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RESUMEN

Una pregunta central en el estudio de la evolucién orgdnica es:
;por qué un organismo es como es, y no de otra manera? Esta tesis
describe una caracteristica particular del comportamiento de cdpula de
dos abejones v dos chinches, y presenta datos que tratan de responder a
€53 pregunta.
corteja a la hembra durante la cépula, a pesar de que no hace ningin
cortejo antes de la copula. Este comportamiento aparentemente paraddjico
probablemente funciona en afectar el destino de los espermatozoides del
macho dentro de la hembra, lo que implica gque el cortejo copulatorio del
macho evoluciona bajo seleccidn sexual, y predice gue debe divergir
cominmente entre especies cercanas. Se describe la variacién intra e
inter-especifica en el cortejo copulatorio de los dos abejones, y se
presenta datos que sugieren que la hembra de una de esas especies puede
ser capaz de elegir entre machos luego del inicio de la cépula. Las
copulas no siempre resultaron en transferencia de espermatdéforos, vy la
hembra a veces expulsaba los espermatéforos que el macho le habia
transferido.

En dos chinches QOzophora, el macho corteja a la hembra durante la
cdpula, v ademds la hembra toquetea o empuja al macho durante la cépula
de forma repetida y estereotipada. Este comportamiento de la hembra
parece ser ain mds paraddjico que el cortejo copulatorio del macho. Se
describe el comportamiento de cépula del macho v la hembra de los dos
chinches. La eleccifn que la hembra hace entre machos después del inicio
de la cHpula es "criptica" en el sentido de que no es tan fdcil de

observar como una negativa ante un intento de cépula de un macho. Se



presenta datos gque sugieren que el comportamiento de la hembra de
toguetear al macho de uno de esos chinches podria ser un mecanismo de la
hembra para elegir entre machos, gue ocurre después del inicio de la
copula, pero gue es observable con facilidad. Las cdpulas cortas no
resultaron en transferencia de espermatozoides, y la hembra toqueted al
macho con mayor incidencia en las cdpulas cortas que en las largas que si
resultaron en transferencia de espermatozoides.

En el curso de hacer las observaciones anteriores, surgi¢ la
oportunidad de hacer anotaciones sobre la historia natural de los dos
chinches, y sobre el comportamiento de cépula y de combate entre machos

del chinche Neopamera bilobata.
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CAPITULD 1

VARIACION GEOGRAFICA EN EL COMPORTAMIENTO DE COPULA
DEL ABEJON Pseudoxychila tarsalis Bates, Y DIFERENCIAS
CON Pseudoxvychila bipustulata Latreille (COLEQPTERA: CICINDELIDAE).

RESUMEN

Las cépulas de Pseudoxychila tarsalis ¥y P. bipustulata constan

de una a varias intromisiones durante las cuales el macho hace
hasta cuatro tipos de movimientos de bombeo con su cuerpo ¥y
aedeagus. Entre intromisiones, el macho frota a la hembra con
sus patas medias. La hembra a veces expulsa uno o dos
espermatoforos. Hay diferencia geogridfica en factores
cuantitativos del comportamiento de cépula del macho en P.
tarsalis ¥ del uso de los genitales en comparacién con P.
bipustulata, aungue los movimientos de los genitales fueron
semejantes. El movimiento de frotar a la hembra también difirid
entre las especies. Las diferencias inter-especificas fueron
mayores que las intra-especificas. La explicacidén de esta
variacidén puede ser que el comportamiento de cépula de los
machos estd sujeto a seleccidn sexual por eleccidn criptica de
las hembras.
INTRODUCCION
E]l comportamiento de cortejo del macho durante la copula es muy
comin en insectos y arafias (Eberhard 1991, 1994}.'Prubablemente funciona
en afectar la eleccidn criptica de las hembras, gue ocurre durante o
después de la cdpula (Thornhill 1983; Eberhard 1991, 1994, 1996). Esa
hipdtesis implica que el cortejo copulatorio evoluciona bajo seleccidn

sexual v predice que debe diferir frecuentemente entre especies cercanas
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(Eberhard 1991, 1994, 1996). El cortejo copulatorio difiere entre
especies del mismo género en todos los 26 géneros para los que hay datos
(Simpson 1975; Cowan 19836; Eberhard 1992, 1993a,b, 1994, 1996; Eberhard
v Kariko en prep.; Lachmann 1994; Rodriguez y Eberhard 1994; Rodriguez
1996). Hay datos de ocho especies que muestran diferencias intra-
especificas (Cowan 1986; Wcislo et al. 1992: Huber 1993; Eberhard 1994;
Wcislo ¥ Buchmann 1995), ¥ sdlo un caso en gque no hubo diferencias entre
poblaciones de la misma especie (Hunter et al. 1996).
Este trabajo documenta la variacidn intra e inter-especifica en el

comportamiento de copula de dos especies de abejones tigre: Pseudoxychila

tarsalis Bates ¥y Pseudoxychila bipustulata Latreille (Coleoptera:

Cicindelidae). El 4mbito geogrdfico de P. tarsalis incluye Costa Rica,
Panamd ¥ tal wvez Honduras, y el de P. bipustulata (P. bipustulata
bipustulata) incluye Bolivia, Colombia, Ecuador, Perd y Venezuela
(Checklist of the Western Hemisphere Caraboidea [Coloeptera], en
Smithsonian Institution Natural History Web,
http://www.nmnhgoph.si.edu/gopher-,
menus/ChecklistoftheWesternHemisphereCaraboideaColoeptera. html). Varios
aspectos de la historia natural de P. tarsalis han sido estudiados en San
Vito de Coto Brus (Puntarenas, Costa Rica) {falmer 1976). Los adultos
cazan o comen carrofia en el suelo y wvuelan ocasionalmente. Las hembras
ovipositan en huecos que excavan en paredes de barro. La etapa de huevo
dura en promedio unos 40 dias. Las larvas construyen tineles a partir del
hueco que hizo su madre y cazan presas gque pasan por la entrada del
tinel. El desarrolloe larval dura en promedic unos 260 dias. La pupacién

ocurre en el tinel ¥ dura unos 30 dias. Las larvas son atacadas por los
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ectoparasitoides Pterombrus piceus Krombein (Hymenoptera: Tiphiidae) ¥

Anthrax gideon Fab. (Diptera: Bombyliidae) (Palmer 1976, 1982; Fernéndez
et al. 1993).

Palmer {1976) hizo una descripcidn de las copulas de P. tarsalis y
menciona tres fases: 1) insercidn del aedeagus, de aproximadamente un
minuto: II) retraccién del aedegus, de unos 30 segundos; ¥ I111)
reinsercién del aedeagus y transferencia de espermatozoides, de unos dos
minutos. En la fase 111, los machos se sacuden y mueven mucho, y hay una
penetracién profunda del aedeagus. Las fases I y II a veces se repiten
antes de la fase III. Este trabajo describe la variacién en los
movimientos de los genitales del macho. Uno de esos movimientos estd
asociado con la transferencia de espermatéforos a la hembra (Rodriguez
1996). Otros estudios del comportamiento de cépula no han incluido los
movimientos de los genitales del macho dentro de la hembra en la
descripcién del cortejo copulatorio, en parte por la falta de
conocimiento acerca de su funcién con respecto a la transferencia de
espermatozoides (Eberhard 1994).

MATERIAL Y METODOS

Los individuos de P. tarsalis fueron recolectados en varios sitios
de Costa Rica (Monteverde, San Ramén, Moravia y Las Alturas) y Panamd
(Fortuna y El Calvario); los individuos de P. bipustulata fueron
recolectados en Colombia (Fig. 1.1). Las Alturas estd cerca de San Vito,
donde Palmer (1976) hizo sus estudios de P. tarsalis. Los abejones fueron
mantenidos en el laboratorio a temperatura ambiente, cada individuo en un

frasco pldstico oscuro de aproximadamente tres cm de alto y dos cm de

didmetro, con hojas o servilletas dobladas y humedecidas gque proveian
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escondites. Los individuos gue estuvieron varios dias en cautiverio
fueron alimentados con presas pequefias, como moscas y termitas, o
pedacitos de mortadela.

Las cépulas fueron observadas en el laboratorio bajo luz natural o
de una lampara fluorescente (y 13 c6pulas adicionales fueron vistas bajo
una luz de fibra éptica muy intensa), en platos redondos de metal o
pldstico de aproximadamente 15 cm de didmetro, y con paredes que impedian
que los abejones huyeran. Una o dos parejas eran colocadas en el plato
hasta que empezaba una cdpula, y luego los individuos restantes eran
retirados. Quince cépulas de P. tarsalis fueron registradas en video con
una cdmara Omnipro con lentes +6, ¥y 138 cdpulas fueron registradas con
descripciones verbales dictadas a una grabadora. Treinta y cuatro
grabaciones de cépulas de E.-bigustulata {seis cdpulas en video, con la
misma cdmara que las de P. tarsalis, y 28 con descripciones verbales)
hechas por William G. Eberhard fueron incluidas en este estudio. En P.
tarsalis, después de cada cépula, el macho era retirado y la hembra era
observada por 30 min para ver si expulsaba espermaté&foros (abajo). La
expulsién de espermatdforos también fue registrada en 28 cdépulas de P.
bipustulata.

Los promedios aparecen con el error estdndard (ES). Excepto donde
se indica otra cosa, las pruebas estadisticas fueron de U de Mann-
Whitney.

RESULTADOS
COMPORTAMIENTO DE COPULA DE P. tarsalis

Al ser introducidos en las cajas, los abejones caminaban

rdpidamente y trataban de escapar. Luego de unos minutos se quedaban
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quietos, en particular si habia un objeto que ofreciera un escondite (una
hoja o pedazo de papel arrugado). A veces se mantenian quietos hasta que
otro individuo pasaba cerca, o empezaban a caminar de nuevo y mds
lentamente. Solamente una vez un individuo salid volando del plato. Si
dos hembras se encontraban, cada una seguia por su camino. A veces los
machos agarraban a otros machos por el tdrax y trataban de copular con
ellos. En esos casos, los individuos se separaban luego de unos segundos
de forcejeo, en que el macho agarrado se tiraba de lado o de espaldas y
pataleaba.

Una vez gque el macho se encontraba con una hembra. casi siempre la
perseguia para montarla y agarrarla por el térax con sus mandibulas, sin
ningin cortejo precopulatorio. Muchas veces la hembra huia y el macho la
perseguia por 2 6 3 cm. Si no la alcanzaba en unos segundos, parecia
perder el "rastro", y caminaba aparentemente al azar hasta gue a veces
priacticamente chocaba de nuevo con ella, o se quedaba guisto o empezaba
a caminar lentamente. Palmer (1976) sugiere que la vista no es importante
para localizar a la pareja en P. tarsalis.

Una vez que el macho lograba agarrar a una hembra por el térax,
trataba de insertar su aedeagus en la apertura genital de ella (Fig.
1.2). A veces la hembra se resistia: caminaba rdpidamente, empujaba el
abdomen del macho hacia arriba con las patas posteriores alzadas,
empujaba la cabeza del macho hacia atrds con las patas medias, se dejaba
caer de espaldas o de lado, o presionaba el dpice del abdomen contra el
sustrato. A veces la hembra lograba guitarse al macho y la pareja se
separaba. A veces el forcejeo de la hembra también ocurria durante la

copula (abajo). El macho usaba sus patas anteriores y medias para
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sujetarse cuando la hembra forcejeaba, o para estorbar su caminar. Sin
embargo, cuando la hembra caminaban rdpidamente, el macho casi siempre se
dejaba llevar con sus patas anteriores levantadas.

A veces el macho no lograba introducir el aedeagus en la apertura
genital de la hembra, aparentemente por alguna "constriccidn" de la
hembra que impedia la penetracidn. Por ejemplo, un macho hizo al menos
cinco intentos de intromisidn en nueve minutos, y no logro introducir el
aedeagus en la apertura genital de la hembra. En cuatro casos, el macho
agarrd a la hembra una o dos veces, se quedd quieto sin hacer intentos de
intromisidn, la soltd, y luego volvid a agarrarla y copuld.

La mayoria de los intentos de cdpula fueron exitosos, a pesar de
gue muchas hembras presentaron al menos alguna resistencia inicial. Los
machos gue nunca lograron copular eran lentos y no lograban alcanzar a
las hembras, o no las perseguian.

En total, 153 cépulas fueron observadas. Cada cdpula de Monteverde,
San Ramén y Las Alturas fue con individuos diferentes, pero hubo
individuos repetidos en Moravia (61 cdpulas con 22 parejas diferentes),
El Calvario (31 cépulas con 25 parejas) y Fortuna (26 copulas con nueve
parejas). Lo siguiente es una descripcidn general del comportamiento de
copula. Las. comparaciones del comportamiento de Ios abejones de
diferentes sitios no incluyen las cépulas de machos repetidos (abajo).

En el 67% de 149 cépulas en que se pudo revisar, el macho demord
menos de un segundo en introducir el aedeagus, después de agarrar a la
hembra con sus mandibulas. Cuando hubo un atraso de mds de un segundo,
durd 0.27 + 0.078 min (mediana = 0.10, é&mbito = 0.03-2.2, n = 139

cépulas). Los atrasos fueron méds comunes cuando hubo una resistencia
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fuerte de la hembra (empujar al macho, caminar répidamente, tirarse de
lado o de espaldas) (Cuadro 1.1}.

La duracién de la cépula fue 12.92 + 1.48 min (mediana = 5.87,
dmbito = 0.3-93.28, n = 153). Las copulas tuvieron de 1 a 20
intromisiones (Fig. 1.3), que duraron 1.31 + 0.03 min, mediana = 1.13,
ambito = 0.02-6.65, n = 601). Las cépulas largas tuvieron un mayor nimero
de intromisiones que las cortas (Fig. 1.4), a pesar de que la mayor parte
del tiempo en esas cépulas transcurria sin intromisién (Fig. 1.5). Las
copulas largas no tuvieron intromisiones mds largas que las cdpulas
cortas {rs = 0.09, p> 0.1, n = 151).

purante la cdépula, el macho a veces no lograba reintroducir el
aedeagus. Hubo siete de esos "fracasos" de intromisién en cinco cépulas
en las cuales hubo otras intromisiones "normales". Esos "fracasos"
duraban menos de un segundo. Algunas de las intromisiones mds cortas (por
ejemplo una de 0.02 min) también podrian ser "fracasos".

Durante las intromisiones, el macho a veces permanecia guieto o
hacia hasta cuatro movimientos de bombeo con su cuerpo y aedeagus (Cuadro
1.2). Cada movimiento empezaba en la posicién de intromisidn (Fig. 1.2).
Los movimientos eran los siguientes:

1) PALANQUED. El aedeagus era introducido totalmente, el cuerpo del macho
se movia hacia adelante y hacia arriba, y sus mandibulas mantenian el
agarre con el térax de la hembra (Fig. 1.6). La posicién era sostenida
por varios segundos (14.55 + 1.08 s, mediana = 14, 4mbito = 3 a 29, n =
40 movimientos de 26 machos). A veces los palanqueos ocurrian en series
de 2.4 + 0.1 palangqueos, mediana = 2, dmbito = 2-4, n = 15 series de 16

machos), que duraban 30.3 + 3.19 s (mediana = 29.5 s, dmbito = 7-59, n =



20 series de 16 machos}.

El palangueo parece involucrar un gran esfuerzo del macho, y la
fuerza aparentemente es ejercida al menos en parte por la cabeza. En 11
de las cdpulas en que hubo palanqueo, el agarre de las mandibulas del
macho se solté una o dos veces durante el palanqueo, el macho volvid a
agarrarse con las mandibulas, ¥y siguidé en palangueo. En una de esas
copulas, la hembra camindé rdpidamente cuando el macho habia perdido el
agarre de sus mandibulas, el aedeagus del macho salid de la hembra, y la
cépula termind. Esos machos parecian pequefios en comparacidn con las
hembras con gque estaban copulando. El palanqueo estd asociado con la
transferencia de espermat6foros a la hembra (Rodriguez 1996).

2) BOMBEO. El aedeagus era introducido totalmente, las mandibulas del
macho mantenian el agarre con el torax de la hembra y su cabeza y cuerpo
se movian hacia adelante (Fig. 1.6). Cada bombeo duraba menos de un
segundo y generalmente ocurrian en series de 4.2 + 0.4 bombeos (mediana
= 4, dmbito = 2-8, n = 20 series de 11 machos), que duraban 6.47 + 0.41
5 (mediana = 6 s, dmbito = 2-17, n = 85 series de 51 machos).

3) MINI-BOMBEQ. El dpice del abdomen del macho se movia levemente hacia
adelante vy atrds, el resto del cuerpo del macho permanecia guieto ¥ no se
notaba movimiento en el aedeagus (Fig. 1.6). Cada mini-bombeo duraba
menos de un segundo y ocurrian en series de 11.44 + 1.05 s (mediana = 8,
dambito = 1-47, n = 80 series de 48 machos).

4) SACAR Y METER EL AEDEAGUS. El aedeagus era retraido hasta casi salir
de la hembra (Fig. 1.6), luego era introducido totalmente y retraido
parcialmente a la posicidn inicial. El movimiento duraba menos de un

segundo y generalmente no ocurria en series,



Los parameros de los machos nunca entraron en contacto con la

hembra, como si ocurre en el cardbido Pasimachus punctulatus (Alexander

1959).

La duracién de las intromisiones ¥ de las cdpulas en que los machos
hicieron el palanqueo fue mayor que cuando no hubo palanqueo (Fig. 1.7).

A veces, el macho frotaba a la hembra al final de las intromisiones
o en los periodos entre intromisiones (Cuadro 1.2). Generalmente usaba
sus patas medias (Fig. 1.8) vy frotaba los esternitos posteriores, las
partes dorsal, lateral y apical de los élitros, y el femur o tibia de las
patas posteriores de la hembra. Un macho utilizd sus patas anteriores
para frotar a la hembra y otro usé sus patas posteriores, pero ambos
frotaron con sus patas medias antes y después de usar las otras. Los
periodos de frotar duraban.de 3 a 51 s (promedio = 13.89 + 2.21 s,
mediana = 10, n = 27 series de 16 machos).

Las copulas en que el macho frotd a la hembra al menos una vez
tuvieron una duracién mayor que las copulas en que el macho no frotdé a la
hembra (Fig. 1.9).

El macho tendid a frotar a la hembra en las mismas cdpulas en que
hizo el movimiento de palanqueo (Cuadro 1.3).

Una cépula incompleta fue vista en el campo en Moravia. Todos los
movimientos observados en cautiverio también ocurrieron en esa cdpula. La
pareja fue encontrada cuando ya estaba en cdpula y el resto de la cdpula
duré 59 min, y hubo 15 intromisiones. La hembra camindé muche durante la
primera media hora. Luego encontré un sitio bajo una piedra y se quedd
guieta. Cuando la hembra caminaba, el macho llevaba sus patas anteriores

subidas. El movimiento de bombeo fue visto en ocho intromisiones; los
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movimientos de palanqueo, minibombeo y de sacar y meter el aedeagus
fueron vistos cada uno en una intromisidén. El macho froté a la hembra
después de una intromisidén. La hembra empujé la cabeza del macho con sus
patas medias y subid sus patas posteriores durante y después de dos
intromisiones. Después de las intromisiones 11, 13 v 14 el macho desmontd
a la hembra, la volvid a agarrar e hizo otra intromisidén. Al final de la
copula, el macho desmontd y se alejd caminando.

EXPULSION DE ESPERMATOFOROS

La hembra expulsé uno o dos espermatdforos (Fig. 1.10) en 47 (35%)
de las 136 codpulas en gque se pudo revisar. La hembra expulsé un
espermatdforo después de la cépula en 35 cdpulas, ¥ entre intromisiones
en cuatro copulas. Ocho de las hembras expulsaron dos espermatéforos (una
luego de la cépula, otra entre intromisiones, y seis hembras expulsaron
un espermatdéforo entre intromisiones ¥ otro luego de la cépula). Nunca
hubo una expulsidén después de la primera intromisidn, ni luego de 14
cépulas de sélo una intromisidn en que se pudo revisar. Las expulsiones
ocurrian desde unos segundos después de alguna intromisién hasta un
mdximo de aproximadamente 20 min luego de terminada la cépula. El periodo
entre el final de la cépula y la expulsidn del espermatéforo fue de 2.20
+ 0.87 min (mediana = 1.00, &mbito = 30 2 a 9 min, n = 9 cépulas). Las
hembras probablemente expulsan espermatdéforos luego de ese plazo
(Rodriguez 1998).

Para expulsar un espermatéforo, la hembra presionaba el ovipositor
contra el piso y caminaba hacia adelante. Ese movimiento es distinguible
de la oviposicidn en el campo, porque al ovipositar la hembra introduce

el ovipositor en la cdmara que ha excavado, y no camina. Las hembras
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nunca trataron de ovipositar en los platos en que fueron observadas.

Todas menos una de las 47 hembras que expulsaron espermatéforos los
abandonaron en el piso. En una ocasidn, una hembra se dio vuelta después
de expulsar un espermatdforo v lo recogid con sus partes bucales.

Casi todos los espermatdforos expulsados por las hembras tenian
forma globular ¥ color blanco perlado. Siete fueron revisados al
microscopio vy estaban llenos de espermatozoides vivos. Un espermatéforo
blanco salidé despedazado, y cuatro espermatdforos salieron arrugados y de
color café. Uno de esos fue revisado y s6lo contenia unos pocos
espermatozoides aislados.

FORCEJEO DE LA HEMBRA DURANTE LA COPULA

El forcejeo de la hembra fue clasificado en tres categorias:

1) la hembra permanecid quieta durante toda la cépula (en el 43% de las
153 copulas); 2) la hembra forcejed, pero muy poco y generalmente sdlo al
principio (en el 29% de las cépulas); y 3) forcejed o camind répido
durante toda la cépula (28% de las copulas).

La duracidn de la cdpula no difirid significativamente entre las
tres categorias (promedio = 13.22, 15.71 ¥ 9.39 min, respectivamente,
Kruskal-Wallis, p = 0.57), ni tampoco difirid la proporcidn de
intromisiones por cdpula en que ocurrid el movimiento de palanguea
(promedio = 0.33, 0.38 y 0.38 intromisiones/cdépula, respectivamente,
Kruskal-Wallis, p = 0.41). Lo mismo ocurriéd con la proporcidn de
intromisiones por cdpula al final o luego de las cuales el macho frotd a
la hembra (promedio = 0.29, 0.29 ¥ 0.19 respectivamente, Kruskal-Wallis,
p = 0.1).

En 37% de 145 cdpulas, el macho desmontd a la hembra en un momento
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en que ella forcejeaba, y en 18% de 144 cdpulas, la desmontd
inmediatamente después de la dltima intromisidn. En los otros casos, hubo
un periodo de 30.70 + 6.05 s, mediapa = 11, dmbito =1 g a 8.40 min, n =
117) entre la retraccidn del aedeagus ¥y la desmonta. El atraso antes de
la desmonta no estuvo asociado con el forcejeo de la hembra (Cuadro 1.4).

La expulsidn de espermatéforos no estuve asociada con el forcejeo
de la hembra durante la cdpula (Cuadro 1.5).

COPULAS OBSERVADAS BAJO ILUMINACION INTENSA

La luz de fibra dptica no aumentaba la temperatura, pero los
abejones corrian mucho mds que en las copulas vistas con luz natural o de
un fluorescente.

La duracidén de las cdpulas y la duracidon promedio de las
intromisiones de las copulas fueron significativamente menores balo
condiciones de iluminacidn intensa (Fig. 1.11). Sin embarge, la
proporcidn de intromisiones por cdpula en que ocurrid el palangueo (0.40
+ 0.06 bajo iluminacidn intensa, vy 0.36 + 0.02 con luz normal), vy la
proporcion de intromisiones al final o luego de las cuales el macho frotd
a la hembra (0.36 + 0.11 bajo luz intensa, y 0.26 + 0.02 con luz normal)
no difirieron significativamente (p = 0.31 y 0.36, respectivamente).
Tampoco hubo diferencia en cuanto a la expulsidén de espermatédforos
(Cuadro 1.8).

VARIACION GEOGRAFICA

La variacidn entre dos coépulas de un macho (mn = 27 pares de
copulas) fue semejante a la variacidn entre cdpulas de diferentes machos
(n = 282 pares de cdpulas), para un mismo sitio. El valor absoluto de la

diferencia entre el valor de cada par de cdpulas fue calculado v fue
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comparado entre pares de cdpulas de un macho y de diferentes machos. La

diferencia no fue significativa entre cdpulas de un macho y de diferentes

machos en: la duracidn de la cépula (p = 0.40), el nimero de
intromisiones por cdpula (p = 0.29), el promedic por cdpula de la
duracién de las intromisiones {(p = 0.15), ¥ la proporcidén de

intromisiones por cdpula en que ocurrieron los movimientos de palanqueo
{(p = 0.53), sacar y meter el aedeagus (0.57) y frotar a la hembra (p =
0.31). La diferencia entre cdpulas de un macho y de machos diferentes
solo fue significativamente mayor en la proporcién de intromisiones por
copula en que ocurrieron los movimientos de bombeo y de mini-bombeo (p =
0.004 ¥y 0.024, respectivamente). Para el andlisis de la wvariacidn
geografica del comportamiento de los machos, solamente las copulas de
parejas distintas fueron usadas.

Las frecuencias de los movimientos de palangqueo y minibombeo, la
duracidén de la cépula, el ndmero de intromisiones de cada cOpula y el
promedio por cépula de la duracidn de las intromisiones difirieron
significativamente entre sitios (Fig. 1.12). La {frecuencia de los
movimientos de bombeo, de sacar y meter el aedeagus y de frotar a las
hembras no difirieron significativamente entre sitios (p = 0.09, 0.75 ¥
0.18, respectivamente).

El nimero de cdpulas en que la hembra expulsd un espermatdéforo
difirid significativamente entre El Calvario y los demds sitios, los
cuales no difirieron entre si (Cuadro 1.7) (San Ramdén no fue incluido en
el andlisis, porque las cdpulas de ese sitio fueron observadas antes de
haber notado que la hembra a veces expulsa espermat&foros). Esto puede

ser otra diferencia geogrédfica en el comportamiento de copula, o puede
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estar asociado con la mayor duracion de las copulas de El Calvario (Fig.
14).

COMPORTAMIENTO DE COPULA DE P. bipustulata.

En total, 34 cdpulas (todas con individuos diferentes) fueron
vistas; seis en Saladito ¥ 28 en La Planada (Fig. 1.1). Las cdpulas
constaron de 1 a 16 intromisiones (Fig. 1.3). El promedio por cdpula de
la duracidn de las intromisiones no difirié significativamente entre La
Flanada ¥ Saladito (promedioc = 4.71 + 0.53 min, n = 28, v 5.16 + 0.98

0.63). En total, las intromisiones

min, n = 4, respectivamente, p
duraban 4.63 + 0.38 min (mediana = 3.5, dmbito = 0.25-22 min, n = 119},
Durante las intromisiones el macho a veces hacia los mismos movimientos
de palanqueo, bombeo, minibombeo ¥ sacar y meter el aedeagus observados
en P. tarsalis (Cuadro 1.2). El movimiento de palanquec era sostenido por
varios segundos (19.22 + 5.07, mediana = 15, 4mbito = 3-52, n = 9
movimientos de 9 machos), ¥ a&a wveces ocurria en series (tres series
tuvieron 2, 3 y 7 palanqueos, ¥y durarom 33, 66 v 90 s). Cada bombeo
duraba menos de un segundo ¥ generalmente ocurria en series de 6.3 + 1.1
bombeos (mediana = 6, dmbito = 3-10, n = 8) que duraban 21.38 + 5.6 s
(mediana = 11, 4dmbito = 4-73, n = 8 series de_B machos). El mini-bombeo
duraba menos de un segundo y generalmente ocurria en series de 41.44 +
11.08 8 (mediana = 28 s, &mbito = 10-92, n = nueve series de nueve
machos). El movimiento de sacar y meter el aedeagus a veces duraba menos
de un segundo, pero cinco movimientos gque pudieron ser medidos duraron
1558 {n = 1); 2.0 (o= 3y 30 [n=1) s

Entre intromisiones, el macho a veces (Cuadro 1.2) frotaba a la

hembra con sus patas medias en el dpice del abdomen, ¥ no lateralmente
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como en P. tarsalis,.

En 11 (37%) de las 30 cdpulas en que se pudo revisar, el macho
desmonté menos de un segundo después de la dltima intromisidn. En los
otros casos, hubo un atraso de 2 s a 15 min (promedio = 130.30 + 56.02 s,
mediana= 60 s, n = 19 cdpulas) entre la retraccidn del aedeagus y la
desmonta. En un caso, el macho se mantuvo sobre la hembra por 90 min
después de la dltima intromisidén hasta que la pareja fue separada. En 16
(57%) de las 28 copulas en que se pudo revisar, el macho desmontd en un
momento en gque la hembra forcejeaba. El atraso antes de la desmonta no
estuvo asociado con el forcejeo de las hembras (Cuadro 1.4).

En 10 (36%) de 28 cdpulas, la hembra expulsd al menos un
espermatdforo. Nueve de eszas hembras expulsaron un espermatéforo (tres
luego de cdpulas de una intromisidén, una luego de una cépula de mds de
una intromisidn, y cinco entre intromisiones). S5&8lo una hembra expulsd
dos espermatdéforos (uno entre intromisiones y el otro luego de la
copula). Ocho de los 11 espermatdforos  expulsados  contenian
espermatozoides ¥ tres estaban vacios.

La expulsidn de espermatéforos no difirié significativamente entre
cdpulas en que la hembra forcejeaba o estaba quieta cuando el macho
desmontdé (Cuadro 1.8). |

COMPARACION ENTRE P. tarsalis y P. bipustulata

Las copulas de P. tarsalis tuvieron mds intromisiones que las de P.
bipustulata (Fig. 1.3), pero el promedio por copula de la duracién de las
intromisiones fue casi tres veces mayor en P. bipustulata que en P.
tarsalis (Fig. 1.13).

El nimero de cdpulas en gue los movimientos de bombeo, mini-bombeo
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y sacar y meter el aedeagus ocurrieron al menos una vez difirid
significativamente entre ambas especies (Cuadro 1.2).

La duracidén de las series de los movimientos de bombeo y de mini-
bombeo fue mayor en P. bipustulata que en P. tarsalis (Fig. 1.13), pero
la duracidén del movimiento de palangueo (promedioc = 19.2 + 5.1 s, y 14.6
+ 1.1 5, respectivamente) vy de las series de palanqueos (promedio = 63 +

16,5 8, ¥ 30.3 + 3.2 5, respectivamente) no difirieron significativamente

(p = 0.55 v 0.06, respectivamente).
El atraso antes de la desmonta del macho ocurrid mas frecuentemente
en P. bipustulata que en P. tarsalis (Cuadro 1.9).

En P. bipustulata, la hembra a wveces expulsaba espermatéforos
después de sdlo una intromisidén, lo que nunca fue visto en P. tarsalis
(Cuadro 1.10). Sin embargo, eso puede deberse a la mayor frecuencia de
copulas de sélo una intromisidn en P. bigustul;ta.

DISCUSION

COMPORTAMIENTO DE COPULA DE P. tarsalis

La descripcién del comportamiento de cépula de P. tarsalis
presentada difiere de la de Palmer (1976) en tres aspectos: 1) Las fases
descritas por Palmer no fueron vistas en este estudio, y hubo mucha mas
variacidn de lo que sugiere su descripcién (las cépulas tuvieron de 1 a
20 intromisiones y en cualquiera de ellas a veces ocurrian hasta cuatro
tipos de movimientos de bombeo del cuerpo y aedeagus del macho). Palmer
no menciona ningin tipo de movimiento de bombeo del macho. 2) Palmer
menciona que, en la fase III (segunda intromisién o intromisiones
posteriores), el macho se sacude y mueve mucho, hay una penetracidén més

profunda del aedeagus y el macho a veces pierde el agarre de sus
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mandibulas. Parece gque esa descripcidn corresponde con el movimiento de
palanqueo, pero dos de los otros movimientos también involucran una
"penetracidn profunda” del aedeagus. Ademds, el palanqueo a veces ocurria
desde la primera intromisidn, v a veces no ocurria del todo. 3} Palmer
tampoco menciona la expulsién de espermatdforos por la hembra.

Se ha propuesto (Pearson 1988) que en abejones tigre, el periodo
que el macho pasa montado sobre la hembra sin intromisién es una
asociacidn posterior a la inseminacién (Alcock 1994) para evitar que la
hembra copule de nuevo. Por ejemplo, en el abején tigre Cicindela
marutha, el macho pasa el 98% de la duraciém de la cédpula sin
intromision, luego de la inseminacidén (Kraus y Lederhouse 1983). 5in
embargo, en P. tarsalis, los periodos que el macho a veces pasa montado
sobre la hembra sin intromisién probablemente no siempre son una
asociacidn posterior a la inseminacién. Luego de um periodo sin
intromisidn, a veces habia otras intromisiones, lo gue no ocurre en C.
marutha (Kraus y Lederhouse 1983), la transferencia de espermatdéforos
ocurre con poca frecuencia en la primera intromisidn de una cépula
(Rodriguez 1996), y el movimiento de palanqueo del macho, que estéd
asociado a la transferencia de espermatdforos, ocurre en promedio en el
36% de las intromisiones de las cdpulas. La duracidén del atraso que a
veces ocurre entre la dltima intromisidén y la desmonta del macho (en
promedio 30 s} fue pequefia en comparacién con la duracidn de la cépula
{en promedio 13 min). Ademds, muchos de los machos de P. tarsalis
desmontaron a las hembras inmediatamente después de la dltima intromisidn
de la cépula (27% de 144 cépulas), y las hembras de P. tarsalis fueron

vistas ovipositando en el campo con frecuencia, pero nunca con un macho
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montado (R. L. Rodriguez obs. pers.). Una nvipusiciﬁn de P. bipustulata
también fue vista sin ningldn macho en la vecindad (W. G. Eberhard obs.
pers.). Palmer (1976) vio a algunos machos iniciar cépulas con hembras
gque estaban ovipositando, pero no menciona hembras que ovipositaran con
machos agarrados a ellas. En resumen, los machos de P. tarsalis
aparentemente no intentan cuidar a las hembras de otros machos, a pesar
de que la falta de asociacidn entre el forcejeo de la hembra y el atraso
antes de la desmonta sugiere gue los machos estdn en control de cudndo
termina la cépula.
CORTEJO COPULATORIO DE LOS MACHOS DE P. tarsalis Y P. bipustulata
El movimiento de los machos de frotar a las hembras en ambas

especies de Pseudoxychila calza con los criterios para ser considerado

cortejo segin Eberhard (1994). Este movimiento era:

1) estereotipado y repetido en una misma cdpula y entre cdpulas.

2) apropiado para estimular a las hembras. Por ejemplo, los palpos
maxilares del macho de P. tarsalis wvibraban levemente ¥ en ocasiones
tocaban el protérax de las hembras. Ese movimiento fue considerado
incidental v no "disefiado” para estimular a las hembras. Otro movimiento
que fue considerado incidental fue la vibracidn leve que a veces ocurria
en los tarsos de ambos sexos en P. tarsalis., ¥y que no contactaba niguna
parte del cuerpo de los abejones. Finalmente, el labro de los machos
frotaba el pronoto de las hembras cuando hacian el movimiento de bombeo.
Esa frotada podria ser detectada por la hembra, pero fue considerada
incidental del movimiento del cuerpo y genitales del macho.

3) mecdnicamente irrelevante en cuanto a los problemas de los machos de

mantenerse agarrados a las hembras. El movimiento de frotar a las hembras
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con las patas medias nunca fue visto cuando las hembras forcejeaban o
caminaban rdpidamente. Al contrario, cuando las hembras pataleaban mucho
los machos usaban sus patas anteriores para agarrarse a ellas; y cuando
ellas caminaban los machos se dejaban llevar o las estorbaban con sus
patas anteriores.

La funcién del movimiento de frotar a las hembras es desconocida,
pero ocurre en asociacién con el movimiento de palanqueo y la
transferencia de espermatdforos en PB. tarsalis (Rodriguez 1996). La
diferencia entre especies del mismo género calza con otros casos de
divergencia en el cortejo copulatorio.

El movimiento de palanqueo estd asociado con la transferencia de
espermat6foros a la hembra (Rodriguez 1996). Sin embargo, el movimiento
de mini-bombeo, que también presentd divergencia intra-especifica,
aparentemente no funciona directamente en la transferencia de
espermat6foros (Rodriguez 1996), de modo que cumple con los criterios
para ser considerado cortejo copulatorio.

La iluminacién intensa afecté de forma negativa la duracidn de la
cépula v de las intromisiones. Sin embargo, no parece haber afectado el
cortejo copulatorio del macho, ni la expulsidén de espermatéforos por la
hembra. En P. tarsalis, las intromisiones en las cuales el macho
transfiere a la hembra un espermatdforo tuvieron una mayor duracidn que
otras intromisiones (Rodriguez 1996), ¥ las intromisiones y las cépulas
en que el macho hizo el movimiento de palanqueo (asociado con la
transferencia de espermatdforos) también tuvieron una duracién mayor.
Esto sugiere que la iluminacién intensa podria haber tenido un efecto

negativo sobre la transferencia de espermatoféroros.
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VARIACION INTRA E INTER-ESPECIFICA

Hubo variacion geogrdafica significativa en P. tarsalis en la
frecuencia de los movimientos de palanqueo y minibombeo, la duracidn de
las cdpulas, el nimero ¥ la duracidm de las intromisiones de las cépulas,
y la frecuencia con que las hembras expulsaban espermatéforos. E.
tarsalis tiene una distribucidn altitudinal de entre 600 y 2000 m.s.n.m.
en Costa Rica (Palmer 1991), y los sitios de recolecta estdn a lo largo
de montafias que aparentemente no ofrecen barreras fisicas con respecto a
la posible dispersidn de los abejones (Fig. 1.1}. 5in embargo, el tamafo
efectivo de una subpoblacidn puede ser menor gue el tamafio total de una
poblacidén continua, si la capacidad de dispersidn de los individuos no es
alta (Kawata 1995), y puede haber divergencia dentro de poblaciones
continuas (Lande 1982; Wu 1985). El vuelo de estos abejones es lento ¥y
pesado (Palmer 1976: R. L. Rodriguez obs. pers.) y es posible que sean
poco vagiles. Sin embargo, el vuelo lento no asegura la ausencia de flujo
genético entre sitios, pues los abejones podrian ser dispersados por
vientos fuertes. Por otro lado, la abundancia del tipo de habitat
perturbado en que viven los abejones, como caminos sin pavimentar,
potreros y otros sitios con paredones de barro (Palmer 1976, 1982) es
reciente, v los sitios en que los abejones fueron recolectos
probablemente estaban mucho mds aislados o eran inhabitables hace
relativamente hace poco tiempo.

Las diferencias entre P. tarsalis y P. bipustulata fueron mayores
que la variacidn intra-especifica de P. tarsalis. Hubo divergencia entre
P. tarsalis y P. bipustulata en la duracidén de las intromisiones, el

nimero de intromisiones de las cdpulas, los movimientos de bombeo, mini-
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bombeo y de frotar a la hembra, la frecuencia de los movimientos de
bombeo, mini-bombeo v de sacar y meter el aedeagus, la frecuencia del
atraso antes de la desmonta, v la intromisidn luego de la cual la hembra
expulsa un espermatdforo.

La divergencia geogrdfica en P. tarsalis v las diferencias entre P.
tarsalis v P. bipustulata pueden ser explicadas por la hip6tesis de que
el cortejo copulatorio evoluciona bajo seleccidn sexual por eleccidn
criptica de la hembra (Eberhard 1991, 1994, 19%96). Otra hipdtesis que
predice especificidad en el cortejo copulatorio es la del reconocimiento
de especies, que propone que los caracteres que divergen entre especies
tienen la funcidn de permitir a los sexos aparesarse con individuos de la
especie correcta (Andersson 1994). En este caso, el cortejo copulatorio
del macho daria informacidn a la hembra scobre la identidad especifica del
macho. Sin embargo, la hipdtesis del reconocimiento de especies no
predice la existencia de diferencias intra-especificas como las
observadas en P. tarsalis. Su prediccidn de la existencia de diferencias
inter-especificas no seria aplicable al caso de estas dos especies de
abejones, pues el dmbito de ambas especies no se traslapa en el presente,
v probablemente era mds restringido en el pasado reciente. La hipdtesis
del reconocimiento de especies predice que el macho deberia hacer cortejo
precopulatorio, ¥ que, durante la cdpula, el cortejo del macho deberia
estar concentrado al principio. Ambas predicciones no se cumplen: el
macho no hace ningin tipo de cortejo precopulatorio, v en el 26-79% de
las intromisiones de las cdpulas hubo movimientos del macho (Cuadro 2),
aparte del movimiento de palangqueo asociado con la transferencia de

espermatdforos (Rodriguez 1996).
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Cuadra 1.1, En P. tarsalis, el ndmero de cépulas en que Aubo un atrasoentre el agarre del macho a la hembra
y la introduccion del aedeagus fue significativamente diferente entre copulas en que la hembra forcejé al
inicio de la cdpula o no.

Copulas en que la hembra
forcejed al inicio

Chpulas en que la heabra
oo forcejed al inicio

Hubo atraso

i6

No hubo atraso 18

= 19.43, p << 0.005.

1}

B2

Cuadro 1.2, Frecuencia de los movimientos de cdpula del macho en P. tarsalis y de P. hipustulata, El ndmero
de copulas en que ocurrieron los movimientos de bombeo, mini-bombeo 7 de sacar y meter ol aedeagus difirid
significativamente entre ambas especies,

cdpulas en que el movimienio
peurrid al menos upa vez

proparcidn de imtromisiones por
copula en que ocorrid el movimients

Wovimiento bipustulata farsalis tarsalis
=3 K= 153 prosedio + E8 Nediznoa

Palanqueo 91% {31 de 34)  B3% (125 de 152) 1I = 1.64 0.3 + 0.022 0.1
pr0.l

Bonbeo A% (14 de 34) 9% (138 de 152) 1% = 45,13 0.74 £ 0,026 0.3
p << 0,003

Winiboabeo 768 (25 de 33)  93% (141 de 152) 1P = B.50 0.79+ 0,025  1.00
p < 0.05

jacar y meter )

gl aedeagus 50% (17 de 34) 778 (117 de 152) xf = 1003 0.40 + 0.025 Q.13
p<0.03

Frotar 1

2 la heabra 14X (11 de 32)  53% (B de 132) 1% =3.7d 0,26 = 0.024 0.19

p e 0.05
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Tuadro 1.3, Eo B, tarsalis, el admero de cépulas en que el macho frotd a la hembra Fue significativamente
iiferente entre cdpulas en que el macho hizo el mevimiento de palangues o no.

copulas en que fratd copulas en que no frotd

chpulas en que hizo

el palanguea L] i1
cdpulas en que no hizo
2] palanqueo i i
k. - :
10 = [3.47, poeg 0.008

Cuadro 1.4, E] atraso antes de la desmonta del macho oo fue significativamente diferente entre copulas en
gue la hembra forcejed al final de la copula o no, en P. tarsalis v P. bipustulats.

P, tarsalis F. bipustulata
Copulas en que  Chpulas en que Copulas en que  Cépulzs en que
hubo atrase no hubo atraso hubo atrase oo hoho atraso
Cdpulas en que la hembra
forcejeaba cuanda el.
pacho desmontd 10 41 10 g
Cdpulas en que la hembra
no forcejeaba cuando el
macho desmontd 14 15 b B

P =0,29, p>0.1 =044 55010
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Cuadro 1.5, En P. tarsalis, el nimero de cdpulas en que la hembra expulsé un espersatéforo no difirid
significativamente entre cépulas en que la heabra so forcejed, forcejed poco, o forcejed durante toda la
chpula.

Copulas en que la Copulas en que la Chpulas en que la
hembra no forcejed hembra forcejed poco heabra forcejed toda la copula

Copulas en que la
heabra expulsd H 13 i

Cdpulas en que la
hembra no expulsé i 16 1

s 137, 95 0.1

Cwadro 1.6, En P. tarsalis, el mdmero de cdpulas en que la hembra erpulsd espermatéforos ao difirid
significativamente entre copulas observadas bajo iluminacide intemsz o luz normal.

chpulas vistas con chpulas vistas con
ilumingcidn intems: luz normal
copulas en que la
heabra expulsd § 47
chpulas en que la
hembra no expulsd 1 B9

Pz 0.4, p> 0.1
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Ceadro 1.7, Yariacidn geogréfica en la expulsidn de espermatdforos por la hembra en, P. tarsalis. Ei nimero
de copulas en que la hembra expulsd o no espersatdforos no fue significativamente entre Monteverde, Moravia,
Las Alturas de Cotdn (Costz Rical v Fortumz (Panamd) {G = .63, p » [F.l12 calculade somando 1 2 las
casillas), pero fue mayor en El Calvario (Panawd| que en los ofros sitios (17 = 6.73, p << 0,003).

Cdpulas en que 12 Cdpulas en que Iz
§itio heabra expulsd heabra oo expulsé
Costa Rica:
Wonteverde 1 7
Woravia 3 4
Las Alturas 0 i1
Panamd:
Fortuna 1 §
El Calvario 11 1

Coadro 1.8, Ean P. bipustulata, el ndmero cdpulas en que la hembra expulsd espermatdforos no difirid
significativamente entre cdpulas en que la hembra forcejeaba o no cuando el macho desmontd.

Copulas en que l2 hembra Cdpulas en que 1a hembra
forcejeaba coando el macho desmontd no forcejeaba cuando 2l aacho desmantd

Copulas en que la
hembra expulsd B 1

Cdpulas en que la
fembra ne expulsd i i}

G =151, p>0.03
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Cuadre 1.9, El ndmera de copulas en que hubo un atraso antes de la desmonta del macho fue mayor en P.

tarsalis vy P, bipustulata.

P, tarsalis P. bipustulata

Copulas en que
bubo atrase 111

Copulas en gue
no hobo atrase 17

£z 467, p < 0.05

19

1

Cuadro 1.10. E] ndmero copulas de una intromisidn y de primeras intromisiones [uego de [zs coales lz hembra
sypulst espermatoforos fue mayor en P, bipustulata que en P, farsalis, El nomero de cépulas de ume
intromisidn en que la hembra expulsd o no espermatdforos no fue significativamsnte diferente entre ambas

gspecies.

Copulas en que la hembra expulsd espermatiforos

Clpulas de silo mma imtromisidn

tarsalis bipustulata

tersalis bipustulata

Copulas en que la hembra
expulst luego de la primera
o inicez intromigidn 0 i

Chpulas en que la hembra no
expulst luego de la primera
0 inica intromisido 41 §

G o= 4346, p ¢4 0,05 lealculadn
sumando 1 a las casillas).

Cipulas 22 que la
hemdrz expolsd 0 3

Cdpulas ep que 2
hembra mo expolséd 1§ 9

G= 3.0, pr B3
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(osta Rica

Vonteverde Panand
\'\\,\-“ San Razdn
;i::éa:;jpf“"*’;f’ El Calvario

Voravia

Las Alturas
Fortuna

- —s—Saladito

-5~ la Planada

Fig. 1.1. Sitios de recolecta de P. tarsalis (e) v P. bipustulata ( - ).
En Costa Rica: Monteverde (1400-1600 m.s.n.m.), San Ramén (Reserva
Alberto Brenes, 850 m.s.n.m.)}, Moravia (1500-1600 m.s.n.m.), ¥y Las
Alturas de Cotén (1500-1600 m.s.n.m). En Panamd: Fortuna (1100 m.s.n.m)
¥y El Calvario de El Copé (divisién continental, 850 m.s.n.m.). En
Colombia: Saladito (aprox. 1600 m.s.n.m.) y La Planada (aprox. 1800
m.s.n.m.). Probablemente no hay barreras fisicas entre los sitios de
recolecta de P. tarsalis en cuanto a la posible dispersidén de los
abejones; la linea punteada marca una altitud de 600 m.



a) Fuera de intromision ‘

b) En intromision

Fig. 1.21. Posiciones de cdpula de P. tarsalis. En la pareja dibujada. las
mandibulas del macho en la posicidn fuera de intromisién (a) estaban mis
atrds que en la posicién en intromisién (b). Sin embargo, en siete de ocho
copulas en que se pudo revisar, las mandibulas estuvieron en la misma
posicion toda la copula, desde el inicio. Los dibujos fueron calcados de
fotografias.
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i T P. bipustulata (N =31)

. P. tarsalis (N=152)
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intromisiones por cdpula

Fig. 1.3. Nimero de intromisiones por cépula en P. tarsalis y EP.
bipustulata. El nimero de intromisiones por cépula, agrupado en categorias
de una, dos, tres, cuatro, cinco y seis o mds intromisiones, fue
significativamente diferente entre ambas especies (G = 1%.35, p << 0.003).
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Fig. 1.4. El nimero de intromisiones por cépula y la duracién de la cdpula
estuvieron asociados en P. tarsalis (rs = 0.84, p << 0.005, n = 152). La
asociacién es no-linear. Una transformacién a logaritmo cambid el
coeficiente de regresion (r) de 0.90 a 0.87, y cambid el error estdndard de
la estimacicon de 1.49 a 0.15,
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Fig. 1.5. El porcentaje del tiempo que el macho pasa en intromisién y la
duracidn de la cdpula estuvieron asociados de forma inversa (rs = -0.62, p
<< 0.005, n = 146). La asociacidn es no-linear: unma transformacidn a
logaritmo cambid el coeficiente de regresidn (r) de 0.71 a 0.66, y cambid
el error estdndard de la estimacidn de 14.82 a 0.14.
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Mini-bombeo Sacar y meter el aedeagus

Fig. 1.6. Movimientos de bombeo del cuerpo v aedeagus que el macho de P.
tarsalis hace durante las intromisiones de las copulas. Las lineas
punteadas indican la posicién final de los movimientos vy las flechas
indican la direccidén de los movimientos. Los dibujos fueron calcados de
imdgenes de video.

Palanqueo. E]l aedeagus es introducido totalmente, el cuerpo del macho se
mueve hacia adelante y arriba, sus mandibulas mantienen el agarre con e]
torax de la hembra, y el abdomen de la hembra es movido hacia arriba.
Tiempo transcurrido entre posiciones: 0.2 s.

Bombeo. El aedeagus es introducido totalmente, las mandibulas del macho
mantienen el agarre con el térax de la hembra y su cabeza y cuerpo se
mueven hacia adelante. Tiempo transcurrido entre posiciones: 0.1 s.
Mini-bombeo. El dpice del abdomen del macho se mueve levemente hacia
adelante y atrds, el cuerpo permanece quieto ¥ no se nota que el aedeagus
sea movido. Las lineas punteadas indican el 4mbito aproximado del
movimiento y no fueron copiadas de videos.

Sacar y meter el aedeagus. Las |ineas punteadas muestran la posicién en que
el aedeagus ha sido retraido hasta casi salir de la hembra. Tiempo
transcurrido entre posiciones: 0.3 s.
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lal Duracidn de las intromisionss bl Duracion de las copulas
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Ton palanqueo Sin palanqueo [on palanques $in palanquen

Fig. 1.7. En P. tarsalis, las intromisiones (a) en gue 2! macho hizo el
movimiento de palanqueo tuvieron una duracidn significativamente mayor que
las intromisiones en que no hubo ese movimiento (U de Mann-Whitney, p <
0.0001). Las cdpulas (b) en que el macho hizo el movimiento de palanqueo
también tuvieron una duracidn significativamente mayor gue las cépulas en
gue no hubo ese movimiento (U de Mann-Whitney, p < 0.0001).
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Fig. 1.8. Movimiento del macho de P. tarsalis de frotar a la hembra con sus
ratas medias. Las lineas punteadas indican el movimiento de la pata media
derecha del macho. La flecha indica la direccidn del movimiento. El tiempo
transcurrido entre las posiciones inicial v final fue de 0.06 5. El dibujo
fue calcado de imdgenes de video.
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duracidn de |g copula (min)

Froto Yo frotd

Fig. 1.9. En P. tarsalis, las cdpulas en gue el dacho frotd a la hembra al
7enos una vez tuvieron una duracidn significativamente mayor que las
copulas en que el macho no froté a la hembra (U de Mann-Whitney, p <

1.0001),
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0.5mm

Fig. 1.10. Un espermatéforo expulsado por una hembra de P. tarsalis.
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1) Duracion de las copulas 3) Duracidn de las intromisiones
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duracrdn promedio de ey ofro@aisoenes (@i

|luminacidn normal [luwnaciin tntensa | luminacidn aoraal Ilozizacitn iotensa

Fig. }.11, Las cdpulas observadas bajo iluminacidén intensa tuvieron una
duracian igl significativamente menor gue las abservadas bajo luz normal (U
qe Hanq-?hltney. p=0.0007). El promedio por cépula de la duracidn de las
intromisiones (b) también fue significativamente menor en copulas
observadas bajo iluminacién intensa que las observadas bajo luz normal (U
de Mann-Whitney, p = 0.0013). '
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Fig. 1.12, Variacidn geogrdfica en el comportamiento de cépula del macho en
P. tarsalis. El orden de los sitios de izquierda a derecha va de noroeste
a4 sureste.

PALANQUED. La frecuencia del palanqueo fue medida como la proporcidn de
intromisiones de la cdpula en que ocurrid. p = 0.017. La prueba de Tukey no
identificd grupos distintos.

MINI-BOMBED. La frecuencia del mini-bombeo fue medida como la proporcidn de
las intromisiones de la cdpula en gue ocurrid. p = 0.016. Solamente Moravia
v Fortuna difieren entre si (prueba de Tukey).

DURACION DE LA COPULA. p = 0.0016. La prueba de Tukey no identificd grupos
distintos.

NUMERO DE INTROMISIONES POR COPULA. p = 0.012. Solamente Monteverde y El
Calvario difieren entre si (prueba de Tukey).

DURACION DE LAS INTROMISIONES (promedic por cdpula de la duracidn de las
intromisiones). p = 0.05. San Ramén difiere de los demds sitios (prueba de
Tukey) .
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Fig. 1.13. El promedio por cdpula de la duracidén de las intromisiones
(a), ¥y la duracién de las series de los movimiento de bombeo (b) ¥y de
mini-bombeo (c) fueron significativamente mayores en P. bipustulata que
en P, tarsalis (p < 0.0001, = 0.034, y = 0.0003, respectivamente).
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CAFITULO 2

TRANSFERENCIA Y EXPULSION DE ESPERMATOFOROS EN EL
ABEJON Pseudoxychila tarsalis Bates (COLEOPTERA: CICINDELIDAE).

RESUMEN
En el abejdén tigre Pseudoxychila tarsalis, el macho realiza
durante la cédpula varios movimientos de bombeo con su cuerpo ¥
aedeagus. La transferencia de espermatdforos ocurre en
asociacidn con el "palanqueo”. Algunas copulas nmo transfieren
espermatéforos, vy las hembras a veces expulsan los
espermatdforos que reciben. Los datos de transferencia de
espermatdforos, y las mediciones de los genitales del macho y
la hembra no calzan con hipdtesis previas sobre las "fases" de
las céopulas de P. tarsalis.
INTRODUCCION

Rodriguez (1996) describe el comportamiento de cépula del abejdn

tigre Pseudoxychila tarsalis Bates (Coleoptera: Cicindelidae). Las

copulas constan de una a varias intromisiones en las cuales el macho hace
hasta cuatro tipos de movimientos de bombeo con su cuerpo v aedeagus. El
macho corteja a la hembra durante la cdpula, frotdndola con sus patas
medias. La hembra a wveces expulsa uno o dos espermatdéforos entre
intromisiones o hasta aproximadamente 20 min después de la cdpula. El
comportamiento de cdpula de los machos presenta divergencia intra-
gespecifica en P. tarsalis, y diferencias mayores en comparacidén con P.
bipustulata.

transcurren en tres fases: 1) una intromisidn inicial en la cual el

flagelo, un esclerito del aedeagus del macho, limpia el ducto de la
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espermateca de la hembra, 2) retraccién del aedeagus, y 3) otra
intromisidén en la que ocurre la transferencia de semen, usualmente en un
espermatoforo. Las copulas de P. tarsalis han sido descritas em tres
fases mids o menos eguivalentes {Palmer 1976), pero esa descripcidn no es
adecuada (Rodriguez 1996). Este trabajo analiza los movimientos de bombeo
del macho de P. tarsalis en relacién con la transferencia de
espermat6foros, y aporta datos de mediciones del flagelo del macho y del
ducto de la espermateca de la hembra.

MATERIAL Y METODOS

Los abejones fueron recolectados en el Zurqui de Moravia (1600
m.s.n.m.), Provincia de San José, Costa Rica. Fueron mantenidos en el
laboratorio en frascos plédsticos oscuros de aproximadamente 3 cm de alto
y 2 cm de didmetro, con hojas o servilletas dobladas y humedecidas gque
proveian escondites., Los individuos gque estuvieron varios dias en
cautiverio fueron alimentados con presas pequefias, como moscas ¥
termitas, o pedacitos de mortadela. Las cdpulas fueron observadas en el
laboratorio bajo luz natural o fluorescente, en platos redondos de metal
0 pléstico (aproximadamente 15 cm de didmetro), y con paredes gque
impedian que los abejones huyeran. Una o dos parejas eran colocadas en el
plato hasta que empezaba una cdpula, ¥y luego los individuos restantes
eran retirados. E! comportamiento del macho y la hembra fueron
registradas con descripciones verbales dictadas a una grabadora. Todas
las mediciones (abajo) fueron tomadas con la rejilla dptica de un
esteregscopio.

Dos mediciones del cuerpo de machos y hembras (distancia entre los

mirgenes externos de los ojos, y el ancho del pronoto), y unma medicidn
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genital de los machos (longitud del aedeagus) fueron tomadas para 43
parejas que copularon. El ancho del lumen del ducto de la espermateca
(Fig. 2.2) de 10 hembras, el ancho del dpice del flagelo ¥ la longitud
del flagelo (Fig. 2.4) de cuatro machos también fueron medidos. La
organizacidn de los espermatozoides dentro de la espermateca de la hembra
fue descrita.

TRANSFERENCIA Y EXPULSION DE ESPERMATOFOROS

El contenido de espermatozoides de los espermatdforos fue examinado
en solucidn salina. Las disecciones para determinar el nimero de
espermatdforos dentro de las hembras fueron hechas en etanol al 70%.
CONTENIDO DE ESPERMATOZOIDES DE LOS ESPERMATOFOROS

El contenido de espermatozoides de los espermatdforos fue comparado
entre ocho espermatdforos e&pulsados por la hembra luego de la copula y
26 espermatdforos encontrados dentro de hembras. EI ancho de 20 de esos
iltimos espermatdforos fue medido.

HEMBRAS QUE NO COPULARON, Y QUE COPULARON UNA Y CUATRO VECES.

Catorce hembras fueron congeladas luego de dos horas de la captura,
y fueron disectadas para determinar el mimero de espermatdforos que
tenian adentro, ¥y 5i esos espermatdforos eran recién transferidos
{abajo).

Seis hembras fueron puestas con un macho el dia de la captura, se
les permitid una copula completa, y cada hembra fue observada por media
hora luego de la cdpula para ver si expulsaba espermatdforos (Rodriguez
1996). Las hembras fueron congeladas luego de esa media hora ¥
disectadas. A otras 10 hembras se les permitid copular cuatro veces

durante cuatro a cinco dias, fueron observadas por media hora luego de
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cada cépula para determinar si expulsaban espermatdforos, y fueron
congeladas v disectadas media hora después de la cuarta cépula.
MOVIMIENTOS DEL MACHO Y TRANSFERENCIA DE ESPERMATOFOROS

Otras 29 hembras fueron aisladas por cinco dias. Luego, cada una
fue puesta con un macho al que se le permitid una dnica intromisidén. El
comportamiento del macho durante y después de la intromisién fue
registrado, y se anotd si el macho desmontdé luego de la intromisidn o si
intentd hacer otra (y en ese momento la cdpula fue interrumpida). Las
hembras fueron congeladas inmediatamente después de la intromisién ¥y
disectadas. Cuatro hembras testigo fueron aisladas por cinco dias ¥
disectadas sin haber copulado.

Los promedios aparecen con el error estdndard (ES). Excepto donde
se indica otra cosa, las pruebas estadisticas fueron de U de Mann-
Whitney.

RESULTADOS

En 14 hembras disectadas dos horas después de la captura y sin
haber copulado hubo de 1-6 espermatéforos (Fig. 2.1). En los casos en gue
hubo sdlo un espermatéforo dentro de la hembra (5 de las 14 hembras), el
ducto del espermatdforo entraba en el ducto de la espermateca, y el
cuerpo del espermatéforo estaba en el esclerito asociado al ducto de la
espermateca (Fig.s 2.1 y 2.2). Cuando habia mds de un espermatéforo
dentro de una hembra (8 de las 13 hembras), estaban agrupados en el
esclerito asociado al ducto de la espermateca, pero ninguno o sélo uno
tenfia el ducto dentro del ducto de la espermateca.

Veinte espermatdforos fueron medidos {(de 13 hembras que copularon

una vez, v cinco gque fueron congeladas dos horas luego de la captura).
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Diez de esos espermatdforos tenian forma bien definida (Fig. 2.1), como
los que a veces son expulsados luego de la cdpula (Rodriguez 1996), y su
ancho (Fig. 2.1) fue de 0.48 + 0.022 mm (mediana = 0.47, dmbito = 0.39 a
0.62). La forma de los otros 10 espermatdforos era irregular, su ancho
fue de 0.2 a 0.3 mm aproximadamente, el ducto estuvo ausente o acortado
y aplastado, vy aparentemente estaban en proceso de degradacidn.

Los espermatdforos expulsados tuvieron mds espermatozoides que los
encontrados dentro de hembras disectadas sin haber copulado desde la
captura (Cuadro 2.1). Esto sugiere que los espermatdforos expulsados por
la hembra hasta aproximadamente 20 minutos luego de la cépula (Rodriguez
1996) son los transferidos por el dltimo macho en copular, ¥ que no son
espermatdéforos viejos que la hembra tiene adentro. Sin embargo, las
hembras probablemente expulsan espermat4foros luego del plazo en que eran
observadas (abajo).

TRANSFERENCIA DE ESPERMATOFOROS
HEMBRAS QUE NO COPULARON, Y QUE COPULARON UNA Y CUATRO VECES.

Los espermatdforos encontrados dentro de las hembras fueron
clasificados en "nuevos" (transferidos por el iltimo macho en copular) o
"viejos" (menos de 0.30 mm, en particular si contenian muy pocos
espermatozoides).

La Figura 2.3 muestra el nimero de espermatoforos viejos, recién
transferidos y expulsados de las hembras gue fueron congeladas dos horas
después de la captura, ¥ de las que copularon una y cuatro veces. En
todas las hembras congeladas dos horas luego de la captura (Fig. 2.3, n
= 14}, sdlo hubo dos espermatdforos nuevos, lo que representa un promedio

de 0.14 espermatéforos/hembra.
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De las seis hembras que copularon una vez, cuatro (67%) no habian
recibido espermatéforos nuevos. De las otras dos cdpulas, una transfirid
un espermatéforo gque fue expulsado, y la otra transfirid dos
espermat6foros, uno de los cuales fue expulsado. Las cuatro cépulas que
fracasaron en transferir espermatéforos tuvieron s6lo una intromisidn
cada una. En ninguna de esas ocurrid el movimiento de palanguec del
macho. Las dos cépulas gue transfirieron espermatdforos tuvieron cuatro
intromisiones cada una, v el movimiento de palanqueo ocurrié en la dltima
intromisién de cada copula (los otros movimientos del macho ocurrieron en
casi todas las intromisiones). En total, las seis cépulas tuvieron 12
intromisiones, cuatro (33%) de las cuales fracasaron en transferir
espermat6foros. Las otras ocho intromisiones transfirieron tres
espermatiforos, lo que representa un promedio de 0.38
espermatdforos/intromisidn.

En las 10 hembras de cuatro cdpulas, dos no tuvieron espermatdforos
nuevos adentro y no expulsaron. Esas hembras representan un 5-20% (2 de
40 cépulas 6 2 de 10 hembras) de cépulas que fracasaron en transferir

espermat6foros. En las hembras que copularon cuatro veces y que

recibieron al menos un espermatdforo (n 8, Fig. 2.3), hubo 19
espermatoforos recién transferidos, lo que repfesenta un promedio de 2.38
espermatéforos/hembra. Las tres copulas adicionales de las hembras de
cuatro copulas, en comparacidn con las que de una copula, aportaron en
promedio

2.38 - aprox. 1.5 = 0.88 espermatdforos/hembra, y

0.88/3 = 0.29 espermatdforos/copula adicional.

Las cuatro cépulas extra de las hembras de cuatro cépulas, en comparacidn
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con las que fueron congeladas dos horas luego de la captura, aportaron en
promedio

2.38/4 = 0.60 espermatiéforos/cépula adicional.

Las hembras gque copularon una vez expulsaron relativamente mas
espermatdéforos que las hembras de cuatro cépulas (Cuadro 2.2). Sin
embargo, las hembras de cuatro cépulas tuvieron menos espermatéforos
viejos (10 espermatéforos en 10 hembras, de un total de 29 espermatéforos
contados) que las hembras que fueron congeladas dos horas luego de la
captura (28 espermatdéforos en 14 hembras, de un total de 30
espermatoforos contados). E1 hecho de que no hubiera mds espermatéforos
viejos acumulados en las hembras gque copularon cuatro veces, sino menos,
sugiere que las hembras probablemente expulsaron espermatdforos luego de
la media hora después de la cépula en que fueron observadas. Diez hembras
que copularon y que no expulsaron fueron puestas cada una en una caja de
Petri limpia, y luego de 24 horas no habia espermatéforos en el piso. Sin
embargo, una hembra una vez se comié un espermatdforo gque acababa de
expulsar (Rodriguez 1996), y es posible que con el tiempo los
espermatoforos se sequen y sean dificiles de distinguir de otras basuras
en las cajas de Petri.

En resumen, 20-67% de las cdpulas fracasaron en transferir
espermatoforos. Las primeras cépulas que transfirieron espermatéforos
transfirieron 1-2 espermatdforos (n = 3 cdpulas), las cépulas repetidas
no aportaron muchos espermatéforos adicionales (de 0.29-0.60
espermatoforos/copula), y las hembras expulsaron el 37-67% de los

espermatdforos que recibieron.



50
MOVIMIENTOS DEL MACHO Y TRANSFERENCIA DE ESPERMATOFOROS

La degradacidén de los espermatéforos dentro de la hembra dura
varios dias. Tres de las cuatro hembras de control que fueron aisladas
por cinco dias y que no copularon tuvieron 1-3 espermatdforos viejos. La
cuarta hembra no tenia ningin espermatéforo.

De las 29 hembras aisladas por cinco dias y sometidas a una
intromisién, solamente dos hembras tuvieron un espermatdforo nuevo. Una
de esas hembras tenia otros dos espermatdforos viejos aparte del nuevo,
y la otra s6lo tenia el nuevo. De las otras 27 hembras, 215 tuvieron de 1-
4 espermatéforos viejos (18 hembras), o ninguno (9 hembras). Sélo una
hembra tuvo un espermatéforo de ancho intermedio (0.34 mm), pero estaba
completamente vacio.

Las dos intromisiones que resultaron en transferencia de
espermat6foro fueron las tinicas de las 29 en las cuales el macho hizo el
movimiento de palangueo (Cuadro 2.3). Este movimiento involucra una
penetracidén profunda y un cambio en la inclinacién del aedeagus gque son
mantenidos por wvarios segundos (Rodriguez 1996). Esas intromisiones
también fueron las tnicas luego de las cuales el macho desmontd y no
intentd hacer otra. Los otros movimientos de bombeo del cuerpo v aedeagus
del macho (Rodriguez 1996) ocurrieron en las dos intromisiones que
resultaron en la transferencia de un espermatéforo y en muchas de las
ptras intromisiones (Cuadro 2.3).

Las intromisiones que resultaron en transferencia de espermatdforo
duraron 4.3 y 2.63 min, significativamente mds que las otras
intromisiones (promedio = 1.44 + 0.11 min, mediana = 1.48 min, p =

0.028), y las intromisiones y las copulas con palanqueo tienem una
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duracidén mayor que las intromisiones y cépulas sin palanqueo (Rodriguez
1996).

Aparentemente, la transferencia de espermatéforos ocurre durante
intromisiones en las cuales ocurre el movimiento de palanqueo. Sin
embargo, el movimiento de palanqueo no siempre resulta en transferencia
de espermatdforos; una hembra que habia copulado en el campo (Rodriguez
1996) por al menos 59 min, con al menos 15 intromisiones, una de las
cuales tuvo el movimiento de palanqueo, no tenia ningin espermatdforo
adentro.

MEDIDAS DE MACHOS Y HEMBRAS.

La distancia entre los mdrgenes externos de los ojos, 2] ancho del
pronoto, y la longitud del aedeagus fueron comparados entre intromisiones
inicas gue transfirieron un espermatéforo o no, y cdpulas en las que
ocurrieron o no el palanqueo, la frotada del macho, v la expulsidn de
espermatéforos. En ninglin caso hubo diferencias significativas (Cuadro
2.4). Tampoco hubo diferencias significativas en la diferencia entre la
distancia entre los mdrgenes externos de los ojos vy el ancho del pronoto
del macho y la hembra de cada pareja, en intromisiones udnicas que
transfirieron un espermatdforo o no (p = 0.76 y 0.73, respectivamente);
copulas en que el macho hizo el palanqueo o no (p = 0.74 y 0.57,
respectivamente); cépulas en que el macho frotdé a la hembra o no (p =
0.53 y 0.78, respectivamente); ¥y cépulas en gque la hembra expulsé
espermatéforos o no (p = 0.25 ¥ 0.11, respectivamente).

Las medidas de los machos no estuvieron asociadas
significativamente con la duracién de la codpula, la proporci6n de

intromisiones de la cdépula en que el macho hizo el palanquen, o la
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proporcién de intromisiones de la cépula en que el macho frotd a la
hembra (Cuadro 2.5). Tampoco hubo asociacidén significativa de la
diferencia entre las medidas del macho y la hembra de cada pareja con la
duracion de la copula, la proporcidn de intromisiones de la cdpula en que
el macho hizo el palangueo, o la proporcidén de intromisiones de la cdpula
en que el macho frotdé a la hembra (Cuadro 2.6).

MEDICIONES DEL FLAGELO Y DEL DUCTO DE LA ESPERMATECA

El lumen del ducto de la espermateca en su punto mids ancho (Fig.
2.2) mididé 0.055 + 0.0059 mm (mediana = 0.054, &mbito = 0.038 a 0.072, n
=6), v 0.027 + 0.0012 mm (mediana = 0.026, dmbito = 0.021 a 0.032, n =
10) en su punto mds angostio (Fig. 21.2).

El dpice del flagelo del macho tiene un canal profundo que se une
basalmente con un tubo ciego interno (Fig. 2.4). El ancho del dpice (Fig.
2.4) fue de 0.025 + 0.0046 mm (mediana = 0.025, dmbito = 0.015 a 0.035,
f=4). Eso implica que podria entrar en el ducto de la espermateca, pero
probablemente no mds alld del punto en que el lumen angosto del ducto fue
medido (Fig. 2.2). La pared del ducto de la espermateca tiene pliegues
(Fig. 2.5) gue sugieren que podria ser expandible longitudinalmente. Sin
embargo, si fuera expandible lateralmente, el flagelo podria penetrar mds
profundamente, y la porcién del flagelo que podria entrar en el ducto de
la espermateca (Fig. 2.4) midid 0.75, 0.75, 0.80 ¥y 0.83 mm en cuatro
machos, lo que es aproximadamente la mitad de la longitud del ducto de la
espermateca (Fig. 2.2).

ORGANIZACION DE LOS ESPERMATOZOIDES DENTRO DE LA ESPERMATECA

Los espermatozoides no parecen estar acomodados al azar dentro de

la espermateca (Fig. 2.5). En la zona media de la espermateca hay un haz
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central v dos masas laterales en que los espermatozoides tienen una
orientacion perpendicular a la del haz central. Hay un espacio libre de
espermatozoides entre la pared de la espermateca y la masa central de
espermatozoides. La organizacidén de los espermatozoides parece ser mas
laxa en las partes basal y distal de la espermateca. Los espermatozoides
salen del ducto de la espermateca hacia el lumen de la espermateca en un
haz gue toma forma de "S" antes de unirse a la masa de espermatozoides.

Las paredes de la espermateca v del ducto de la espermateca tienen
pliegues que sugieren que son expandibles longitudinalmente (Fig. 2.5).
Sin embargo, la longitud de siete espermatecas que tenian la pared con
pliegues muy marcados fue de 0.77, 0.82, 0.85, 0.95, 1.03, 1.03 ¥y 1.11
mm, lo que no difirié significativamente de la longitud de dos
espermatecas en que la pared se veia extendida y los pliegues se notaban
muy poco (0.97 ¥y 1.13 mm, p = 0.66).

DISCUSION

Aparentemente la transferencia de espermatdforos en P. tarsalis
gcurre en intromisiones en que el macho hace el movimiento de palanqueo.
Palmer (1976) propone que la transferencia de semen (no menciona
espermat6foros) occurre durante la "fase 3", en que los machos se mueven
mucho, hay una penetracidn profunda del aedeaﬁus. v a veces los machos
pierden el agarre de sus mandibulas. Probablemente, la "penetracién
profunda” y la pérdida ocasional del agarre de las mandibulas de los
machos que menciona correponden con el movimiento de palanqueo (Rodriguez
1996). Sin embargo, ésto no ocurre en una "tercera fase", como describe
Palmer. Las copulas de P. tarsalis constan de 1-20 intromisiones y el

palanqueo puede ocurrir en cualquiera de ellas (Rodriguez 1996). Ademds,
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hubo casos de transferencia de espermatdforos en la primera intromisidn
(2 de 29 primeras intromisiones), y hubo una cOpula de al menos 15
intromisiones (una con palanqueo) que no resulté en la transferencia de
un espermatdforo.

Freitag et al. (1980) proponen tres etapas para describir los
eventos internos de las cépulas en abejones tigre, que correspoden con
las fases de Palmer (1976): 1) una intromisién inicial en la cual el
flagelo, un esclerito del aedeagus del macho, limpia el ducto de la
espermateca de la hembra, 2) el aedeagus sale de la hembra, y 3) otra
intromisién en la que ocurre la transferencia de semen, usualmente en un
espermat6foro. Freitag et al. (1980) se basan en tres tipos de evidencia:
1) que el flagelo de al menos algunos abejones tigre no estd conectado
con el poro eyaculador; 2) que la forma del flagelo corresponde con el
ducto de la espermateca; 3) en las tres fases de la descripcidn del
comportamiento de cépula de P. tarsalis (Palmer 1976) ¥ de cinco especies
de Cicindela (Freitag et al. 1980).

Los datos de las mediciones del flagelo y del lumen de la
espermateca de P. tarsalis no son consistentes con la hipdtesis de

Freitag et _al. (1980). Si el ducto de la espermateca fuera expandible

lateralmente, y no sélo longitudinalmente come sugieren los pliegues en
su pared, el flagelo entraria hasta aproximadamente la mitad de la
longitud del ducto, y podria limpiar "tapones” o material que estuviera

en esa zona. En el abején tigre Cicindela tranquebarica, el flagelo es

largo v delgado y si penetra en el ducto de la espermateca {Schincariol
v Freitag 1986).

La funcion de los movimientos de bombeo de los machos (Rodriguez
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1996), aparte del palanqueo, es desconocida. Es posible que tengan una
funcién de estimulacién. Por ejemplo, en roedores, los machos hacen
series de intromisiones sin eyaculacidn que estimulan a las hembras e
inducen efectos fisiolégicos en ellas que favorecen la ovulacién o el
embarazo (McClintock 1984: Dewsbury 1988). Otro caso es el del

saltamontes Metaplastes ornatus los machos hacen una serie de

intromisiones previas a la transferencia de espermatozoides que imitan la
presencia de un huevo e inducen a las hembras a expulsar los
espermatozoides de machos anteriores (von Helversenm y von Helversen
1991). Varias lineas de evidencia apoyan la hipétesis de gue los érganos
intromitentes de los machos frecuentemente tienen una funcidn de
estimulacidén que afecta la eleccidén criptica de las hembras (Eberhard
1985, 1993a, 1993b, 1996; ESerhard v Kariko en prep.; Eberhard et al. en
prep.; Huber y Eberhard en prep.). Esa podria ser una funcidn para el
flagelo de P. tarsalis.

Hay una tasa relativamente alta de fracaso en transferir
espermatoforos a la hembra. S6lo 2 de 29 primeras intromisiones lograron
transferir un espermatéforo. AlGn si el macho realiza una serie de
intromisiones en cdpulas completas, se estima que el 20-67% de las
copulas, v al menos el 33% de las intromisiones de esas cdpulas, fracasan
en transferir un espermatiforo. Hubo 1-2 espermatéforos transferidos en
las cépulas que si transfirieron, y en promedio 0.38 espermatdforos por
intromisidén en esas cdpulas. Las cdpulas adicionales aportaron menos
espermat6foros nuevos, de 0.34-0.60 por cépula. Ademds, las hembras
expulsaron el 37-67% de los espermatdforos que reciben. La frecuencia del

palanqueo (Rodriguez 1996) podria ser otra estimacidén del porcentaje de
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fracasos en transferir espermatdforos. Sélo 17 de 152 cépulas tuvieron
palanqueo en la primera intromisidén (11% vs. 7% de las 29 intromisiones
finicas en que hubo palanqueo). El movimiento de palangqueo ocurrid en al
menos una intromisién en 125 (82%) de 152 cépulas, y ocurrid en todas las
intromisiones en sdlo 7 de 136 cépulas de mids de una intromisidn.

Las hembras de P. tarsalis a veces rechazan los intentos de los
machos de inseminar y de fecundar sus huevos en al menos cinco contextos:
1) prevenir la cépula (Rodriguez 1996)

2) prevenir la intromisién completa (Rodriguez 1996)

3) interrumpir la cfpula prematuramente (Rodriguez 1996)

4) copular de nuevo. Las hembras copularon hasta dos veces en un dia (R,
L Rodriguez obs. pers.) y hasta cuatro veces en varios dias. La presencia
de hasta seis espermat6foros dentro de hembras recién capturadas sugiere
que copulan frecuentemente en el campo.

5) expulsar el espermatdforo prematuramente.

Ademds, a wveces las coOpulas no resultan en transferencia de
espermat6foros, lo que podria deberse a la hembra o al macho.

Todos los niveles menos el primerc corresponden a mecanismos de
eleccién criptica (Eberhard 1996). Otras posibilidades, como manipular
los espermatozoides de diferentes machos, variar las respuestas
fisiol6gicas a los productos seminales de los machos, etc. (Eberhard y
Cordero 1995; Eberhard 1996) no han sido analizadas. Sin embargo, la
organizacién de los espermatozoides dentro de la espermateca sugiere que
los espermatozoides de diferentes machos podrian tener diferente éxito en
fecundar los huevos de la hembra.

La ausencia de un efecto de las medidas del cuerpo de machos ¥y
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hembras, v del aedeagus de los machos no permite hablar de "eleccidén" de
la hembra con los datos disponibles. Las hembras de P. tarsalis
frecuentemente forcejean al principio y durante la cépula, y algunos
machos no logran alcanzar a las hembras o mantenerse montados sobre ellas
(Rodriguez 1996). La misma ausencia de un efecto de las medidas del
cuerpo de machos y hembras sugiere gue la hipdtesis de "buenos genes de
viabilidad" de que las hembras de abejones tigres eligen entre machos
segin su capacidad de mantenerse montados sobre ellas (Pearson 1988) no
es aplicable a todos los casos, © qﬁe puede haber niveles en gque otros
aspectos de los machos son evaluados.
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Cuzdro 1.1, Contenide de espermatozoides de los espereatfforos expulsados por la hembra y de los encontrados
dentro de 13 hembra.

Contenido de Nimzro de espersatdforos Numero de espersatdforos
gspermatozoides dentro de nembras expulsadas
§ada-poco i ie
Intersedio ! 0
Lleno ! 1

G=13.80 (calculado sumando ! a las casillag), p < 0.00%

Nada-poco: El espermatéforo estaba totalmente sin espermatozoides, o com unos pocos
*hilos” individuales.

Intermedio: El esperaatdforo teaiz mds que unos pocos “hiles”, pero tenla cerca de
la mitad de su iaterior sin espermatozoides.

t: el espersatoforo salid de color café, v arrugado de la hembra.
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Cuadro 2.2, Espulsion de espermatéfores nuevos por las hembras que copularon una y cuatro veces.
espermatdforos recién transferides espermatdfores expulsados por heabras
gue fueron expulsados que recibieron al menos un espermatofero
hembras de
| cdpula 2 erpulsados/3 transferidos = 67% ! expulsades/3 hesbras que recibieran = 0.67
hegbras de
4 cipulas 7 expulsados/19 transferidos = 17% T erpulsados/8 hembras que recibieron = .38

Cuadro 2.3. Tramsferencia de un espermatdforo y movimientos copulaterios del macho. El palanqueo estd
significativamente asociado con la transferencia de un espermatdforo nuevo [p = (1/29)° = 0.0048)

Intromisiones Intromisiones Intromisiones Intromisiones Intromisiones

Espermatdfores  en que hubo en gue hubo en que hobo en que hubo en que ¢l
en las hembrasz  palanques e] bombeo el minibombeo el saca-mete macho frotd
Si-Ho fi-%o Si-Ko Si-Ho §i-Ko
nueva (1) 1-0 -0 -0 <10 (-1
viejos (1=4) 0-18 [7-1 14-4 14-4 f-11

Yinguno 0-9 1-1 -4 f-1 4-i
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Cuadro 1.4, Distancia entre los mirgenes externos de los ojos, el ancho del promoto, y la longitud del
aedeapus en maches de: intromisiones que transfirieron un espermatéforo o no, y cdpulas completas en las
que ocurrieron el palanqueo, la frotada a la heabra, y la expulsion de espermatdforos.

ancho de ojo 2 ojo (o)

ancha del sronoto (om)

longitud del aedeagus (ma)

intromisiones gue transfirieron

un espermatiforo

intromisiones gue transfirieran
un espermatdforo

intromigionesgue transfiri eron
un espermataforo

5l ne 51 na 5i 1
promedio 3.7% 7 4. 14 3.92 + 0.04 164 7 3,86 1.38 + 0.04 1.86 7 4.00 LB 004
pedigna - 4.0 - 1.57 - 1.93
n ! Al i 1 1 A

P 0,83

0.30

0.38

copulas en que el mache
hizo el palanqueo

copulas en que el macho
hizo el palanguen

cépulas 2n que ] macho
bize el palanguen

sl na 5 aa i bl
promedio 3.81 + 0.04 3.76 + 0.05 1.5% ¢ 0.03 3.51 % 0.08 1,80 4 0.02 3.80+0.08
gediana 3.7% .75 131 1.3 L7 1.8
1 21 14 1 15 ] 16
7 f.52 0.2% .97

:ﬂputaslen gue el macho frotd :3puia? en gque ¢l macho frotd tdpui;§en gue &l msacho frocd

51 ne il no 51 no
progedio 3.79 + 0.06 1.19:0.04 3,58 2 0.06 1,35 +0.04 3.76 7 0.04 L1+ 0.02
sediana 3.71 1.19 191 1.5 179 3.79
n 15 1 13 4] 11 1
P 0.81 0.1 .16

cdpulas en que la hembra
expulsd espermatéforos

copulas en que la hembra
expulsd espermatoforos

copulas en que la hembra
expulsd espermatoforas

5i no sl no §i no
promedio 3.73 = 0.04 3.79 + 0.0 1.50 + 0.09 1,56 & 0.04 1.8 £ 0,07 140+ 0,03
sediana 31.7% 1.79 3,50 3,50 1.56 379
n 4 n i H 4 1
p 0.63 0.69 0.48
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Cuadro 2.5, La distancia entre los sdrgenes externos de los ojos, el ancho del prometa, 7 la longitud del
aedeagus no estuvieronm asociados significativamente com la duracidn de la cdpula, la proporcién de
intremisiones de la copula {frecuencia) em que el macho hizo el palamquen o frotd a ia hesbra.

ancho de ojo & ojo (ea) ancho del pronato (o) longited del sedeagus |mm)
Is 1l p rs o P Ts n P
deracidn de
la cdpula §.09 %] 0.5 0.9 4@ »0.08 -1.1% i ».2
frecuencia
del palangues  0.03 ki *0.5 0.06 1 »0.5 0.18 n .1
frecoencia de
frotar 0.0 15 ¥.5 -0.11 15 .5 g.05% 13 »0.3

Cuadro 2.6, La diferencia en la distancia entre los mdrgenes externos de los ojos 7 21 2ncho del pronoto
del macho v la hembra de cada pareja no estuvieron asociados significativasents com la derscidn de lz
chpula, la proporcibe de intromisiones de la cdpula (frecuencia) en que el macks Rizo 2l palangueo o frotd
3 la hesbra.

ancho de ojo a ojo (ma) ancho del pronsto (am
rs n p rs 8 ;
duracién de
l2 chpala L4 0 2.1 -5.13 4 0.1
frecuencia
del palanquea  0.06 1 3.3 b.07 1 30.5

frecuencia de
frotar 4.1 15 3.1 431 15 3.2
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Fig. 2.1. Un espermatéforo de P. tarsalis. La flecha marca el ancho que fue
medido.
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nitad de la longitud del ducto —s—

A——=__  lumen angosto

esclerito asociado al ducto \\

lumen anch

entrada al ducto

Fig. 2.2. Espermateca, ducto de la espermateca y esclerito asociado al
ducto en P. tarsalis. La linea punteada dentro de la espermateca delimita
la regidn ocupada por espermatozoides. Si la pared del ducto fuera
expan@ihle lateralmente, el flagelo del macho podria penetrar hasta
aproximadamente la mitad de la longitud del ducto.
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Fig. 2.3. Numero total de espermatéfarus,' espermatdforos nuevos ¥
expulsados, en hembras que fueron congeladas dos horas luego de la captura,
y que copularon una y cuatro veces. Los espermatoforos nueves y los
expulsados fueron contados como "recién transferidos”. En la columna de
espermatéforos nuevos y usados, cada casilla de cada barra (divisiones
horizonatales) representa a una hembra. El nimero de espermatdforos de cada
hembra es indicade por el nimero de la barra (0, 1, I, etc.). Algunas
casillas de hembras fueron subdividas verticalmente para indicar casos en
que una hembra tuvo, por ejemplo, un espermatdéforo nuevo adentro, ¥ expulsd
otro.



del dpice del flagelo, y la longitud de la porcidn del flagelo que podria
penetrar en el ducto de la espermateca de la hembra si se expandiera
lateralmente. Esa porcién tiene un zurco externoc y un canal interno ciego

que se unen basalmente.



Fig. 2.5. Fotografia de la organizacidn de los espermatozoides dentro de la
espermateca, en P, tarsalis. En la zona media de la espermateca (A) hay un
haz central de espermatozoides y dos masas laterales en que los
espermatozoides tienen una orientacidén perpendicular a la del haz central.
Hay un espacio libre de espermatozoides (A, izquierda) entre la pared de la
espermateca v la masa central de espermatozoides. La organizacidén de los
espermatozoides parece ser mds laxa en las partes distal (B) y basal (C) de
la espermateca. Los espermatozoides salen del ducto de la espermateca hacia
el lumen de la espermateca en un haz que toma forma de "S" antes de unirse
a la masa de espermatozoides (C, flecha). La pared de la espermateca y del
ducto tiene pliegues, como por ejemplo los que marcan las flechas en (B) ¥y
(D).
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CAPITULO 3

COMPORTAMIENTO DE COPULA DE DOS CHINCHES Ozophora
(HETEROPTERA: LYGAEIDAE).

RESUMEN.

En los chinches Ozophora baranowskii y 0. maculata, el macho

hace tres tipos de movimientos de cortejo copulatorio, v la
hembra toca ritmicamente al macho con sus patas posteriores
durante la cépula. El endofalo del macho entra en el ducto de
la espermateca de la hembra durante la cdpula; no fue posible
determinar si 1llega hasta la espermateca. Al final de la
cépula, la hembra a veces expulsa un espermatéforo con
espermatozoides vives. El cortejo copulatorio del macho esta
asociado temporalmente con el togueteo de la hembras, y el
togueteo de la hembra estd asociado de forma negativa con la
duracidén de la cépula en 0. baranowskii. El comportamiento de
copula del macho ¥ la hembra difiere entre ambas especies. El
movimiento de la hembra de tocar al macho con las patas
posteriores en 0. maculata es un empujén que se concentra al
final de la ecépula: en 0. baranowskii, es un togueteo
relativamente suave que se concentra al principio y al final de
la cépﬁla.
INTRODUCCION
El comportamiento de cortejo de los machos durante la cdpula es muy
comin en insectos y arafias (Eberhard 1991, 1994). Probablemente funciona
en afectar la eleccidén criptica de las hembras, que ocurre durante o
después de la cépula (Thornhill 1983; Eberhard 1991, 1994, 1996). Esa

hipétesis implica que el cortejo copulatorio evoluciona bajo seleccidén
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sexual v predice que debe diferir frecuentemente entre especies cercanas
(Eberhard 1991, 1994, 1996). Este trabajo documenta la wvariacidn
interespecifica en el comportamiento de cortejo copulatorio del macho en

los chinches Ozophora baranowskii Slater & 0’Donnell y Ozophora maculata

Slater & O'Donnell (Heteroptera: Lygaeidae). Ambas especies pertenecen al

complejo de Ozophora laticephala (slater y O’Donnell 1979). En ambas

especies, la hembra es notable porgque toca al macho con las patas
posteriores durante la c6pula de forma estereotipada y repetida.

Una fauna diversa de chinches de la familia Lygaeidae son
depredadores de semillas de higuerones (Moraceae: Ficus) ¥ muchos son del

género Ozophora (Slater 1972, 1983, 1987). 0. baranowskii y 0. maculata

viven en las ramas y el suelo bajo drboles con frutos maduros del higuito
Ficus padifolia (Rodriguez 1996) .

MATERIAL Y METODOS

Los chinches fueron recolectados alrededor de San Antonio de Escazi
(1300-1400 m.s.n.m.), provincia de San José, Costa Rica, en las ramas ¥
el suelo bajo é&rboles del higuito. Las ramas de los A4rboles eran
sacudidas con una red entomolégica de golpe. Los chinches gque estaban en
el suelo eran recolectados con un aspirador entomolégico. Fueron
mantenidos en cajas de Petri y alimentados con siconios (infrutescencias
del higuito) con semillas, y con semillas de girasol. Cada caja de Petri
tenfa un vial con agua tapado con algodén y sujeto al piso con
plasticina, como fuente de humedad. Las cajas de Petri para las ninfas
tenian un trozo de corcho impregnado de fungicida (Nipagin) diluido. El
corcho proveia un ambiente tridimensional complejo gue favorece el

desarrolle de las ninfas (Coulianos ¥ Kugelberg 1973). Al llegar al
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filtimo instar las ninfas eran puestas en cajas de Petri individuales.

Las hembras virgenes copularon luego de al menos ocho dias de haber
mudado. En el chinche Oncopeltus fasciatys (Lygaeidae) hay una alta
mortalidad temprana en hembras que copulan en los primeros dos dias de
vida adulta (Loher y Gordon 1968).

Para ver las copulas, una pareja de chinches era introducida en una
caja de Petri. La pareja era reemplazada si no habia empezado & copular
luego de media hora. Las cépulas fueron vistas bajo el estereoscopio. El
comportamiento del macho v la hembra, ¥ la duracién de la cdpula fueronm
registrados con descripciones verbales grabadas. Se mantuvo un espejo
debajo de la caja de Petri, y como el ovipositor de las hembras es
parcialmente transparente, fue posible ver algunos acontecimientos
genitales. Después de cada cépula, la hembra era observada por media hora
para ver si expulsaba un espermatéforo.

Seis parejas de 0. baranowskii y una de 0. maculata fueron
congeladas en cdpula con nitrégeno liquido. Otras parejas de 0.
baranowskii fueron inmovilizadas con aerosol de cloruro de etilo (n = 6),
o con parafina derretida (n = 3).

Los promedios aparecen con el error estdndard (ES). Excepto donde
se indica otra cosa, las pruebas estadisiticas fueron de U de Mann-
Whitney.

RESULTADOS

La siguiente descripcidn es para ambas especies, excepto donde se
indica lo contrario. Al ser introducidos en las cajas de Petri, los
chinches caminaban rdpidamente y trataban de escapar. Luego de unos

minutos, se guedaban quietos. A veces pasaban hasta media hora sin
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moverse. Si dos hembras se encontraban, cada una seguia su camino. A
veces un macho montaba a otro v tocaba su cdpsula genital con la suya, en
un aparente intento de acoplar sus genitales (abajo), pero luego de unos
segundos, el macho desmontaba.

Un intento de cépula empezaba cuando el macho montaba a la hembra
con sus patas anteriores y medias sobre el térax y alas de ella. El
cuerpo de ambos estaba orientado en la misma direccidn. Las montadas
ocurrian por el lado derecho o izquierdo de la hembra. La pata posterior
del lado por el que monté el macho se mantenia en contacto con el
sustrato. El macho toqueteaba la cabeza, térax y alas de la hembra con
sus antenas y patas anteriores y medias, y trataba de acoplar sus
genitales con el ovipositor de la hembra. En una pareja de 0. maculata,
el macho traté de acoplar sus genitales durante un minuto, y la hembra
sacudia su abdomen de lado a lado y vibraba sus antenas verticalmente.
Ese movimiento de antenas también fue visto en un encuentro entre dos
machos de 0. maculata.

4 veces un macho intentaba copular y la hembra se resistia: corria
cuando el macho se acercaba, o sacudia su cuerpo de lado a lado cuando el
macho la montaba, de modo gue el macho no podia acoplar sus genitales
(abajo) v desmontaba. En O. baranowskii, en 111 ocasiones en que una o
dos parejas fueron colocadas en cajas de Petri para intentar observar
cépulas, hubo 100 intentos de los machos que resultaron en 53 cépulas. De
las otras 11 ocasiones, en siete ninguno de los individuos se movié
durante la media hora que fueron observados; en tres ocasiones una hembra
se acercd a 1-2 mm del macho, v éste no intentd copular; y hubo un macho

gque no logrd acoplar sus genitales a pesar de que la hembra se mantuvo
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quieta cuando €l la habia montado. En 0. maculata, hubo 22 ocasiones en
que una o dos parejas fueron colocadas en cajas de Petri para intentar
observar cdpulas. En esas hubo 18 intentos de cbépula de los machos, que
resultaron en 13 (72%) cépulas. En una ocasidn, una hembra se acercd a un
macho, y éste no intentdé copular; y un macho hizo tres intentos con dos
hembras y no logré acoplar sus genitales a pesar de gque las hembras se
mantuvieron quietas cuando €1 las habia montado. De las 53 cépulas de 0.
baranowskii, 13 fueron de hembras y machos silvestres (ocho primeras v
cinco segundas cdpulas en cautiverio), 27 de hembras virgenes criadas en
el laboratorio (14 con machos virgenes y 11 con machos silvestres), v 8§
fueron segundas cépulas de hembras criadas en el laboratorio (abajo, 7
con machos virgenes y 1 con un macho del campo). Em 0. baranowskii, el
nimero de intentos del macho que resultaron en cépula fue
significativamente mayor con hembras virgenes (27 cépulas de 35 intentos)
que con hembras no-virgenes (13 cépulas de 36 intentos, x! = 12.14, p <<
0.005). Las 13 cbpulas de 0. maculata fueron de machos vy hembras
silvestres.

El acople de los genitales involucra una torsién de 180° de la
cdpsula genital del macho, con respecto a la "posicidn de descanso”, vy la
introduccidn del endofalo v el reservorio de esperma (Fig. 3.1) entre las
vdlvulas del ovipositor de la hembra hacia su abdomen. Al pasar por el
ovipositor de la hembra hacia su abdomen, el endofalo va "enrollado",
comp aparece en la Figura 3.1. Después se desenrolla y penetra en el
ducto de la espermateca (abajo). Una hembra de 0. baranowskii murid
durante la cépula (estaba viva a los 196:19 min, y ya habia muerto a los

215:55 min). El macho se mantuvo acoplado por lo menos cinco horas v
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media, v a las catorce horas ya se habia separado. Eso sugiere que el
macho es capaz de terminar la cépula sin la participacidn activa de la
hembra.

Si el macho lograba el acople genital (introducir el reservorio v
el endofalo en el ovipositor de la hembra), desmontaba a la hembra ¥
giraba hasta quedar con el cuerpo en direccib6n opuesta al de ella.

Las copulas de 0. baranowskii duraron en promedio 64.84 + 8.59 min
(mediana = 46.97, ambito = 1.13-333.00 min, n = 52 cOpulas). Las de 0.
maculata duraron casi el doble (118.30 + 12.97 min, mediana = 112.6,
dmbito = 19.17-195.00 min, n = 13 cdpulas, p = 0.0006).

LA HEMBRA TOQUETEA AL MACHO DURANTE LA COPULA CON SUS PATAS
POSTERIORES

En ambas especies, la hembra togqueteaba al macho durante la cépula
con las patas posteriores, en promedio 16.2 segundos por minuto de cépula
en 0. baranowskii, v 3.7 s/min en 0. maculata (abajo). El movimiento en
0. baranowskii consistid en togquetear el abdomen, cédpsula genital y alas
del macho con sus tarsos posteriores con movimientos alternos de sus
patas posteriores (Fig. 3.2). En 0. maculata, el movimiento es diferente;
la hembra empujaba el abdomen, cdpsula genital y alas del macho hacia
atrds en movimientos simultdneos (Fig. 3.2). En 18 de 48 cdpulas en 0.
barannwskii,.la hembra también empujé al macho al toguetearlo, pero esto
ocurrid apenas ocasionalmente, v aparentemente dependia al menos en parte
del dngulo entre el abdomen del macho y la hembra {(si el cuerpo del macho
estaba en un dngulo muy diferente de 180° con respecto al cuerpo de la
hembra, el toqueteo tendia a "empujarle"). Sin embargo, en una cdpula de
0 . baranowskii, el cuerpo del macho estuvo por unos segundos a un angulo

de 90° con respecto al de la hembra mientras ella lo togqueteaba, pero no
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lo empujoé.

El patrén de ocurrencia del toqueteo de la hembra al macho con las
patas posteriores aparece en los cuadros 3.1 y 3.2, La duracidn de los
episodios de la hembra de togquetear al macho fue mds del doble en C.
baranowskii que en 0. maculata (Cuadro 3.2). La incidencia del togueteo
de la hembra (cuantificada como los s/min de cépula en que la hembra
toqueteaba, en cépulas en que lo hizo al menos una vez) fue
aproximadamente cuatro veces mayor en 0. baranowskii que en 0. maculata
{Cuadro 3.2).

El togueteo de la hembra a veces ocurria desde el inicio de la
copula (el momento en que el macho desmontd a la hembra luego del acople
genital y se colocd en direccidn opuesta a ella). El ndimero de cépulas en
gque la hembra empezd a togquetear al macho desde el inicio de la cdpula
fue significativamente mayor en Q. baranowskii (44 de 51 cdpulas) que en
0. maculata (0 de 10 cépulas) (G = 26.66, calculado sumando 1 a las
"casillas", p << 0.005). El nimero de cépulas que terminaron durante un
periodo en el cual la hembra toqueteaba también fue mayor en O.
baranowskii (42 de 46) que en O. maculata (6 de 11, G = 7.37, p < 0.01).

El patrén temporal de ocurrencia del toqueteo de la hembra al macho
fue diferente en ambas especies (Fig. 3.3). La incidencia de la hembra de
toguetear al macho fue comparada en periodos al principio, en la mitad y
al final de la cépula (Cuadro 3.3). En Q. baranowskii, la incidencia de
la hembra de togquetear al macho fue mayor al final de la cépula y menor
en la mitad de la cépula (Cuadro 3.3) En 0. maculata, la incidencia de la
hembra de empujar al macho fue 77 veces mayor al final de la cépula que

al inicio, ¥y 37 veces mayor que en la mitad (Cuadro 3.3), pero no fue
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significativamente diferente entre la mitad y el inicio de la cépula
(Cuadro 3.3).

La incidencia de la hembra de toguetear al macho fue 100 veces
mayor en O. baranowskii que en 0. maculata al inicio de la cbpula (Cuadro
3.3, p < 0.0001), vy casi tres veces mayor al final de la cépula (Cuadro
3.3, p = 0.0018). La incidencia en la mitad de la cépula no fue
significativamente diferente entre ambas especies (Cuadro 3.3, p = 0.57).

En 3 de 46 cépulas de Q. baranowskii, la hembra caminé y toqueted
al macho a la vez en al menos un episodio de togquetearlo. En _ O.
maculata, la hembra nunca caminé mientras empujaba al macho.

En 23 de 45 cépulas de 0. baranowskii, y en 4 de 10 cdpulas de 0.
maculata (G = 0.41, p > 0.10), la hembra incliné su cuerpo de modo que el
dpice de su abdomen quedaba hacia arriba, al menos una vez mientras
togqueteaba al macho. En ambas especies, la hembra a veces sacudia su
cuerpo de lado a lado mientras toqueteaba al macho. El nimero de cépulas
en que la hembra se sacudié al menos una vez fue significativamente mayor
en 0. baranowskii (43 de 48 cépulas) que en 0. maculata (2 de 10) (G =
19.65, p << 0.005). La hembra casi nunca se sacudidé durante episodios de
toguetear al inicio de la cépula (1 de 47 cépulas en 0. baranowskii y 0
de 10 en 0. maculata, G = 0.33, p > 0.1},

En 5 de 46 cépulas de 0. baranowskii, las patas posteriores de la
hembra pasaron debajo del abdomen del macho y no lo tocaban por unos
segundos, en al menos un episodio en gque hubo togueteadas. Eso nunca
ocurrid en 0. maculata,

En 22 de 46 cSpulas de 0. baranowskii, y en 4 de 10 cépulas de 0.

maculata (G = 0.20, p > 0.10), el macho interpuso sus patas posteriores
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en el movimiento de la hembra de toguetearlo. Eso no impedia que la
hembra lo siguiera togqueteando.

CORTEJO COPULATORIO DE LOS MACHOS

Durante la copula en ambas especies, el macho ejecutaba hasta tres
tipos de movimientos durante la cdpula:
1) MONTAR A LA HEMBRA. El macho giraba 180°, se montaba sobre la hembra
manteniendo el acople genital, vy la togueteaba en la cabeza, térax, alas
v abdomen con sus antenas y patas. Luego de unos segundos (abajo),
desmontaba ¥ volvia a ponerse en direccidn opuesta a la hembra.
2) TOCAR LAS ALAS DE LA HEMBRA CON LAS PATAS POSTERIORES. El macho subia
simul tdneamente ambas patas posteriores hasta tenerlas perpendiculares al
sustrato, las bajaba describiendo circulos descendientes en el aire, ¥
tocaba las alas de la hembra una o dos veces. A veces, el macho subia las
patas pero las volvia a poner en el piso sin haber tocado a la hembra
(eso ocurrid en 20 de 92 subidas en 0. baranowskii, v en 11 de 18 subidas
en 0. maculata, x = 11.54, p << 0.005).
3} VIBRAR LAS PATAS POSTERIORES Y EL CUERPO. En 0. baranowskii, la
vibracidn era suave, v no siempre era notable en el cuerpo del macho o en
la hembra. En 0. maculata, la vibracidn era mds fuerte v siempre hizo que
el cuerpo del macho y de la hembra temblaran fen dos ocasiones, visible
sin el estereoscopio). El nimeroc de cdpulas en que la vibracién del macho
movid a la hembra fue significativamente mayor en O. maculata (10 de 10
copulas) que en 0. baranowskii (14 de 26 cdpulas, G = 6.24, calculado
sumando 1 a las "casillas", p < 0.05).

Los patrones de ocurrencia de esos movimientos aparecen en el

cuadro 3.4. Los episodios del macho de tocar las alas de la hembra con
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sus patas posteriores eran mds largos pero menos frecuentes (en cuanto al

nimero de episodios por cépula y por minuto de cdpula) en 0. maculata gue

patas posteriores ¥ cuerpo eran mds largos pero menos frecuentes (en
cuanto al nimero de episodios por cdpula ¥ por minuto de cdopula) en O.
baranowskii que en 0. maculata (Cuadro 3.4).

En 0. baranowskii, tres machos y dos hembras trataron por varios
minutos de clavar el rostro en el piso de la caja de Petri. Una cdpula
{Dzophora sp.) fue vista sobre un siconio de higuito, v el macho y la
hembra tenian el rostro clavado en el fruto.

Al final de la cdpula, el macho casi siempre era el que empezaba a
caminar justo antes de separarse. S6lo en una cdpula de 0. maculata fue
la hembra la que inicid la separacidn.

ACONTECIMIENTOS GENITALES
MOVIMIENTOS DEL RESERVORIQ DE ESPERMATOZOIDES

Al inicio de la cépula, inmediatamente después de que el macho
habia desmontado a la hembra y orientado su cuerpo en direccién opuesta
al de ella, el reservorio de espermatozoides y el endofalo del macho eran
visibles mientras pasaban entre las vdlvulas del ovipositor de la hembra.
Luego entraban en el abdomen de la hembra y se perdian de vista. El
momento exacto en que entraban en el abdomen de la hembra al principio de
la cépula no fue determinado, pero en 0. baranowskii va habian entradeo a
los 53.2 + 4.4 s del inicio de la célpula (mediana = 49.0, dmbito = 15-
156, n = 45 cbépulas). En 0. maculata, ese plazo fue 28.1 + 2.6 s (mediana
= 26.5, Ambito = 11-40, n = 12).

En 0. baranowskii, hubo cuatro "pseudo-cédpulas” en que el macho
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monté a la hembra, luego se volted 180°, pero el reservorio no llegd a
entrar en el abdomen de la hembra. Duraron 1.13, 1.6, 1.63 ¥ 1.75 min (en
la de 1.63 min, el reservorio si entré en el abdomen de la hembra, pero
sélo por 15 s). Esas pseudo-cdpulas tuvieron una incidencia de la hembra
de toguetear al macho muy alta (una de 47.43 y las otras tres de 60
s/min) (ver Fig. 3.6), y fueron excluidas de las comparaciones
estadisticas.

El reservorio a veces salia del abdomen de la hembra durante la
cépula, entraba y salia varias veces de la cdpsula genital del macho, ¥
luego entraba de nuevo en el abdomen de la hembra. El patréon de
ocurrencia de las salidas del reservorio aparece en los cuadros 3.1 ¥
1.5. La duracién de las salidas del reservorio fue mds del doble, y hubo
significativamente mds salidas, en 0. maculata que en Q. baranowskii
(Cuadro 3.5).

En una ocasién en Q. baranowskii, fue posible ver el reservorio
dentro del abdomen de la hembra por unos segundos. El reservorio vibraba
dentro de la hembra y al mismo tiempo habia un flujo de material que
pasaba dentro del ovipositor hacia la hembra {abajo). Luego de unos
segundos, el reservorio se perdié de vista dentro del abdomen de la
hembra. Esto ocurrié en aproximadamente 62:18 h de una cépula que durd
117:50 h. El reservorio habia salido 10 min antes, y volvié a salir 40
min después.

En siete cépulas de 0. baranowskii, se logrd ver el ovipositor en
el momento en que la cépula termindé. En dos casos, el reservorio estuvo
dentro del abdomen de la hembra hasta el dltimo momento (un momento

estaba adentro, v al siguiente los individuos ya se habian separado). En



79
cuatro casos, el reservorio salid 1, 3, 10 v 35 s antes del final de la
cépula. En la dnica cépula de 0. maculata en gque se pudo determinar ésto,
el reservorio salié 9 s antes del final.

MOVIMIENTOS DE LA CAPSULA GENITAL Y EL OVIPOSITOR

El ovipositor de la hembra a veces entraba y salia leve ¥
repetidamente de la cdpsula genital del macho. Ese movimiento se
confundia con otro en que algo dentro del abdomen de la hembra
aparentemente bajaba y empujaba el extremo basal del ovipositor de la
hembra hacia abajo. Esos movimientos ocurrian a veces cuando el
reservorio de espermatozoides estaba en el abdomen de la hembra, vy a
veces cuando el reservorio estaba pasando por el ovipositor de la hembra
hacia su abdomen. Fueron vistos en 19 chpulas de 0. baranowskii y 10 de
0. maculata (eso no refleja la frecuencia con que ocurrieron, sino las
veces en que el dngulo de los chinches y la luz permitid wver el
movimiento). En dos cépulas de Q. maculata, se logré ver que la cépsula
genital frotd el ano de la hembra mientras ocurria este movimiento, al
pasar el reservorio por el ovipositor hacia el abdomen de la hembra.

En 17 copulas de 0. baranowskii vy 2 de 0. maculata, se logrd ver
un tintineo o bombeo dentro de la cdpsula genital del macho.

A veces en los periodos en que el reservorio estaba en el abdomen
de la hembra, se veia un flujo de material que pasaba por el ovipositor
(y presumiblemente el endofalo) hacia el abdomen de la hembra. Eso fue
visto en ocho cépulas de 0. ran ii, pero no fue visto en O.
maculata.

ACOPLE INTERNO DE LOS GENITALES

En las 15 parejas de O. baranowskii y la pareja de 0. maculata que
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fueron congeladas mientras copulaban, el endofalo estaba dentro del ducto
de la espermateca (Fig. 3.1). En 10 de 11 disecciones de 0. baranowskii
y en la diseccién de 0. maculata, el dpice del endofalo no habia entrado
en la porcidn de pared gruesa del ducto de la espermateca (Fig. 3.1). En
una diseccién de 0. baranowskii, el dpice del endofalo habia penetrado en
la seccién de pared gruesa del ducto de la espermateca (Fig. 3.1), pero
no habia alcanzado a la espermateca. En todos los casos, el reservorio
estaba fuera del abdomen de la hembra (en el ovipositor), lo que sugiere
que los machos habian tenido tiempo de empezar a retraer sus genitales
antes de morir. Esto implica que el alcance del endofalo dentro del ducto
de la espermateca fue sub-estimado. Por otro lado, el endofalo siempre
pasaba enrollado (Fig. 3.1) por el ovipositor de la hembra al salir de su
abdomen (arriba), lo que sugiere que las disecciones anteriores no
muestran el acople "normal" de los genitales del macho y la hembra.

La longitud de un espermatozoide en un espermatdforo expulsado por
una hembra de 0. maculata fue medida con una rejilla o6ptica, y fue de
aproximadamente 0.88 mm.

EXPULSION DE ESPERMATOFOROS

En ambas especies, la hembra a veces expulsaba un espermatdforo
(Fig. 3.4) luego de la cdpula. El nimero de cﬁpulas luego de las cuales
la hembra expusd un espermatdforo fue significativamente mayor en 0.
maculata que en 0. baranowskii (Cuadro 3.1).

Cuando una hembra expulsaba un espermatdforo, las vdlvulas de su
ovipositor se frotaban una contra otra, y el espermatéforo quedaba en el
dpice del ovipositor. Luego la hembra se frotaba el ovipositor con las

patas posteriores, o frotaba el ovipositor contra el sustrato.
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El plazo entre el final de la cépula y la expulsidn del
espermat6foro fue de 3, 11 y 18 min en 0. baranowskii (n = 3), y de 10.1

+ 1.5 min, mediana = 10.0, dmbito = 4-20, n = 10} en O. maculata .

Siete espermat6foros de 0. baranowskii fueron revisados al
microscopio. Cinco estaban llenos de espermatozoides vivos y dos no
contenian espermatozoides (uno de esos estaba lleno de lo que parecia ser
glébulos de aceite). E1 espermatéforo que parecia tener aceite fue
expulsado 11 min luego de la cépula. Los seis espermatdforos expulsados

por hembras de 0. maculata estaban llenos de espermatozoides.

ASOCIACION ENTRE EL COMPORTAMIENTO DE MACHOS Y HEMBRAS Y ASPECTOS
DE LA COPULA

En ambas especies, los movimientos del macho de montar a la hembra
y de tocarle las alas con sus patas posteriores fueron clasificados segin
ocurrieron o no durante un episodio de la hembra de toquetear al macho.
Se considerd que un movimiento del macho ocurria "durante” un episodio de
la hembra de toquetearlo sélo si ocurria entre el inicio y el fin del
episodio. Si el macho hacia el movimiento en el mismo segundo en que la
hembra empezaba o terminaba de toguetearlo, el movimiento no era
considerado como "durante".

En 0. baranowskii, la montada del macho & la hembra estuvo asociada
con episodios en que la hembra lo toqueteaba (Cuadro 3.6), y ocurrié con
mayor frecuencia en la segunda mitad de los episodios de la hembra de
toquetearlo: hubo 22 montadas en la primera mitad de los episodios, y 39
en la segunda mitad {xl = 4,74, p < 0.05) Cuatro montadas del macho que
ocurrieron exactamente en la mitad de un episodio de la hembra de
toguetearlo, y una montada que abarcd casi toda la duracidn del episodio,

no fueron tomadas en cuenta. La duracidén de los episodios de la hembra de
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toquetear al macho en que hubo montadas del macho (promedio = 196.7 + 33
s, mediana = 118, dmbito = 15-982, n = 50 episodios) fue casi siete veces
mayor que la duracidén de los episodios en que no hubo montadas del macho
(promedioc = 28.58 + 1.95 s, mediana = 11, dmbito = 1-501, n = 3813
episodios). En los episodios de la hembra de toquetear en que hubo al
menos una montada del macho, la duracidén del episodio estuvo asociada
significativamente con el nimero de montadas que hubo en el episodio
(Fig. 3.5).

En 0. maculata, todas las 50 montadas y las 5 tocadas a las alas de
la hembra ocurrieron en pericdos en que la hembra no empujaba al macho.

En 0. baranowskii, el toqueteo de la hembra casi nunca ocurrié
cuando el macho vibraba (aplicando el mismo criterio que arriba) (Cuadro
3.7). Eso puede deberse a que, durante episodios en que la hembra
toquetea al macho, la vibracidén seria dificil de notar porque es
relativamente suave. Por el contrario, en Q. maculata, la empujada de la
hembra estuvo asociada con periocdos en gque el macho temblaba (Cuadro
3.7). El temblor del macho en 0. maculata es relativamente fuerte y mds
fdcil de notar.

En 0. baranowskii, el togqueteo de la hembra estuve asociado con
periodos en que el reservorio estaba dentralde ella, ¥y lo contrario
pcurrid en 0. maculata (Cuadro 3.8). Una vez en 0. maculata, la cdpula
termindé cuando la hembra empujaba relativamente duroc y el reservorio
estaba afuera.

En ambas especies, la hembra a veces togueteaba al macho mds duro
de lo usual. Eso se veia como aparentes patadas en 0. baranowskii y como

empujones que estiraban mucho las membranas entre la cdpsula genital y el
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abdomen del macho en Q. maculata. La incidencia (s/min) de la hembra de
toquetear al macho no fue significativamente diferente entre copulas en
que la hembra togueted duro al menos una vez y copulas en las que no

toqueted duro, en 0. baranowskii ¥y 0. maculata (Cuadro 3.9). Lla

incidencia con la cual la hembra togqueteaba al macho (s/min) tampoco fue
significativamente diferente en copulas en que la hembra se sacudid al
menos una vez durante un periodo de toquetear, y en las cdpulas en gque no
se sacudié, en 0. baranowskii y 0. maculata (Cuadro 3.10). En ambas
especies, no hubo diferencia significativa entre la duracidn de cdpulas
en que la hembra toqueted o empujd duro al macho, o se sacudid de lado a
lado al menos una vez v de cdpulas en que la hembra no togueted o empujd
durc al macho, vy no se sacudid de lado a lado (Cuadro 3.11).

En ambas especies, los machos a veces empezaban a hacer el
movimiento de montar a la hembra y no llegaban por el toqueteo de la
hembra. Eso ocurrié con mayor frecuencia en 0. baranowskii (44 "fracasos"
de 225 intentos) que en 0. maculata (3 de 62 intentos, x} = 7.68, p <
0.01).

En 0. baranowskii, la incidencia con la cual la hembra toqueteaba
al macho estuvo asociada de forma negativa con la duracidn de la cépula
(Fig. 3.6). No hubo asociaciones significativas entre la duracidn de la
copula o la incidencia de la hembra de togquetear al macho con la
incidencia del macho de montar a la hembra, de tocarle las alas, o de
vibrar, ni con la incidencia de las salidas del reservorio (Cuadro 3.12).
La incidencia del macho de montar a la hembra estuvo asociada de forma
positiva con la incidencia del macho de tocarle las alas (Fig. 3.7). Ko

hubo asociacidn significativa entre los otros movimientos del macho
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{Cuadro 3.12). No hubo ninguna asociacidén significativa en 0. maculata
(Cuadro 3.13).

En 0. baranowskii, la duracidn de las cépulas luego de las cuales
la hembra expulsd un espermatéforo fue significativamente mayor que la de
la cdpulas luego de las cuales la hembra no expulsd un espermatdforo
(Fig. 3.6). 5in embargo, no hubo diferencias significativas entre cdpulas
luego de las cuales la hembra expulsd un espermatdéforo o no en cuanto a
los movimientos del macho vy la salida del reservorio (Cuadro 3.14). En 0.
maculata, no hubo diferencias significativas en ninguno de los aspectos
de la cdpula analizados en relacidn con la expulsidn de espermatdforos
(Cuadro 3.14).

COPULAS DE HEMBRAS VIRGENES Y NO-VIRGENES EN O. baranowskii

Veintisiete cdpulas de hembras virgenes criadas en el laboratorio
fueron comparadas con trece cdpulas de hembras que habian copulado al
menos una vez antes (ocho segundas cdpulas de hembras criadas en el
laboratorio v cinco segundas cdpulas de hembras silvestres). No hubo
diferencias significativas en ninguno de los aspectos que fueron
evaluados (Cuadros 3.15 y 3.16).

DISCUSION

Este trabajo documenta la divergencia en el comportamiento de
copula de los machos y hembras de 0. baranowskii y 0. maculata. La
duracién de la cdpula es diferente entre ambas especies. El cortejo
copulatorio de los machos de ambas especies difirié en que:

1} la vibracién del macho en 0. maculata fue mucho mds fuerte;
2) la vibracidén del macho ocurrid mds frecuentemente en 0. maculata:

3) la duracidn de los episodios del macho de vibrar fue mucho mavor en D.
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baranowskii;
4} la incidencia (episodios/min) del macho de vibrar fue mucho mayor en
0. maculata;
5) la duracidén de los episodios del macho de tocar las alas de la hembra
6) la incidencia (episodios/min) del macho de tocar las alas de la hembra
con las patas posteriores fue mucho mayor en Q. baranowskii.
Ademds, en 0. maculata, el reservorio de espermatozoides salia del
abdomen de la hembra con mayor frecuencia, las salidas del reservorio
duraban mds del doble, ¥ las hembras expulsaban espermatdéforos mas
frecuentemente.

El movimiento de la hembra de toquetear al macho con sus patas
posteriores también difirid entre ambas especies:
1) en 0. baranowskii era un toqueteo relativamente suave en que las patas
de la hembra se movian de forma alterna; en 0. maculata era un empujén
relativamente duro en que las patas se movian simultdneamente:
2) la duracidén de los episodios de la hembra de toquetear al macho fue
mds del doble en 0. baranowskii que 0. maculata:
3) la incidencia (s/min) de la hembra de toquetear al macho fue mucho
mayor en 0. baranowskii:
4) el toqueteo ocurrié al principio de la cépula con mayor frecuencia en
0. baranowskii gue en Q. maculata; ¥
4) en Q. baranowskii, la hembra tendid a togquetear al macho con més
frecuencia en periodos en que el endofalo y el reservorio estaban dentro
de ella, mientras que lo opuesto ocurrié en 0. maculata.

El comportamiento de cépula de los machos de ambas especies calza
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con los criterios para ser considerado cortejo (Eberhard 1994). Este
comportamiento era:

1) estereotipado y repetido en una misma cépula y entre cépulas.

2) apropiado para estimular a las hembras.

3) mecénicamente irrelevante en cuanto a los problemas de los machos de
mantenerse agarrados a las hembras.

La funcién més probable del cortejo copulatorio de los machos es
afectar la eleccién eriptica de las hembras (Eberhard 1991, 1994, 1996).
Eso implica que evoluciona bajo seleccidn sexual ¥y predice que debe
diferir frecuentemente entre especies cercanamente relacionadas. EI
cortejo copulatorio difiere entre especies del mismo género en todos los
26 géneros para los que hay datos (Simpson 1975; Lachmann 1994; Rodriguez
v Eberhard 1994; Eberhard 1996; Rodriguez 1996; Eberhard y Kariko en
prep.). Hay datos de ocho especies que muestran diferencias intra-

especificas (Cowan 1986: Wcislo et al. 1992; Huber 1993; Eberhard 1994;

Wcislo y Buchmann 1995), y sélo un caso en que no hubo diferencias entre
poblaciones de la misma especie (Hunter et al. 1996).

El comportamiento de la hembra de togquetear al macho también
difiere entre 0. baranowskii y 0. maculata, y cumple con los requisitos
para ser considerado "cortejo" en 0. baranowskii. Esto sugiere que puede
tener una funcién en el contexto de seleccién sexual. Los empujones de O.
maculata tienden a concentrare al final de la cépula, pero el toqueteo en
0. baranowskii también ocurre con frecuencia al inicio de la copula y es
relativamente suave.

Hay cuatro factores que sugieren que el toqueteo de la hembra

podria tener el efecto de "cansar" al macho: 1) la asociacidén de la
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montada del macho a la hembra con episodios en que la hembra lo toguetea;
2) la mayor frecuencia de montadas del macho que ocurren en la segunda
mitad de los episodios de la hembra de toquetearlo; 3) la mayor duracidn
de los episodios de la hembra de toquetear al macho en que hubo montadas
del macho; v 4) la asociacién entre la duracidn de los episodios de
togueteo v el nimero de montadas. La hembra no alcanzaba a toquetear al
macho mientras el estaba montada sobre ella, y podria darle un "descanso"
al macho. Rodriguez (1996) documenta la relacién entre el togueteo de la
hembra y la transferencia de espermatozoides, en O. baranowskii. En
algunas coplas no hubo transferencia de espermatozoides, y esas cdpulas
fueron cépulas de una duracién relativamente corta, y una alta incidencia
del togueteo de la hembra al macho.

En aproximadamente el 5% de los insectos y arafias de un estudio con
observaciones detalladas (n = 132 especies, Eberhard 1994), la hembra
hizo durante la cédpula un comportamiento que parece ser cortejo. Esas
especies no estdn cercanamente emparentadas entre si (Cuadro 3.17), de
modo que cada uno de esos casos probablemente tuvo un origen evolutivo
separado. Hay casos adicionales en que la hembra parece cortejar al macho
durante la cépula en moscas (Thomas 1950; Kotrba en prep.) y avispas
(Ridsdill Smith 1970; Alcock 1981).

El comportamiento de la hembra durante la cépula en el chinche

Oncopeltus fasciatus (Loher y Gordon 1968) parece ser un caso similar al

de 0. maculata. En 0. fasciatus, la hembra mueve su abdomen de lado a
lado en diferentes momentos: antes de la cdpula parece ser un rechazo al
macho que intenta acoplarse, al final de la cépula parece ser un intento

de quitarse al macho, pero cuando ocurre temprano en la cdépula, el
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movimiento es suave y de corta duracién (Loher y Gordon 1968). Al final
de la copula, la hembra también empuja al macho con sus patas posteriores
(Loher v Gordon 1968). Las hembras muy jdévenes son poco receptivas a
cBpulas, ¥y parecen ser capaces de rechazar a los machos (Loher v Gordon
1968).

Por otro lado, la purruja Culicoides melleus (Diptera:

Ceratopogonidae) presenta el casoc mds similar a lo gque aparentemente

ocurre en 0. baranowskii (Linley v Adams 1972; Linley 1975a, 1975b;

Linley y Hinds 1975a, 1975b: Linley v Mook 1975; Rodriguez 1996). En C.

melleus, la hembra patea al macho al inicio y durante la cdpula, y las

patadas de la hembra aparentemente inducen al macho a soltar el acople de
sus genitales. La terminacidn temprana de la cdpula impide que el macho
transfiera una "carga completa" de espermatozoides al espermatéforo gque
coloca en la apertura genital de la hembra. Ademds, si la cépula termina
temprano, aumenta la probabilidad de que el espermatéforo quede adheride

a los genitales del macho v no a los de la hembra cuando la pareja se

separa. El comportamiento de la hembra de patear al macho tiene un efecto

sobre la paternidad del macho en la progenie de la hembra.
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Cuadro 3.4, Patrones de ocurrenciz de los wovimieztor de cortejo del macho, en Q. barinowskii v 0. mczhina
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aulidas/edpule daracidn [ain) promediafedpuia de la incideaciz izeidencia
4o Ly saledas duracidn e siiidas (alidayimial 1/niz)

barsqowskss macoiaia Jarasowsily weculafa  baracowski) mecolacy  dersgowskid macaiary Gprazoeseil mecziita

srovedio 1.3 1.1 LT 554 30.2 §1.3 212 2,383 3 1.1

i 1.5 1.3 2.0 5.1 51 1.3 2081 3018 13 2.4
rediang 1.0 1.0 3. 3.0 3.3 §1.0 .05 0.0% 13 i
fabito -7 511 10-51 3203 18- 2.8-I3T6 0.0-0.61 0.010-0.300 34-2 162
1 13 10 1 t 1 1o 12 0 ; 1

cipulay  cdpuiaa 1aiidas naliday copulas  cépulas chpnlan  cdpalus sipsinn '...,"

g o= 00004 § = 0,018 7= 0.8 Fr

Coadro 3.6, Fo 0. barangwakii, ol cortejo copalatorio del macho #atesvo apociado com el togseses e [ demdri. lun
pontadas del macho extuvieron significativameate asocisdam com episodios en que Ja dembri 1 fosmersiia L
distribocide agbe fue calcolada segdn el prosedio de la iscidencia de [a bewbro do toguetenr ol mazhs: promedis =
16.2 s/mim, 16.1/80 = 0.27, La distribocide sols foe de 0_17 {proporcidm de movimieston s3e dederi g squcris
spisndios de o bembra de toguetear al mache) a 0.73.

admers de aontadan admers de 1zcades i
Taw alan de [ pesinn

duraste epigodion de la experada tizerLds
hembra de toquetear al macho 1] 0.4 3 H ),

duraste periodos en que la : :
hembra no togqueceaba 1l macho 121 138,51 1] LT

il

£z 653, 5 ¢ 0.0 F: 0, g0
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Caadro 3.7. Toquetea de [a bembra al wacdo ¥ episcdios del macdo de vibrar sos pates y zzerpo. Bo 0. haragemskij, les
tpisndios de [ hembra £ toguetear al macke estovieran sigmificativamente gs0ciadas com periodas en gze el macks =0
vibrabe. La distrihacide qola foe calowlada sepdn ol promedio de lo tisa vibrar del macha: sromedin = 23.3 s/mia,
13.3/60 = 0,40, La dastrobocion sofa fae de 040 {propaccidn de episodion de 13 hemdra de topcar gque deberigs ccarrir
durante episedios de vibar del machop a 0.90. Lo opuesto ocurrid ea 0. mecolaca; low spisodios de la emdra de
smpujar ol mache evcuvierns sigaificativimente ssociados com perfados en que ol wache temsladg, L3 digtridociss =xit
fue calcaiada veqnn e] promedio de Ja tsga de tewblar del wacho: oromedio = 13,3 3/min, [3.1/40 AR
distribucide oula fue de 0.77 {proporcide de episodion de ia bewbea de empujar que dederisn ccorrir docamie apiredios
de temblar dei machob 2 J.78.

1. 3arazawskii J. macolaty
apisodion de toquerzar de |3 hembma episodioy de empuiar de la hembra
que gcarrea dorante um periode: joe acurrea durante aa pecicda:
23perado a5peradn
de vibrar del macho: 15 1316 de tembiar del macho: ¥ 8.1
=0 que #| mecho 2 en que el wacho mo
vibra: i e tiembly: L1 104.1
oz 1088, 5 e 0,008 P o= 10,7, p ce 0,338

Coadrn 3.8, Togoeten de la hembra al wacko r perindos em que el endofalo v el reservorio permameces Tserp sl ihézmen
de la hembra. 9 0. harasowskii, el togoeteo de [u bembra estove sigoificativameate wyocisds com zerisdzy =2 772 2l
reservario satabi adentro de o abdomen. L distridocidm oola fue calemlade segdn la izcidezcin promediz (p/miz) 2
lay validas del reservorio, £l promedin foe de 3.2 o/mis, 3.0/60 = 0,051, fa distridncicn zulg 38 da 3082
|proporcite de log epiandion de [o bembra de toquetsar que deberian scurrir cuanda &) reserverio epcd afzera) 1
0.947, Lo opoesto ocarsié =z 0. macafata) la espojada de (o bembra estovo sigaificativameste ppsciada :

que e reservorio estaba afoers e sn abdomes. La incidencia promedio (3/min) de lav salidan da] rass i
LB sfmin, 1.8/60 = 0,08], Lo distribucids ania fue de 0,063 (propercion de los epincdion de la temdrn 4 smsqjir sue
deherlian ocorrir coando el reservario estd afoers) a 0.937,

0. hargapwekii 1. mgolaty
spisodion de toquetenr de la hembra . episodion de sapuiar 4o lo feakmn gue
gue gcerren deramte on pericdo em que ocarcen dwrzmte um perisds en gie
& reservorio estd; el reseverio egti:
erperado syperida
ifuera: 1 15.9% afvera: 1 11.11
tdentra: LEL L A wdentro: L} 166.74

= 1.5, p < 0,005 P s ILILL po<e 0,208



Cuondre 3.9 Jmcidescia lefeial de tageeiss de Jo besbra o copulor e2 gme lo bembra togoeted dwrs ol wachs en 1l
weach wa epaisodia, 7 oem copelan en jue Lo Bembra so toqueted dero, ea 0. bgrpeeeepiil v ). maselaca.

0. burasewsksi B wagainty

incidescia de ln hembre de 1acadencia de lo hemdra de

toquetent 4] mache ea cépulaa eazujur &l machs en copalnn

ee que la Jesbra: ea que 1 hewhra:

tegueted dure  we engajb dure 1l we

2] messn maa ver BeRGl BN TeR
prosedia LT = LK 10,63 & | 5% L+ L T+
aediane 13.4 11.41 1.43 L
Inbite l.64-11.57 LEg=00 18 §.20-10.5) 1AH-1.51
1 {cdpulas) 1l 1 ] i

I M p= bl

Condre 100, lscidewcia (o/nin] de tequecen de Lo bembra en copuies o gue la hembra oe sacwdid de Jade o lods ol
wenen mna vex durante wo epivodie de Loquetesr, 7 oen cépelas ex que |¢ hembra oo g2 secedid, en 9. Rramewie:: v 3.
mucolaty.

0. brasevekii 0. menlata
incidentis de [a heabra de itcidencin de la hesbra de
toguetenr al macho em cépelan expejar 1l machs ea ciprlnn
1 que la heghra: e1 que la hembra:
1t sacedls ol me gk spcadid 1 pacadid al mo B¢ paccdid
A WAL YER B0 A0 FED
promedie 1.0 4 17 17.15 + &, 14 3,59, 10,45 178+ 1.1
sedidnn 13.41 LI | .23
inbita 0.50-31.57 1.64-11.59 B0H-100
1 (cdgula) it ] i 1

IR R EE
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Ceadra 110, Duracide de clpulan en que Lo hemdrn toqueted dure ol mecas, » we cacodid de lade o lads, al wesza wma
vy, ¥ de cdpelen oo gue 1o hewbra mo toqeeted dere w3 ge sacadid fe lade o lado, e 0. arascwstad p Q.o wezglety.

0, Earawoesty;

0. mrealasy

chpnler em gee [0 heabee Sogueted
dura o ae sacadid de lwde 1 lnde

copnles en que o heabry expejd
dure o v dicudid de Tade o lndo

il memnn qn ver {1 al measi wna vex L
promedio T & 00T IR 1390 5 1148 19,00, 111,43
nedianl H LI [ 18,7
inbita .5-1000 §.75-1481.9 1. 19-195 .0
v [cdpuian} - i L 1
pe LSl IR R T
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e oisgidencin de o

Cundre 111, lacidencis de lan merinieatos del wacho daraete Jo copalal, durncice de 11 zzpila,

hendro de tequetenr af sacho, »a Q. bargagwakij

icidescin del macho

incidencin del macho de

DORACTON DE LA COPELA 75.:

tmcedencia del mache

ie montar & |a benbry tazar Law wlan de Lo beabra e midrac
(aatudaa/min} leginedionmin) {n/min]
A 111 L] 3.16 4.43
1 (4] .1 1 i
[ 4.0 B 3| ] N B 4.0
[ACIDEACTA DE Lk MEMDLA DE TOQDETLAE
AL WACHD [5/Wim) vE.:
isctdescia del wache tacidescin del machs de iscidencin del sacho taeidensin de fu
de montar o la hembra Lacer lea wlan de 1o henbra de ribrar palidan del reservaris
[wontadus/win) [epinnding/nin] [k/nin) [ nininj
' =1.11 -4 -4, 10 1,21
1 i il i1 il
p rm 050 ER | s

iscidencia del mache de

[FCIDANCLA DAL MACEO DE MOWTAE i LA TDOELY
{BORTABLLNEN] P5.:

incidescia del sache incidencin de lun

tocar Jas alas de Je hesbra de vibrar saliden del reserverin
[epiasdingfuin) {a/nin) 1a/min}
A [ %11 A1) L
1 1 i i
? < .l .08 LN WL
[Fig. 3.7}

INCTBERCIA DEC WACHO DE TOCAE LAS ALAZ DE Li ROMRRL

INCIDERC]A 241 WACH3 BE TIRLAL

COR 505 PATAS POSTERIORES- (EPISORICSWIN] WE.: |5 MIN} 5.
iscidencia del machs iecidemcin de fan incideazin ie (1
de vilbrar 1elidas del reservorio saliday g¢ teservarie
{epiaedion/ain) (afnin} [n/ning

r‘ 1.1 LI 811

L 11 i [H

7 » 01 » 005 i » 8.0
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Cuadra 313, Tacidencia de los movimieatos del wecho durante 2 cdpola, durscifo de 11 cdpula, o incidencia de la
femdrt Qe ocmpajar 2l sache, e2 0. macylata, Yo hedo ninguna aseciacid sigmificative (em todos las cizos, oo 11

copalagt.
DORACICH DE LA COPOLA V5.
jacidencia de la incidencia del wacko incideacia del mackn izcidencia del  jecidenciz e
bembra de ampujar de soncar 1 12 lembra de tocar [as glas de I3 wacho de tesbiar salida del
il macho {s/mia) [montadus/min) hembra (episodioa/min)  [3/minj TRSECTOCLO
[=/nia}
:’ =347 2.12 J.10 0.1 1.1
7 w5 050 ¥ 0,50 » .29 > 0.5
IRCIDENCIA DE LA ZEWIRA DE EWPTIAR AL MACHO
[S/UIN] V5.
izcidencia del macho ineidescis del wacho de iocidescia del mache incidencia de las
de mootar i la besbra tocar [ag alam de la hembra de renblar salidan del reserverin
wontidas/nin) [episadioasnin) [/ min} [9/mis)
rs 1.3 1.4 6.5 0.04
p ¥ .20 » 1,00 » .10 ¥ .50
TRCIDENCIA DEL MACED D2 WONTAR A LA FEWRRA
| MOATADAS/NEE) 75,
iacidencia del macks de iocidencia del macin jncidencia de lax
tocar l3g alas 4o L4 teabra de templar salidan del ceservaria
iapigoding/mia) [#/nin) [3/min)
rs [ 13 .1 0.50
P » J.0% » .10 * 008
[XCIDENCEA DEL MACED DE TOCAR LAS ALAS DR L4 SENDEA IRCIDENCTA DEL WACID DE TENRLAR
CON 505 PATAS POSTERIORES (EPISODIOS/WIN) ¥%.: |S/HEN) 5.
iocidencia del macko toetdencin de lun . ia¢idencin de 113
de temblar 1aiidan del reservorin - 1iidey del reservaria
iepisedins/nin) [s/min} [5/miz|
rs 0.21 3.0 a.0%
) *0.20 » .50 4.5
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Coadra 1,14, [ncidescia de lom wovimieaton de la Semdrs, del macha, y del ceservacio de espermatozoides ea cdpulan
tuego de lag cuales |2 3emdca expuisd o ao 2o espermacoforn, ee O. hacanowakij v 0. maczlafa,

[ACCDEXCEA (5/WIN) DE Lo HENBRA

OF TOQDETEAR AL MACHD:
d. arascwekii

sipnian om que [2 Gesbra:
srpaind za espermatifors oo expulsd

0. mgcolata

copuban en que 13 hewhra:
erpalsd un espermntdforo no ezpaled

promedio b1:50 % 155 1411 & 1.52 [E N 0.034, 3.28, .95
wediam 10.5% .1 1.45
imbite 1500015 1.7=39.1% d-14.51
n (cdpulas) ] i £ i
p= 4.1 p= 0.1
[ACIDENCTA (MONTADAS/MIN] DEL WACHD
O WONTAR 4 LA ZEWDRA:
3. Jarasewerii 0, macolata
copmiay emogme 2 Remdry: copulus ea que 2 bembra:
erpolss o egpermatifera 20 erpolsd expalpd o espermatdfora 0o expolad
promedia 2.085 + 0.028 L.ET DAL 0,039 = D004 0.017, .04, 0.04
nedizna 1081 LI 0.026
imbito 1-0.1% -1 8-4.11
o [cépoias) 1l n L] 3
p=0.13 2= 0.7%

INCTOERCIA (ERISCOINNNIN) DEL WELCHD
D TOCAR [a3 ALe5 00 LA SEWDEA CON 575 PATAS POSTERIDRIS:

Q. baraegwykii

copulan en que la besbra:
expulnd wm espermatoforn 20 erpaied

2. mealyny

sézulan e zze 1o hembra:
erpuind an sapearmatdfors no erpulad

promedio
nedinng
inbito

8 [cépalan)

3.036 + 0.011 B0 £ .08

.01 ]

4-0.10 0-9. 146

10 19
p=0.10

2.0036 + 0.0018

)

3-2.41

I 3
7= 0.8

4,006, 2.280, 0.00%3
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Coadrg 114, Contiomacide.
IRCIDENCTA {S/MIN) DE FIARAR DEL MACED:
0. Sarasmii 3. macalaty
chrolas &3 3oe 11 dembra: copulax ea que 11 Yembra:
s1p0ied o8 espermatafors a0 erpulsd erpulse o espermacofaro o erpalisd
promedio LA EREL IR TR LW 3 R0 LI7, 1L, 34
pediame i B [ 5.4
imbita =50, 31 D=4, 44 9-38. 13
1 lcdpulay) i Bl ¥ 1
1= .45 p=0.75
[NCSENCTA {S/NIN) DE SALIDA DEL RESEAVOR[O:
0, saranowaiii 0. macolaty
cipulan o3 que [a hembra: cdpalan en que 11 kembra:
s1pulsd um espermatiforo 20 erpulsd expolsd un sypermatéfore ne erpolsd
promedin 0.33 + 0,12 1.7 + 0.4 Lo+ 0.53 1,67, 1.87, 6.10
aediame i 0 1.5
ihita 1=1.30 1-9.4% 1-5.12
1 icdpafayl 1] 1 i 3
p= 0.5 p=0.11
JTRACION (MIE) DE L& COPOLA:
0. macolaty
copoles en que 1 hembra:
expolsd oo Espermatifaro 30 expoliad
aromedia 115 ¢ 1558 12073, 141, 177.92
iediion il
inbite 19.11-195.0
1 [copnlan) 10 : 1

p=0.0
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Cendra 010 Cépulug de bemdrag vicgenes joo= 370 roasewicgeres (o= E)) de 0. baraeewsii:
Duracida (win) cevideacea de [o henbri rzoidencin del macha taradeacin de aazhe dg
ie la copula de rzsoenesr 1l mzhs de mazrer ol dewdra lag wles ge 1o Rencry
|iimial ipzetadas)min| LA ERN TE
virgezes mo-virgetes Tirgeses ad-virgesct virgenes  o-Tirpencs virgeees zzevirgessd
promedin  SE. 64 15,45 18.31 19,58 0,083 206 0.411 §.03}
I3 1n..n .11 111 (1] Bl 1. o.an pan
[ELETLTRRNY % H HE 14,11 15,5k LR [ nan i
inkita F13-131 1535 -8 LER-R 0.0 1-1.11] 0-0.11% q-0.146
p 1.1 1.4 g1 1.8

Cendiro 3. 06, Clpalas ea qoe &l reservoric de espermatozaides salid del abdomen de lo hembra al wemew wan ver, 7
cipolas luego de las cualen Io bembra expulad zo espermatéfern, em Besbraz virgesey v ga-virgeses, e 0. hicansvshle

copales em que &| reservorie
filid ol meson una vex

cépolan Jeego de lan canlen [a
henbra expulnd un espermazafars

cagulis de

heabrag virgeass X de 153
copulan de bembray

mo-virgenen e 1]

e 13

e 1

J:= = (. LG, g » 0,10

=04, 500



Caadeo 1,17, Algunos {asectos 2% qua !

4 hewbra toca o 2sciauis 2l aacha duranze !pocdpaln

Famlra ispecie Navimiento de i3 dembra
deleraptera:

Fantatomidae dormides sp. = naver el cuerpo de [ada 2 [ade
Largidae Larzys 57, - sacadir el cuerpn

PrrIocaridie

Liaeidae

drmesnprera;
Tiphiidae
fumznidae

Jiptera:
haridae

Czratopogooidas

Irthoprera:
Rhipipyrerygidae

Trichopters:
Philepatanidae

infereaciagg;

J1opiocy zallescans

3. fargmewsii

0. sacalan

Seopimera Dalohats

Hemitiynaus }

ncivtrocerns 4a00lage

fhalacrotaphars 2ali

inatuy

- wibrar el cuerpa de lade 1 !ido
fratar log gesttales del macha
coR ubL pAbs zosteriar

featar o tocar 2] ibdowen del mactn
can f1x paras pesteriores

tocar 2l abdomen ¥ capsula zemital
iel macho com lag pataa postertares

supajar = abdomen y :dpsala genital
del macio con [ay patas poscerisres

[l

swpnjar el ahdonen ¢ cdprula gemizal
del macha o |43 pates postecioces

= empujar el shdomen 7 cdpaola genital
de| wacho con iay patas posteriores
sover =i abdomen de l3do 2 ladeo

frotar el abdomen del wache con las
7atEs pokterinces

= BoTer 7 cotar 2| abdomen

gtarse vibrar of abdewen de arriba 2 ihajo

Rhipisteryy biolleyi

Chimgrra ap.

1} Eberbard 1394; 2

T) Aleazt L9X0, Ridadill Smith 1979:

Linley & ddamy 1971;

patear ¢f aodomen del macho

- ogver #] coerpo haciz adelante v atria

tocar el abdomes el wacto
com lag gatas posteriores

T

este capitalo: 1) capitule &; 4} loker & Gardon |968:
) Teiglo 1390; T) Linley 137%5,b;
Linley & Hiods 1973a,b; Linley & Mook 197%; 8] Cowan (345

104
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ll'\ Il\. IQZ 0 / r'zl

muwwh——f_? j |

ductn (parcidn de pared delgada)

Fig. 3.1. Reservorio de espermatozoides y endofalo del macho, y espermateca ¥
ducto de la espermateca de la hembra, en 0. baranowskii. La linea punteada en
el ducto de la espermateca marca la porcién de pared gruesa, que tiene una
disposicién "enrollada" dentro de la hembra.
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0. baranowskii . 0. maculata

Fig. 3.2. El movimiento de la hembra (arriba en ambos dibujos) de togquetear al
macho con las patas posteriores es diferente en 0. baranowskii y en 0.
maculata. En Q. baranowskii, las patas de la hembra se mueven de forma alterna
vy toquetean al macho. En todas las cinco cépulas en gue se pudo revisar, una
pata se movia mds rdpido que la otra. En cuatro cépulas la pata mids rdpida fue
la izquierda, y en la pareja que fue dibujada, por cada tocada de la pata
derecha de la hembra, hubo 2-3 de la izquierda. Los tiempos anotados marcan
el plazo entre las pogsiciones de las patas. Las posiciones de las patas
posteriores de la hembra fuerom copiadas de una imagen de video. En 0.

maculata, las patas se mueven de forma simulténea, y empujan al macho hacia
atrés.



10 min iniciales 10 nin centrales 10 min finales

bambrs toqueres N ONNND DO || | N | 1n o —  NINN)] NN SN
sachs seate & e hasbes | 1 o T [ SO O .
macho (oo &las o8 besbra e o |1 Qp M
machsy vibrw I —
rasmrvaris fuarn ger B B oo 3 o : '

sbdoman ds hasbrs

T Y T | II 1 1
aachs soata & Lo kesbes == ;
PR = 0. naculata
machs 1lssbls 1 . L. —IAN 1R
crciriiily. tearw ot ; ., e mm . .
0 £ 10 37 42 4T 73 79 84

Fig. 3.3. Ejemplo del patrén temporal de ocurrencia de los movimientos del
macho, la hembra, y del reservorio de espermatozoides, en una copula de 0.
_b-.ﬁ.fﬂ.!lﬂ"!ik_!i ¥ una cﬁpujﬂ_ d_e ﬂ nlﬂc“]“tq_ Las barras oscurads muestran 1& EI-
tiempo en que ocurrieron los movimientos, en los 10 minutos iniciales,

centrales, y finales de cada cépula.

LO1
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Fig. 3.4. Un espermatdforo que fue expulsado por.una hembra de 0. maculata. La
porcidn central es una masa de tejido libre de espermatozoides.
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duracidén (s) de los episodios
de la hembra de toguetear al macho

Fig. 3.5. En 0. baranowskii, en los episodios de la hembra de toguetear al
macho durante los cuales el macho montd a la hembra al menos una vez, la
duracidn de los episodios estuve asociada significativamente con el nimero de
montadas del macho que ocurrieron durante los episodios (r, = 0.49, n = 51, p
< (0.001}. La asociacidn es no-linear; una transformacidn a logaritmo aumentd
el coeficiente de regresidn (r) de 0.28 a 0.43, y disminuyd el error estdndard
de la estimacidn de 1.01 a 0.15.
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FEL »
= & o 10 expulsd
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ﬁlﬂ
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duracién de la cépula (min)

Fig. 3.6. En 0. baranowskii, la duracién de la cépula estuvo asociada de forma
negativa con la incidencia de la hembra de toquetear al macho (rs = -0.52, n
= 50, p < 0.001). La asociacidén es no linear: una transformacidn a logaritmo
aumentd el coeficiente de regresidén (r) (de 0.47 a 0.69) y disminuy6 el error
estédndard de la estimacidn de 13.07 a 0.31. La duracidn de las cépulas luego
de las cuales la hembra expulsé un espermatéforo fue significativamente mayor
(77.71 + 13.61 min, mediana = 60.43, dmbito = 35.03-204.3, n = 13) que la
duracién de las cépulas luego de las cuales la hembra no expulsdéd un
espermatSforo (53.13 + 6.22 min, mediana = 45.17, dmbito = §5.75-160.7, n = 31,
p = 0.045).
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0.16 -

{episodios/min)

las alas de la

2.1+ =

hembra con sus patas posteriores

o
(=]
(4]

|

|
L

|

L]

incidencia del macho de Locar

0 0.06 0.4 0.15 0.2 0.25 0.3 0.35

incidencia del macho de montar
a la hembra (episodios/min)

Fig. 3.7. La incidencia del macho de montar a la hembra y de tocarle las alas
con sus patas posteriores estuvieron asociadas significativamente (r_ = 0.36,
n=50, p<0.001). La asociacidén aparentemente es linear; una transformacidn
a logaritmo disminuy6é el coeficiente de regresidén (r} de 0.74 a 0.353, y
aumentd el error estdndard de la estimacidn de 0.025 a 0.32.



CAPITUOLO 4
RELACION ENTRE EL COMPORTAMIENTO DE LA HEMBRA DE TOQUETEAR AL MACHO
DURANTE LA COPULA Y LA TRANSFERENCIA DE ESPERMATOZOIDES,
Y COPULAS MULTIPLES, EN EL CHINCHE Qzophora baranowskii
Slater & 0'Donnell (HETEROPTERA: LYGAEIDAE).
RESUMEN .

En el chinche Dzophora baranowskii, la hembra es notable por

toquetear al macho durante la cdépula. en particular al inicio
y al final. Las cdpulas de menos de aproximadamente 34 min no
transfirieron espermatozoides, ¥ la incidencia con la cual la
hembra togueteaba al macho fue mayor en esas cdépulas. Un
aumento en el nimero de cépulas fue acompafiado por un aumento
en el porcentaje de huevos fértiles, pero no afectd ni la
fecundidad ni la longevidad de la hembra. El comportamiento de
la hembra de tocar al macho podria ser una forma de elegir
entre machos una vez que la cdpula ha comenzado.
INTRODUCCION
Rodriguez (1996) describe el comportamiento de cdpula del chinche

Ozophora baranowskii Slater & 0O'Donnell (Heteroptera: Lygaeidae). la

hembra es notable en que toquetea ritmicamente el abdomen y la cépsula
genital del macho con sus patas posteriores. El toqueteo es estereotipade
y relativamente suave, y ocurre principalmente al principio y al final de
la cépula. La incidencia del toqueteo de la hembra estd asociada de forma
negativa con la duracidén de la cdpula. Ademds, la hembra puede rechazar
al macho evitando el acople de sus genitales al inicio de la cépula, lo
cual es lograde sin tocarlo con sus patas posteriores. El macho hace tres
tipos de movimientos de cortejo copulatorio: montar a la hembra ¥

toquetearla con sus patas y antenas, tocarla con las patas posteriores,
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y vibrar sus patas posteriores. La montada del macho a la hembra tiende
a ocurrir cuando la hembra estd tocando al macho. Durante la cépula, el
endofalo ¥ el reservorio de espermatozoides del macho pasan por el
ovipositor de la hembra, y el endofalo entra en el ducto de la
espermateca de la hembra. La hembra a veces expulsa un espermatéforo con
espermatozoides vivos luego de la cdépula.

Una posible interpretacidn del toqueteo de la hembra es que es una
forma de "cortejo” para inducir al macho a darle nutrientes o sustancias
necesarias para la oviposicién. Por ejemplo, en la avispa Hemithynnus
hyalinatus (Hymenoptera: Tiphiidae), la hembra frota el abdomen del macho
con sus patas posteriores durante la cépula, y luego el macho regurgita
una gota de néctar que ha recolectado con anterioridad (Ridsdill Smith
1970: Alcock 1981). En chinches, hay varios casos de aparentes donaciones
nutritivas. Durante el cortejo precopulatorio en Stilbocoris natalensis
(Lygaeidae), y posiblemente en otras especies del género, el macho le da
a la hembra una semilla de Ficus a la que ha inyectado con su saliva, ¥
que ella consume durante la cdpula (Carayon 1964). En Nezara viridula
(Pentatomidae), la frecuencia de cdpulas aumenta la fecundidad de la
hembra, v el tamafio del macho con que la hembra copuld auvmenta su
longevidad y. fecundidad (McLain et al. 1990), v también el tamaifio de los
huevos que produce (McLain y Mallard 1991). En N. viridula y N.
antennata, el macho aparentemente transfiere durante la cépula una
sustancia proteica que la hembra absorbe durante los dias siguientes a la
cbpula (Kon et al. 1993). En varios saltamontes hay casos de aparentes
donaciones nutritivas que el macho transfiere a la hembra durante la

copula, y a veces la hembra solicita cépulas del macho, ¥y el macho
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discrimina entre hembras (Gwynne 1981, 1984a, 1984b, 1985, 1988a.b, 1990;
1993: Thornhill y Gwynne 1986; Gwynne y Simmons 1990; Simmons 1990, 1594
Simmons y Bailey 1990).

Es posible que antes y durante la coépula haya un conflicto de
intereses entre el macho y la hembra (Alexander et al. en prep.), que
podria resultar del papel de las sustancias que el macho transfiere con
los espermatozoides a la hembra durante la cdpula. Por ejemplo, en

Drosophila melanogaster, las sustancias seminales reducen la receptividad

de la hembra a nuevas cdpulas, y aumentan su tasa de oviposicidén y de

mortalidad (Chapman et al. 1995). Es posible que el efecto de las

sustancias seminales del macho frecuentemente sea el de tratar de
manipular las respuestas fisiolégicas de la hembra en favor del macho
(Eberhard v Cordero 1995; Eberhard 1996). En chinches, hay varios casos
en gque las sustancias seminales aparentemente inducen en la hembra
respuestas fisiol6égicas que favorecen los intereses del macho. En el

chinche Dysdercus cardinalis (Pyrrhocoridae), un aumento en el nimero de

c6pulas aumentd la tasa de oviposicién y la longevidad de la hembra, pero

no afecté el total de huevos puestos, y acortd el periodo de oviposicidn

(Kasule 1986). En el chinche Oncopeltus fasciatus (Lygaeidae), un aumento
en el nimero de cépulas elevé la tasa de oviposicidén de la hembra, pero
las hembras que copulan en los primeros dos dias de vida adulta tuvieron
una alta mortalidad (Gordon y Loher 1968; Loher y Gordon 1968). En el

chinche Rhodnius prolixus (Reduviidae), la cdpula aumentd la tasa de

oviposicidén de la hembra con respecto a hembras virgenes, pero también
aumenté la mortalidad (Davey 1965).

Este trabajo analiza el efecto de cdpulas repetidas sobre la
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fecundidad, fertilidad y longevidad de la hembra en 0. baranowskii.
Ademds, analiza la transferencia de espermatozoides en relacidn con el
comportamiento de la hembra de toguetear al macho durante la cépula.

MATERIAL Y METODOS

Las ninfas de 0. baranowskii fueron recolectadas con un aspirador

entomolégico en el suelo bajo drboles del higuito Ficus padifolia

(Moraceae) con frutos maduros, alrededor de San Antonio de Escazid (aprox.
1300-1400 m.s.n.m.), Provincia de San José, Costa Rica. Las ninfas fueron
mantenidas en cajas Petri y alimentadas con siconios (infrutescencias del
higuito) con semillas, y con semillas de girasol. Cada caja de Petri
tenia un vial con agua tapado con algoddén y sujeto al piso de la caja
Petri con plasticina y un trozo de corcho impregnade de fungicida
(Nipagin) diluido en agua. El corcho proveia un ambiente tridimensional
complejo a las ninfas (Coulianos y Kugelberg 1973). Al llegar al idltimo
instar las ninfas eran puestas en cajas de Petri individuales.

Los adultos fueron capturados en las ramas (sacudiendo con una red
entomolégica de golpe), ¥y en el suelo bajo drboles de higuito con frutos
maduros mediante un aspirador entomoldgico.

Las hembras virgenes fueron puestas a copular al menos ocho dias
después de haber mudado, para evitar la mortalidad temprana que puede
resultar si las hembras copulan antes de la madurez sexual (Loher &
Gordon 1968). Si existe una donacidn benéfica para la hembra, deberia ser
més notable en condiciones de mala alimentacién. Luego de su primera
copula, las hembras fueron mantenidas bajo un régimen de alimentacidn
restringida (comida ad libitum disponible de dia de por medio).

Los huevos fértiles puestos por las hembras cambiaban de color
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blancuzco a rojo en 6.9 + 0.1 dias (mediana = 7, &mbito = 3-10, n = 335
periodos de maduracién de los huevos de 26 hembras). Después de dos
semanas sin cambiar de color, los huevos fueron considerados infértiles.

COPULAS REPETIDAS

Diez hembras permanecieron en una caja de Petri con dos machos, a
partir de su primera copula y hasta que murieron. Dieciseis hembras
copularon una vez y fueron aisladas en cajas de Petri. Si una hembra del
tratamiento de una sola cdpula inicial pasaba dos semanas poniendo séla
huevos infértiles (abajo), se le permitié copular de nuevo una vez. Este
proceso era repetido hasta que la hembra moria. Los machos utilizados
para ambos tratamientos eran virgenes con al menos ocho dfas de haber
mudado, o machos capturados en el campo v aislados por al menos dos dias
antes de la cépula.

La longevidad, el nimero, longitud (medida con una rejilla dptica
en un estereoscopio), fertilidad v eclosién de los huevos y la tasa de
oviposicion de cada hembra fueron anotados. Los huevos eran recogidos y
medidos diariamente.

La tasa de oviposicidn y el promedio por hembra de la longitud de
los huevos fueron comparados entre las hembras experimentales y hembras
recolectadas en el campo vy mantenidas por una semana en el laboratorio
con un macho y comida disponible todos los dias en una caja de Petri.

Al morir, las hembras fueron disectadas para revisar el contenido
de espermatozoides de su espermateca ¥y los huevos maduros que tenian
dentro.

TRANSFERENCIA DE ESPERMATOZOIDES

El comportamiento del macho y la hembra y la duracidn de la cépula
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de parejas en cajas de Petri pldsticas fueron registrados con
descripciones verbales grabadas. Debajo de la caja de Petri se tenia un
espejo, y como el ovipositor de las hembras es parcialmente transparente,
fue posible ver algunos acontecimientos genitales. La incidencia de la
hembra de tocar al macho fue cuantificada como los s/min de cdpula en que
lo tocHd. La incidencia del macho de montar a la hembra, de tocarle las
alas con sus patas posteriores, ¥y de vibrar sus patas y cuerpo fue
cuantificada en montadas/min, episodios de tocar a la hembra/min, v s/min
de vibrar. Después de cada cdpula, la hembra era observada por media hora
para ver si expulsaba un espermatéforo. El mimero de huevos fértiles
puestos por la hembra luego de uma cdpula fue usado como una estimacidn
del nimero de espermatozoides transferidos en esa copula. Esa técnica ha
sido usada en el chinche Lygaeus equestris (Sillén-Tullberg 1981), ¥ una
técnica similar (usar el nimero de larvas emergidas de los huevos), ha
sido usada en otros insectos, como por ejemplo en Drosophila (Gromko et
al. 1984: Gromko y Markow 1993). Esta técnica supone tasas similares de
uso de espermatozoides y de oviposicidn entre hembras y entre cdpulas.
Las hembras de este experimento tuvieron tasas similares de oviposicidn
(abajo). Al morir cada hembra, era disectada para determinar el contenido
de espermatozoides de su espermateca.

El ancho de ojo a ojo y del pronoto de las hembras y los machos de
las cépulas, y el ancho del reservorio de espermatozoides de los machos
(Fig. 4.1) fueron medidos con una rejilla éptica en un estereoscopio o un
microscopio (para el reservorio de espermatozoides).

Los promedios aparecen con el error estdndard (ES). Todas las

pruebas estadisticas fueron de U de Mann-Whitney, excepto donde se indica
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otra cosa.
RESULTADOS

COPULAS REPETIDAS

De las 16 hembras del tratamiento de una sola cépula inicial, ocho
tuvieron una cdpula que resultd en huevos fértiles, luego empezaron a
poner huevos infértiles, ¥ murieron antes de llegar a pasar dos semanas
poniendo huevos infértiles, de modo que no tuvieron oportunidad de una
segunda cépula. Dos hembras tuvieron una cépula fértil, después de unas
semanas empezaron a poner huevos infértiles, v a las dos semanas de poner
huevos infértiles se les permitid una segunda cdpula que también fue
fértil. Otras dos hembras no pusieron huevos fértiles luego de su primera
copula, y luego tuvieron una cdpula fértil. Una hembra no pusc huevos
fértiles luego de dos cdpulas, ¥ luego tuvo una copula fértil. Otra
hembra tuve sdlo dos cdpulas luego de las cuales no puso huevos fértiles.
Finalmente, una hembra tuvo una cdpula fértil, después de unas semanas
empezd a poner huevos infértiles, vy su segunda cépula fue infértil.

El nimero de huevos puestos, la tasa de oviposicidn, el promedio
por hembra de la longitud de los huevos ¥ la longevidad desde la primera
copula no fueron significativamente diferentes entre las hembras del
tratamiento de una cépula inicial gque tuvieron pseudocdpulas (n = 5) ¥
las que tuvieron cdpulas completas (m = 11, cuadro 4.1). Los datos de
esas hembras fueron combinados para compararlos con las hembras del
tratamiento de dos machos disponibles. El porcentaje de huevos fértiles
de esas hembras fue calculado a partir de la primera cdpula fértil, para
comparar con las hembras del tratamiento de dos machos.

De las 10 hembras que tuvieron dos machos disponibles, seis fueron
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vistas copular de tres a 15 veces (promedio = 9 + 1.84, mediana = 8.5)
durante su vida. Esto es una subestimacidén, pues solamente fueron
revisadas aproximadamente una hora cada dia, mientras sus huevos eran
recogidos y medidos. Las otras cuatro hembras no fueron vistas copular.

No hubo diferencia entre los tratamientos de una cépula inicial ¥y
de dos machos disponibles permanentemente en cuanto a2l nimero de huevos
puestos, la tasa de oviposicidn, el promedic por hembra de la longitud de
los huevos, la longevidad desde la primera cdpula o el porcentaje de
eclosidn de los huevos fértiles (Cuadro 4.2). Sin embargo. las hembras
que tuvieron dos machos disponibles tuvieron un mayor porcentaje de
huevos fértiles que las del tratamiento de una cépula inicial (Fig. 4.2).

Una hembra virgen que nunca copuld puso 130 huevos que midieron en
promedio 0.82 mm, durante los 66 dias que vivié (1.97 huevos/dias). Esto
implica que la cépula no es necesaria para desencadenar la oviposicidn.
Una hembra virgen copuldé con un macho de otra especie, 0. maculata. La
codpula durd 12.87 min en los que la hembra tocé al macho en promedio
13.52 s/min, y el reservorio de espermatozoides del macho estuvo dentro
del abdomen de la hembra toda la cépula. Esa hembra vivida de 14-16 dias
en los que puso 25 huevos infértiles (1.56-1.79 huevos/dia). Al morir, su
espermateca no contenia espermatozoides.

Al morir, 2 de las 10 hembras del tratamiento de dos machos
disponibles tuvieron la espermateca de medioc llena a llena de
espermatozoides (Fig. 4.3), lo que sélo ocurrid en 1 de las 14 hembras
del tratamiento de una cépula inicial (G = 14.54, p << 0.005). El nimero
vy el promedio por hembra de la longitud de los huevos maduros encontrados

dentro de las hembras al morir no fue significativamente diferente entre
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las hembras del tratamiento de una cdépula inicial ¥ las que tuvieron dos
machos disponibles (Cuadro 4.3). Los huevos inmaduros eran dificiles de
contar ¥y medir por su tamafio pequefio ¥ su forma irregular, v las hembras
tuvieron de 0 a 9.

Las mediciones del ancho de ojo a ojo ¥ del ancho del pronoto de
las hembras no estuvieron significativamente asociadas con el nimero de
huevos puestos, la tasa de oviposicidn, la longitud de los huevos, o la
longevidad total o desde la primera cdpula (Cuadro 4.4).

La tasa de oviposicidn de las hembras experimentales fue
significativamente menor que la de las hembras del campo (Fig. 4.4), lo
gue sugiere que la dieta de las hembras experimentales era deficiente.
S5in embargo, el promedioc por hembra de la longitud de los huevos puestos
por las hembras experimentales fue significativamente mayor (promedio =
0.82 + 0.0004 mm, mediana = 0.82, n = 16 promedios de 26 hembras) gue el
de las hembras del campo (promedio = 0.79 % 0.001 mm, mediana = 0.80, n
= 4 promedios de 4 hembras) (p = 0.0055).

Las hembras ovipositaron preferencialmente en el algodén del wvial
con agua {Cuadro 4.5). La tasa de oviposicidn no fue diferente entre dias
en que la hembras estuvieron sin comida (promedio = 3.91 + 0.27
huevos/dia, mediana = 4.02, n = 26 hembras) ¥y énn comida {promedio = 3.89
+ 0.34 huevos/dia, mediana = 3.28, n = 26 hembras) (p = 0.61).

TRANSFERENCIA DE ESPERMATOZOIDES

En total, 24 copulas de 16 hembras fueron observadas. Nueve hembras
copularon una vez, cinco copularon dos veces y una copuld tres veces. La
espermateca de 14 de las 16 hembras fue revisada, ¥ 13 de las 14 hembras

tenian de cero a pocos hilos de espermatozoides al morir. Sélo una
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hembra, gque tuvo una pseudocdpula y luego una cdpula fértil, tuvo la
espermateca medio llena de espermatozoides al morir.

La duracién de la cdpula estuvo asociada de forma no-linear con el
nimero de huevos fértiles puestos por las hembras luego de las copulas
(Fig. 4.5). Ocho (33%) de las 24 cépulas fueron pseudocbpulas, pues las
hembras no pusieron huevos fértiles después. Cuatro de esas pseudocdpulas
durargn muy poco: 1.13, 1.6, 1.63 ¥ 1.75 min; en tres de esas el
reservorio de espermatozoides y el endofalo del macho no entraron en el
abdomen de la hembra (en la de 1.63 min, entraron en el abdomen de la
hembra a los 1.22 min de la cdpula, v se mantuvieron adentro por 15 s,
hasta los 1. 47 min). Las otras cuatro pseudocépulas duraron 5.75, 21.58,
31.7, ¥ 44 min (la cépula de 31.7 sélo produjo un hueve fértil), y el
reservorio y el endofalo dei macho entraron en el abdomen de la hembra
(en dos de esas pseudocdpulas, salieron y volvieron a entrar 4 vy 5 veces
durante la cépula). Ninguna cépula menor a los 34 min fue fértil. Entre
34 y 46 min, algunas cépulas fueron fértiles y otras no. Luego de 44 a 46
min, todas las cdpulas fueron fértiles, y la duracién de la cdpula no
estuvo asociada significativamente ni con el nimero (Fig. 4.5) ni con el
porcentaje de huevos fértiles puestos por la hembra luego de la cdpula {rs
= 0.38, n = 17, p > 0.10). El nimero de salidas del endofalo y el
reservorio de espermatozoides durante las cdpulas fértiles ¥
pseudocépulas largas no estuvo asociado significativamente con el nimero
de huevos fértiles puestos por la hembra luego de la cépula {1's = =0.10,
n= 20, p > 0.50). La hembra puso huevos fértiles luego de 9 de 11
copulas en que el endofalo y el reservorio no salieron, lo que ocurrid en

7 de 9 céopulas en que el endofalo y el reservorio salieron de 1 a 8
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veces. Tampoco hubo asociacidn significativa entre el nilmero de salidas
del endofalo v el reservorio v el porcentaje de huevos fértiles puesto
por la hembra luego de la cépula {r! = -0.04, n= 20, p > 0.50).

Algunas hembras expulsaron un espermatéforo con espermatozoides
luego de la cépula. El nimero de huevos fértiles producidos por cépulas
en que la hembra expulsd un espermatéforo (promedio = 67 + 8.5 huevos,
mediana = 67, n = & hembras) no fue significativamente diferente que el
mimero de huevos producidos por las cdpulas en que la hembra no expulsd
un espermatéforo v que produjeron huevos fértiles (promedio = 45.6 +
10.3 huevos, mediana = 39, n = 9 hembras, p = 0.075). Cuatro de las
hembras que no expulsaron un espermatéforo tampoco pusieron huevos
fértiles,

La incidencia (s/min) con la cual la hembra tocaba al macho fue
significativamente mayor en las pseudocdpulas cortas gque las
pseudocdpulas largas, y fue significativamente mayor en las pseudocdpulas
largas que en los primeros 26 min (promedio de la duracidn de esas
pseudocépulas) de las clpulas fértiles (Fig. 4.6).

Ni la incidencia de la hembra de tocar al macho, ni el certejo
copulatorio del macho, estuvieron asociados de forma significativa con el
nimero o el porcentaje de huevos fértiles puestos por la hembras luego de
copulas fértiles y de pseudocépulas largas (Cuadro 4.6). Tampoco hubo
asociaciones significativas entre el nimero de huevos fértiles puestos
por la hembra con las medidas del macho (ancho de ojo a ojo, ancho del
pronoto y ancho del reservorio de espermatozoides), o con la diferencia
entre las medidas del macho y la hembra (ancho de ojo a ojo y ancho del

pronoto) (Cuadro 4.7).
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DISCUSION

El comportamiento de cortejo copulatorio del macho aparentemente es
muy comin en insectos y arafilas (Eberhard 1991, 1994). En contraste, el
comportamiento gque la hembra realiza durante la c¢épula que podria
"estimular" al macho es relativamente escaso (5% de 132 especies, en
Eberhard 19%94). La existencia de ese tipo de comportamiento es
aparentemente paraddjica, porque normalmente se supone gue es el macho
quien debe intentar inducir en la hembra respuestas favorables a &1, que
ella no necesariamente va a mostrar. Una posibilidad es que ese
comportamiento de la hembra estuviera relacionado con alguna donacidn
benéfica que el macho transfiere a la hembra durante la cdpula.

COPULAS REPETIDAS

El mayor porcentaje de huevos fértiles de las hembras del
tratamiento de dos machos disponibles implica que esas hembras recibieron
un mayor nimero de espermatozoides que las hembras del tratamiento de una
copula inicial. No hubo diferencias significativas entre los tratamientos
en el nimerp de huevos puestos, la tasa de oviposicidn, la longevidad
desde la primera cdpula, el promedio por hembra de la longitud de los
huevos, v el porcentaje de eclosidn de los huevos entre los tratamientos.
Aparentemente, las copulas repetidas no perjudican ni benefician a la
hembra, aparte del mayor nimero de espermatozoides que reciben. Esto
argumenta en contra de la existencia de una donacidén de nutrientes o una
sustancia hormonal que la hembra podria solicitar del macho al tocarlo
durante la cdpula.

Otro factor gque podria afectar la posibilidad de gue la hembra

"solicite" algo del macho es la abundancia relativa de machos y hembras.
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Aln si hubiera una donacién nutritiva del macho a la hembra, los papeles
sexuales no cambiarian si la proporcién operacional de sexos no fuera
sesgada hacia las hembras (Clutton-Brock y Vincent 1991: Clutton-Brock ¥
Parker 1992). 0. baranowskii es abundante local vy temporalmente.
Frecuentemente hay muchos individuos en una rama © en pocos metros
cuadrados en el suelo, y la proporcidén de sexos es de 1:1, o sesgada a
los machos (Rodriguez 1996). Ademds, muchas hembras probablemente no
estdn en estado reproductivo en un momento dado (Rodriguez 1996), de modo
que en el campo probablemente no faltan machos para las hembras. La
expulsién ocasional de espermatdforos recién transferidos es otro
argumento en contra de una donacién nutritiva del macho.
TRANSFERENCIA DE ESPERMATQZOIDES
En chinches, hay otros casos de falta de correlacién entre la
duracidn de las cdpulas y los espermatozoides transferidos. En Lygaeus
equestris (Lygaeidae), las cépulas duran de 0.5 a mds de 15 horas, v no
hubo correlacién con el nimero de huevos fértiles producidos (Sillén-
Tullberg 1981). En el chinche Agquarius remigis (Gerridae), las cépulas de
menos de 15 min no transfirieron espermatozoides, la fertilidad maxima
ocurrié luego de 30 min, pero no aumentd en cdpulas mds largas (hasta &0

min) (Rubenstein 1989). Sin embargo, en Oncopeltus fasciatus (Lygaeidae),

si hubo una correlacidn entre la duracién de la cépula (de 15 min a més
de 5 h) ¥ la transferencia de espermatozoides (Gordon y Loher 1968: Loher
y Gordon 1968).

Las c6pulas que se prolongan por varios dias pueden ser una
asociacidn posterior a la inseminacidén para evitar que la hembra copule

con otros machos antes de ovipositar (Alcock 1994). En O. baranowskii,
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las cédpulas duraron hasta 333 min, a pesar de gque ni el nimero ni el
porcentaje de huevos fértiles puestos por la hembra luego de la cdpula
aumentaron mds alld de los 44 a 46 min de cdpula, de modo que las cdpulas
prolongadas probablemente fueron una asociacién entre el macho y la
hembra posterior a la inseminacién. No hay suficientes datos para
distinguir entre todas las hip6tesis (Alcock 1994) que pueden explicar la
posible asociacidn posterior a la inseminacién en 0. baranowskii. Sin
embargo, no hubo un efecto del "componente no-gamético del eyaculado”
(Alcock 1994) del macho sobre la fecundidad o longevidad de la hembra. La
hip6tesis del cuido de pareja (Alcock 1994) tampoco parece ser aplicable
a 0. baranowskii, porque la duracidén mdxima de una cépula fue de 333 min,
v las hembras ovipositaron casi continuamente durante su vida, que fue de
hasta aproximadamente seis semanas en el laboratorio. Sin embargo, en el

chinche Neacoryphus bicrucis (Lygaeidae), hay precedencia de

espermatozoides del dltimo macho en copular, y los machos prolongan la
ciopula desde una hasta 24 horas si la proporcidén operacional de sexos es
sesgada hacia los machos, a pesar de que las hembras ovipositan
diariamente (McLain 1989). Otras hipétesis gue probablemente no son
aplicables al ecaso de 0. Dbaranowskii son la de '"carga de
espermatozoides”, y la de "proteccién de espermatéforos” (Alcock 1994).

Las hembras de 0. baranowskii del tratamiento de una cdpula inicial
vivieron de 10 a 65 dias y en ese plazo agotaban su reserva de
espermatozoides. Esto es poco en comparacidn con otras especies de
chinches en que hubo espermatozoides vivos en la espermateca de hembras
que habian copulado hasta cinco meses antes (Smith 1979). Una estimacidn

minima del plazo mdximo de vida de hembras de 0. baranowskii capturadas
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en el campo y mantenidas en el laboratorio con comida todos los dias fue
de 72 dias (Rodriguez 1996). La tasa de oviposicidn de hembras silvestres
mantenidas con un macho, y en buenas condiciones de alimentacidén en el
laboratorio, fue mayor que la de las hembras experimentales. Esto sugiere
que las hembras en el campo probablemente agotarian las reservas de
espermatozoides de una cépula antes de morir, y que es de suponer gue
copulan mds de una vez en el campo.

En 0. baranowskii, la hembra puede rechazar al macho antes de
copular, sacudiendo su abdomen de lado a lado mientras el macho trata de
acoplar sus genitales, sin toquetearlo con sus patas posteriores
(Rodriguez 1996). El comportamiento de la hembra de tocar al macho es
estereotipado, repetitivo e independiente de los problemas mecdnicos del
acople de la cdpula (o, -desde el punto de vista de la hembra,
aparentemente independiente de los problemas mecdnicos de quitarse al
macho por la fuerza). Esto cumple con los requisitos para considerar a un
movimiento como cortejo copulatorio. Ademds, ocurre en otra especie del
género y es divergente, en concordancia con la hipdtesis de que
evoluciona bajo seleccidn sexual (Rodriguez 1996).

El togueteo de la hembra al macho podria ser una "prueba" que el
macho debe superar para lograr a transferir espermatozoides. Sin embargo,
no es constante para todos los machos. La incidencia con la cual la
hembra tocaba al macho varié mucho entre cdpulas de una hembra, y entre
hembras. Por ejemplo, una hembra gque tuvo dos pseudocdpulas antes de una
copula fértil tocé con incidencias de 60, 60 ¥y 29.25 s/min,
respectivamente. En total, la incidencia con la cual la hembra tocaba al

macho varié entre 0.68 vy 60 s/min en O, baranowskii (Rodriguez 1996}.
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Dtra posibilidad es que la tocada de la hembra al macho sea un mecanismo
de eleccidén de la hembra, con el gque puede rechazar selectivamente a
diferentes machos. Sin embargo, no hubo ninguna asociacidn significativa
entre el nimero de huevos fértiles y los aspectos del macho que fueron
evaluados (mediciones del cuerpo vy genitales y del cortejo copulatorio).
También podria ser que la hembra discrimine entre machos solamente sobre
la base de su capacidad para "resistir” la tocada.

En 0. baranowskii, el comportamiento de la hembra aparentemente
afecta la duracidn de la cédpula v la transferencia de espermatozoides. Un

caso similar ocurre en la purruja Culicoides melleus (Diptera:

Ceratopogonidae). La hembra patea al macho al principio y durante la
cépula, lo que a veces hace que el macho se separe de la hembra antes de
transferir todos los espermatozoides que irian en el espermatéforo, ¥
antes de tener tiempo de que el espermatdéforo quede adherido a los
genitales de la hembra y no a los suyos (Linley y Adams 1972; Linley
1975b; Linley y Hinds 1975a; Linley y Mook 1975). Esto afecta la
paternidad del macho en la progenie de la hembra (Linley 1975a; Linley ¥
Hinds 1975b). El comportamiento de la hembra de C. melleus de patear al
macho ha sido interpretado como una forma de "comunicacién" en gue la
hembra informa al macho de su receptividad {(Linley ¥ Hinds 1975a; Linley
y Mook 1975). Esto seria benéfico para el macho pues evitaria transferir
espermatozoides que van a ser expulsados de todos modos por la hembra, ¥
seria benéfico para la hembra pues se evitaria hacer cdpulas de las
cuales no va a aceptar espermatozoides (Eberhard 1996; Rodriguez 1996).

No fue posible explicar la relacidn entre la expulsién de

espermatdforos por la hembra vy los espermatozoides que le quedan adentro,



128
y la razén de prolongar la cépula mds alld de aproximadamente 44 a 46
min.
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Fig. 4.1. Reservorio de espermatozoides y endofalo de un macho de 0.
baranowskii. La flecha marca el ancho que fue medido.
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Fig. 4.2. El porcentaje de huevos fértiles puestos por las hembras fue
significativamen.2 mayor en el tratamiento de dos machos disponibles gue en
el de una cépula (p = 0.038).
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Fig. 4.3. Contenido de espermatozoides de la espermateca en O. baranowskii.

A) Espermateca sin espermatozoides. B) Espermateca llena de
espermatozoides.
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Fig. 4.4, La tasa de oviposicidén durante toda la vida de las hembras
experimentales fue significativamente menor que la de hembras capturadas en
el campo y mantenidas por una semana con un macho y comida disponible todos
los dias {(p = 0.0013).
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Fig. 4.5. El nimero de huevos puestos por la hembra luego de la copula no
aumentd de forma gradual con la duracién de la cépula. Antes de 34 min,
ninguna cdpula resultd en huevos fértiles (n = 7 cdpulas). Entre 34 y 46
min {n = 2 cépulas), una resultd en huevos fértiles y otra no. Luego de 44
a 46 min, todas las cdpulas fueron fértiles (n = 15). La duracidn de las
copulas completas y las pseudocdpulas largas no estuve asociada
significativamente con el nimero de huevos fértiles (rs = 0.15, n = 17, p
> 0.5).
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Fig. 4.6. La incidencia (s/min) con la cual la bembra togqueteaba al macho
fue mayor en pseudocdpulas largas que en cépulas fértiles y fue mucho mayor
en las pseudocépulas cortas (Kruskal-wallis, p = 0.0025, vy la prueba a
posteriori de Tukey identificd tres grupos distintos).



142

CAPITULO 5

ANOTACIONES SOBRE LA HISTORIA NATURAL DE DOS CHINCHES Ozophora
{HETEROPTERA: LYGAEIDAE) EN COSTA RICA.

RESUMEN

Los chinches 0Ozophora baranowskii y 0. maculata

(Heteroptera: Lygaeidae) viven en las ramas y en el suelo
debajo de 4rboles con frutos maduros del higuito Ficus
padifolia H.B.K. (Moraceae). Los adultos de O. baranowskii casi
siempre estdn en las ramas de los higuitos, y los de 0.
maculata casi siempre estdn en el suelo bajo los drboles. Las
ninfas de ambas especies sélo han sido encontradas en el suelo
bajo los drboles. Los adultos y las ninfas de ambas especies
comen las semillas del higuito. Este trabajo describe la tasa
de oviposicidn de las hembras, la longitud de los huevos, una
estimacidn minima del plazo mdximo de vida, v la infeccidn por
algunos parasitoides.
INTRODUCCION
Una fauna diversa de chinches de la familia Lygaeidae son
depredadores de semillas de higuerones (Moraceae: Ficus) (Slater 1972).
La mayoria pertenecen a la subfamilia Rhyparochrominae, y muchos de esos
son del género Ozophora (Slater 1972, 1983, 1987). Este trabajo presenta
algunas observaciones sobre la historia natural de Ozophora baranowskii

Slater & O'Donnell y Ozophora maculata Slater & 0'Donnell en Costa Rica.

Ambas especies pertenecen al complejo de Ozophora laticephala (Slater y

0’Donnell 1979) ¥ wviven en o debajo del higuito Ficus padifolia H.B.K,

(=F. pertussa sensu Burger). El higuito es nativo del Valle Central de

Costa Rica (W. Ramirez, com. pers.) v es sembrado como &rbol de cerca.
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MATERTAL Y METODOS

Los chinches fueron capturados alrededor de San Antonio de Escazi
{1300-1400 m.s.n.m.), provincia de San José, Costa Rica en una zona de
cafetales v bosque secundario. Para capturar a los chinches que estaban
en los Arboles, las ramas de los higuitos eran sacudidas 20 veces con una
red entomoldgica de golpe. Los chinches gque estaban en el suelo debajo de
los drboles eran capturados con un aspirador entomolégico, buscando entre
la hojarazca y la tierra en Areas relativamente despejadas de plantas
pequefias, de 4 a 6 m’ bajo cada Arbol.

Durante dos afios y medio (de julio de 1993 hasta diciembre de
1995), 14 4rboles de higuito fueron revisados cada dos (durante la
gstacidn lluviosa: de mayo a diciembre) o tres semanas (durante la
estacién seca: de enero a abril) para ver si producian frutos vy si tenian
chinches. Dtros 10 drboles fueron revisados esporddicamente. Durante las
primeras estaciones lluviosa y seca, los drboles que no tenian frutos
fueron revisados para ver si habia chinches (aproximadamente 18 visitas
en total a 10 Arboles). Luego, los drboles sélo eran revisados si tenian
frutos para ver si habia chinches. Cuando un drbol con frutos tenia
chinches, era revisado hasta tres veces en una semana. Hubo
aproximadamente 64 visitas a Arboles durante los dos afios y medio (48
durante la época lluviosa y 16 durante la época seca), y en 32 de esas
vigsitas hubo mds de 10 chinches en un drbol determinado. S56lo los datos
de esas visitas fueron usados para comparar las proporcidn de sexos entre
drboles, entre fechas de recolecta, y entre las ramas y el suelo bajo los
drboles. En total, mds de 300 adultos de 0. baranowskii y 70 de O.

maculata, v mds de 120 ninfas de ambas especies fueron recolectadas.
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Las ninfas fueron mantenidas en cajas de Petri y alimentadas con
siconios (infrutescencias del higuito) con semillas, ¥ con semillas de
girasol. Los siconios eran mantenidos en un congelador, ¥y eran
descongelados sobre papel absorbente antes de ponerlos en la caja de
Petri. Para evitar el crecimiento de hongos sobre los siconios, la comida
de los chinches era cambiada cada dos o cuatro dias. Cada caja de Petri
tenia un vial con agua tapado con algodém ¥ sujeto al piso con
plasticina, y un trozo de corcho impregnado de fungicida (Nipagin)
diluido. El corcho proveia un ambiente tridimensional complejo que
favorece el desarrollo de las ninfas (Coulianos y Kugelberg 1973).

Diez hembras recién capturadas de 0. baranowskii, ¥ cinco hembras
de 0. maculata fueron puestas cada una en una caja de Petri, con el mismo
alimento que las ninfas, y con un macho. Se les permitid ovipositar por
una semana luego de la captura, y el nimero y la longitud de los huevos
que pusieron fueron anotados.

4lgunas hembras fueron disectadas para examinar su estado
reproductivo {contenido de espermatozoides de la espermateca, ¥y presencia
de huevos maduros).

Los promedios aparecen con el error estdndard (ES).

RESULTADOS |

No se observd adultos en las ramas de drboles sin frutos maduros en
las aproximadamente 18 visitas en total, a 10 drboles. S6lo en 2 de 16
ocasiones en la estacién seca hubo chinches en el suelo bajo drboles que
habian botado frutos en las semanas anteriores. En cada ocasidn, hubo
menos de 10 individuos.

Durante la época lluviosa, los chinches aparecian en abundancia
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local y temporal en las ramas o en el suelo bajo drboles con frutes
maduros. Once drboles produjeron frutos una o dos veces, pero no llegaron
chiches. Hubo seis 4drboles que produjeron frutos mds de una vez. De esos,
tres drboles produjeron dos veces, pero sélo hubo mds de 10 chinches una
vez: dos Arboles produjeron dos veces v en ambas ocasiones llegaron
chinches: ¥ un 4rbol produjo cuatro veces y llegaron chinches sélo dos
veces, Otros seis drboles produjeron frutos una vez y llegaron chinches.

A veces habia adultos de ambas especies en las ramas v en el suelo
bajo 4rboles con frutos maduros. Sin embargo, fue mds frecuente encontrar
adultos de 0. baranowskii en las ramas (287 de 296), vy adultes O.
maculata en el suelo (13 de 22, G = 60.2, p << 0.005). Todas las 120
ninfas que fueron capturadas estaban en el suelo.

Los frutos de un higuito que estaba en una zona de bosque
secundario habian caido sobre las hojas de las plantas del sotobosque. El
4drea en que los frutos habian caido sobre las plantas era igual al drea
en que habia frutos en el suelo (aproximadamente 9 n'), pero habia méds
frutos en el suelo que en las plantas. No hubo chinches (ni ninfas ni
adultos) sobre las plantas del sotobosque, pero 6 machos y 4 hembras de
0. maculata fueron capturados en el suelo.

PROPORCION DE SEX0S

La proporcién de sexos de adultos 0. baranowskii fue sesgada hacia
los machos. En todas las recolectas de 1995, fueron capturados 232 machos
y 70 hembras [x1 = 86.90, p << 0.005). La proporcidén de sexos, en
recolectas de al menos 10 individuos, no wvarid entre fechas en dos
drboles diferentes fxl = 0.76 ¥ 0.99, p > 0.1 en ambos casos) ni entre

drboles {xI: 4,00, p> 0.1, sumando las diferentes fechas). La proporcidn



146

de sexos en el suelo fue el contrario de la proporcién total. En el suelo
en total, 5 machos y 10 hembras fueron capturados {xz = 16.76, p <<
0.005).

La proporcién de sexos de 0. maculata fue menos sesgada hacia los
machos. En todas las recolectas de 1995, fueron capturados 37 machos y 33
hembras {x! = 0.23, p > 0.1). La proporcién de sexos no varid entre
irboles, para las recolectas de al menos 10 individuos {x} = 0.005, gl =
s o R o B

ESTADD REPRODUCTIVO DE HEMBRAS SILVESTRES

Cincuenta v seis hembras de O. baranowskii fueron disectadas. El
41% (n = 23) no tenian espermatozoides en la espermateca. Casi todas esas
hembras tampoco tenian huevos (5.1), y su abdomen contenia gldébulos de
aceite. El nimero de hemhrﬁs gin espermatozoides en la espermateca no
difirié significativamente entre las recolectas en ramas (27 hembras con
vy 16 sin espermatozoides) y el suelo (17 hembras con y 6 sin
espermatozoides) {RI= 0.33, p> 0.1). Tampoco difirid segin la época del
afio: de mayo a julio hubo 28 hembras con y 21 sin espermatozoides, ¥ de
setiembre a noviembre hubo seis hembras con y una sin espermatozides (G
=2.37, p > 0.1).

Las hembras sin espermatozoides en la espermateca y con el abdomen
l1leno de glébulos de aceite probablemente eran virgenes. Sin embargo, las
hembras en cautiverio a veces agotan su reserva de espermatozoides
(Rodriguez 1996), de modo que algunas de las hembras sin espermatozoides
(por ejemplo, las tres que tenian huevos) posiblemente no eran virgenes.
Una hembra que tenia espermatozoides y huevos tenia ademds glébulos de

aceite en el abdomen.



147

Seis hembras de 0. maculata fueron disectadas (cinco del suelo ¥y
una de las ramas, todas capturadas en junio). Cuatro hembras tenian
huevos y espermatozoides en la espermateca, y las otras dos no tenian ni
espermatozoides ni huevos. El nimero de hembras con espermatozoides no
difirid significativamente entre las capturadas en ramas (una hembra sin
espermatozoides) y el suelo (cuatro hembras con y una sin
espermatozoides) (G = 1.61, calculado sumando 1 a las "casillas”, p >
¢ 1% [ [

OVIPOSICION DE HEMBRAS DE 0. baranowskii EN EL LABORATORIO

De las 10 hembras que fueron puestas con comida vy un macho en una
caja de Petri a ovipositar durante la semana posterier a su captura,
todas fueron capturadas en las ramas (cinco en mayo y cinco en setiembre
y octubre). Una hembra no puso ningin huevo. Las otras nueve hembras
pusieron 6.1 + 0.6 huevos/dia (mediana = 5.9, d&mbito = 3.6-8.4
huevos/dia). La tasa de oviposicidon no difiriéd entre las hembras
capturadas en mayo (n = 4) y en setiembre y octubre (n = 5) (U de Mann-
Whitney, p = 0.18). La longitud de los huevos fue de 0.79 + 0.005 mm
(mediana = 0.80 mm, Ambito = 0.72 a 0.91 mm, n = 45). Al final de la
semana en que las hembras ovipositaron, algunos huevos habian cambiado de
color de blancuzco a rojo, y otros no hahianICﬂmbiadn de color (huevos
infértiles o fértiles recién puestos). La longitud de esos dos "tipos" de
huevos (n = 25 rojos y 20 blancos) no fue significativamente diferente (U
de Mann-Whitney, p = 0.14).

La superficie disponible para la oviposicién era aproximadamente el
doble en el siconio que en el girasol y el algoddén, y aproximadamente

igual entre el girasol y el algodén. Las hembras prefirieron ovipositar
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sobre el algodén: pusieron 70 huevos en el siconio, 41 en el girasol ¥
132 en el algodén, lo que difiere significativamente de la distribucidn
de 2:1:1 esperada segin las superficies disponibles {xz = 111.85, p =<
0.005).

OVIPOSICION DE HEMBRAS DE 0. maculata EN EL LABORATORIO

Cinco hembras capturadas en el suelo en diciembre fueron puestas a
ovipositar con un macho durante una semana y pusieron 7.2 + 0.9
huevos/dia, (mediana = 7, &mbito = 5.4-9.8 huevos/dia). La longitud de
los huevos fue de 0.75 + 0.0037 mm, mediana = 0.75 mm, dmbito = 0.67-0.81
mm, n = 61). La longitud de los huevos que ya se habian puesto rojos (n
= 39) no fue significativamente diferente de la longitud de los huevos
que no habian cambiado de color al final de la semana (n = 28) (U de
Mann-Whitney, p = 0.33).

Sin tomar en cuenta 13 huevos puestos sobre la caja de Petri, las
hembras preferian el girasol y el algodén para ovipositar: pusieron 77
huevos en el siconio, 97 en el girasol y 103 en el algoddn, lo que
difiere significativamente de la distribucién 2:1:1 esperada segun las
superficies disponibles {xl = 54,88, p << 0.005).

LONGEVIDAD

Algunos de los adultos capturados en ellcampu morian luego de uno
o dos dias en el laboratorio, pero muchos vivian de dos a tres semanas.
La mayor duracién de vida en Q. baranowskii la mostraron un macho ¥ una
hembra criados en el laboratorio, gque vivieron 187 y 72 dias,
respectivamente. Un macho de 0. baranowskii capturado en el campo vivid
117 dias.

En 0. maculata, la mayor duracién de vida la mostraron 2 adultos
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capturados en el campo: 119 y 74 dias, para un macho y una hembra,
respectivamente.

CRIA DE NINFAS RECOLECTADAS EN EL CAMPO

En 72 ninfas de segundo a quinto instar que fueron capturadas en el
campo, hubo un 21% de mortalidad "inexplicada" y un 12% de mortalidad por
parasitoides (abajo). De las 48 ninfas (67%) que mudaron a adultos, el
79% fueron de 0. baranowskii (19 machos y 19 hembras) vy el 22% fueron de
0. maculata (1 macho y 9 hembras, G = 7.36, p < 0.01). Una de esas
hembras de 0. maculata llegé a adulto a pesar de tener un parasitoide
{abajo).

Los intentos de establecer un cultivo de chinches en el laboratorio
fallaron. Las hembras ponian muchos huevos fértiles, pero la mortalidad
de las ninfas era de casi el 100%. S6lo tres adultos de O. baranowskii
fueron criados de esa manera, y todos fueron anormales en que se quedaron
del color rojo pdlido de los adultos recién mudados. Eso sélo ocurrid una
vez con una hembra de 0. baranowskii, de los 48 adultos criados de ninfas
recolectadas en el campo.

PARASITOIDES

En tres casos (dos hembras de O. maculata y una de 0. baranowskii)
se logrd criar una mosca del género Cathargéia (Diptera: Tachinidae:
Phasiinae). En los tres casos, la larva salid del abdomen del chinche ¥
pupd en la caja de Petri. En los tres casos, la etapa de pupa duré de 12
a 14 dias.

Una hembra de Q. baranowskii tenfa un nemdtodo de aproximadamente

1 cm de longitud (sin identificar). Una hembra de 0. baranowskii, una de

0. maculata, y nueve ninfas tenian cada una una larva de insecto (sin
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identificar). Por la forma de la pupa, al menos uno de esos casos
posiblemente era una avispa (Hymenoptera: Braconidae: Euphorinae) (P.
Hanson, com. pers.).

Varios dias antes de la emergencia de un parasitoide (las tres
moscas, el nemidtodo v los once parasitoides sin identificar), el abdomen
del chinche hospederc se hinchaba y las membranas entre segmentos en el
abdomen y entre el protérax y la cabeza se distendian. Los parasitoides
rompian el abdomen de los chinches. Cuando el hospedero era una hembra,
desgarraba el ovipositor, ¥y si era una ninfa, una de las membranas entre
los segmentos posteriores del abdomen era desgarrada. Después de que el
parasitoide emergia, el abdomen del chinche quedaba completamente vacio.
Sin embargo, los chinches no morian inmediatamente después de que el
parasitoide habia salido, sino que se mantenian vivos por aproximadamente
un dia.

Los 15 chinches que tuvieron parasitoides fueron recolectados en el
suelo (15 casos de 96 ninfas y hembras, y 23 machos de ambas especies
recolectados en el suelo en 1995). Ninguno de 66 hembras y 235 machos de
ambas especies recolectados en las ramas en 1995 tuvo parasitoides.
Ninguno de los 258 machos de ambas especies recolectados en el suelo y
las ramas en 1995 tuvo parasitoides.

DISCUSION

Los adultos de Q. baranowskii estédn principalmente en las ramas de
los higuitos, lo que sugiere gue probablemente comen semillas que han
quedado expuestas sobre las ramas de los drboles o que todavia estdn
dentro del siconio. Una pareja de 0. baranowskii fue vista copulando

sobre un fruto y ambos individuos tenian el rostro insertado en el



b
wn
i

siconio (Rodriguez 1996).

En 0. baranowskii, la proporcidn de sexos fue sesgada hacia los
machos. Tomando en cuenta que el 39-41% de las hembras capturadas en el
campo no estdn en estado reproductivo, la proporcidn efectiva de sexos es
anin mds sesgada hacia los machos. La proporcidn de sexos de los adultos
criados de ninfas del campo fue de 1:1. La diferencia con la proporcidn
observada en el campo podria deberse a una mayor longevidad de los
machos. Otra posibilidad aparentemente menos probable es que los machos
sean mds capturados con mayor facilidad que las hembras al sacudir las
ramas de los drboles (donde la mayoria de los adultos de O. baranowskii
fueron capturados).

En 0. maculata, la proporcién de sexos fue de 1:1. Sin embargo,
podria haber un sesgo haciﬁ los machos en la proporcidn efectiva de
machos hembras, pues algunas de las hembras capturadas no estaban en
estado reproductivo. La proporcién de sexos de los adultos criados de
ninfas del campo fue sesgada hacia las hembras, pero la muestra fue muy
pequefia (n = 10).

La cria de la mosca Catharosia es el primer registro de un
parasitoide en el género Ozophora, y el primer registro de un hospedero
del género Catharosia en Costa Rica. En la éubfamilia Phasiinae, las
hembras buscan al hospedero (Hemiptera sensu lato) y le depositan o
inyectan huevos (Wood 1987). El que sélo haya habido parasitoides en
chinches capturados en el suelo sugiere que las hembras de la mosca
buscan a los chinches en el suelo, ¥y no entre las ramas de los drboles.
Esto podria explicar por qué los adultos de Q. baranowskii tienden &

estar en las ramas.
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CAPITULD &

ANOTACIONES SOBRE LA HISTORIA NATURAL DE Neopamera bilobata Say
{Heteroptera: Lygaeidae) EN COSTA RICA.

RESUMEN,

El chinche Neopamera bilobata (Heteroptera: Lygaeidae) vive en

el suelo bajo 4rboles con frutos maduros del higuito Ficus

padifolia (Moraceae). El macho corteja a la hembra durante la

cbpula mientras ella lo empuja con sus patas posteriores. Los

machos combaten entre si con las patas anteriores, que tienen

el femur engrosado. Se presenta datos de la oviposicién de una

hembra ¥ una estimacidn del plazo midximo de vida.
INTRODUCCION.

Una fauna diversa de chinches de la familia Lygaeidae son
"depredadores de semillas" de higuerones (Moraceae: Ficus spp.) y muchos
son de la subfamilia Rhyparochrominae (Slater 1972). Este trabajo
presenta algunas observaciones sobre la historia natural y el

comportamiento de Neopamera bilobata Say (Heteroptera: Lygaeidae) en

Costa Rica.
MATERIAL Y METODOS
Seis ninfas de N. bilobata fueron recoclectadas con un aspirador
entomolégico en San Antonio de Escazd (1300-1400 m.s.n.m., Provincia de

San José, Costa Rica) bajo dos 4rboles del higuito Ficus padifolia

H.B.K.(= E. pertussa sensu Burger), El higuito es nativo en el Valle
Central de Costa Rica (William Ramirez, com pers.) y es sembrado como
drbol de cerca.

Las ninfas fueron mantenidas en cajas de Petri con un vial con agua

tapado con algodén sujeto al piso con plasticina y con un pedazo de
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corcho impregnado de fungicida (Nipagin) diluido. El corcho proveia un
ambiente complejo, como recomiendan Coulianos v Kugelberg (1973). Las
ninfas y los adultos fueron alimentados con siconios (infrutescencias del
higuito) con semillas maduras, y con semillas de girasol.

Tres hembras y dos machos virgenes fueron puestos en una caja de
Petri bajo un estereoscopio. El comportamiento de los chinches fue
registrado con descripciones verbales dictadas a una grabadora. La caja
de Petri estaba sobre un espejo, y como el ovipositor de la hembra es
parcialmente transparente, fue posible observar algunos acontecimientos
genitdlicos durante la cépula.

El nimero, longitud, fertilidad (cambio de color de blanco-amarille
a rojo) v eclosidén de los huevos puestos por la hembra que copuld fueron
revisados diariamente hasta su muerte.

Los promedios aparecen con el error estdndard (ES).

RESULTADOS

COMBATE ENTRE MACHOS

Una confrontacidén fue observada entre dos machos. Cuando se
encontraron empezaron a vibrar sus antenas hacia arriba y abajo. Ese
movimiento siguid durante toda la interaccidn, y también ocurrid en
encuentros entre machos y hembras, y durante ia copula (abajo).

Los machos se colocaron uno frente al otro, se irguieron sobre sus
patas posteriores, y cada uno golped al otro repetidas veces con las
patas anteriores. El movimiento de las patas anteriores era paralelo al
sustrato, empezaba con las patas abiertas en aproximadamente 1807, ¥
terminaba cuando las patas tocaban al contrincante. La posicidn de las

patas medias no pudo ser revisada. El encuentro durd aproximadamente I0
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s v termind cuando un macho se alejd. En encuentros posteriores siempre
un macho se alejaba cuando el otro se acercaba. No se observd ninguna
otra confrontacién de los machos y ninguna entre las hembras, a pesar de
que los individuos fueron puestos en la caja de Petri varias veces en
dias posteriores. El femur anterior de esta especie tiene espinas
ventrales y es engrosado, particularmente en el macho (Fig. 6.1).

COMPORTAMIENTO DE COPULA

Una cépula de individuos virgenes fue observada. Durd 45.43 min.
Cuando el macho ¥ la hembra pasaron cerca (menos de 1 cm de distancia)
uno de otro, empezaron a vibrar sus antenas hacia arriba y abajo, ¥
continuaron haciéndolo durante la cépula. La hembra dejd de vibrar sus
antenas desde el inicie de la cépula hasta aproximadamente tres minutos
después del inicio de la cépula. El macho vibré sus antenas durante toda
la cépula. Las antenas del macho a veces vibraban juntas y a veces en
movimientos alternos.

Antes de la cépula, el macho monté a la hembra varias veces. En
cada montada, vibraba sus antenas y tocaba el ovipositor de la hembra con
su cédpsula genital, aparentemente tratando de acoplar sus genitales.
Luego de aproximadamente tres minutos y varias montadas, logrd acoplar
sus genitales (abajo). Luego, se baj6 de la hembra y gird hasta quedar en
direccién opuesta a la de la hembra. En esa posicién, la cédpsula genital
del macho mostraba una torsién de 180°.

Mientras el macho montaba a la hembra y trataba de acoplar sus
genitales, ella movia sus patas posteriores en un movimiento que frotaba
sus élitros y abdomen, se extendia hacia atrds y empujaba el abdomen y la

cdpsula genital del macho. Durante la cépula, la hembra empujé al macho



en 12 episodios, que duraron en promedio 21.83 + 6.57 5 (medianma = 13.00.
ambito = 1-69). En total, la hembra empujdé al macho por 262 s, lo gus
representa una incidencia promedio de 5.77 s/min.

Durante toda la cédpula, el macho hizo sacudidas fuertes verticalss
de su cuerpo que movian a la hembra, y que ocurrian con una frecuencia de
1-2/s. Las patas del macho entraron en contacto con la hembra sélo en las
veces en que la montd para intentar acoplar sus genitales, v en esos
casos sdlo los tarsos del macho tocarom a la hembra. Los femora
anteriores nunca tocaron a la hembra.

El reservorio de espermatozoides y el endofalo del macho salieron
v entraron dos veces del abdomen de la hembra durante la cdpula (antes de
cuatro min del inicio de la cépula, no fue posible observarlos).
Estuvieron afuera de 4.28-4.42 min de la cépula, v de 4.57-4.62 min de la
copula. Cuando el reservorio y el endofalo estaban fuera del abdomen de
la hembra, estaban visibles entre su cdpsula genital y el dpice del
ovipositor de la hembra. En dos ocasiones, hubo un movimiento en que el
ovipositor entraba y salia levemente de la cédpsula genital del macho:
desde aproximadamente 4.12-4.28 min de la cépula, v de 30.88-33.67 min de
la cépula. Desde los 43.55 min de la cHpula y hasta el finmal, hubo un
flujo de material que pasaba por el nvipasiéur de la hembra hacia su
abdomen. El movimiento de los parameros del macho no fue determinado.

El macho soltd a la hembra en un momento en que ella lo estaba
empujando, ¥ 10 min después del final de la cépula, la hembra botd un
espermatdéforo lleno de espermatozoides.

OVIPOSICION Y LONGEVIDAD

La hembra que copuld vivid como adulta 76-79 dias, y 6% dias



después de la cépula. Puso un total de 155 huevos, con un promedio de
2.23 huevos/dia. El 64.5% de los huevos fueron fértiles, y de escs
eclosiond el 63%. La hembra puso huevos hasta el dia en que murid, pero
s6lo puso huevos fértiles durante los primeros 40 dias. La longitud de
los huevos fue en promedio 0.98 + 0.002 mm, mediana = 0.97 mm, admbito =
0.91-1.03, n = 128 huevos). La longitud de los huevos fértiles e
infértiles no difirid significativamente (U de Mann-Whitney, p = 0.07).

Los huevos fértiles empezaban a cambiar de color de blancuzco a
rojo en promedio 4.4 + 0.12 dias después de la oviposicién (mediana =
4.0, ambito = 4-5, n = 17 periodos). Ya estaban rojos después de un
promedio de 6.4 + 0.3 dias, mediana = 6.0, dambito = 5-9, n = 15
periodos), y eclosionaban luego de un promedio de 11 dias (dmbito = 10-
12},

La hembra estuvo en un régimen de comida disponible de dia de por
medio. El 95% de los huevos fueron puestos sobre el siconio, y el 97%
fueron puestos durante los dias en que la hembra tuvo comida, de modo que
su capacidad de oviposicién probablemente ha sido subestimada.

Al morir, la hembra tenia adentro 15 huevos de tamafio "maduro” y
ninguno inmaduro.

Un macho v una hembra llegaron a vivir en el laboratorio por
espacio de 52 y 45 dias repectivamente. Esta es una pstimacidén minima del
plazo mdximo de vida.

DISCUSION
El comportamiento de cépula del macho de sacudir el cuerpo cumple

con los criterins para ser considerado cortejo (Eberhard 1994}, EIl

movimiento era:
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1) estereotipado y repetido en una misma cépula (no se vio si se repite
entre cdpulas).

2) apropiado para estimular a las hembras.

3) mecdnicamente irrelevante en cuanto a los problemas de los machos de
mantenerse agarrados a las hembras. Por ejemplo, la vibracién de las
antenas del macho podria ser cortejo copulatorio, pues podria ser
percibido por las hembras durante la cdpula. Sin embargo, el movimiento
también ocurre en otros contextos vy las hembras también lo hacen, de modo
que es mas conservador no considerarlo cortejo.

La funcidn méds probable del cortejo copulatorioc de los machos es
afectar la eleccidn criptica de las hembras (Eberhard 1991, 1994, 1996).
La expulsidn del espermatdforo luego de la cdpula sugiere que las hembras
de N¥. bilobata podrian ser capaces de hacer tal eleccidn criptica por
medio de la aceptacidn selectiva de espermatozoides.

En chinches, hay varios casos en gue la hembra toquetea o empuja al

macho durante la cépula (Cuadro 6.1). En Ozophora baranowskii

{Lygaeidae), el toqueteo de la hembra al macho podria ser un mecanismo de

la hembra para escoger entre machos una vez que la cépula ha comenzado

(Rodriguez 1996). En Oncopeltus fasciatus (Lygaeidae), parece ser una
forma forzosa de gquitarse al macho (Loher y Gordon 1968). Ambas funciones
podrian calzar con el comportamiento de las hembras de H. bilobata. El
hecho de que la hembra haya empujado desde que el macho trataba de
acoplar sus genitales sugiere que podria ser un rechazo mds "directo".
El combate entre machos v el dimorfismo sexual en el femur anterior
de N. bilobata sugieren que el femur anterior estd bajo seleccitn sexual.

Esa seguramente no es una explicacidn general para el femur anterior



engrosado y con espinas que ocurre en varios casos en chinches,
especialmente en la subfamilia Rhyparochrominae (Schuh y Slater 12%5). En
muchas otras especies con esas caracteristicas no se ha observado
combates entre machos v no hay dimorfismo sexual. Por ejemplo, en mds de
120 interacciones entre machos y hembras en dos especies de Ozophora
(Lygaeidae: Rhyparochrominae) (Rodriguez 1996), nunca hubo combates entre
los machos, aunque varias veces un macho montd a otro y tratd por algunos
segundos de acoplar sus genitales con los de otro. En contraste, la
primera observacidn de interacciones en N. bilobata resultd en un combate
entre dos machos., v una cépula. Ademds, la hembra de N. bilobata también
tiene el femur anterior engrosado y con espinas, aunque en menor grado
que el macho.
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Cuadro 6.1, Algunos chinches (Heteroptera) en que las hembras toquetean o empujan al macho duraet
cdpula.

Familia Especie y movimiento de las hembras Referencia
Prrehocoridae Dysdercus mimulus - vibrar el cuerpo de lado a lado
- frotar log genitales del macho
con und pata pesterier Eherhard 1994
Lygaeidae 0. haranowskii - tocar el abdomen ¥ cdpsula genital
del macho con las patas posteriores Rodriguez 1996
0. maculata - eppujar el abdomen y cdpsula genital
del macho con las patas posteriores Rodriguez 1996
Neopasera bilobata - empujar el abdomen 7 cdpsula gemital
. del macho con las patas posteriores Este capitulo
Oncopeltus fasciatus - egpujar el abdomen y cdpsula genital

del macho con las patas posteriores
- mover | abdomen de lado 2 lade Loher & Gordon L3963
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Fig. 6.1. E! femur anterior de N.
engrosado, particularmente en el m
hembra grandes fueron escogidos.

bilobata tiene espinas ventrales ¥ es
acho. Para el dibujo, un macho ¥y una
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