los adultos reproductores intercambian llamadas y respuestas
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Las moscas de las piedras son insectos vinculados a cursos de agua bien conservados que se
comunican durante la fase adulta mediante vibraciones que transmiten a través del sustrato.
Algunas especies intercambian mensajes sencillos, pero ofras forman dios muy sofisticados.

Un sistema de comunicacion que favorece la bisqueda vy seleccién de parejas.



os insectos pertenecientes al orden de los Ple-
cépteros, vulgarmente conocidos como moscas
de las piedras, perlas o gusarapas, son bastante pa-
recidos en cuanto a su aspecto externo, pero muy
diversos en lo que se refiere a anatomifa, ultra es-
tructura, bioquimica y comportamiento. A este
dltimo aspecto y, mds concretamente, a su peculiar sistema de
comunicacién, dedicamos el presente articulo.

A grandes rasgos, los plecpteros son insectos hemimetdbo-
los, es decir, que pasan por una serie de estadios de ninfa pre-
vios a la muda que dar4 lugar al adulto. La fase juvenil es acud-
tica y las ninfas suelen estar asociadas a cursos de agua frios y
bien oxigenados. Los adultos son formas de vida breve y, sal-
vo en algunos casos, con alas bien desarrolladas.

Debido a la escasa duracién de la etapa adulta, la seleccién
sexual ha favorecido la aparicién de estrategias que favorecen
el éxito reproductor en un espacio de tiempo muy limitado. El
sistema de comunicacién para encontrar pareja se desarrolla ba-
jo estas presiones selectivas y permite valorar la calidad biolé-
gica de los pretendientes.

Bien es cierto que la comunicacién mediante vibraciones y
con fines reproductivos aparece en distintos grupos de insec-
tos (tricépteros, megalSpteros, heterépteros) y ardcnidos. Pe-
ro en los plecépteros se ha desarrollado de la forma mds com-
pleja (1, 2). Estas vibraciones se transmiten a través del sustra-
to y, aunque muchas de ellas son audibles, no se trata de una
comunicacién acdstica en sentido estricto, sino mds bien vi-
bratoria. Los plecépteros y, mds concretamente, los del subor-
den Arctoperiaria, que es el Gnico presente en nuestra fauna, pro-
ducen sefiales por tamborileo, temblequeo y arrastre o friccidn,
o bien mediante una combinacién de estos tres mérodos (1, 2).
Las llamadas estdn programadas genéticamente como mode-
los de conducta concretos de cada especie (2), lo que puede ser
tdl para resolver problemas sistemdticos e inferir filogenias den-
tro del orden de los Plecdpreros (3).

El tamborileo fue el primer método de producir vibraciones
descrito en los plecépteros y se conoce desde el siglo XIX (4),

pero hubo que esperar a los afios sesenta del siglo XX para que
Rupprecht lo cuantificara (5). Desde entonces se han estudia-
do las llamadas de unas 160 especies de plecépteros en todo el
mundo, fundamentalmente por Rupprecht en Europa central,
Stewart en Estados Unidos, Hanada en Japén, nuestro grupo
en el sur de Espafia ¢ Italia y, de forma mds puntual, por Mem-
biela en Galicia y el noroeste peninsular. ‘

Laimportancia de las llamadas para encontrar pareja, asf co-
mo su transmisién a través del sustrato, se ha comprobado tan-
to en condiciones naturales como de laboratorio (6). También
se ha demostrado la capacidad de ciertos plecépteros, particu-
larmente los del género Lsoperia, para transmitir sus sefiales aun-
que haya ruidos extrafios en las orillas del rfo, incluido el ru-
mor del agua (7). Por ¢jemplo, €] tamborileo de un macho del
género Loperla sobre un sustrato lefioso puede ser detectado por
la hembra a una distancia de ocho metros (7).

Otro detalle que se ha puesto de manifiesto es la existencia
de dialectos entre poblaciones de una misma especie (5, 8, 9).
Este rasgo, junto con el cardcter exclusivo que tienen las llamadas
de cada especie, demuestra la importancia de la comunicacién
mediante vibraciones como mecanismo etolégico de aislamiento
reproductivo en los fendmenos de especiacién.

¢Como se genera una llamada?

El tamborileo se produce por percusién del abdomen contra
el sustrato. Es la forma de comunicacién ancestral y a partir de
ella se han derivado las demds.

El arrastre o friccién del abdomen sobre el sustrato es otra
forma de generar vibraciones y puede combinarse con el tam-
borileo, como ocurre en algunos miembros de las familias Per-
lidae y Perlodidae, a resultas de lo cual se produce un tipo de
llamada mixta (2, 10, 11).

Por tltimo, el temblequeo sélo se ha registrado, hasta el mo-
mento, en miembros de la familia Chloroperlidae y tiene lugar
cuando la vibracién producida por alguna parte del cuerpo se
transmite al sustrato a través de las patas. Estas vibraciones sue-
len deberse a movimientos verticales del abdomen, o bien a vai-

<4 Ejemplar adulto de
Isoperla nevada fotogra-
fiado sobre un sustrato
rocoso en Sierra Nevada
(Granada). Durante mu-
cho tiempo, esta especie
estuvo considerada endé-
mica del macizo nevaden-
se, pero luego se descu-
brié que tiene una amplia
distribucién en nuestro
pais (foto: José Manuel
Tierno de Figueroa).

-4 Arroyo en un hayedo
del bosque de Irati (Nava-
rra). Los plecpteros, o
moscas de las piedras, son
insectos asociados a cursos
de agua fimpios y bien oxi-
genados (foto: Antonio
Sacristan / Grévol).
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venes hacia delante y hacia atrds del cuerpo. El resultado son
ondas de baja frecuencia, mds dificiles de detectar por otros or-
ganismos, lo que reduce el riesgo de ser depredado. Ademds,
las hembras suelen responder a este tipo de vibraciones con lla-
madas por tamborileo (2).

Vinculadas a los diferentes tipos de comunicacién, en el ab-
domen de varias familias de plecdpteros (7aeniopterygidae, Ne-
mouridae, Leuctridae y Perlodidae) han ido apareciendo unas
estructuras conocidas como “vesiculas” o “lamelas” ventrales que
estdn destinadas a mejorar la emisién de vibraciones (6).

Segin la intensidad de la llamada, incluso con pocas vibra-
ciones, puede determinarse la distancia a la que se encuentra
el emisor y, por lo tanto, la posicién exacta de una potencial
pareja (Cuadro 1). Si pasado un tiempo de comunicacién en-
tre el macho y la hembra, el primero no logra encontrarla, ella
puede considerar que no es lo suficientemente bueno y desplazarse
a otra posicién, con lo que también evitard el riesgo de ser lo-
calizada por algin depredador (1). De esta manera, las hem-
bras de algunas especies seleccionan a los machos en funcién
del tiempo que tardan en encontrarlas. Dado que son los ma-
chos quienes buscan de forma activa a un miembro del sexo
contrario, han tenido que modificar mds sus llamadas. Por el
contrario, Ja tinica informacién que necesitan transmitir las hem-
bras es su situacién y, por supuesto, su identidad (2).

Estudio y evolucién de las llamadas

Alahora de estudiar la comunicacién intersexual entre los ple-
cépteros debemos tener muy claros los factores que influyen
en las llamadas. Uno de ellos es la temperatura y, de hecho, se
ha propuesto que la aparicién de dialectos en poblaciones se-
paradas geogrdficamente puede deberse a diferencias en sus re-
gimenes térmicos (12). También influyen las condiciones de

luzy el lapso de tiempo que ha transcurrido desde que el ani-



mal emergié hasta que se produjo la llamada, dado que varfaa
lo largo de su vida adulea (13).

Para caracterizar la llamada de una determinada especie de
plecéptero debemos considerar varios aspectos: el tipo (tam-
borileo, arrastre, temblequeo o una combinacién de ellas), el
ndmero de secuencias, el de fases dentro de cada secuencia, la
duracién de las secuencias y las fases, el intervalo entre fases, el
ntimero de batidos (o arrastres) por cada secuencia y fase, y, por
ultimo, el intervalo entre secuencias. También hay que anotar
si aumenta o se reduce el intervalo entre batidos y si se produ-
cen batidos finales aislados.

Tanto los estudios del equipo de K.'W. Stewart en la Uni-
versidad de North Texas, como los nuestros en la Universidad
de Granada, a veces en colaboracién, han puesto de manifies-
to los patrones evolutivos de las llamadas de los plecépteros. A
partir de estos datos, podemos suponer que los machos de los
plecépreros ancestrales no se valfan de la comunicacién por vi-
braciones para encontrar pareja, tal y como sucede actualmente
entre los miembros del suborden Antarctoperlaria, presentesen
el hemisferio sur. Fn este caso, el encuentro con individuos del
sexo opuesto se ve facilitado por la emergencia sincrénica de
Jos adultos en lugares muy concretos. La primera llamada pro-
bablemente aparecerfa
por accidente, cuando un
macho tocara con su ab-
domen en el sustrato, y la
hembra, como mecanis-
mo de defensa ante la vi-
bracién, permaneciera in-
moévil (2).

As pues, el patrén an-
cestral pudo consistir en una serie de toques con el abdomen
por parte del macho y la respuesta posterior de la hembra. Es-
ta comunicacién pionera debié ser por percusién y monofisi-
ca, para complicarse después con alargamientos o acortamien-
tos de las llamadas, cambios en el nimero de batidos y en el
intervalo entre batidos, y solapamientos entre la lamada del ma-
cho y la respuesta de la hembra. Posteriormente aparecieron cam-
bios en el ritmo, de manera que los intervalos de una sefial au-
mentan o disminuyen progresivamente. Por altimo, surgieron

los modelos mds complejos, grandes cambios en el ritmo y en
la forma de emitir la llamada, acompafiados de la aparicién de
estructuras corporales especializadas, una mayor capacidad del
sistema nervioso para integrar la compleja informacién de las
sefiales y un comportamiento mds evolucionado en lo que se
refiere a la bisqueda de pareja (1, 2).

No obstante, a lo largo de la historia evolutiva de los ple-
copteros, las llamadas de algunas especies han podido simpli-
ficarse bajo presiones contrarias, como el elevado coste ener-
gético o el riesgo de ser descubierto por los depredadores.

Llamadas de la fauna ibérica
En la peninsula Ibérica se han descrito un total de nueve lla-
madas, siete de las cuales corresponden a especies de la familia
Perlodidae y las dos restantes a sendos representantes de las fa-
milias Perlidaey Nemouridae (6). Ademds, hay algunas espe-
cies de distribucién mds amplia que también estdn presentes
en la Penfnsula y cuyas llamadas se han descrito en otros pai-
ses europeos, como Perla grandis, Dinocras cephalotesy Capnia
bifrons.

Si tenemos en cuenta que en total se han descrito 143 espe-
cies ibéricas de plecépteros, las llamadas de nueve de ellas no

parecen demasiadas, pero tienen una gran importancia en cuan-
to a diversidad de modelos, simplicidad o complejidad de los
mismos e interés a la hora de entender el comportamiento de
este grupo de insectos en todo el mundo.

Como ya hemos dicho, el comportamiento de la familia Per-
lodlidae ha sido el mds escudiado, posiblemente debido a queel
tamafio de estos insectos permite manejarlos con facilidad en
el laboratorio y a que son relativamente frecuentes en cualquier
curso de agua sin contaminar.

A Macho de Leuctra
fusca sin las alas plena-
mente desarrolladas. En-
tre los plecopteros que
habitan en la alta mon-
tafia son frecuentes los
casos de reduccion alar o
braquipterismo (foto:
Juan Pérez Contreras).

< En la pagina anterior,
un ejemplar adulto de
Hemimelaena flaviven-
tris. El rasgo mas carac-
teristico de esta especie
es su coloracion, muy os-
cura en el dorso y amari-
llenta en el vientre, a lo
que alude su nombre es-
pecifico. Emite, ademas,
una de las llamadas mas
sencillas de todos los
plecopteros (foto: José
Manuel Tierno de
Figueroa).

Las llamadas de los plecépteros estdn
programadas genéticamente como modelos
de conducta concretos de cada especie.
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Lallamada del macho de Guadalgenus franzi (Cuadro 2, Fi-
gura A) es la mds simple de todas (3), ya que sdlo se compone
de dos batidos o golpes. Hasta que fue descubierta, se pensaba
o m(]S d@wﬁg —mmmwem«%&weqx!»eémmmz que Ja llamada mds sencilla estaba compuesta por tres batidos
(dos intervalos entre batidos) y que era la mdxima reduccién
evolutiva a partir de una llamada ancestral de varios batidos re-
petidos de forma regular. La hembra responde con un sélo to-
que de su abdomen, que puede considerarse la forma mds sim-
ple de transmitir su posicién al macho.
El caso de Hemimelaena flaviventris (Cuadro 2, Figura B) es
bastante similar (14), ya que su llamada también es muy sim-
_ — - ple, con tres toques por parte del macho y dos por parte de la
Macho Hembra Macho Hembra hembra. Podemos considerar asimismo la llamada de H. flavi-
' ventyis como primitiva y ancestral (2), aunque también deri-
vada de otras con mayor nimero de batidos. Una particulari-
dad de esta especie es que reduce el intervalo entre los batidos
segundo y tercero. La llamada de Isoperla pallida (Cuadro 2,
Figura C) esla mds ancestral de este grupo de insectos (3). Emi-
te un gran nimero de batidos de forma regular, sin cambiar el
intervalo y en una sola fase. Es también la llamada mds simple
de todas las especies del género Isoperla descritas en la Penfn-
sula. De hecho, el comportamiento del género Loperia es el me-
jor estudiado, no ya en Espafia, sino en el resto del mundo.

Macho

b P
i ey i i L G

Macho Hembra

Macho Hembra Las ensenanzas del género Isoperla

El macho de /. curtata (Cuadro 2, Figura D) emite una llamada
en dos fases (15). En la primera va reduciendo el intervalo en-
tre batidos y en la segunda repite los toques con un intervalo
constante pero a mayor {recuencia que en la primera. Parece,
por lo tanto, un cardcter derivado de modelos ancestrales (1,

‘Parqnuesfros estudios sobre comunicacién enire plecopteros
samos ‘ejemplares adultos directamente fraidos del campo, o
bien los obtenemos a partir de ninfas colectadas en cursos de
~aguay uego criadas en un rio artificial del laboratorio. Los adul-
tos se mantienen en cajas individuales, donde se les proporciona
“agua y alimento.

Las llamadas son grabadas durante los dias s|gu1entes ala reco-
glda  la emergencia de los adultos. Se colocan durante breves
periodos de fiempo en cajas sin fondo que descansan directa-

mente sobre la membrana de un altavoz de 75 centimetros de diéme-
tro, 8 ohmnios y 0’8 vatios, conectado o una grabadora. Este equipo
puede trasladarse facilmente para usarlo en el campo si es preciso.

A veces las hembras responden cuando se colocan junto a los machos
en una caja similar, pero separada, y se permite que ambos insectos
perciban las vibraciones producidas por el ofro individuo.

Las llomadas grabadas pueden andlizarse con el programa IBM-compa-
tible Creative Wave Studio para Windows. Es importante cuantificar fas
condiciones de luz y temperatura, asi como seleccionar las horas del dia
de mayor actividad de los insectos.
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2), como el de /. pallida. En cuanto a la hembra, no se ha de-
tectado una respuesta mediante percusién, aunque hace vibrar
el cuerpo tras la llamada del macho, sin entrar en contacto con
el sustrato, de manera que podria tratarse de una respuesta por
temblequeo. La llamada de /. grammatica ha sido grabada tan-
to en Espafia (16) como en Europa central (9). Consiste en una
repeticion de varias secuencias, cada una de las cuales se com-
pone de dos fases parecidas a las de /. curmasa, pero incluye un
nimero mucho menor de batidos. En otras palabras, la llama-
da de I grammatica se diferencia de la de /. curata, en que re-
duce el niimero de golpes pero repite las llamadas, lo que da
lugar a una serie de secuencias. No se ha detectado ningiin ti-
po de respuesta por parte de la hembra.

La llamada de 7 nevada es una de las mds complejas (17).
Como en el caso anterior, la sefial consta de varias secuencias,
con dos fases cada una, pero no todas las secuencias son igua-
les. La primera es diferente y mds larga que las demds, aunque
es comun a todas ellas que se vaya reduciendo el intervalo en-
tre batidos a lo largo de cada secuencia. Tampoco se ha detec-
tado respuesta por parte de la hembra.

El caso de L bipartita (Cuadro 2, Figura E) quizd sea el mds
destacable de todos, pues combina tamborileo con arrastre (11).
El macho aplica un nuevo método dentro de la familia Perlo-
didae, en la que slo se conocfan sistemas de percusion (1). Uni-
camente en dos familias de plecdpteros, Perlidae y Peltoperli-
due, se habia observado antes el arrastre (1). Los machos de 1.
bipartita producen de uno a cuatro arrastres en cada llamada y
la respuesta de la hembra también es muy curiosa, pues se com-
pone de un batido y un corto arrastre, lo que supone una res-
puesta muy elaborada, con dos formas de producir vibracio-
nes. En esta especie, la respuesta de la hembra se intercala en-
tre los arrastres del macho, de manera que forman un ddo dni-
co entre los descritos hasta la fecha en todo el mundo.

Mensajes sofisticados

Las dos especies cuyas llamadas se describen a continuacién per-
tenecen a las familias Perlidae y Nemouridae, sobre las que te-
nemos mucha menos informacién. La familia Perlidae inclu-
ye alos plecépteros de mayor tamafio de nuestra fauna. En cuan-
to a la familia Nemouridae, sélo se conoce la llamada de otras
cuatro especies en todo el mundo.

La primera de estas dos especies es Perla madritensis, cuya lla-
mada estd compuesta por una repeticién de secuencias (de 9 a
16) que incluyen de 3 a 5 toques cada una (18). Esto hace que
sea una de las llamadas mds evolucionadas de su género.

La sefial de la segunda especie, Nemoura fulviceps (Cuadro
2, Figura F), también se compone de una repeticién de secuencias
(de 3 a 4), como ocurrfa en el caso anterior, pero cada una de
ellas incluye un ndmero bajo de batidos, entre 3y 7 (19). En
este caso, la hembra s responde mediante una gran cantidad
de toques, mds de 35, que se suceden de forma regular y con
un intervalo muy parecido. Este dto puede considerarse an-
cestral, lo que supone un nuevo modelo para la familia Ne-
mouridge, que cuenta con una gran variedad en las llamadas
descritas a pesar de los pocos trabajos publicados. Como he-
mos visto, la fauna ibérica de plecépteros incluye una gran va-
riedad de sefiales. Esto nos permite, en el caso de la familia Per-
lodidae, encuadrar tal diversidad en un modelo evolutivo que
vincula unos tipos de llamadas con otros (3). Ademds, la ten-
dencia a producir llamadas mds complejas en los machos se aso-
cia a una simplificacién en la respuesta de las hembras.

Por ultimo, hay que destacar la enorme complejidad de es-
te comportamiento. Futuros trabajos aportardn, sin duda, va-
liosas informaciones sobre las relaciones filogenéticas de los ple-

cdpteros v sobre los procesos evolutivos que han tenido lugar
durante los fenémenos de especiacién. =

o
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