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Infroduccion:
L.os insectos acuaticos y la reproduccién

Los insectos forman un grupo enormemente conocido, tanto
por ¢f elevado numero de especies que lo componen (se trata
del grupo animal con mayor riqueza especifica) como por el
hecho de interactuar continuamente con el ser humano
causando perjuicios y beneficios directa o indirectamente, Sin
duda, los insectos més conocidos para el piblico general
tienen vida terrestre (sirvan como ejemplo los lepiddpteros,
los ortdpleros o fos himendpteros), sin embargo existen una
seric de ordenes cuyos representantes, o parte de ellos,
desarrollan toda o parte de su vida en el medio acudtico, bien
sean charcas, arroyos o lagos.

Bésicamente podemos distinguir dos grandes grupos de
insectos acudticos, los que viven en el agua pricticamente
toda eu vida (algunas familias de coledpteros y de heterdpte-
ros; aungue también en estos grupos se presentan casos de
organismos con formas juveniles acuaticas y adultos terrestres
o a fa inversa) v los que pasan una etapa de su vida (generai-
mente la fase juvenil de larva o ninfa) en el agua y otra
(generalmente de adulto o etapa reproductora} en el medio
terTestre, pero més o menos asociado a masas de agua, puesto
que har de depositar sus huevos en dicho medio o en las
proximidades. Es el caso general en grupos como odonatos,
efemerdpteros, plecépteros, megaldpteros, tricopteros y
muchos dipteros; ademdas de algunos neurdpteros como los
osmilidos y sisitidos, himendpteros como los del género
Agryotipus, larva parésita de insectos acuaticos, y algunos
lepidépteros de la familia piralidos. Es en este dltimo coniunto
de insectos en el que nos centraremos en el presente articulo,
Para terminar la enumeracidn de insectos relacionados con la
vida en agua dulce, habria que mencionar 2 los nannocoristi-
dos, una familia de mecdpteros exclusivos del hemisferio sur,
y algunos grupos de inseclos con especies asociadas a los
medios acuaticos como los colémbolos (por gjemplo Podura
aquatica).

La biologia reproductora de los insectos acuaticos
puede parecer al piblico general un tema muy concreto y
limitado, pero las investigaciones que se estan realizando al
respecto muestran una diversidad de comportamientos
enormemente atractivos, asf como la aparicién de las mas
sofisticadas estrategias reproductivas tanto en localizacion de
fa pareja, como en acoplamiento, guarda de la parcja, oviposi-
cion, ete. Todo esto hace que constituyan un tema de gran
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interés no s0lo para los que los realizamos nuestras investiga-
ciones en este campo, sino para todo aquel gue desea entender
ia naturaleza en un sentido més amplio.

Fenologia de la reproduccion.
Factores que influyen

Para la mayor parte de los grupos de insectos acuaticos, la
etapa de vida adulta, reproductora o periodo de vuelo se
concentra en un breve espacio de tiempo. El perfodo de vuelo
es la etapa de maximo potencial de dispersidn para insectos
con larvas o ninfas acudticas (HUTCHINSON, 1981} y concentra
todos los procesos reproductores que perpetian la especie
(BriTTAN, 1990).

La fenologia de los perfodos de vuelo o reproductora
estd muy condicionada en los insectos acuaticos por factores
como la temperatura dei agua o el fotoperiodo (CORBET, 1964;
SWEENEY, 1984) que actiian como estimulos desencadenando
la respuesta fisiologica, en este caso la maduracidn y emer-
gencia, de los individuos. Otros factores como las precipita-
ciones afectan también al momento de la emergencia, aunque
esto es mas notorio en zonas tropicales (CORBET, 1964).
Asimismo se ha sefialado ¢l papel de otras condiciones como
la humedad relativa, el viento, la temperatura dei aire, etc. en
determinadas circunstancias (BRINCK, 1949; NEBEKER, 1971;
SAETEN Y BRITTAIN, 1985), Por otra parte, tanto la temperatu-
ra como la cantidad y calidad del alimento, competencia inter-
¢ intraespecifica afectan ai individue permitiéndole desarro-
llarse éptimamente o no y provocan también diferencias en el
momento de la emergencia y en aspectos como la fecundidad
de los individuos (SWEENEY, 1984; PECKARSKY ¥ COWAN,
1991). La temperatura afecta también a la tasa de desarrollo
larval o ninfal a! influir en el metabolismo y asimilacion del
alimento (SWEENEY, 1984).

En relacion a estos factores, la altitud (debido sobre
todo a las menores iemperaturas) va a condicionar indirecta-
mente la emergencia y en consecuencia el perfodo de repro-
duccion de muchas especies de insectos acuaticos, reprodu-
ciéndose en altitud los fendmenos gue tienen lugar en latiud
(fundamentaimente retrasos de la emergencia conforme
ascendemos en altitud o latitud y las temperaturas son més
bajas) (SWEENEY, 1984).



Fig. 1. Plecdptercs en copula (dibujo: Juan Ramoén Fernandez Cardenete).

Sirva como ejemplo Lo que ocurre en Sierra Nevada en
unaespecie de plecoptero (Leuctra andalusiaca Aubert, 1962)
entre dos estaciones situadas a diferente altitud: un claro
retraso, que es debido a que en aguas mds frias las ninfas
nécesitan més tiempo para desarrollarse, lo que provoca en
algunas ocasiones a aparicién de ciclos de desarrollo méas
largos (TIERNO DE FIGUERQA ef al., ms).

De todos modos, los factores ambientales relacionados
con la altitud pueden influir de diferente mode a distintas
especies, de manera que estudios realizados al respecto
muestran que a veces aparecen fendmenos inversos, caso de
Leuctra fusca (Linneo, 1758) en la que parece existir un
adelanto con la altitud y temperaturas més frias (TIERNO DE
FIGUEROA ef al., ms). En otros casos Chioroperla nevada
Lwick, 1967, L. inermis Kempny, 1899 o Leuctra maroccana
Aubert, 1956, ¢l perfodo de vuelo observado es muy similar
en las distintas altitudes, apesar de las diferencias en tempera-
turas, por 1o que parece que en estas especies ¢l factor mas
importante en la regulacion de fa emergencia es el fotoperiodo
con cierta independencia de la temperatura del agua (TIERNO
DE FIGUEROCA et al., ms).

Las caracteristicas propias de alta montafia hacen
también que el periodo de vuelo de algunas especies se
prolongue durante la primavers /o verano, mientras que en
zonas mds bajas con estiajes mas acusados, impiden que la
emergencias tengan lugar en dichas épocas, Estudios realiza-
dos al respecto, en ef grupo de los plecopteros mostraron que
dentro del sistema Penibético, el nimere de especies con
periodo de vuelo estival, o que abarque parte de} verano, es
superior en Sierra Nevada que en slerras de menor altitud
como lade Hugtor (LUZON-ORTEGA et al., 1998) v 1a Serrania
de Ronda (TIERNC DE FIGUEROA ef al., 1996),

Estrategias reproductivas

Como apuataron WILEY Y KHOLER {1984), los insectos
acudticos se encuentran con dos problemas que han de
solventar durante su etapa aduita o reproductora:

1. Deben localizar fisicamente potenciales parejas con las
que copuiar,

Una vez localizadas deben competir individualmente con
otros individuos para conseguir ia copula y consiguiente
fertilizacion. Ademds en muchos casos han de asegurarse
luego que su esperma no sea reemplazado por el de otro
individuo, lo cual ljevaria a una disminucién, a veces
drastica o extrema, de su éxito reproducior o eficacia
bioldgica.
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1. Basqueda del apareamiento:

Siguiendo a estos mismos autores (WiLEY Y KHOLER, 1984),
destacamos tres tipos principales de mecanismos o sistemas de
apareamiento que permiten o facilitan el encuentro entre
ambos sexos.

a El més tipico sistema de apareamiento en los insectos
acuéticos s la formacién de enjambramientos adreos o
swarm. Se forman auténticas nubes de individuos, gene-
ralmente machos, en vuelo. Las hembras llegan a estos
enjambres, copulan y los abandonan para ovipositar.
Existen también enjambres de hembras que entran en
contacto con los de machos o incluso existen swarm
mixtos (¢j. en el mosquito Adedes). La formacién de
enjambres se da en efemerdpteros, dipteros, tricépteros y
ocasionalmente en odonatos. En los enjambres losmachos
suelen distinguir a las hembras de otros machos por
reconocimiento visual o, como se ha visto en algunos
mosquitos, por el tono preducide por el vuelo. Ha sido
seflalada la importancia de los enjambres tanto para la
localizacidn de la pareja como para aislar poblaciones de
diferentes especies, evitando gasto de tiempo, energia y
gametos derivado de las copulas interespecificas.

b. Territorios de apareamiento. Aparece en odonatos y
dipteros. Un macho defiende un 4rea como lugar de
oviposicion que puede resultar atractivo para las hembras
que liegan, copulan con él y ovipositan alli. Ft macho
defiende su territorio con agresiones verdaderas, o fisicas,
vy ritualizadas de otros machos que intenten usurpérselo.
Las agresiones ritualizadas son mas comunes, pues se
ahorran infligirse dafio, y consisten en vuelos que ponen
de manifiesto la fuerza y agilidad de los contendientes.

¢, Empleo de sefiales intersexuales que ayudan al encuentro
de la paregja y sirven también como mecanismos de
reconocimiento especifico de especies que eviten apatea-
mientos erréneos. El mecanismo més empleado es el uso
de Hamadas vibracionales mediante tamborileo {(drum-
ming), tremulacién (vibracidn del abdomen o del cuerpo
del animal que es transmitida por las patas al sustrato) o
arrastre del abdomen sobre el sustrato. Este tipo de
liamadas ha sido muy estudiadas en plecépteros (STE-
WART, 1997}, pero también son empleadas por megalop-
teros y algunos tricopteros (RUPPRECHT, 1975; IvaNov Y
RUPPRECHT, 1992). Los machos producen llamadas v las
hembras suelen responder. La hembra suele mantenerse
estacionaria y es el macho el gue se aproxima a ella, Seha
demostrado que estas llamadas pueden transmitirse a



Fig. 2. Postura adoptada por los megaidpteros durante la transimision del espermatdfore (dibujo: Juan Ramén Ferndndez Cardenete).

través del sustrato basta una distancia de 8 metros en
madera y ser detectadas por otre individuo (STEWART Y
ZEIGLER, 1984). Incluso se ha demostrado en una especie
de plecOptero que la hembra puede decidir sobre la
calidad del macho en funcion del tiempo que este tarda en
lecalizarla desde que se establece un dio ¥ en caso de no
interesarle abandonar su posicion de espera (ABBOTT Y
STEWART, 1993). También se ha observado el empleo de
estridulacion u otro tipo de comunicacién vibracional en
corixidos y gérridos (heterdpteros) y sisiridos (neurdpte-
ros acudticos) (STEWART, 1997). Otras sefiales empleadas
para el encuentro y reconocimiento de la pareja son las
visuales y el empleo de feromonas, muy generalizadas en
los insectos.

2. Competicion intrasexual.

En general los huevos de los insectos acudticos son fertiliza-
dos en el momento de la oviposicion, con el esperma almace-
nado en la espermateca o bolsa copulatriz de la hembra, Esto
hace que el macho deba asegurarse la paternidad de la
descendencia fras haber copulado con la hembra y desencade-
na comportamientos de guarda de la pargja que evitan que un
nuevo macho desplace el esperma del que previamente ha
copulado. Existen mecanismos tan claborados como edeagos
en forma de cucharilla que limpian Ia espermateca de la
hembra antes de transmitir el esperma © tapones para evitar
que la hembra copule con otro macho {ALCOCK Y GWYNNE,
1991}, Esto ha sido muy estudiado en odonates, en fos cuales
aparece el caracteristico vuelo en tAndem en el que el macho
sujeta a la hembra para evitar que otro macho copule con ella
y manticne esta conducta hasta que la hembra ha ovipositado
{contact guarding o guarda de contacto), en otros casos
simpiemente el macho sigue a la hembra para evitar que
copule con otro macho (lamado roncontact guarding o
guarda sin contacto) (WILEY Y KHOLER, 1984). El emplec de
una u otra estrategia de guarda vendra condicionade por el
balance de costos y beneficios (una guarda de contacto ey mds
efectiva pero el macho pierde oportunidades de nuevas
copulas y de defensa del territorio). En el caso de los plecdp-
teros son frecuentes los intentos de desplazamiento durante fa
cdpula por parte de otros maches, pero como hemos compro-
bado en estudios al respecto, el indice de logro en desplaza-
miente es muy bajo mientras ¢l macho se mantiene en
posicion de copula {TIERNOQ DE FIGUEROA, 1998; TIERNO DE
FIGUEROA et al., 2000). Esto parece condicionar [a existencia
de copulas de larga duracidn en especies con frecuentes
intentos de desplazamiento (ej. Leuctra andalusiaca Aubert,
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1962) y cortas en el case contrario (ej. Caprioneura mitis
Despax, 1932). En un caso concreto, en Leuctra fusca
{Linneo, 1758), hemos comprobado estadisticamente gue la
duracion de la copula estd influida por la existencia de
intentos de desplazamiento por parte de ofros maches, de
forma el tiempo puede variar desde menos de 25 minutos (sin
intentos) hasta més de 1 hora (con intentos) (TIERNO DE
FIGUEROA, 1998).

Tipos de apareamiento

Bésicamente encontramos dos modos de transmisién del
egperma; transmisién directa e indirecta o por espermatéforos.
El primer caso es el més frecuente en los insectos acudticos de
las montafias mediterrdneas. Para ello el macho adopta una
posicion caracteristica, tipicamente sobre la hembra (adoptan-
do postura en paralelo o en X como hemos descrito en
plecopteros, TIERNO DE FIGUEROA, 1998) y argueando su
abdomen bajo el de ésta o postura en sentidos opuestos
uniendo fos extremos de sus abddémenes (como ocurre en
trichpteros, tipulas v ofros insectos), En todos los casos el
macho introduce su estructura copuladora (pene o edeago,
epiprocto, convector de esperma, etc) en el orificio genital de
la hembra. En muchos casos el macho presenta estructuras
asociadas que le permiten "abrir" €l orificio femenino,
elevando placas genitales y que garantizan la copula enire
individuos de la misma especie, actuando como mecanismos
de aislamiento reproductivos o caracteres que evitan las
copulas errdneas entre individuos de distinta especie. En
relacion a la fransmision de espermatdforos (por ejemplo en
megalopteros), tienen la ventaja de proporcionar un aporte
proteico a la hembra, que transcurrido un espacio de tiempo
variable (se ha comprobado que ¢l tiempo que la hembra tarda
en devorar el espermatoforo guarda relacion con el tiempo
necesario para que los espermatozoides pasen al interior del
orifico genital de la hembra, HAYASHI, 1999) es consumido
por ia hembra. La secuencia de aproximacion y transmision
del espermatéforo en sidlidos (megaldpteros) ha sido descrita
para varias especies (ELLIOTT, 1996; TIERNO DE FIGUEROA Y
PALOMING MORALES, 1999} v puede ser resumida en la
siguiente secuencia de evenios 1. El macho (a veces varios)
persigue a la hembra introduciendo la cabeza bajo el abdomen
de ésta. 2. Cuando ésta se detiene el macho eleva con su
primer par de patas el abdomen de ia hembra. 3. Gira su
abdomen echando las alas a un lado para pegar el espermatd-
foro junto a la placa genital de la hembra y 4. Pasados unos
instantes la abandona. Al cabo de un tiempo, concretamente




Fig. 3. Hembra de megaldptero depositande la puesta (dibujo: Juan
Ramén Ferndndez Cardenete),

en la especie estudiada por nosotros, Sialis nigripes Pictet,
1865, éste era superior a los 15 minutos, la hembra gira su
abdomen bajo el cuerpo v lo devora (TIERNO DE FIGUEROA Y
PALOMINO MORALES, 1999),

Copulas erroneas

Podemos sefialar también la existencia de comportamientos
andmalos o erroneos de copula (frecuentemente observados en
nuestros estudios y seflalados por otros autores). En relacion
con elio, podemos destacar que en casi todos los seres vivos
de reproduccién sexual, la evolucién ha favorecido la
aparicion de mecarismos que aseguren la correcta identifica-
cion de la pareja, evitando asi los costes derivados de los
posibles errores. No obstante, son frecuentes, especialmente
en condiciones no naturales, los intentos de copulas "errd-
neos". Estos errores han sido observados en muchos grupos de
insectos {THORNHILL Y ALCOCK, 1983), asi como de otros
animales como los anfibios (THORN, 1968) o los mamiferos
(WENDT, 1964), en estos Gltimos incluso con significado
social se realizan simulacros de copulas. Datos nuestros
(TIERNO DE FIGUEROA, 1998} y bibliogrificos, muestran la
existencia de intentos de copulas entre dos machos de una
misma especie (lo que Hamarfameos, quiza erréneamente,
homosexualidad desde un punto de vista antropocéntrico) y de
un macho de una especie con una hembra de otra (podriamos
lamarlo irGnicamente zoofifia). Fstos comportzmientos
sugleren [a falta de feromonas de contacto en algunas espe-
cies, asi como de selectividad y diseriminacién por parte de
los machos (ZEIGLER, 1990). Se han observado también
intentos de copula de machos con hembras muertas {(siguiendo
con la ironda necrofilia) y los intentos de cépula de machos
adultos con ninfas 4 punto de emerger también son posibles
(para terminar con la pedofilia) (ver TIERNO DE FIGUEROA,
1998). No obstante, en la naturaleza el uso de comunicacion
intersexual y, quiz4, diferencias en ki eleccion de sustrato o en
los periodos de vuelo, evitarian gran parte de esas copulas
erréneas, favoreciendo el encuentro entre individuos de la
misma especie v, en el primer caso, de diferente sexo. La
cxistencia de fugares de agregacion y la formacién de enjam-
bres, st bien van a favorecer el encuentro entre individuos de
diferente sexo, por otra parte favoreceria también una mayor
frecuencia de copulas entre machos.

Los vuelos de compensacién de la deriva
por los reproductores

Uno de los hdbitats de insectos acuiticos mas tipicos son los
rapidos arroyos de las montafias, pero incluso en rios més
lentes, encontramos siempre un flujo de corriente que arrastra
a las formas juveniles acuaticas aguas abaio (mecanismo de
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deriva}, Este arrastre ha de ser compensado de algim modo v
parece ser que el mecanismo de compensacién mas generaliza-
do es la existencia de vuelos aguas arriba por parte de los
adultos, concretamente las hembras previamente a la oviposi-
cién.

Oviposicion

Con Ia liberacién de los huevos u oviposicion termina la tarea
reproductora de los adultos de insectos acuaticos. Buena parte
del éxito reproductor del individuo va 2 depender de la
correcta ubicacidon de la puesta en el lugar adecuado. La
mayor parte de los insectos acuaticos van a depositar la puesta
directamente en el medic de agua dulce, generalmente
liberdndolos en la superficie del agua. Sin embargo existen
algunos, como los megalopteros, que colocan 1a puesta a cierta
altura del agua sobre la vegetacién emergente (carrizos,
juncos, etc) {(concretamente y seglin nuestros estudios en torno
a 1,20 metros ¢n la especie Sialis migripes Pictet, 1865;
TIERNO DEFIGUEROA Y PALOMINO MORALES, 1999). Cuando
las jovenes larvas salen del huevo se dejan caer a la masa de
agua y en caso de caer sobre suelo se arrastran hasta el agua
(ELLIoTT, 1996). Por Gltimo es destacable el caso de los
tricépteros “buceadores”, capaces de sumergirse para buscar
activamente lugares de oviposicién (1. Ribera, comunicacién
personal).

En los insectos que liberan la masa de huevos en el
agua, suelen aparecer huevos con estructuras de anclaje
{discos de fijacion, envolturas adherentes) que facilitan su
fijacién a las piedras del fondo 0 ala vegetacion., La existencia
de estos mecanismos de fijacion facilitan proteccidn a los
huevos y les permiten en medios de aguas corrientes no sufrir
una acusada deriva aguas abajo.

En cuanto al desarrollo de los huevos v el tiempo
necesario hasta la eclosién, se ha demostrado en diversos
grupos de insectos acudticos que existe una clara relacién con
la temperatura (e indirectamente con la altitud), lo que se
denomina "grados-dias" acumulativos necesarios para comple-
tar el desarrollo. Incluso se puede ajustar en muchas ocasiones
a fa ecuacion de una recta como hemos comprobado en Sialis
nigripes Pictet, 1865 (TIERNO DE FIGUEROA Y PALOMING
MORALES, 1999) ¥ como se sabe que se da en otros insectos
acudticos como los plecépteros (ELLIOTT, 1989, 1991) o en
otros megalopteros (ELLIOTT, 1996). Ademas el porcentaje de
huevos eclosionados también depende de la temperatura,
encontrindose un dptimo de temperatura, por encima y por
debajo del cual el porcentaje de huevos eclosionados es menor
(ELLIOTT, 1996).

Las barreras geograficas. Fenémenos de
aislamiento reproductivo y sus consecuencias

Generalmente ha sido sefialado el hecho de que jas montafias
acthan como barreras o como islas favoreciendo fendmenos de
especiacion (formacidn de nuevas especies). Esto es especial-
mente evidente en el caso de las montafias mediterraneas, dado
el efecto de las glaciaciones y otros procesos y fendmenos
geologicos. Sirva como ejemplo el hecho de que, como ocurre
en ofros grupos animales y vegetales, hallemos en Sierra
Nevada, especies de insectos acuaticos propias de latitudes
mucho mds nortefias ¢ un buen nlimero de endemismos.

En el caso de los insectos acuéticos, y especialmente en
los grupos con escasa capacidad de dispersion, que raras veces
se alejan de los medios acudticos en los que viven (bien
lagunas aisladas en la sierra o arroyos de valles acusados), es



facil que surjan fendmenos de especiacién alopétrica o
geografica. Poblaciones que queden aisiadas geograficamente
(en las que ocurre una ruptura del flujo génico) pueden dar
lugar a la aparicion de nuevas subespecies o especies por la
aparicién de los Hamados mecanismos de aislamiento repro-
ductivos que evitarian si culminasen, y si las poblaciones
volvieran a entrar en contacto, gue se restableciera dicho flujo
génico.

Los mecanismos de aislamiento reproductive (MAR)
han sido divididos en prezigdticos v postzigdticos, segin
ocurran antes o después de la formacion del zigoto. Tan solo
por citar unos ejemplos, haremos referencia a algunos posibles
MARs prezigdticos observables en especies muy afines de
insectos acudticos y que pudieran haber estado involucrados
en la formacidn de especies. En este sentido hemos destacado
en un estudio (TIERNO DE FIGUEROA Y SANCHEZ-ORTEGA,
1999} 1a importancia de la diferenciacion en los cantos de dos
especies muy afines de plecépteros Isoperla grammatica
(Poda, 1761) e Jsoperla nevada Aubert, 1952 al actuar como
mecanismo de aislamiento reproductivo prezigético de tipo
etologico. Come tipo mecanico, es frecuente en especies muy
afines la existencia de "incompatibilidades en genitalia" por la
existencia de complicadas genitalias de algunos insectos, con
Iébulos, escamas, estructuras cspatuladas diferentes entre
especies afines para la correcta transmision de esperma y para
poder abrir el orificio genital de la hembra. Como aislamiento
ecologico (diferentes nichos, diferente distribucidn), sirva
como ejemplo los mosquitos Anopheles que ocupan en
distintos tipos de agua segin salinidad (AYALA, 1994). Y por
ultimo, como aislamiento temporal, es frecuente la presencia
de una diferente época de reproduccidn, como parece existir
entre las distintas especies del genero Leuctra en Sierra Nevada,
entre las que se observa un claro desplazamiento entre sus
periodos de vuelo o al menos en sus maximos (TIERNO DE
FiGUEROA, LUZON-ORTEGA Y SANCHEZ-ORTEGA, ms).

A modo de breve conclusion

Sirva todo esto como una breve aproximacién al conocimiento
de la biologia reproductora de los insectos acuiticos, un
aspecto fundamental para conocer la dindmica de sus pobla-
ciones y para gestionar su conservacion, e indirectamente la de
todo su entorno, ya que 1os insectos acudticos son piezas clave
en el funcionamiento de los ecosistemas de agua dulce.
Ademis el conocimiento de la biologia reproductora de estos
organismos nos ofrece una perspectiva mds amplia del
fendmeno de la reproduccién al basarse en pilares con cierta
constancia en todo el reino animal.
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