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Resumen

Especies donde los machos ofrecen regalos nupciales cuyo contenido puede variar, constituyen
modelos éptimos para el estudio de los factores que determinan el mantenimiento de diferentes
tacticas de apareamiento. Este es el caso de los machos de la arafia Paratrechalea ornata, los
cuales pueden ofrecer presas frescas (regalos nutritivos), asi como restos de presa o partes
vegetales (regalos simbdlicos) envueltos en seda. Las hembras aceptan machos con ambos
tipos de regalo por igual, pero rechazan la copula con machos sin regalo. Es entonces que en
esta especie el éxito reproductivo de los machos dependera no solo de la competencia pre-
copulatoria, sino ademas de la disponibilidad de recursos alimenticios y la habilidad de los
individuos para obtenerlos y producir regalos nupciales. El objetivo de este trabajo fue examinar,
en una poblacion con 45% de regalos simbdlicos, como factores extrinsecos (recursos
alimenticios y competencia pre-copulatoria) e intrinsecos (diferencias individuales en
comportamiento) afectan la ocurrencia de regalos simbdlicos. Se asignaron 54 machos a tres
tratamientos: Simbdlico (machos sin disponibilidad de presa; n = 18), Nutritivo-Simbdlico
(machos con disponibilidad de presa; n = 18) y Nutritivo-Simbdélico-Competencia (machos con
disponibilidad de presa enfrentados a un macho competidor; n = 18). Todos contaron con
disponibilidad de exoesqueletos de larvas de insectos para producir regalos simbélicos y cada
macho fue expuesto a cinco hembras diferentes (una cada cuatro dias), en el mismo tratamiento.
La proporcion de regalos simbdlicos fue de 84% en el grupo Simbdlico, 26% en el Nutritivo-
Simbdlico y 12% en el grupo Nutritivo-Simbdlico-Competencia, indicando que, como era
esperable, la ausencia de presa favorece el ofrecimiento de regalos simbdlicos. La competencia
resulté en un decremento en la proporcion de regalos simbdlicos, aunque no estadisticamente
significativo, y junto con el tamafio del macho determinaron su inversion en el cortejo. No se
encontré6 consistencia individual en las tacticas de apareamiento, ni tampoco en los
comportamientos asociados al cortejo. Los resultados de este estudio muestran que el regalo
nupcial en P. ornata es una estrategia condicional, con dos tacticas de apareamiento asociadas

al contexto en el que se encuentra el macho, asi como a su tamafio corporal.



Introduccion

En especies donde los machos son donadores de regalos nupciales, obtener recursos
alimenticios para producir dichos regalos es crucial, y resulta determinante para su éxito
reproductivo. Esto se debe a que los machos que ofrecen regalo nupcial acceden a un mayor
namero de cOpulas y obtienen mayor paternidad comparado con los machos que no ofrecen
regalo nupcial (Vahed, 1998; Stalhandske, 2001; Lewis et al., 2014). De hecho, se ha
demostrado en insectos y arafias que este rasgo sexual puede ser condicién y/o tamafio
dependiente del macho, actuando como un indicador de calidad a través del cual las hembras
podrian elegir pareja (Jia et al., 2000; Wedell & Ritchie, 2004; Engels & Sauer, 2006; Hall et al.,
2009; Albo et al., 2011a; Prokop & Semelbauer, 2017). Esto sugiere que la eficiencia en la
produccion del regalo nupcial no sélo se encuentra determinada por la disponibilidad de recursos
en el ambiente, sino también por la habilidad individual de cada macho para explorar y conseguir
estos recursos necesarios para cortejar y ofrecer un regalo nupcial a la hembra. En mdultiples
especies animales, se ha demostrado que los individuos de una poblacion pueden variar
consistentemente en un comportamiento en particular, difiriendo entonces en sus tendencias
comportamentales independientemente del contexto (Sih et al., 2004; Réale et al., 2007). Estas
diferencias individuales, por ejemplo en la habilidad de competir y/o forrajear, pueden
comprender rasgos de personalidad y tener efectos sobre el éxito reproductivo de los individuos
(Dingemanse & Wolf, 2010; Dall et al., 2012; Wolf & Weissing, 2012). Ademas, es posible el
establecimiento de correlaciones entre determinados comportamientos, denominandoseles como
sindromes comportamentales cuando expresan consistencia diferencial entre individuos (Sih et
al., 2004). Asi, dentro de una misma poblacién, puede haber individuos mas audaces que otros,
gue consistentemente expresen una serie de comportamientos relacionados a esta audacia de
forma similar frente a los diferentes contextos. En especies con regalos nupciales, estas
diferencias individuales pueden verse reflejadas en la calidad del regalo producido. A pesar de
esto, las diferencias individuales en el comportamiento de ofrecer regalos nupciales han sido
raramente consideradas y evaluadas dentro del contexto de los sindromes comportamentales
(Prokop & Semelbauer, 2017).

El comportamiento de ofrecer regalos nupciales es ademas particularmente interesante en
especies donde los machos pueden ofrecer a las hembras regalos no sélo con contenidos
nutritivos, si no también no nutritivos o simbélicos (Preston-Mafham, 1999; LeBas & Hockman,
2005; Albo et al., 2011a). Dicha variaciébn comportamental puede ser explicada como resultado
de tacticas alternativas de apareamiento (AMTs por su sigla en inglés) en la poblacion,
mantenidas por una estabilidad evolutiva conocida como Estrategias Evolutivamente Estables
(Smith & Price, 1973; Gross, 1996). En general, se predice que las AMTs emergen cuando existe
una competencia intensa por el acceso a las cépulas (Brockmann et al., 2008), por ejemplo,

cuando la proporcién sexual operacional (OSR) refleja escasez de hembras ya sea por una
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escasez en la cantidad relativa de hembras o por una limitacion en la disponibilidad de ciertos
recursos (e.g., alimento, territorio) (Gross, 1996; Kvarnemo & Ahnesjd, 1996). Dado que estas
condiciones varian a lo largo de la estacion reproductiva, es esperable que se creen diferentes
oportunidades temporales para el éxito de los fenotipos alternativos (Hendrickx et al., 2015). La
evolucion de los regalos simbdlicos y la co-ocurrencia con los nutritivos presenta una
oportunidad para estudiar como factores extrinsecos (disponibilidad de recursos y competencia
por pareja), en interaccion con factores intrinsecos (diferencias individuales en comportamiento),
afectan la frecuencia de dichas tacticas (Preston-Mafham, 1999; LeBas & Hockman, 2005; Albo
etal., 2011a).

Aunque poco estudiados, los regalos nupciales en forma de presa son tipicos de las
familias de arafa Pisauridae y Trechaleidae (Bristowe, 1958; Costa-Schmidt et al., 2008), en
donde se sugiere que ha aparecido de forma independiente (Albo et al., 2017). Ademas, en
ambas familias se ha documentado recientemente la existencia de una variacion en el contenido
del regalo (regalo simbdlico), que ha sido sugerida como una tactica alternativa de apareamiento
(Albo et al.,, 2011a, 2014a). La especie Paratrechalea ornata (Trechaleidae) es una arafa
semiacuatica que se encuentra asociada a los cauces de rios y arroyos y se distribuye en el sur
de América del Sur (Carico, 2005). En esta especie, el macho puede capturar una presa y
envolverla en seda (regalo nutritivo), pero también puede ofrecer objetos no nutritivos, como
partes vegetales o restos de presas, envueltos en seda (regalo simbdlico). Las hembras son
poliandricas y favorecen la ocurrencia y duracion de la copula con los machos que ofrecen un
regalo (independientemente del contenido) por sobre aquellos que no lo hacen (Albo & Costa,
2010). Se ha sugerido que debido a que los regalos estan envueltos en seda (camuflados), las
hembras no pueden reconocer el contenido del mismo durante el cortejo previo a la copula (Trillo
et al., 2014). Ambos tipos de regalo son aceptados en igual proporcién y los machos consiguen
cbdpulas sin diferencias en la duracién (Albo et al., 2014a). Esto indicaria que la seda podria
favorecer la tactica del macho cuando el contenido no es nutritivo. Por otro lado, durante el
cortejo pre-copulatorio los machos pueden ofrecer presas sin envolver, siendo generalmente
rechazados por las hembras, acto que usualmente resulta en la produccién del regalo por parte
del macho, envolviendo la presa en seda (Albo et al., 2014a). Estudios en poblaciones naturales
de Uruguay han reportado proporciones de regalos simbodlicos que varian entre 45-90%,
dependiendo de las condiciones ambientales de cada poblacién (Albo et al., 2016; Franco-Trecu
et al., 2017; Pavon-Pelaez et al., 2017a; b).

En este escenario, la hipétesis propuesta es que la tactica de apareamiento empleada por
los machos serd afectada por la interaccion ambiente-individuo. La inversion en el contenido del
regalo (tactica de apareamiento) sera modelada mayoritariamente por la disponibilidad de presas
y por la competencia pre-copulatoria. Dado que las AMTs emergen en condiciones de recursos
alimenticios limitados (Gross, 1996; Kvarnemo & Ahnesjo, 1996) se predice que la proporcion de

regalos simbolicos aumentard en ambientes donde la disponibilidad de presas sea menor.
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Ademas, dado que la competencia pre-copulatoria también favorece la aparicion de AMTs
(Brockmann et al., 2008), se predice que para una oferta de presas dada, los machos ofreceran
regalos simbodlicos mas a menudo en presencia de machos competidores. Pero los factores
extrinsecos pueden encontrarse interactuando con los intrinsecos. Estudios previos en P. ornata
indican que en ausencia de presas, un 35% de los machos no ofrecen regalos simbolicos,
comprometiendo asi su éxito en la copula (Albo et al., 2014a), lo que sugiere que estos machos
solo producen regalos nutritivos (machos muy honestos). Esto significa que el tipo de tactica
varie entre individuos debido a los distintos atributos individuales. Se conoce que el tamafio del
macho puede afectar los comportamientos de cortejo, incluyendo el tipo de regalo producido. De
hecho, en otra arafia donadora de regalos los machos de tamafo pequefio ofrecen
principalmente regalos simbdlicos (Prokop & Semelbauer, 2017). Ademas, dado que la habilidad
del macho para capturar presas es determinante en el tipo de regalo producido, se predice la

existencia de un efecto del individuo (en comportamiento) sobre la tactica de apareamiento.

Objetivo general

Evaluar el efecto de factores extrinsecos e intrinsecos en la tactica de apareamiento (regalo

nutritivo o simbdlico) adoptada por los machos de la arafia Paratrechalea ornata.

Objetivos especificos

1- Evaluar el efecto de la disponibilidad de presas sobre la tactica de apareamiento en
machos de P. ornata.

2- Examinar el efecto de la competencia pre-copulatoria sobre la tactica de apareamiento.

3- Evaluar la consistencia en la tactica de apareamiento a nivel individual.

Metodologia

Recolecta y mantenimiento

Se recolectaron 60 machos y 60 hembras de una poblacién de P. ornata asociada al rio Santa
Lucia en Paso del Molino, Minas, Lavalleja. La proporcién de regalos simbdlicos para esta
poblacion es del 45% (Albo et al., 2016; Franco-Trecu et al., 2017; Pavon-Pelaez et al., 2017a;
b). Se recolectaron sélo individuos subadultos, antes de su desarrollo sexual, con el fin de utilizar
individuos sin experiencia reproductiva para los experimentos. Debido a que el periodo
reproductivo de P. ornata es entre los meses de setiembre a diciembre, la colecta se realizé en
el mes de agosto, momento del afio en el cual la mayoria de los individuos se encuentran en
estadios inmaduros. Los individuos recolectados fueron transportados y acondicionados en el
Departamento de Ecologia y Biologia Evolutiva del Instituto de Investigaciones Bioldgicas

Clemente Estable (IIBCE), donde fueron criados individualmente en frascos de plastico
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transparente (8cm de diametro y 7cm de alto) con sustrato de pedregullo y agua proporcionada
mediante un algodén humedecido. Todas las arafias fueron mantenidas en un cuarto de cria a
temperatura de 26.2 + 2.7°C (media + desvio estandar), de forma de acelerar su desarrollo y
fueron alimentadas dos veces a la semana con 10 moscas de la fruta (Drosophila sp.) cada vez.
Una vez alcanzada la adultez, los individuos fueron trasladados a un cuarto experimental con
temperatura de 21.2 + 1.8°C (media * desvio estandar), manteniéndose las mismas condiciones
de alimentacién. Los individuos fueron expuestos a las experiencias 20 dias después de la tltima
muda, asegurando de esta forma su receptividad reproductiva (Klein et al., 2012). Todos los
individuos fueron asignados a los grupos experimentales al azar y al final de las experiencias

todos fueron medidos (ancho del cefalotérax) para registrar su tamafio corporal.

Disefio experimental

Se crearon tres grupos experimentales: Simbdlico, Nutritivo-Simbdlico y Nutritivo-Simbdlico-
Competencia (descripcion detallada abajo). La comparacion de Simbdlico vs. Nutritivo-Simbalico
se utilizdé para contrastar las diferencias comportamentales en ausencia y presencia de presa,
mientras que la comparacion Nutritivo-Simbdlico vs. Nutritivo-Simbdlico-Competencia sirvio para
contrastar las diferencias comportamentales en ausencia y presencia de competidor. En los tres
grupos experimentales los machos fueron expuestos repetidamente a cinco hembras distintas
cada cuatro dias, permitiendo evaluar la repetitividad de los comportamientos reproductivos.
Todos los experimentos se llevaron a cabo en terrarios de vidrio transparentes (30 x 14 cm de
base, 20 cm de altura) con pedregullo como sustrato simulando las condiciones naturales y se
colocé agua en una caja de Petri. Siguiendo protocolos previos (Albo et al.,, 2014a; Albo &
Peretti, 2015), se coloco6 a la hembra 24hs antes de la experiencia, con el fin de permitirle
depositar la seda con feromonas necesarias para estimular el cortejo del macho (Albo et al.,
2009).

1- Efecto de la presencia de presa sobre la tactica de apareamiento

Con el fin de evaluar el efecto de la presencia de presa sobre la tactica de apareamiento
empleada por el macho, se expusieron machos a hembras (estimulo sexual) en uno de dos
grupos experimentales: Simbdélico y Nutritivo-Simbdélico. En el grupo Simbdélico (n = 18), cada
macho fue expuesto a una hembra en ausencia de presa y presencia de exoesqueletos de larva
de Tenebrio molitor (item no nutritivo), teniendo la oportunidad de envolver y ofrecer sélo un
regalo simbdlico. En el segundo grupo, Nutritivo-Simbdlico (n = 18), cada macho fue expuesto a
una hembra en presencia de exoesqueletos y de una presa viva (Musca domestica), teniendo la
posibilidad de envolver y ofrecer tanto un regalo simbdlico como uno nutritivo. Al momento del
experimento, para los grupos Simbdlico y Nutritivo-Simbdlico se colocd al macho dentro del
terrario conteniendo seis exoesqueletos de larvas de tenebrio distribuidos uniformemente por el

pedregullo, ademés de la hembra. Para el grupo Nutritivo-Simbdlico, una vez que el macho inicié
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el cortejo (evidenciado por una rapida vibracion de los pedipalpos y primer par de patas),
cuidadosamente se le ofrecié una mosca viva por medio de una pinza. Para los casos en los que
el macho no agarr6 la mosca en el primer ofrecimiento, se repitié esta accion cada 15 minutos
durante toda la experiencia hasta que agarrara la mosca viva o un exoesqueleto. Usualmente las
hembras virgenes de P. ornata son menos selectivas (Albo et al., 2014a) y es probable que se
muestren receptivas frente al contacto con un macho aun si la presa no esta envuelta en seda.
Para homogeneizar la respuesta de receptividad de las hembras, en los casos en los que el
macho hiciera contacto con ésta sin haber envuelto la presa, se simulé el rechazo por parte de la
hembra alejandola cuidadosamente mediante el uso de un pincel suave y de forma de no alterar
el comportamiento del macho. El experimento finalizé una vez que el macho ofreci6 un regalo a
la hembra, y se evitdé la cépula con el fin de mantener a los individuos virgenes para las
siguientes experiencias. En la Figura 1 se indican las potenciales secuencias de

comportamientos del macho y sus correspondientes duraciones de los experimentos.

No agarra Fin: 1hr después de
contactar hembra

No envuelve ___ Fin: 1hr después de
agarrar

Contacta

hembra
/ Fin: 1hr después de

Macho Agarra Envuelve < terminar envoltura
Ofrece, FIN

No contacta Ofrece Fin: 1hr después de
hembra ofrecer item no
envuelto
No agarra > Fin: 2hs después de

colocar al macho

Figura 1. Representacion esquematica de las potenciales secuencias comportamentales y de la determinacion del final
del experimento de acuerdo a la actividad del macho. Se tomaron como referencia los comportamientos de contactar a
la hembra, agarrar un item, ofrecer el item no envuelto, y envolver el item agarrado.

2- Efecto de la competencia pre-copulatoria sobre la tactica de apareamiento

Para evaluar el efecto de la competencia pre-copulatoria sobre la tactica de apareamiento, se
utilizaron los resultados obtenidos del grupo Nutritivo-Simbdélico del objetivo especifico 1 como
grupo control, con disponibilidad de presas en ausencia de competencia pre-copulatoria. El
tratamiento experimental para este caso fue el grupo Nutritivo-Simbdlico-Competencia, en el que
se evaluaron las frecuencias de las tacticas de apareamiento bajo el efecto de la competencia

pre-copulatoria (con disponibilidad de presas). En este grupo (n = 18), cada macho focal fue
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expuesto al mismo protocolo que en el grupo Nutritivo-Simbdlico, pero ademas el terrario cont6
con la presencia de un macho competidor (de similar tamafio al macho focal). Para el grupo
Nutritivo-Simbdlico-Competencia al momento de comenzar el experimento se retir6 a la hembra
y se colocaron al macho focal y al macho competidor en simultdneo dentro del terrario. Se
esperd a que hicieran contacto, y se encerré al macho competidor para evitar su intervencion en
las siguientes etapas del experimento, dentro de un recipiente de 5cm de diametro y 8cm de alto
hecho de una malla de orificios de 0.1cm?, que permitié el contacto de las patas a través de esta.
Luego de encerrar al macho competidor, se introdujo en el terrario a la hembra y se colocaron
los exoesqueletos de larvas de tenebrio esparcidos por el pedregullo. A partir de este momento
se continué con el mismo procedimiento experimental detallado para el grupo Nutritivo-Simbdlico

(objetivo especifico 1).

3- Consistencia individual en la tactica de apareamiento

Para estudiar el efecto de las diferencias individuales de comportamiento sobre la tactica de
apareamiento, se expuso repetidamente a cada macho (n = 54) de los tres grupos
experimentales antes mencionados (Simbdlico, Nutritivo-Simbélico y Nutritivo-Simbélico-
Competencia) a cinco experiencias de cortejo con distintas hembras secuencialmente cada

cuatro dias.

Unidades comportamentales registradas

Durante todos los experimentos se registraron las siguientes unidades comportamentales:

* Latencia de cortejo: tiempo transcurrido desde el momento en que el macho focal fue
colocado en el terrario hasta el inicio del cortejo, evidenciado por una rapida vibracién de los
pedipalpos y primer par de patas.

* Latencia de agarrar: tiempo transcurrido desde el inicio del cortejo hasta el momento en
gue el macho agarr6 un item (exoesqueleto o mosca viva).

* Tipo de item agarrado: exoesgueleto o0 mosca viva.

* Latencia de envolver: tiempo transcurrido desde el momento en que el macho agarra el
item hasta el comienzo de su envoltura.

* QOcurrencia de envoltura: presencia/ausencia.

* Namero de envolturas: cantidad de envolturas realizadas para la produccion del regalo.

* Duracién de la envoltura: tiempo total resultante de la suma de las duraciones
individuales de cada envoltura realizada.

* Latencia de ofrecer: tiempo transcurrido desde el momento en que el macho finaliz6 la
tltima envoltura hasta el acto de ofrecer el regalo envuelto a la hembra.

* Duracion total del cortejo: tiempo transcurrido desde el momento en que el macho inicia
las vibraciones de pedipalpos y patas hasta el momento del ofrecimiento del regalo envuelto.

Para el grupo Nutritivo-Simbdélico-Competencia ademas se registro:
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* Latencia de competencia: tiempo transcurrido desde el momento en que se introducen

ambos machos en el terrario hasta la primera interaccién activa (enfrentamiento).

Andlisis de datos

Los andlisis estadisticos fueron llevados a cabo utilizando software libre R (Core Team, 2018).
Para analizar las variables comportamentales registradas, se utilizaron modelos lineales
generalizados mixtos (GLMMs), seleccionando la distribucion mas adecuada para cada una
mediante el paquete fitdistrplus (Delignette-Muller & Dutang, 2015). Para todos los analisis
estadisticos se incluyé en los modelos el tamafio de los machos como efecto fijo. Esto es porque
dicha variable puede afectar la inversion del macho en el cortejo, y en particular de la produccion
del regalo nupcial (Prokop & Semelbauer, 2017; Albo et al., 2019). Por otro lado, se conoce que
la demanda energética del individuo, relacionada a su peso (Gillooly et al., 2001), determina la
manera en la que este percibe el ambiente, y por tanto puede tener también un importante efecto
en sus comportamientos (Kisdi et al., 1998; Macedo-Rego et al., 2016). Debido a que todos los
individuos fueron alimentados por igual, las diferencias generadas entre machos con distintas
demandas energéticas fueron evaluadas mediante GLMMs, incorporando un estimado de la
demanda energética de los machos (peso®*) como efecto fijo. Dado que el peso y el tamafio del
macho se correlacionan, en estos modelos no se incluyé el tamafio de los machos.

Para todas las variables dependientes a estudiar, se comenzé por el modelo completo
(efectos fijos e interaccion), simplificandolo mediante la eliminacion gradual de términos no
significativos. La seleccidén del modelo se realiz6 por medio del Criterio de Informacién de Akaike
(AIC), utilizando el criterio AAIC > 2 como indicador de que dos modelos eran significativamente
diferentes (Burnham & Anderson, 2002). En caso de que el AAIC fuera menor a 2 se seleccioné
el modelo con mayor cantidad de variables independientes significativas. Se realiz6 el andlisis de
residuales para los modelos seleccionados (Pinheiro & Bates, 2000) con el fin de verificar su

correcto ajuste.

1- Efecto de la presencia de presa sobre la tactica de apareamiento

Se analiz6 el efecto de la presencia de presa sobre el tipo de tactica empleada mediante un test
de Chi-cuadrado sobre la probabilidad de producir un regalo simbélico en el grupo Nutritivo-
Simbdlico utilizando como modelo nulo las probabilidades obtenidas del grupo Simbdlico. El
efecto de la presencia de presa en la probabilidad de que el macho agarre un item cualquiera
(exoesqueleto o mosca) fue analizado por medio de un GLMM con distribucién binomial (funcién
link logit). La variable respuesta fue si el macho agarr6 (1) o no agarré (0) un item cualquiera. La
disponibilidad de presa (Grupo: Simbdélico / Nutritivo-Simbdlico), el tamafio del macho y su
interaccion se incluyeron como efectos fijos, y la identidad del macho como efecto aleatorio. La
probabilidad de envolver un item (presa o exoesqueleto) fue evaluada de igual manera que la

probabilidad de agarrar un item.
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2- Efecto de la competencia pre-copulatoria sobre la tactica de apareamiento

Se analiz6 el efecto de la competencia pre-copulatoria sobre la probabilidad de que el macho
produzca un regalo simbdlico (1) o uno nutritivo (0), nuevamente mediante un GLMM con
distribucion binomial y funcién link logit. Se incluyeron como efectos fijos la presencia de
competencia (Grupo: Nutritivo- Simbdlico / Nutritivo-Simbdélico-Competencia), el tamafio del
macho y su interaccion, y como efecto aleatorio la identidad del macho. Ademas, se analiz6 el
efecto de la competencia pre-copulatoria sobre varios comportamientos de cortejo del macho.
Por un lado, se analizaron los comportamientos previos a la produccion del regalo nupcial: la
latencia de cortejo (GLMM distribucibn gamma), la latencia de agarrar exoesqueleto (GLMM
distribucion gamma), la latencia de agarrar mosca (GLMM distribucion log normal) y la accion de
agarrar un item (GLMM distribucién binomial). En estos modelos se incluyé la presencia de
competencia (Grupo: Nutritivo-Simbdlico / Nutritivo-Simbdlico-Competencia), el tamafio del
macho y su interaccion como efectos fijos y la identidad del macho como efecto aleatorio. Por
otro lado, los comportamientos relacionados a la inversiéon en la produccion del regalo: la latencia
de envolver (GLMM distribucién gamma), la accion de envolver un item (GLMM distribucion
binomial), la duracién total de la envoltura (GLMM distribucion gamma), el nimero de envolturas
(GLMM distribucién poisson), la latencia de ofrecer el regalo (GLMM distribucién log normal), y la
duracién total del cortejo (GLMM distribucion log normal). En estos modelos se incluyd como
efectos fijos el tipo de regalo producido, el tamafio del macho y la presencia de competencia
(Grupo: Nutritivo-Simbdlico/Nutritivo-Simbdlico-Competencia) y sus interacciones, y la identidad

del macho como efecto aleatorio.

3- Consistencia individual en la tactica de apareamiento

Para caracterizar la consistencia individual en el comportamiento de los machos, utilizamos el
paquete de rptR (Nakagawa & Schielzeth, 2010) para estimar la repetitividad en diferentes
comportamientos. Este analisis describe la particion relativa de la varianza en fuentes de
varianza dentro del grupo y entre grupos, y la medida obtenida (repetitividad-R) varia de 0 (alta
varianza individual o baja repetitividad) a 1 (baja varianza dentro del individuo o alta
repetitividad). Por ende, la repetitividad en actividades comportamentales puede clasificarse en
pobremente repetitiva (R < 0.25), moderadamente repetitiva (0.25 < R < 0.50), y altamente
repetitiva (R > 0.50) (Nakagawa & Schielzeth, 2010). La incertidumbre es calculada utilizando un
procedimiento de remuestreo (bootstrap paramétrico) con 1000 iteraciones. Este andlisis se
implementd en cada grupo por separado (Simbolico, Nutritivo-Simbdlico y Nutritivo-Simbdlico-
Competencia) para analizar la consistencia en la tactica empleada (regalo nutritivo o simbdlico),
y también en los comportamientos asociados al cortejo. Dado que los comportamientos con baja
repetitividad pueden representar plasticidad de los individuos o pueden ser fijos en la poblacion,
en estos casos se comparo la varianza de los individuos en cada grupo con la varianza del grupo

(poblacion). Para el comportamiento de producir un regalo (envolver un item en seda) se utilizo
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un test de Chi-cuadrado. Los comportamientos se clasificaron en dos categorias y se evalué la
consistencia individual de los machos en relacion a cada una:

-La primera categoria considerd los comportamientos relacionados a la “honestidad” del
macho, analizando los comportamientos indicadores de la inversion realizada por el macho en el
regalo nupcial; especificamente se considero: el tipo de regalo producido, la duraciéon de la
envoltura y el numero de envolturas (indicadores de la cantidad de seda depositada).

-La segunda categoria agrupé los comportamientos asociados al nivel de “actividad” del
macho, incluyendo todas las variables relacionadas con los tiempos, tales como la duracion del
cortejo, las latencias de cortejo, de agarrar un item, de envolver el item y, para el grupo Nutritivo-

Simbdlico-Competencia, la latencia de competencia.

Resultados

1- Efecto de la presencia de presa sobre la tactica de apareamiento

Para el grupo Simbdlico en el 84% de los experimentos los machos agarraron un item
(exoesqueleto), mientras que en el grupo Nutritivo-Simbdlico esto ocurrié en el 94% de los casos
(mosca o exoesqueleto). De los experimentos en los que los machos agarraron un item, en el
84.2% del grupo Simbdlico y 83.5% del grupo Nutritivo-Simbolico produjeron un regalo
(envolvieron en seda el item agarrado). De estos Ultimos en el grupo Nutritivo-Simbdlico, la
proporcion de regalos simbdlicos fue de 26%, siendo significativamente menor que en el grupo
Simbdlico (Chi = 19.97, p <0.001).

Se encontraron diferencias en el tamafio de los machos entre ambos grupos, siendo los del
grupo Simbdlico de menor tamafio que los del grupo Nutritivo-Simbdlico (promedio + desvio
estandar: Grupo Simbdlico = 3.95 + 0.37mm, Grupo Nutritivo-Simbdlico = 4.32 £ 0.29mm; Fy, 34 =
10.4, p = 0.003).

La probabilidad de agarrar un item fue afectada de manera significativa por el tamafio del
macho y el grupo experimental, asi como por su interaccion (Tabla 1, Figura 2). Tanto en el
grupo Simbdlico como en el Nutritivo-Simbdlico, los machos de tamafios intermedios fueron los
gue tuvieron mayor probabilidad de agarrar un item. En el grupo Simbodlico, los machos de
menor tamafio tendieron a no agarrar un item (exoesqueleto), mientras que lo opuesto ocurrié en
el grupo Nutritivo-Simbélico, donde los que no agarraron un item (mosca o exoesqueleto) fueron
los machos de mayor tamafio. Respecto a la probabilidad de envolver el item, no hubo efectos

significativos de ninguna de las variables estudiadas (Tabla 1, Figura 2).
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Tabla 1. Pardmetros estimados con sus correspondientes p-valores de los Modelos Lineales Generalizados Mixtos
seleccionados para explicar el efecto del grupo (Simbolico/Nutritivo-Simbolico) y el tamafio del macho en la
probabilidad de agarrar un item y de producir regalo. Los modelos incluyen la identidad del macho (ID del macho)

como efecto aleatorio (incluido como intercepto). Resultados significativos (p-valor < 0.05) se muestran en negrita.

Agarrar item Envolver item
Efectos fijos Estimado P valor Estimado P valor
Intercepto -7.551 0.109 -0.874 0.768
Grupo Nutritivo-Simboélico 25.072 0.014
Tamafio del macho (mm) 2.449 0.050 0.659 0.361
Grupo * Tamafio -5.694 0.016

Simbdlico  Nutritivo-Simbolico
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Tamafio del macho (mm)

Figura 2. Probabilidad de agarrar un item cualquiera en funcion del tamafio corporal para los grupos Simbdlico y

Nutritivo-Simbdlico.

La ausencia de presa aumentd el numero de machos que ofrecié regalo simbdlico en
comparacion con los que lo hacen en presencia de presa. Tanto la disponibilidad de presa como
el tamafio del macho afectan la tendencia a agarrar o no un item del medio, mientras que la

produccion de regalos no se vio afectada por estas variables.

Se encontraron diferencias en las demandas energéticas de los machos entre ambos grupos,
presentando los del grupo Simbdlico menores demandas que los del grupo Nutritivo-Simbdlico
(promedio * desvio estandar: Grupo Simbolico = 0.18 + 0.02, Grupo Nutritivo-Simbdlico = 0.20+
0.02; F1,35 = 11.33, p = 0.002). Los modelos que incluyeron la demanda energética como efecto
aleatorio indicaron que la misma tuvo un efecto significativo, ademas del grupo y la interaccion
entre ambos sobre la probabilidad de agarrar un item cualquiera (Tabla 2). En ausencia de presa

(grupo Simbdlico), a mayor demanda energética aumentd la probabilidad de agarrar un item
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(exoesqueleto), mientras que en presencia de presa (grupo Nutritivo-Simbdlico) a mayor
demanda, la probabilidad de agarrar un item disminuy6 (exoesqueleto o mosca) (Figura 3). No
se encontré un efecto significativo de ninguna de las variables evaluadas sobre la probabilidad
de envolver el item (Tabla 2, Figura 3).

Tabla 2. Parametros estimados con sus correspondientes p-valores de los Modelos Lineales Generalizados Mixtos
seleccionados para explicar el efecto del grupo (Simbélico/Nutritivo-Simbdlico) y la demanda energética del macho en
la probabilidad de agarrar un item y de producir regalo. Los modelos incluyen la identidad del macho (ID del macho)
como efecto aleatorio (incluido como intercepto). Resultados significativos (p-valor < 0.05) se muestran en negrita.

Agarrar item Envolver item
Efectos fijos Estimado P valor Estimado P valor
Intercepto -4.846 0.147 -0.261 0.906
Grupo Nutritivo-Simboélico 19.556 0.016
Demanda energética 37.797 0.050 10.781 0.345
Grupo * Tamafio -91.665 0.017
Simbolico Nutritivo-Simbolico

1
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Figura 3. Probabilidad de agarrar un item cualquiera en funcion de la demanda energética para los grupos Simbdlico y

Nutritivo-Simbédlico.

2- Efecto de la competencia pre-copulatoria sobre la tactica de apareamiento.
En la mayoria de los experimentos, tanto en el grupo Nutritivo-Simbélico (94%) como en el grupo
Nutritivo-Simbdélico-Competencia (92%), los machos agarraron un item (mosca o exoesqgueleto).
Para el primer grupo en el 83.5% de los experimentos los machos que agarraron un item lo
envolvieron en seda produciendo un regalo, mientras que en el grupo Nutritivo-Simbolico-
Competencia ese porcentaje fue de 87%. En el Nutritivo-Simbdlico-Competencia el porcentaje de
regalos simbdlicos fue de 12% y en el grupo Nutritivo-Simbdlico fue del 26%. ElI modelo
seleccionado como mejor modelo no incluyé el tamafio del macho, e indic6 un efecto marginal
del grupo (Nutritivo-Simbélico / Nutritivo-Simbdlico-Competencia) sobre el tipo de regalo
producido (Tabla 3, Figura 4).

No hubo diferencias en el tamafio de los machos entre estos dos grupos (promedio +
desvio estandar: Grupo Nutritivo-Simbolico-Competencia = 4.17 + 0.21mm; Grupo Nutritivo-
Simbdlico = 4.31 + 0.30mm, F1 33 = 2.32, p = 0.137).
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Tabla 3. Parametros estimados y p-valores resultantes del Modelo Lineal Generalizado Mixto que explica el efecto del
grupo (Nutritivo-Simbdlico-Competencia y Nutritivo-Simbolico) sobre el tipo de regalo producido. El modelo incluye la

identidad del macho como efecto aleatorio (intercepto).

Tipo de regalo

Efectos fijos Estimado P valor
Intercepto -2,131 <0,001
Grupo Nutritivo-Simbolico 1,000 0.056

1.0 4 T TTTTTTTTTTTITITTTTT

0.6

0.4

0.2

Probabilidad de producir
Simbdlico

0.0

Nutritiva-Simbolico- Nutritivo-Simbdlico
Competencia

Figura 4. Probabilidad de producir regalo simbdlico en relacion al grupo (Nutritivo-Simbélico-Competencia y Nutritivo-
Simbdlico).

En cuanto a los comportamientos relacionados a la inversion en la produccion del regalo nupcial,
la duracion del cortejo fue afectada por el tamafio del macho y su interaccién con el grupo
(Nutritivo-Simbdlico / Nutritivo-Simbolico-Competencia), y el modelo seleccionado no incluyé el
tipo de regalo (Tabla 4). En el grupo Nutritivo-Simbdlico-Competencia los machos de mayor
tamafo tuvieron una duracion de cortejo menor que los pequefios, mientras que lo opuesto
ocurrié en el grupo Nutritivo-Simbélico, donde los machos pequefos tuvieron menor duracién de
cortejo (Figura 5).

La latencia de envolver fue afectada por el tipo de regalo (Simbdlico/Nutritivo) y su
interaccion con el grupo, y el modelo seleccionado no incluyé el tamafio del macho (Tabla 4). En
ambos grupos los machos que agarraron mosca demoraron mas tiempo en comenzar a envolver
en comparacién con los machos que agarraron exoesqueleto. Los machos que agarraron
exoesqueleto en el grupo Nutritivo-Simbdlico-Competencia demoraron mas tiempo en comenzar
a envolver gue los machos que agarraron exoesgueleto en el Nutritivo-Simbélico (Figura 6A).

La duracion de la envoltura fue afectada por la interaccion entre el tipo de regalo producido
y el grupo, y el modelo seleccionado no incluyé el tamafio del macho (Tabla 4). En el grupo

Nutritivo-Simbolico-Competencia, los machos que envolvieron exoesqueletos demoraron menos
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gue los que envolvieron moscas, mientras que, en el grupo Nutritivo-Simbdlico, la envoltura de

los exoesqueletos tuvo mayor duracion que la de las moscas (Figura 6B).

Tabla 4. Parametros estimados y p-valores resultantes de Modelos Lineales Generalizados Mixtos con distribucion
Inorm (Duracion de cortejo) y gamma (Latencia de producir regalo y Duracion de envoltura) para explicar el efecto del
grupo (Nutritivo-Simbolico-Competencia y Nutritivo-Simbolico), el tipo de regalo y el tamafio del macho para los
comportamientos asociados a la produccion del regalo. Los modelos incluyen la identidad del macho como efecto

aleatorio (intercepto). Resultados significativos (p-valor < 0.05) se muestran en negrita

Duracion del cortejo Latencia de envolver ~ Duracion de la envoltura

Efectos fijos Estimado P valor Estimado P valor  Estimado P valor
Intercepto 3.745 <0.001 0.045 <0.001 0.273 <0.001
Grupo Nutritivo-Simboélico 0.025 0.790 -0.001 0.842 0.017 0.652
Tipo de regalo simbdlico 0.077 0.026 0.094 0.228
Tamafo del macho (mm) -0.169 0.040

Grupo*Tipo de regalo 0.115 0.040 -0.189 0.030
Grupo*Tamafio 0.231 0.022
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Figura 5. Duracién del cortejo en funcién del tamafio del macho para los grupos Nutritivo-Simbélico-Competencia y

Nutritivo-Simbédlico.

18



A Nutritivo-Simbdlico- B Nutritivo-Simbdlico-

Nutritive-Simbdlico Nutritivo-Simbalico

Competencia = Competencia
(— 1 7 V| VT | = e L JERLLLILLLLE

E

E 30 [~ — 7 - B

€ g

— 25 B 2

- = . -

g 20 - g

° S 54 -

E 15 — ©

1] E 4 — -

‘8 10 B - —

© c 37 B

S - n pe

g ° S 21 .
—

)

) (O ; . 3 B 0 RTs) es)
S5 @\“o O ,@«»\“0 \oa\“o & & O & A
[ o® N & W o 2 o®
Tipo de regalo Tipo de regalo

Figura 6. Latencia de envolver un regalo (A), y duracion de la envoltura (B), en funcion del tipo de regalo Nutritivo o
Simbodlico, para los grupos Nutritivo-Simbélico-Competencia y Nutritivo-Simbdlico.

La latencia de cortejo, la latencia y la accion de agarrar un item, la accion de envolver un itemy
la latencia de ofrecer un regalo envuelto no estuvieron influenciadas ni por el grupo (Nutritivo-
Simbdlico/Nutritivo-Simbdlico-Competencia), el tipo de regalo (Simbdlico/Nutritivo), o el tamafio
del macho (Tablas 5y 6).

Tabla 5. Parametros estimados y p-valores resultantes de Modelos Lineales Generalizados Mixtos con distribucion
gamma (Latencia de cortejo y Latencia de agarrar) y binomial (Agarrar item) para explicar el efecto del grupo
(Nutritivo-Simbdélico-Competencia y Nutritivo-Simbdlico) y el tamafio del macho. Los modelos incluyen la identidad del

macho (ID del macho) como efecto aleatorio.

Latencia de cortejo Latencia de agarrar (min) .
. Agarrar ltem
(min) Exoesqueleto Mosca
Efectos fijos Estimado P valor Estimado P valor Estimado P valor Estimado P valor
Intercepto 0,076  <0.001 0,042 <0.001 1,016 <0.001 2,773 <0.001
Grupo Nutritivo-Simbdlico -0,152 0,693
Tamafo del macho (mm) -0,002 0,829 -0,007 0,217 -0,332 0,272

Tabla 6. Pardmetros estimados y p-valores resultantes de Modelos Lineales Generalizados Mixtos (con distribucion
binomial (Produccion de regalo), Inorm (Latencia de ofrecer regalo) para explicar el efecto del grupo (Nutritivo-
Simbdlico-Competencia y Nutritivo-Simbdlico), el tipo de regalo (Simbdlico/Nutritivo) y el tamafio del macho. Los

modelos incluyen la identidad del macho (ID del macho) como efecto aleatorio.

Envolver item Latencia de ofrecer
Efectos fijos Estimado P valor Estimado P valor
Intercepto 1,751 <0.001 1,635 <0.001
Tipo de regalo simbdlico 1,725 0,105 0,011 0,963
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La presencia de un competidor no varia la probabilidad ni de agarrar un item ni de envolverlo,
pero si aumenta la proporcion de regalos nutritivos (significancia marginal). La presencia de
competencia afecta la latencia y la duracion de envoltura de los regalos simbdélicos, mientras

que, en interaccion con el tamafio del macho, también afecta la duracion del cortejo.

Los GLMMs donde se incluyé el efecto de la demanda energética, mostraron que la latencia de
envolver fue el Unico comportamiento afectado significativamente por la demanda energética en
interaccidon con el tipo de regalo. EI modelo seleccionado no incluy6é al grupo (Tabla 7). Los
machos que produjeron regalos nutritivos con mayores demandas energéticas tuvieron mayor
latencia de envoltura, mientras que los machos con regalo simbélico y mayor demanda
energética disminuyeron esta latencia (Figura 7). En las tabas 8 y 9 se muestran los resultados
de los modelos seleccionados para los restantes comportamientos estudiados, a excepcion de
los modelos para el tipo de regalo, la duracion de envoltura y la probabilidad de envolver, ya que

resultaron iguales a los del primer andlisis realizado.

Tabla 7. Parametros estimados y p-valores resultantes de Modelos Lineales Generalizados Mixtos con distribucion
gamma (Latencia de producir regalo para explicar el efecto del tipo de regalo y la demanda energética del macho para
los comportamientos asociados a la produccién del regalo. Los modelos incluyen la identidad del macho como efecto
aleatorio (intercepto). Resultados significativos (p-valor < 0.05) se muestran en negrita

Latencia de envolver

Efectos fijos Estimado P valor
Intercepto 0.044 <0.001
Tipo de regalo simbdlico 0.142 <0.001
Demanda energética -0.001 0.813
Demanda*Tipo de regalo 0.060 0.024
Regalo nutritivo Regalo simbolico
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Figura 7. Latencia de envolver un regalo en funcion de la demanda energética y del tipo de regalo Nutritivo o
Simbadlico.
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Tabla 8. Pardmetros estimados y p-valores resultantes de Modelos Lineales Generalizados Mixtos con distribucion
Inorm (Duracién de cortejo) y gamma (Latencia de cortejo y Latencia de agarrar) para explicar el efecto del grupo
(Nutritivo-Simbolico-Competencia y Nutritivo-Simbdlico), el tipo de regalo (Simbdlico/Nutritivo) y la demanda energética

del macho. Los modelos incluyen la identidad del macho (ID del macho) como efecto aleatorio.

» ) Latencia de cortejo Latencia de agarrar (min)
Duracion del cortejo .
(min)
Exoesqueleto Mosca
Efectos fijos Estimado P valor Estimado Pvalor Estimado P valor Estimado P valor
Intercepto 3.848 <0.001 0.077 <0.001 0.043 <0.001 -0.229 0.918
Demanda energética -0.268 0.824 -0.004 0.550 -0.008 0.177 5.815 0.596

Tabla 9. Parametros estimados y p-valores resultantes de Modelos Lineales Generalizados Mixtos (con distribucion
binomial (Agarrar item) y Inorm (Latencia de ofrecer regalo) para explicar el efecto del grupo (Nutritivo-Simbdlico-
Competencia y Nutritivo-Simbdlico), el tipo de regalo (Simbdlico/Nutritivo) y la demanda energética del macho. Los
modelos incluyen la identidad del macho (ID del macho) como efecto aleatorio.

Agarrar item Latencia de ofrecer
Efectos fijos Estimado P valor Estimado P valor
Intercepto 6.061 0.102 3.032 0.003
Demanda energética -16.082 0.362 -6.881 0.163

3- Consistencia individual en la tactica de apareamiento

Comportamientos asociados a la honestidad del macho.

En el grupo Simbdlico el 33% de los machos produjo siempre (en las 5 experiencias) un regalo
simbdlico, y el 5% no produjo regalo en ninguna de las experiencias. El 62% restante de los
machos varié entre producir y no producir un regalo, durante las experiencias. La repetitividad
para la accion de producir regalo fue baja y se estimé en 0.24 (95% CI = [0.009, 0.624], p =
0.001), pero fue un comportamiento altamente realizado por los individuos y por tanto
considerado fijo en la poblacién (Chi = 43.56, p<0.001). En relacién a la inversion realizada en
seda por parte del macho, la repetitividad para la duracion total de la envoltura en este grupo se
estimo en 0.24 (95% CI = [0.002, 0.452], p <0.001), y para el nimero de envolturas fue de 0.07
(95% CI = [0.000, 0.200], p<0.001). Ambos comportamientos presentaron variacion entre
individuos (Anexo 1), considerandolo plastico a nivel individual.

En el grupo Nutritivo-Simbdlico el 39% de los machos produjo un regalo nutritivo siempre
gue produjo regalo y el 5% produjo un regalo simbdlico siempre que produjo regalo. El 56%
restante de los machos vari6é entre producir un regalo nutritivo y un regalo simbdélico durante las
experiencias. La repetitividad para la accion de producir regalo en este grupo fue baja, de 0.16
(95% CI =[0.000, 0.365], p = 0.046), y fue un comportamiento altamente realizado por todos los
individuos y considerado fijo en la poblacién (Chi = 45.43, p<0.001). En relacion a la inversion
realizada en seda por parte del macho, la repetitividad para la duracién total de la envoltura fue

de 0.14 (95% CI = [0.000, 0.342], p = 0.042), y para el nimero de envolturas fue de 0.07 (95% CI
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= [0.000, 0.267], p = 0.032). Ambos comportamientos presentaron variacion entre individuos
(Anexo 1), considerandolo plastico a nivel individual.

En el grupo Nutritivo-Simbdlico-Competencia el 53% de los machos produjo un regalo
nutritivo siempre que produjo regalo y no hubo machos que produjeran siempre un regalo
simbdlico. El 47% restante de los machos varié entre producir un regalo nutritivo y un regalo
simbdlico durante las experiencias. La repetitividad para la accién de producir un regalo fue baja,
de 0.01 (95% CI =[0.000, 0.172], p = 0.999), y fue un comportamiento altamente expresado por
todos los individuos y considerado fijo en la poblacion (Chi = 57.15, p<0.001). En relacion a la
inversion realizada en seda por parte del macho, la repetitividad para la duracion total de la
envoltura fue de 0.06 (95% CI =[0.000, 0.268], p = 0.275), y para el nimero de envolturas fue de
0.11 (95% CI = [0.000, 0.262], p = 0.075). Ambos comportamientos presentaron variacion entre

individuos (Anexo 1), considerandolo plastico a nivel individual.

Comportamientos asociados a la actividad del macho.

Los valores de repetitividad estimados para la duracion del cortejo, y las latencias de cortejo, de
agarrar un item, y de envolver el item en los tres grupos expresaron repetitividades bajas,
clasificadas como pobremente repetitivas (R < 0.25) o moderadamente repetitivas (0.25 < R <
0.50) (ver tablas 10, 11 y 12) con variacidon entre individuos (Anexo 2). La latencia de
competencia en el grupo Nutritivo-Simbdlico-Competencia presentd un indice de repetitividad
bajo, y una alta similitud entre las varianzas de los individuos, con promedios cercanos a los 20

minutos de latencia (Figura 8), considerandolo relativamente fijo a nivel poblacional.

Tabla 10. Pardmetros estimados de repetitividad y p-valores para la accion de envolver un item, la duracion de cortejo,
y las latencias de cortejo, de contacto, de agarrar un item, y de envolver, para el grupo Simbdlico.

Variable R SE IC 95% P
Latencia de cortejo 0.33 0.101 [0.116, 0.503] 0.001
Latencia de agarrar un item 0.29 0.112 [0.061, 0.503] 0.001
Latencia de envolver 0.15 0.104 [0, 0.361] 0.070
Duracién de cortejo 0.18 0.112 [0, 0.405] 0.049

Tabla 11. Pardmetros estimados de repetitividad y p-valores para la accion de producir un regalo, la duracion de
cortejo, y las latencias de cortejo, de contacto, de agarrar un item, y de envolver, para el grupo Nutritivo-Simbolico.

Variable R SE IC 95% P
Latencia de cortejo 0.23 0.120 [0.020, 0.445] 0.010
Latencia de agarrar un item 0.22 0.106 [0.007, 0.417] 0.013
Latencia de envolver 0.08 0.083 [0, 0.290] 0.195
Duracién de cortejo 0.16 0.106 [0, 0.388] 0.084
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Tabla 12. Parametros estimados de repetitividad y p-valores para la accion de producir un regalo, la duracion de
cortejo, y las latencias de competencia, de cortejo, de agarrar un item, y de envolver, para el grupo Nutritivo-

Simbolico-Competencia.

Variable R SE IC 95% P
Latencia de competencia 0.00 0.047 [0, 0.158] 1,00
Latencia de cortejo 0.02 0.054 [0, 0.181] 0.471
Latencia de agarrar un item 0.25 0.113 [0.016, 0.465] 0.003
Latencia de envolver 0.00 0 [0, O] 1,00
Duracion de cortejo 0.06 0.075 [0, 0.257] 0.275
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Figura 8. Latencia de competencia para cada macho del grupo Nutritivo-Simbdlico-Competencia.

En resumen, no se encontrd consistencia individual en las respuestas de los individuos para los
comportamientos asociados al cortejo y las tacticas de apareamiento. La accion de envolver un
item parece ser un comportamiento fijo en la poblacién, al igual que la latencia de competencia.
Para el resto de los comportamientos se encontré la existencia de plasticidad en la respuesta de

los individuos.

Discusion

A modo general, los resultados indican que los machos de Paratrechalea ornata presentan alta
plasticidad en la tactica de apareamiento y en los comportamientos asociados al cortejo.
Ademas, la produccion de regalos simbdélicos y nutritivos es dependiente no sé6lo del contexto
sino también del tamafio del macho. Los regalos nupciales en forma de presa envuelta en seda
gue presentan las arafias parecen haber surgido independientemente en las familias
Trechaleidae y Pisauridae, siendo la tactica ancestral el regalo nutritivo (Albo et al., 2014b,
2017). En este sentido, se ha sugerido que el caricter surge como un aporte nutritivo para las

hembras (y, en cierta medida, hacia la descendencia del propio macho), con la posterior
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modificacion y aparicion del regalo simbodlico como tactica alternativa (Albo et al., 2011b, 2014b;
Toft & Albo, 2015). Las tacticas alternativas de apareamiento se caracterizan por presentar un
éxito reproductivo diferencial y dependiente del contexto, ademas de presentarse en menor
proporcion dentro de la poblacion, en comparaciéon con la tactica dominante (Taborsky &
Brockmann, 2010). De acuerdo al marco tedrico, éstas aparecen cuando los recursos
(comida/pareja) son limitados y existe alta competencia (Gross, 1996; Kvarnemo & Ahnesjo,
1996). En este escenario, es de esperar que en ausencia de presa la cantidad de regalos
simbolicos ofrecidos se incremente, al igual que frente a la presencia de un competidor
(Brockmann et al., 2008). Ademas, dado que el regalo nupcial es un caracter que conecta las
capacidades de depredacion y captura del macho con sus capacidades reproductivas, se
esperaba encontrar que la decision en la tactica de apareamiento estuviera también modelada
por caracteristicas del propio individuo.

Los resultados muestran que en ausencia de una presa la produccién de un regalo
simbdlico se ve favorecida como una tactica alternativa en P. ornata, en acuerdo con el marco
tedrico (Gross, 1996; Kvarnemo & Ahnesjd, 1996). En esta especie existe fuerte presiéon de
seleccién sexual sobre el comportamiento de producir un regalo dado que aquellos machos que
no ofrecen regalo nupcial, en general, ven reducidas sus oportunidades de cépula (Albo & Costa,
2010). Esto lleva a los machos a envolver en seda objetos no nutritivos generando regalos
simbdlicos en ausencia de presas. De hecho, en otra especie de arafia donadora de regalo
nupcial se ha comprobado que la produccién de un regalo simbdlico es una forma de minimizar
el costo que conlleva el contenido del regalo, aumentando el éxito de cépula, a pesar de
disminuir el éxito frente a la competencia espermatica (Albo et al., 2011b).

Contrario a lo esperado, los machos de P. ornata no recurrieron al regalo simbdlico como
tactica alternativa frente a la competencia pre-copulatoria, si no que la tactica favorecida en esta
condicion parece ser el regalo nutritivo (probabilidad marginal). Estos resultados contrastan con
la hipotesis propuesta en este trabajo, que establece que las tacticas alternativas de
apareamiento emergen bajo intensa competencia por pareja, o al menos esto no sucederia
cuando hay disponibilidad de recursos alimenticios con los que producir un regalo nupcial
nutritivo. Estudios en poblaciones naturales de P. ornata correlacionan la inestabilidad ambiental
(en temperatura y precipitaciones) con una alta proporcion de regalos simbdlicos (Albo et al.,
2016; Franco-Trecu et al., 2017; Pavén-Peldez et al., 2017a; b). Estos resultados apoyan la idea
de que en este tipo de ambientes la accion de la seleccidon sexual es débil (Candolin et al.,
2007). De hecho, las hembras de esta especie aceptan la cdpula con ambos tipos de regalo con
similar frecuencia (Albo et al., 2014a). Esta relajacion de las presiones selectivas sobre la tactica
favoreceria que la competencia por el acceso a las copulas no afecte la frecuencia de las
diferentes técticas. Por otro lado, se conoce que la competencia post-copulatoria puede
ocasionar el aumento en la inversidbn de los machos en sus caracteres reproductivos. En

sistemas poliginicos como ciertas especies de peces, la demanda de esperma es alta, pero aun
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asi frente a la competencia post-copulatoria los machos aumentan su inversion en la misma
(Fitzpatrick et al., 2016; Mccullough et al., 2018). En P. ornata, el regalo nutritivo aumenta la
fecundidad de las hembras (Pandulli-Alonso et al., 2017) y se ha evidenciado la posibilidad de
gue éstas sesguen el almacenamiento de esperma a favor de los machos con este tipo de regalo
(Albo & Peretti, 2015). Por lo tanto, el aumento en la proporcion de regalos nutritivos en
presencia de un competidor se podria interpretar como una inversion a favor de asegurar la
paternidad, aumentando la fecundidad de la hembra y beneficiando la descendencia, dado el
efecto de la competencia post-copulatoria. Bajo este escenario, seria adecuado estudiar la
paternidad asociada a ambos tipos de regalos con el fin de identificar el éxito reproductivo de los
machos.

Ademas de la tendencia generada por la competencia sobre el tipo de tactica empleada, se
evidenciaron efectos significativos sobre la inversiébn en tiempos asociados al cortejo de los
machos. Primero, en ausencia de competidor los machos que realizan regalos simbdlicos
invierten mas tiempo y seda en la envoltura. En P. ornata la seda blanca beneficia a los machos
aumentando la atraccion de las hembras (Trillo et al., 2014), por lo que los machos que producen
regalos con mayor cantidad de seda (necesarias para adquirir el color blanco) seran mas
exitosos en el acceso a copulas. Se ha propuesto ademas, que la envoltura en seda favorece el
engafio al enmascarar el contenido del regalo (Ghislandi et al., 2017). Por ende, invertir tiempo y
seda en el regalo simbdlico en ausencia de competidor, puede estar favoreciendo la aceptacion
de la hembra. Sin embargo, en presencia de un macho competidor, parece primar la velocidad
para llegar antes a la hembra, y por tanto esta inversion extra en seda para el regalo simbdlico
se reduce. Segundo, se conoce que la inversion de tiempo en el cortejo representa costos para
los machos gue estan asociados a la busqueda de la hembra, la vibracion de patas y palpos y la
produccion del regalo (Macedo-Rego et al., 2016). Se ha reportado en arafias con regalo nupcial
gue la condicion corporal del macho afecta positivamente la inversion en el regalo (Macedo-
Rego et al., 2016; Prokop & Semelbauer, 2017). Esto podria sugerir que la inversién en el tiempo
del cortejo se encuentre también determinada por la condicién del macho, y dado que en este
disefio todos los machos fueron alimentados por igual, la condicion podria reflejarse
principalmente en el tamafio de los individuos. Esto podria explicar que en ausencia de
competencia la inversion en cortejos de larga duracién sea un costo que afrontan principalmente
los machos de tamafios grandes. Mientras que en presencia de un competidor los machos
grandes disminuyen el tiempo de cortejo, posiblemente porque la condicion corporal se relaciona
positivamente con el acceso a cOpulas (Albo et al., 2014a). En acuerdo con la literatura, estos
resultados muestran que el tamafio del macho en interaccion con el ambiente determina la
inversion del macho en el cortejo (Brockmann, 2001). Tercero, contrariamente a lo observado
hasta ahora, la presencia de un macho competidor se relacioné con un aumento en la latencia
de envoltura de los regalos simbolicos. Estos machos en lugar de priorizar la velocidad podrian

estar demorando el comienzo de la envoltura por dedicarse a buscar otro item de mejor calidad.
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Pero el disefio experimental de este trabajo determiné que, una vez agarrado un exoesqueleto,
cesaba el ofrecimiento de mosca. La mayor latencia de envoltura de las moscas comparada con
la de los exoesqueletos probablemente se haya debido a que los machos pueden dedicar tiempo
en comer parte de la presa previo a comenzar a envolverla. En presencia de un competidor,
esperariamos que aceleraran el inicio de la envoltura y ofrecieran la presa entera en menos
tiempo. Sin embargo, no hubo un efecto de la competencia sobre esta latencia.

Ademas, en este trabajo se encontré un efecto del tamafio del macho sobre la eleccion de
agarrar una presa 0 un item no nutritivo. En ausencia de una presa los machos pequefios
tuvieron menor probabilidad de agarrar un item, al igual que los machos grandes en presencia
de una presa. Sin embargo, debido a la asignacién azarosa de los machos a los diferentes
tratamientos, se detectaron diferencias en el tamafio de los machos entre ambos grupos. Esto
determind la ausencia de machos grandes en el grupo Simbdlico y de machos pequefios en el
grupo Nutritivo-Simbdlico, por lo que no es posible realizar la correcta comparaciéon. A pesar de
esto, lo que se observa es que los machos de tamafios intermedios tienden a agarrar un item
tanto en presencia como en ausencia de presa. En el caso de los machos pequefios que
guedaron en el grupo Simbdlico, quizas la ausencia de presa sea una limitante para un cortejo
eficaz, mientras que las buenas condiciones de los machos grandes en el grupo Nutritivo-
Simbdlico permitan que no inviertan en regalo a pesar de tener la posibilidad de producir tanto
regalos nutritivos como simbolicos. Por otro lado, en relacién al peso de los individuos, las
diferencias en demandas energéticas podrian ocasionaran diferencias en su percepcion del
ambiente, modificando sus comportamientos (Macedo-Rego et al., 2016). Sin embargo, la
demanda energética no tuvo efectos significativos en la tactica, ni en los comportamientos
asociados al cortejo. La Unica variable afectada fue la latencia de envolver. Los machos que
agarran una presa viva, y tienen demandas energéticas altas, demoran el comienzo de la
envoltura, posiblemente para alimentarse de la presa. Esto puede deberse a que percibieron un
ambiente mas estresante. En cambio, los machos que agarran un exoesqueleto disminuyen la
latencia de envoltura, y no varia con respecto a la demanda energética. El elevado intervalo de
confianza para las menores demandas es debido a la falta de individuos que expresen esos
valores de demandas en el grupo Simbdlico. En cuanto al efecto de la demanda energética en la
probabilidad de agarrar un item en ausencia o presencia de presa, debido a las diferencias
encontradas en las demandas entre grupos, no es posible obtener conclusiones claras. Sin
embargo, los patrones opuestos entre grupos podrian indicar la importancia de la percepcion del
ambiente por parte del macho. En el grupo Simbélico, los machos con demandas energéticas
menores y que por tanto percibieron el ambiente de mejor manera posiblemente prefieran
agarrar un item nutritivo en vez de uno simbodlico, pero al no contar con el primero, disminuye la
probabilidad de agarrar. Mientras que, en el grupo Nutritivo-Simbélico, los machos con
demandas mayores, que perciben un ambiente menos favorable, podrian estar evitando ambos

tipos de regalo con el fin de evadir la inversion en su envoltura.
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Finalmente, dado que en general las hembras seleccionan machos que ofrecen regalo
(Albo & Costa, 2010), tanto el comportamiento de producir un regalo como los comportamientos
de captura, se encuentran estrechamente relacionados, y bajo fuerte presion selectiva. Por tanto,
se esperaria que la relacion entre los comportamientos que hacen al macho un buen cazador y
los comportamientos de cortejo tomara forma de un sindrome comportamental (Sih et al., 2004;
Dall et al., 2012; Wolf & Weissing, 2012). De esta forma, los machos més activos ofrecerian
regalos nutritivos en mayor frecuencia (honestos), mientras que los menos activos ofrecerian
regalos simbdlicos en mayor proporcion. En este contexto, se esperaba que los individuos
presentaran algunos comportamientos de forma consistente, empleando la misma tactica en
todas sus experiencias y que variara entre individuos. En cambio, la baja repetitividad
encontrada en la tactica de apareamiento empleada por los machos indica que la misma es un
comportamiento plastico, posiblemente asociada a variables extrinsecas. No obstante, un indice
de repetitividad bajo puede indicar también que dicho comportamiento se encuentra fijo en la
poblacién, y que por tanto, mas alla de que el individuo sea consistente en su actuar, no se
diferencie de los demas. De hecho, el bajo indice de repetitividad encontrado para la accion de
envolver un item se corresponde con su alta probabilidad de ocurrencia, indicando que es un
comportamiento fijo para todos los machos, ya que representa la posibilidad de reproducirse
(Albo & Costa, 2010; Trillo et al., 2014). En un mismo sentido, ocurrid que la latencia de
competencia varié poco entre individuos, indicando posiblemente que el tiempo que demoran en
interactuar con un macho proximo también se encuentra relativamente fijo en la poblacion. A
pesar de estos casos en particular, el resto de los comportamientos asociados al cortejo que
fueron estudiados indicaron la existencia de plasticidad individual. La alta variacién en las
condiciones ambientales que experimentan los individuos de esta especie (Albo et al., n.d.)
favorece los rasgos flexibles que incrementen el éxito reproductivo acorde con las condiciones
(Via & Lande, 1985; Montiglio et al., 2018).

El estudio de la plasticidad fenotipica y su rol ecolégico y evolutivo es un campo altamente
productivo y con bases fuertes que permite el planteo de nuevas e interesantes preguntas
(Pigliucci, 2001, 2005). En el caso de P. ornata, los recursos alimenticios se encuentran
agrupados, y en algunas ocasiones son efimeros (blooms de insectos en cursos de agua), por lo
gue ser mas activo y audaz podria considerarse el sindrome mas exitoso. De hecho, la
interaccion entre la plasticidad del individuo y el contexto social en el que se encuentra puede
determinar la personalidad que exprese el mismo. Individuos de personalidad timida cuando se
encuentran aislados pueden volverse mas audaces que cuando se encuentran entre co-
especificos (Belgrad & Griffen, 2017). Por lo tanto, a pesar de la plasticidad encontrada en los
comportamientos asociados al cortejo de los machos de P. ornata, no se puede descartar una
posible asociacion entre el éxito en obtener recursos y la inversion en la reproduccion (Montiglio
et al., 2018). A través de la exposicion repetida y consecutiva de los machos fue posible evaluar

la consistencia individual (repetitividad) en varios comportamientos como una primera
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aproximacion al tema, ya que la consistencia individual constituye uno de los requisitos
fundamentales para considerar la presencia de un sindrome comportamental (Sih et al., 2004;
Wolf & Weissing, 2012). Sin embargo, aqui se evaluaron comportamientos de cortejo del macho,
y la identificacion de sindromes comportamentales requiere evaluar distintos comportamientos,
estudiados en diferentes contextos.

En conclusion, los resultados de este trabajo presentan al regalo nupcial en P. ornata como
una estrategia condicional, con dos tacticas de apareamiento asociadas al contexto en el que se
encuentra el macho, asi como a su tamafio. Estos hallazgos junto con el alto porcentaje (mayor
a 50%) de regalos simbdlicos encontrado en las poblaciones naturales (Albo et al., 2016; Franco-
Trecu et al., 2017) revelan que la tactica del regalo simbdlico en esta especie no se corresponde
con el marco tedrico y la definicibn de las tacticas alternativas de apareamiento en el reino
animal (Smith & Price, 1973; Kvarnemo & Ahnesjo, 1996; Brockmann et al., 2008). Futuros
estudios enfocados en el éxito reproductivo de los machos segun el tipo de regalo en diferentes
poblaciones son necesarios y brindaran nueva informacion sobre los procesos evolutivos que

han modelado los comportamientos reproductivos en esta especie

Perspectivas

A partir de este trabajo surgen diversas formas de profundizar el enfoque y el conocimiento
acerca del modelo de estudio y las tacticas de apareamiento que el mismo presenta. A modo de
obtener resultados mas completos, podria evaluarse el efecto de la percepcién del medio por
parte del macho (en tanto a disponibilidad de recursos y competencia), a lo largo de un periodo
mas prolongado (semanas) previo al momento del cortejo. La condicion corporal de los machos
es un factor determinante de su inversion en la reproduccion, por lo que futuros trabajos podrian
enfocarse en corroborar el rol del tamafio corporal y de la condicién de los machos a través de
evaluar su desempefio en el cortejo entre distintos tratamientos de alimentacion vy
mantenimiento. Ademas, en este trabajo se discute sobre el posible efecto de la competencia
post-copulatoria (espermatica), el cual podria evaluarse de manera experimental mediante la
exposicion de machos a hembras ya copuladas.

Por dltimo, las conclusiones de este trabajo presentan un marco ideal para estudiar los
factores ecoldgicos que favorecen la evolucién de la plasticidad fenotipica en este modelo. A
nivel poblacional pueden evaluarse las distintas condiciones locales y los distintos grados de
plasticidad que podrian tener asociadas. Mediante experimentos de trasplante reciproco es
posible estudiar el efecto de las condiciones ambientales sobre la expresion de las distintas
frecuencias en las tacticas de apareamiento en las poblaciones de esta arafia. A nivel individual,
podria evaluarse si un mismo macho varia el tipo de regalo producido de acuerdo con el
contexto inmediato exponiéndolo repetidamente a situaciones de cortejo, y variando la condicion

en la que se lo expone (disponibilidad de presas o competencia).
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Anexo 1

Representaciones graficas de los comportamientos asociados a la honestidad del macho.
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Anexo 2

Representaciones graficas de los comportamientos asociados a la actividad del macho.
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