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1 RESUMEN

La teoria de Seleccion sexual sugiere que en la competencia entre
machos por el acceso a las hembras, favorece a aquellos individuos con
atributos morfolégicos y conductuales mas elaborados, por lo que son
ellos los que resultan victoriosos. En la mariposa Eumaeus toxea se ha
observado que los machos defienden los sitios de percha, mostrando un
comportamiento agresivo frente a otros machos coespecificos durante la
temporada de apareamiento. Estos sitios son lugares de encuentro con
las hembras para la copula. En este estudio se analizd el efecto de la
talla corporal y la grasa muscular para probar el éxito en las contiendas
masculinas en esta mariposa. Se encontré que los machos mas grandes
y con mas grasa resultaron victoriosos en los encuentros, ademas de
gue son frecuentemente los “duenos” de los sitios de encuentro con las

hembras.
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2 INTRODUCCION

2.1 Seleccion sexual

La selecciéon natural fue el principal argumento que utilizé Charles
Darwin (1859) en su teoria de la evolucién de las especies. Para él, la
seleccién natural es el principal motor que mantiene en funcionamiento
los mecanismos de la evolucion. La “lucha por la existencia” entre
individuos de la misma o de diferentes especies, a través de la
competencia por los recursos insuficientes, y los esfuerzos por escapar
de los depredadores tiene como resultado la supervivencia (Darwin,

1859).

La seleccidon sexual se presenta cuando existe competencia entre los
individuos de un sexo (generalmente los machos) por el acceso al otro
sexo, y de las ventajas que tienen unos individuos sobre otros del
mismo sexo desde el punto de vista de la reproduccién (Andersson,
1994). El resultado no es la muerte del competidor desafortunado, sino

gue éste deja menos descendencia (Darwin, 1859).

Generalmente los machos mas vigorosos, dejaran mas descendencia
(Andersson, 1994). En muchos casos, la victoria depende, mas que del
vigor natural del individuo, de la posesién de caracteres (atributos)
especiales limitadas al sexo masculino, como son cornamentas, tamahfo,

2



Martinez Lendech: Competencia masculina de E .toxea

coloracion, canto, etc. (Darwin, 1859). A estas caracteristicas Darwin
las llamd caracteres sexuales secundarios porque, a diferencia de los
caracteres primarios (por ejemplo, gametos sexuales y genitales), no
estan vinculadas directamente con el acto de la reproduccién, sino que
han surgido por la accion indirecta de la reproduccion (Darwin, 1871;
Andersson, 1994; Krebs y Davies, 1997). La evolucidon de estos
caracteres sexuales, particularmente en machos, ha sido enigmatica
desde tiempos de Darwin debido a que estos caracteres exigen altos
costos energéticos para producirse y pueden perjudicar la supervivencia
de los individuos (e.g., exponiendo al individuo a un riesgo elevado de

ataque por depredadores y parasitos; Krebs y Davies, 1997).

Darwin hizo una distincion entre la seleccion natural, que conserva los
rasgos que refuerzan la supervivencia y la seleccidon sexual que conserva
los que aumentan el éxito del individuo para adquirir una pareja
(Thornhill y Alcock, 1983). La seleccidon sexual, ademas de presentar
rasgos asociados con el éxito en el apareamiento y la eleccién de pareja,
se encuentra ligada con otros componentes, principalmente Ila
supervivencia del adulto y su capacidad de fecundar (Stearns vy

Hoekstra, 2000).
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Todos los rasgos conspicuos tienen costos y beneficios en términos de
su impacto en la transmision de los genes, por lo que, un caracter que
promueve la supervivencia del individuo solo persistira de acuerdo al
efecto positivo que tenga en correlacion con una reproduccidon exitosa
(Thornhill y Alcock, 1983). Un rasgo sexualmente seleccionado puede
disminuir la longevidad del individuo, sin embargo el individuo puede
aumentar las oportunidades para reproducirse. Un ejemplo muy claro se
observa en el pavo real, teniendo un plumaje grande y vistoso, el macho
atrae a las hembras al igual que a los depredadores (Halliday, 1980). De
esta manera, la seleccion sexual puede entrar en conflicto con la

seleccion natural si esta ultima sdlo se ve como supervivencia.

Darwin propuso dos fuerzas o procesos que actiuan en la seleccién
sexual: la eleccién femenina y la competencia entre machos (Andersson,

1994).

2.2 Eleccion femenina

Actualmente existe evidencia de que las hembras eligen a su pareja en
varias especies, por los atributos prominentes portados por los machos.
Sin embargo, todavia se debate sobre las formas exactas por las que las

hembras seleccionan los rasgos y la forma en la que estas preferencias
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evolucionan, por lo que sigue siendo un problema polémico dentro de la

teoria de la seleccién sexual (Andersson, 1994).

La eleccion femenina se puede dar principalmente de dos maneras. Una
es la forma directa, en la cual la hembra elige ciertos rasgos o
caracteristicas que muestran los machos, y otra es la indirecta, que se
distingue por involucrar ciertos actos o comportamientos realizados por
los machos para que ellas noten cual de ellos es el adecuado (Fisher,
1930). En las peleas entre machos, generalmente se muestran ciertos
signos o sefiales de discriminacién, por lo menos como identidad de la
especie. La seleccién sexual debe favorecer a aquellos individuos con
sefales que estimulen eficazmente a las hembras, es decir la intensidad,
la persistencia y en general los signos prominentes (Otte, 1979). Un
ejemplo de esto es el caso del cortejo donde las pautas conductuales
mostradas por el macho estimulan e inducen a la hembra a copular

(Alcock, 1984).

La eleccion femenina ha sido uno de los puntos de controversia de la
seleccién sexual (Cronin, 1991). Quizas uno de los puntos mas dificiles
de entender, ha sido atribuir procesos discriminatorios a las hembras de
insectos. Otro de los puntos de controversia es la forma en que han

evolucionado estas preferencias. Actualmente existen varias hipdtesis:
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Procesos Fisherianos. Las hembras se inclinan por la apariencia del
macho, de esta manera sus hijos seran igual de atractivos que el macho
al cual eligieron, y por lo tanto seran igualmente elegidos por otras
hembras. Con este tipo de eleccidon aseguran buenos genes para su
descendencia (Andersson, 1994). Esta idea se basa en que, tanto la
apariencia del macho como la preferencia de la hembra estan “ligados” y
tienen una base genética, por lo tanto, estas caracteristicas son
heredables y coevolucionan dando como resultado un aislamiento

reproductivo después de varias generaciones (Fisher, 1930).

Mecanismos indicadores. También llamados de “beneficios indirectos”,
debido a que esta preferencia tiene que ver con beneficios para la
progenie (Thornhill & Alcock, 1983). Dado que la expresién de los
caracteres sexuales secundarios tiene a menudo costos, principalmente
de supervivencia (Williams, 1966), el hecho de que los machos
muestren cierto caracter prominente, es garantia de que ha podido
sobrevivir a situaciones adversas en la naturaleza. La produccion de este
caracter, si logra estar genéticamente determinado, podria proveer de la
misma capacidad de supervivencia para la progenie masculina asi como
la habilidad de atraer a otras hembras (Fisher, 1930). Si una hembra

elige a un macho con caracteres sexuales secundarios llamativos, su
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progenie obtendra los mismos genes para su éxito, tanto reproductivo

como de supervivencia (Fisher, 1930).

Reconocimiento entre especies. Esto ocurre cuando los machos de
distintas especies son parecidos, por lo que existen ciertas
caracteristicas que distinguen las hembras para identificar cuales son los
machos de su misma especie (Otte, 1979). Uno de los ejemplos mas
comunes se encuentra en el canto de las ranas, los cuales por sus
diferentes sonidos (canto) y frecuencia de sus notas, permiten que una

hembra reconozca cual es el macho de su especie (Andersson,1994).

Beneficios directos. Los machos con caracteres sexuales secundarios
mas pronunciados podrian proveer de mejores recursos y/o proteccién
para la hembra o su progenie. Por ejemplo, en la especie Requena
verticalis (Orthoptera) los machos proveen de espermatoforos a las
hembras para su alimentacion cuando existe escasez de alimento y
entre mayor sea el numero de espermatéforos que coma la hembra
mayor sera el nimero de huevos que pondra, por lo que los machos que
provean a la hembra con mas espermatéforos tendran mayor
oportunidad de dejar mas descendencia (Andersson, 1994). Otro
ejemplo se observa en el insecto mecdptero Hylobittacus apicalis en el

que el macho le obsequia a la hembra una presa y cuyo tamafio



Martinez Lendech: Competencia masculina de E .toxea

correlacionado positivamente con la duraciéon de la cépula (Thornhill,

1980).

2.3 Competencia entre machos

La competencia entre los machos mediante el uso de los caracteres
sexuales secundarios para tener acceso a las hembras puede ser por via
directa (combates), o indirecta (despliegues y atributos de
comparacién). La competencia entre los machos es la principal
explicacion para la evolucidon del dimorfismo sexual, principalmente
armas usadas en la lucha contra otros machos (Darwin, 1859). Esta
competencia puede tener lugar antes, durante y después de la copula

(Carranza, 1994).

2.3.1 Antes de la copula

2.3.1.1 Competencia directa

Esta competencia implica contacto fisico, por lo que las peleas o
despliegues entre uno o mas competidores es por el recurso necesario
para atraer a las hembras (Andersson, 1994). Las peleas entre los
machos representan la forma por la cual los individuos o grupos de
individuos excluyen a otros del recurso, y generalmente el objetivo es
ganar territorio y poseer cierta jerarquia social (Riechert, 1998). Este

tipo de peleas se pueden observar también en los llamados “leks”, los
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cuales se definen como la agregacién de los machos y que las hembras

visitan con el Unico propdsito de copular (Héglund y Alatalo, 1995).

Durante la pelea los animales tipicamente intercambian informacién
acerca de su habilidad para pelear (Rubenstein y Hack, 1992). La pelea
y la comunicacion estan relacionadas desde que el combate involucra
diferencias entre los individuos en la habilidad de pelear y/o la
valoracion del recurso (Enquist y Jakobson, 1986). Un ejemplo de esto
ocurre en ciervos donde las vocalizaciones correlacionan positivamente

con la capacidad de lucha de los machos (Andersson, 1994).

2.3.1.1.1 Teoria de juegos y conflicto animal

Las peleas entre un par de machos, tienen la estructura tipica de la
teoria clasica del juego. La teoria de juegos se puede definir como el
conjunto de interacciones entre dos individuos, con los mismos intereses
(Hammerstein, 1998). Esta teoria ha permitido examinar mas de cerca
como la habilidad de pelear contra un contrincante, el valor del recurso,
y la posibilidad para la evaluacion en pares (entre dos contrincantes) de
estos parametros debe actuar reciprocamente entendiendo la evolucion

de la conducta agresiva (Kemp y Wiklund, 2001).
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Maynard-Smith y Price (1973) concibieron la idea de aplicar la teoria
clasica del juego al conflicto animal. Quizas, lo mas importante es que la
teoria del juego ofrecid una alternativa egoista (la seleccion individual) a
la tradicional (la seleccién del grupo) y la explicacion de por qué las
armas peligrosas se usan raramente en las peleas intra-especificas. Las
peleas entre animales dentro de la teoria de juego, se refieren a una
conducta no convencional, en la que existe una lucha dafiina entre
contrincantes, sin embargo, la conducta convencional implica
despliegues visuales, auditivos, olfativos y/o despliegues vibratorios, los
gque a menudo se simbolizan y estereotipan sin causar dafio (Riechert,

1998; Parker, 1983).

La teoria de juegos, provee una explicacién de la variabilidad en cada
aspecto de la estructura de las peleas, como son costo y duracion. Estos
predictores son factores que determinan los siguientes parametros: (1)
la probabilidad de ganar una disputa y (2), el valor del recurso

disputado (Riechert, 1998).

En insectos es interesante la manera en la que se presenta la
competencia entre machos. En la libélula, Pyrrosoma nymphyla, los
machos generalmente defienden los territorios, los cuales son atractivos

para las hembras (Gribbin & Thompson, 1991). En otra libélula

10
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Calopteryx haemorrhoidalis, los machos defienden territorios por varias
horas a lo largo del dia. Estos territorios contienen recursos para la
oviposicién y los protegen de otros machos coespecificos que quieran
poseer el recurso (Cordoba-Aguilar, 2000). Estas interacciones se
componen de vuelos en espiral subiendo y bajando, en el que ambos
machos se siguen uno al otro sobre varios territorios. Estos encuentros
terminan cuando un macho se queda con el territorio. En algunas
mariposas (e.g., Pararge aegeria), se defienden territorios los cuales son
lugares estratégicos para las hembras, estas peleas se distinguen por
vuelos en espiral de aproximadamente cinco segundos (Stutt y Willmer,

1998).

2.3.1.2 Competencia indirecta

La competencia indirecta se caracteriza porque no implica un combate
fisico (Andersson, 1994), debido a que los individuos competidores se
comparan entre si, y si uno de ellos resulta de mayor tamafo,
coloracion, u otro caracter sexual secundario superior al otro, se evita
un enfrentamiento. Esta forma de rivalidad implica tiempo y esfuerzo en
despliegues. Un ejemplo se da en ranas y sapos, los cuales en la
estacion reproductiva, llaman durante varias horas a las hembras con la

finalidad de aparearse, este llamado tiene como consecuencia un

11
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elevado esfuerzo de cada macho para lograr destacar entre los otros

machos y durar mas tiempo croando para lograr copular (Wells, 1980).

2.3.2 Durante la copula

La competencia durante la copula se caracteriza principalmente por la
competencia espermatica (competencia entre eyaculaciones de dos o
mas machos para la fecundacion de un conjunto de odvulos; Parker

1970; Birkhead y Mgller, 1992; Simmons, 2001).

Se ha visto que la competencia espermatica ha modelado varios rasgos
morfoldgicos, fisiolégicos y de comportamiento de los machos para
oponerse a las habilidades competitivas de otros machos, o para evitar
totalmente la competencia espermatica (Simmons, 2001). Por otro lado,
se ha visto que las hembras pueden manipular la habilidad de los
machos para suministrar el esperma de varias maneras. Por ejemplo,
muchas hembras poseen 6érganos complejos de almacenamiento de
esperma (espermatecas) en los cuales se puede mezclar el esperma
proveniente de varios machos. En algunos casos el eyaculado puede ser
transferido al intestino y usado como una fuente nutritiva de alimento

(Simmons, 2001).

12
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Los insectos estan predispuestos a niveles altos de competencia de
esperma, ya que muchas hembras son propensas a tener apareamiento
multiple y almacenan el esperma de los machos en espermatecas.
Debido a su alta competencia espermatica, los insectos se utilizan como
modelo para estudiar como ocurre la competencia de esperma y cuadles
son las consecuencias evolutivas en términos de morfologia
reproductiva, fisioldgica y de comportamiento (Birkhead & Mgller, 1992;

Simmons y Siva-Jothy, 1998).

Los odonatos son uno de los grupos de animales en donde la
competencia espermatica ha sido mas intensamente estudiada y cuyos
mecanismos copulatorios son bien entendidos (Simmons y Siva-jothy,
1998; Simmons, 2001). Como en muchos insectos, las hembras de los
odonatos guardan el esperma en d&rganos especializados, pueden
retrasar su oviposicion y copular varias veces. Estos rasgos han
favorecido las condiciones para que la competencia espermatica ocurra.
Los machos de varias especies de odonatos presentan una serie de
adaptaciones (modificaciones o0 estructuras especializadas en los
genitales) para evitar o minimizar el riesgo de que su propio esperma
compita con el de otro macho coespecifico (Coérdoba-Aguilar et al.,
2003). Estas adaptaciones pueden ocurrir durante y después de la

copula. En algunas libélulas, por ejemplo, se ha visto que durante la

13
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coépula los machos usan una serie de estructuras especializadas en sus
genitales para desplazar el esperma de otros machos que haya sido
guardado por la hembra antes de transferirle el esperma (Cdérdoba-
Aguilar et al., 2003). Después de la copula los machos también pueden
presentar diferentes comportamientos que evitan el re-apareamiento de

la hembra con otros machos (Cérdoba- Aguilar et al., 2003).

2.3.3 Después de la copula

Este tipo de competencia se caracteriza por la barrera que los machos
realizan para evitar que otros machos coespecificos copulen con la
hembra con la que recientemente copularon. En este tipo de
competencia se utilizan diferentes estrategias por parte de los machos
como son, el no separarse de la hembra hasta la puesta de los huevos,
o evitar que otros machos se acerquen a ella con la Unica finalidad de

asegurar su descendencia (Simmons y Siva-Jothy, 1998).

2.4 La talla corporal y la grasa muscular como factores que
determinan el éxito en la competencia masculina previo a la
copula

La magnitud de la competencia entre machos a menudo depende de las
condiciones que muestren los individuos, como son la fuerza, el tamaho,

la experiencia, los despliegues, etc. (Tornhill y Alcock, 1983). Estas
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condiciones pueden ir cambiando con la edad, particularmente entre los
machos sexualmente maduros y en las especies donde hay un

crecimiento continuo después de la maduracidon (Andersson, 1994).

Existen tacticas alternativas realizadas por los machos cuando su
condicion no es favorecida para la atraccion de la hembra. Estas tacticas
son comunes cuando los machos adultos no crecen mas y difieren
enormemente en el tamano (Maynard-Smith, 1982; Parker, 1983).
Diferencias genéticas o nutricionales pueden mediar las diferencias en la
talla entre adultos (Ghiselin, 1974). Por ejemplo, en la mosca de
excremento Scatophaga stercoraria, los machos grandes pelean por
hembras sobre la vaca, mientras que los machos pequefnos tratan de
encontrar compaferas alrededor del césped (Parker, 1970), aunque los

machos grandes generalmente tienen mayor éxito de apareamiento.

Los machos de muchas especies de mariposas no comprometen un
contacto en las contiendas aéreas con rivales para poseer territorios de
apareamiento, sino que manifiestan la competencia mediante maniobras
de vuelo que reciben el nombre de vuelos en espiral (Kemp y Wiklund,
2001). Estas maniobras de vuelo aparentan ser guerras de cansancio y
en algunos casos el tamafo del cuerpo ha sido relacionado con el

resultado de las "peleas" (Harg y Rose 1980; Rutowsky et al., 1983;
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Maynard-Smith y Brown, 1986), mientras que en otros casos no es asi

(Kemp, 2000).

2.5 Orden Lepidoptera

Las mariposas pertenecen al orden Lepidoptera, dentro de la clase
Insecta. El nombre de este orden tiene su origen en las palabras griegas
lepis (escama) y pteron (ala) y se deriva precisamente de la
particularidad de que sus integrantes tienen las alas cubiertas de

escamas (Borror et. al., 1989).

Los lepidépteros se encuentran divididos en dos subdrdenes: los
Homoneuros y los Heteroneuros (De la Maza, 1987). El primero esta
formado por un grupo de mariposas nocturnas primitivas, cuyas alas
posteriores y anteriores tienen el mismo tamafio y mismo patréon de
venacion. El segundo suborden corresponde a un grupo de especies
cuyas alas posteriores son mas pequefias que las anteriores. Dentro de
este estan incluidas todas las mariposas que realizan su actividad
durante el dia y casi la totalidad de las que realizan su actividad en la

noche (De la Maza, 1987).
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2.5.1 Superfamilia Papilionoidea

Entre los insectos, el grupo de los Papilionoidea se ha convertido en un
taxén modelo para diversos estudios de conservacién y biodiversidad
(Llorente et al., 1996). Entre las cinco familias de Papilionoidea,
Hesperiidae cuenta con el mayor numero de especies conocidas y le
sigue Lycaenidae y Nymphalidae con un nimero similar y, finalmente
estan Pieridae y Papilionidae. México cuenta con alrededor del 10% de la

rigueza mundial de especies de Papilionoidea (Llorente et al., 1996).

2.5.2 Familia Lycaenidae

Los miembros de género Eumaeus pertenecen a la familia Lycaenidae.
Los licénidos son mariposas pequefias y de coloracion llamativa azul o
cobrizo (Coronado y Marquez, 1972), los machos son de color azul
brillante y las hembras son pardas (algunas especies presentan otros
colores como verde, anaranjado, etc.). En la regidén ventral del cuerpo
presentan colores variados que van desde el café, negro, blanco, verde

y gris, siendo este ultimo el mas frecuente (De la Maza, 1987).

Los licénidos son abundantes, y en verano se les encuentra en grandes

grupos posados alrededor de charcos y sobre excrementos de animales.

Los huevos pueden ser aplanados o semiesféricos, y las larvas son
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generalmente de color verde o café. Las larvas de género Eumaeus

presentan una coloracién rojiza (De Vries, 1977).

Los adultos presentan un vuelo erratico y se posan generalmente sobre
las hojas. Habitan preferentemente espacios abiertos, sobre las copas
de los arboles o en terrenos perturbados donde abundan las flores en
donde se alimentan; algunas gustan de los humedales o lodos donde
llegan a formar concentraciones numerosas y otras habitan en el estrato

herbaceo y arbustivo de las selvas tropicales (Llorente, et. al., 1996).

2.5.3 El género Eumaeus

El género Eumaeus se distribuye principalmente desde los estados de
Texas y Florida, E. U. A., hasta Sudamérica (Landolt, 1984; Romo y
Solares, 2001). Tanto los machos como las hembras presentan una
coloracion azul tornasol en la parte dorsal de las alas (Castillo-Guevara y
Rico-Gray, 2002). Sin embargo, en Eumaeus toxea las hembras difieren
de los machos por la coloracidon negra en la parte dorsal del abdomen, y
los machos muestran una coloracion azul, semejante al de las alas
(Castillo-Guevara y Rico-Gray, 2002). La parte ventral del abdomen en
todas las especies es de color anaranjado - rojizo, pero la intensidad de
esta coloracion depende de su edad, entre mas viejos menos intenso

(De la Maza, 1987).
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Los huevos son de color blanco amarillento de forma esférica
semiaplanada (De la Maza, 1987; Fig. 1). Las larvas son de color rojizo
(De Vries, 1977; Fig. 2), y muestran un comportamiento gregario. Son
monofagas, por lo que las larvas se alimentan de una sola especie de
planta, particularmente de la cicada Zamia furfuracea (Fig. 3). Los
adultos muestran un vuelo erratico (De la Maza, 1987), y el
comportamiento gregario y coloracidon de las larvas, llevan a pensar que
son aposematicas. Esto es que presentan colores de advertencia ante
depredadores (Romo y Solares, 2001), quizas por el alto contenido de
cicasina, un compuesto altamente carcinogénico proveniente de la
planta que sirve de alimento (Castillo-Guevara & Rico-Gray, 2002). En
su estado adulto no se ha observado de que se alimentan (A. Cérdoba

Aguilar y N. E. Martinez Lendech, obs. pers.).

Los machos de la especie E. toxea (Fig. 4) muestran un comportamiento
agresivo contra otros machos coespecificos, por lo que esta conducta se
define como territorialidad. Este comportamiento se distingue por tener
peleas directas de corta duracion, pero en ocasiones los machos realizan

vuelos alrededor de su percha (Romo y Solares, 2001).

La duracién de la cépula de E. toxea es relativamente prolongada. Sin

embargo, no existe ningun tipo de cortejo previo a ésta. Las hembras
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tardan mucho tiempo en los sitios de oviposicidon, esto se debe a que
son muy selectivas al momento de poner sus huevos (Romo y Solares,

2001).

Figura 1. Huevos de la mariposa E. toxea.
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Figura 2. Larvas de la mariposa E. toxea.
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Figura 3. La planta Zamia furfuracea.

Figura 4. La mariposa macho E. toxea.
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2.5.4 Competencia entre machos en mariposas

Las mariposas proporcionan un ejemplo excelente en el cual los machos
compiten por la propiedad de territorios. Las peleas se realizan de
manera intrasexual, sin embargo, carecen de medios fisicos (como son
las ornamentas, mandibulas, etc.) para infringir dafios sobre sus
adversarios (Kemp y Wiklund, 2001). Las peleas entre mariposas
implican maniobras aéreas visibles en las cuales el contacto fisico entre

los machos es raro (Kemp y Wiklund, 2001).

Las peleas entre machos en mariposas territoriales son esencialmente
disputas por recursos (Maynard-Smith, 1982). En la mayoria de las
especies, el éxito en una pelea es para aquel individuo que puede
persistir mas tiempo en la competencia (Marden y Waage, 1990). Estas
cualidades hacen de las mariposas buenos ejemplos de la “guerra de
cansancio” (Bishop et al., 1978; Maynard-Smith, 1982). Este es un
modelo tedrico que trata de casos donde las peleas constan sélo de
despliegues, donde los costos se acumulan continuamente con respecto
al tiempo y el resultado de la pelea es decidido fundamentalmente por la

persistencia (Marden y Waage, 1990; Kemp y Wiklund, 2001).
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Una caracteristica que no ha sido ampliamente examinada en insectos
en términos de su papel en el resultado de las contiendas es la energia
de reserva, la cual podria ser una variable importante porque tanto la
competencia por pareja, la defensa de un territorio y el apareamiento
tienen asociados costos energéticos (Marden y Rollins, 1994). Por
ejemplo, se ha visto que en la libélula Calopteryx virgo las reservas
energéticas pueden predecir el resultado en las contiendas entre machos
por territorios, porque los machos ganadores de estas contiendas
poseen mayor contenido de grasa en los musculos del térax, que es

donde se insertan las alas (Plaistow y Siva-Jothy, 1996).

Debido a que las reservas de energia no han sido ampliamente
examinadas en términos de su papel en el resultado en la competencia
entre machos, la defensa de territorios y el apareamiento, en este
trabajo se estudio la relacidén entre el tamafo corporal y el contenido de
grasa muscular en los machos de la mariposa Eumaeus toxea Godart
(Lycaenidae) en la resolucién de las contiendas con otros machos por la
posesion de territorios. Se selecciond a esta especie de mariposa debido
a que se sabe que los machos son agresivos contra otros machos y
parecen guardar un estatus territorial y no territorial (De Vries, 1977;

Romo y Solares, 2001). También se estudi6 si habia alguna relacion
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entre la talla corporal de los machos y la posibilidad de cépula como una

medida de la adecuacion de los individuos.
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3 OBJETIVOS

3.1 Objetivo general
Determinar si la talla corporal y la cantidad de grasa muscular afectan el
resultado de las peleas y la posesién de territorios en machos adultos de

E. toxea.

3.2 Objetivos especificos

Determinar si los machos son “residentes”, “intrusos”, “ganadores” o

“perdedores” de contiendas.

Investigar si el tamafio corporal en los machos adultos de E. toxea

determina la resolucion de las peleas y la posesién de territorios.

Investigar si la grasa muscular en los machos adultos de E. toxea

determina el resultado de las contiendas y la posesién de territorios.

Conocer si hay alguna relacion entre la posibilidad de copula y la talla

del macho.

25



Martinez Lendech: Competencia masculina de E .toxea

4 MATERIALES Y METODO

4.1 Area de estudio

El estudio se realiz6 en el mes de junio de los afios 2002 y 2003 en un
vivero ubicado en la poblacién de Ciénega del Sur (Fig. 5), dentro de la
zona del humedal de Alvarado, en el Municipio de Alvarado, Veracruz. La
zona del humedal de Alvarado pertenece a la cuenca baja del Rio
Papaloapan y se ubica en el margen de la costa central de Veracruz,
(95°45"' y 95°55' O y 18°5' y 18°0' N). Tiene una altura promedio de 10
msnm y una extension de 5,240.35 km?. El clima es cdlido - himedo,
con lluvias de verano y poca oscilacién térmica (entre 5 y 7°C). La
temperatura media anual es de 28°C vy la precipitacion de 1,925 mm

(Romo y Solares, 2001).

El vivero tiene una extensién de 25 X 40 m (1000 m?) y presenta
plantaciones de cicadas de la especie Zamia furfuracea de distintas
edades en la mayor parte del vivero, ademas de algunos arboles de
ciruelo (Prunus domestica) y otra especie de cicadacea del género
Ceratozamia (Fig. 6). En las dos ultimas semanas del segundo afo, las
observaciones se realizaron en un vivero cercano al primero

(aproximadamente a 100 m de distancia; Fig. 7).
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. Alvarado

Figura 5. Ubicacién del sito de estudio. Se observa el Municipio de

Alvarado dentro del estado de Veracruz.
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Figura 6. Diagrama del vivero, en el que se llevaron a cabo la mayor

parte de las observaciones del comportamiento sexual de E. toxea.
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4.2 Trabajo de campo y laboratorio

4.2.1 Marcaje de adultos

Durante el mes de junio de 2002 y 2003 se capturdé un total de 390
individuos adultos, los cuales fueron marcados con pintura de
aeromodelismo en el ala anterior derecha usando los colores blanco,
amarillo y rojo con numeros ascendentes de dos digitos por cada color
hasta llegar a 99, llegando a este nimero se cambi6 de color para evitar
pintar tres digitos en el ala y prevenir un posible dafio al individuo (Fig.
8). Posteriormente al marcaje, a cada individuo se le midié con el apoyo
de un vernier digital el ala anterior derecha (Fig. 9), se anoto el sexo y
la hora de captura, y finalmente se liberd al individuo en el mismo sitio
de captura, todo esto con la finalidad de reconocer al organismo en el

momento de ser observado posteriormente (Romo y Solares, 2001;

Wickman y Wiklund, 1983; Waage, 1988).
W

Figura 8. Un individuo marcado de E. toxea.
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Figura 9. Medicidon de los individuos de E. toxea.

4.2.2 Observaciones de adultos

Se realizaron observaciones focales de los machos y las hembras en las
horas de maxima actividad (0900 - 1400 y 1600 - 2000 hrs.). Este
horario se determind con base en la cantidad de individuos que

previamente se habian observado en el sitio (Romo y Solares, 2001).

4.2.2.1 Actividades monitoreadas

Los individuos observados se eligieron de manera arbitraria y las
observaciones focales consistieron en anotar algunas actividades que los
individuos realizaban durante un periodo de una hora. Una de las
actividades que se documenté fue la hora de arribo de los machos y las

hembras al vivero con la finalidad de establecer los horarios de actividad
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de cada sexo. En los machos, se observaron vuelos “exploratorios” o de
vigilancia (los que realizaron solo alrededor de su percha, de 42 machos
observados 30 realizaron esta actividad), acercamientos hacia las
hembras (de 18 machos todos se observaron realizando esta actividad)
y enfrentamientos entre ellos para determinar si eran “residentes”
(“duefos” de territorio 30 machos observados), “intrusos” (no “duehos”
de territorio 12 machos observados), “ganadores” (individuos que
permanecieron en el mismo lugar después de una contienda de 42
machos, 30 machos fueron observados) o “perdedores” (individuos que
dejaron el lugar después de una contienda N=12 machos), estas
observaciones se realizaron en el transcurso de una hora por cada
individuo. El sitio de percha es el objeto en el cual el macho permanece
0 se posa (generalmente en las hojas de los arboles) durante el horario

de actividad (Romo y Solares, 2001).

En las hembras se observaron las visitas a las hojas de las plantas de
Zamia furfuracea anotando conductas como movimientos abdominales,
de patas y antenas para saber si querian o no ovipositar. Se anotaron
también las visitas que realizaron en las partes altas de los arboles, para
observar si esos vuelos los realizaron con la finalidad de copular con los
machos que se encontraban en este sitio. Por ultimo se tomo el tiempo

de duracién de las cépulas para documentar el tiempo de esta actividad.
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4.2.3 Influencia del tamano corporal de los machos adultos de E.

toxea en la resolucion de las contiendas

Se colectaron con redes entomoldgicas 36 hembras y 108 machos de E.
toxea, los cuales previamente habian sido observados y se determind
que eran ‘“residentes” (“duefios” de territorio; N=30 individuos
colectados), “intrusos” (no “duefos” de territorio; N=34), “ganadores”
(individuos que permanecieron en el mismo lugar después de una
contienda; N=22) o “perdedores” (individuos que dejaron el lugar
después de una contienda; N=22, ver tabla 1). Asi mismo, se colectaron
aquellos individuos que se encontraban en coépula (N=38), para medir

sus alas y de esta manera saber la talla de los individuos.

Conducta Observacion Numero de
individuos
Residentes Duefios de territorio 30 colectados
Intrusos No tienen un territorio |34 colectados
Ganadores Individuos que |22 colectados

permanecieron en el
mismo lugar después
de una contienda

Perdedores Individuos que dejaron |22 colectados
al lugar después de
una contienda

Tabla 1. Individuos colectados de la mariposa E. toxea
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4.2.4 Influencia del contenido de grasa muscular en los machos

adultos de E. toxea en la resolucion de contiendas

Se tomaron a los machos residentes, intrusos, ganadores y perdedores
de contiendas y se les efectud la extraccién de grasa del cuerpo. La
extraccion de grasa se realizd principalmente en el area del torax y el
abdomen, debido a que en insectos el contenido de grasa en el resto del
cuerpo (patas, alas y cabeza) es escaso (Plaistow y Siva-Jothy, 1996).
El proceso de extraccion de grasa se basd en la técnica de Plastow vy
Siva-Jothy (1996), el cual consiste en colocar a los individuos en bolsas
de papel glassine, dentro de un recipiente con silica gel para extraer la
humedad del animal. Posteriormente a cada individuo se le cortaron las
patas, alas y cabeza, y se peso6 el térax y abdomen en una balanza
(Kern 770 con una precision de 0.0001). Después de pesar a los
individuos, éstos fueron colocados individualmente en viales a los cuales
se les agregd cloroformo (1 mililitro por vial), manteniendolos asi por
una hora. Después de este tiempo, se retird el cloroformo (vaciandolo y
sblo dejando al individuo en el vial) y los animales fueron extraidos del
vial colocandolos en conos de papel filtro, los cuales previamente
habian estado en un desecador (Dry keeper sanplatec corp) durante 24
horas. Los animales se dejaron en el desecador y fueron pesados

nuevamente, la accién del cloroformo es disolver la grasa, la cual se
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evapora junto con el cloroformo mediante la accion del desecador. Se
utilizé la diferencia entre los dos pesos (antes y después de la
evaporacion) como una medida de la cantidad de grasa presente en el

organismo (Plaistow y Siva-Jothy, 1996).

4.2.5 Analisis de datos

4.2.5.1 Analisis de datos /Observaciones de adultos

Las observaciones de los machos y las hembras se realizaron con la
finalidad de determinar el estatus de cada individuo. En los machos se
observaron los acercamientos hacia las hembras y la defensa del sitio en
el que se encontraron. Si los machos durante el tiempo de observacion
seguian en el mismo sitio, se les nombrd “residentes”, si no se
encontraron perchados en ningun lugar y sélo recorrian los territorios,
se les nombré “intrusos”. En las contiendas los machos que ganaron y
por lo tanto regresaron a sus territorios se les llaméd “ganadores” y a los

que se alejaron “perdedores”.

En las hembras se determind si querian o no ovipositar, por los
recorridos que hicieron sobre los foliolos de la planta Zamia furfuracea,
si recorrieron varios foliolos de varias plantas, tocandolos con las patas

y antenas, rodeandolos casi totalmente y por ultimo tocandolos con el
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abdomen, se consideré que buscaban sitios para ovipositar (Romo y

Solares, 2001).

Se observd a las hembras que realizaban visitas a las partes altas de los
arboles que se encontraron dentro del vivero para determinar si esos
vuelos los realizaron con la finalidad de copular con los machos que se
encontraron en esos sitios. No se considerd la frecuencia en la que
sucedia esto, por lo que se realiz6 arbitrariamente. Si la hembra pasaba
lentamente por los lugares que defendian los machos, se interpreté que
fue con la finalidad de copular. Si la hembra no subia y solo se quedaba
sobrevolando las plantas de Z. furfuracea, significaba que no queria

copular (Romo y Solares, 2001).

4.2.5.2 Analisis de datos/ Tamaio corporal y contenido de grasa
muscular en los diferentes anos

Debido a que se tomaron datos durante dos temporadas de campo, de
dos afos diferentes, se compararon los tamafos y el contenido de grasa
de los individuos de ambos afos para ver si era posible juntar y analizar
los datos de los dos afios en un Unico grupo. Se analizé la distribucién
de los datos con la finalidad de decidir si se podian usar pruebas
paramétricas (t de Student y correlacién de Pearson), si es que los

datos eran normales o no paramétricos (U de Mann- Whitney vy
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correlacion de Spearman) si los datos no eran normales. Posteriormente
se compararon cada una de las categorias (“residente” con “intruso”,

A\Y

“ganador” con “perdedor”, y los que “copularon” con los que “no
copularon”) en los dos anos, esperando que los machos con mayor talla
y contenido de grasa fueran los residentes y ganadores de contiendas, y

por lo tanto lograran un mayor nimero de cépulas.

En los resultados, los tamafios se indican en milimetros, la grasa en
gramos Yy los tiempos en segundos. Los graficos se dan como medias +
error estandar. El programa estadistico utilizado en los analisis

estadisticos fue Minitab ® version 13 para Windows.

4.2.5.2.1 Analisis de datos/ Influencia del tamano corporal en
los machos adultos de E. toxea

Para el analisis de talla, se tomd la medida del ala anterior derecha de
los individuos colectados (mm), se realizaron comparaciones entre los
machos que copularon y los que no copularon utilizando una U de Mann-
Whitney (debido a que no presentaron una distribucién normal), los
residentes e intrusos y entre los ganadores y perdedores de peleas se
realizd la comparacion con una t de Student (presentaron una

distribucién normal).
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4.2.5.2.2 Anadlisis de datos/ Influencia del contenido de grasa
muscular en los machos adultos de E. toxea

Se hicieron comparaciones de la cantidad de grasa muscular que
presenta cada individuo entre los machos residentes e intrusos, para
esto se utilizd una t de Student para los individuos del 2002 (por la
normalidad que presentan sus datos) y una U de Mann-Whitney para los
del 2003 (no tuvieron distribucion normal) y entre los machos
ganadores y perdedores de contiendas se realizé una t de Student por

tener sus datos normales.

Por ultimo se realizé una regresion entre la talla y el contenido de grasa,

para saber si estas dos variables se encuentran relacionadas, se

estandarizaron con raiz de x (+% ) para normalizarlos (Zar, 1999).
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5 RESULTADOS

5.1 Conducta de los adultos de E. toxea

5.1.1 Observaciones del comportamiento masculino

Los machos presentan dos horarios de actividad; la actividad mas
intensa se observd principalmente en periodos crepusculares, de las
16:00 a las 20:00 horas, esto se determind cualitativamente por la
mayor cantidad de individuos (machos principalmente) que se
encontraron a esas horas. Los sitios de percha se encontraron en las
partes altas (>1.5 m) de los arboles cercanos a las plantas de Zamia
furfuracea (Fig. 6 y 10). Los machos mostraron tendencia a defender los
sitios en los que se encontraban perchando (de 42 machos observados
en la tarde 30 machos se observaron realizando esta actividad). Estos
machos volaron hacia los machos que se acercaban, siguiéndolos
mientras éstos se alejaban del sitio. Los individuos que se encontraron
perchando fueron "fieles" (permanecieron en el lugar) dado que
ocuparon el mismo sitio por varios dias (2 - 8 dias; N=30 que
permanecieron en el lugar). A los individuos que realizaron esta
conducta se les llamo “residentes”. Por otra parte, se les denomind
“intrusos” a los que no lo hicieron. Aunque, algunos de los machos
(N=18) fueron observados en la mafiana sobrevolando las plantas de
Zamia furfuracea y persiguiendo a las hembras (N=20 hembras) que se

encontraban en esos lugares, por lo general, buscando sitios de
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oviposicién, la actividad de los machos (residentes e intrusos) fue en la

tarde.

Figura 10. Arbol al centro del vivero en donde se observé el mayor

numero de actividad de los machos.

Los machos que se observaron en la tarde se distinguen ademas por
mostrar un comportamiento agresivo ante otros machos que se
encontraban cerca (0.5 - 1.0 m) del sitio de percha, en los que
involucraban encuentros en forma de espiral y hacia arriba de la copa
del arbol y de corta duracién (2 seg. - 8 seg., N=30 machos)
aproximadamente. La mayor parte de estos encuentros o "peleas"

culminaron cuando el macho "residente" desplazé al "intruso" (29 de 30
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peleas). Ademas de las peleas, los machos residentes realizaron
recorridos “exploratorios” o de vigilancia de muy corta duracién (1- 2
segundos) cerca de su percha haciendo de 2 a 8 recorridos por macho

cada hora.

El comportamiento hacia las hembras fue directo, ya que no se percibio
ningln tipo de cortejo antes de la cépula (N=30 observaciones). La
hembra volaba cerca de los sitios de percha, en donde los machos la
seguian, y después de que ésta perchaba en alguna rama de arbol, un
macho la tomaba en copula (3 de 30 casos). Las copulas duraron varias
horas (420 £ 120 min. N=38) y se dieron predominantemente en la

tarde (29 en la tarde y 9 en la mafana).

5.1.2 Observaciones del comportamiento femenino

La hora de actividad de las hembras la realizaron en dos periodos: entre
09:00 - 12:00 hrs y 16:00 - 20:00 hrs. El comportamiento femenino
previo a la oviposicion consistié en recorrer casi todos los foliolos de la
planta Zamia furfuracea, tocandolos extensamente con sus patas,
antenas y abdomen antes de encontrar un lugar para ovipositar (N=10
hembras ovipositando). Para las hembras que sobrevolaron los sitios de
percha de los machos (N=26 hembras), se pudo observar que eran
seguidas por los machos para copular (N=16 copulas), y no se observo
ningun tipo de cortejo previo a la cépula.
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Por las mananas se observé que algunas hembras (N=20) eran seguidas
por los machos que se encontraban en el lugar. Ellas percharon entre las
plantas de Zamia o salian del vivero. Este comportamiento no se
observd en la tarde. Ninguna de las hembras que en la mafiana fueron
seguidas por los machos pudo ovipositar, pero una copulé con el macho
gue la siguid, y de las que no fueron seguidas, dos ovipositaron (Fig.

11).

En la tarde 8 hembras recorrieron los foliolos para depositar sus huevos.
Sin embargo, a diferencia de la mafiana, las hembras de la tarde fueron
directamente a los sitios donde los machos estaban perchados, es ahi

donde el macho la toma en coépula (16 hembras de 43).

Hembras
ESN
mafana tarde
perseguidas copularon

per‘segmdas 0 l copular'on

0 2 l 18
Y ovipositareon

ovipositaren ovipositaron ovipositaron
1

'

copuls

Figura 11. Eventos realizados por las hembras en el vivero de Zamia

furfuracea.
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5.2 Analisis de talla y grasa en los diferentes anos

Se compararon los datos de los machos y las hembras del 2002 y 2003.
La cantidad de grasa en las hembras no difirid significativamente entre
el aino 2002 vy el 2003. Sin embargo, la talla difirid significativamente al
comparar el primer ano vy el sequndo (Fig.12). Se detectd mas grasa en
los machos residentes en el primer afio que en el segundo afio (Fig. 13)
y una tendencia similar para los machos intrusos (Fig. 14). La talla de
los machos residentes no difirid significativamente entre el primero vy
segundo afo; en los machos intrusos ocurrié algo similar con ausencia
de diferencias significativas entre el primer y segundo afio. Igualmente
no hubo diferencias significativas entre afnos al comparar la talla de los
machos ganadores y perdedores de peleas. Dadas las diferencias de
grasa de los machos residentes y de los intrusos, estos datos no se
pusieron en un mismo conjunto de datos y, por lo tanto, se analizaron

por aho (Tabla 2).
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Talla Tipo de 2002 2003 Analisis
distribucion media % media £ estadistico

desviacion |desviacion
estandar estandar

Hembras Normal 23.63 = 25.47+ 2.24. [t= -2.16,
2.69, N=15 |N=21 P=0.040

Machos Normal 24.99 £ 25.88 £ t=-2.01,

residentes 1.22, N=20 |1.10, N=10 |P=0.06

Machos Normal 22.46 = 22.30 = t=0.22,

intrusos 2.47, N=24 |1.47, N=10 |P=0.82

Ganadores |[No normal 25.48 = 25.33 = U= 141.0,

de 1.24, N=12 |1.47, N=10 |P=0.8690

contiendas

Perdedores |Normal 20.65 £ 21.47 £ t= 1.05,

de 1.43, N=12 |2.10, N=10 |P=0.31

contiendas

Grasa

Hembras No normal 0.00281 = 0.00636 = U=222.5,
0.00193, 0.00628, P=0.0802
N=15 N=21

Machos No normal 0.002115 0.001580 £ |U=368.5,

residentes +0.000633, [0.000924, P=0.01
N=20 N=10

Machos Normal 0.001650 £ |0.000890 £ |t=4.85,

intrusos 0.000547, 0.000331, P<0.001
N=22 N=10

Tabla 2. Analisis de talla y grasa en los diferentes afos.
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30
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Talla (mm)

2002 2003

ARo
Figura 12. Diferencias en talla (medias + error estdandar en grafico)
entre las hembras de E. toxea del primer (23.63 £ 2.69, N = 15) y

segundo afo (25.47 £ 2.24, N = 21; t =-2.16, P = 0.040)

0.0025 - N=20
-
T

0.002 ~

0.0015 -

0.001 -

Grasa (g)

0.0005 -

2002
ANo

Figura 13. Diferencias de grasa (medias + error estandar en grafico) en

los machos residentes de E. toxea en el aho 2002 (0.002115 &+
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0.000633, N = 20) y 2003 (0.001580 + 0.000924, N = 10; U = 368.5,

P = 0.01).

0.002 -
0.0018 -
0.0016 -

__0.0014 -

S 0.0012 - N

© 0.001 -

0.0008 -

0.0006 -

0.0004 -

0.0002 -

=2
Il

22

i

I
[T
o

HH

2002
Afo
Fig. 14. Diferencias en grasa (medias %+ error estandar en grafico) entre
el primer y segundo afio de trabajo en la categoria de los machos
intrusos de E. toxea (aho 2002 = 0.001650 £ 0.000547, N = 22; afo

2003 = 0.000890 + 0.000331, N = 10, t = 4.85, P<0.001).

5.2.1 Talla y diferencias entre machos

Los machos residentes tuvieron mayor tamafio que los machos intrusos
(Fig. 15). En las contiendas, los machos ganadores resultaron ser
significativamente mas grandes en talla del cuerpo que los machos

perdedores (Fig. 16).
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Talla (mm)

= = N N W
o U1 O U1 O U1 O
\ \ \ \ \ |

Residente Intruso
Categoria masculina

Figura 15. Diferencias en talla del cuerpo (media £ error estandar)
entre los machos residentes (25.29 £ 1.24, N = 30) e intrusos (22.41 +

2.24, N = 34; t = 6.43, P<0.001) de E. toxea.

30 7 N= 22
25 - = N

20 -
15 -
10 -

22

b

talla (mm)

Ganador Perdedor
categoria masculina

Figura 16. Diferencias en talla corporal (media £ error estandar) entre
los machos ganadores (25.41 =+ 1.32, N = 22) y perdedores (21.02 £

1.77, N = 22; t = 9.31, P<0.001) de E. toxea.
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No hubo diferencias significativas en tamafo del cuerpo entre los

machos que copularon y los que no copularon (Fig. 17).

w
o
|
=2

38

N=195

N

Ul
\
i

N
o
\

Talla (mm)
= =
o Ul

Copularon No copularon

Figura 17. Talla del cuerpo (media + error estandar) de los machos que
se encontraron en copula (24.64 = 2.04, N = 38) y contra los machos

gue no se observaron en copula (24.00 + 2.38, N = 195; U = 4958.5, P

= 0.1780).
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5.2.2 Grasa y diferencias entre los machos
Al comparar la grasa de los machos residentes del afio 2002 con la de
los intrusos, se observd que los primeros tuvieron un mayor contenido

de grasa (Fig. 18).

0.0025 N= 20
T
0.002 - 1 N= 22

= 1
2 0.0015 -
©
G
5 0.001

0.0005 -
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Residentes Intrusos

Categoria masculina

Figura 18. Diferencias en grasa (media + error estandar) entre los
machos residentes (0.002115 £+ 0.000633, N = 20) e intrusos
(0.001650 = 0.00054, N = 22; t = 2.54, P = 0.016) en el afio 2002 de

E. toxea.
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En el afo 2003, los residentes nuevamente tuvieron mayor cantidad de

grasa muscular que los intrusos (Fig. 19).

0.002 N= 10
0.0018 - T
0.0016 -
_ 0.0014 - l
= 0.0012 - N= 10
©  0.001 -
© 0.0008 -
S 0.0006 -
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HH

Residentes Intrusos
Categoria masculina

Figura 19. Diferencias en grasa (media + error estdndar) entre los
machos residentes (0.001580 £ 0.00029, N = 10) e intrusos (0.000890

+ 0.000331, N = 10; U = 138.5, P = 0.012) en el 2003 de E. toxea.
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Para las contiendas se obtuvo que los machos ganadores tuvieron mayor

contenido de grasa muscular que los machos perdedores (Fig. 20).
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Figura 20. Diferencias en contenido de grasa muscular (media %
errores estandar) en los machos ganadores (0.00104 + 0.0005, N = 10)
y perdedores (0.00032 £ 0.000336, N = 10; t = -3.76, P = 0.002) en

contiendas.
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Se observé una relacion positiva significativa entre la talla del cuerpo y

la grasa en los machos de E. toxea (Fig. 21).

o
[
4

Talla (fmm )

Figura 21. Relacién entre la talla del cuerpo y la grasa (r’=21.3, Fis1,1)
=21.7, P=<0.0001) en los machos de E. toxea.
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6 DISCUSION
Para una mejor comprensién se ha dividido la discusidén en dos partes:
1) Comportamiento sexual de los adultos y 2) El papel de la talla

corporal y la grasa muscular en la mariposa E. toxea.

1) Comportamiento sexual de los adultos

Los machos de E. toxea defendieron los sitios de percha mostrando un
comportamiento agresivo frente a otros machos coespecificos. Esta
conducta, tal como se ha definido para otros insectos (e. g. Borgia,
1981; Marden y Waage, 1990; Anholt et al., 1991; Gribbin y Thompson,
1991; Conrad y Pritchard, 1992; Strohm y Lechner, 2000;) se conoce
como territorialidad. Por otra parte los machos realizaron recorridos a
los que se les puede denominar como exploratorios o de vigilancia,
debido a que se realizaron cerca de su percha y fueron de corta
duracién. Estos recorridos son comunes en muchas especies de insectos
y pueden estar relacionados con la busqueda de hembras para la copula
(Wickman y Wiklund, 1983; Watanabe y Matsunami, 1990). Estas
actividades se realizaron basicamente hacia el crepusculo y en puntos
altos, muy por encima de las plantas de Zamia furfuracea. Esto sugiere
gue la conducta masculina no necesariamente esta asociada al recurso
gue las hembras necesitan, las cicadas, sino que esta asociada a la

actividad reproductiva. A este tipo de conducta Emlen y Oring (1977) la
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clasifican dentro de la poligamia, como un “lek”, donde los machos se
enfrentan en contiendas directas en lugares en donde las hembras se
acercan para copular, estos sitios se encuentran muy por encima
(alejados) de los sitios de oviposicidn, por lo que esta agregaciéon se
realiza con la finalidad de aparearse. Este sistema de apareamiento
promueve una alta varianza en éxito reproductivo donde la evolucién de
caracteres sexuales secundarios es extrema y la eleccion femenina

juega un papel determinante (Hdgland et al., 1995).

Las peleas entre machos de E. toxea son de corta duracién, en
comparacion con otros insectos y en la mayoria de éstas, el residente
“gana” la contienda. Esto es comun en las combates animales (Halliday,
1980) probablemente debido a que los machos residentes conocen
mejor el territorio. Segun esto, los intrusos sdlo buscaran, en la mayoria
de los casos, verificar si algun residente ocupa un sitio en particular vy,
si existe alguno que no ofrezca mucha resistencia, buscar un encuentro

con él (e.g. Alcock, 1979; Shuster, 1989; Shuster y Wade, 1991).

2) El papel de la talla corporal y grasa muscular en la mariposa
E. toxea
En E. toxea los factores principales que intervienen en las contiendas

son los atributos que confieren mayor vigor corporal, como son el

54



Martinez Lendech: Competencia masculina de E .toxea

tamano corporal y la grasa muscular. Probablemente estas
caracteristicas son muy faciles de reconocer y por ello las peleas duran
poco tiempo en comparacion con otros insectos. Este trabajo muestra
que estas dos variables, talla corporal y grasa muscular, sirven como la
explicacién en la resolucion y resultado de las contiendas agonisticas. En
estas dos variables, sin embargo, es dificil saber cdmo contribuye cada
una a explicar la resolucién de una pelea. Lo que si podria suceder es
gue una variable sea usada para reflejar a la otra en las contiendas. Por
ejemplo, quizas los animales usan la talla como un indicador de cuanta
grasa tiene el contrincante. Aunque no se midid, existen otras variables
gue potencialmente podrian ser utilizadas también para el mismo
propdsito, una de éstas podria ser la edad, la cual podria medirse
colectando y observando a los individuos desde la fase de pupa, para
comenzar el registro en el momento de emerger y anotar diariamente
los cambios que muestre, uno de ellos podria ser el desgaste de las
alas. En libélulas, por ejemplo, los machos de Calopteryx maculata
utilizan el color del cuerpo el cual indica el contenido de grasa del
contrincante (Fitzstephens & Getty, 2000). La influencia del color y su
potencial para explicar la capacidad de pelea podria investigarse en E.
toxea. Esto puede hacerse midiendo el color con un espectrofotometro y

ver si hay una relacion entre el color y la grasa.
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El estatus conductual, ser residente, intruso, ganador o perdedor de
contiendas, refleja las diferencias de talla y grasa en esta mariposa, por
lo que, las consecuencias del efecto de estas dos variables es que, si se
es pequefo y con poca grasa, es muy probable terminar como macho

intruso.

Los machos con territorio tienen la principal ventaja de tener un acceso
mas directo a las hembras (Krebs y Davies, 1997). A pesar de las
ventajas que tienen los machos mas grandes con mayor contenido
energético (grasa), como son obtener territorios, también podrian tener
altos costos. Datos empiricos de comportamiento en combates,
muestran que el costo por pelea varia fuertemente entre especies
(Enquist & Leimar, 1990). En muchas especies el costo es alto y en
otras es bajo (Enquist & Leimar, 1990). Un ejemplo del costo de ganar
contiendas se observa en la rana toro (Rana catesbeina) en la cual los
machos grandes aunque favorecidos en las peleas, son mas susceptibles
a depredadores (Howard, 1981). En E. toxea el costo se puede ver a
varios niveles. Un costo en el adulto es que para lograr una buena talla
y suficientes abastecimientos de grasa en el adulto, las larvas tienen
que consumir cantidades relativamente grandes de alimento para contar
con los atributos que les favoreceran en las peleas (mayor grasa y

tamano). En experimentos no publicados por I. Sanchez-Barrera y A.
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Cordoba-Aguilar, las larvas de E. toxea fueron sometidas a cantidades
variables de alimento y se observd que las que consumieron mas
alimento alcanzaron tallas mas grandes como adultos. Ademas, dado
gue existe una correlacion cercana, positiva y significativa entre el
tamafo y la grasa en adultos recién emergidos, es probable que mas
cantidad de alimento como larva incida directamente en la grasa del

animal como adulto.

Paraddjicamente, a pesar de los costos que podrian tener, no existid
ninguna diferencia de talla entre los machos que copularon (24.64 %
2.04, N = 38) y los que no lo hicieron (24.00 + 2.38, N = 195; U =
4958.5, P = 0.1780). Quiza esto se deba a un problema de muestreo,
los machos colectados que lograron una copula fueron pocos en
comparacién con los que no copularon, o quiza a que machos ganadores
de contiendas y con territorio nunca fueron observados en cdpula debido
a que la mayor parte de las cépulas se efectuaron en la parte superior
de los arboles. Estos posibles problemas en las observaciones tienen
que ser investigados con mayor profundidad en el futuro, tomando un

mayor numero de individuos en copula.

Los machos observados en la mafiana utilizaron los sitios de oviposicién

como lugar de intercepcion de hembras. Los machos sobrevuelan en
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estos sitios sin defenderlos. Una vez detectada la hembra, la seguian e
intentaban copular con ella. Esto, junto con el comportamiento
exploratorio de los machos en la tarde, sugiere dos tacticas masculinas
para obtener copulas: a) la matutina, no basada en la defensa de un
sitio, sino en la busqueda de las hembras en sitios utilizados por ellas
en la oviposicion. Esta tactica se observa en otros insectos y muchas
veces ocurre simultdneamente con una tactica de defensa de un sitio
(Wang y Zeng, 2004); b) la vespertina, donde los machos no buscan a
las hembras en los sitios de oviposicién, sino que defienden un sitio que
no utilizan las hembras. Es curioso que estas dos tacticas no se
sobrepongan (por ejemplo que haya machos en la tarde que busquen a
las hembras en los sitios de oviposicion, N. E. Martinez Lendech y A.
Cordoba Aguilar, datos sin publicar), aun cuando las hembras pongan
huevos a cualquier hora del dia. Probablemente hay un costo de
busqueda en los sitios de oviposicion que los machos en la tarde no
tienen. Lo mismo se podria decir de defender un sitio en un arbol en la
mafana. Esto requiere mas investigaciones. Un punto interesante en
todo esto seria conocer el papel de las hembras para moldear estas
estrategias. Por ejemplo, resulta curioso que muchas de las hembras de
la tarde van directamente al sitio en el arbol donde estan perchando los
machos (A. Coérdoba Aguilar y N. E. Martinez Lendech, datos sin

publicar). Si buscaran una cépula, podrian hacerlo en la mafana donde
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los machos matutinos las buscan y no las esperan como en la tarde. Sin
embargo, en la mayoria de ellas se observd que trataron de evitar un
contacto con el macho (A. Cérdoba Aguilar y N. E. Martinez Lendech,

datos sin publicar).

En los acercamientos de los machos hacia las hembras, no se observéd
ningun tipo de cortejo aparente antes de la cépula (3 de 30 casos),
simplemente las hembras pasan por los sitios de percha de los machos,
son seguidas y posteriormente tomadas para realizar la cépula. El
tiempo de duracion de la cépula es relativamente prolongado, 7 horas
aproximadamente y no se sabe a qué se deba esta situacidén. Estudios
previos (revisado por Simmons, 2001) sugieren tiempos de coOpula
prolongados, aproximadamente de 10 hrs, sobre todo en mariposas
(Ehrlich y Ehrlich, 1978; Nastas, 1991). Existen cuatro posibles hipotesis
gue explican las cépulas largas, estas son, el efecto del tiempo en las
contiendas, proteger a la pareja en la cépula, el desplazamiento del
esperma Yy la eleccion criptica de la hembra (Andrés & Cordero Rivera,

2000). Seria interesante poner a prueba estas hipdtesis en E. toxea.
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7 CONCLUSIONES

Los machos de Eumaeus toxea tienen un comportamiento territorial. La
conducta en los machos se marcé principalmente por recorridos
exploratorios y por encuentros agonisticos hacia otros machos

coespecificos.

Los machos mas grandes y con mayor contenido de grasa fueron
usualmente los ganadores de encuentros y, consecuentemente, los
residentes de los sitios defendidos. Estas dos variables (talla corporal y
contenido de grasa muscular) se encontraron relacionadas, por lo que
esto sugiere que los machos que tienen este tipo de cualidades tienen

mayores oportunidades de conseguir una cépula.

A pesar de las ventajas de la talla grande y la cantidad de grasa, no se
detecté que los machos con estas caracteristicas se encontraran con
mayor probabilidad de cépula; esto sin embargo, se puede deber a
errores metodoldgicos porqgue no se detectdé un numero suficiente de

copulas.
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