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En formato de artículo científico para ser sometido a la Revista de Biología Tropical 
 

Causas del aislamiento reproductivo en dos especies de Macrohaltica  

 (Coleoptera, Chrysomelidae) 

 
Rodolfo Achoy  

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica y Universidad Estatal a Distancia, Costa 
Rica; rachoym@gmail.com 

 
 
Resumen  

Los crisomélidos Macrohaltica jamaicensis y M. crypta tienen rangos altitudina-

les que se traslapan en Costa Rica. Estas especies comparten algunas de sus plantas 

hospederas. En poblaciones mixtas son frecuentes los apareamientos interespecíficos, 

pero hay una tendencia a los cruces conespecíficos. En el campo, los híbridos son raros; 

sin embargo, los cruces interespecíficos producen híbridos viables en cautiverio.  En el 

presente estudio, se realizaron cruces para evaluar la existencia de mecanismos de ais-

lamiento reproductivo entre estas especies. Se identificaron varios factores que pue-

den contribuir al aislamiento: menor disposición para montar la hembra en parejas 

heteroespecíficas, botada más pronta de espermatóforos heteroespecíficos y prece-

dencia de espermatozoides homoespecíficos. Las hembras de M. jamaicensis que copu-

laron con machos de las dos especies, independiente del orden de cópula, produjeron 

una progenie mayormente conespecífica. El patrón observado en la producción de hí-

bridos podría ajustarse a un mecanismo dependiente de la cantidad de esperma o de 

diferencias cualitativas de los espermatozoides, que pondrían en ventaja a los conespe-

cificos. El desconocimiento de los rangos de estas especies antes de la alteración hu-

mana en el ambiente, dificulta discriminar si la evolución de las diferencias observadas 

es un producto incidental de divergencias en aislamiento o el resultado de la selección 

natural a favor del aislamiento, cuando estas poblaciones estaban en contacto.  

 

Palabras clave: especiación, aislamiento reproductivo, precedencia de esperma cones-

pecífica, Macrohaltica  
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Introducción 

El establecimiento de barreras reproductivas constituye una etapa importante 

en el proceso de especiación, pues favorece la diferenciación genética entre grupos 

cercanos (Harrison, 2014). Así, la evolución de mecanismos que interrumpen el flujo 

génico, puede contribuir al origen y establecimiento de nuevas especies (Howard 

,1999). Este enfoque, derivado del concepto biológico de especie, es la base del estudio 

del proceso de formación de las especies, mediante el análisis del aislamiento repro-

ductivo (Coyne ,1992; Peterson et al., 2005;). Esta parece ser una de las razones por las 

que muchos biólogos evolucionistas lo han adoptado y han centrado la investigación 

sobre la especiación en el estudio de barreras reproductivas (Coyne & Orr ,1998; Ho-

ward ,1999; Schluter, 2014), para identificar características que influyen en el aisla-

miento reproductivo y para comprender el modo de acción de la selección natural. (Fa-

ria et al., 2014; Via ,2002). La selección natural puede favorecer indirecta o directamen-

te el aislamiento reproductivo (Schluter, 2014). Este aislamiento puede evolucionar 

incidentalmente como consecuencia secundaria de la diferenciación genética entre 

poblaciones. Esta resulta de la acción de fuerzas selectivas divergentes sobre caracte-

rísticas fenotípicas que llevan a la adaptación a diferentes ambientes o nichos (Schluter, 

2001; Rundle & Schluter, 2004; Schluter, 2009; Via, 2009; Barton, 2010). La selección 

también puede actuar directamente contra los híbridos, favoreciendo el aislamiento 

reproductivo entre poblaciones simpátricas y reduciendo el éxito reproductivo de cru-

ces interespecíficos. (Schluter, 2001; Rundle & Schluter, 2004).  

En este contexto, la precedencia de esperma conespecífico puede  evolucionar 

como barrera poscopulatoria precigótica que reduce el flujo génico y la producción de 

híbridos entre especies cercanas (Howard, 1999; Geyer & Palumbi, 2005).  Este es un 

mecanismo críptico, mediante el cual una hembra que ha copulado con machos de más 

de una  especie, utiliza preferentemente  esperma del macho conespecífico para  pro-

ducir la progenie. La precedencia de esperma conespecífica se ha documentado en va-

rios organismos que incluyen, entre otros, a Drosophila (Price, 1997, Price et al. 1999, 

2000, 2001), los grillos del género Allonemobius (Gregory & Howard ,1994; Howard et 

al. ,1998; Howard et al., 2002), los erizos de mar Echinometra (Geyer & Palumbi ,2005) 
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y los escarabajos de la harina Tribolium (Fricke & Arnqvist ,2004). Las investigaciones 

han demostrado que la precedencia de esperma conespecífica es un fenómeno fre-

cuente, pero que no es universal (Howard, 1999). Los estudios con especies con poten-

cial de hibridación amplían el conocimiento sobre la evolución de la precedencia de 

esperma conespecífico y su interacción con otras formas de aislamiento reproductivo 

(Dixon et al., 2003; Peterson et al., 2011). 

Las especies de los crisomélidos del género Macrohaltica, M. jamaicensis, y M. 

crypta ofrecen una oportunidad para identificar posibles mecanismos que mantienen a 

sus poblaciones aisladas reproductivamente. Las dos especies cohabitan en Costa Rica, 

y ocupan un ámbito altitudinal traslapado; en el caso de M. crypta  va de los 2300 m. 

en el Cerro de la Muerte a cerca de 1000 m en San Rafael de Escazú y M. jamaicensis  

se ha observado en  Cartago, San Isidro de Heredia y San Antonio de Escazú, cercanos a 

1400m (Eberhard et al., 1993; Santisteban, 2006). La historia evolutiva de estas espe-

cies de Macrohaltica  es difícil de precisar. Debido a que se desarrollan en plantas de 

crecimiento secundario, las cuales habitan  áreas muy alteradas por la actividad huma-

na, no es posible establecer con certeza  si evolucionaron en aislamiento y  han entrado 

en contacto recientemente por la modificación de sus hábitats (Eberhard et al., 1993). 

M. crypta se localiza en Gunnera insignis y, ocasionalmente, en Ludwigia sp. (Onagra-

ceae)  y  M. jamaicensis  en varias especies de  Ludwigia sp., pero está ausente en G. 

insignis (Eberhard et al., 1993). En esta planta, las larvas de esta especie no se desarro-

llan adecuadamente (Eberhard et al., 1993). En contraste, las larvas  y adultos híbridos, 

así como los adultos de ambas especies, sobreviven en cualquiera de estas plantas 

(Eberhard et al., 1993). En Ludwigia octovalvis  son comunes poblaciones con indivi-

duos de las dos especies, y se observan apareamientos tanto intra como interespecífi-

cos (Eberhard et al., 1993). No se ha documentado la presencia de híbridos en estas 

poblaciones, pero estudios de laboratorio han demostrado que hembras de ambas es-

pecies producen progenie viable si son  apareadas con machos heteroespecíficos 

(Eberhard et al., 1993). Las poblaciones de estos insectos suelen ser muy numerosas, a 

veces alcanzando varios cientos de adultos en una misma planta. Las hembras ponen 

los huevos sobre las hojas  y  las larvas  se alimentan de las hojas de la misma planta.  Al 
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final de tres estadios larvales, la larva madura se entierra en el suelo y se trasforma en  

pupa, de la que emerge el adulto.  El ciclo  huevo - adulto requiere aproximadamente 

seis semanas (Eberhard et al., 1993). Algunas características morfológicas  de los adul-

tos diferencian a  estas especies  entre sí (Eberhard et al., 1993; Santiesteban, 2006). 

Las hembras de M. crypta presentan un ligero levantamiento o carina  en sus élitros 

(Eberhard et al., 1993).  El color de los adultos de M. jamaicensis es azul metálico, y M. 

crypta es  púrpura  metálico. El color del adulto es un carácter  hereditario, con domi-

nancia del púrpura (Eberhard et al., 1993). Así, este rasgo es útil para determinar la 

paternidad de la progenie, en cautiverio, cuando la hembra  M. jamaicensis ha  copula-

do con machos de ambas especies, pues los hijos del M. crypta heredan el color púrpu-

ra. Pero, en el campo es difícil distinguir a los híbridos de los M. crypta, con base en su 

coloración. No obstante, los genitales masculinos son distinguibles entre las dos espe-

cies (Eberhard et al., 1993) y también es posible usarlos para identificar si un macho es 

híbrido (W.G. Eberhard, comunicación personal).  

 El comportamiento copulatorio de estas especies ha sido estudiado en detalle 

(Eberhard & Kariko, 1996). El comportamiento durante la cópula es estereotipado y 

complejo.  Una vez que el macho introduce sus genitales en la hembra, se produce una 

serie de movimientos de empuje, cada una seguida por un interludio. En el interludio 

después de la primera serie de estos movimientos, se transfiere el esperma y material 

del espermatóforo. En la bursa, este material rodea gradualmente la masa de esperma 

y, al endurecerse, se estructura el espermatóforo, lo cual ocurre en la  segunda serie de 

movimientos. El proceso de maduración de la cola y cabeza del espermatóforo conti-

núa durante el resto de la copulación. La  salida del ducto del reservorio del esperma se 

adhiere a  la entrada al ducto espermatecal, lo que permite la transferencia de los es-

permatozoides a la espermateca. En todos los casos, la hembra expulsa el espermató-

foro, lo cual puede ocurrir unos pocos minutos o horas después de finalizada la  cópula. 

(Eberhard et al., 1993). En el presente estudio se presentan los resultados de experi-

mentos de laboratorio diseñados con el fin  de determinar la existencia de mecanismos 

de aislamiento reproductivo entre las especies de Macrohaltica. 
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MATERIALES Y MÉTODOS 

Las poblaciones y su ubicación: Los insectos fueron criados en cautiverio a partir de 

adultos y de larvas provenientes de poblaciones naturales. M. jamaicensis  fue colecta-

da  en Ludwigia octovalvis  en las cercanías de San Isidro de Heredia, Costa Rica, en las 

siguientes localizaciones: 10°00'60.0"N - 84°02'31.6"W,  10°00'59.9"N - 84°02'31.7"W y 

10°01'04.6"N - 84°02'26.1"W. M. crypta fue colectada en Gunnera insignis, al lado de la 

autopista 32, San José –Guápiles, antes del  Túnel Zurquí, Costa Rica, entre los 

10°03'36.0"N - 84°00'29.2"W y los 10°03'03.8"N - 84°00'19.0"W. Si bien, como se des-

cribió en líneas anteriores,  los híbridos F1 son de color púrpura y podrían confundirse 

en el campo con M. crypta, el hecho de que  M. jamaicensis  está completamente au-

sente en  G. insignis y  de que, en cautiverio, tiene un desarrollo muy pobre en esta 

planta (Eberhard et al., 1993), permite asumir que esta hospedera mantiene una po-

blación pura de M. crypta. 

Procedimiento general: Se realizaron los experimentos en San isidro de Heredia, a 

temperatura ambiente. Todos los insectos, tanto larvas como adultos, fueron alimen-

tados con Ludwigia octovalvis .Estudios anteriores demostraron que las dos especies de 

abejones se desarrollan adecuadamente en cautiverio en esta planta (Eberhard et al., 

1993). Las larvas se mantuvieron en frascos de vidrio con ramitas y tallos de la planta, y 

cuando alcanzaron la madurez (aproximadamente a los 21 días de eclosionar del hue-

vo)  se trasladaron a recipientes de plástico con tierra húmeda donde se enterraron 

para pupar. Una vez que los adultos emergieron, se identificaron por camada y el cruce 

del que provenían, y se  separaron por sexo y por el color de sus élitros. El color fue 

usado como criterio para determinar su origen paterno, pues la progenie conespecífica 

porta el color azul y los híbridos, el púrpura (Eberhard et al., 1993). Los adultos así se-

parados se  mantuvieron en frascos con alimento durante al menos 10-12  días, con el 

fin de que alcanzaran un grado adecuado de madurez y de que algunas estructuras, 

como los genitales de los machos, se endurecieran para posteriores estudios. Cada pa-

reja para los experimentos de cruces controlados, se mantuvo con hojas y tallos de  

Ludwigia octovalvis  en  una caja de petri plástica de 100x15 mm, hasta que completara 
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el tiempo o el número programado de cópulas. Posteriormente, la hembra fue aislada 

en un  frasco de vidrio, donde se le colectó los huevos que puso el resto de su vida. Los 

huevos se contaron diariamente y se trasladaron en las hojas o pedazos de tallo en los 

que  usualmente las hembras ovopositaron, a cajas de petri o frascos de vidrio con pa-

pel de filtro,  donde se mantuvieron  hasta su  eclosión.  Cada 1 o 2 días se observaron  

estos recipientes  para mantenerlos libres de contaminación (con frecuencia las hem-

bras depositan heces sobre las masas de huevos, lo que favorece la propagación de  

hongos) y se humedeció el papel de filtro con un gotero, si estaba seco. En algunos ca-

sos, las  hembras pusieron los huevos en el fondo o en las paredes de recipiente, lo que 

impidió su  traslado al recipiente para eclosión. Durante todas las fases de este estudio, 

los insectos se mantuvieron en recipientes ventilados. Finalizado el estudio, los insec-

tos, así como los espermatóforos se conservaron en alcohol de 70 %, debidamente ro-

tulados.  

Cruces controlados: Se cruzaron hembras vírgenes M. jamaicensis, de 8 a 10 días de 

emergidas, con dos machos en una de las siguientes combinaciones: primero con un 

macho M. jamaicensis, y después uno M. crypta, o bien, primero con uno M. crypta y 

luego uno M. jamaicensis. Los dos tipos de  cruces  se realizaron en forma simultánea 

en grupos de 5 o 6 parejas por tipo de cruce, cada 5 -7 días.  Después de cada cópula o 

de las cópulas programadas, según se explica más adelante, se retiró el macho. Para 

cada tipo de cruce se realizaron dos ensayos. En uno, la hembra copuló 4  veces con  el 

primer macho y  después una sola vez con el segundo. Si alguna hembra no copuló du-

rante un periodo de observación de tres horas,  fue separada del macho, para comple-

tar el número de cópulas al día siguiente con un macho de la misma especie.   En el  

otro tipo de ensayo,  cada  hembra   permaneció  junto al primer macho  hasta la pri-

mera eclosión de huevos. De esta forma, las parejas conespecíficas permanecieron jun-

tas entre 7 y 18 días  y las  heteroespecíficas  entre 9 y 22 días, con lo cual  se procuró 

el llenado de la espermateca con el esperma del primer macho, según correspondiera. 

Una vez  retirado el primer macho,  la hembra copuló una única vez si el segundo ma-

cho era de M. jamaicensis. Si el segundo macho era M. crypta, él permaneció con la 

hembra de 6 a 7 días. Se garantizó así un incremento de las cópulas heteroespecíficas 
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en este tipo de ensayo porque los primeros resultados mostraron que una sola cópula 

heteroespecífica  podría no proveer de una cantidad suficiente de estos espermatozoi-

des que permitiera evaluar alguna posible forma de competencia espermática. Dado 

que siempre, tarde o temprano después de la cópula, las hembras expulsan el esper-

matóforo en el cual el esperma es transferido, es posible determinar las veces que una 

hembra ha sido inseminada en cautiverio, contando los espermatóforos expulsados 

(Eberhard et al., 1993). También se ha observado que en estas especies algunas cópulas 

terminan antes de la eyaculación (Eberhard & Kariko, 1996). En el presente estudio se 

consideró que una cópula ocurrió únicamente cuando se comprobó  la expulsión del 

espermatóforo por observación directa o por la presencia del mismo en la caja de petri. 

De igual forma, el apareamiento  con el segundo macho se produjo hasta que, retirado 

el primero,  la hembra  ovopositara, con lo cual se aseguró que la vagina  estaba libre 

de espermatóforos.  

Comportamiento reproductivo: Se realizaron observaciones del comportamiento 

de parejas conespecíficas y heteroespecíficas. Cada pareja  se mantuvo en una caja de 

petri. Una vez copularon, se retiró el macho. Si al cabo de tres horas no habían iniciado 

la cópula fueron separados. Se anotaron los siguientes aspectos: el tiempo que tardó el 

macho en subirse sobre la hembra, la demora hasta que se produjo la cópula, la dura-

ción de esta y el tiempo de expulsión del espermatóforo. Para esto  último se revisó la 

caja de petri a los 5, 20 y 120 minutos, después de finalizada la cópula. Si a los 120 mi-

nutos no se había expulsado el espermatóforo, se revisó al día siguiente y se registró el 

dato, como más de 120 minutos,  

Las proporciones de engendrados por los dos machos se determinaron de dos for-

mas: la proporción simple, con base en el total de individuos producidos por el grupo 

de las hembras que produjeron crías en cada día o período, y la proporción promedio, 

que es  el promedio de las proporciones por cada hembra que produjo crías  en cada 

día o período. La primera, al basarse en la producción de todas las hembras, no es re-

presentativa de  aquellas con muchos o muy pocos hijos.  En la proporción promedio, 

se calcula con base en la producción de cada hembra, el efecto de unas pocas hembras 

con alta producción de hijos tiende a amortiguarse o reducirse. Sin embargo, es nece-



9 
 
sario considerar que el promedio de las proporciones, en el segundo  método, no refle-

ja información sobre el número de hijos. Así, por ejemplo, una proporción es =1, tanto 

si  la hembra produjo solo 1 hijo o 200, lo que también podría provocar una distorsión. 

Los análisis estadísticos se realizaron utilizando Statistica 6. 

 

RESULTADOS 

La paternidad de la progenie producida por las hembras M. jamaicensis  insemi-

nadas por machos de las dos especies, M. jamaicensis y M. crypta, fue atribuible en su 

mayor parte al macho conespecífico, independientemente de que este fuera el primero 

o el segundo en copular. 

Cruces cuando el macho conespecífico es el primero en  copular: La producción 

de  híbridos estuvo relacionada  con el número de  cópulas heteroespecíficas. Cuando 

las hembras M. jamaicensis  (N=15)  copularon 4  veces con un macho conespecífico y  

después 1 sola vez con uno  M. crypta, toda la  progenie (865 adultos) obtenida durante 

los 10 días posteriores a esta cópula fue conespecífica. Sin embargo,  en los experimen-

tos  en que cada hembra M. jamaicensis  (N=31) se mantuvo con un macho conespecí-

fico hasta la primera eclosión de huevos y luego  permaneció junto a uno M. crypta , la 

progenie híbrida fue de 0.13  de la totalidad obtenida (N=7577 adultos) contabilizada 

desde el primer día del periodo de cópulas heteroespecíficas. (fig.1). Durante  los pri-

meros 5 días de ese periodo con el macho heteroespecífico, la proporción simple de 

híbridos aumentó significativamente (Kruskal-Wallis, H(4,N=107)=13,5109, p=0.009; 

r=0.3395, p=0,0003, con proporciones simples de híbridos fuertemente significativas 

más altas en los días 4 y 5  con respecto a los tres  primeros (U Mann- Whitney 

=872.500, p = 0.0009, en la proporción simple; pero la diferencia en proporciones pro-

medios era apenas significativa (U Mann- Whitney =284.000, p = 0.05); en esos dos días 

las proporciones híbridas fueron las más altas de todo el periodo, cercanas a 0.30 

(fig.1). A partir de los días 6 y 7, la progenie híbrida empezó a disminuir,  lo cual coinci-

dió con el periodo en que la mayor parte de los  machos  heteroespecíficos (70 % de los 

31) fueron retirados de las hembras. Durante todo el periodo posterior al retiro de los 

machos heteroespecíficos (Fig 2), la variación en la  proporción simple de híbridos fue 
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ligeramente significativa  (Kruskal-Wallis H (29, N=213)=43,01, p=0,045; r=-0,1505, 

p=0,028). La proporción simple de híbridos no varió en el periodo en que las hembras 

permanecieron con el macho M. crypta con respecto a después de su retiro (U Mann- 

Whitney =13446,00, p = 0.60). 

Cruces cuando el macho conespecífico es el segundo en  copular: Cuando las hembras 

(N= 24) primero copularon 4 veces con un macho  M. crypta y luego una sola vez con 

uno de su especie, la progenie híbrida fue 0.12 de la totalidad producida (851 adultos) 

durante los 8 días siguientes a la cópula conespecífica. Durante ese periodo no hubo 

variación significativa en la proporción de los híbridos (Kruskal-Wallis  H (7, 

N=67)=10.863, p=0,14). En los experimentos en los que las hembras (N=25)  se mantu-

vieron primero con un macho M. crypta hasta la primera eclosión de huevos y luego 

copularon 1 sola vez con su conespecífico,  solo 15 de las hembras produjeron hijos 

después de esta cópula.  Las restantes pusieron huevos normalmente pero no eclosio-

naron. A  todas se les dio seguimiento durante 20-30 días después de la última eclosión 

de huevos, o de la cópula conespecífica, en el caso de aquellas que no tuvieron des-

cendencia después de esa cópula. Durante ese periodo la proporción simple híbrida  

fue  0.20 de la progenie total (489 adultos); las hembras produjeron hijos solo durante  

los 7 primeros días posteriores a la cópula conespecífica, y  esporádicamente en tres 

días  posteriores. No hubo variaciones temporales importantes en la proporción simple  

de híbridos  (Kruskal Wallis H (6, N=73) ,2.5655, p=0,86 en 7 primeros días; H 

(9,N=76)=76,p=0,73, todo el periodo). 
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Fig. 1. Progenie de hembras de M. jamaicensis después de copular con M. jamaicensis (primer macho) y luego con M. 

crypta (segundo macho). A. Proporción simple, con base en el total de individuos producidos por el grupo de las hembras 
que produjeron crías en cada día  B. Proporción promedio que es  el promedio de las proporciones por cada hembra que 
produjo crías  en cada día. Los números sobre las barras en A. son los mismos que en B., e indican el tamaño de la 
muestra (Nº de hembras, total de la progenie) Híbrido  Conespecífico 
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A. 

 

B. 
Fig.2 Progenie de hembras  M. jamaicensis después del retiro del macho M. crypta , como segundo macho. A. Proporción 
simple B. Proporción promedio. Los números sobre las barras indican el tamaño de la muestra (No. Hembras, total de la 
progenie)  Híbrido       Conespecífico 
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Comportamiento reproductivo: Las parejas heteroespecíficas mostraron menos 

interacción entre sí que las conespecíficas. Un alto  porcentaje de machos heteroespe-

cíficos no  montaron a las hembras. De 121 parejas  heteroespecíficas  observadas  úni-

camente 52 machos M. crypta (43 %)  montaron a las hembras, de las cuales copularon 

únicamente  17 (33 %). Los machos  M. jamaicensis  montaron a las hembras más rápi-

damente  (=13,47 min ± 14.52 DE; 0-69, N=64) que los M. crypta  (= 24,95 min ± 

24,95 DE; 0 – 108, N= 41;  U Mann –Whitney =  848,500; p=0,0023). Una vez el macho 

montó a la hembra, las parejas conespecíficas iniciaron la cópula más rápidamente  (= 

7.57±16,1  min, N=40)  que las heteroespecíficas (= 21, 57±29,2, n =6), pero esta dife-

rencia no fue significativa (U Mann-Whitney = 91, p= 0,34). La duración promedio  de la 

cópula conespecífica (=18,09±3,1 min, N=55) es semejante a la observada  en otros 

estudios (=18,3 ±3 min; Eberhard & Kariko, 1996). La  cópula con los machos  M. 

crypta  fue  más prolongada  (= 23,0  ± 3,12 min, N=10;  U Mann-Whitney =70,50000, 

p= 0,000208). Sin embargo, es semejante a la duración de la cópula con hembras de su 

propia especie (W.G.Eberhard, comunicación personal). La mayoría de las hembras de 

parejas  heteroespecíficas  expulsaron  el espermatóforo  durante los primeros 5 minu-

tos después de finalizada la cópula, en tanto que  en la  mayor parte de las  cópulas 

conespecíficas,  las hembras expulsaron el  espermatóforo transcurridos más de 120 

minutos después de finalizada  la cópula. (Fig. 3;  X2=25,9, g.l.=1, p=0.0000).  

 

 

 

 

 

Porcentaje 

 

 
 
 
 
 
 
 
Fig.3 Tiempo de expulsión del espermatóforo, en minutos, al finalizar la cópula, con macho M. jamaicensis         

(N=53) y  con macho M. crypta ,                 (N=12)  
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Tasa de ovoposición: Las  tasas de ovoposición de las hembras M. jamaicensis, después 

de la primera cópula con el primer macho, o bien conespecífico   (=34,1±12,1 hue-

vos/día, N= 34)  o bien heteroespecífico  (=33,0±10,8 huevos-día, N= 26), no variaron 

significativamente   (Mann-Whitney U Test U, Mann-Whitney U Test U= 423, p=0,78).   

El  tamaño promedio  de la camada de huevos después de la primera cópula con el se-

gundo macho, fue un poquito mayor con el macho heteroespecífico  (= 36,3 ±11 hue-

vos , N=31)  que con el conespecífico  (=30,2 huevos ±9,1 N=26; Mann-Whitney U 

Test =268, p=0,031), pero esta significancia se pierde si  la comparación se hace para 

todos los huevos a  partir del retiro de los  machos  (=28,8±9,6 N=26 conespecífico, 

=33,3±12,1 heteroespecífico, Mann-Whitney U Test =291, p =0,07). 

 

Discusión  

 Entre las dos especies de Macrohaltica  estudiadas se identifican posibles  meca-

nismos, tanto antes como después de la cópula, que podrían contribuir a mantener su 

aislamiento reproductivo y a perpetuarse como unidades naturales genéticamente di-

ferenciadas (Coyne & Orr, 1998). Estos mecanismos, probablemente  en forma aislada 

e independiente, no producen un aislamiento completo.  Por ello, la selección puede 

haber favorecido el desarrollo de varios mecanismos diferentes  que reducen el flujo 

genético.  

La planta huésped es un factor insuficiente para producir un aislamiento comple-

to entre estas especies. La ausencia de M. jamaicensis en  Gunnera insignis y su incapa-

cidad para desarrollarse en esta planta,  en la cual M. crypta es muy exitosa (Eberhard 

et al., 1993), reduce las probabilidades de contacto interespecífico. Sin embargo, las 

dos especies de Macrohaltica comparten varias  plantas hospederas, al menos en 

Cuphea y Ludwigia, (Eberhard et al., 1993). En poblaciones mixtas en estas plantas, el 

apareamiento en el campo fue sesgado a parejas homoespecificas (Eberhard et al., 

1993). Colectas en el campo sugirieron que los híbridos son raros (W.G. Eberhard, co-

municación personal). No obstante, como se demuestra en este y en estudios anterio-

res, los cruces interespecíficos producen híbridos viables y fértiles en cautiverio. En 

otras especies del grupo, Altica fragariae y A. viridicyanea, la preferencia de la planta 
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hospedera se ha identificado como el  factor principal en el establecimiento de una 

barrera del flujo genético, y cada una se ha especializado en una planta huésped distin-

ta (Xue et al., 2009). 

 En el presente estudio se observaron varios otros mecanismos que pueden con-

tribuir al aislamiento: menos disposición para montar la hembra en parejas heteroes-

pecíficas, botada más pronta de los espermatóforos heteroespecíficos, y precedencia 

de espermatozoides conespecíficos.  

La rápida  expulsión del espermatóforo heteroespecífico por la hembra M. jamai-

censis una vez terminada la cópula es un mecanismo  que podría tener como conse-

cuencia que menos espermatozoides sean transferidos al tracto reproductivo  feme-

nino. En otros estudios, se observó que, en esta especie, la mayoría de los espermató-

foros,  aún contenían esperma cuando fueron expulsados y solo menos del 10 %  esta-

ba completamente vacío en cruces conespecíficos  (Eberhard & Kariko, 1996). También, 

fue observado en ese estudio que, con frecuencia, los espermatóforos que fueron ex-

pulsados rápidamente al concluir la cópula, presentaban malformaciones (Eberhard & 

Kariko, 1996). En el presente estudio, este aspecto no fue específicamente cuantifica-

do. Estos hallazgos evidencian la necesidad de estudiar con detalle los factores que 

median en la expulsión temprana de los espermatóforos en estas especies.  La habili-

dad de las hembras para discriminar entre los diferentes machos puede explicarse, en 

parte, en términos de las variaciones en la morfología de los genitales de los machos, 

ya sea por  ajustarse  más adecuadamente a los de la  hembra o por estimularla para un 

proceso reproductivo más eficiente con sus espermatozoides (Eberhard, 1985). 

Los resultados de los experimentos  fueron consistentes en dos aspectos: al in-

crementarse el número de cópulas con M. crypta, la hembra M. jamaicensis usa más 

sus  espermatozoides,  y una vez que ha copulado con ambos machos, la mayor parte 

de la progenie es conespecífica. Este patrón en la producción de híbridos podría ajus-

tarse a un mecanismo dependiente de la cantidad de esperma, observado en diversos 

estudios de hibridación en laboratorio (Gregory & Howard, 1994), o de diferencias cua-

litativas de los espermatozoides. En el primer caso, a mayor concentración de esperma-

tozoides heteroespecíficos hay mayor producción híbrida. Estas son barreras en la ferti-
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lización que pueden ser superadas  con  cópulas  múltiples (Gregory & Howard, 1994).  

Este mecanismo podría explicar el patrón observado, en el  cual al aumentar  el número 

de cópulas heteroespecíficas se produjo un incremento de híbridos. Por otra parte, 

cabe la posibilidad de que diferencias cualitativas entre los espermatozoides de cada 

especie disminuyan el éxito de los heteroespecíficos. Una menor  capacidad de adapta-

ción al medio en el tracto femenino, podría afectar su motilidad, sobrevivencia y viabi-

lidad.  Aunque este estudio no abarcó el análisis de la acumulación de espermatozoides 

por la hembra, la producción de híbridos después de varios días del retiro del macho 

heteroespecífico sugiere que la hembra conserva algunos de sus espermatozoides. El 

patrón observado indica que utiliza espermatozoides de ambos machos, sin esperar a 

que se agoten los conespecíficos para usar los otros. Es importante reconocer que el 

diseño de este estudio no permite eliminar la posibilidad de que la predominancia de la 

progenie conespecífica  se deba a que las larvas y pupas híbridas murieron más que los 

estadios inmaduros homoespecíficos. Por otra parte, dado que se carece de conoci-

miento sobre el  rango de ambas especies antes de la modificación del ambiente por el 

ser humano (Eberhard et al., 1993), no es posible discriminar si las diferencias docu-

mentadas son productos incidentales de divergencias entre las dos especies que evolu-

cionaron en aislamiento, o  si una o varias son producto de la selección natural a favor 

del aislamiento y que evolucionaron cuando las poblaciones estaban en contacto. 
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