UNAMI in SOU~~UTI  ~ c x i c o  city. mc zone hr, a 
marked ruronalily. wtul an avcragc annual precipitation of 
8h) mm. and avcraxc annudlcmocrailurc of 15.S°C. Thc rainy 
rcason k g t m  around inr end of May and thc kgnnnnng *I 
lunc and lallr up lo !he m d  o l  Scplcmkr Thr bcpclallon ir 

X C < O ~ ~ ~ U C  rhmblanj c\lahllshal on r w l )  hall5 (Rzeoowrky 
19541 

The Species 

Sphrmrium purpurarc.n$ Charpnticr (Onhopera: Vyr- 
eomomhidacl is a Ncatmoical ararrho~ocr that is very abun- 

hcigh,). with ibc aim or facilivling ihc recording of ihc p>- 
r i l ion of individurlr or pairs in ihc cnclarurcr. 

me c n c ~ o ~ u r n  werc ccnrurcd daily from IO:W h to 1'1: 
W h. from Augur, 30 when ihc fir* individuals rcachrd rex- 
ma1 muurity. until Lkccmkr 5. 1996. Al l  newly matured 
individuals that appeared with," ihc cnclorurcs wcre marked 
and mcarvrcd for body rizc dnily. lndividunls wcrc I r k led  
"sing b c ~  lags (Opalithpl8lmhcn mil. Fahrik E r  Graze Bi- 
C~C~ZYC~~~CTIC. Weins~adt. German~l. T h c  data talcn wcrc: . - . . - 

dam in thcrainy rcaroniounml  sndrovthcm Mcxico(Kcv- n v m k r  o f  individuals. day of rcxvnl matundon. SEX. and 
an 1977). Bcforc rraching s.rval maturity. thcgnrrhopprs body size mcarwrr (width of hmur I. width and length of 
ofthis sacics oars thmvnh five inslam 1Scnmo and Ramor- 'thorax. and lcneth femur I l l 1  A dieital caliocr war urcd lo . - . 
~ l o r d u y ' 1 9 8 9 : ' C s n ~ s a n ~  1994). Th= first-inrmr nymphs take i e  m y  o d y &  mmcsrurcs lo the ncarrst0.1 mm (Mitutoyo 
cmsrgc by mid-May 2nd thb first adull orgaoirmr appar by Corp.. Tokyo. lapm). 
August (serrano and Ramns-Elorduy 1989; Cano-Santnnr I n  addition, drily records of rcpmductive khsvior were 
19941. Sphcmtim p v p v m r ~ ~ n r  is a Uighllur grarrhoppcr: carried out. F i n .  i t  war noted i f  an individual war rolimry 
the wings .re vestigial in botb sexes. mc m i m u m  abm. or asrociabl with a femalc. Ifnrsocialcd with a fcmalc. #he 
dance of mnlvrc organisms is ruchcd by mid-Delobcr Thcn identity of thc panncr and the kind of asrocia~ion war rc- 
wpull l ion size kg in r  lo dsc-c. with ibc final adult pop- eordcd lres Cuevr dcl Carlillo c l  r l .  19991. The arraislion 
~lalxon slrc rcachcd b) u r l y  January (Cmo-Sanlana 19941 wnr catcgonrrd as ( I )  hnrarrmrnt 01 fcma c\ by mrle. 12, 
Prcu~~~lccn~d~c~ollhcppvlllron5houcdn~~gn~bcanl mar rcmalr rc)wtrun 01 ihr male ( 3 1  rup.latmon (41 $~~aro#n:  
an iciratnoat ihr  k ~ n n ~ n ~ o f l h c r r a r o d u c t ~ v c ~ r a r o n  wmch hchav~or excncd bv male\ or 151 alccrnnt< 01 i a ~ e o ~ c r  01 
ruggcilcd Lhc cxirlinrc oi pmrandry (Cucva dcl Carlillo ct 
al. 19991. 

Considerable individual variation io bod" size has bccn 
obrcrrcd <a% ~ ~ t i m r c d  by the Lengthof f ~ m ~ r  III: I~ZCI range 
from 6.5 mm lo 13.9 mm for bull, ,crs,I. This rpccncr cx- 
hibits rcival dimorphism: rcmalcs hare a widcr thorax than 
males A positive rclaionship bctwsen body size and fccun- 
dity (numbcr of cpg,) has bccn found in fcmalcr (Cuevr dcl 
Cartillo el al. 19991. Thc roccicr lacks the caoacilv to sin.. . , ". 
and males hanrr fcmnlcs lo mate Copula lasts 5.54 h (SE 
r 0.62 h; = I91 on avenge. hut mates remain asrociatcd 
afwr sapul= for r maximum duration o f  I 8  days (Cucva dcl 
Castilloctal. 1999). Duringthir pcriod.copulation may =cur 
revcral lioncs. Thc fcmalcr die afLcr oviporiliatn. Both ihc 
dvrali"" copula rnd p.copu1. .rioci.,ion 
makcs this species in idcal rvbjcef lo study mating succcrs 
in ihc ficld (Cucva dcl Cnrtillo ct al. 1999). 

- 
of adult individuals. ~ w o  36-m' cnclorurer (2 m in hciphll 
wcrc built within thr Sm Angel Prcrcr"c.reparnlcd one from 
the other by a di-lance of 150 m. Each enclasurs wrs rub- 
dividsd into a 1 x I m grid using wooden slates (70 cm in 

s,o,is,;cn1 nnni* 

Analyrcs wcrr mads on darn collcetcd on one of the two 
cne1orvrcr (rile 2) duc lo thc dcrlruclion Of ,he olhrr cncll,. 
sure (rim 11 by Scpsmkr 1996. 

Prorond7.-To detcrminc the pnlcrn of nlalvralion of 5. 
purptwalcmr. frcq~cncy dirtribulionr of drily rccruicincsu 
o r  malcr and frmrlcr during the rholc rcprducf i~c reawn 
wcrc compared (Kolmogornv.Smirnov two-sample icsi: 50- 
La1 and Rohlf 1995: rcc Hastincs 1989). 

Time o/Scrual Morurn!;nn orfd find? S;:r.-To explore the 
relationship bclwecn body rizc and dry c.f sexual mauri,y 
in malcr and females. m malvri? uf cnr;lnrncc IANCOVA: , ~~ ~ 

Sokal and Rohlf 199Slwarncrforslcd 8orin~ihcda!cofrcrurl 
mn,ura,ion as covarintc. 

Prior lo ihc ANCOVA. r principrl co#llplncnl. nn;llyri\ 
(PCA) was crcculrd lo reducc thc nl lnlkr nf vnrtoblc\ uud 
(width o f  femur I. width and lcnglh $,f i11or.l~. rmd ltllg!h 
femur 111). and lo rrdurc thcnvmhcr ol rt;8iinicnl icslv p r -  
formcd. PC1 accounad hlr 54% of ihc rrrinncc iTxhlc 1 1  
and can hr con<idcrcd i. ., ,:rnc>.t. m l c r  ,I l,trh 1 I I  

noln male\ 2nd Irannlc\ ell .5 E I I C ~ ~ C I ~ ~ ~ I  I Atlea I)(-,\ 
Ihc ANCOVA %.or (~7L?foncd u.#ne the ..'.vr. a l l  PC1 
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T A ~ ~  2. A ~ X I Y S ~ S  olcov.".nrrorbod, , i rco f fc~~erand  XI.. 
of S",,rn..i"rn prpu... re", in rr1nion lo ,he lint of =.a1 mn- 
urnsmn dvrins ihc ~pruduci i re u s r u n  of I996 an Ihc Pcdrc8.l of 
Sm Angel. Mexico. Enimaler of paramncr. 1.1 a d  AKOYA of 
the modrl (bl  arc depicted. 

1 .- .. '.. 
3 . -,. Tb" Wli",.,. sli 111 P 

Intcrirpl 0.816 0.OSV 9.6, < O m l  , , .. SIX -0.681 0089 7.65 c 0 m l  . . n m r  of wxu l l  
m a ~ u n $ l ~ n  -0.011 0.W1 9.15 C O M I  -.. sex x lime o f  
lcrual malundon O W 3  0,002 0.15 0.879 

I . 1 ? a I Y U I . I * , *  

-.....,--,6.w s-cc 4c IS P .Ad, I: 

Fto. I. Pattuo at sexual marumioo of fsmaler and mdss af M"dcL 3 571.135 114.319 <OOI 0.224 
S p h e ~ " w n  pu~.mcm5 during the rcproductirc season of 1996 *Or I 1951'745 
i n  ik Pcd r rg~  & san ~ng.1 ~ ~ o ~ o g i c . ~  ~rcwrrc .  ~cx icn(ma~cr .  To'd 1181 2532880 
N - 110: fcnvlq N - 4721. 

.~ ~--. 
rcleztion. Mating success war estimated ir the number of 
malings a malc c . r r i d  out with different fcmalcs. Thc mode. 
intensity. and direction of rslcclion on phenotypic vuiacion 
o f  M y  ria m d  date of rcrual maturation wcrc c n i m t c d  
fur males urmg mvl l~p lc  rrprclronn analyrls tLandc and Ar 
nold 1983) To n!lmr!c 08rtrlocmxl (0, coc l f i c tmt~ l  and cur 
vtlnnrar ( s l ah~ l~ r~ng ld~mp ! l r c  and corrclal~onal 7 c a l f i  
c8rnlrI rrlrcuon wc v r rd  pnnml llncn$ rcgrrrrlon and qua 
drallc rnuluran.lr rcprc~looo rc%pec8,vcly ul r.lalnrc filnrrr 
agaonn M y  uzc an0 lomr of r r r va l  malvntmn (we Landc 
and Arnold 1983. M~tchc l l  0 d. mod Shav 19811 Kclat,.c 

W 
filncrr (w.)  ofag ivcn male war crlimalcd as q - 4 whcrc 

W' 
W, is !hc n v m k r  ofmarjngr ob la ind  by a malc ithroughou! 
I ~ C  whole -on and W is thc mean number o f  mating. of 
a l l  males i n  ihc population. Thus. c, equals one. 

To rummuizc vsristiun in lnalc body size. another PCA 
wa, ~ r l o r m c d  on the four mmrure< of b d y  size rrcordd. 
This analysis war aimed toeliminate diffcrcnrcr i n  body size 
belwacn rcrn (rclual dimorphism). l'hc lira two PCr cr-  
plaincd almost 87% of the variance in male body size. F w  
tho%. the %wo% of h x n  IT, ucrc .\=J f i l l  ihc %clrcuun anal. 
y%w The WI  ran be ron~hlrrcn as prncral ~ndcz of Idy 
s ! r c .  xnrrcar PC2 can be cun\ldc!rd as ihc (11 frmra I 
relatl>c lo body rrrc lrcr Rc,ull\, Thr i1.d~ o f  .e~.aI i~oal- 
ural.un - 8 %  rtonarrdlrcd iX  - I1 7: = II 1.m~ malr, and then 
"SCJ .n inc %rlcctaun r u r l r m  Kcstdual< hcrc it-ccd lur ncr- 
malot) andrl~nlid<nr< ~ n t r n r l c  ltnr inr partma1 i r g r ~ r . ~ o ~ , c ~  
cmcrmtr wcm e\l8rnllrd L~IO.P~I J ) . ~LLntk  P ~ W C ~ L I ~  

iM11:hsll-Ola5and Sh*x 19X11 #or n: ~ h c  p r ~ n ~ c a ~ n  l:rccS!rt 

the rccmitmcnt patterns wccc significantly diffemnr among 
rcics (Kolmogomv-Smirnov two-sample ten: D - 0.443. P 
< 0.001). Thew rcsvllr show &at thc popvlalion of S pur- 

Body Siir and Dole nfsmmi Moruralion i n  
Sphenorium purp,,rascrnr 

The ANCOVA CTablc 2: Fig. 2) showcd dilfcrenccsin body 
I ~ Z C  belwccn females and malcr indicating sexual dimor- 
phism (FI.III, = 52.066. P C OWOI). Also. t h ~  mdysis 
rcrcalcd that ihc largcr individuals. for both rcxcs. appeared 
clr l icr  m thc Xaron as indicated by $he r<air%ically rignif. 
icanl covar i le.  &a o f  sexual maturation (F,,,,, - W.973. 
P < 0.RWl). Howcvcr. the inxcrac~ion bctwetn wr and dale 
of scrual maturation war not significant (F,.,,., = O m 8 .  
P = 0.977) m b l c  2: Fig. 2). 

Thc pnllcrn of rccruitrncnl diffcrcd hchvccn rcxcr (Fig. I ) .  F"'. 2. B$Y 5i.e (PC11 of females m d  inlaler of.Tph.nnr;#nipr,r- 
On r given date. the frequency sf highc. ,ham ,hat PYr"reflu an rclarion in ik \inn= of IC\IIA!  rmarurnrio~~ rhrnuah~ut 

or fc,mlcs. A grcn,cr rbuadmcc of mrlcr Lm fcmalcr war ill* m~rDJ"C,i"e Y a w n  of IPP6.-Thc e~rrcr Jbffcred i n l b  imrrcepl 
ISCXY~I dlmovhism). bux ihc slops arc <imdar SIC lrrl andTablc 

obrsrvcd from the beginning of thc rcpr<ductiuc ,cnsan. m d  1. salnplc sizes ar in ~ i ~ ~ . ~  I. 



T I * . ,  1 I ' r . n c ~ ~ r l  c~.mnonrnc. a m l ~ ~ ~ ~  01 ibun mtllpholnrlr: ,llra.lat.cn and penc,a~ hIJy ,lzc IPCII. nut nu, on ihr rh.#r:lir'o( malrs 01 Srhcma*#un p ~ ~ n w ~ o z r n ~ c  ltom i!sc vcnrc~r. 
Sm Anlel ,rpmdr .,,, ,crmn of ,,,ern 

w c  a11 fcmlll I (PC?, ITahlr 4.1 Thc j r rd l rn l  u lduccl#onal 

%crlorc of in. ~ r o  hrrt nrlni,n21 cnmnn.nlr a,ren, ..I c.. ~ ~ I ~ ~ 4 o n  t0.t 1111 prncr l l  hcdy s l rcu f  nm r. u a \ p . w t a v r  2nd 
plrinud rnrinnce is rrovljrd ( l j  = 716,. rigniticrnl (P  < O W I I .  indicating that largc tnalcs attained 

higher msling succcrr (Fig. 33). whcrcar no vclcction war 
L,./i.bll A8 Ic ? dctcclcd on I'CZ (P > 0.051. In  conlrarr. the directional gra- 

T h ~ r u  width 0.496 -0.3~7 dicnt o l  sclcction for d s a  of sexual maruri~y war negative 
Thorax leng,h 0124 -0.294 ( P  < O W I I ,  indicating char rhc malcr &hat matured carlicr 
Fsnlur I. width 0.416 
~emur  III. 1sn61h 0.524 

i n  ihc rcaron had higher filncr? (Fig. 3h). Thc gradients of 
-0.151 

Eigen vnluc 2.980 0n83 cvrvilinenr rc lec~ion (?,,I. were not rignihcanj crccpt for one 
Prrrsnr 01 lnlrl vmanrc  74.520 (Table 4). The rlatistically significann corrclacional rclcc#ion 

firadicnl (?l.,.r~.u.~Mrur.l,a.rm~r.~ha, .,rr) w w  ncgativc (P - 0.0261. Sclcction on body sire and date o f  scrual maw. 

srruai Srlac,o,l 
rnlinn appcarr to br inlenrc. As crtimaled by !he rlandrrdizcd 
directional aradicna. a rurxtivc or ncnativc chanec of one 

Vmiaiinn i n  body size and dam of  sexual maturation among standard dcGatian would prodvec a change i n  h tnds  o f  23% 
malcr war present i n  this population 01s. p u r p u m ~ c ~ n r .  var- fo r  body rizc and 27% i n  the dale of rcrual maturation. 
iation in hod" rizc of malcr war cxolrincd well hv PC! md A Montc Carlo sirnulacion was used to ohtain the confi- , ~ - ~  ~- 
PC2. which logclhcr rccounfcd for 87% of ihc variance 
(74.52% and 12.09%. rcspcctivcly: Tablc 31. A l l  four char- 
acters mcarurcd conttibutcd to PC1 (we Tablc 3). which is 
interpreted ar a gcncral index ofbody sirs. I n  contrast. only 
the width of fcmur I contributed to I'C2 m d  in intcrpretcd 
as the riz of fcmur mlalivc lo body s i x .  

7hc rcxval selection analyrir. as cslimslcd by diflcrcnlial 
mating success. dctutcd directional sclcction on dare of sex- 

den== in~cr~.~s .fthC pania~ rcgrcrrion ~ ~ r n ~ i ~ ~ l r  because 
the rclidualr wcrc no1 normally dirtrihutcd (Mitchcll.Oldr 
m d  Shaw 1987). Thisrscondanalyr i~ rvpponcd ihc prcvious 
rclcclion analysis bccaurc the significant terms i n  the fir* 
nnalyrir rcmaincd significant (Tobls 4c). 

Using ihc rigaificanl cocfficicnts from the selection anal- 
ysis. a htncrr rurracc (.daptivc landwapcl war conrlrucad 
81 a function o f  gcncral body rizc and date of rcrual  mat- 

T ~ L L  3 1.1 Ib.,ecl,onal 16.1 q~aJcat .c  I?. I and rtnncl2loon.l l r I .rlcrl on gr.o.enn lot boay nu ma lumr o l  ur3.l m.t.tr.~un OD 

M I . n g  \urcrlr in m2lool Suhenoo-npvrp&rownl  (.I ANOVA i*o, ihr ma*<% and (cl).rkknlfe onihe C $ l t l N a t  01 !zIeCllon Standard 
rimn ur lMicrlid ra p>rnhe>e% ' P - 0025. " P  < 0 D m l  nr not r'ncOrnnt 

chuui.. @. ,. I. 

Body ~ i z c  IPCII 0.235 (0.0111.. 0.023 (0.031 1 ns 
Tim. of wrvr l  macuranion -0.217 (0.0521.. -0.069 (005l I nr 
Femur I IPC2) 0.031 1O.OSOl ns 0.031 (00511ns 
PC! x lime of rcru.1 maturntion -0.094 10.0421. 
PCI X PC2 -0050(00111 or 
PC2 x limc of irrual mrlvrnlinn 0.056 10 051 nr 
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urntion (Fig. 4). Maics of large body r i l e  and early date of 
sexual mnlvralion tndcpcndcnlly reached ,he highest msting 
success. Howcvtr. it can also bc noted ,ha! the in 
rcl l l ivc litncrs ir highcr i f  individuals rnalurc smncr nnd arc 
Ihrgcr. which rvggcsls ghat rclcclion is rc l lng an ihc eorrc- 
lation of bolh trails (Fig. 4. cf. Tsblc 4a. m d  Fig. 2). 

DISCIISPION 

Intcnrc sclcccion on mslc body size and daa o f  rcrual 
maturation i n  5. pc~rpvrorcrnr war detcned bccaurc bonh 
trails arc rclated 10 mating rucccrr. Larger and more protan. 
drovr males had highcr rclnLiut fi$nc%s. funhcrmorc. cvcn 
though larger body size might bc crpcclrd lo delay matu- 
ration (Thornhill m d  AlcocC 1983: Wiklund m d  Forrbcrs 
1991: Wit lvnd cl a1 19911. i n  this gmsshoppcr sclcction 
cvidcntiy favored a corrclalion bclwccn lherc iwo  trrias. 
L u g  m y  size and u r i y  w l v a l  maturation ryncrgirl irally 
C ~ ~ R ~ C C  individual filncsr. 

J p l ~ m n , # ~ z ~ u  ~ a - ~ ~ n ~ r n ~ c r n c  inhabntr a hachi) .c~,onai nca 
CCUFC~CYY.  ernlummenl and f w d q u a l ~ n  and quan tq  <arr  
.'c"ad~nyly lC=nc, TAntana 19941 11 0% lu\ \ tb l< that .18r 
cmrcgr6n)mph~lr .c E r r a l r r l o m c p ~ c ~ ~ u n  #\mrnu~hrnn,\ 
cc 'I I Y 9 6 l l n ! ~ ~ r 1 8 ~ r l u a l m ~ l u r ~ l )  and r c ~ v r c ~ ( n x ~ ~ , r l , t ~  
Uccrra\rd l w d  q t l l l n  can rrducc grouch cnc  and lxrh,pr 

FIG. 4. Rtlponsc surface of male fitness (relarive mating rut. 
cssr) ar a luncsion or body size and lime sexual matuntion 
in Snhmor~unpurpuro~cmr. Ths corrrlntianal rslestion ~ r a d i ~ ~ r  
(7 ,,-. rr.n~-rr~..r.r,.lrr.ullwl~includrd inthcronrtrvclion 
of rhc f i r e r s  surface (re Table 4). 

cauw maturation at rmdlu size (8crr igm and Chamov 
19941. Thus. no trade-off bclwe.cn dcvc1opmcnl.l t imc and 
body r izc to mnlvrity is cipcctcd (Berrigan and Chamov 
1994: Ny l in  and Gorthard 19981. The cxpcclation o f  a trade- 
of f  i n  cccolhtrmx i s  b a l d  on the =$rumptian that sire ax 
maturity i s  determined only bv dcucloomcntal timc and a m -  . . 
pccaldc I l o r c ~ t r ,  s-dcncc lrlrm cmptcca u i d i c r  due, nu! 
u p p o n  tho3 cxprc<alcun (Wallund e l  rl 1991) F~nhcrmurc. 
'I 8 r w m  ralc 0% nut rumant. boln earl, wrua l  ma#urat~un 
ipmLand#y) and l uge  bod) slzc can bc attajned rnmulu. 
n<ou%Iy (see Wll lund rl al 1991. N j l m  mdCulln)ul( IY9Rj 
Th.s ciplanotwn ma) appl) lor ~ h c  ~tudoed >pccIc~. altho-gh 
empltkcai rsldcnrc on iclat#bc g r o ~ t h  talc .< rill, nccdrd 

Kcsvllr u l  ih., \luJ) cbarl) l l # l o C l l c  l n l l  thc pnp.lnl un 
~ p m t a n d r ~ r \ s n a . t o ~ d u r c , a  c n  lacon b.asmzou~rdn~a. r r  

~ ~- 

as the scaron progrcrrcr. This obrsrvcd prltcrn i n  thc at. 
laincmcnt o f  sexual maturity of fcmalcs m d  males of S. pur- 
pnrdscrnr (scc Fig. 2) is similar to data obfaincd from the 
cntirc pmrsrvc i n  two prcviovs ycarr (Cucra dc l  Carti l lo c, 
21. 19991. Thus. thc male-birwd rcx rxlio rccordcd i n  ihc 
cnclorurc i s  no# unduly avercmph~~iz ing  ihc clrcr! of time 
I* macwily on mating succcrr. 

Profandry in s rpccls, may result from longer dcvclop- 
mcnlsi ~ i m c  in fcnlalcs than i n  rnalcs (dcuclopmcmai con. 
rtraintr hypnlhcsis: Tilornhiil and Alcock iY831. Although 

mcn~ai conrlrainfr on larger femrl i r .  fcmalr body r i l e  would 
incrrru: rs  lime lo m18turily incrc r~r r .  H o l c r c r  !he 1;lri.cr 
individu=lr u l  bolh rcxrr n~ae rcd  c ~ l r l r  in llir sraron (see 
Fig. ?). R8nhermare. rlvdicr in ull8rr anl~n,pudr hart rln,wt, 
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nbrcncc of protandry in rpccicr i n  which remalcr arc larger 
than malcr (Nyl in a al. 1993 and rcfcrcrcmr ihcrcin). 

Sccond. under B c  dcrclopmcnlal c o m n i n e  hypfhesir. 
i f  pmlandry ir the rcrull o f  w r u r l  dimotphirm i n  body rize. 
no selection would bc expected on dmr of sexual maruntion. 
This is  rhc a r c  i n  Euph)dqnr rdirha. wbcrc mrlcrcmcrging 
at diffcrcnt timer do oat differ i n  ma@ success (Baugbman 
1991). Hawcucr. i n  S. purpurnrcrnr the selection analysis 
indicated chat mslcr wifh carly acrual mritvnlian had hi&h 
mating rucccrr indcwndcnt o f  their bod" rilc. Thur. om- ~. -~~ 
landry wcms to bc i fargct o f  wrun l  w k i o n  p, w (uc 
Singer 1982; Wiklund and Solbrcck 1982). A similar con- 
clusion was rcachcd by Ny l in  ~1 al. (1993) i n  the bvncmy 
Porarze orgrria thmvgh c o m w t i v s  malrrcr. but without 
measuring rclccdon on protandry. 

Sludics mcaruring rimulfancourly tk cffcctr o f  p-dry 
and body rilc on maling susecrn arc rs- (WiUund cr sl. 
1992). This is rclcvanl bccaurc the mcsrurcmsr ofrclcclion 
is a dircel way of rlvdying wade-offr (ue Rclnick 1985). 
Selection analysis dslulcd a significant mrrslational selec- 
tion cocfficicnl. indicating hat  thc combination o f  p romdry  
and large body size is selected for. duc u, iu ryncrgislic effect 
on mating rucccrr. Thus. thc r r r v l u  pin! to the abrcocc o f  
a mpmductivc uadc-off bc~wccn dare o f  serul l  maturation 
and body size and that both arc adaptivc by  thsmrclucr. I f  
the phenotypic vatinncc i n  body r ize and date of  sexual mat- 
uration observed i n  S pvrpuroscenr is gcnctically bawd. i t  
would be expccLcd that s ~ l ~ c ~ i o n  w i l l  mainlain a linkage dir-  
equilibrium bccwccn loci controllinn both trail< 

0~~~ ~- - 
I n  r t r w  uf  the rc,u!s o f  ~ b c  analysar o f  Ic lcr t~on. r t  may 

k r ~ p c c l c d  lhal gencl#r barlance for body sire and &c of 
\c lual  malurrlron world k crodrd in the ppulalron Be. 
C ~ Y I C  anlagnnllllc ICICCIIO~ on l h c v  mala docs no! occur. $ 8  

can k mlcd out 2s a faclor malnlknong grnrloc bartancc 
T h c r c l u ~ .  olhcr fxc lnnmrr t  account lor ih r  h.gh phcno8)par 
and zcnrtbc ,nr,ancc ~n bod, r t u  and datc of V L L ~  ma!.. 
ration. For instance. the highcnvironmcnlal hckrogencity o f  
this habitat may favor phcnolypic plasticity i n  body rizc. 
Also. diffcrcnccr i n  local dcnrily m d  flvclvarions i n  sex ratno 
may relax ihc intcnricy and cvcn fhc modc o f  xlection. The 
reduction i n  avcrsgc body size i n  fhc popvlarian lhmvgh thc 
season ruggcrtr that body size is a planic characfcr i n  this 
grallhoppcr Average body l i r c  i n  ihc grarshoppcr Chor. 
rhippur brunrur decreased i n  high dcnrilicr. probably as a 
result of changer i n  food svailahilily (Wall and R ~ g o n  1987). 
I n  the highly rcaronal habitat o f  ihc Pcdrcgal dc San Aogcl. 
i t  is possible that food availability dccruws by autumn. Stud- 
ies dircclcd to asx r r  the pani,ioning o f l hc  ph.no,ypic vrr- 
iancc of body size and dare o f  xxva l  maturation into i ls 
gcneliC and cnv!ronmmt*l components (reaction norms) arc 
underway i n  S. purpurnrcenr. 

Finally. i f  ihc probabilily of marc malings with virgin fc- 
male$ incrcascr rr a male is more prolandrous. protandry 
may scrvc as a rncchanism m d c l c d  by natural selcclion to 
prevent r p r m  compclilion (Wikbndand Fngcmlrom 1977: 
Wiklund and Solhreck 1982: Wedcll 19921. Howsrcr. !his 
hypolhcris doer no! hold for spccics i n  which another mrlc 
can dirplacc spcrm or i n  which rpcrm prcrcdcncc occurs 
(Wcdcll 1991). Although profandry may cnnmibutc to in. 
crcarcd rcproductiuc success of malcr. a high proponion ur  

fcmalcr 01s. purpururc~or inaa  with more than one panncr 
dur ing lhcir rcpmdvclivc lirc. thus creating oppnvninirr for 
rpcrrn competition. 
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Capitulo 3 

Protandria y el Cxito de apareamiento de las hembras en Splrenurium 

purpurnscenr (Orthoptera: Pyrgomorphidae) 

Palabras clave: Selection sexual, proporcion sexual, hembras, Pedregal de San 

Angel. Sphenoril~m plirpliruscens. Pyrgo~norphidae. 



Resumen.- En muchos estudios se ha evaluado el valor adaptativo de la protandria para 

10s niachos de varias especies de insectos. Sin erttbargo, no se Itan explorado a fondo las 

venlajas de la maduracion tardia de las hembras. Nu~nerosos niodelos evplican el 

ntantenimiento de la protandria en terminos del dxito de aparealniento de 10s machos, 

considerando que el linico beneficio de una maduracion tardia para las hembras radica en 

reducir 3u ciesgo de niorir sin aparearse. Estos ntodelos tienen dos suposiciones poco 

realistas; consideran que las henibras de una poblacion son iguales y solo se aparean una 

vez en su vida. E n  dste trabajo se analizaron las posibles ventajas de la maduracion tardia 

para ias hembrds mediante dos aproxirnaciones. I'rimero, se evaluo el exito de las hembras 

como funcion del momento de su maduracion sexual, sin considerar otras caracteristicas 

Fenotipicas. Despues se realizo un analisis de selection en el que se consider6 el taniaiio 

co!poral de las hembras y el momento de su niaduracion sexual. asi como las diferencias cn 

el numero de apareamientos que tuvieron como funci6n de estos atributos. Las henibras quc 

~naduraron a mediados de la temporada de aparealniento tuvieron la itlayor probabilidad dr. 

aparearse, niientras que las hembras que maduraron primero y fileron mas grandes 

recibieron mas apareamientos. Ambos resultados podrian explicar el mantenimiento dr la 

protandria en la poblacion. Las diferencias en las presiones selectivas enwe 10s senos 

favorecerian que 10s machos ntaduraran al principio de la temporada de apareamiento. y 

que las hembras lo hicieran despues. Por otra pane. si las hembras se henetician por la 

ohtcnci6n de ~n~i l t ip les apareamientos. el mantenimiento de la protandria sc podria explical- 

por las diferencias en la panancia en adecuacion entre 10s sexos, ya quc en 10s niachos la 

contbinacion de un gran tamaio y una maduracion tentprana generan una  nayo or ganancia 

queen las hembras. 



La emergencia o maduracion sexual del promedio de 10s machos antes que el promedio de 

las hembras es conocida como protandria, y es un fen6meno com~in en insectos con 

generaciones discretas (Thornhill y Alcock 1983). El rnantenimiento de la protandria en 

una poblacion depende de que se mantengan evolutivamente las diferencias en 10s patrones 

de maduracion de machos y hembras. Esto puede ocurrir si las presiones selectivas en los 

tiempos de maduracion de machos y hembras difieren. Los machos prothndricos pueden 

aparearse con las primeras hembras que alcanzan la madurez sexual. y potencialmente 

alcanzar un mayor n~imero de apareamientos que 10s machos que maduran sincronicamente 

con el promedio de las hembras de la poblacion (Wiklund y Fagerstrom 1977, Wiklund y 

Solbreck 1982, Hastings 1989, Wiklund y Fonberg 1991, Wedell 1992, Cueva del Castillo 

y Nuiiez-FarfZn 1999), mientras que las hembras podrian beneficiarse por madurar despuis 

del promedio de 10s machos de la poblacion. No obstante, 10s beneficios quc obtienen las 

liembras por madurar despues que los machos han sido evaluados en pocas ocasiones. La 

niaduraci6n de las hembras puede ser afectada por la disponibilidad de recunos (Parker y 

Courtney 1983) ode  machos. Si las hembras maduran cuando existe una alta disponibilidad 

de nlachos, la probabilidad de que Sean apareadas es mayor que cuando existe un metior 

nizmero de ellos (Wiklund y Fagerstrijm 1977, Thornhill y Alcock 1983). Lnicialmente 

Wiklund y Fagerstrom (1977) consideraron esta ventaja en el caso de las hernbras que se 

aparean inmediataniente despuks de la eclosion, como ocurre en algunas mariposas e 

himenopteros (Alcock el a/. 1976. Gilbert 1976. Hastings 1989): sin embargo. este 
. 

argument0 riene un menor impacto en especies en las que el periodo entre la eclosion y la 

vida reproductiva puede durar varios dias (Wickman 1986). 

. 
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Los patrones de maduracion de las hembras como funcion de su probabilidad de 

apareamiento solo se han analizado mediante modelos n~atematicos. Este conjunto de 

nlodelos en general predice que la ocurrencia o no de protandria y su magnitud depende de 

la probabilidad de encuentro entre 10s sexos (Fagerstrom y Wicklund 1982, Bulmer 1983, 

lwasa er 01. 1983. Zonneveld y Metz 1991). Si la probabilidad de encuentro entre 10s 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 sera m h  alto dwante 

periodos en 10s que la densidad poblacional sea baja, ylo haya una baja disponibilidad de 

machos. Esto ocurre al principio y al final de la temporada de apareamiento en 10s insectos 

que tienen generaciones discretas. Si la probabilidad de encuentro entre 10s sexos se 

~nantiene a lo largo de la temporada de apareamiento, la probabilidad de que una hembra se 

aparee seria siempre igual, por lo que no se espera que la protandria re mantenga en la 

poblacion. Estos modelos tieoen 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 y han sido criticadas (Baughman el ~1.1988). En condiciones naturales las hembras 

se apareen en repetidas ocasiones y varian en su calidad (ver Wedell 1992), existiendo la 

posibilidad de que obtengan bencficios por aparearse repetidamente (Thornhill y Alcock 

1983, Parker y Patridge1998). Tal vez una ventaja inmediata seria el asegurar la 

fecundation 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 10s modelos que explican la 

protandria. Prilnero se analizo la probabilidad de apareamiento de las hembras y su relacion 

con la fecha de maduracion, la densidad poblacional y la proporcion sexual en ese dia (no 

de machos/no de hembras sexualmente maduras). De acuerdo con las predicciones delos 
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modclos. se espera"a que las he~ilbras que maduraran en altas densidades poblacionales y 

sesgos en la proporcion sexual hacia 10s machos tuvieran las probabilidades n i b  altas de 

aparearse. Asimismo, esto deberia de ocurrir a mediados de la temporada de apareanliento. 

Posteriormente se realizo un anilisis de selection en el que ademas del dia de niaduracih~ 

se incorporo el taniaiio de las hembras y el numero total de apareamientos realizados 

durante su vida. Estos parametros no ban sido incluidos en Ion modelos de protandria y 

pueden afectar sus conclusiones. 

Material y MCtodo 

Sphenarium purpurascens Charpentier (Orthoptera: Pyrgomorphidae) es  un chapulin muy 

abundante durante la temporada de lluvias en el centro y s w  de Mexico (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 rnayo y 10s primeros 

organismos alcanzan la madurez sexual en agosto, la maxima abundancia de organismos 

adultos se alcanza a mediados de octubre y despues de este momento la poblacion 

comienza a decrecer hasta extinguirse en enero (Serrano y Ramos - Elorduy 1989. Cano - 

Santaoa 1'994). La poblacion del Pedregal de San Angel es protandrica (Cueva del Castillo 

y N~iiiez - Farfin 1999). Se ha obsewado una gran variation en el taniaiio corporal de lor 

organis~nos adultos de ambos sexos (el tamaiio. estimado por la longitud del femur Ill 

comprende desde 8.5 mm a 13.9 mm en ambos sexos). En las he~iibras se ha encontrado 

una relacion entre tanlano corporal y fecundidad (no. de huevos: Cueva del castillo er 01. 

1999). La especie es sexualmente dimorfica; las hembras tienen un torax mas anclio que lor 
. . . ~ 

machos. La conducta de apareamiento de  10s machos se inicia con la monta e intento de 

copula con una hembra. Las hembras rechazan 10s intentos de copula de 10s machos. La 



copula tiene una duracio~i promedio de 5.5 hrs. Los organismos de a~iibos sexos se purdcn 

aparear en varias ocasiones. Despues de la copula 10s machos de S ptrrprtr.rrrc~,~u exhibeti 

una conducta de resguardo postcopula en la que permanecen niontados sobre las henibras 

hasta por 19 dias. Las hembras solo ovipositan una vez y despues mueren (Cueva del 

Castillo el a/. 1999). 

La poblacion de S purpurascens estudiada se  ubica dentro de  la reserva Ecologica 

del Pedregal de San ~ n ~ e l ( l 9 '  20'02" N y 99' 08'26" W), localizada dentro del caiilpus de 

la Ciudad Universitaria al sur de la Ciudad de Mexico. 

Durante la primera semana de  agosto de 1996, antes de la maduracioo de 10s 

individuos adultos, se construyo dentro de la Reserva del Pedregal de  San Angel on 

encierro de 36m2 x 2 m de  altura, que fue subdividido en cuadrantes de  un 1 x I nl usaildo 

estacas de madera dc  70 crn altura para facilitar el registro de la ubicacion de 10s 

individuos. El encierro fue censado diariamente de I000 a 1900 hrs. Las observaciones ss  

realizaron desde el 30 de  agosto al 5 de diciembre de 1996 abarcando toda la temporada de 

apareamiento. Durante este periodo diariamente, duralite la primera hora de observacion. 

todos 10s organismos que alcanzaban la madurez sexual dentro del encierro eran colectados 

oianualmente, para posteriorniente ser trasladados al laboratorio donde eran marcados con 

etiquetas para identilicar abejas (Opalithpl2ttchen.  nit Bienenzuchtgerite. Weinstadt. 

Alemania), se registraba su sexo y fecha de n~aduracion sexual (diade mlecta), y se les 

media el anclio y longitud del tbrax, longitud del femur 111 y ancho del femur l(111111). 1.0s 

organis~nos eran reintroducidos al encierro al dia siguiente de  su captura. 

Se realizamn observacianes conductuales d e  battido (Martin y Bateson 1993) de 10s 

organismos de ambos sexos diariamente cada dos horas. de  I000 a 1900 hrs. por periodos 

de una hora. Durante este tiempo el observador carni~iaba alrededor del encierro registrando 
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la ubicaci6n 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 re registraba la 

identidad de la misma y el tipo de asociacion de acuerdo a las siguienles categorias: ( I )  

acoso de un macho hacia una hembra, (2) rechazo de la 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 contacto genital con el macho), (3) copula, (4) 

resguardo; el macho permanece n~ontado sobre la hembra sin que exista contacto genital 

entrr antbos. 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; ti11 

segundo macho intenta desplazar al macho en resguardo ocupando su lugar (ver Cueva del 

Castillo er a/. 1999). Dada la duracibn de las copulas y la hecuencia del muestreo, la 

posibilidad de subestimar el nurnero de apareamientos (parejas con las que haya tenido 

contacto sexual un individuo) de un organismo es  baja. 

Analisis estadistico 

Probabilidadde apareamienro, proporcion sexualy densidadpoblacional.- 

Para evaluar si la proporcion sexual y la densidad poblacional en el dia de maduracion 

estan asociadas con la probabilidad de apareamiento de las hembras, en primer termino, con 

el nGmero de hembras y machos sexualrnente maduros en el encieno, se estimo la 

proporcion sexual y la densidad poblacional (No. de organisnios adultosl36 m2) por dia 

durante el periodo de obsewacion. Se estimo un indice de probabilidad de aparea~niento de 

hembras por dia mediante el cociente del numero de hembras que se aparearon (sin 
- - .  

impoltar el ~iumero de apareamientos que hafan tenido) y las que maduraron un dia ell 



Particular. entre el total de hembras que niaduraron ese dia. Con estos datos se realizo una 

regresib" multiple con un componente lineal y otro cuadratico de la probabilidad de 

apareamiento de las hembras sobre la proportion sexual y la densidad poblacional. Dado 

queen los modelos de protandria se col~sidera que la maxima probabilidad de apareaniiento 

corresponde a periodos intermedios de  la temporada de aparean~iento, se  ajusto una 

regresion cuadratica a la relacion entre el dia de maduracion sexual y la probabilidad de 

apareamieoto de las hembras, esperindose que el ajuste de la regresion concordara con las 

predicciones de los modelos. 

An6lisls de seleccidn sobre el tamaito corporoly el dia de maduracidn sexual.-Para 

analizar si el tamafio corporal y el dia de maduracion sexual estan relacionados con el tixito 

de apareamiento de las hembras, se realiz6 un analisis de seleccion. Se consider6 como 

estilnador de la adecuacion de las hembras su exito de aparearniento. considerado como el 

n~irnero de apareamientos realizado por una hembra con diferentes machos a lo largo de la 

temporada de reproduction. El modo. la intensidad y la direccioa de la seleccion fenotipica 

fueron estimados para las hembras usando un analisis de regresion mliltiple (Lande y 

Arnold 1983. ver Cueva del Castillo y Nuiez - Farfan 1999). Para estimar la seleccion 

directional (coeficientes P, ) y curvilineal (coeficientes y,,: estabilizadora/disruptiva y,, y 

correlativa y,,) se uso llna regresion partial milltipie con un compoliente lineal y uno 

cuadratico de la adecuacion relativa sobre el tamafio corporal de las hembras y la fecha de 

su inaduracion sexual. El tixito de aparealniento relativo ( IV , )  fue estimado como W,Iw, 

donde W, es el t ~ i ~ n ~ e r o  de apareamientos obtenidos par la hembra i durante la temporada dr  

aparea~iiiento y Wes el pro~nedio del nuniero de aparea~nientos de todas las hembras de la 

poblaci6n. La variation en el tamaiio corporal de las hembras h e  resumida utilizando un 



analisis de componentes principales de 10s cuatrn atributos morfologicos que se les 

midieron. Al igual que un analisis previo realizado en 10s machos (Cueva del Castillo y 

Nuilez-Farfan 1999). se utilizaron lor dos primeros componentes del analisis de 

coliiponentes principales para estimar el impacto de la seleccion sobre el tamaiio de las 

hembras. En este caso estos dos componentes explicaron el 78% de la varianza del tamaiio 

corporal de las hembras (Tabla I). Las fechas de maduracion de las hembras fueron 

estandarizadas (?= 0, S' = I). Debido a que 10s residuales del anilisis nose ajustaron a 10s 

criterios de normalidad, 10s intervalos de confianza de las variables que resultaron 

significativas fuemn estimados mediante un procedimiento de 'yackknife" utilizando el 

programa FreeStat (Mitchell-Olds y Shaw 1987). 

Resultados 

Probabilidad de apareamienlo, proporcidn sexual y densidadpoblaciona1.-El38% de las 

hembras de S, purpurascens en el encierro no se aparearon (I81 de 472 orgaoismos). El 

proniedio de vida h e  de 27.64 dias; E.E. = 13.1. El analisis de regresion nililtiple mosrro 

que exisrio una asociacion positiva y significativa entre la probabilidad de apareamiento 1. 

la proporcion sexual (Tabla 2, Fig. la), pero no con la densidad poblacion (Tabla 2). En 

estas dos variables 10s coeficientes no lineales (cuadraticos) no heron significativos. El 

coeticiente de la regrcsion cuadratica sobre la fecha de maduraci6n sexual fue negativo y 

altamente significativa: las hembras que maduraron a ~iiediados de la teniporada de 

apareamiento tuvieron las mas altas probabilidades de apareamiento (Fig. I b). 

Andisis de seleccion sobre el ramairo corporaly lafecha de maduracidn se.vlml.-El 
. . . .  . . ~~ 

analisis de seleccion detect6 seleccion direccional sobre la fecha de maduracion y sobre el 



primer componente principal (tamailo corporal). pero no sobre el segundo (Tabla :a). Las 

hembras grandes alcanzaron un mayor nlinlero de apareamientos(Fig. ?a). Tan~bi in  las 

Ilen~bras que maduraron al principio de la temporada de reproduccion tuvieron 1111 nlayor 

numero de apareamientos (Fig. 2b). No result6 significative ningi~n componente cuadratico 

despues de haber estimado 10s intervalos de  confiaoza con el 'Yackkni/ew (Tnhla jd) .  

Usando 10s coeficientes significativos del analisis de seleccion se  grafico u113 superficie d r  

adecuacion como funcibn del t a m a o  corporal y el dia de maduracioo sexual (Fig. 3). Las 

hembras que maduraron primer0 y las que tuvieron un mayor taniafio alcanzaron el mayor 

exit0 de apareamiento. 

Discusion 

Si se considera linicamente el exito de las hembras en terminos de su probabilidad de 

apareamiento, este estudio demuestra una clara relacion entre la fecha de su iiiaduracioo ) 

la probabilidad de apareamiento. Los resultados lnostraron que el riesgo de qur una hcmbra 

no se aparee es mas alto cuando la proportion sexual e s  baja, pero no se encontra relacioo 

con la densidad poblacional (Tabla 2). La seleccion estabilizadora, al actuar sobre el tielnpo 

de maduracion de las lieinbras podria explicar el mantenimiento de la protandria en la 

poblacion. La n~aduracion temprana es selectiva~uente ventajosa para 10s nin'l~os de S. 

prrrprrrftscens (Cueva del Castillo y NuRez-Farfan 1999). pero su patron de 1naduraci6n 

tan~bien puede ser ventajoso para las henibras. si ellas maduran cuando exisle la inixini;~ 

disponibilidad de  nachos y es  alta la probabilidad de aparearse (Tl~ornliill y :\lcock 198:. 

Zonneveld y Metz 1991). Este resultado lleva implicito el supuesto de considrrar que las 

hembras no se benefician por obtener mas de  un apareamiento. De ser asi, las diferencias en 

las presiones selectivas entre 10s sexos favorecerian que 10s machos maduraran al prilicipio 
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de la temporada de apareamiento y que las hembras lo hicieran despues (Fig. 4). 

perniitiendo el manteninliento de la protandria en la poblacion. Sin embargo, tl~nbien es 

necesario considerar que 10s patrones de maduracion de las hembras pueden estar 

determinados por la accion de la seleccibn natural. La disponibilidad de 10s recursos en un 

ambiente estacional tambiin podria afectar 10s patrones de maduracion de las hembras 

(Parker y Courtney 1983). 

El retraso en la maduracion de las hembras en comparacion con 10s machos podria 

i~nplicar 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 10s machos. Las hembras al madurar despues del 

promedio de 10s machos podrian intensificar la competencia entre ellos y aparearse con 10s 

machos con mayor capacidad competitiva. De ocurrir eleccion indirecta en S. 

purpurascens, 10s machos favorecidos por ellas podrian ser aquellos que combinan un 

niayor tamafio y el ser protindricos, ya que estos son 10s que obtienen el mayor numero de 

apareamientos (Cueva del Castillo y Nuiiez - Farfan 1999). La eleccion indirecta de pareja, 

por lo tanto, podria ser un factor selective que afecte la cuwa de maduracion de las 

hembras. Sin embargo, si las hembras de S purpurascens discriminan entre sus parejas 

potenciales, cotiio algunos de sus con~'~ortamientos sugieren (ver Cueva del Castillo er a/. 

1999). la eleccion directa puede ocurrir (Wiley y Poston 1996). Atin asi, ambos 

mecanismos de eleccion no son excluyentes. 

En diferentes modelos se ha planteado que el mantenimiento de la protandria como una 
- .  - - .  

estrategia evolutivarnente estable depende de  que las liembras se apareen utia vez en su vida 

y 10s machos rean capaces de multiples apareamientos. Estos modelos tienen ia suposici6n 

10 



de  que las hembras no varian en su calidad (fecundidad), por lo que todos 10s 

apareamientos tienen el mismo peso (Wiklund y Fagerstroni 1977. Fagerstrom y Wiklund 

1982, Bulmer 1983, Iwasa er a/. 1983. Zonneveld y M e a  1991). Si esto no ocurre, la 

protandria no deberia ser una estrategia evolutiva~nente estable para a~nbos  sexos. En la 

poblacion de estudio se violan dos suposiciones dc  10s modelos para explicar el 

mantenimiento de la protandria en una poblacion: ( I )  las henibras tienen una gran variation 

en su lama50 corporal, por lo que tambien varian en su fecundidad (Cueva del Castillo el 

01. 1999) (sin embargo. reciente~nente se ha de~nostrado que cuando se incorpora en 10s 

modelos la variacibn en la fecundidad de las hembras, las predicciones teoricas de la 

protandria se ma~~tieaen;  Kleckner er 01. 1995) y ( 2 )  la mayoria de las hembras se aparean 

mas de una vez en su vida. Los resultados del analisis de selection indican que las hembras 

que alcanzan la madurez sexual al principio de la lemporada de reproduccion y aquellas que 

son mas grandes tuvieron mas apareamientos. Las hembras mas grandes quiza se aparean 

mas veces por que tienen un mayor nlimero de huevos y 10s machos las prefieran por ello 

(ver Ridley 1983). No obstante. las hembras son un recurso limitante para 10s machos, y 

esto explicaria por que las lhenibras que maduran al principio de la temporada de 

aparea~niento tienen tambien ~ i i i s  apareamientos. sin iniportar su tamafio (Fig. 2b). 

El definir las ventajas de  aparearse repetida~nente para las hembras ha generado uo 

co~isiderable debate (Thornhill y Alcock 1983, Parker y Patridge1998). Tal vez la ventaja 

inmediata seria el asegurar la fecundacion de  sus hitevos. Asimismo, el obtener multiples 

apareamientos se puede traducir en una mayor captacion de recursos que se puedan invenir 

en el desarrollode la progenie (ver Friedel y Guillot 1976, 1977, Boggs y Gilbert 1979, 

Cordero 1995) pero e s  necesario recabar evidencias e n  este sentido en S. ptlrpttrascens. 



Si las diferencias en el nu~nero de apareamientos de las hembras se pueden traducir 

en ventajas en la adecuacion, talnbien se podria explicar el n~antenimiento de la protandria 

en la poblacio~i. En 10s machos la combioacio~~ de un gran tamatio y una niaduracion 

temprana genera un sinergismo en la ganancia de la adecuacion (Cueva del Castillo y 

Nuiez - Farfin 1999). y esto no ocurre en las hembras. La combinacibn de uo sran tamaho 

corporal y madurar tempranamente no increments sinergicamente el numero de 

apareamientos que obtienen las hembras. Tambien es necesario considerar las diferencias 

en la varianza en el exito reproductivo para 10s dos sexos. Mientras que para 10s machos 

cada nuevo apareanliento se puede traducir en u n  mayor niunero de hijos. en las hembras de 

la poblacion de estudio el maximo numero de descendientes posible es de 50, por l o  que 10s 

beneficios de una maduracion temprana pueden ser mayores para 10s machos. 

Cienamente, bajo este escenario la explication de las ventajas de la protandria en ambos 

sexos y su manteninliento en la poblacion puede ser mas compleja y requiere de un analisis 

mas detallado. 
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Tabla I. Analisis de cornponentes principales de  10s cuatro atributos 

~norfomitricos de las hernbras de Sphenarium purpurascens del Pedregal de San 

Angel, Mexico, en la ternporada de reproduccibn de 1996. Se exponet) 10s 

autovectores de 10s dos prirneros componetltes principales y su porcentaje de 

varianza explicada (N=472). 

Atributo C.P. I C.P.? 

Ancho del t6rax 0.476 -0.219 

Longitud del torax 0.528 -0.319 

Ancho del femur I 0.43 1 0.899 

Longitud del femur 111 0.556 -0.205 

Porcentaje de varianza explicada 53.750 24.350 



Tabla 2.  (a) Coeficientes y (b) ANDEVA del anilisis de regresion multiple de la 

probabilidad de apareamiento de hembras de S. purprrro.sce,~s con10 funcion de la 

proporcidn sexual y la densidad poblaciooal. EE = error estandar: g.l.= grados de 

libenad. R'= varianza explicada. Ver Fig. I.  

A 
Variable Estimado E.E. I P 

Constante -0.169 0.185 -0.91 0.366 

Densidad poblacional 0.010 0.005 1.79 0.078 

Proporcion sexual 0.410 0.1 12 3.65 0.0005 

R 
Fuente de variation g.1. , S.C F P R' 

Modelo 2 1.714 9.204 0.0003 0.198 

Error 74 6.905 



Tabla 3 (a). Gradientcr dc sclccci6n lineal (Pi), cuadrilicos (yjj) y correlalivos (y,,) para el tamailo 

corporal y el dia dc maduracion wxual en hembras de Sphemrium purpurareenr (bl ANDEVA dcl 

modelo lineal; (c) ANDEVA dcl modelo cuadritico y (d) jackknife de Ion estimadorer dc sclccci6n. El 

ermr estindar em indicado atrc pdn te r i r  P=O.OSO;** P = 0.005;*** P = 0.002: '"' P =0.0I 5 :  NS= 

Tamafio corporal (C.P. I )  0.107 (0.053)** -0.017 (0.017)NS 

FCmur I (C.P. 2) 0.092 (0.037)NS 0.008 (0.037)NS 

Dia de maduracib sexual -0.175(0.057)*** -0.1 14 (0.058)' 

C.P. I C.P. 2 -0.030 (0.0;9) NS 

Dia dc madursei6n sexual C.P. I -0.089 (0.036)*"* 

Dia de maduraci6n sexual C.P. 2 -0.075 (0.073lNS 

b. ANDEVA dcl Modelo Lineal 

Fuente de variaci6n g.1. S.C. F P 

Modelo 3 39.110 9.51 <0.0001 

Error 469 642.803 

c. ANDEVA del Modclo Cuadratiu, 

Fuente d t  variaciirn g.1. S.C. I; P 

Modelo 9 52.108 4.256 ~0.0001 

Ermr 463 629.804 



d. lack!aife del modelo lineal 

Alributo E.E. 111  P 

Consranre 0.054 18.537 <0.001 

Tarnab Corporal (C.P. I) 0.034 3.089 0.002 

Dia de maduraei6n sexual 0.042 3.436 <0.001 

Jackknife del madelo cuaddtico 

Atributo E.E. 111  P 

Connante 0.063 16.876 <0.001 

Dia de rnaduraci6n scxualB Dia dc maduraci6n scxual 0.048 1.801 0.070 

C.P.1 . Dia de madwaci6n sexual 0.032 -1.876 0.060 



Proportion sexual (No de machos/No. de hembras) 
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Fig. I. Relacion entre la probabilidad de que sean apareadas las hembras 
deS. /)ftr/)frrascrIf.scon (a) la proporcion sexual y (b) el dia de su maduracibn 
sexual. 
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Fig. 3. Superficie de respuesta de la adecuacion de las hembras (exito de apareamiento 

relativo) conlo funci6n del tamaiio corporal (C.P.1) y el dia de maduracion sexual en 

Sphenariurn purplrmaxrens. Las variables estin estararizadas a X = 0 y S2= I.  



Dia de maduracion sexual i 

(:is. 4. Modelo grafico para el tielnpo de maduracion optimo de machos y hembras de 
S. piirpul-nsccns. Las flechas indican 10s momentos de maduracibn favorecidos por selecci61~ 
para cada sexo. 



Plasticidad fenotipica en el tarnaho y el tiempo de desarmllo del chapulin Sphewrirrnl 

purpumscens (Orthoplera: Pyrgornorphidae). 

Palabras clave: Plasticidad Fenolipici, tarnafio corporal, eclosion, selecci6n sexual 

Sphcnurium purpuruscens, Orthoplera. 



Resumen. En el chapulin Sphc~hcnnrium purpuruscens e l  tamaio corporal y la fecha de 

maduracion son caracteres potencialmenle sujetos a la selecci6n sexual: los machos mas 

grandes y que maduran primer0 obtienen el mayor t x i t o  en el apareamiento. Como 

wnsecuencia de la selection sexual, se podria esperar que la variaci6n gedtica sobre el 

tamaio corporal y el momento de la maduracion sexual se redujeran; sin embargo estos 

atributos muestran una gran variaci6n fenotipica. Esto podria explicarse par la plasticidad 

fenotipica (inleracfi6n genotipo* ambiente), ya que esta desacopla la relacion entre e l  

genotipo y el fenolipa de los organismos. 

E l  momento en que un organism0 alcance la madurez sexual podria depender del momento 

en el que nace, el tamafio que alcance y el liempo que tarde en desarrollarse. Estos atributos 

podrian ser afectados por variables ambientales. En este trabajo se analild, en wndiciones 

controladas, e l  efecto de la humedad ambientai sobre la ecIosi6n de 10s huevos y del 

consumo del aliment0 en el tamafio corporal y la duraci6n del desarrollo post embrionario 

de la progenie (familias) de madres conocidas del chapulin Sphenarium purpurascenr. Los 

huevos eclosionaron sincr6nicamente y nose obsewaron diferencias geneticas (familias) en 

10s chapulines por la  interaccib entre el genotipo de 10s organismos y el amhiente 

(cantidad de alimento consumido) en el tamafio que alcanzamn 10s chapulinrs y el tiempo 

de desarrollo post embrionario. El tamaio que alcanzaron 10s organismos dependio de la 

cantidad de alimento que consumieron y no se encontro ninguna relacion entre las familias 

y e l  wnsumo de alimento con el tiempo de desarrollo post embrionario. Este conjunlo de 

resultados puede contribuir a explicar el mrntenimiento de la variation fenotipica en e l  

tamaio corporal y el momento de la maduracion sexual, ya que no se esperd und respuesta 

evolutiva a la selecci6n en atributos que no muestran variaci6n genitica. 



En 10s machos del chapulin Sphenarium purpurasccns se ha demostrado que el tamario 

corporal y el momento de la maduracion sexual son atributos bajo seleccion sexual. Los 

machos que alcanzan la madurez sexual a1 principio de la temporada de apareamiento y 

tienen un mayor tamabo corporal que el resto de la poblaci6n alcanzan el mayor exito de 

apareamiento (Cueva del Castillo y Ncriez - Farfin 1999). Como resultado de las presiones 

selectivas actuando a largo plam se espcraria que la varianza genttica del tamario corporal 

y el momento de la maduraci6n sexual se agotaran (ver Fisher 1958, Roff y Mousseau 

1987. Falconer y Mackay 1997); sin embargo en ambos atributos se mantiene una gran 

variation fenotipica (Cueva del Castillo y N6fiez-Farfin 1999, Cueva del Caslillo el a/.  

1999). El mantenimiento de la variaci6n fenotipica en el tamaAo corporal y el niomento de 

la maduraci6n 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 la relacion entre el genotipo y el fenotipo, reduciendo el irnpacto de la 

seleccion sobre la varianza genttica de la poblaci6n (ver Roff 1992,Stearns 1992. 

Thompson 1999). El ttrmino de plasticidad fenotipica se aplica en aquellos casos en 10s que 

un mismo genotipo puede producir fenotipos alternativos,dependiendode lac condiciones 

ambientalesdurante la ontogenia (West-Eberhart 1989). Este conjunto de fenotipos 

alternativosproductode diferentes ambientesse denaminan la norma de reacciondel genolip 

(la norma de reaccion se determina mediante la cria aleatoria de clones o familiasen 

ambientesdiferentes)(Stearns y Koella 1986). 

En los insectos el tiempo de la eclosi6n de los huevos, el tiempo de desarrollo post 

embrionario y el lama60 corporal que alcanza un organismo adulto son alecl;ldos par el 
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ambiente (Nylin y Cotthard 1998). En 10s acrididos la humedad ambiental dispara el 

dcsarrollo embrionario despues de que 10s huevos atraviesan por un periodo de sequia 

(Moriaty 1969; 1970, Wardhaugh 1980, Gehrken y Doumbia 1995,Colvin 1996) yen 10s 

insectos en general una diela de mayor cantidad y/o calidad frecuentemente se traduce en 

mayores tasas de crecimiento durante el desarrollo post embrionario y en un mayor lamaiio 

como adullo, mientras 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. purpuroscens hipoleticamente, el que un organismo alcance la madurez sexual 

a1 principio de la temporada de apareamiento y tenga un gran tamaiio corporal podria 

depender de que naciera antes que 10s demh organismos de su poblacibn, o bien, por que 

se desarrollara mas rapid0 y con un mayor tamaiio que 10s demis organismos de su 

poblaci6n. La eclosi6n de 10s huevos podria ser afectada por las diferencias en 10s tiempos 

en que estos son puestos (10s huevos que son puestos antes podrian eclosionar antes que 10s 

que son pueslos despuCs) y/o por diferencias inter individuales en el umbral de humedad 

que dispare s u  desarrollo. Si la duraci6n del desarrollo de 10s chapulines fuera wnstanle, el 

que un chapulin alcanzara la madures sexual antes que otros individuos de su poblaci6n 

dependeria de que naciera antes que ellos. En S. purpurascens la eclosib de 10s huevos 

depende de que la tierra donde se encuentran este himcda (obs. pers). Sin embargo, podria 

existir variaci6n enlre las familias en el umbral de humedad que induce la eclosi6n y sobre 

la cual podria actuar la selecci6n natural. Alternativamenre, la eclosi6n de 10s huevos 

podrid ocurrir ante un mismo umbral de humedad, sin importar el momento de la 

- . -0viposici6n. En cualquiera de estos dos escenarios, el momento en que nazca un  organismo 
- - .  

afectara sus posibilidades de conseguir aliment0 en un ambiente estacional. El tamaio 

corporal de 10s adultos y la duraci6n de su desarrollo post embrionario podrian ser 
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afechdos por la disponibilidad del alimento En este punto podrian existir dos posibilidades. 

Lasdiferencias en el tamario corporal y en 10s tiempos de desarrollo post embrionario 

podrian deberse unicarnente a diferencias en la calidad ylo cantidad de aliment0 que 

consurnan 10s organisn~os y no par diferencias geniticas; o bicn, podria ocurrir una 

interacci6n entre 10s genotipos y e l  aliment0 consumido (norma de reaccibn), 

modificindose la duraci6n del desarrollo y e l  tamabo que alcanza un organism0 adulto. 

Bajo la primera altcrnativa no se esperaria una respuesta evolutiva a la  selccci6n; la 

varidnza en el tamafio corporal y en el liempo del desarrollo sc mantendrian, mientras que 

en la segunda, se podria esperar una respuesta evolutiva a la selecci6n sobre ambos 

atributos (ver Fig. 1). 

Los objelivos de este trabajo consistieron en ( I )  determinar si existia variaci6n en el 

umbra1 de eclosion de 10s huevos como funci6n de la variation en la humedad ambiental y 

en funci6n de su relacidn de parentesm y (2) determinar si exislia plasticidad fenotipica en 

e l  lamatio corporal y en la duraci6n del desarrollo post embrionario de 10s chapulines, como 

producto de la inleraccion genotipo - cantidad de alimento consumido. 

Materiales y M i todos  

Sphenorium purpicruscens Charpentier (Onhoptera: Pyrgomorphidae) es un chapulin 

abundante durante la temporada de lluvias en el centro y sur de Mexico (Kevan 1977). Las 

hembras de esta especie solo ovipositan una vez en su vida y despuis mueren (Cueva del 

Castillo el al. 1999). La oviposicion ofurre entre mediados de octubre y principios de enero 

(Cueva del Castillo obs. pers.). Las ninbas de primer estadio emergen a mediados de mayo, 
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al principio de la temporada de lluvias. Antes de alcanzar la niadurez sexual lor 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 la maxima abwidancia de organismos adultos se alcanza a 

niediados de octubre: despues de este moniento la poblacion comienza a decrecer hasta 

extinguirse en enero (Serrano y Ramos - Elorduy 1989, Cano - Santana 1994). La poblacion 

del Pedregal de San Angel es protandrica (Cueva del Castillo y N S e z  - Farfan 1999) y se 

ha observado una gran variacion en el tamatio corporal de 10s adultos de anibos sexos (el 

tamaAo, estimado por la longitud del femur ill comprende desde 8.5 mm a 13.9 mm en 

ambos sexos). 

La  humedudy el umbra1 de l a  ec1osidn.- Para determinar si existia variacion en la 

eclosion de 10s huevos como fimci6n de la humedad, se indujo la eclosion de estos 

mediante wi experiment0 de riego artificial con el que se modificaron gradualmente 10s 

niveles de humedad en el suelo. 

Durante la temporada de reproduction de 1997 se colectaron 240 hembras gravidas 

que fueron colocadas individualmente en lnacetas de 250 ml llenas con tierra hasta dos 

tercios de su volunten. Las hembras heron niantenidas en las macetas hasta que 

ovipositaron. La oviposicion ocurrio entre el 17 de octubre de 1997 y el 8 de enero del 

siguiente afio. cubriendo un intelvalo de 82 dias (X= 42: C.V.= 88.095: 11= 240). Despues 

de la oviposicion las hembras fueron retiradas y al~nacenadas en refrigeracion. mientras que 

en las niacetas se anoto la feclia de oviposicion. Las macetas se mantuviero~i en un cuarto 

con fotoperiodo de I2 horas de luz a 2I0C + 0.75 E.E. A1 comienzo de la temporada de 



lluvias (9 de junio) se inicio un riego siolultaneo de 10 ml de agualdia par maceta, que se 

mantuvo hasta inducir la eclosion de 10s huevos. Para determinar la fecha de eclosion ds 10s 

huevos se realizaban dos inspecciones diarias. La primera se realizaba a las I I horas 

despues del riego de las macetas y otra a las 18 horas. Una vez ocurrida la eclosion de 10s 

huevos se registraba la fecha. El volumen de agua suministrado a las maceras se detem~ino 

previamente a partir de una cuwa de acumulacion de humedad obtenida bajo las mismas 

condiciones experimentales (despues de 28 dias de riego las macetas se saturaron y a partir 

de ese momento la humedad se mantuvo constante). 

Con 10s datos obtenidos de las ovotecas que eclosionaron (I0 de 240 ovotecas) re realizo 

una regresicin entre el dia de oviposicion de las hembras (acotado entre el pritnero y el 

enesimo dia de oviposicibn) y el total de dias hanscurridos hasta la eclosih de 10s huevos, 

(considerados a partir del dia en que heron ovipuestos). Si 10s huevos de todas las hembras 

respondieran a un mismo umbral de humedad se esperan'a que eclosionaran 

sincr6nicamente, sin importar las diferencias en 10s tiempos en que heron puestos. La 

existencia de variaci6n en el tiempo de eclosi6n de 10s huevos entre ovotecas podria sugerir 

la existencia de varianza genitica sobre el umbral de humedad que dispara la eclosi6n. 

Debido a que 10s huevos de algunas ovotecas eclosionaron en diferentes dias. 10s datos de 

las eclosiones se analizaron con una regresion para multiples valores de y correspondientes 

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

Plasticidad fenotipica del ramaiio corporal y de la duracion del desarrollo post 

embrionario.- Se realiw un experiment0 para estimar la proportion de plasticidad 

fenotipica en el tamaiio corporal y el tiempo de desarrollo post embrionario de 10s 

chapulines, colno funcion de su relacion de parentesco y la cantidad de aliment0 que 
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consumieron durante su vida. Los anelisis d c  este experimento se  realizaron sobre 

organismo tanto adultos como de fases ninlales (para justificaci6n ver metodos). 

A las ninfas obtenidas del experimento de eclosi6n se les midi6 la longitud del 

fCmur Ill derecho con un vernier (0.lmm Mituloyo Corp. Tokyo, Jap6n). Posteriormente 

las ninfas de cada familia se  dividicron alcatoriamente en dos grupos experimentales. Los 

chapulines fueron colocados individualmente e n  cajas de petri junto con un algoddn 

hlimedo que era cambiado cada tercer dia. A uno de 10s grupos se le proporcion6 alimento 

(2 a 3 hojas de Medicago sutivu) diariamente, mientras que al otro se le aliment6 cada 

tercer dia, retirindole 10s remanentes de la comida despub  de 24 hrs. Este liltimo 

tratamiento sirnulo la reducci6n en la disponibilidad de alimento que ocurre cuando la 

Cpoca de secas comienza en un ambiente estacional. Los remanentes eran almacenados en 

bolsas de papel y se c;llcul6 el drea foliar consumida por cada chapulin fotografiandn las 

hojils con una videocdmara y cstimando el Brea faltante mediante un analizador de 

imhgenes (WinDias Area Meter System, Delta-T. Corp.). Se registr6 el intervalo de tiempo 

(en dias) entre cada una de las mudas que 10s chapulines realizaron durante su vida y el 

tamaio que alcanzaron en cada estadio. 

lnicialmente se  tenia contemplado realizar 10s anilisis estadisticos de este 

experimento sobre chapulines adultos; sin embargo, esto no fue posible debido a que hub0 

una alta mortalidad de ninfas. De las 10 ovolecas de las que eclosionaron huevos, 

liniwmente 5 cstuvieron rcprcscntadas en 10s dos tratamientos cxpcrimenlales y en todos 

10s estadios ninfales del desarrollo de 10s chapulines. Con la finalidad de utilizar la mayor 

.. . -cantidad posible de datos, se  opt6 por un anilisis en el que se  consider6 el tamaio 

alcanzado por un organismo hasta la liltima etapa del desarrollo que alcanzo (ninfal o 

adulta) y la cantidad de aliment0 que consumi6 hasta alcanzar dicha etapa. Se  consider6 
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que esla aproximaci6n es posible debido a que todos 10s estadios de desarrollo estuvieron 

representados en todas las familias y tratamientos experimentales analizados. Este anilisis 

a5n permite determinar: ( I )  si existen diferencias en el lamairo corporal de las crias de 

diferentes madres experimcntales, y (2) si el tamaio corporal que alcanza un organismo es 

afectado por la cantidad de alimento que consume. 

Al final del experimento, para corroborar que 10s organismos que fueron expuestos 

diariamente al alimento comieron mas en total que aquellos que fueron expuestos a el cada 

lercer dia, se wmpard el area foliar total consumida por 10s chapulines de ambos 

tratamientos experimentales mediante un anilisis de varianza. Dcspuis de eslo, se analiz6 

el miximo tamaio que alcanz6 un organismo durante su vida y el tiempo que tard6 en 

llegar a dicho lamaio (ya sea cuando alcanz6 la madurez sexual o en la etapa ninfal en la 

que muri6); para esto se utilizaron anilisis de wvarianza (ANDECOVAs), siendo las 

variables experimentales las familias y la cantidad de aliment0 consumido por un 

organismo (covariable). Asimismo, se analizaron las normas de reacci6n de 10s genotipos; 

Interacci6n genotipo (Madre)' ambiente (alimento consumido). 

Resultados 

La humedady el umbra1 d e  /a eclosi6n.-De las 240 ovotecas unicamenle 

eclosionaron 10s huevos de 10. El in~ewalo de tiempo transcurrido entre la primera y la 

kltima oviposici6n de estas 10 ovotecas fue de 18 dias ( X =  9; C.V.= 55.55; n= 25). La 

eclosi6n ocurri6 entre 171 y 193 dias despuCs de que 10s huevos fueron puestos ( X  = 

183.88; C.V.= 3.04; n= 25) y el intewalo de tiempo rranscurrido entre la primera y la 



tiltima eclosi6n fue de 10 dias (X= 4.76: C.V.= 61.033; n= 25). LA eclosi6n ocurri6 

desputs de 33  dias de haber comenzado el riego de las macetas. El analisis de regresi6n 

para mfiltiples valores de y, indicb que existieron diferencias en el tiempo promedio (dias) 

de eclosion entre las ovotecas (Tabla I;  Fig. 2) y que los huevos pueslos al final de la 

temporada de reproduction pasaron menos liempo en el suelo que aquellos que fueron 

puestos al principio de esla. Este resultado se lradujo en una rclaci6n negativa y alldmente 

signiticativa entre el din dc oviposici6n y el ntimero dc dias lranscurridos I~asPa la eclosi6n. 

Esla tendencia es  indicada par la pendienle del ajusle lineal (desviaci6n de la regresi6n, ver 

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

Plosticidnd fenotipicn riel tamnrio corporul y de 10 durocih del desurrollo post 

embrio~rario.- Los chapulines que fueron expueslos diariamente al alimento consumieron 

mis  que aquellos que fueron expueslos a CI  cada lercer dia (Fig. 3; F~l,41,=12.017. PC 

0.001). El lama50 de 10s chapulines dependio finiwmenle de la cantidad de alimento que 

consumieron (covariable) (Tabla 2; Fig. 4). No existieron diferencias en el lamafio de 10s 

chapulines como funci6n de sus familias y la inleracci6n entre 10s genotipos y el alimenlo 

consumido (norma de reacci6n) tampoco iue significativa, lo que indica quc un mismo 

genolipo se comporta de la misma manera ante las diferencias en el consumo de alimenlo. 

En el caso del liernpo de desarrollo el analisis no  fue significalivo para ninguna de las 

variables (Tabla 3). 



Los resultados de esle trabajo indican que las condiciones ambientales afectan cl momento 

de  la eclosidn y el tamario corporal que alcanzan 10s organismos. La eclosi6n dc 10s huevos 

fue sincrdnica, mientras que la variacidn fenotipica en el tamario corporal es resultado del 

consumo del alimento, ya que ni la familia ni la interaccidn entre el genotipo (familia) y la 

cantidad de alimento consumido fue significativa (Tabla 2). Fste conjunto de resultados 

podria sugerir que la selection natural pudo actuar intensamente sobre 10s mecanismos que 

inducen la eclosidn de 10s huevos y 10s que delerminan el tamaio corporal de 10s 

chapulines. 

La sincronia en la eclosidn de 10s huevos podria ser el resultado de la acci6n de  la 

selecci6n estabilizadora actuando sobre el momento de  la eclosi6n de 10s huevos. La 

poblacidn de estudio se  encuentra en un ambiente eslacional caracterizado por una Cpoca de  

lluvias y otra de  sequia. S i  10s huevos eclosionaran ante un umbral de  huniedad menor, las 

crias nacerian en un momento en el que las wndiciones ambientales no fueran favorables. 

Por otro lado, una eclosi6n tardia significaria que las ninfas no completarian su  desarrollo 

antes del lCrmino de la temporada de lluvias. Sin embargo existieron diferencias entre las 

ovotecas en el tiempo promedio de eclosi6n de  sus huevos. Este resultado podria sugerir la 

existencia de varianza genClica sobre el umbral de eclosi6n de 10s huevos, ylo la existencia 

de  efeclos maternos que se podrian traducir en diferencias en 10s tiempos de eclosi6n entre 

hermanos. 

En 10s 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 interacci6n entre el 

genotipo (familia) y la canlidad de  alimento afectaron el tamafio corporal (Tabla 3). El 
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conlponenlede varianzagenitica en este atributo no existe o es muy bajo y no se alcanz6 a 

detectar con el tdmario de muestra utilizado, mientrasque ninguna variable afecto el tiempo de 

desarrolio. En ausencia de otras fuems  evolutivas la varianza genetics pudo agotarse en 

pocas generaciones ante la intensidad de selecci6n sexual detectada sobre ambos atributos 

(Cueva del Castillo y Nhfiez -FarfSn 1999). 

En 10s insectosprotindricosse considerabaque existia una disyuntiva entre el Cxilo dc 

aparcamientoque se podria alcanzar por tener un mayor tamario y el obtenido por una 

maduracion temprana(Wik1und y Fagerstrom 1977, Wiklund y Solbreck 1982, Thornhill y 

Alcock 1983). El madurar primero s6lo se podria lograr a costa de reducir el tiempo de 

desdrrollo y por consecuenciaalcanzar un menor lama60 como adulto. Este argumentosupone 

que existe una correlaci6ngenitica en ambos atributos (Roff 1992, Steams 1992). Sin 

embargo,se ha demostrado que esta disyuntiva no ocurre en insectos en 10s que el desarrollo 

es afeclado pot la dieta, ya que 10s organismosque cansumen m L  aliment0 crecen mis ripido 

y alcanzan un mayor tamario (Stearns y Koella 1986, Nylin el a/. 1989, Kawecki 1993). En S. 

purpurascem la dieta fue responsablede explicar aproximadamentela cuarta partede la 

varianza en el lamario corporal y nose detect6 ninghn efeclo sobre la duracibn del desarmllo 

de 10s chapulines. 

En condiciones naturales se observan ninfas de 10s primeros estadios durante loda la 

temporada de reproducci6n (obs. pers.) y se manliene una gran variation fenotipica en el 

lama60 corporal. La variacibn en el tiempo de eclosion de 10s huevos podria depender de la 

cantidad de suelo, su capacidad para retener la humedad y el grado de insolacibn que exista 

en-la Zona donde uila hembra ponga sus huevos y debido a que nose detectaron diferencias 

en el tamario asociadas a una base genitica, no se esperaria una respuesta evolutiva a la 

selecci6n sobre el tamario corporal. LA variaci6n fenotipica en este atributo se podria deber 
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a las diferencias espaciales y temporales en la disponibilidad del alimcnlo, quc rcsultan de 

la heterogeneidad ambiental y de la eslaciooalidad del Pedregal de San Angel (Cano- 

Santana 1994). El alcanzar un gran tamaiio corporal al principio de la temporada de 

reproducci6n sc podria alribuir al haber consumido una mayor cantidad de alimento. Las 

ninfas quc nacen a principio de junio (a1 wmienzo de la temporada de lluvias) completan 

su desarrollo a mediados de agosto, antes del comienzo de la sequia, mientras que 10s 

organismos que son reclutados posteriormente cada vez tienen una menor disposici6n de 

alimento para consumir. Ante este escenario, las decisiones de las hembras sobre el lugar en 

que ponen sus huevos podrian tener un gran impact0 sobre las expectativas de vida de su 

progenie (ver Nyl in  1988. Nyl in y Janz 1993, Janz er a/ .  1994) y podrian ser blanco de la 

selecci6n natural. 
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Tabla I. ANDEVA de la regresion del numero de dias lranscunidos a la 

eclosi6n como funci6n del dia de oviposici6n en Sphenarium purpurascens. 

FUENTE g.1. SC C M  F P 

Modelo I 522.360 522.360 29.149 <0.001 

Desviaci6n de la regresi6n. 8 143.363 17.920 3.166 0.026 

Error 15 84.916 5.661 1 

Total 24 607.276 

Tabla 2. ANDECOVA del efeclo de la faaili; y el consumo de alimento 

sobre el  lamatio corporal del chapulin Sphenorium purpurasccns. 

Fuente g.1. S.C. C.M. F P 

Familia 4 22.990 5.748 2.246 0.103 

Area foliar consumida 1 37.665 37.665 14.716 ~0 .001  

Familia * Area foliar consumida 4 17.837 4.459 1.742 0.190 

Error 33 84.460 2.559 

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

el tiempo de desarrollo del chapulin Spl~enurium purpurascens. 

Fuente g.1. S.C. C.M. F P 

Familia 4 5699.62 1424.905 0.828 0.515 

Area foliar consumida I 209.265 209.265 0.122 0.972 

Familia * Area foliar consumida 4 17373.658 4343.415 2.523 0.085 

Error 33 56803.365 1721.314 



Tiempo de dcsarrollo 

eclosi6n 4- Familia dc apareamiento 
(genotipo) 

humcdad 

Figura I .  En cste trabajo se analin5 el impaclo de la humedad en la eclosi6n de los huevos y 

del alirnentu wwumido en el tiemp, y el tarnaho que alcanzan los chapulinex dc 

Sphenoriumpttrpurrrscem. Las flechas establecen relaciones hipotCticasentre las variables 

analizadas (ver lextu). 



Fig. 2. Regresibn para rnljltiples y's del dia de la eclosibn de 10s huevos de 
Sphenurium purpuruscens como funci6n del dia de su oviposici6n. 



Diario Cada terccr dia 

Alimen(aci6n 

Fig. 3. Diferencias en el Brea foliar total consumida por Sphcnarium purp~rrcisce~~s en 
relaci6n a 10s tratamientos expcrimenlales. F,,,,,,=12.017. P< 0.001. Las barras indican 10s 
errores estindar. 



Fig. 4. Relacidn entre el irea foliar consumida (covariable) y el tamafio que alcanzaron 

10s chapulines Sphenarium purpuruscens. 



- - 

Capitulo 5 

Dimortismo sexual en el tamafio corporal y selecci6n sexual a lo largo del area 

de distribuci6n del chapulin Sphenan'umpurpurascens (Orthoptera: 

Pyrgomorphidae) 

Palabras clave: Selecci6n sexual, dirnorfismo sexual, proporci6n sexual, alornelria, 

Sphenarium purpurascens, Orlhoptera, Pyrgornorphidae. 



Resumen.- La variaci6n espacial en las presiones selectivas afecla 10s patrones de 

adaplaci6n y evoluci6n de 10s caracteres y debe ser documenlada. En el caso de la 

selecci6n sexual, esla puede explicar parte del dimorfismo en el lamailo corporal y 

generar diferencias interpoblacionales en 10s atributos bajo selecciirn. En cste trabajo 

se cxponen para el chapulin Sphenarium purpurascens palrones de variation en las 

presiones de selecci6n sexual en el tamafio corporal y diferencias interpoblacionales 

en el lamailo corporal yen  la magnifud del dimorfismo sexual en nueve poblaciones 

del cenlro de MCxico. En todas las poblaciones analizadas la selecciirn sexual actu6 

directional y positivamcnte. Los machos de mayor lamafio tuvieron el mayor Cxito de 

apareamiento. Coma resultado de la erosi6n de la varianzll genEtica de 10s alributos 

bajo selecci6n, se esperaria que las poblaciones con altas inlensidades de selecciirn 

deberian tener un mayor grado de dimorfismo sexual y bajos niveles de variaci6n 

fenotipica. En las poblaciones aoalizadas e l  nivel de dimorfismo sexual en caracteres 

relacionados con el i x i t o  en el aparearniento dif i r i6 entre ellas. Sin embargo a1 

comparar la inlensidad de la selecci6n contra la magnitud del dimorlismo sexual y la 

varianza fenolipica de 10s atributos bajo selecci6n nose cnwntr6 ninguna relaci6n. 

No obsrante, una vez eliminadds las diferencias interpoblacionales generadas por 

faclores alomitricos, parle de la diferenciaciirn inlerpoblacional en la magnitud del 

dimorfismo sexual se podria atribuir a la acci6n de la selecciirn sexual. 



Muchas de las diferencias entre 10s sexos no se pueden explicar simplemenle por 10s 

aspectos fisiol6gicos asociados a la reproducci6n. Las causas del dimorfismo sexual 

en el tamatto corporal de 10s animales ban alraido considerable atenci6n por parle de 

10s biologos evolucionistas (Darwin 1871, Lande 1980, Shine 1989, Fairbairn y 

Preziosi 1994, Winquist y Lemon 1994, Magurran 1999). Existen dos hipolesis para 

explicar el dimorfismo sexual: una es la evolution por seleccidn sexual y la otra es la 

diferenciaci6n intraespecilica del nicho. La primera considera que las diferencias en 

el t amah  corporal entre 10s sexos se originan por presiones de selecci6n sexual, 

mientras que la segunda plantea que las diferencias entre 10s sexos son producto de 

que ambos sexos se encuentran adaptados a diferentes nichos ecol6gicos (Darwin 

1871). En este trabajo explora la relaci6n entre e l  dimorfismo sexual en el lama30 

corporal y la seleccidn sexual en e l  chapulin Sphenarium purpurnrcens. 

La variaci6n en atributos de 10s organismos a l o  largo de su distribuci6n 

geogrifica ha sido demostrrda en un sinnGmero de especies animales (Mayr 1963). 

Sin embargoes necesario separar el componente de variaci6n en el tamaio corporal 

que es producto de la selection sexual y e l  que es resultado de la accion de otras 

fuerzas evolutivas y del ambiente. En la mayoria de las especies animales, 10s machos 

y las hembras difieren en su lamaio corporal, pero la direcci6n y la magnilud de estas 

diferencias varian dentro y enme taxa. Las diferencias entre 10s sexos pueden 

originarse por mecanismos no adaptativos y ser e l  resultado del cambio en las 

relaciones alometricas asociadas a la variacibn en el tamatto corporal (Leutenegger 

1978, Cheveraud era[. 1985). Sin embargo, si las diferencias enlre 10s sexos son 



resultado de la seleccion sexual, re espera que existan desviaciones en las relaciones 

alomitricas en el tamario corporal que no puedan explicarse por las diferencias en el 

tatnario de 10s organismos. Como resultado de la seleccion sexual el dimorfismo 

tiende a incrementarse cuando el tamaiio esta sesgado hacia 10s machos 

(hiperalometria) y a decrecer cuando 10s machos son de menor tamdo que las 

hembras (hipoaiometria ) (Fairbairn 1990). Generalmente en 10s artropodos las 

hembras son mas grandes que 10s machos, debido probablemente a queen ellas se ve 

favorecido un mayor tamaito, ya que isle esti relacionado con el nun~ero de huevos 

que tienen (Ridley 1983). Este patron general no excluye que las estructuras 

utilizadas por los machos en el combate esten mas desarrolladas que en las hembras. 

En 10s animales poligamos estas diferencias son alin mas exageradas. Esto se puede 

deber a que la competencia por parejas puede ser m h  intcnsa en estas especies, que 

en las especies monogamas (Darwin 1871, One y Stayman 1979, Ridley 1983, West- 

Eberhard 1983). 

Las diferencias en la magnitud del dimorfismo sexual entre poblaciones de 

una misma especie pueden originarse por diferencias en la presion de selecci6n 

sexual entre ellas (West-Eberhart 1983, Arak 1988, Shine 1989, Fairbairn y Preziosi 

1994. Blanckenhorn er 01. 1999). La varianza genetica es eliminada m b  ripidaniente 

en aquellas poblaciones en las que la selecci6n actua de manera mas intensa (Roff 

1998). No obstante, la intensidad de la seleccion sexual puede ser afectada a su vez 

por factores como la cantidad de variaci6n fenotipica de cada poblacion (Fairbairn 

1990. Blanckenhomcr al.. 1999),-la proportion sexual (Amqvist 1992). y la variation 

temporal ell las presioi~es selectivas asociada a un moderado flujo gCnico. que 

restituya la variacion gedtica eliminada por la seleccion natural (Fslsestein 1976, 
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Hedrick a ul. 1976, Endler 1977, Hedrick 1978). En todo caso, la selccci6n sexual 

puede ser uo factor de diferenciaci6n fenotipica. En este trabajo se analiza su acci6n 

sabre el lamaiio corporal en nueve poblaciones del chapulin Sphenuriunr 

purpuruscens y se explora su impact0 como Factor de diferenciacion sexual en esvas 

poblaciones. Se esperaria que las poblaciones en las que la seleccian sexual ha 

actuado mas intensamente mostraran 10s nivcles de dimorfismo sexual m i s  grandes. 

Sphenurium purpuruscens es una especie sexualmente dim6rfica; las hembras 

lienen el 16rax mas ancho que 10s machos, mientras que e l  primer y segundo fimures 

de 10s machos son mAs anchos que 10s de las hembras. La conducta de apareamiento 

de 10s machos se inicia con la monta e intenlo de &pula con una hembra. Las 

hembras generalmenle rechaan 10s intentos de c6pula de 10s machos. la copula tiene 

una duraci6n promedio de 5.5 hrs. Los organismos de ambos sexos se pueden aparear 

en mhlliples ocasiones durante su vida. Despub de la c6pula 10s machos de S. 

purpurascens exhiben una conducta de resguardo pos~copula, en la que el macho 

puede permanecer montado sobre la hembra hasta 19 dias. La duracion del resguardo 

esta relacionadd con e l  tdmaiio de 10s organismos, 10s machos mas grandes 

resguardan a las hembras por mas tiempo (del. no  public.). Las hembras s6lo 

oviposilan una vez en su vida y despuis mueren (Cueva del Caslillo el ol. 1999). La 

longevidad promedio en el area del pedregal de San Angel es de 28.58 dias: E.E. = 

0.524. La especie es univollina y tienr una amplia dislribuci6n en el cenlro y el sur de 

MCxico duranle la Cpoca de lluvias (Kevan 1977). 



Materiales y mCtodo 

En el otorio de I998 se colectaron organismos adultos de Sphcnariurn purpurascens 

en 9 localidades del centro de MCxico. Las colectas se realizaron entre el 5 dc 

noviembre y el 19 de diciembre de 1998. Ocho de las nueve poblaciones muestreadas 

fueron areas de cultivo distribuidas de la siguiente manera: dos correspondientes al 

estado de Tlaxcala, dos en el estado de l'uebla, dos en el estado de Oaxaca, una en el 

Eqtado de MCxico, una en Morelos, y la poblaci6n dc la Reserva Ecolbgica del 

Pedregal de San Angel en el D.F. En cada poblaci6n se colectaron 10s 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 entre si, registraron y colectaron 

todos 10s organismos adultos de ambos sexos que encontraban a su paso, Panto 

apareados como solitarios. L? duracibn de las colectas fue de aproximadamente 1.5 

hrs. en wda poblacibn y 8 de las 9 coleclas fueron realizadas entre las 15 y 17 hrs. L;I 

colecta de la poblaci6n de Nepantla (Morelos) se realizo a las I I hrs. Durante la 

colecta cada pareja era depositada en una bolsa de plistico, mientras que 10s 

organismos solitarios eran depositados en una sola bolsa. Una vez en el laboratorio a 

10s organismos de ambos sexos, apareados y solitarios, se les midi6 con un vernier 

(Mitutoyo Corp. lawn)  el ancho y largo del tbrax, la longitud del fCmur Ill, y el 

ancho del fimur I. En estudios previos se ha determinado que estos atributos estin 

relacionados con el exito de apareamiento de 10s machos (ver Cueva del Castillo y 

. Nliiiez-FerMn 1999). - - 



Csrimaciun de 10s grudienrcs de sc/ecci~r~.- A partir de 10s datos de 10s organismos 

wleaados libres y apareados, mediante anilisis puntuales (cross-sectional analysis; 

Lande y Arnold 1983, Endler 1986) se estim6 el efecto de la selecci6n sexual sobre el 

lamaio corporal de 10s machos de S. purpurascens en las poblaciones analizadas. Un  

esludio de Cxito de apareamiento durante toda la temporada de apareamiento siempre 

es lo  ideal, per0 esta aproximaci6n no es logisticamente factible cuando se estudian 

poblaciones distantes entre si. El Cxito de apareamiento de un organism0 Cue definido 

conlo I cuando un macho se enwntraba apareando 6 0 cuando fue encontrado 

solitario. E5te criterio se ha sido utilizado en otros estudios (Jones y Culver 1988, 

Arnqvist 1992, Fairbairn y Preziosi 1994, Blanckenhorn era/. 1999) y tiene el 

supuesto fundamental de considerar que la muestra colectada es represenlaliva de la 

rclaci6n entre el fenotipo de 10s organismos y su dxito de apareamiento a l o  largo de 

toda su vida reproductiva. En el caso de S. purpurasaens esle supuesto puede ser 

v i l ido dcbido a que la copula es prolongada (5.5 hrs.)y la asociaci6n postc6pula se 

pueden prolongar por 19 dias (Cueva del Castillo er a/. 1999). Se utilizaron dos 

parimetros para estimar la selecci6n natural snhre 10s atributos analizados. 

Primeramente, el modo, inlensidad y direction de la selecci6n sobre la variaci6n 

fenotipica se estimo mediante un analisis de regresion mil t iple (Lande y Arnold 

1983). El anjlisis de selecci6n consta de un componente lineal (coeficientes Pi)  y uno 

cuadritico (coeficienle cstabilizador/diversificador; y;; y correlative; y;,) de la 

adccuaci6n relariva (w;) como funci6n de Ins atributos que se analizan y consideran 

blanco de la selection. En este aso ,  para resumir la variaci6n en el tamaio corporal 

de 10s machos, se realizo un anjlisis de componentes principales (CP) sobre las 



caracteristicas medidas en 10s machos. Para e l  anilisis de seleccion se utilizaron 10s 

"scores" del primer y segundo componente principal (Tabla 1). En conjunto ambos 

explicaron el 91.23 % de la varianza en el lamaio corporal de 10s machos. El C.P. I 

es un indice del tamaio general de un organismo, mientras que el C.P. 2 puede ser 

considerado como el tamaio relativo del femur I (Cueva del C;lstillo y Nhfiez-Farfan 

1999). E l  Cxito de aparcamiento relativo se estimo por separado para cada poblaci6n a 

partir de W , / W ,  donde W, es el 6xito en el apareamiento de un macho (I 6 0) y Wes 

el nhmero promedio de apareamientos en una poblaci6n. E l  modelo general de 

selecci6n sobre lodas las poblaciones se estim6 utilizando un ANDECOVA con la 

finalidad de determinar si 10s gradientes de selecci6n (pendientes) diferian en su 

intensidad (Sokal y Rohlf 1995) entre poblaciones. Despues de realizar el anelisis 

global de selecci6n se analizaron lodos 10s gradientes de selecci6n (pendientes) por 

pares de poblaciones mediante ANDECOVAs (ver Sokal y Rohlf 1995) para 

determinar en cuales de ellas la magnitud de la seleccion difiri6. Asi, por ejemplo, se 

compar6 el gradiente de selecci6n de la poblacibn del Pedregal de San Angel con el 

gradiente de Puebla, el de Oaxaca, etc. Posteriormente, sobre 10s atribulos en 10s que 

se detect0 la accion de la selecci6n nalural, se estim6 la intensidad de la selecci6n. i. 

es el diferencial de seleccion estandarizado y describe C I  cambi6 en la niedia de un 

atributo desputs del evento selective, en terminos de desviaciones estindar, y se 

estima por la ecuaci6n 



- 
Donde es el valor promcdio del alributo dcspues del evenlo seleclivo. X. cs el 

valor promcdio del alributo antes del evento selectivo y & es la desvi:~ci6n eslinda~ 

del atributo antes del cvento sclectivo (Endler 1986). 

Proporcibn scruul dc /as poblaciones colecta~1us.- Dado que la proportion sexual 

(n"de machos: n" de hembras) puede alectar la magnitud de las presiones seleclivas, 

se estimb, en cada una de las poblacioncs si, existieron dcsviaciones significativas en 

la proporcibn sexual con rcspccto a una relaci6n esperada de un macho por hembra 

mediante pruebas de x2(vcr Sokal y Rohlf 1995). 

Variacidn geograficu en la  magnitud ~ I e l  di~lrorfismo sexrrol.- Como resultado de la 

accion de la selecci6n sexual, puedcn existir diferencias en el lamaho corporal yen  la 

magnitud del dimorfismo sexual entre las poblaciones analizadas. Por este motivo se 

compararon los promedios de 10s cuatro alributos morfometricos de machos y 

hembras de las nueve poblaciones analizadas mediante un anilisis multivariado de 

varianza (AMDEVA). Debido a que las relaciones alomitricas sc modifican 

exponencialmente conforme se incremenla el tamaAo corporal, antes de realizar el 

AMDEVA sobre !as caracteristicas morfom6tricas, estas fueron iransformadas 

ulilizado logarilmos naturales. Postcriormente se realizaron  nilis is is de varianza 

univariados (ANDEVAs) sobre 10s atributos morfol6gicos para detertninar cuales de 

ellos eran significativos. S i  la selecci6n sexual ha acluado sobre las cstructuras 

analizadas, las diferencias morfolbgicas entre machos y hembras debcrian ser 

mayores en aquellos alributos quc estuvieran rclacionados con el fxito de 

apareamiento. En 10s casos en que las estructuras so11 m i s  grandcs en los machos se 



espcraria que las diferencias sc incrementaran en las poblacioncs en las que el tamanio 

de 10s organismos fuera mayor (hiperalometria), mientras que cuando las estructuras 

son mayores en las hembras se espera el efecto contrario (hipwelometria) (Fairbairn y 

Prcziosi 1994). 

Kelacidn enrre la rnagnitud del dirnorfismo serual y la intensidad de la selecci61t 

sexira1.- La selecci6n sexual genera diferencias fenotipicns enlre 10s sexos. Por esle 

motivo se rcalizaron regresiones enlre 10s gradientes de seleccion y las diferencias en 

10s promedios de 10s atributos de machos y hembras que rcsultaron significativos en 

el analisis de variaci6n geografica. Estos analisis se rcalizaron sobre 10s atributos 

estandarizados(?=0; sZ=l) .  La estandarizaci6n se realiz6 por scparado para cads 

poblacion. Al quedar todas las poblaciones acotadas a media O y varianza 1 se 

etiniinnn las diferencias inlerpoblacionales que se pudieran dcber a fanores 

ambientales, y esto hace posible comparar directamente 10s cambios en el promedio 

de 10s atributos que se pueden atribuir a la selecci6n sexual. Otra consecuencia de la 

selecci6n natural es la erosidn de la variaci6n fenotipica que tiene hase genitica, por 

lo que se esperaria que, en aquellas poblaciones en las que la selecci6n ha operado 

mas intensamente la varianza fenotipica de 10s caracteres bajo seleccion iuera menor, 

queen aquellas que han tenido presiones selectivas menores. Por este motivo tambiin 

sc realizaron regresiones entre 10s gradientes de selecci6n y la varianza fenotipica de 

lds poblaciones. Esperandose que 10s menores niveles de variaci6n fenotipica se 

. - enconliaran asociados a 10s grad%ntes de selecci6n mas elevados. 



Exlinrucid,l de 10s grodie,rre.s rle se1eccidn.- En todas las poblaciones Gnicamente 

resullo significative el componente lineal del anslisis selecci6n (p) sobre el lamano 

corporal dc los machos (C.P. I, Tabla 2). Asimismo, se enconlraron diferencias en el 

tamano corporal entrc las poblaciones y en la magnilud de la selecci6n sobre el 

lamano corporal (interacci6n poblacion x tamario corporal) (Tabla 3a, Fig. 1 ) .  Sin 

entbargo, a1 compariir todas les pobkacioncs entre si, iinicamenle la muestre colectada 

en el k m  133 de la carretera Mexico- Oaxaca dif i r i6 de las dcmis pohlaciones, con 

excepci6n de la muestra de Morelos (Nepantla) (Tabla 3h). 

Los resultadas del an6lisis mullivariado de la selecci6n fueron corroborados por el 

eslimador de la inlensidad dc selccci6n, i. La intensidad de la selecci6n en e l  tarnatio 

corporal fue significativa para las mueslras de todas las poblaciones analizadas (Tabla 

2). 

/'ropflrcidn .scruul de lux pohlocio,res colectadu.~.-De bas nuevc poblaciones 

esludiadas Ires localidades, Techachalco (Tlaxcala), Oaxaca (km 133) y Pedregal de 

San Angel moslraron desviaciones significativas en la proporcion sexual hacia 10s 

machos. E l  m ix imo sesgo en la proporcion sexual correspondib a la muestra del 

Pedregal de San Angel (Tabla 4). 

V~triacidri geogrificfico en lu mugnirud del dimorfirnu .sexuul.- El anilisis 

multivariado de varianza (AMDEVA) de los cualro atributos morfol6gicos medidos, 



indic6 la existencia de dimorfismo sexual (Lambda de Wilks = 0.146: Fp, 

,2,)=1350.U06; P< 0.0001), diferencias interpoblacionales en el lamaio corporal 

(Lambda de Wilks = 0.486; F(J~.v~,,)= 22.974; P< 0.0001), y diferencias en la 

magnitud del dimorfismo entre poblaciones (Interacci6n poblaci6n x sexo) (Lambda 

de Wilks = 0.879; Fort,=,= 3.780; P< 0.0001). LOS anelisis de varianw univariados 

indicaron que las diferencias interpoblacionales en el dimorfismo sexual fueron 

generadas por el ancho del femur I, la longitud del fkmur Ill y la longitud del t6rax 

(Tabla 5; Fig. 2a. b, c). 

Relacidn enrre la magnilird del dimorfismo sexual y la inlensidad de /a scleccidn 

seruu/.- Lns anelisis de regresi6n no revelaron una asociaci6n significativa entre 10s 

gradienles de selecci6n y la magnitud del dimorfismo sexual en 10s tres atributos del 

I~~rnafio corporal: femur I11 , ancho del femur 1 y longitud del 16rax. Tampom se 

encontr6 relaci6n entre 10s gradientes de selecci6n y 10s niveles de variaci6n de estos 

atributos (Fig. 3). 

Lns resultados de este esludi6 indican que el txito de apareaniiento de 10s machos de 

S purpurascens estuvo relacionado con su tamaio corporal en lodas las poblaciones 

analizadas. La selection sexual ope16 del mismo modo en las nueve poblaciones, 

. . - aunque vari6 en su inlensidad. Se esperaba queen aquellai poblaciones en las que la 

proporcion sexual se desviara significativamentc hacia 10s machos mostraran 



intensidades de selcccion m i s  altas (Crcspi 1089). Sin embargo, dc las Ires 

poblaciones de S. purpuruscetrr que tuvieron sesgos en la proporcidn sexual solo la 

muestra coleclada en el estado de Oaxaca (km 133) luvo una intensidad de seleccidn 

superior a kas demis poblaciones y contrario a l o  esperado, mostrn el menor sesgo en 

la proportion sexual. Dado que el criterio de muestreo dc 10s chapulines fue el mismo 

en todas las poblaciones, 10s scsgos que resultaron signiticativos en la proporcibn 

sexual podrian indicar: (I) que la protandria podria ser un atributo compartido por 

varias poblaciones y de ser asi. (2) pueden cxislir difcrencias interpoblacionales en el 

inicio y tirmino de la tcmporada de apareamiento. Cuando se realizaron las colectas 

algunas pohlaciones pudieron encontrase en el momento en que la proporci6n sexual 

enabd sesgada hacia 10s machos y olras podrian haber alcanzado la relacion de un 

macho por hemhra. En este sentido, unas poblaciones que fueron muestreadas en un 

mismo dia tuvieron sesgos cn la proporcidn sexual, mientras que otras no (ver tabla 

4). Asimismo, si el lamaio promedio de 10s organismos reclulados cambia conforme 

avanza la temporada de apareamiento en todas las poblaciones, como ocurre en el 

Pedregal de San Angel (Cueva del Castillo y N l i i e z  - Farf in 1999), parte de las 

difercncias interpohlacinncs en el tamaio corporal podrian dcberse al haber 

muestreado dichas poblaciones en diferentcs etapas de su temporada de apareamiento 

E l  tamaio corporal en esta especie es afectado en gran medida por la cantidad de 

alimento que consume un organism0 (Cap 5) y las diferencias interpoblacionales 

tambiln podrian estar relacionadas con difcrencias geogrificas en la calidad ylo 

disponibilidad del alimcnto (ver Wall y Begon 1987). 

La variacion geogrifica en atributos de 10s organismos ha sido demoslrada en 

numerosas especies animales (Mayr 1963) y puede ser el resultado del aislamiento 
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gcnitico, selecci6n natural ylo la deriva ginica, por lo que no toda la diferenciacion 

interpoblacional en la magnitud del dimorfismo sexual en S. purpuruscens se puede 

atribuir a factores ambientales. De 10s cuatro atributos medidos a machos y hembras, 

Ires (la longitud del fimur Ill. el ancho del fimur I y la longitud del t6rax) mostraron 

diferencias en la magnitud del dimorfismo a nivel interpoblacional (interacci6n 

poblacidn * sexo), mientras que el nivel del dimorfismo en el ancho del tdrax se 

manluvo constante en las nueve poblaciones analizadas. Las machos tienen 10s 

femures I y 111 mis grandes que las hembras, mienlras que esta relaci6n se invierte en 

el caso de la longitud del torax. En las poblaciones donde existen 10s organismos mis 

grandes las diferencias entre 10s machos y las hembras se incrementan para el caso de 

10s fimures y se reducen para la longitud del Mrax. La direction en la que ocurren 

estos cambios es acorde con 10s patrones morfoldgicos que se esperarian por 

selecci6n sexual. Estas relaciones hiper e hipoalomitricas podrian asociarse con 

diferencias en bas presiones de selecci6n sexual actuando entre las poblaciones 

(Fairbairn y Preziosi 1994). La longitud del femur 111 y el ancho del lorax son 

indicadores del tamaao general en ambos sexos, mientras que el fimur I esti 

estrcchamenle relacionado con el combate entre machos y la monta de las bembras 

(Cueva del Castillo er a1.1999). Por otro lado, la interacci6n entre el sexo y las 

poblaciones para el caso del ancho del t6rax no fue significativa, sugiriendo que las 

diferencias interpoblacionales en este atributo se pueden atribuir a factores 

alometricos (ver Leutenegger 1978, Cheveraud era/. 1985). 

. .  La-selecci6n natural puede cambiar la media y la varianzd de 10s atributos 

bajo seleccidn (Grant y Price 1981, Endler 1986). Por este motivo, se ha considerado 

que aquellas poblaciones en las que la selecci6n sexual ha actuado m4s intensamente 
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podrian niostrar niveles de dimorfismo sexual ~nds  grandes y mcnores niveles de 

varianza fcnotipica. en coniparaci6n con aquellas en las que la selecci6n no ha 

actuado o l o  ha hecho con menor intensidad. Asi, por un lado, se esperaba que la 

longitud del femur I l l y  el ancho del femur I fueran comparativamente mks grandes 

cn las poblaciones con presiones selectivas m i s  altas, mientras que por resultado de 

estas mismas presiones, las diferencias en la longitud de t6rax; que es m i s  grande en 

Ias hembras, se redujeran. Los niveles de dimorfismo y vzlriaci6n en las longitudes 

del fimur I l l y  del t6rax son sugerentcs. El no detcctar una relaci6n entre e l  

dimorfismo sexual y la varianza fenotipica con 10s gradientes de selecci6n 

poblacionales podrh ser el rcsultado dc tener tamatios de muestra insuficienles. Seria 

necesario un lama60 de muestra de 20 poblaciones para detectar diferencias en la 

nlagnilud del dimorfismo sexual y 10s gradientes de selecci6n para el caso de la 

longitud del femur Ill, mientras que para la varianza serian necesarias 9.31 

poblaciones. Para 10s mismos parkmetros de la longitud del tbrax, 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 cntre 

las poblaciones de esta especie, asi como un anklisis genetim para poder separar el 

efecto de la selecci6n sexual del de otras f u e m s  evolutivas (i.e. deriva ginica; 

migraci6n) que pueden afectar la diferenciaci6n interpoblacional en 10s alributos 

lenotipicos de estos organismos. 
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Tabla I .  Anilisis de componentes principales de cuatro atribulos 

rnorfomOtricos de Ins machos de S. purpurascetu colectados en 

nueve poblaciones del centro de MOxiw. 

Variable C.P. 1 C.P. 2 

Ancho del t6rax 0.514 -0.118 

Longitud del t6rax 0.499 -0.533 

Ancho del fkniur I 0.482 0.852 

Longitud del femur I l l  0.503 -0.141 

Eigen Valor 3.346 0.303 

Varianza explicada (%) 83.654 7.573 



Tabla 2. Cradienas de selecci6n lineal (P) e intensidades de selcccirin ( i )  para el lamrxio corpral  (C.P. 

I) en 10s machos de S. purpuroscens de nucve poblacioncs del ccnlra dc Mexico. El gradienle de 

scleccib directional cs la lara de cambio en adecuaci6n (&xi10 de apareamiento) por unr desviaci6n 

eslhndar del alribulo bajo sclccci6n y la inlcnsidad dc sclecci6n es C I  cambi6 cn la media dcl alributo 

dcspuis del cvcnto seledivo. 

Poblacirin B (C.P. I )  E.E. g.1. P I I P 

Oaxaca (Onxaca) 0.547 0.217 70 0.1114 0.391 2.379 0.0211 

Km 133 Mexico -0axaca (Oaxaca) l.800 0.531 5U 0.1101 0.710 3.386 0.001 

Pucbla (Puebla) 0.91 1 0.407 26 II.Ll34 0.755 2.240 0.034 

Cholula (Puebla) 0.197 0.139 64 0.05 U.149 2.566 0.012 

Atolonila, IJTaxcala) 0.254 0.121 RU 0.ll411 0.196 2.088 0.040 

Techachalco plaxcala) 0.472 0.105 68 c(l.LKll 0.501 4.474 dl . lMI 

Nepanlla (Morelos) 0.789 0.285 20 11.012 0.387 2.761 0.U12 

Otumba (Edo. dc Mexico) 0.445 0.180 40 0.044 0.324 2.397 0.021 

Pcdrcgal dc San Angel (D.1:) 0.481 0.121 98 11.l101 0.543 4.043 <0.1101 



Tabla 3a. ANDECOVA del niodelo de selecci6n sobre e l  tamaiio corporal de 10s 

machos de S. purpuruscnrs. Se presentan unicamente los componentes lineales del 

anilisis de selection para las nurve poblaciones estudiadas del centro de Mexico. 

Fuente g.1. S.C. C.M. F P 

Poblaci6n 8 25.745 3.218 2.495 0.011 

Tamaio corporal (C.P. I) I h0.596 60.596 46.988 <0.001 

Femur I (C.P. 2) I 1.307 1.307 1.013 0.314 

TamaAo corporal x poblacion 8 23.700 2.962 2.297 0.020 

Ffmur I x poblacion 8 18.828 2.353 1.825 0.070 

Error 505 651.240 1.289 

Tabla 3b. Comparaci6n de 10s gradientes de selecci6n poblacionales de S. 

purpurarcem. Unicamenle se muestran 10s rcsultados dc las poblaciones que 

difirieron enlre si. 

. Poblaciones F g.1. P 

Oaxaca (km 133) -0axaca (Oaxaca) 5.261 1, 120 0.0234 

Oaxaca (km 133) - Puebla (Puebla) 16.064 1.76 c0.000L 

Odxaca (km 133) - Cholula (Puebla) 10.734 I, I14 0.0014 

Oaxaca (km 133) - Atotonilcoco (Tlsxcala) 12.405 I, I30 0.0006 

Oaxaca (km 133) -Techachalco (Tlaxcala) 25.605 1. 118 0.0001 

Oaxaca (km 133) - Otumba (Edo. de Mfxico) 6.702 1.88 0.01 13 

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



Tabla 4. Proporci6n sexual para nucve pablaciones dc S. purpurusccns del ccntro de MCxico. El nimero dc 

machos y hcmbras de wda poblaci6n re compararon mnlra una proprci6n esperada I: I macho par hembra 

(g.l.= I). 

Poblaci6n No. Machos No. Hcmbras Xz I' Fecha de colcc~s 

Oaxaw (Oaxaw) 72 77 0.168 >0.05 2811 1/98 

km 133 MCxim - Oaxaea (Oaxaw) 52 31 5.313 0.021 2811 1/98 

Puchla (Pucbla) 28 29 0.018 >11.115 07/1?/9H 

Cholula (Puebla) 66 54 1.200 >0.05 12/12/Y8 

Alotonilca (Thxala) 82 75 0.312 >0.05 14/11/98 

Techachalw (Tlaxcala) 70 28 18.OM1 c0.Olll 1411 1/98 

Nepantla (Morelos) 22 16 0.947 >0.05 0511 1/Y8 

Olumba (Edo. de MCxiw) 40 33 0.500 >0.115 19/12/98 

Pcdrcgal de San Angel (D.F) 97 38 27.564 cIl.lKl1 0711 1/98 



Tabla Fa. ANDEVA de la longitud del Femur 111 entre sexos y poblaciones 

de S. pirrpuruscens 

Fuente g.1. S.C. C.M. F P 

Poblaci6n 8 2.449 0.306 21.866 <O.OKIOl 

Sexo 1 0.110 0.110 7.857 0.0116 

Poblaci6n x Sexo 8 0.112 0.014 1.707 0.0163 

Error 926 7.733 0.008 

Tabla Sb. ANDEVA del ancho del FCmuc I entre sexos y poblaciones de S. 

purpurasccns. 

Fuente g.1. S.C. C.M. F P 

Poblaci6n 8 6.487 0.810 11.947 0.001 

Sexo I 32.515 32.515 479.042 <O.(#MI 

Poblaci6n x Sexo 8 0.543 0.067 3.816 0.0002 

Error 926 16.470 0.017 

Tabla 5c. ANDEVA de la longitud del t6rax entre scxos y poblaciones de S. 

purpuruscens. 

Fuente g.1. S.C. C.M. F P 

Poblaci6n 8 3.098 0.387 15.567 0.0004 

Sexo I 2.004 2.004 80.562 <0.0001 

Poblaci6n x Sexo 8 0.199 0.025 1.997 0.043 

Error 926 11.531 0.013 



Tarnafio Corporal (C.P. 1)  
Fig. I .  Relaci6n cntre cl lamario corporal de lor machos de S. purpumscenr y su fritu de rparcamicnto 
en nueve pablaciones dcl ccn~ro dc Mexico. 



Tamatio Corporal (C.P. 1) 

Fig. I. Continua. 



TamaAo Corporal (C.P. 1) 

Fig. I .  Continlid 



Fig. 2. Variation gcugrilica e n  el dirnurfirmu sc~ual  (intcracci6n poblaci6n ' rexo) rn (a) la longilud dcl 

icmur I l l  g (1,) lnngilud dcl li,r;~r, en nucvc pohlacioncs de S. purpurrr.sccn.s en CI centru de Mfxico. 1;ts 

harras indiem lus ermrcs eslindar. 



Fig. 2 Cnntinh. Variacib geogdfica en el dimorfismo sexual (interacci6n poblaci6n ' rexo) en (c) 
el ancho del femur I en nucve pablacioncs dc S. purpurarcens en cl antro dc M6xica. 



Fig. 3. Relrci6n enlrc lor grddientes dc selccci6n y la magnilud del dimorfismo sexual 
(atribulo dc 10s machos - alributo dc bas hembras) y la variana fcnolipica de los rlrihulus 
en las poblrciones esludiadas dc S P,epurascenz. 
(0 = gradienlc de sclecci6n: Dcsv. Ect. = unidades de Desviaci6n E$landrrl). 



Fig. 3. Contit~h 



Discusidn general 

En este trabajo se analizo la acci6n de la selecci6n sexual sobre e l  tamaiio corporal y la 

protandria (i.e., 10s machos emergen o alcanzan la madurez sexual antes que las hembras) 

(Thornhill y Alcock 1983). Ambos atributos son b lanw de la selecci6n, siendo favorecidos 

10s machos m i s  grandes y prot6ndriws. La selecci6n tamhien actu6 sobre el moment0 de la 

maduraci6n sexual de las hembras de la especie. Cuando se consider6 el &xito de 

apareamiento de las hembrds en funci6n del dia de su maduraci6n sexual se encontro que 

las hembras que maduraron a mediados de la temporada de apareamiento tuvieron mayores 

posibilidades de apareane. Este resultado es acorde w n  10s modclos que explicm el 

mantenimiento de la protandria en una poblaci6n. Mientras 10s machos son favorecidos al 

madurar antes que las hcmbras, las hembras incrementan sus posibilidades de aparearse si 

maduran desputs de ellos (Iwasa el a!. 1983. Zonneveld y Metz 1991). Sin embargo. 

cuando se consideran las diferencias en el tamafio corporal de las hembras (diferencias en 

fecundidad); las hembras m i s  grandes y aquCllas que maduraron al principio de la 

temporada de reproducci6n tuvieron el mayor nkmero de apareamientos. Si las hembras 

reciben beneficios en su adecuaci6n par tener multiples apareamientos la protandria 

tambiCn podria mantenerse en la pohlaci6n ya que, a diferencia de 10s machos, el madurar 

tempranamente y e l  tener un gran tamaho no incrementa sinkrgicamente el numero de 

apareamientos que puede captnr una hembra, mientras que si l o  hace en 10s machos. 

Ademis, es necesario recordar que la varianza en e l  exito reproductive de 10s machos es 

mayor que en las hembras. En e l  caso de la pohlaci6n estudiada la fecundidad de las 

hembras oscila entre 2 y 49 huevos (Cueva del Castillo er al1999). mientras que 10s 
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machos podrian alcanzar un mdximo de 49 hijos por cada apareamiento que realizan o no 

obtener ninguno. 

Para que un chapulin alcance el maximo txito en el apareamiento deberia llegar a la 

madurez sexual al principio de la temporada de reproducci6n y alcanzar un gran tamaiio. 

Esto se podria lograr (i) naciendo antes que otros organismos he  la poblaci6n. (ii) 

desarrollindose mi5 rdpidu que otros orgaoismos de su pblaci6n y (iii) alcanzando la 

madurez sexual con un gran tamatio corporal. 

Al analizar el efecto del componente genitico y ambiental sobre la eclosi6n de 10s 

huevos, el tamatio corporal y el tiempo invertido en el crecimiento se encontr6 que: (i) La 

eclosi6n de 10s huevos result6 sincrbnica, lo cual sugiere que estos responden a un mismo 

umbral de humedad. Sin embargo, existi6 variaci6n entre las ovotecas de las diferentes 

madres en el tiempo promedio en el que ocurre la eclosi6n de sus huevos. Esto podria 

sugerir que existe varianza genitica sobre estc atributo. El mantenimiento de la varianza 

genCtica en el umbral de eclosi6n se podria explicar por la variaci6n de las presiones 

selectivas sobre -I momento de la eclosi6n; resultado de las fluctuaciones interanuales en el 

comienzo, duraci6n e intensidad de la temporada de lluvias. (ii) Los resultados de 10s 

anilisis de plasticidad fenotipica indicaron que no hubo ningkn efecto ni genitico ni 

ambiental (consumo de alimento) en la duracion del desarrollo de 10s chapulines. Mientras 

que el lamatio corporal (iii) s61o fue afectado por las diferencias interindividuales en el 

consumo del alimento, alcanzando un mayor tamaiio aquellos organismos que comieron 

mis. Este wnjunto de evidencias sugiere que la respuesta evolutiva a la seleccidn sexual 

sobre el tamaiio corporal y el dia de maduraci6n sexual en la poblaci6n de S. purpuroscens 

del Pedregal de San Angel p d r i a  ser muy limitada o no existir. No obstante, es necesario 

considerar que el tamafio de muestra utilizado en 10s anhlisis de plasticidad fenotipica fue 
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pequeiio (n = 42) debido a una alta monalidad en 10s huevos yen las primeras etapas 

ninfales. 

A pesar de que el tamatio corporal es afectado por la cantidad de aliment0 que 

consume un organismo, al analizar varias poblaciones de S. purpurmcens, en todas se 

detect0 la accibn de la seleccion sexual y diferencias en la magnitud del dimorfismo sexual 

en el tamatio corporal. Las diferencias fenotipicas en el tamaiio corporal podrian ser el 

resultado de la accibn de la seleccion sexual (Darwin 1859, Fairbairn 1990), por lo que se 

mantiene abierta la posibilidad de que en las poblaciones de esta especie este ocurriendo 

una respuesta evolutiva a la seleccion, que puede estar contribuyendo a la diferenciaci6n 

interpoblacional. 

El t a m ~ o  corporal tambiQ puede ser blanco de la selection natural, por lo que se 

esperaria que caracteristicas como el n h e r o  de mudas y el tiempo total de desarrollo 

cambiarh 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 la proporcion sexual de su progenie hacia 10s 

machos para incrementar su 6xito de apareamiento. Actualmente esta posibilidad se esta 

analizando. 

La seleccion sexual puede ocurrir antes, durante y/o despues de la copula, y moldear 

diferenles atributos de hembras y machos. En esta especie la seleccion sexual podria actuar 

despuis de la cbpula. La conducta de resguardo podria ser un mecanismo para evitar la 

competencia espermatica, desde la perspectiva de 10s machos, o bien podria ser un 

mecanismo de cuidado patemo. Durante el resguardo 10s machos copulan con las hembras 

en varias ocasiones, por 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 ). 

Gilben 1979). Actualmente se realizan experirnentos para determinar si ambos escenarios 

ocurren. Tambien es posible que 10s resguardos tan prolongados en S, prirpr~raxcens 

permitan el estudio de posibles conflictos de intereses entre 10s sexos, ya que la duracion 

del resguardo que le convenga a un macho no tiene por que ser el que le convenga a una 

hembra (en este sentido, se ha observado que en ocasiones [as asociaciones 13s termina la 

hembra y en otras 10s machos) (Amqvist 1992a). 

Conductas como la selectividad de las hembras o la duration del resguardo podrian 

ser afectadas por fluctuaciones en la proportion sexual asociadas a la protandria (Amqvist 

1992b). Este podria ser otro factor que permitiera el mantenimiento de la \.ariacion 

fenotipica en la poblaci6n de estudio y es un aspect0 del sisterna de apareamiento que 

espera para ser analizado en el futuro. 

En el pais se encuentran representados una gran cantidad de grupos de acrididos de 

origen holartico y tropical. Esto hace posible realizar estudios comparati\.os sobre la 

evoluci6n de 10s sistemas de apareamiento de  este grupo de insectos. Una caracteristica que 

aparentemente comparten 10s acrididos originarios del neotropico es la ausencia del canto 

(Riede 1987). iEs una caracteristica ancestral o derivada? iPor que 10s machos no cantan 

para atraer a su pareja? ;Las probabilidades de encuentro entre 10s sexos son tan altas que 

noes rentable la inversion en el canto? iEl riesgo de depredaci6n es extremadamente alto y 

esto lo hace incosteable? iEl azar?, es posible que el canto se pudiera perder por la accion 

de la deriva genica. 

Los trabajos encaminados a1 estudio de la biologia reproductiva de 10s insectos 

permiten comprender el context0 evolutivo de 10s mecanismos que han rnoldeado la 

conducta 1' la morfologia de este grupo de organismos. Este trabajo representa un paso en el 
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conocimiento de 10s sistemas de apareamiento de 10s acrididos tropicales y lo que se espera 

sea el punto de partida de una linea de investigation en el pais. El continuar recabando esta 

infomacion nos permitiri ampliar nuestms conocimientos sobre la biologia de un gmpo de 

insectos que tiene una gran importancia en timinos economicos y que ha sido poco 

estudiado. 



Literatura Citada 

Amqvist. G. 1992a. Precopulatoru figthing in a water strider: Intersexual conflict or male 

assessessment? Anim. Behav. 43: 559-567. 

Amqvist. G. 1992b. The effects of operational sex ratio on the relative mating success of 

extreme male phenotypes in the water strider Ccrris odonrogasfer (Zett.) 

(Hcteroptera: Gerridae). Anim. Behav.43: 681-683. 

Boggs. C. I. y Gilbert. L. E. 1979. Male contribution to egg production in butterflies: 

evidence for transfer of nutrients at mating. Science 206: 83-84. 

Cueva dcl Cdstillo, R., N68ez-FarPAn, J. y Cano-Santana, Z. 1999. The role of body size in 

mating success of Sphenarium purpurascens in central Mexico. - Ecol. Entomol. 24: 

146-155. 

Danvin. C. 1859. On the origin o/species by means of naturalselecrion, or the 

preservation ofJavored races in rhc srrunggle for life. Sarpe. (1983) Madrid 639 pp. 

Friedel, T. y Cuillot. C. 1976. Male accessory gland substance o f  Melanoplus sanguinipes: 

an oviposition stimulant under the control of the corpus allatum. J. Insect Physiol. 22: 

489-495. 

Fairbairn D.J. 1990. Factors influencing sexual size dimorphism in temperate waterstriders. 

Am. Nat. 136: 61- 86. 

Friedel, T. y Guillot, C. 1977. Contribution of male-produced protein to vitellogenesis in 

Melunoplus sanguinipcns. - J. Insect Physiol. 23: 145.151. 

Iwasa. Y., Odendal, F. J., Murphy, D. D.. Ehrlich, P. R. y huner. A. E. 1983. Emergence 

patterns in male butterflies: a hypothesis and a test. Theor. Pop. Biol. 23: 363-379. 



Riede. K. 1987. A cornparalive study of milling bchaviour in somc nevtrvpical 

grdsshoppers (Acridoidea). Ethology 76: 265-296. 

Thornhill, R. y Alack, 1. 1983. The evolution of insect mating systems. Cambridge: 

Haward University Press. 

Zonneveld. C. y Melz, J. A. 1. 1991. Models on butterfly protandry: virgin females are at 

risk to die. - Theor. Pop. Biol. 40: 308-321. 


	Portada
	Contenido
	lntroducción General
	Capítulo I. Antecedentes
	Capítulo 2. Sexual Selection on Maturation Time and Body Size in Sphenarium Purpurascens
	Capítulo 3. Protandria y el éxito de Apareamiento de las Hembras en Sphenarium Purpurascens (Orthoptera: Pyrgomorphidae)
	Capítulo 4. Plasticidad Fenotípica en el Tamaño y el Tiempo de Desarrollo del Chapulín Sphenarium Purpurascens (Orthoptera: Pyrgomorphidae)
	Capítulo 5. Dimorfismo Sexual en el Tamaño Corporal y Selección Sexual  a lo Largo del área de Distribución del Chapulín Sphenarium Purpurascens  
	Discusión General
	Literatura Citada

