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Ademas, justamente antes de copular, la hembra disminuyd sus sacudidas con macho
grande y al contrario, hubo mayores sacudidas contra machos pequeiios. Esto sugiere
gue la hipotesis de la comunicacion para filtrar machos que inducen cooperacion
selectiva, parece funcionar en hembras de A. diversiformis (Capitulos [ y fl).

La copula o algo que se transfiere durante ella, estimulo la maduracion de los oocitos y
la oviposicién (Capitulo 1ll). Una demora en copular indujo una demora en ovipositar.
L.as primeras oviposiciones de las hembras que copularon a los 2 y 6 dias de edad,
empezaron a edades de la hembra diferentes (a los 7 y 10 dias respectivamente) pero
en tiempos similares después de la copula. Ademas, hubo similitud en el numero de
huevos puestos en los 10 primeros dias después de la copula, en el nimero promedio
de posturas (grupo de huevos puestos por dia) durante toda la vida de una hembra y
en el tiempo promedio transcumido entre posturas. Como en otros estudios, el tamario
de la hembra tuvo un efecto significativo sobre el niimero total de huevos puestos. Sin
embargo, el tamario del macho afecto6 significativamente la tasa (No. total de
huevos/duracion de la vida de la hembra) de oviposicion. La tendencia de las hembras
fue colocar la mayor tasa de huevos después de copular con machos grandes. Estos
datos sugieren la posibilidad de que la seleccion sexual por eleccion criptica actiie en
hembras de esta especie de mosca.

Palabras claves: Resistencia de la hembra, desmonta del macho, comunicacion,
efecto de la copula en la oviposicion, Sepsidae, A. diversiformis.

Director de tesis: Dr. William G. Eberhard
Unidad Academica: SEP/Posgrado Biologia
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Esto sugiere que la reduccidn de la duracion de la segunda monta tiene efectos
tanto de la marca quimica como de [a memoria de experiencias propias

Por ofro lado, a mayor nimero de montas del primer macho, no hubo una
mayor reduccién en la duracién de ia primera monta del segundo macho (rs=-
0.088. n = 46. P = 0.56. Correlacion de Spearman). Por lo tanto, no hubo
evidencia que la marca quimica de los machos se acumulara con el nimero de
montas de los mismos.

Discusion

Las predicciones sobre los comportamientos de resistencia de la hembra para
desmontar a la fuerza al macho y para obtener estimulos mecanicos asociados
con el agarre de las patas anteriores det macho sobre las alas de la hembra, no
fueron confirmadas. La comunicacion a través de las sacudidas de la hembra
asi como la capacidad del macho para el aprendizaje y captar sefiales
quimicas cuando montaban repetidas veces una hembra, parecen ser las
hipbtesis que mejor explican la desmonta aspontanea en los machos de A.
diversiformis.

Un comportamiento podria ser de rechazo si las hembras més jovenes (las que
nunca aceptaron copulas y por lo tanto no discriminan machos) lo realizan con
mayor intensidad. Caminar y tirarse de espaida parecen ajustarse a esta
prediccion, pues fueron efectuados con mayor frecuencia en hembras de Oy 1
dia de edad, las cuales son menos receptivas a la copula (Figuras 4 a—d). A
pesar que estos comportamientos parecen de rechazo, estos no resultaron en
desmontar a la fuerza al macho. Ademas, ni el comportamiento méas comuin; el
de sacudir (Figuras 3y 5 a, b}, ni los de mecer y patear variaron con la edad de
[a hembra, |0 cual indica que estos comportamientos tampoco parecen ser de
rechazo.

Por otro lado, el mismo resultado de que las sacudidas en hembras mas

jovenes no difirieron de aquellas hembras mas viejas que no terminaron en
cdpula, permitié demastrar que la resistencia de la hembra no parece funcionar
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comunicacién por parte de la hembra y/o [a sumatoria en la cabeza del macho
de io que resistié la hembra (Eberhard com.personal), més el efecto de la
marca quimica, podrian enfrar en el juego de decisiones del macho para
desmontar de la hembra.

Seglin las anteriores evidencias, los comportamientos sexuales que presentan
las hembras y los machos de A. diversiformis, no parecen haber evolucionado
para que cada individuo supere al otro por la fuerza, segun lo sustenta la
hipbtesis de la carrera de armas por el conflicto de intereses (Alexander et al.
1897), en donde la resistencia de la hembra sea para desmontar al macho y
éste a la vez evite las desmontas forzosas por agarrarse fuertemente a las alas
de la hembra. Al contrario, tal vez [0 que puede haber son reglas de acuerdo, a
través de la comunicacién. Si una hembra comunica al macho su falta de
receptividad a la copula (Figuras 4 a ~ d), el macho podria captar el mensajey
de esa forma podria reducir la duracién de las siguientes montas para buscar
hembras mas receptivas. Los datos de laboratorio en esta especie de mosca
{en preparacién) y de campo (Eberhard, 2000) en Microsepsis eberhardi
parecen confirnarlo, pues la mayoria de las duraciones de las montas de un
macho generalmente duran pericdos muy breves (menos de 5 seg).

Es dificil comparar los datos de este estudio con las observaciones en el
campo, pues las hembras que visitan las plastas de un potrero generaimente
han copulado alguna vez en su vida (Parker 1972, Ward 1983, Ward et al.
1992, Eberhard en prensa). Cuando una hembra de A. diversiformis no acepta
a un macho como companero (porqué esté ovipositando), ella camina hacia ei
borde de la bofiiga y se baja al pasto y a la hojarasca efectuando breves
movimientos del cuerpo y después el macho se desmonta. Este
comportamiento de la hembra de inducir la desmonta del macho no pareciera
tener sentido, en la medida que la hembra tiene que interrumpir la oviposicién
para disuadirlo, mientras pudo haber seguido con él en la espalda, ovipositando
tranguilamente. Sin embargo, una probable ventaja de ja hembra a inducir
desmontas de los machos, es la oportunidad de tener después a otro macho
diferente (quizas mejor) montado sobre ella.
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Figuras

Figura. 1. Descripcion de los comportamientos de resistencia en hembras de

A.diversiformis
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Figura 3. Tasa de comportamientos en la 1* monta de un macho en hembras sin cépula de
diferentes edades. Para 0 dias; n = 28; F4 125 = 42.54; P = 0.000001. Para 1 dia: n = 24; Fy 118
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Figuras 4. Las hembras mas j6venes caminaron y se tiraron de espaida mas intensamente que
otros comportamientos. a- Duracién Caminar/seg(todos los comportamientos) (F2, 61 = 5.27; P
= 0.0077). b- No. Espalda/seg (F2, 61 = 5.53; P = 0.0062). ¢- Duracién Espalda/seg (F2, 61 =
6.17, P = 0.0038). d- Duracion Espalda/seg(todos los comptos) (F2, 61 = 7.83; P = 0.00083.
ANOVA de 1 via). N(0)28. N(1)= 24. N(2)= 14. Mediana con letras iguales no difieren
sstadlsticamente (a*™* = P < 0.001, 8™ = P <0.01, 2" = P < 0.05. Prueba de Tukey).
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Fig. 7. Desmonta espontanea en machos A. diversiformis
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Cuadros

Cuadro 1. Dferencias entre primeras montas fracaso y éxito seguiin # comportamientos

/seg. Mann-Whitney.

I
|

Montas Fracaso (n= 65)

Montas Exitosas (n= 25)

Comporta | Median | Minimo | Méximo | Mediana | Minimo | Méximo P
mientos a

Sacudir 1.43 0 12.12 0.53 0 475 [0.060
Mecer 0.30 0 273 0.12 0 1.12  [0.20 _
Caminar 0.039 0 0.28 0 0 0.067 [0.00031
Patear 0 0 0.23 0 0 0.036 [0.013 j
Espaida 0.0014 0 0.24 0 0 0 0.00007

Cuadro 2. Diferencias entre primeras montas fracaso y éxito segln la duracion de los

comportamientos/seg. Mann-Whitney.

Montas Fracaso (n= 65)

Montas Exitosas (n= 25)

Comportami | 'Median | Minimo | Maximo | Mediana | Minimo | Méximo P
entos a ;

Sacudir 0.193 0 1.0 0073 | 0O 0.46 |0.024
Mecer 0.046 0 0.47 0.018 0 0.18 [0.15
Caminar 0.13 0 0.62 0 0 0.21  [0.00008
Patear 0 0 0.46 0 0 0.022 [0.0020
Espalda 0.0007 0 0.33 0 0 0 0.00003
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Comportamientos del macho

Cortejo

El cortejo en los machos se observé a partir del momento que montan una
hembra, antes de eso, ningun macho cortejo. Algunos patrones de
comportamiento del macho ocurridos durante las montas parecen constituir el
cortejo. Los movimientos fueron relativamente estereotipados y repetidos en
una misma monta y entre montas; fueron mecanicamente irrelevantes en
cuanto a los problemas de los machos de mantenerse agarrados a las hembras
y fueron apropiados para estimular a las hembras. Asi, cuando un macho
monta una hembra, usualmente mantiene sus patas medias extendidas
anteriormente a los lados de |la cabeza de ella y, con sus patas anteriores se
sujeta con el fémur y Ja tibia a la base de las alas de la hembra. El cortejo
consistio de movimientos agitados de sus patas medias y posteriores. El macho
frotd brevemente la tibia y el segmento basal del tarso de sus patas medias
hacia atras y distalmente a lo largo de las margenes frontales de las alas de la
hembra, como en Microsepsis armillata (Eberhard, 2001). Las antenas de la
hembra eran frotadas por los tarsos de las patas anteriores del macho.
También fue comun el contacto del segmento distal de los tarsos medios del
macho contra la parte dorsal de la tibia frontal de ta hembra, pero como esto
ocurrio de forma variada, aparentemente depende de la posicion de las patas
frontales de la hembra. Algunas veces, el macho intercald movimientos de sus
tarsos medios y posteriores contra el fémury la tibia de las patas posteriores de
la hembra como también, sobre la porcidén basal de los tarsos y la superficie

lateral de la tibia de las patas medias de la hembra.

Contactos genitalicos.

El macho dobld su abdomen ventralmente y presiond su genitalia contra la de

la hembra en aparentes intentos de copula.

Una hembra (de todas las edades) fue montada por un macho en promedio 5.8
+ 6.6 veces (Min = 1. Max. = 34, n = 90). Sin embargo, la primera monta fue la









del tamano del macho (F1 125 = 0.075. P = 0.78. ANOVA 2 vias). Esto sugiere

que la tasa de C.G no afect6 la probabilidad de éxito de la monta.

En montas que terminaron en cépula, los machos grandes no hicieron un
mayor # de C.G/seg, ni dedicaron mas tiempo a los mismos que los pequefos
(Figuras 8 a -b). Esta es una evidencia de que la hembra no acepté un macho

por insistir con los contactos genitales

3- Cortejo. No hubo un efecto significativo en el No. Cortejos/seg en cuanto al
éxito o fracaso de la monta (F, ;s = 1.026; P = 0.31), ni del tamano del macho
(Fz2 125 = 1.14;, P = 0.28 ANOVA 2 vias). Con la duracion cortejos/seg tampoco
hubo efecto de la monta (F, s = 1.098; P = 0.29), ni del tamafo del macho (F,.
125 = 0.000003; P = 0.99. ANOVA 2 vias). Ademas, el analisis del cortejo
cuando la hembra se sacude mas (en los primeros 20 seg.), no encontré un
efecto significativo del éxito o fracaso de la monta en cuanto a la tasa y
duracioén de los cortejos para ambos tamarnos de machos (Figura 9 Ay B). Esto
sugiere que los machos no lograron copulas por cortejar mas a una hembra en

montas exitosas.

Una prediccién del cortejo como comportamiento de coercion es que éste
ocurra por la mayor resistencia de la hembra antes de copular. Sin embargo, ia
hembra hizo la menor tasa y duracion de sacudidas durante los primeros 20
seg. de iniciada la monta exitosa que en los 20 seg. de iniciada la monta
fracaso (Figuras 6 A, B). Este resultado no apoya la hipétesis de la coercion

del macho por la mayor resistencia de la hembra.

Se encontrd que el cortejo del macho vario segun la edad de la hembra. La
mayor tasa de cortejos de ambes machos fue en hembras mas receptivas a la

copula (Figura 10).



Discusion

La edad en hembras de A. diversiformis (bajo las condiciones artificiales de
estos experimentos) influyd en la receptividad de las mismas a aceptar copulas
con algun macho. Este hallazge concuerda con los de Manning (1967), en su
estudio de receptividad en hembras de Drosophila sp. Las causas de la
receptividad en A. diversiformis no fueron contempladas en este estudio.

Los machos grandes de A. diversiformis tuvieron las mayores ventajas en el
apareamiento por eleccién de la hembra. Este hallazgo concuerda con los
encontrados en Sepsis cynipsea {Blanchenhorn et al. 2000) y en otras especies
de Diptera: Drosophila subobscura (Steele 1986, Steele & Partridge 1988);
Coelopa frigida, C. pilipes, C. ursina, C. nebularon, C. vanduzeei (Day &
Gilbum 1997, Dunn et al. 1999, Crean et al. 2000, Weall & Gilbum 2000);
Gluma musgravei, G. nitida (Crean et al. 2000).

Una posible explicacién de porque el macho grande gana en ser aceptado por
la hembra, es que tienen mayor “habilidad” en resistir las respuestas de
rechazo de la hembra. Este patrén de apareamiente basado en las “luchas”
intersexuales forma parte de la hipdtesis del conflicto sexuai (Ward 1983, 1992;
Crean & Gilburmn 1998; Bianckenhorn et al. 2000). Sin embargo en A.
diversiformis esta hipdtesis no fue confirmada. Por un lado, ia duracién de las
montas que resuitaron en copula fue méas breve que la duracion de las montas
sin copula. Ademas, las sacudidas de la hembra fueron méas intensas cuando
no iba a copuiar. Parece que la funcién mas probable de las sacudidas es
comunicar su intencién de rechazo, por su faita de receptividad al macho, en
lugar de ser pruebas a ia resistencia del macho. La hipétesis de que las
hembras aceptan copulas por cansancio producte de fa mayor resistencia del
macho, tampoco se confirmo porque no se encontrO una asociacion inversa
entre tamano de la hembra y sus sacudidas. La mayor persistencia en cuanto a
nimero de montas y contactos genitélicos no parece afectar el éxito en la
cdpuia del macho grande en A. diversiformis. En esta especie, hay evidencias
de las pruebas de resistencia de la hembra para tamizar entre machos: La
hembra disminuye sus sacudidas con macho grande justo antes de coputar.
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Varias evidencias son contrarias a la idea que la hembra evalta con sus
sacudidas al macho a través de pruebas de resistencia. Por un lado, la
brevedad de las montas que resultaron en copula comparadas con fas primeras
montas fracaso no apoya la hipdtesis de la resistencia del macho (Figura 2).
Ademas, las diferencias en la aceptacion de las copulas por la hembra,
favoreciendo a los machos grandes (34.12 seg. contra 301.47 seg. en aceptar
a fos pequeiios), sugiere que los machos grandes no tuvieron “mayores
habilidades” de permanecer més tiempo montados resistiendo las sacudidas de
la hembra. Asi las sacudidas, no parecen ser el mecanismo por el cuatl la
hembra evalia la calidad del macho a través de la resistencia. Estos hallazgos
no concuerdan con lo reportado en S. cynipsea por varos autores. Ward et al.
(1992) afirman gque el 40% de los machos exitosos de esta especie, se aparean
después de un promedio de 19 min. de sacudidas de la hembra, mientras gue
el 60% de los machos no exitosos fueron sacudidos por aprox. 7 min. Por otro
lado, Allen & Simmons (1998} concluyen que los machos aceptados en copula
tuvieron las tibias anteriores mas simetricas y fueron seleccionados por las
hembras como compaiieros por tener mejor habilidad de agarre a Ja base de
las alas de la hembra para resistir sus sacudidas. Otros autores en varias
especies de Coelopidae (Coelopa ursina: Crean & Gilbum 1998; C. nebularum:
well & Gilbum 2000; C. vanduzeei, C. pilipes, C. nebularum, Gluma musgravei,
G. nitida: Crean et al. 2000), suponen que los machos grandes ganan ventajas
en el apareamiento como resultado de su mayor habilidad de resistencia.

En Coefopa ursina y C. frigida (Crean & Gilbum 1998) y en S. cynipsea
{Blanckenhomn et al. 2000) proponen que las hembras de estas especies
disminuyen sus sacudidas momentos antes de aceptar copulas, debido ala
habilidad resistente de los machos grandes y que de esta forma las hembras
aceptaron copular con machos de forma pasiva. En A. diversiformis, la hembra
no parece aceptar copulas por efecto del cansancio frente a la resistencia del
macho. Varias evidencias estan en conira de esta hipétesis. Por un lado, la
hipdtesis sugiere que las hembras que aceptan cépulas por ¢cansancio son de
tamafio pequeno. Sin embargo, las hembras que copularon fueron de mayor
tamafio que las que no copularon. Otra evidencia, fue la falta de una asociacion
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inversa entre tamafno de la hembra y la frecuencia y duracion de sus sacudidas
(Figuras 4). Asi mismo, ia brevedad de! tiempo de aceptacion de la hembra de
esta especie de mosca por macho grande, tampoco parece ser prueba
suficiente para demostrar que el macho ejercit la mayor resistencia para
cansar a la hembra y que ella se viera obligada a aceptarlo. Estas evidencias
no concuerdan con lo encontrado en otras especies de insectos (Thombhill &
Alcock 1983, Rowe et al. 1994, Arqvist 1997). La decision de aceptar mas
rapido al macho grande que al pequefio, se ajusta mas al clasico mecanismo
de seleccidén sexuat (Darwin 1871), el cual es retomado por Blanckenhom et al.
(2000) como “eleccion activa”, haciendo referencia a que las hembras muy

rapidamente aceptan los machos mas deseados.

Si la hembra pusiera pruebas al macho de su habilidad para resistir, ella
sacudiria mas al macho en montas que terminaron en copula. Sin embargo,
cuando se comparo {a resistencia de la hembra entre montas exitosas
(terminaron en copula) y fracaso (no hubo copula), sus sacudidas fueron
menos intensas en montas exitosas (Figuras 5, 6). Esta diferencia enla tasa y
duracion de sacudidas, se ajusta mas a la hipétesis de la comunicacion que a
la prueba de resistencia det macho. Si una hembra comunica al macho su falta
de receptividad a la cépula (sacudiendo mas en montas fracaso), efla puede
inducirio a que se desmonte, asi podria encontrar otros machos quiza mejores
que el anterior. A la vez, el macho podria desmontarse para buscar hembras

mas receptivas a la coputa (Baena, capituto 1).

La resistencia de la hembra para comunicar su estado de receptividad también
parece confirmarse con las menores tasas y duraciones de sacudidas antes de
aceptar al macho grande en copula. Las diferencias de sus sacudidas antes de
copular, sugieren que la hembra a través de la comunicacion puede discriminar
entre machos. Esto no concuerda con la idea de que la disminucién de las
sacudidas de Ja hembra momentos antes de copular, se deba a la mayor
resisiencia y persistencia del macho, como lo explican Amaqvist (1892) y
Blanckenhom et al. (2000) con su hipotesis de ia renuencia. Varias evidencias
rechazan la hipotesis de que el principal mecanismo de eleccion en A.
diversiformis sea la renuencia. En primer lugar, la mayor duracion de sacudidas
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la hizo 1a hembra contra machos pequefios y no contra grandes (en montas
que terminaron en cépula, Figura 7). El cambio en las sacudidas de la hembra
segun el macho que vaya a aceptar, parece confirmar la hipétesis de la
comunicacién de la hembra, como mecanismo para discriminar entre machos
capaces de inducir cooperacion en ella, en el sentido que disminuir sus
sacudidas con macho grande signifique ponerle menos trabas para aceptario
mas rapidamente que al macho pequefio.

La persistencia o hostigamiento se ha explicado como una de ias estrategias
de coercidn {mas que de estimulacion) del macho, donde los repetidos intentos
por copular implica costos para la hembra, io cual las induce a copular
inmediatamente (Rowe et al. 1994, Clutton-Brock & Parker 1995, Amgqyvist
1997, Watson et al. 1998, Gavrilets et al. 2001). Varias evidencias en A.
diversiformis indican que las hembras no son inducidas a copular por la mayor
coercidn del macho. Por un iado, el éxito del macho grande no auments con el
numero de montas que éstos realizaran. El 96% de las hembras que copularon,
aceptaron al macho en la primera monta. Ademas, la persistencia en términos
de los C.G en los machos parece no afectar la probabilidad de copular. La tasa
y duracién de los C.G no difirieron entre montas exitosas y montas fracaso.
Ademas, el éxito en la cépula del macho grande no se debid a la mayor tasa de
contactos genitalicos momentos antes de copular (Figura 8 a, b). El cortejo
como comportarniento de coercion para obtener copulas, podria implicar un
aumento en {a resistencia de fa hembra antes de copular. Sin embargo, en A.
diversiformis este patrén no es consistente porque la hembra disminuyé sus
sacudidas antes de copular (Figuras 5 y 6). Ademas, los machos no parecen
obtener cépulas por la mayor tasa y duracién de sus cortejos. Por otro lado, el
cortejo por si mismo no parece ser un comnportamiento coercitivo. Los machos
cortejan frotando los tarsos de sus patas anteriores, medias y posteriores sobre
alas, torax, patas posteriores y antenas de ia hembra. Eberhard (2001) en
varias especies de Sepsidae (A. diversiformis, A. pusio, A. discolor, A. pleuralis,
Microsepsis eberhardi, M. mitis), también demostro la falta de coercién del
macho basado en los comportamientos de la genitalia del mismo y de la
hembra rnomentos antes de la intromision. Las hembras de estas especies
deciden en que momento aceptan copulas, por que la entrada externa de la
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camara genital de la hembra fue abierta por ella, sin coercion fisica del macho

antes que éste introdujera su genitalia.

Una probable explicacion de porqué el macho grande no obtuvo éxito en la
copula por la mayor intensidad y duracion de sus cortejos, quiza esta mas
relacionado con su capacidad para variar la calidad del mismo. Tal vez los
machos grandes pueden tocar con sus patas, partes del cuerpo de la hembra
que los pequerios no logran tocar, como el caso de las antenas (observaciones
en este estudio). Probablemente, la hembra al recibir una mejor calidad del
cortejo de los machos grandes, responde comunicando su aceptacion,
disminuyendo sus sacudidas. Asi, una mayor calidad del cortejo del macho
grande podria inducir a la hembra a que coopere con ét y de esa forma, tal vez
la alta calidad del cortejo podria compensar la menor intensidad de los mismos.
Por otro lado, la cooperacion selectiva de la hembra, disminuyendo la menor
intensidad de sus sacudidas con machos grandes, tal vez responda a un
conjunto de factores como efecto del tamaric det macho Vs. calidad del cortejo
del mismo 0, segregacion de sustancias. Aunque estas explicaciones pueden
ser factibles, no indican que sean correctas. Mas datos son necesarios para

probar estas propuestas.

Es posible que el macho ajusta la intensidad de sus cortejos a diferentes
circunstancias (probablemente debido a la capacidad de captar seiiales de
comunicacion de la hembra relacionadas con el estado de su receptividad a la
codpuia). Ei cortejo del macho varié con la edad de la hembra. Las menores
tasas de cortejo de los machos en las menores edades de la hembra, cuando
no eran receptivas a la copula (Figura 10), tal vez indica que los machos no
estan invirtiendo tiempo en cortejar hembras no dispuestas a cooperar con él.
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Figura t. L.a duracién de |a primera monta era mayor que las duraciones de las subsecuentes
montas del mismo macho (F» 1ss = 27.13; P = 0.000001. ANOVA 1 via). N en cada monta = 53.
Medianas con letras iguales no difieren estadisticamente
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Figura 2. Las montas que resultaron en cépula fueron mas breves que las montas sin copula
(Promedio Fracaso = 689.23 + 931.77 seg. Mediana = 305.52 seg. Min. = 0.33. Max. =
3669.48. Promedio Exito = 98.29 + 241 76 seq. Mediana = 34.62 seg. Min. = 5.59. Max. =
1219.19. P = 0.00015. Mann-Whitney). Los bigotes = Valores extremos.
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Figura 3. Comparacion de la frecuencia de sacudidas en los 1eros, 2dos y 3eros 30

segundos después de iniciar la monta y los 1eros, 2dos, 3eros 30 segundos antes de

la desmonta de un macho en hembras de todas las edades (F5, 185 =27 95. P =
0.000001. Medianas con letras iguales no difieren estadisticamente (™ = P < 0.001.
Prueba de Tukey. N en todos = 38). Los bigotes = Valores extremos.
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Figura 4. El tamario de ia hembra no tuvo relacion con [a tasa (izq.) y la duracion {der.)

de las sacudidas. r=0.11,n=67; P=037,yr=0.13, n=67; P=0.28

respectivamente.
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Figura 6. La hembra hizo la menor tasa (A} y duracion (B} de sacudidas en los
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y (B): F1,75=0.92; P = 0.34. ANOVA de 2 Vias. Los bigotes = Valores extremos.
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Figura 10. A mayor edad de la hembra, mayor tasa de cortejo de ambos machos
{primera monta) F2, 54 = 9.71; P = 0.00025. No hubo efecto significativo del tamario
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CAPITULO IlI

EFECTOS DE LA COPULA Y EL TAMANO DEL MACHO SOBRE EL
COMPORTAMIENTO DE OVIPOSICION EN Archisepsis diversiformis
(Diptera: Sepsidae)

Resumen

En A. diversiformis |la copula o algo que se transfiere durante ella, estimul6 la
maduracién de los oocitos y la oviposicion. Hembras de 2 y 6 dias de edad, se
usaron como evidencia del efecto de la cépula como factor estimulante de la
oviposicion. Los datos demostraron que una demora en copular indujo una
demora en ovipositar. L as primeras oviposiciones de las hembras que
copularon a los 2 y 6 dias de edad, empezaron a edades de la hembra
diferentes (a los 7 y 10 dias respectivamente) pero en tiempos similares
después de la copula. Ademas, hubo similitud en el nimero de huevos puestos
en los 10 primeros dias después de la copula, en el nimero promedio de
posturas (grupo de huevos puestos por dia) durante toda la vida de una
hembra y en el tiempo promedio transcurido entre posturas. Otra evidencia del
efecto de la cépula en la oviposicién, fue que las hembras virgenes colocaron
un nimero muy bajo (en promedio 14) de huevos no fértiles a partir de los 13
dias de edad, mientras que hembras de esta misma edad (que previamente
habian copulado a los dos y seis dias de edad) colocaron un mayor numero (en
promedio 75) de huevos fértiles. Como en otros estudios, el tamaio de la
hembra tuvo un efecto significativo sobre el numero total de huevos puestos.
Sin embargo, el tamafio del macho afect6 significativamente la tasa (No. total
de huevos/duracién de la vida de la hembra) de oviposicién. La tendencia de
las hembras fue colocar la mayor tasa de huevos después de copular con
machos grandes. Estos datos sugieren la posibilidad de que la seleccion sexual

por eleccion criptica actiie en hembras de esta especie de mosca.

Palabras claves: Copula, oviposicion, A. diversiformis, Sepsidae
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Introduccion

Durante la cépula, los machos de muchas especies transfieren con el
eyaculado sustancias secretadas por partes glandulares del tracto reproductivo
del macho que promueven la maduracién de oocitos y postura de huevos
(Leopold 1976, Park et al. 1998). Algunas de estas sustancias son liberadas
dentro de la hemolinfa de la hembra y pueden estimular la oviposicion y
produccién de huevos en algunas especies de familias como Drosophila
(Monsma et al. 1990, Xue & Noll 2000) y Culicidae (Gwadz 1972).

Ningun estudio ha investigado la influencia de la copula en la estimulacion de la
oviposiciéon en hembras de la familia Sepsidae. Por otro lado, la estrategia de
apareamiento que presentan varias especies de esta familia es poco usual. Las
hembras ovipositan sobre el estiércol o carroiia (Pont 1979) con un macho
montado sobre su espalda. El apareamiento con ese macho solamente ocurre
después que la oviposicién ha finalizado (Parker 1972 a, b, Ward 1983, Zerbe
1993, Shulz 1999).

Este estudio usa dos diferentes edades de hembras de A. diversiformis, para
determinar que la cépula o algo que se transfiere durante ella estimula la
oviposiciéon. Ademas, se analizb la respuesta de la produccién de huevos de la
hembra segun el tamario del macho con el cual copulé. Los hallazgos sugieren
la posibilidad que la relacion tasa de oviposicién y tamario del macho aceptado,
se explique bajo seleccién sexual por eleccién criptica. Las hembras tuvieron

una mayor tasa de oviposicidon con machos mas grandes.

Materiales y métodos

Moscas adultas y estiércol de vaca fueron coleccionadas, en potreros ubicados
en las afueras de la ciudad de San José, Costa Rica. El estiércol se
coleccionaba fresco y se sometia a congelacién con el fin de matar otros

insectos y acaros.
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En el laboratorio se establecié un cultivo en una jaula de cedazo (43 x 43 x 43
cm). Dentro de la jaula se colocaban 4 cajas petri en dos condiciones
diferentes: humedo (con estiércol amontonado en el petri; aprox. 62 gramos de
estiércol) y seco (con estiércol a ras del petri, aprox. 30 gramos). El objetivo de
las diferencias en la cantidad de estiércol fue obtener machos de dos tamanos;
grandes y pequefios. Cada 3 dias se cambiaban estas cajas por otras con
estiércol nuevamente fresco, con el fin que las hembras ovipositaran. Se
colocaron unos 3 pedazos de icopor sobre la cual se agregaba miel y se
cambiaban cada 2 dias. El agua se colocaba en tubos de ensayo con una tapa
de algodén.

Las cajas con estiércol que se retiraban, se colocaban por separado dentro de
cajas de plastico para criar las moscas. A los 10 dias aproximadamente, las
moscas adultas emergian (entre 7 y 10 de la mafiana). Dos horas después de
nacer las primeras moscas adultas, se retiraban de la caja de plastico a través
de un aspirador bucal y se procedia de inmediato a separarlas segtn el sexo
para obtener individuos virgenes en recipientes que contenian miel, aguay
estiércol fresco como alimento. En estas cajas se mantuvieron las hembras
hasta los 2 y 6 dias de edad.

En una caja petri vacia se colocd una hembra virgenode2 (n=18)ode6 (n=
15) dias de nacida con 2 tamafios diferentes de macho. Con un cronémetro se
registrd la duracion de la copula. Una vez ésta finalizo, se trasladé la hembra a
una “caja de oviposicidon” plastica (25 cm de largo x 12 cm de ancho x 14 cm de
alto) con unos 50 gramos de estiércol relativamente fresco (habia sido
previamente descongelado), agua en tubos de ensayo con una tapa de algodén
"y miel. Cada macho se colocd separadamente en un frasco con alcohol al 70%.
Después se midio en un estereoscopio Wild, el largo de la tibia posterior para
estimar el tamafio de los individuos como en otros trabajos (Ward 1983).

El estiércol de cada “caja de oviposicion” se retiraba diariamente y se reponia

por uno fresco, miel y agua. El estiércol de las “cajas de oviposicion” se reviso

bajo un estereoscopio para contar el nimero de huevos, los cuales
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contrastaban con la superficie del estiércol por su color blanco y el largo
filamento, el cual es dos a tres veces el tamano del huevo (Meier 1995).

Las larvas en el estiércol se reconocieron por la presencia de pequefios
“crateres”, al parecer formados cuando colocaban la punta del abdomen hacia

arriba.
Desarrollo de los oocitos segtin la edad de hembras virgenes

De las jaulas de cria se sacaban 2 cajas petri con estiércol que contenian
huevos. Cada uno se colocaba en una caja plastica por separado (25 cm de
largo x 12 cm de ancho x 14 cm de alto) sin alimento para esperar la
emergencia de moscas adultas (unos 8 dias). Las hembras recién nacidas se
separaban de los machos y se colocaban en nuevas cajas de plastico de estas
mismas dimensiones con estiércol, agua y miel como alimento. Cada 2 dias se
retiraban con un aspirador bucal 12 hembras. A cada una se le extrajo los 2
ovarios y de cada uno, se midieron 5 oocitos basales en un microscapio,
teniendo un total de 10 oocitos medidos por hembra. El desarrollo de los
oocitos se obtuvo de 108 hembras de 2, 4, 6, 8, 9, 10, 12, 14 y 20 dias de

nacidas.
Resultados

El nimero de oviposiciones diarias y la duracion de vida de A. diversiformis, se
observé en 18 hembras que copularon 1 sola vez a los 2 dias de nacidas y 15

a los 6 dias de nacidas.

No hubo diferencias significativas entre hembras que copularon a los 2y 6 dias
de nacidas en cuanto al nimero de dias que vivieron después de la cépula
(Hembras de 2 dias = 36.64 + 11.18 dias. Min. = 22. Max. = 54 dias, n = 18.
Hembras de 6 dias = 28.28 + 11.86 dias. Min. = 13. Max. =51 dias,n=15;P =
0.080 Mann- Whitney). Entre estas hembras tampoco hubo diferencias
significativas en el tiempo empleado en las oviposiciones (Las hembras de 2
dias colocaron huevos en promedio hasta los 32.89 + 11.52 dias de edad (Min.
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= 14. Max. = 51 dias, n = 18 y las de 6 hasta los 24.73 + 11.76 dias. Min. = 7.
Max. = 49 dias, n = 15; P = 0.062. Mann- Whitney)

Las primeras oviposiciones de hembras que copularon a jos 2 y 6 dias de edad
empezaron a edades de la hembra diferentes, pero en tiempos similares
después de la copula; las de 2 dias en promedio a los 7.1 dias de edad y las de
seis a los 10.5 dias de edad. Figura 1). Ninguna hembra oviposité en los 2
primeros dias después de haber copulado con un macho. Solamente 3 (16.6%)
hembras de 2 dias y 2 (13.3%) de 6 dias empezaron a ovipositar a partir del
tercer dia de haber copulado con un macho. Estos datos sugieren que la
copula del macho estimula la maduracion de los huevos y la oviposicion en la

hembra.

El nimero de huevos puestos durante los 10 primeros dias después de la
cbpula, no difirid significativamente entre los dos grupos de hembras (figura 2).

Las hembras virgenes ovipositaron huevos no fértiles solamente a partir de los
13 dias de edad. A esta misma edad, las 12 de las 33 hembras con cépula que
pusieron huevos colocaron camadas mucho mas grandes (Figura 3). Esto
también sugiere que ademas de la oviposicion, la maduracion de los huevos

también es estimulada por la copula.

También se encontrd que los oocitos en las hembras virgenes crecieron con la
edad. El 45% de la variacion de los tamarios de los oocitos depende de la edad
de la misma (Figura 4). No se encontré que el grado de desarrollo de los
oocitos dependiera del tamafio de la hembra (> = 0.00034. F; g5 = 0.032; P =
0.85. Regresidn Lineal Simple).

Hubo 4 hembras que en lugar de huevos colocaron 1 larva directamente en el
estiércol. Estas fueron puestas en promedio a los 15.5 + 3.7 dias (Min. = 13.
Max. = 21, n = 4) después de haber copulado con un macho. En los 4 casos, la

hembra habia copulado con un macho grande.
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E! 23% de la variacion en el numero de huevos de las hembras de 2 dias fue
explicado por su tamafo corporal (F1 1¢ = 6.24; P = 0. 023. Regresion lineal
simple) y en hembras de 6 dias, fue del 60% (F1 13 = 21.95; P = 0. 0004.
Regresion lineal simple). Las pendientes de las dos edades no difirieron
estadisticamente (Figura 5). Por otro lado, el nimero promedio de posturas
(grupo de huevos puestos por dia) en toda la vida de una hembra que copulé a
los 2 dias, era un poco mas alto pero no difirid estadisticamente al de hembras
que copularon a los 6 dias (Figura 6). El tiempo promedio entre posturas fue de
2.5y 2.36 dias en las dos edades respectivamente (Figura 7).

No hubo diferencias significativas entre hembras que copularon a los 2y 6 dias
en cuanto al numero total de huevos puestos durante toda su vida (Promedio
hembra 2 dias = 737 huevos. Mediana = 623. Min. = 87, Max. = 1772, n = 18.
Promedio (6 dia) = 587.5 huevos. Mediana = 642. Min. = 104. Max. = 1349, n =
15; P = 0.38. Mann - Whitney). Tampoco hubo diferencias significativas entre
hembras que copularon a estas 2 edades, en cuanto al nimero de moscas
adultas emergidas (Mediana hembra 2 dias = 238 adultos. Min. = 39, Max. =
507, n = 18. Para 6 dias = 173 adultos. Min. =4. Max. =503, n = 15; P =0.25.
Mann - Whitney). El 32.5% adultos emergieron de 13237 huevos puestos por
hembras que copularon a los 2 dias y el 35% de 8812 huevos de hembras que

copularon a los 6 dias.

En un analisis de regresién muiltiple paso a paso hacia delante del nimero total
de huevos puestos por la hembra sobre la duracion de la cépula y tamario del
cuerpo de ambos sexos, se encontré que el tamaiio de la hembra fue
significativo con el modelo (F2 30 = 13.873; P = 0.00010) y explica el 44% de la
variacion en el nimero de huevos. Con la tasa de oviposicién (No. total de
huevos/duracién de la vida de la hembra) ademas de un efecto significativo del
tamano de la hembra (F2, 30 = 9.76; P = 0.00019), también hubo un significativo
el tamafio del macho (F2, 30 = 9.76; P = 0. 011. Figura 8). Estos dos factores
explicaron el 35% de la variacioén en el nimero de huevos puestos durante toda
la vida de la hembra. La duracién de la copula no tuvo efecto sobre la tasa de
oviposicion (Fo 30 = 9.76; P = 0.53).
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Las hembras con un tamafio corporal mayor al promedio vivieron mas tiempo
(Figura 9). El 57% de la variacion en el nimero de huevos de la hembra
depende de su longevidad (Figura 10). El 34% de la variacién en la duracion de
la vida de la hembra fue explicado Gnicamente por el tamafo de la misma (F1, 31
=19.6; P < 0.00011). Ni el tamafio del macho (Fy 31 = 19.6; P < 0.60), ni la
duracién de la cépula (F41 31 = 19.6; P < 0.60. Regresion Muitiple paso a paso
hacia adelante) tuvieron un efecto significativo sobre la longevidad de la
hembra.

No hubo diferencias significativas entre hembras que copularon a los 2y 6 dias
de edad en cuanto a la relacion macho/hembra en hijos (Mediana Hembra de 2
dias = 0.98. Min. = 0.6, Max. = 1.25, n = 18. De 6 dias = 0.92. Min. = 0.50. Max.
=1.37, n = 16, P = 0.33. Mann - Whitney).

Discusion

Varias evidencias encontradas en este estudio indican que la cépula en
moscas de A. diversiformis estimuld la oviposicién en las hembras. Las
hembras que copularon a los 2 y 6 dias de edad, empezaron a ovipositar
después de la cépula en tiempos similares (Figura 1). A una edad mas joven,
fue similar el nimero de huevos y el nimero de posturas que hembras de
ambas edades colocaron en ios primeros 10 dias después de la copula (Figura
2). Esta sincronizacion en los patrones de oviposicion en hembras que
copularon a diferentes edades demuestra que en esta especie, la copula o algo
que se transfiere durante ella, puede ser un factor importante en la estimulacién
de las oviposiciones. Este patron también se ha encontrado en otros grupos de
insectos (Guillot 1988).

Otra evidencia de la estimulacion de la copula en la oviposicion de la hembra
de A. diversiformis fue que las hembras virgenes pusieron huevos en numero
muy reducido y solo a partir de los 13 dias de nacidas, mientras que hembras
con cépula y de la misma edad de las virgenes colocaron mucho mas huevos
(Figura 3). Este resultado concuerda con los de las moscas Coelopa frigida
(Pitafi 1990). En varias especies de Drosophila, Xue y Noll (2000), encontraron
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que las hembras virgenes colocaron en promedio 4 huevos por dia comparado
con 43 huevos colocados por hembras con cépula y, concluyen que el esperma
y los productos de la glandula seminal son factores que estimulan la

oviposicion en estas especies de mosca.

En Danaus plexippus y otras especies de Lepidoptera, Oberhauser (1997)
encontroé que los nutrientes derivados del macho pueden contribuir a la
produccion de huevos, particularmente en aquellas hembras que han
eclosionado como adultas sin huevos maduros. Quiza esto mismo suceda en
A. diversiformis, pues el tamafo promedio de los oocitos era de 0.056 + 0.015
mm Yy 0.12 + 0.029 mm cuando las hembras copularon a los 2 y 6 dias de edad
respectivamente (Figura 4). Por otro lado, la estimulacién por parte del macho
sobre la oviposicién y maduracion de los huevos en las hembras no parece
absoluta, porque los huevos en las hembras virgenes crecieron con la edad
(Figura 4). Ademas, estas hembras presentaron cierta flexibilidad en cuanto al
grado de desarrollo de sus huevos, pues dentro de cada edad, algunas no
dieron ningun desarrollo mientras otras si (Figura 4). El tamafio de la hembra
no explicd el desarrollo de los huevos en hembras virgenes. El significado de
esta flexibilidad no es claro.

El nimero promedio de posturas (Figura 6) que las hembras de 2y 6 dias
hacen durante toda su vida y el tiempo promedio entre éstas (Figura 7), fue
similar para las hembras de ambas edades después de haber copulado. Este
ultimo patrén concuerda con el de otras especies de moscas. Las hembras de
Coelopa frigida (Butlin & Day 1985) colocan una camada de huevos cada dos o
tres dias y en Sepsis cynipsea, Shulzt (1999) encontré que las hembras
necesitan aproximadamente dos dias para colocar una nueva camada de
huevos, mientras que en A. diversiformis la demora media entre posturas era
de 2.5 + 1.63 dias.

En A. diversiformis el nimero de huevos puestos por la hembra increment6
segun su propio tamafo. Esto mismo ha sido demostrado en Scatophagidae
(Parker 1970, Borgia 1981, Parker et al. 1999), en Coelopidae (Butlin & Day
1985) y en muchos otros grupos de insectos (Thornhill & Alcock 1983, Honék
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1993). Sin embargo, el incremento de la fecundidad de la hembra de A.
diversiformis por efecto del tamarfio del macho con el cual copuld, no ha sido
investigado experimentalmente en ninguna otra especie de Sepsidae. Este
incremento probablemente ha evolucionado bajo seleccion sexual por eleccion
criptica de la hembra (Thornhill 1983, Eberhard 1996). La tendencia de la
hembra de A. diversiformis fue colocar la mayor tasa de huevos (No. de
huevos/duracion de vida de la hembra) después de copular con un macho
grande (Figura 8). Quiza la hembra obtiene otros beneficios directos al
aparearse con este tamafio de macho. Por un lado, este pudo proporcionar
mas alimento ya que los machos de mayor tamaiio transfieren espermatoforos
mas grandes y ellas pueden degradario hasta desaparecer completamente en
un lapso maximo de 25 horas (Rodriguez en preparacion). Los mejores
intereses del macho grande pueden ser servidos al inducir a la hembra a
colocar el mayor niumero de huevos, de esta forma sus probabilidades de una
mayor patermidad aumentarian con la descendencia de esa hembra. Por otro
lado, las hembras que favorecen a machos grandes, ademas de poner méas
huevos, podrian tener ventajas en producir hijos que provean los mayores

espermatéforos a sus comparneras.

La longevidad de una hembra de esta especie de mosca parece estar
influenciada mas por su propio tamano (Figura 9) que por el tamario del macho
y la duracion de la copula. La longevidad parece conferir ventajas a la hembra
en cuanto a mayores oportunidades de tener mayor numero de huevos.
Hembras mas longevas colocaron en promedio 931 huevos durante toda su
vida, mientras que las que vivieron menos tiempo colocaron 327 huevos en
promedio (Figura 10). El incremento en longevidad y fecundidad con el tamaiio
de las hembras también ha sido reportado en Scatophaga stercolaria (Parker
1972, Borgia 1981, Otronen et al. 1997) y en C. frigida (Butlin & Day 1985).
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Figura 4. Grado de desarrollo de los huevos segun la edad de las hembras virgenes
(P =0.45.F, & = 699.7; P < 0.000001. Regresion Lineal Simple).
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Figura 5. Relaciones entre el tamafio de la hembra y el niimero de huevos puestos por
hembras que copularon a los 2 y los 6 dias de edad. Las dos pendientes no son
significativamente diferentes (t, = 0.96; 0.20 < P < 0.50 Prueba de t para comparar

pendientes).
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Figura 6. Nimero de posturas en hembras que copularon a los 2 y 6 dias de edad. (t =
1.65, g. 1 = 31; P = 0.11 prueba de t para muestras independientes).
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Figura 7. Dias de maduracion de los huevos en hembras que copularon alos 2y 6
dias de edad. (t = 0.76, g. | = 335; P = 0.45 prueba de t para muestras

independientes).
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Figura 8. Relacién entre tamaiio del macho y nimero de huevos puestos por hembras
que copularon a los 2 y 6 dias de edad (Para las dos edades combinadas, r* = 0.35;
F2,30=9.76; P = 0.011; n = 33. Regresion Miiltiple Paso a paso hacia adelante).
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Figura 9. Relacién entre tamano y promedio de vida de las hembras que copularon a

Tamafo de la hembra (mm)

los 2 y 6 dias de edad (r2 =0.57; F1, 3 =43.95; n = 33; P = 0.000001. Regresién lineal

simple)
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Figura 10. Numero de huevos puestos por una hembra segtin su longevidad

(= 0.57; F1, 31 = 43.95; n = 33; P = 0.000001. Regresion Lineal Simple)
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