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RESUMEN

Altica amethystina (o muy cercana) y A. patruelis (o muy cercana)

son especies morfolégicamente similares, distinguibles por el color del

adulto, azul y morado, respectivamente. A. amethystina habita en Ludwi-

gia sp., L. erecta y L. peruviana,y A. patruelis habita en Gunnera in-
signis y ocasionalmente coexiste con A. amethystina en L. peruviana y L.

erecta. A. amethystina punca -'std en G. insignis, y A. patruelis muy

rara vez estd en Ludwigia sp.

La fecundidad de la hembra es independiente del macho con que es
apareada, pero si estd afectada por la planta huésped. La mayor ovopo-
sicidn se presenta en Ludwigia sp. y la menor en G. insignis. Ciertas
caracteristicas morfoldgicas de la hoja, como pubescencia y textura, pa-

recen influir en 1a ovoposicion.

En el laboratorio las larvas de las dos especies sobreviven en L.

erecta y Ludwigia sp., pero las de A. amethystina no logran desarrollar-

se en G. insignis, Los adultos de todas las formas y las larvas hibri-

das sobreviven en las tres plantas.

E1 color del adulto, asi como la capacidad de utilizar 1la planta,
parecen estar deterﬁinados genéticamente por un sistema autosémico
No existe una clara dominancia de un color sobre el otro, ya que los hi-
bridos F1 no son ni azul ni morado, y los F2 presentan una amplia gama
de tonos. E1 color varia por efecty de 1a luz y el &ngulo de donde se
mire el insecto, 1o que hace dificil establecer categorias consistentes

e impide determinar un modo de herencia.
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El éxito de la hibridacidon demuestra que no existen barreras gené-
ticas ni etoldégicas. El aislamiento reproductivo se mantiene por espe-
cificidad del huésped, ya que cada especie busca y 1lega a plantas dis-

tintas. El flujo génico se interrumpe porque a G. insignis, donde abun-

da A. patruelis, nunca 1lega A. amethystina y a Ludwigia sp. huésped de

A. amethystina, rara vez llega a A. patruelis.

Debido a que en el laboratorio, A. amethystina no logré desarrollar-

se en G. insignis , es razonable pensar que la seleccidn natural no favo-
rezca su establecimiento en ella, por lo que la ausencia de A. amethysti-
na en G. insignis parece indicar que han evolucionado mecanismos para
que estos insectos no sean atraidos y no. 1leguen a hospedarse en esta

planta.
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INTRODUCEIDN

La especie, como unidad bdsica de clasificaci6n taxon6mica, es un
concepto importante, pero controversial para biélogos evolucionistas y
sistemdticos. La variabilidad presente en 1a naturaleza hace dificil
establecer un criterio uniforme sobre su definici6n y sobre los proce-
sos que dan origen a nuevas especies (Bush 19757 Sokal 1974; Templeton
1981). Asimismo, aunaue frecuentemente se acepta que la especie repre-
senta una categoria real y natural (Futuyma 1979), algunos autores lo
consideran un concepto arbitrario y sub&etivo (Ghiselin 1975; Sokal

1974, Sokal y Crovello 1970).

Tradicionalmente los tax6nomos han utilizado caracteristicas morfo-
16gicas para diferenciar las especies, generalmente sin considerar as-
pectos ecoldgicos o etoléagicos. Este método puede resultar poco preci-
so en aquellos casos donde los polimorfismos son comunes (Futuyma 1979),
lo oue es muy frecuente en poblaciones de insectos (Brown 1959; Diehl y

Bush 1984; Krysan et al,, 1983).

E1 concepto bi~s16gico define la especie como un grupo de poblacio-
nes ague se entrecruzan o que potencialmente pueden hacerlo y que estdn
reproductivamente aislados de otros grupos de poblaciones similares
(Mayr 1963). FEste criterio tiene amplia aceptacién entre muchos bi6lo-
gos evolucionistas contemporédneos (Bush 1975; Diehl y Bush 1984; Futuy-
ma 1979; Henry 1985). Otras interpretaciones han sido propuestas (Ghi-

selin 1975: Sokal 1974) con menor aceptacion (Bush 1975; Gibbons 1979).

Una definicion general del concepto de especie no satisface todos
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los casos. En organismos de reproduccidn asexual, como en procariotes,
algunas plantas superiores y hongos imperfectos, por ejemplo, el concep-
to de Mayr no es aplicable. En estos grupos las especies estan defini-
das por diferencias fenotipicas mds que por el aislamiento reproductivo

(Futuyma 1979).

Sin embargo, no siempre es élara la utilidad de este concento en
organismos de reproduccidén sexual. En estos grupos una nueya especie
se origina al interrumpirse el flujo génico. Cuando este proceso no se
ha completado y las poblaciones entran en contacto de nuevo, el aislamien-
to reproductivo no es total y se producen estados intermedios de especia-
cion. Estas situaciones son consideradqs excepciones de la definicion
biolégica de especie, por lo gue es poco conveniente ubicar estos grupos

en esta categoria (Futuyma 1979)..

Una situacidn similar se presenta cuando se establece una zona de
hibridacion entre distintas especies. Una aplicacidn estricta de la de-
finici6n bioldgica de especie indicaria que tales poblaciones pertenecen
a la misma especie (Sokal y Crovello 1970). No obstante si las poblacio-
nes parentales no sufren el efecto de la hibridacidn, se puede aceptar

que.son'eSpecies diferentes (Futuyma 1979).

Es claro, que aunque el concepto bioldgico de especie presenta 1i-
mitaciones y no es aplizable en todos los casos, ha resultado de gran u-
tilidad en la comprensidon de los procesos evolutivos, ecolégicos y gené-

ticos,




Las barreras reproductivas que implica este concepto pueden origi-
narse por diferentes mecanismos (Templeton 1981). Estos son pre-cigbti-
cos cuando previenen o evitan la fertilizaci6n, como ocurre entre pobla-
ciones que ocupan diferentes habitats o que presentan variaciones en el
comportamiento o en la é&poca de reproducci6n. También estas barreras
pueden ser pos-cigéticas si al ocurrir la fertilizacién se reduce el &xi-
to del entrecruzamiento, originando cigotos no viables o hibridos estéri-

Tes.

E1 establecimiento de barreras genéticas es frecuentemente gradual,
dificultdndose determinar si la poblacién originada es una nueva especie
0 si representa Gnicamente un caso de variacion intraespecifica (Futuyma
y Maver 1980). Un problema similar se presenta para distinguir cudles
caracteristicas contribuyen actualmente o han estado asocijadas con el
aislamiento genético (Templeton 1981). Los estudios realizados en dife-
rentes especies sobre cariotipos, secuencias de ADN, diferenciacidn iso-
enzimdtica y de caracteristicas genéticamente determinadas, por ejemplo

morfologia y nicho ecoldgico, han demostrado aue no existe un factor

critico o universal durante el proceso de especiacion (Templeton 1981).

La diferenciacidn genética entre los miembros de una poblacidn acu-
mula cambios que al afectar sistemas poligénicos da lugar a variantes
fenotinicas. (0liver 1972). Fsta puede ser una de las causas por las
que dentro de noblaciones de insectos se encuentren formas genéticamente
distintas de la misma especie, biotipos o razas, aue difieren en una o

mids caracteristicas (Futuyma v Peterson 1985). Las variantes pueden es-



tar relacionadas con la preferencia y capacidad de sobrevivir ¥y reprodu-
cirse en diferentes plantas, patrones de comportamiento, tamano, color y
otras caracteristicas genética o ecolégicamente determinadas (Diehl y
Bush 1984). La evidencia documentada para alaunos de estos casos permi-
te concluir que tales variantes representan especies diferentes, como se
establece en el membrdcido Enchenopa binotata (Guttman et al.1981), en

el neurdptero Chrysoperla plorabunda (Henry 1985), y en varios crisoméli-

dos, tales como Chrysomela (Brown 1959), Diabrotica (Krysan et al. 1983) y

Altica corni, Altica rosae y Altica ulmi (Woods 1918).

El origen de nuevas especies ha sido explicado por tres modos de es-

peciacidn: alopatrico, si existe separacjﬁn geogrdfica, parapdtrico, si
las poblaciones divergentes estédn contigﬁas, y simpatrico, cuando 1los
grupos comparten la misma drea (Bush 1975)., La especiacién aloodtrica es
considerada por muchos autores como la dinica o al menos la mds probable
de ocurrir en la naturaleza (Futuyma y Mayer 1980; Mayr 1963). Sin em-
bargo estudios recientes han acumulado evidencia en favor del modelo sim-
pdtrico. Mayrnard Smith (1966) propone aue la especiacidn simpdtrica se
puede producir si en un ambiente heterogéneo se favorece un polimorfismo
estable entre dos alelos que confieren ventaja selectiva en uno de dos
nichos. De acuerdo con este modelo, las dos poblaciones pue .cn aislarse
reproductivamente si' los individuos se mantienen y aparean en el nicho en
el que se desarrollaron. Esta seleccidon de habitat ocurrird si les con-
fiere un alto valor adaptativo. Diversos estudios realizados han apoya-
do, directa o indirectamente, la validez de este modelo (Bush 1975; Gib-

bons 1979; Guttman et al. 1981: Tauber y Tauber 1977a, 1977 b ; Wood 1980),




aungue es cuestionado por otros autores (Futuyma y Mayer 1980).

La especiacidn simpdtrica es mds probable de ocurrir en pardsitos
fit6fagos y parasitoides (Bush 1975), aunque'no estd restringida dnica-
mente a estos grupos (Tauber y Tauber 1977 a, 1977 b).

En pardasitos, incluyendo in;ectus herviboros, es comin que el apa-
reamiento ocurra en sus huéspedes, por 1o que la seleccidon de la pareja
estd muy relacionada con la seleccidn del huésped (Bush 1975). Un cam-

bio en el sistema genético aue controla la seleccidn y reconocimiento

del huésped, y en l1os genes que estan asociados con la sobrevivencia,
puede establecer una barrera en el flujo genético y reforzar el aisla-
miento ecolégico (Bush 1975). Este proceso es utilizado para explicar
las divergencias simpdtricas por afinidad de huésped en moscas de la fru-
ta del género Rhagoletis (Bush 1969, 1975). R. pomonella por ejemplo,
especie asociada al espino, infestd por el afio de 1860 al manzano y cer-
ca de 1960 al cerezo. En estos nuevos huéspedes cada poblacidn se dife-
rencid genéticamente al establecerse barreras ecolégicas , aunque no eto-

16gicas (Bush 1969).

E1 membracido Enéhenupa“binotata representa otro ejemplo en el que

simpdtricamente se produjo aislamiento genético por adaptacion a la plan-

ta huésped, y por hdbitos de comportamiento (Guttman et al. 1981; Wood 1980;
Wood et al.1982). Originalmente se considerd como una Unica especie que
mostraba variacidn morfoldgica relacionada con cada una de las plantas

huéspedes. Posteriores estudios de hibridacién, seleccidn de habitat,




escogencia de pareja y andlisis electroforético demostraron gue se tra-
ta de un complejo de siis diferentes especies, cada una asociada a un
determinado huésped. Las poblaciones mostraron diferencias en la colo-
racion y sitios de alimentacidon de ninfas, sitio de ovoposicién, y se
determind que las hembras prefieren copular y ovopositar en sus huéspe-

des originales.

Otros ejemplos han sido descritos donde se sugiere un origen simpa-
trico de especiacidn tales como competencia entre himenépteros del géne-
ro Megarhyssa (Gibbons 1979), incompatibilidad citoplasmdtica en mosqui-

tos Aedes, variacidon en feromonas de apareamiento en QOstrinia nubilalis

y otros casos mencionados por Bush (1975).

Los polimorfismos y razas bioldgicas presentes en muchos grupos de
insectos son un problema dificil en taxonomia (Balbsbough 1980; Brown
1959), pero ofrecen interesantes oportunidades para comprender aspectos

genéticos y evolutivos (Diehl y Bush 1984; Futuyma y Mayer 1985),

En Coleoptera, los crisomélidos representan un grupo donde las varia-
ciones morfotipicas y razas simpdtricas son especialmente comunes (Brown
1959; Diehl y Bush 1984). En varios casos se ha propuesto la especiacidn
por la planta huésped como el factor determinante del aislamiento entre
poblaciones que se entrecruzan en laboratorio (Diehl y Bush 1984). En

Chrysomela interrunta individuos morfoldgicamente idénticos muestran dis-

minucion de la tasa de sobrevivencia si son alimentados con plantas dis-

tintas a su huésped natural (Brown 1959). En Diabrotica longicornis dos




morfotipos se diferencian genéticamente por asociacidn con huéspedes di-
ferentes (Krysan et al. 1983). Eickwort (1971) estudid en el crisoméli-

do Labidomera clivicollis un polimorfismo, una hendidura a los lados de

una mancha negra en el centro del élitro. Ella determindé mediante cruces
controlados, que la ausencia de la muesca estd controlada por un gene
autosdmico dominante con penetrancia completa.

Dentro de los crisomélidos, Altica es considerado un género taxon6-
micamente dificil (Phillips 1977 a, 1977 b). Woods (1917, 1918) indica

la presencia de razas bioldgicas en Altica bimarginata y separa la espe-

cie compuesta A. ignita en tres distintas especies (corni, rosae y ulmi).

Para cada una de estas especies, habitos bioldgicos como forma de deposi-
tar los huevos y escogencia de planta huésped fueron considerados defini-
tivos y caracteristicos (Woods 1918). Muchas especies de Altica son mor-
fologicamente similares. E1 conocimiento de las relaciones de estos in-
sectos con sus plantas huéspedes y de otros aspectos bioldgicos y ecolé-

gicos, facilictan su correcta identificacion (Phillips 1977 a, 1977 b).

En Costa Rica se han obseryado dos especies de crisomélidos del gé-
nero Altica, que son morfoldgicamente similares pero que se diferencian
por el color de los adultos, azules y morados. R.E. White, del Departa-
mento de Agricultura de los Estados Unidos, identificd en 1985 la espe-

cie azul como Altica amethystina Oliver (o muy cercana) y la morada como

A. patruelis Harold (o muy cercana). Este estudio se referira a ellas

; i
por estos nombre, teniendo presente que son taxonomicamente muy cercanas

a las respectivas especies.




Ambas especies en condiciones favorables se localizan en grandes gru-

pos sobrepasando varios cientos de individuos.

A. amethystina esta asociada, al menos, con tres especies de Ludwigia,

(Onagraceae), L. erecta, L.peruviana y otra no identificada. Poblaciones

puras de A. patruelis han sido observadas lnicamente sobre Gunner- insignis.

Sin embargo, ocasionalmente, las dos especies de Altica ocupan L. erecta,

dando lugar al apareamiento mixto.

Manteniendo cruces controlados, bajo condiciones adecuadas, es posi-
ble estudiar aspectos de la genética que influyen en el aislamiento re-

productivo entre especies (Templeton, 1981).

En este estudio, el flujo génico potencial se estima por medio del
&xito relatiyo de los cruces en cuanto a viabilidad, fecundidad y sobre-
yivencia, en tanto que el aislamiento reproductivo puede estar indicado
por esterilidad, inviabilidad y 1a pérdida de valor adaptativo debido a

incompatitilidad genética (Peck, 1983).

E1 objetivo de este estudio es evaluar la efectividad del aislamien-

to reproductivo entre A. amethystina y A. patruelis po: diversificacion

de habitat, asi como determinar el modo de herencia del color del adulto,

y conocer aspectos basicos de la historia natural de estos crisomélidos.




MATERIALES Y METODOS

Los insectos estudiados fueron criados en el laboratorio
a partir de alultos o de larvas provenientes de poblaciones

naturales. Los ejemplares de A. patruelis se recolectaron

en febrero de 1985 en Monteverde, Puntarenas (1600 msnm) a-
grupados en el suelo y er aparente migracién, y en diferentes
ocasionec de marzo 1985 a junio de 1986 , sobre G. insignis
en Bajo de la Hondura, Parque Nacional Braulio Carrillo (1200-

1400 msm). Los individuos de A. amethystina fueron reco-

lectados durante 1984, 1985 y 1986 sobre LudwigiaISp. en el
Rio Reventado y el Rio Barquero, Cartago (1400 msm), y sobre

L. erecta y L. peruviana en el Campus de la Universidad de

Costa Rica, San Pedro de Montes de Oca (1200 msm). En este
Gltimo sitio, y en San Antonio de Escazid (1300 msm) en L.
erecta, se observaron grupos entremezclados de las dos espe-
cies de Altica.

Se realizaron observaciones de campo para estudiar as-
pectos de la historia natural de estos insectos, tales como
la afinidad o seleccidn del huésped, los patrones de ovoposi-
cidn, comportamiento gregario de los insectos en las diferen-
ites plantas, proporcidn de sexos y frecuencia de apareamien-

tos entre ambas especies.

La deterainacion del sexo se hizo utilizando un estereos-
copio en el laboratorio, y un lente de aumento en el campo.

En estas especies, como en otras de este género (Barstow y




Gittins 1973; Phillips 1977 a),los machos se distinguen por
presentar en el {l1timo segmento abdominal una depresion con

un 16bulo central que estd ausente en las hembras (fig. 1).

Los cruces controlados se realizaron en el laboratorio,
donde los sexos fueron separados a menos de 10 horas de emer-
ger, garantizando asi la virginidad de las hembras. Una hem-
bra virgen con cinco o seis dias de emergida se puso con un
macho de edad indeterminada en un frasco de vidrio, con tapa

metdlica (con huecos) y adecuadamente aireado.

E1 efecto de Tos cruces de hembras con machos de la mis-
ma o diferente especie o con el hibrido, asi como el efecto
de la ﬁ]anta huésped en la fecundidad se evalud midiendo el
promedio de ovoposicidn diaria durante los treinta primeros
dias de apareamiento, dando a cada pareja hojas o pedazos de
hojas frescas de Ludwigia sp., L. erecta o G.insignis. EI
tratamiento con Ludwigia sp. se efectud {inicamente en los

cruces de A. amethystina y de la forma hibrida. E1 conteo

de huevos se realizd cada dos o tres dias al reemplazarse el

alimento.

La viabilidad de T1a progenie se estudié aislando y crian-
do larvas de cada uno de los cruces. Para esto, los huevos
se trasladaron cuidadosamente de las hojas donde las hembras

ovopositaron a un papel de filtro humedecido en cajas de pe-
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tri 100 x 15 mm. Se determind el tiempo requerido para la
eclosion de los huevos de los diferentes cruces criados en

L.erecta.

Las larvas fueron separadas al azar en grupos de 40 a
50 individuos, los que .fueron alimentados con . a de Tas tres
especies de planta indicadas, suministrando alimento fresco

cada dos dias. Cada grupo de larvas fue pesado en una balan-

za analitica Kern 5-2000 y se determind su estado de desarro-

1o

Cuando Tas larvas iniciaron su:Gltimo estado fueron
trasladadas y alimentadas en recipientes de plastico de uno
a dos litros, llenos de tierra hasta la mitad, donde puparon

y alcanzaron el estado adulto.

Los adultos emergidos fueron sexados, y se examinaron
- - - - ' -
‘ara determinar su coloracidon observando si esta varia al

transcurrir el tiempo.

E1 efecto de la temperatura en el color se evalub po-

niendo 20 larvas de A. amethystina a pupar a 32 c.

Se tratd de disolver el pigmento machacando los élitros

de ocho abejones en un mortero utilizando, como solventes ace-

tona, cloroformo, xilol y etanol.

11
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Los adultos fueron mantenidos vivos por lo menos duran-

te siete dias antes de ser sacrificados y preservados en al-

cohol 70°, con lo cual se did tiempo para el endurecimiento
de ciertas estructuras dtiles en los estudios morfolodogicos
de estos insectos.

Los resultados de ovoposicidon y de peso larval fueron
analizados con la prueba de Kru;kal—uallic. Para analizar
las diferencias en el desarrollo y sobrevivencia de los in-
sectos, asi como la variacidon en proporciones de sexo,se

aplicaron pruebas de chi-cuadrado.

12



RESULTADOS

-

EFECTO DEL APAREAMIENTO CON MACHOS DE DISTINTOS MORFOS EN LA
OVOPOSICION.

Los promedios diarios de huevos puestos por hembras de

A.amethystina, A. patruelis y de la forma hibridos fueron

determinados para una misma muestra a los 15 y 25 dias del
periodo de ovoposicidén (cuadro 1). Estos promedios fueron
similares en los apareamientos con machos de los diferentes

morfos para las hembras de A. patruelis y las hibridas en

las tres plantas huéspedes estudiadas, y para A. amethystina

en Ludwigia sp. y G.insignis (Cuadro 1). Sin embargo, la ta-
sa de ovoposicidn de estas Gltimas hembras aumenté en los

Cruces con machos de A.patruelis en L. erecta (P{0.005).

Los datos sobre la ovoposicion de cada morfo de hembra
fueron combinados para los analisis estadisticos posteriores
en aquellos casos donde las variaciones fueron insignifican-

tes.

EFECTO DE LA PLANTA HUESPED EN LA TASA DE OVOPOSICION

Las tasas de ovoposicion de las tres formas de Altica
variaron en las diferentes plantas huéspedes(Cuadro 2). En
todos los casos se producian huevos a lo largo del periodo
(figs. 2 a 7) menos en el de A.amethystina en G. insignis,

donde solamente 2 de 40 hembras pusieron unos pocos huevos




-

después de 35 dias de apareamiento. Todas las hembras pusie-

ron menos huevos en este huésped.

Las hembras de A. amethystina y las hibridas tuvieron

una ovoposicidon mds alta en Ludwigia sp. que en L. erecta

(Cuadro 2). La ovoposicidn de A.amethystina - n Ludwigia <p.
(fig. 2) mostrd una regresion lineal significativa (r2= 0,60,
Fi.24 = 38,59, P £ 0.005), indicando que el ni ero de huevos
puestos disminuye al envejecer las hembras. Sin embargo, en
los demds casos las regresiones lineales no fueron significati-
vas (P > 0.1) durante Tos primeros 25 dias de su vida. |

Durante los primeros 15 dias las hembras hibridas pusieron mis hue-
vos en_L. erecta que las parentales, salvo en el cruce de hembras A.

amethystina.con machos de A. patruelis (Cuadro 2).

EFECTO DE LA PLANTA HUESPED EN LA SOBREVIVENCIA DE ALTICA sp.

E1 ciclo de vida de las especies de Altica estudiadas presenta tres
estados larvales, mds el de la pupa, cuyo desarrollo y sobrevivencia

fueron afectados por el huésped del que se alimentaron (cuadros 3 a 7).

La sobrevivencia de las larvas fue mayor en L.erecta, seguido por
G. insignis y luego por Ludwigia sp., excepto en el caso de las hijas
del cruce hembra A. patruelis con macho A. amethystina, de las que so-

brevivieron mayor nimero en G. insignis (Cuadro 3).

14
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Las larvas hijas de hembras A. amethystina, de cruces intra e inte-

respecificos, en L. erecta sobrevivieron mejor que las hijas de las hem-
bras de A, patruelis (Cuadro 3). En este huésped, las larvas de los dos
cruces intraespecificos sobrevivieron mejor que las de cruces hibridos,
pero en G. insignis las hibridas sobrevivieron mejor que las de A.

amethystina e igual que lgs de A. patruelis. Las larvas de A. patruelis

en Ludwigia sp. murieron mds que las de A.amethystina y las de los cru-

ces hibridos.

E1l tiempo de desarrollo de las formas inmaduras varid entre los
cruces en las diferentes plantas. Los huevos criados en L. erecta tarda-

ron mds en eclosionar cuando provenian de cruces hibridos.

E1 desarrollo larval fue mas lento en los cruces criados en G. in-
signis que aquellos en L. erecta, (Cuadro 4).
Las Taryas hibrido en G. .nsignis tardaron menos en completar el

ciclo, seguidas por las de A. patruelis, y finalmente por las de A.

amethystina.

Las larvas de A. amethystina, tuvieron el desarrollo mas rapi-
do en L. erecta, seguido por las hibridas y luego por las A. patrue-
s

e

Las larvas de A. amethystina criadas en L. erecta y en G. insignis,

mostraron mayor mortalidad en el primer estadio (X2= 13.67 ¥ XZ: 2B 2T

15
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respectivamente, ambos P < 0.005).

En G. insignis, la mortalidad en el primer estadio larval también
fue mas alta para los cruces intraespecificos y el de Q A. patruelis

x 0" A. amethystina (X°= 37.46, P < 0.005 y X2= 8.36, P < 0.025, res-.

pectivamente), mientras que en el cruce de Q A.ametli. tina x d‘ﬁ. na-

truelis se obseryd una mortalidad similar en los tres estados larvales

(x%= 0.42, P > 0.10).

Las laryvas criadas en Ludwigia presentaron mayor mortalidad en el

tercer estadio (X2= 9.22 para A. amethystina , X°= 14.58 para el cruce

entre hibridas y X2= 17.84 para A. patruelis, todos con P < 0.005 ).

E1 tercer estadio fue también el mis afectado para las larvas h?-
bridas en L. erecta (X2= 49,98, P < 0.005 en el de g_g. patruelis x
lf'ﬁ. amethystina; X2= 8.75, P «£ 0,025 en el de g A. amethystina x o

A. patruelis ).

E1 efecto de las plantas huéspedes en el desarrollo también se ob-
servd en el peso de larvas de los distintos cruces (Cuadro 5 ). El1 pe-
so de las larvas criadas en L. erecta fue wmayor que en G. insignis. Llas

larvas de A. amethystina y las del cruce 9 A. patruelis x d A. amethys-

tina pesaron mas que las de los otros cruces cuando fueron criadas en L.
erecta, mientras que en G. insignis las larvas de los cruc>s de hembras
A. patruelis (tanto intra como interespecificas) pesaron mds gue las de

origen materno A. amethystina (Cuadro 5).
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La sobrevivencia de las pupas de A. amethystina fue superior cuando

las larvas fueron criadas en L. erecta que en G. insignis ; en tanto que

mas pupas del cruce Q A. amethystina x 0® A. patruelis sobrevivieron

si las larvas se alimentaron de G. insignis, a la vez que para las pupas
de los cruces de hembras A. patruelis la mortalidad fue similar en
ambos huéspedes (Cuadro 6).

La proporcidn de individuos que completaron el desarrollo desde el
estado larval hasta el adulto fue mayor en los cruces criados en L. erec-

ta excepto por el Q A. patruelis x 0" A. amethystina, que alcanzé mis

éxito en G, insignis. En este huésped este cruce origind mis adultos

que el de A. patfue]is (Cuadro 7).

Se obtuyo mds adultos de A. amethystina que de los otros cruces en

L. erecta, en tanto que de 804 larvas de esta especie criadas en G. insig-
nis Gnicamente emergid un macho, el cual tenia un evidente menor tamafio

que el normal.

Finalmente, los cruces de A. patruelis y los de Q A. amethystina

x 07 A. patruelis mostraron proporciones similares de adultos emergi-

dos tanto en L. erecta como en G. insignis (Cuadro 7).

Los adultos de las dos especies y los hibridos sobrevivieron en to-
dos los huéspedes, durante el tiempo en que fueron realizadas las prue-

bas de laboratorio.

L7
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PROPORCIONES DE SEXO

Las variaciones significativas en las proporciones de sexos de a-
dultos criados en laboratorio (Cuadro 8) y en muestreos de poblaciones

naturales (Cuadro 9) generalmente mostraron mayor nimero de hembras.

Los hijos de A. amethystina criados en las diferentes plantas man-

tuvieron una proporcion de sexo 1 gz 3 gl (Cuadro 8); no obstante
en algunos casos en los adultos de esta especie originados de larvas co-

lectadas en tercer estadio esta proporcidn varid significativamente. j

(Cuadro 9).

En los muestreos de poblaciones naturales sobre G. insignis (Cuadro
9), asi como en los hijos de cruces controlados en G. insignis y en
Ludwigia sp. (Cuadro 8) la proporcidn de sexos de A. patruelis fue 1:1.
Sin embargo, cuando este morfo fue criado en L. erecta sus hijos presen-
taron una relacion cercana a 5 0 : 3 "  (N=126, X%: 8.12, P< 0.005).

Entre los adultos hijos del cruce § A. pat -ielis con O A. amethystina

esta relacion fue algo superior a 2 9 : 1 @' tanto en L. erecta

(N= 55, X° = 8.01, P < 0.005) como en G. insignis (N= 91, X = 10.56,

P ¢ 0.005); combinando los adultos hijos del cruce Q hibrido con o

A. patruelis, en Ludwigia sp. y G. insignis la proporcion fue 5 0 : 1 ¢
(N:24, XZ= 10.66, P <0.005).

Entre los hijos del retrocruce Q A. amethystina con 0" hibrido, 1

tanto en Ludwigia sp. como en L. erecta y G. insignis se observé una
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clara tendencia hacia una mayor préporciﬁn de hembras, pero linicamente
fue significativa al combinar los resultados en los diferentes huéspedes
(Cuadro 8), estableciéndose Una relacion de 4 9:3 d N=223, X%=4.31,
P < 0.005).

CRUZAMIENTO Y TRASLAFP. EN POBLACIONFS NATURALES
4

En algunos grupos naturales de A. amethystina en L. erecta es fre-

cuente la presencia de individuos de A. patruelis (Cuadro 10). En los

diferentes muestreos combinados se determind un 8 % de esta especie en una

poblacidon de 707 abejones, aunque en dos casos esta proporcidn fue cer-

cana a un 30% vy 45% (Cuadro 10).

BASE GENETICA DEL COLOR DEL ADULTO

En todos los cruces realizados se comprobd que el color azul del

adulto de A. amethystina y el morado de A. patruelis se hereda a los hi-

jos independientemente del sexo y de T1a planta en que fueron criados,

incluyendo el caso de A. amethystina criada en G. insignis donde el {ini-

co adulto emergido mostrd la coloracion parental.

E1 color del adulto no varid con la edad del insecto. Se intentd
disolver el pigmento con el fin de cuantificar su concentracidon o densi-
dad en un espectrofotometrn. Para esto fueron machacados los élitros
de ocho abejones en un mortero, utilizando como solventes acetona, clo-

roformo, xilol y etanol, pero los vosultados fueron infructuosos.

19
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La coloracion del adulto tampoco parece verse afectada por la

temperatura, ya que un grupo de 20 larvas de A. amethystina puestas a

pupar a 32 C, originé 8 adultos deformes, con el mismo color de sus pa-

dres.

Los hibridos F 1 y F 2 presentaron una amplia gama de tonalidades
intermedias entre el azul y el morado. Se tratd de establecer relacio-
nes entre la coloracidon de ciertas part;s del cuerpo, por ejemplo en el
pronoto, tdrax, regidn interocular, borde y parte superior de élitros,
abdomen, tibia y tarso, pero no fue posible definir patrones claros que
permitieran agrupar los individuos en clases, ni clasificarlos en forma

consistente. E1 angulo de incidencia de la luz tiene efecto en la lon-

gitud de onda captada, ya que el color varia en diferentes posiciones.

ET1 patrdn observado en los hibridos muestra una aparente codominan-
cia de los alelos gue determinan el color del adulto, ya que ninguno de

los colores predomina sobre el otro.

20




—
o

(6.).9°0z2"2

(v1) 1°1;9°2

(1), 072 :pi 10
{81 912 =501

(£1) 28°01;8°0¢
(91) 92°¢ ;9°#1
(N}« 18

FRERE]

+

X
it

SVIQ G2 SOYIWIYd

"500°0 7 d

;0742
(v ) §°9 :6°1¢

(6 ) 0°1:t°2
(L1) v1zle

(1) -39°02
(p) t'570°€2
(£) 9R'&
(51) 8'2;8'21
(ST) 0°€;LbT
(1ye et

(01) €'6 -6'8¢  (01) 00°0 (02) qe6°6;8°€E
(v1)* 6°v1;5°v¢  (01) 000 (61) ®e1°G;L°ST
1.1 SO (N) s ;X (N) s ;X

*ds ®ibiMpn]  SLUBLSUI EJauuny CERENERRS]

SYI1Q 6T SOYIWIYd

VIO 40d SOA3NH 30 0IQ3W0Yd

b
(€} 69 ;0°¢
(L) ¥'vzE°ee

(5)6°9 ;6°1¢
(€1) £:9174°9¢
(22) 1°51:8°2¢

(N) s = X

*ds eLbimpn]

v

oy Il
3INY3J

2°q ‘e iSL|[EM-|BYSNAY 9p BQANJd ©| UOD SIJUBUBFLP IUBWRALIRILFLUBLS UOS BUID| Ew

“StW Bl u0d soipawoud SOT  ‘SedquRy dp OJIUWNU=N SPIQURY P BJISSNW PWSLW B| B UP~UOASBUI0D SBLP GZ A GT

S0| e soLpawoud s07

‘eLp/soAany apN

'S0JJ0Ul SIJUIJRSLP AP SOydRW UOD SOIUBLWeRAURde UD (H) d-Y OpLJqLYy

[3p A (d) st(ana3ed "eo Yy “(y) eULIsAyIame ‘ed eILF [y Sedquey ap ugLoLsodoAo 3p oLpawodd |3 US ugQLIRLURA

[ 0¥avna

X )

PUQUBH
30 0dIL




3

7 " (§) 0°9 ;0°1¢(9) 4 (8 )49p32°p-9"22(3) (11) 49°9 ;0°0¢(0) OPIqiH
(€2)ute 6°0:5'2 (82) uyp'z s0°et (92) ws 2°1:9°2 (0€) WpqQ -/ €1 Stianjed-es-y
(£1) 4bg"01;8"0¢(8) (02) 29e6°6:8" ¢ (8)

(02)bd1oo-0 Q:Qomm.:w.v:s ;Nzom.mﬂ.mm (02) 144000 Ss_ﬁgm.ﬁh.m:a (04)3f9 156 °€€(Q) CUTISAYTAWR oo -y

(N ) e LT 8 A S LI SR (N ) ok WE 8oy W) s g
stubisur'g CFRENERRE] ‘ds elBimpny m.:_m.;E edauuny Bjoada " “ds eLbLMpnT QU
SYIQ S2 SOY3WIYd SYIQ ST SOYIWINd

VIO ¥0d SOAINH 30 0I03W0Yd
"St{ena3ed" vo'y A BuI3sAyTouE ©2"Y Soyoew uod sojustuweauede ueuLquod as sojpawodad spuwep sO| U3 "SOjdow
5343 501 2p soyoeul u0d (q) *epyaqyy ewdoy £ TUTTSAGIAWE - eo 'V (2) ‘Si{enaged e> ‘Y (g) ‘PUrISAqIaue
"D 'Y (¥) :ojusiwesdede eped ua S0YdBW 0| 3p (S)ojdow (SO)[@ UeILpul JO[BA UN 3p BYIAJ3P B| ® SB|
-nosphew seasa| se1 'Go'0 > 4 4 .moo.ﬂ.u 7 d boegsey e oisyq[ey-|eysnay ap eqanad e| U0D Sajusd
"941p 93UBURALIRILLUBLS UOS Bu33| ewsiw e[ UOD solpawoud $07 *seaquey ap Ouswnu =N ‘SLAGURY 3P B3

-SonW ewslw ©| e uapuodsaddod SeLp 62 £ 61 so| ® sotpawoud 507 ‘BLp/soAany ap,N “sepadsany sejue|d

5943 UB BOLI|Y Bp SO4d0U SBJI 3P punysod 9P SBLP S0J3uwiud SO| d3uednp ugLarsodoao ap OLJeLP OLPauwoUd

¢ 0¥avno



sifiao

abiytseto

03498°0

wlyen o

IT

3psap |eAdR| 01210 |3 ajua
233 duoy anb ug}auodouyd

onreeo

NIS9°0

WIH03 0

101000

I

S6°0

180

60

o

I

Siubisu}

‘3

60 t8'0 834

88°0 980 (A

€670 - 0L°0 81

82'0  B0'0 v08

11 1 1

PALADUQOS uQLJOdodd [etotug,y

LeAdR| opes3

nn_qﬂnu-maw SME w .ﬂ ﬂuﬂ!._ L ]

50338570 094045°0 $9°0 4 2670
4062/9°0  N43828'0 160 960
UJPPB'0  WO3IGL'0 68°0 16D
WIpOgE'0  10286'0 00°1T 860

11 1 111 11

2PSap [PAJR] 01313 |3 23UdjALABIqOS UQLIUOdOd (RFIJULN  Bpsap LeAdel
d

239 (dwod anb ugiadodoy

eAde| Ope}s]

[TEENEIE

punBas ns uepojus anb SEAR| 3p 4H34ed B 23UBuedLuy aoey a5 ‘ds TIENEAT ua ug)IRARdMOd ¥
"0pe3sa o :

00 > @ W
200 2> 4 1Al
160, >

S00°0 > d =N Riwy
y ap eqanad ud S33UIHIP AUBURALIRIL S ubys uos u3B| wUS|W | UOD SO} pPIWCID 507

é
) § iy 3 ¥l
160 601 -
60 699 bde/s"0 ‘ 63°0 We . ey oxiy
- " . ﬁ x u
68°0 743 ouqese’0 ¥s°0 740 $0 d
16'0 95 w50 # 0L'o o 208 TR
. . . I 1 11 11 OOy - PaduSH
I I 11 01212 (2 PIUBLALAIIQOS upyodododd |REOfUIN  wonug Bp odf)
19 dwod anb ugjdJedodd

LvAdR| Op¥Is]

TS OB

Cl

vy 8P V|2U3A|ASIqOS
IOPASIN SERId 5043 U5 SpRL> (4) STTSNAIE 'w3 F £ (y) WTTERGTING e TIIY op seanso ap SeAdeL 9P

.

. £ O¥ayny




24

) 3062 (12) 0z-1t
} 40866z (€8) £2-p1  duwpegy (210) 8-9 1PuE*L (pp1) 8 -9

) 3QVL°%E (8€) 92-T1 ouwg gz (611) 6 -9 y[ba‘g (L21) 6 =5

) 28vET0p (2)

o N o3iquy

42| 01319 1
Wi0L

BUT'ST (v6 ) B¢ it (tor) 8 -5 pop*y
apq6°g

49819

22 bo 22 (02 ) 01-¢ ybeg (€L ) 21%8 oqes'g

X N olquy  x Nooolguy

-. X
II 1
|RAdR] opEys]

SLUB}SUT waauuny

"Sapadsany sejueid sop ua SEpRLLY (d) ETTOTATEN ‘po

——

(e ) 433’91 (g5 )
(s81) hammﬂmm (882)
{v2t) 30v8°12  (p21)
(£65) oave'st  (zes)

N X N

LeAJdR] 0{3})

Tviol

=g

6 =l

Bl-L

g -5

0% 1quy
I11

mMag'g (96 )

nsbg'g (28€)

15dz 2t (L1)

4bdz ¢ {ges)

X N

=

St

5%

ous“p

oug" g

18

X %P wanad v pod (500 P d

$23U343/1P 23UBURALIRD Jiubis UOS R4IA| PUSE ¥ UG SO} pANOIT 5O

{v01)

(082)

{ys1)

peg WWIL'E {295)

0%} qiy
11

X

jeade| opejs3

v3da4e wibiMpN]

a

Ui}

¥

A5t

LEL LSy

fi61°y

yby g

(e51)
(2e1)
ﬂ~nmw_
(656)

N

£-s

9=t

07} quy
SOAMNY

T £ (v) WUITSRGIO00 ‘8> WIFTIY op S9In> ap Seanpeuuj SPUOJ SE| 3P SPYP UA O(|0JRSap ap odua)y

b 0HOYND

422076

P39°5

2peSy

1Ry

4

¥ ¥ d

d By

4 . ¥ 4

v L |
oyaey - Paque

$30MdI 30 04IL



25

*sepesad seAde| ap sodnub ap oJIUDN = N
"sepesad SeAde| 9p [p}03 OJIUDN = Iy
01’0 > d :n; ;
00 2> 4 e
§20°0 2> d wb2
00 2 4 L
S00'0 2 d ACLyap

.Nz ua epealde

"SELLEM-LBYSNUY 3p eqandd B u0d S33uadayyp ®juseALIeOL JLUBLS UOS eu3a| ewsiw e| uod soipawosd SOT

(v)  (8) w6 0;2°%e (v ) (b9 ) w90°2:6°Gp AR USRS
(6) (T11) 16P61:9°9¢ (§)  (1e1) 192°2:6°2p 4. A
(£)  (bv1)A0y6az p=2 0 ' (€1)  (92¢) Aqefg e-e 2y g
(2) (e ) tsepz°0;9°01 (8)  (eg8) 1ezrzzergy S R
() i (°N) (v ) 5 - X oyoey - PIqURH
Stubtsul g 230948 ‘7 39nY¥0 30 0dIL

*|eAJR| OPRISD OWLY|D (3 JeZL|RULY [P (d) Stranazed e

'V A (y) BULISAYIaWE ‘®0 BILF[Y 9P S9n4d ug sapadsany sejue|d sop ua SepeLdd Seaue| ap ‘Jbuw ud 053d

S 0¥avnd




bg6 0

19560

#6°0

ybiage o

ugLouodouad

01°0 7 d

16 96 39680
602 G1¢ LPeO6 "0
201 601 PI56 "0
I € 4yqe/6°0
soplbasus (1) ednd ®p ugladododd
503 | npy 0pe3sa UeLoLuJ
STubLsut 'y
3. e >l e Yy A

"uodedJajua as anb

§s

SvE

921

€28

sopLbusue
S03 [ npy

RENERRE]

‘600°0 > d

seAde| 8p odawnN (T)

29 v X d
b8t - ISRElL EA
¢tl d X d
LES v X i
(1) ednd ap 0yoey - euquBH
0pe3s? ueLoLul 30Ndd 30 0dIL

.c ‘B .m L= .D % -

Nx

BqanJdd B| UOD SIJUBUD, P BJUBWRALIROL SLUBLS UOS BJJD| BWSLW ®| UOD S8JO|eA SO Sapadsany sejue|

SOp u3 sepeLud (d)

Stianaged "ed y £ (V) eul3sAyjowe--ed eIL3|Y ap $99n4d ap sednd ap eLOUBALABUGOS

9 0¥avna




27

WLy69 0 16 €1 L8p30§ 0 s 60T Y X d

16€9°0 502 12¢ LPRyL"0 GyE 69t d X v

U490 ARG L X9q1L°0 921 LLT e Sl

0464000 I %08 [oqec6°0 €28 ¥95 AR B

labsinteid | e, ene s umiotond SR R L e Bty
Siubisul ‘p e308de

‘620°0 7 d L ‘S00°07d weisey e X ap eqand B UOD S3UIUDSLP BJUBWRALIRILILUBLS UOS Ba3a|

RUSLW B[ UOD SBJO[RA SO ‘sapadsany sejue|d Sop ua SopeLad (d) stienaged ‘ed 'y £ (v) eUL3SAyIawe

"BD BOL]|Y Bp S$8ONUD UB 03 |Npe Ope3sa |9 eISBY O] [044eSIp [? uo4ela |dwod anb seAade| 9p ugLo40dodd

£ 0d¥avnd




*opesadsa 0| 9p (G0°0 7d) SBALI®ODLLLubLS sauoLIeldRA SB| 3 ygyporup UEIHPUL 35

S0°0 > ’
00 > g
S00°0 > 0

oK BMHd U3 fRyog . ighys 3P LAMN

- PSR S 02°1 g 8 €6°0 VAR S o e - "

®00 S ¥ e 900" ¢ b 91 i R SO 0 b VRS H

L0°1 1 AR 8 6 - 5 = 00'T 5 9 g X H

L 96 /21 o7 AL 02 22 L 05°T ¢ 9¢ 2¢°1 29 69 H X Y

B01°2 b 66 RE0"2 0 19 £¢°¢ 1 8¢ 8 ; > RS

60°1 EVE GL€ i eh EIT 921 el T £9T 88T 60 899 19 gut v

%62°1 [TT 15T 0" 1 05 2§ ®g9" [ Ly 6L 1 SR S s g
660 -G8 8GN TR AT 60 T2 92 00°T 8 gz ¥ Y

UQL940doug O 0 ugraocoug i §  uotouodoud b ) ugtadododd 9 ) i ol
WL0L ~STUBTSUT' 5 819949 ] “ds erbimpn omwﬂu 30 0d11

"Sapadsgny sejue|d so43 ud Sopey . (H) 4-¥ BpLdq

“iY Bwdo4 el £ (4) ST{anu3ed ‘ea-y ‘(y)eur3sAyzawe 'Bd BILILY 3P S39N4d ap $OpLIvu SAYINPE 9D oy ap ugt240dodd
8 # 04aynd



29

POT"I
2670
L
201

BEL'T
00°1
9¢°1
00°1

0L240d0oud

§5¢
124
01
6b

89
€L
8

&3

P

662 LOL 66°0 208 96¢

21 9sO0p ues'y'y'n ‘ezeld 9g oL |np 06°0 09 ¥2€

GT  @SOp UeS*Y'°n ‘eze|d 98 0Aey [8°0 » 6E V€
0§ NZeds3 sp oLuojuy ues 8 oAy 80 ¥ LE
®10949 ‘7 :padsany 6'0 8IT ¢II

[8°0 6ST 6EI

- B ¢ Sry e
obejue) ‘ouanbueg oLy 98 0Ael 0°'t %% 37

81T  06ejue) ‘oudnbueg OLY Gg UquUOLIAS 80°'T 26 66
€/  obejue) ‘osanbueg oLy G8 0ZJey g6'0 1L 18
0T obejue) .oump=m>mw OLY 8 @J4queLolq _ (6°0 8L1 EL1
L1 obeide) ‘opejusanay oLy ¥8 03soby ST 101 9e1
6 vHI34 ugLoua0dodd 9 )

oLn. 7
50°0 ¥
.620°0 ?
500°0 ¥

d P
d 2
d q
d B
uﬂ _.

Nx eqanad uod

L0L

Ljuede|
Ljuede]
91J43NK B| 3p 04Ud)

OL|L4dR) Ol [nedg anbuaed

LOURILJLUBLS 3p |3ALN

98-1-61
98-9-0¢
G8-9-¥2
98-€+1¢

odwed |3 U3 SO} [Npe 3p 0a3U0)

OLLL4dR) OL|Nne4g anbueqd
0||L44B) Ol | neug anbuaeq
OL[L44R) OL[neag anbued
OLLL4dR) OL|nhedg anbuaed

PepLeo07]

9g 0Aey

G8 9J4quBLAON
gg otunp

Gg ozuey
YHI34

°3 [3P*3S9°.U9¢ UB SPPRIII([0D SeAUR| @p SOpLBJIWS SO3 NPy

*ds eLbIMpnT :padsany

RUL}SAYJaue “ed 'y

:odwed [3p 0pe3Se® ‘JIE UD SBPRIIV 0D SPAJR| 8p SOpLDUIUS SO3 |Nnpy

stubLsulL 9 :padsany

St{anajed ‘es 'y

"S3eanjeu sauoloe|qod

3p S03J3sanw ua SL|andjed ‘ed ‘Y A BULISAUIOUE ‘@D BILJ[Y 9p SO} |Npe ap |enxas UQLo40dodd

6 040YNd




G .
,o *sop

Jede UOABUIUODUD 9S OU SONpLALPUL SO| ap d3.ed uesb anb o .Jod ¢oyrdg £ ‘w'd] 84jud UOURZL 8L S s0g43Sanul  S03S3  :ejoN

0°1) 0L (26°0)6%9 (80°0)8S pT 812 961 9¢  TIOL
¢l (86°0)691 (20°0)¢ %ioe 29 YA 1 "Y*9°N ‘sojuawi|y eLbolouddL OLIL1LP3 G8-6-92
8¢ (£8°0)¢¢ (€1°0)6 o g 1 € "¥'2°n ‘sojuauy|y ep60jouddL OLILILP3 $8-6-€2
55 - (€£°0)0¥ (£2°0)sT ;= 11 01 8. "#'0'n ‘sojusw|y eybojoudsl OLOk4P3 §B%-1
Eve (6°0)¢ee (€0°0)0T - - J721 8/ OT ¥'9°n ‘sojuswi|y eiboloudndl OLOLLP] $8-{~11
65 (06°0)€S . (01°0)9 I 9¢ 1 ‘¥'0°n ‘sojuawi|y eibo|ouddl OLOLILPI #8-6-9
0% (€5°0)12 (Lp°0)6T el AU % SR ¥4'9°N ‘ezeld ¥8:6+0¢
101 Y d X~d d~d Y¥ v d

(Ugtduodoad) sonplLAlpul [e3o -0) Selfadeq SoLae3L[0S
i Le3o] ﬁmu )
. “$30943 eLbIMpN] 24q0S S3ed

v

-njeu SaU0L9R|qod UD SOpPR|dZawdJIua (d) Stlendzed ‘ed Y A (y) BULISAYIawe ‘ed edLLY ap S03|npy

0T 0¥avNd :




31

Fig. 1. Vista ventral del abdomen en hembra y macho

de Altica ca. amethystina y A. ca. patruelis.
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PERIODO DE: OVOPOSICION (DIAS)

Ovoposicidn promedio de hembras Altica ca. amethystina en

Las 1ineas verticales representan la desvia-

Ludwigia sp.

cidn estandar del promedio, y l10s nimeros sobre ellas indican

el numero de hembras (R). Un cambio en N se indica por una

linea punteada entre los promedios.
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PROMEDIO DE HUEVOS
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Fig. 3. Ovoposicidn promedio de hembras de A. ca. amethystina

en L. erecta. Las lineas verticales representan la
desviacidon estdndar del promedio, y los nimeros sobre
ellas indican el ndmero de hembras (N). Un cambio en

N se indica por una linea punteada entre los promedios.
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Fig. 4. Ovoposicidn Promedio de hembras de A. ca. amethystina en apa-

reamiento con macho A. ca. patruelis en L. erecta. Las 1ineas
verticales representan la desviacién estdndar del promedio, y
los ndmeros sobre ellas indican el nimero de hembras (N). Un

cambio en N se indica por una linea punteada entre los prome-

dios.

e BT T T e



HUEVOS

PROMEDIO DE

301
T
+ T ZF
¥
?1 25
20 30
; 26
0 0
e 26
t‘*‘xh, 27 ¥
0 ///// \\\ //,//\\“\\
) \‘-"“""'\
10 1 >
| | 3
10 20 30
PERIODO DE OVOPOSICION ( DIAS)
Fig. 5. Ovoposicidn promedio de hembras de A. ca.patruelis en L. erec-

ta . Llas Tineas verticales representan la desviacidn estdndar

del promedio, y los nimeros sobre ellas indican el nimero de
hembras (N). Un cambio en N se indica por una l1inea punteada

entre los promedios.,
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Fig. 6. Ovoposicidn promedio de hembras de Altica ca. patruelis en
Las 1ineas verticales representan la des-

Gunnera insignis.
viacion estdndar del promedio, y los nimeros sobre ellas in-

dican el nimero de hembras (N). Un cambio en N se indica
por una linea punteada entre los promedios.
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DISCUSION
El éxito reproductivo de los insectos asociados con diferentes
p]anfas puede variar en cada una de ellas, dando lugar a que la selec-
cion favorezca la asociacifn con las mis ventajosas para la especie fi-
t6faga (Feeny, 1980). Muchos aspectos ecoldgicos y evolutivos de estos
herviboros estdn estrechamente ligados con las caracteristicas nutriti-
vas, fisiol6gicas y fisicas de sus plantas huéspedes (Feeny, 1980; Futuy-

ma, 1983).

COMPORTAMIENTO GREGARIO:

Los adultos de A. patruelis y A. amethystina, al igual que en las

especies europeas A. carduorum (Baker, 1972) y A. lythri (Phillips,

1977 a), se agrupan en ciertas partes de la planta. El1 significado
biol6gico de estas agregaciones no estd bien claro. Una posible funcidn
puede ser mantener juntos los individuos de los dos sexos, como se ha su-
gerido para otros insectos gregarios (Phillips, 1977 a), o bien, puede
ser una respuesta a un estimulo quimico de la planta. También podria
tratarse de una tactica de los insectos para reducir el efecto de algiin
toxico de la planta, o de defensa contra depredadores. Es necesario,

por lo tanto, la elaboracidn de experimentos adecuados que ayuden a com-

prender este comportamiento.

PREFERENCIA DE HUESPED EN EL CAMPO:

La asociacion de Altica amethystina y A. patruelis con varios hués-

pedes, confirma Tos hdbitos oligdfagos de las especies de este género
(Phillips, 1977 b; MWoods 1917, 1918). Sin embargo, las observaciones

en el campo demostraron que ambas especies tienen diferencias en la pre-
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ferencia y seleccion del huésped. Asi, A. amethystina se localiza en

grandes grupos en Ludwigia sp. , L. erecta y L. peruviana (Onagraceae);
y A. patruelis es muy abundante en G. insignis (Gunneraceae) y ocasional-
mente se ha visto en L. peruviana y L. erecta, compartiendo una misma

planta con A. amethystina. Sin embargo, A. patruelis rara vez se obser-

v6 en Ludwigia sp. y A. amethystina nunca se vid en G. insignis.

La coexistencia de varias especies en un mismo huésped parece ocu-
rrir con alguna frecuencia en este género. En L. erecta en varias oca-
siones también he observado un pequefio abejon Altica sp.(especie no iden-
tificada), y Phillips (1979) observd agrupaciones mixtas de A. oleracea

y A. lythri en Chamaenerion (Onagraceae).

En el Refugio de Vida Silvestre de Tapanti, en Cartago, en junio de
1985 se observd un grupo de 81 adultos de A.patruelis en una planta de L.
peruviana, entremezclada con otras de G. insignis. En este lugar se ha

recolectado en L. peruyiana unos pocos individuos de A. amethystina en-

tremezclados con A. patr -1is ( Angel Solis, comunicacién personal).
Sin embargo en el Bajo de la Hondura A. patruelis solo estd en G. in-
signis, a pesar de que L. peruviana es muy abundante (W.Eberhard, com.

personal) .

Las plantas de Ludwigia y los G. insignis son taxondmicamente muy
distantes y de habitats diferentes. Las especies de Ludwigia crecen en
lugares muy himedos, especialmente en cercanias de rios o quebradas, en

tanto que G. insignis tolera sitios mds secos. Asi, la especie no iden-
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tificada, Ludwigia sp. no se encuentra ni en el Bajo de la Hondura ni

en Tapant~ pero se ha observado con grandes grupos de A, amethystina

en el Rio Reventado, Rio Barquero, (Cartago) y en una quebrada cercana

a la Fabrica Kativo.

Ourante 1984 y 1985 en las Ludwigia sp. del Rio Reventado y del

Rio Barquero la poblacidon de A. amethystina alcanzé varios miles de in-

dividuos , pero nunca se observd entre ellos ejemplares de A. patruelis.
En los Ludwigia sp. de la quebrada cercana a la Fabrica Kativo tampoco
fue comin la presencia de A. patruelis, y Unicamente en una ocasidn en

setiembre de 1984 se contaron 3 individuos de A. patruelis entremezcla-

dos con 101 de A. amethystina.

Estas observacisnes indican que las dos especies son atraidas espe-
cificamente por huéspedes diferentes, 1o que permite el establecimiento
de una barrera reproductiva. Asi, A. patruelis en G. insignis y A.ame-

thystina en Ludwigia sp. logran mantenerse reproductivamentc aisladas,

ya que, en estas plantas se interrumpe el flujo génico entre ambas espe-
cies. Ademdas, como la taxonomia actual relaciona cada una de estas es-

pecies con otra distinta, probablemente no son especies hermanas.

Este caso demuestra una vez mas las limitaciones del concepto bio-
16gico de especie, toda vez que bajo ciertas circunstancias dos espe -

cies pueden cruzarse entre si.

La seleccion del huésped puede estar determinada por difmﬁm-&
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factores. Algunas propiedades de las plantas, como la concentracidn de
atrayentes o repelentes .iimicos (Futuyma, 1983), el valor nutritivo o
de sustancias téxicas (Feeny, 1980) y las caracteristicas visuales, me-
canicas, gustativas y olfativas (Visser, 1986) pueden tener un papel
importante en la seleccion. Debido al. mpacto de las sustancias quimi-
cas de las plantas cn los insectos, la escogencia o cambio del huésped
es mas probable que ocurra entre plantas con caracteristicas quimicas

similares (Feeny, 1980), como se ha sugerido para el crisomélido Aula

cophora foveicollis (Alikhan y Yousuf, 1985). Algunos de estos facto-

res pueden influir en la preferencia de huésped observada en las espe-

cies de Altica.

OVOPQOSICION:

E1 morfo del macho con el cual- ueron apareadas no influyé en la

fecundidad de las hembras. Unicamente en los cruces de Q A. amethystina

X Gfﬁ. ca. patruelis se presentaron variaciones con respecto a sus otros
cruces. Esto sugiere que en este proceso no intervienen mecanismos es-
pecificos de estimulo macho-hembra. En algunos casos, hembras virgenes
no apareadas pusieron huevos inviables, 1o que indica que la ovoposicidn
depende, entre otros factores, de la fisiologia de la hembra y no nece-

sariamente de la cOpula.

Se establecid que la especie de planta influye en la fecundidad de
estos insectos. La ovoposicidn mas alta fue en Ludwigia sp., luego en
L. erecta y finalmente en G. insignis. Es posible que algunas propie-

dades quimicas y fisicas de estas plantas influyan en esta preferencia.



4.

En especies oligdfagas la ovoposicidn puede ser inhibida o estimula-
1a por una variedad de compuestos quimicos presentes en la planta (Futuy-
ma 1983; Vissier, 1986). En ciertos casos la preferencia por un huésped
depende de un equilibrio entre las sustancias repelentes y las estimu-
lantes (Futuy -, 1983). Ottens y Todd (1979) en sus estudios con el

curculidnido Graphognathus peregrinus, y Alikhan y Yousuf (1985) con el

crisomél ido Aulacophora foveicollis encontraron variaciones en la tasa

de ovoposicidn en huéspedes diferentes. La preferencia de A. foveicollis

es asociada con tres clases de alcaloides presentes en el huésped donde

tiene mas éxito (Alikhan y Yousuf, 1985).

La cercania filogenética de las especies de Ludwigia hace suponer

que su fisiologia quimica es similar, aln cuando en otros aspectos pue-

.
ovoposicion en G. insignis puede estar relacionada con la
presengia=en"€sta planta de sustancias fenélicas no identificadas (Fer-

ndndez, 1984).

La ovoposicion diaria de las hembras de A. amethystina en Ludwigia

sp., estuvo relacionada con la edad, 1o que ocurre comiunmente en otros
‘risomélidos, por ejemplo, en A. carduorum (Riordan y Peschken, 1970)

y en Phytodecta olivacea (Waloff y Richards, 1958).
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La relacién de 1a Ovoposicidn con la edad no fue establecida para
las hembras de los otros morfos, quizds, debido a que el periodo anali-
zado fue corto ¥ a que hubo una apreciable variacion en la fecundidad
individual, tambi&n observada por Phillips (1977a) en A. lythri y A.

oleracea,

En condiciones naturales las hembras de A. amethystina depositan

los huevos en el envés de las hojas, agrupandolos cerca de la vena cen-
tral. La mayor parte de los huevos puestos por A. patruelis quedan dis-
PErsos en el envés y unos pocos son colocados en fila junto a las venas
principales de las hojas de G. insignis. Se desconoce cual es el patrén

de ovoposicién de A. patruelis en L. erecta.

En el laboratorio no se dieron patrones definidos de oyoposicion,
Y en algunas ocasiones los huevos fueron puestos en las paredes o en e]

fondo de los frascos donde se mantuvieron los insectos.

Phillips (1979) en sus estudios con las especies europeas A.lithri,
A. ericeti, A. oleracea y A. patruelis, y Woods (1918) con las america-

nas A. corni, A. rosae y A. ulmi concluyen que los patrones de ovoposi-

Cidn son caracteristicos y Utiles en la identificacisn de especies. Las
observaciones mencionadas anteriormente para las especies estudiadas en
este trabajo parecen favorecer esta hipdtesis, pues cada una tiene un
comportamiento de ovoposicidn diferente en sus huéspedes naturales. En
algunos insectos este comportamiento esta controlado por unos pocos ge-

nes, pero existe mucha interaccién genotipo-ambiente (Futuyma, 1983).



La ovoposicién de las hembras de Altica parece ser afectada mecini-
camente por las Caracteristicas fisicas de las plantas. Phillips (1977
b) determing €n sus estudios sobre 1la preferencia y comportamiento de
Ovoposicidn de A. lythri, que las hembras ponen Tos huevos en plantas
desprovistas de vellosidades. La Capacidad de la hembra de detectar la
morfologia de 1la hoja, probablemente est3 relacionada con 1la presencia
de sensilios tictiles en el ovopositor (Phillips, 1978). La menor fre-
Cuencia de ovoposicién en G. insignis parece apoyar esta idea. Las ho-
jas de esta planta vistas al estereoscopio tienen un envés con textura
aspera, superficie reticulada, granulosa con espinillas en las venas y
dispersas en 1la superficie. Las hojas de L. erecta tiene envés pubes-
cente con tricomas en las venas y superficie granulosa. En su haz 1a
pubescencia es mayor con pequefios granulos y tricomas eén venas y mirge-
nes. Estas Earacter?sticas contrastan con las de Ludwigia sp., donde
pusieron mas huevos Y Cuya superficie es lisa Y presenta muy poca pubes-

cencia,

. SOBREVIVENCIA EN DISTI:TOS HUESPEDES:

Los huevos puestos por hembras de A. amethystina y A. patruelis en

L. erecta tardaron mis en eclosionar cuando provenian de cruces hibridos.

Esta situacién parece reflejar cierto grado de incompatibilidad genética
entre los morfos. Desafortunadamente no fue posible, antes de finalizar
este estudio, determinar proporciones de mortalidad o inviabilidad de
huevos de los diferentes Cruces, dado que en algunos casos se observo
depredacion de huevos por larvas recién nacidas, lo cual podria haber

afectado los resultados.
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Un aspecto interesante que demuestra la predisposicidn genética de
los insectos a un determinado huésped (Futuyma y Peterseh, 1985), y que
puede ser un indicador de diferencias en la integraci6n genética de las es-
pecies (Peck, 1983) es la variacién en el tiempo de desarrollo y la mor-
talidad de las larvas.

: . l
Los resultados de los cruces parecen indicar que hay factorés gené-
ticos que influyen en 1la capacidad de utilizar eficientemente las plan-
tas. Asi, las larvas hibridas desarrollan mis rapido y eficientemente

qgue las de A. amethystina en G. insignis, y que las de A. patruelis en

L. erecta .

Oliver (1972) considera que en etapas tardias del desarrollo la in-
compatibilidad genética puede manifestarse al activarse nueyos gen-s,
La mds alta mortalidad de pupas hibridas que de puras en L. erecta pue-

de sugerir cierta incompatibilidad entre las especies.

Las larvas criadas en G. insignis mostraron un crecimiento mds len-

to, pesaron menos y, generalmente, originaron menos adultos que aquellas

en L. erecta. Las diferencias en el aprovechamiento de las plantas pue-
den deberse a varias circunstancias " tales como indigestibilidad, valor
nutritivo, variaciones en la tasa de consumo o a sustancias nocivas pre-
sentes en las plantas (Futuyma y Peterson, 1985). La evidencia de sus-
tancias fendlicas en G. insignis (Ferndndez, 1984) puecd> indicar com-

puestos que afectan el desarrollo de los insectos.



Las larvas de A. amethystina en G. insignis tardaron mds tiempo en

completar el ciclo larval, alcanzaron cerca del 30% del peso de Tas lar-
vas de los otros cruces en este huésped,la mortalidad larval fue casi to-

tal y el dnico adulto que nacid fue de tamafio mas pequeno que el normal.
Efectos similares se han observado en varios morfos de Chrysomela
(Brown, 1959) y en A. lythri (Phillips, 1977b) cuando se han tratado de

criar en plantas diferentes a su huésped natural.

En el laboratorio los adultos de A. amethystina sobrevivieron duran-

te varias semanas en G. insignis, pero la incapacidad de las hembras en
la ovoposicion y el poco éxito de las larvas, factores claves en la se-
leccidn del huésped, demuestran un bajo valor adaptativo de estos insec-

tos en esta planta.

E1 fracaso de esta especie en esta planta explica que la seleccidn
no favorezca su establecimiento y que evolucionaran mecanismos para eyi-
tar que estos insectos la invadan o 1la visiten, de manera que la planta
no les es atractiva. Esta situacidn es interesante porque puede consti-
tuir una barrera reproductora que ayuda a mantener aisladas ambas espe-

cies.

Las larvas de los diferentes cruces tuvieron un razonable éxito en
L. erecta. Las de A.patruelis presentaron un ciclo larval mas largo y
menor sobrevivencia que las de A. amethystina, lo que puede reflejar

una mayor adaptacidon de esta especie a esta planta.
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La mas alta mortalidad de larvas Criadas en G. insignis , y en las
de cruces intraespecificos en L. erecta, se presentd en e] primer esta-

dio. Este resultado coincide con 1o observado en Altica lythri (Phillips,

1977 b) y Aulacophora foveicollis (Alikhan y Yousuf, 1985).

En los cruces hibridos en L. erecta y aquellos criados en Ludwigia
sp., la mortalidad fue mayor en el tercer estadio, lo cual frecuentemente
se relaciona con deficiencias nutritivas de la planta (Alikhan v Yousuf,

1985).

Las pruebas de sobrevivencia, en general, demuestran que no existen
problemas serios de incompatibilidad genética entre las dos especies, ya
que las hembras son capaces de Cruzarse con machos de diferentes morfos
y producir una descendencia fértil. Brown (1959) obtuvo resul tados si-

milares en varias especies de Chrysomela.

PROPORCIONES DE SEXO0S

~as proporciones de sexos de los adultos criados en laboratorio y
en muestreos de poblaciones naturales indicaron un mayor nimero de hem-
bras. En otras especies del género, desviaciones similares se han ob-
servado, proponiéndose en algunos casos una forma de reproduccidn parte-
nogenética (Phillips, 1979). < '8in embargo, no parece ser el caso de las
especies estudiadas aqui, pues aunque hembras virgenes ocasionalmente
ovopositan, 1os huevos son infértiles, Una posibilidad es que entre Jla
poblacién se mantenga algin nivel de endogamia, 1lo que puede originar
mayor numero de hembras. Las variaciones en el laboratorio podrian de-

berse, al menos en parte, al parasitismo de que son vietimas las larvas
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de A. amethystina por el sarcofagido Chrysagria alticophaga, si es que

larvas machos son mds facilmente parasitadas. De 641 larvas colectadas

sobre Ludwigia sp, en Rio Reventado, 152 (24%) estaban parasitadas.

BASE GENETICA DEL COLOR DEL ADULTO:

Los cruces hibridos mostraraon que la coloracidn es heredada por un
sistema autosémico, lo que también se ha determinado en el carabido

Agonun decorum (Liebherr, 1983) y en el polimorfismo del crisomédlido

Labidomera clivicollis (Eickwort, 1971),

Aparentemente no existe en las especies de Altica estudiadas,una
clara dominancia de un color sobre el otro, ya que todos los individuos
F1 no fueron ni azul ni morado, y los F2 presentaron una amplia gama de
tonos. Debido a que la tonalidad varia por efecto de la luz y del angu-
To de los ojos, no se Togré clasificar los individuos consistentemente,
haciéndose dificil establecer un modo de herencia. Patrones intermedios
de coloracidn son obtenidos en los hibridos de especies de Chrysomela
(Brown, 1959).

AISLAMIENTO ENTRE ESPECIES:

El &xito de los hibridos en los diferentes huéspedes demuestra que
entre estas especies no existen barreras genéticas ni etol6gicas capaces

de interrumpir el flujo génico.

En el campo las dos especies se cruzan, pero existe una leye ten-
dencia a aparearse con individuos de la misma especie (Eberhard, com.

personal). Esto hace suponer, con mucha certeza, quesentre estos grupos

_:z- i — § —— - 1



hay hibridos, aunque por 1os problemas en la cTas1f1cac1on consistente

de Tos colores no se ha comprobado.

La planta huésped juega un papel muy importante como barrera repro-
ductiva entre ambas especies, no tanto porque los insectos no desarro-
11en en ellas (pues en laboratorio los hibridos desarrollan con éxito)
sino porque cada especie busca huéspede§ especificos. Asi, en G. insig-
nis,principal huésped de A. patruelis, nunca se ha observado A. amethys-
tina; y en Ludwigia sp. , uno de los huéspedes de A. amethystina, solo

€n una ocasidn se observd A. patruelis, y en una muy baja proporcidn (3

en un grupo de 104 abejones).

Por lo tanto, al buscar y ser atraidas por huéspedes distintos, am-
bas especies se mantienen separadas, lo que puede ayudar a establecer
una barrera reproductiva.

La presencia ocasional de A. patruelis en plantas de Ludwigia no es
un caso sorprenderte. E1 género Altica estd bien adaptado a plantas de
esta familia, Onagraceae, y muchas especies estdn asociadas con ellas
(Phillips 1977 b: Woods 1918). Este puede ser uno de Tos factores que

contribuyen a que en un mismo huésped coexistan varias especies.

Esta capacidad de las especies de Altica de utilizar los Onagraceae,
permite hipotetizar que A. patruelis inicialmente estaba en Ludwigia, y
que posteriormente logrd adaptarse a G. insignis , manteniendo ain la ca-

pacidad de hospedarse y desarrollarse con éxito en Ludwigia.
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E1 fracaso de A. amethystina en G. insignis, demuestra que esta es-

pecie, a diferencia de A. patruelis, no logré adaptarse a esta planta y

explica que la seleccidn no favorezca su establecimiénto en ella. Es po-

sible, por lo tanto, que evolucionaran mecanismos que hacen que &

.insignis
iva para A. amethystina, por lo que esta especie no
siente estimulada a invadir o visitar a esta planta.

no se presente atract

5




CONCLUSIONES

-

A. amethystina (o muy cercana) y A. patruelis (o muy cercana) son

especies con mucha similitud morfoldégica y que ocasionalmente ocupan el
mismo hu@sped. La primera se localiza en grandes nimeros en Ludwigia

sp., L. erecta y L. peruviana, y la otra en G. insignis, L. peruviana y

L. erecta, A. amethystina nunca estd presente en G. insignis, y muy rara

vez A. patruelis estd en_Ludwigia sp.

En L. erecta, ambas especies se crhzan, si bien, existe una ligera
tendencia a aparearse con individuos de 1a misma especie. La presencia
de hibridos en el campo es muy probable, pues en el laboratorio desarro-
11an con mucho &xito. Sin embargo, no se ha comprobado ya que el color
varia con la luz y con el dngulo de donde se ve, impidiendo clasificar

consistentemente los individuos.

Los hibridos desarrollan bien y logran producir una abundante des-
cendencia fértil, To que demuestra que no hay incompatibilidad gemética
que interrumpa el flujo entre las especies. Las {inicas posibles indica-
ciones de incompatibilidad-son una mayor demora en la eclosidn de huevos

hibridos y una mds alta mortalidad de pupas hibridas.

E1 aislamiento reproductivo entre estas especies puede mantenerse

debido a que cada una busca huéspedes diferentes. Asi, A. amethystina

nunca llega a G.insignis, huésped de A. patruelis, y en muy rara ocasién
A. patruelis estd en Ludwigia sp.,huésped de A. amethystina. Esta esco-

gencia de distintos huéspedes ayuda a interrumpir el flujo génico y a

que estas especies se mantengan aisladas. Es posible que no sean espe-

51



32

-

cies hermanas, ya que la taxonomia actual las asocia con dos especies di-

ferentes.

La ausencia de A. amethystina en G. insignis demuestra que esta

planta no atrae a esta especie, 1o que podria ser una consecuencia de la
evolucidr de mecanismos que evita que estos insectos 1leguen a esta plan-
ta, donde tienen muy bajo o ningln valor adaptativo.

Los estudios de la genitalia de especies de Altica morfoldogicamente
similares son de gran utilidad para identificarlas correctamente (Phillips

1979). Estudios de la genitalia de los machos de A. amethystina y A. pa-

truelis muestran diferencias consistentes entre ambas (Eberhard y Achoy,
en prep.), lo que indica que la genitalia puede ser usada en la taxonomia
de estas especies. Estucios adicionales de 1os cromosomas y del compor-

tamiento sexual serdn interesantes para comparar ambas especies.
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