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lntroducci6n 

Resumen. Existen varias clases de evidencia, derivada de estudios de Ia morfologfa, la 
fisiologfa, y el comportamiento de la reproduccion, que indican que las hembras pueden 
sesgar Ios resultados de las copulas con diferentes machos, y que estos sesgos pueden 

resultar en una selecci(m sexual (por eleccion crfptica de las hembras) sobre los machos. La 
existencia de Ia eleccion crfptica tiene consecuencias importantes para los estudios 

etologicos. Hace ver que Ios detalles de! comportamiento del macho durante Ia copula 
pueden tener un significado mayor de lo que se Jes ha concedido cl:isicamente. Abre asf un 
campo nuevo de investigacion acerca de los posibles efectos del cortejo copulatorio sobre 
el exito reproductivo de! macho. Tambien enfatiza Ia posibilidad de que el simple conteo 
de copulas realizadas o de hembras copuladas por un macho probablemente no basta para 

estimar su exito reproductivo. 

Abstract. The importance of cr.ipticfemale choice for ethology. Evidence from the behavior, 
morphology, and physiology of reproduction indicates that females often have the ability 
to bias the outcomes of copulations with different males, and that these biases result in 
sexual selection on males (by cryptic female choice). These findings have important 
consequences for ethological studies. The details of a male's behavior during copulation 
may have much more impact on his reproductive success than has been previously realized. 

This opens a new field of research, concerning the possible effects that copulatory courtship 

has on male reproductive success. It also emphasizes the probability that a male's 
reproductive success cannot be confidently measured with the usual techniques of counting 
the number of copulations or the number of females with which he copulates. 
Key words: sexual selection, cryptic female choice, review. 

Este trabajo se centra en la idea de la elecci6n crfptica de las 

hembras, una idea relativamente nucva. a la que sc le puso 
nombre hace apenas 15 afios. Los estudios etologicos han 
sido b:isicos en Ios pasos preliminares del desarrollo de esta 
idea y en las evaluaciones preliminares de su posible impor
tancia como un fenomeno trascendental en la evolucion. 

reproductivo. Estamos habituados a pensar que es el com
portamiento del macho antes de la copula Io que determina 
su exito, pero lo que voy a argumentar es que se dan, des
pues de que se inicie Ia copula, multiples fenc\menos que 
afectan a su probabilidad de engendrar hijos. 

lQue es elecci6n femenina criptica? 

Los estudios de Ia etologfa, y en particular los estudios 
experimentales, pueden jugar un papel muy importante en 
el futuro en demostrar como y cu:indo funciona la eleccion 
femenina crfptica. Por esto creo que el estudio de Ia eleccion 
femenina crfptica probablemente se convertir:i en una fron
tera o punto de desarrollo de la ctologfa. Para condensar el 
mensaje de este trabajo en una frase: lo que pretendo comu
nicar es que el comportamiento de! macho durante la copula 
probablemente juega un papel muy importante en su cxito 
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Darwin ( 1871) empezo los estudios sobre Ia selecci6n sexual. 
El pensaba al principio que todos los caracteres evoluciona
ban siendo positivos para el organismo que los porta, pero 
descubrio que habfa un grupo de caracteres que no ayuda
ban en Ia supervivencia, sino que estorbaban, y que casi 
siempre eran portados por machos y no por las hembras. EI

vio que esos caracteres tenfan una funcion en la competen
cia entre machos por el acceso a las hembras. Distinguio 
luchas directas entre machos y eleccion por la hembra, ha-
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ciendo claramcnte enfasis sobre los procesos anteriores a la 
copula. Las luchas cntre machos eran evidentes y fueron 
aceptadas, pcro era muy poco popular la idea de clccci6n 
por la hembra. Hasta hace unos 15 afios no se produjo una 
verdadera avalancha de cstudios que muestran quc la elec
cion por la hcmbra tambien es comun. Un buen resumen de 
todo esto se puede encontrar en Andersson ( 1994). 

Aparentemente Darwin nunca pensaba mucho mas alla 
de! inicio de la copula. Mi teoria particular es que se debe a 
que era demasiado caballero y que encontro inaceptable pen
sar en los datos demasiado calientcs de lo que pasa despues 
de la c(ipula. Asf Darwin y muchos otros despues han argu
mentado que el exito de un mad10 se puede medir como el 
numero de c6pulas o mimern de hembras con las cuales cu
pula. Esta idea sc basa en la suposicion de quc todas las 
copulas son igualcs, y quc contribuyen por igual al exito 
reproductivo de! macho. 

Parker ( 1970) propuso que la competencia entre machos 
sigue despucs de la iniciaci6n de la copula, fen6meno que 
denomin6 competencia espermatica. Esta competencia pue
de ocurrir si m:'is de un macho copula con una hembra antes 
de que esta produzca todos los hijos. La figura I muestra 
que la eleccion femenina crfptica es lo que corresponde a 
las luchas directas entre machos en los procesos que ocu
rren despues de la copula. Thornhill ( 1983) propuso el ter
mino de eleccion femenina crfptica. Us6 el adjetivo crfptico 
porque usanclo los criterios clasicos darwinianos una elec
ci6n de esta clase serfa crfptica para el observador si conta
semos el numero de copulas de un macho. El hecho de que 
la hembra hubicra cscugic.lo entre diferentes copulas. favo
reciendo una c6pula sobre otras, serfa crfptico. Eberhard 
( 1985) propuso que las hembras escogen crfpticamente en
tre machos a base de la morfologfa de su genitalia. Pero en 
realidad no fue hasta los ultimos 5 afios en quc han empeza
do las discusiones mas intensas, particularmente en el cam
po del comportamiento, sobre la posibilidad c.le eleccion fe
menina crfptica, 

Hay una leccion interesante quc rcsulta de organizar las 
ic.leas como en la Figura I. Si uno empieza a pensar sobre 
que efecto puede tener una hembra antes c.le la c6pula sobre 
el exito dcl macho. sc dar{t cuenta de que en muchos casos 
es mfnimo. J\ mcnudo. por ejemplo, sucec.lera que sc aparear{t 
con el macho que ha vencido las luchas. Despues de la c6-
pula, la situaci<5n es muy diferente, porque la competencia 
que ocurre entre machos entonces, tiene lugar dentro del 
cuerpo de la hernbra. Ella puede jugar y jugara un papel 
mucho m{ts importante del que juega antes de la C(lpula. 
Pensemos en los machos como si fuesen equipos de flltbol 
que compite.11 en un cstadio con unas reglas determinadas 
por la hembra. La hcmbra puede hacer una cancha curva, 
inclinada, con Jomas y bajac.las. con charcos c.le agua, etc, y 
Jo hara. Los trnctos reproductivos, las caracterfsticas morfo-
16gicas, fisio16gicas y de comportamiento reproducti vo de 
las hembras van a afectar a las posibilidades de que uno u 
otro de los machos con los cuales copule gane. Un ejemplo 
para ilustrar una cancha complicada es el tracto reproducti
vo de la hembra de un coleoptero crisomelido que presenta 
un largo y sinuoso ducto, que impone sobre Jos machos cier
tas caracterfsticas (Figura 2). En este caso esta comprobado 
que machos con flagelos mas largos en la genitalia tienen 
rn:'is exito en la fertilizaci,\n de los huevos de la hembra. 
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Tipo de sclccci6n sexual 

l\ntes de! inicio de Luchas dircct.1s Eleccion 
la copula entre machos Femenina 

Despues del inicio Competencia Eleccion femenina 
de la copula csperm{itica criptica 

Figura I, Los nombres que se utilizan para distinguir los di lerentes 

tipos de sekccil\n sexual que resultan de la competenci::i 

reproductiva entrc 111::ichos antes y despues de la iniciaci6n de la 

copula. A menudo se ha utilizado la expresi6n «compelencia 

esper111:\tica» para designar todo tipo de competencia quc ocurre 

despues de la iniciacic'in de la c6pul::i. Pero como se desprende de 

las ::malogias de esta figura, est::i terminologia ccntrada en el punto 

de vista del macho puede n:sult;ir rn una infraestimaci6n de! p::ipel 

de la hembra. Debido a quc Li co111pctc11ci::i post-intromisi6n entre 

los machos se desarrolla dentro de! cucrpo de la hembra, es muy 

probable que ella vaya a atectar cualcs machos prevalecen. 

lC6mo puede evolucionar la elecci6n 
femenina crfptica? 

Se podrfa argumentar que aun aceptando que las reglas son 
impuestas por la hembra, despues de iniciada la copula, ya 
es dcmasiac.lo tardc para que ella pueda escoger entrc ma
chos. 

El macho deposita espermatozoicles que son m6viles y 
sc desplazan de ta! manera que la hembra se encuentra mas 
o menos condenada a tener hijos con ese macho. Pero si uno
sc pone a pensar como es cl proccso de reproducci6n en
animates con reproducci6n interna. esa idea esta muy Jejos
de la verdad. La hembra ticne m(iltiples maneras de sesgar
la competencia (Tabla I).

Existcn otras posibilidades aun no documentadas. En 16 
de Jos 20 mecanismos de la Tabla I esta dcmostrado que a 
veces las hembras sesgan alguno de estus proccsos en favor 
de uno c.le los machos con los que se ban apareado. En fin, 
esta claro de quc hay muchas maneras mediante las cuales 
la hembra puede afectar al exito reproductivo c.lel macho, 
aun cuando haya c.lejado que ese macho copule con ella. 

Hay una segunda idea que se desprcnde de los procesos 
c.le la Tabla I. Podemos plantcarnos que estfmulos estan uti
lizando las hembras para decidir si se van a desencadenar 
cstos procesos. y c6mo la selecci6n natural va a afectar a la 
utilizaci6n de diferentes tipos cle estfmulos. La mayorfa de 
estos mecanismos evolucionar:'in bajo selecci6n natural que 
favorece la utilizaci6n de los estfmulos producidos por el 
macho con el que la hem bra csta copulando. Esto trae como 
consecuencia que la hembra esta modelac.la por seleccion 
natural para utilizar los estfmulos del macho para desenca
denar cada uno de estos mccanisnrns que afectan al exito 
rcproductivo del macho. Ademas, en general las hembras 
no responden al I 00% a todos los machos. Lo excepcional 
es quc la hembra siempre responda a todo macho con cl 
maximo de transporte de espermatozoides, inhibici611 total 
de copulas posteriores con otros machos, etc. Bajo estas dos 
condiciones es inevitable que machos con mayor capacidad 
para desencadenar la respuesta de la hembra se veran favo
recidos sobre los que no tienen dicha capacidad. Ya que son 
estfmulos del mismo macho que van a ser favorecidos para 
desencadenar estas respuestas, evoluti vamente hablando va 
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a ser relativamente facil para el macho aumentar el estf

mulo cuando sufre competencia con otros machos: solo 

tiene que enfatizar el estfmulo que la hembra ya est:i utili-

zando bajo seleccion natural. 

Par ejemplo supongamos que la hembra est:i utilizando 

la presencia de! aparato genital del macho dentro de su 

Figura 2. El ducto largo y complejo de la espermaleca de la hembra del coleoptero Chelymo1pha alternans. Constituye una parte 

importante del «campo» dentro del cual se realiza la competencia post-intromision entre los machos de esta especie. Una parte de la 

genitalia del macho (el tbgelo) entra en este ducto durante la copula, y cuando varios machos copulan con la misma hembra, el macho 

con el tlagelo 111:\s largo lertiliza mas huevos que los otros, independiememente de! orden en el cual copularon. 

Tallia I. Diferentes mecanismos utilizados por las hem bras de al menos una especie para sesgar la competencia a favor de alguno de los 

machos con los que han copubdo. 

A veces desechar espermatozoides del macho actual 

A veces no desechar espermatozoides de machos a11teriores 

A veces evitar que el macho actual !ogre u11a i11tromisi611 completa. 

A veces 110 transportar espermatozoides 

A veces copular con otros machos despues 

A veces reducir el 11(1mero o la tasa de producci6n de hijos despues de una copula pero 110 de otras 

A veces terminar la copula prematuramente 

A veces 110 ovular 

A veces no madurar huevos 

A veces no preparar el utero para la implantaci6n 

A veces no permitir que cl macho taponee su tracto reproductiHi 

A veces evitar o no realizar la remoci6n de ta! tap6n 

A veces abortar 

A veces sesgar la utilizacion de espermatozoides que ya tiene 

A veces trasladar espermatozoides a un sitio donde otro macho puede despues removerlos o desactivarlos 

A veces resistir manipulaciones del macho que resulten en la descarga de espermatoforos 

A veces i11vertir menos en los hijos 

A veces sesgar la funci611 de! n(1cleo del hue,o despues de que entren m(ts de u11 espermat6foro en el mismo 

A veces remover el espermatc\foro antes de que se !ogre la transferencia completa 

A veces impedir morfo16gicamente i11tromisiones posteriores 



4 

vagina como un estfmulo para ovular. Entonces puede darse 

el caso de que bajo esas condiciones habra seleccion de 

machos para enfatizar ese estfmulo. El macho podrfa obte

ner mas exito hacienda mas estimulacion durante la copula 

o modificando la morfologfa de su genitalia mediante espi

nas u otros adornos que produzcan una mayor estimulacion

(Eberhard, 1985). Si hay unos machos con mayor adapta

cion para estimular a Ia hembra que otros, a ella le conviene

ser mas selectiva y asf aumentar la probabilidad de ser fe

cundada solo por los machos con comportamiento o morfo

logf a especializada para estimularla mas efectivamente. Este

cambio de criterio de la hembra determinara otra ronda de

evolucion en Ios machos, produciendose el clasico proceso

fisheriano de selecci6n sexual desenfrenada. Asf pues pue

den surgir caracteres como las extrafias espinas de roedores,

baculas de ardillas, etc.

Con esto trato de demostrar que por un lado las hembras 

tienen muchos mecanismos con los que pueden afectar al 

exito reproductivo de un macho min despues de iniciar la 

copula, y por otro !ado el disefio de los mecanismos que 

desencadenan esos procesos en la hembra tienen propieda

des muy adecuadas para que se produzca seleccion sexual 

entre Ios machos para enfatizar la estimulaci6n. 

Tres ejemplos 

Voy a describir dos casos en los que se entiende relativa

mente bien como funciona la elecci6n femenina crfptica y 

un caso menos estudiado. El primer caso es el de una mosca 

estudiada por Otronen ( 1990) y Otronen & Siva-Jothy 

( 1991 ). Las hem bras de esta especie ponen huevos en carro

fia. Los machos Hegan a Ia carrofia y pelean entre si para 

establecer dominancia e interceptar a las hembras. Cuando 

un macho encuentra una hembra, la monta. La pareja cami

na fuera de Ia carrofia y copula. Despues de la copula el 

macho trata de toquetear a la hembra con la parte trasera de 

su abdomen. Las hembras muchas veces se resisten, y los 

machos mas grandes son mas capaces de forzar el toqueteo. 

Despues de que terminen varias sesiones de toqueteo, la 

hembra vuelve a la carrofia, deposita una gota que contiene 

espermatozoides y comienza a poner huevos. Otronen vario 

el numero de veces que el macho pudo tocar a la hembra 

antes de que ella pudiese empezar a poner huevos. Median

te el uso de hembras apareadas con dos machos, siendo el 

primero esteril por aplicacion de radiaciones, mostr6 que 

cuantas mas veces tocase el segundo macho a la hembra, 

mayor era su paternidad (Figura 3). Asf se tiene un caso en 

donde el comportamiento de tocar a la hem bra despues de la 

copula, no antes ni siquiera durante Ia misma, afecta al exi

to reproductivo del macho. Aparentemente el mecanismo 

que hace que Ios toques afecten a la paternidad tiene que ver 

con esa gota de espermatozoides que la hembra emite 

cuando vuelve a la carrofia a poner. Cuando ella ha sido 

muy tocada, la gota contiene sobre todo espermatozoides 

de! macho anterior, mientras que si ha sido poco tocada, esa 

gota contiene mayor proporcion de espermatozoides del ma

cho actual. En esta especie por lo tanto la hembra favorece a 

los machos grandes que son capaces de forzar el toqueteo, 

mediante elecci6n crfptica que tiene que ver con el desecho 

de espermatozoides. 

El segundo ejemplo se refiere al crisomelido 

Chelymorpha. Viterbo Rodriguez ( 1994) encontr6 que si 
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Figura 3. Tasas de fertilizaci6n de huevos con espermatozoides 
tertiles (promedios, con desviaciones estandard y tamafios de 
muestra) prueban experimentalmente que hay elecci6n femenina 
criptica en la mosca Dryomyza ani/is. Un macho tertil copul6 con 
una hem bra que habia copulado antes con un macho esteril. El exito 
de! macho tertil se indica por el porcentaje de huevos te1iiles puestos 
por la hembra. Cuando se interrumpi6 el cortejo copulatorio que el 
macho suele realizar despues de la copula (periodos de toqueteo 
de! abdomen de la hembra con su genitalia) despues de un numero 
predeterminado de periodos, la hem bra utiliz6 mas espermatozoides 
del ultimo macho cuando este pudo hacer mas toqueteo (segun 
Otronen, 1990). 

dejaba que una hembra copulase con tres machos, cada uno 

con un marcador genetico diferente, y despues criaba los 

hijos de la hembra, el macho con un aparato genitalico mas 

largo, que penetra en el ducto muy sinuoso de la hembra, 

produce la mayor proporci6n de los hijos, sin importar para 

nada el orden en que habfan copulado con la hembra. El 

mecanismo probable se ilustra en la Figura 2. Si uno experi

mentalmente acorta el tlagelo de! macho y lo pone a copular 

con una hembra virgen, la probabilidad de que durante la 

copula la hembra emita espermatozoides de este mismo 

macho, aumenta unas cinco veces con respecto a un macho 

con el flagelo intacto. Este es un caso en donde la hembra 

crfpticamente esta sesgando la paternidad, aparentemente 

usando como criterio la longitud de! flagelo de! macho, que 

entre otras cosas no tiene relacion con el tamafio de! macho. 

La Figura 4 presenta un ejemplo no bien estudiado pero 

que hace pensar en nuevas posibilidades. Se trata del huevo 

de un ctenoforo ( Beroi!), que a principios de siglo foe rnuy 

utilizado por los embriologos porque es muy grande y es 

casi perfectamente transparente. La figura muestra una se

cuencia de eventos dentro del huevo despues de la entrada 

de varios espermatozoides, algo que parece normal en esta 

especie, al menos en el laboratorio. En este caso entraron 

tres. Tfpicamente cuando el espermatozoide entra en el hue

vo queda atrapado rapidamente cerca a la periferia y queda 

inrnovilizado allf, creandose alrededor de su nucleo una zona 

relativamente clara. Mediante una filmacion del comporta

miento de! nucleo de! huevo despues de que entraron los 

espennatozoides se observa como el nucleo migra, visitan

do las posiciones de dos espermatozoides antes de fusionar

se con el tercero. Tiene los indicios de una elecci6n realiza-
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ua por el nucleo de! huevo, aunque hasta ahora no haya prue

bas concluyentes. 

He logrado encontrar unas 100 especies en las que hay 

indicios <le elecci6n femenina crfptica. Si lo comparamos 

con el numero de especies existentes es claramente un nu

mero muy pequefio, pero si lo comparamos con el numero 

de especies que han sido estudiadas en algtin detalle no es 

tan pequefio. Pero todavfa es bastante dudosa la posibilidad 

de que la eleccion crfptica que se ilustra en estas especies, 

muchas veces de forma poco convincente, sea un fenomeno 

general. Se pregunta uno si estas son rarezas de la naturale

za, o si por el contrario son apenas la punta de un iceberg de 

rnuchos casos aun no estudiados. 

Resumen de evidencias generales de 

comportamiento 

Hay tres tipos de evidencia importantes: morfol6gicas, fi

siologicas y de comportamiento. 

En Eberhard ( 1985) argumente que la eleccion criptica 

podrfa tener que ver con la evolucion de la genitalia de los 

machos. Trataba basicamente de explicar porque es tan co

mun que en la mayorfa de los grupos de animales la genitalia 

de! macho sea la caracterfstica mas indicativa de la identi

dad de la especie. La genitalia de los machos evoluciona 

velozmente y diverge rapidamente en especies muy seme

jantes. Apuntc que se pueden rechazar varias hipotesis para 

cxplicar este hecho, incluyendo el que la genitalia de! ma

cho sirva para aislar unas especies de otras. y termine con

vencido de que la explicacion mas probable es que la 

genitalia del macho funciona corno aparato de cortejo clen

tru de la hembra. 

En cuanto a la fisiologfa el argumento es que los machos 

podrfan evolucionar para incluir en el semen productos quf

micos que afectan a la probabilidad de que la hembra reali

ce uno de los mecanismos cle eleccion criptica mencionados 

mas arriba. Resulta que hay mucha evidencia de que sustan

cias de exactamente este tipo son producidos por las glan

dulas accesorias de los machos de una serie de mas de 50 

cspccies de insectos y garrapatas. Si experirnentalmente se 

coloca el producto de las glandulas accesorias del macho 

dentro de la hembra, se consiguen respuestas como la inhi

bicion de que la hembra copule con otro macho, y la induc

cion dl'. qul'. la hembra empiece a ponl'.r huevos y de que 

empiece a madurar huevos (la vitelogenesis). Aun cuando 

este aspecto de la fisiologfa reproductiva esta menos estu

diado en vertebrados, hay datos que sugieren que este tipo 

de efecto cs tambien comun entre ellos. Un ejemplo particu

larmente claro es el semen humano, que posee hormonas y 

otras substancias con efectos estimulatorios. Hay epinefrina, 

hi stamina y al menos I 7 tipos de prostaglandinas. que se 

sabe inducen contracciones de! tracto femenino. Se supone 

que esto aumenta la posibilidad de que la hembra transporte 

los espermatozoides hacia arriba en el tracto reproductivo 

por las contracciones inducidas, donde hay mas posibilida

des de fertilizacion. 

En cuanto al comportamiento, las cvidencias son menos 

generales que las evidcncias morfol6gicas, muchas de las 

cuales vienen de la literatura taxon6mica. Hay muchas me

nos especies estucliadas desde el punto de vista comporta

mental, pern existen algunos datos utilcs. ya que se puede 

usar el comportamiento del macho como un indicador de la 
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Figura 4. El camino seguido por el nucleo de! huevo del cten6foro 
Beroe ovata sugiere que «investig6» y rechaz6 dos pronucleos de 

espermatozoides (puntos negros) antes de fusionarse con un tercero. 

Los datos se obtuvieron de una grabaci6n de video; las lineas a 

trazos muestran las areas claras en el citoplasma alrededor de cada 

pronucleo (segun Carre & Sardet, 1984). 

probabilidad ue eleccion femenina crfptica. La logica del 

argumento es la siguiente: si la hembra esta afectanclo al 

exito de! macho clespues de que empiece la copula, desen

cadenando o no alguno de los procesos mencionados arriba. 

entonces habra selecci6n sobre el macho para inclucir me

diante su propio comportamiento la realizacion de! compor

tamiento apropiado en la hembra. Podemos suponer que si 

el macho realiza cortejo durante o despues de la copula, esto 

tenga la funcion de inducir repuestas positivas en la hem

bra. En otras palabras, la idea clasica de cortejo es una acti

vidad de! macho que aumenta la probabilidacl de que la hem

bra lo acepte. Si hay eleccion crfptica de la hembra, uno 

esperarfa que fuera comun que los machos realizasen com

portamiento reconocible como cortejo, atin despues de ini

ciada la copula. En Eberhard ( 1985) mencione esta posibili

dad y encontre, de acuerdo con una revision superficial de 

la literatura, que no era tan comun como esperaba. Me pre

guntaba si faltaban mas estudios, y despues decidf realizar 

un estudio mas cuidadoso. Revise publicaciones sobre 3 12 

especies de insectos y arafias, porque eran los grupos que 

mas conocfa (Eberhard, 1991 ). Me propuse utilizar criterios 

conservadores para decidir si un comportamiento descrito 

por el autor era o no cortejo. A.) Que el comportamiento 

fuera repetido durante la copula y entre diferentes copulas; 

B.) Que el comportamiento fuera apropiado para estimular a 

la hembra. Es dccir, si el macho mueve una estructura frente 

a los ojos de la hembra podrfa ser cortejo, pero si mueve esa 

estructura en una parte donde la hembra no puede verla no 

se contarfa como cortejo; C.) Que el cornportamiento de! 

macho no fuera apropiado para otras funciones. Por ejem

plo si el macho hace algo que parece limpieza no se contarfa 

como cortejo; D.) Que el contexto no sugiriese otra funcion. 

Por ejemplo no se contaba cuando el macho empez6 a reali

zar un tipo de comportamiento cuando se aproximaba otro 
macho, ya que existe la posibilidad de que este comporta

miento sirva como amenaza; E.) Que los movimientos no 
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sirvan para evitar la depredacion por parte de la hembra, ya 

que esta funcion afectarfa a la probabilidad de morirse y no 

de paternidad; y finalmente, F.) Que el comportamiento no 

involucrara movimientos de la genitalia. Utilizando estos 

criterios, encontre descripciones de cortejo durante o des

pues de la copula en el 36% de las 312 espccies, que el au tor 

dijera en forma clara que el macho no se movfa en el 21 %, y 

que en el 37% restante el autor no describfa nada. 

Despues se realizo otra revision semejante en araiias, en 

151 especies no incluidas en mi revision, a partir de estu

dios realizados en los aiios 1920-30 por el au tor ale man U. 

Gerhardt, quien publico descripciones de gran detalle. 

Bernhard Huber (en prensa) reviso estas publicaciones para 

ver en cuantas especies mencionaba Ia presencia de com

portamientos que parecen ser de cortejo durante la copula. 

Encontro que en el 32% de las especies hubo algo parecido 

a cortejo, mientras en el 68% restante no se mencionaba 

nada. En escorpiones, Alfredo Peretti ( 1997) en Argentina 

acaba de revisar la literatura sobre 37 especies, y encontro 

11 % con cortejo copulatorio, 32% sin cortejo, y 57% sin 

ninguna mencion. 

En resumen, el cortejo durante la copula aparentemente 

no es tan raro como se pensaba, y probablemente ocurre en 

por lo menos un 25-30% de las especies. Esto fue sorpren

clente, pero yo sospechaba que el cortejo en copula poclfa 

pasar desapercibido en muchas observaciones. Sabia que yo 

mismo, antes de pensar en estas cosas, habfa observado va

rias especies en las cuales serealizaba clarfsimamente cor

tejo durante la copula, pero no lo habfa notaclo. 

Entonces pense que quiz.is otras personas habran tenido 

Eberhard: La etologfa y la elcccion femenina crfptica 

el mismo problema y quiz.is en muchos de esos casos en los 

que no se describe nada hubiera realmente cortejo. Decidf 

estudiar directamente el comportamiento durante Ia copula 

en muchas especies. Estudie 131 especies de insectos y ara

iias, utilizando los mismos criterios de la lista anterior. En

contre que en Ia mayorfa de las especies (81 % ) el macho 

realizaba cortejo durante la copula (Eberhard, 1994). Uno 

podrfa pensar que hay quiz.is sesgos filogeneticos en estos 

datos y por ello Ia muestra estarfa sesgada. Basicamente se 

escogieron especies para estucliarlas segun la facilidad con 

que se podfan observar. En general eran especies en las que 

la copula se podfa observar bajo un estereo-microscopio y 

asf determinar con mucha seguridad todos los movimientos 

del macho y de la hembra. Me propuse el criterio, para evi

tar que yo sesgara Ia elecci6n de especies, que si comenzaba 

a observar una especie, tenfa que terminar. Creo que fue una 

eleccion de especies bastante aleatoria en el sentido de no 

escoger especies en las que era mas probable que hubiese 

cortejo en copula. Sin embargo habfa sesgos filogeneticos y 

por ejemplo pude conseguir mas especies de Coleoptera que 

de Lepidoptera. Si uno trata de reducir este sesgo, y realiza 

el analisis no a nivel de especies sino de generos o familias, 

consigue los mismos resultados: 79% de los generos y 76% 

de 49 familias tuvieron cortejo durante la copula. En todos 

estos casos los porcentajes son mas de! doble que las cifras 

obtenidas de la literatura. Incluso si se excluye el criterio de 

no contar Ios movimientos de Ia genitalia, que creo es muy 

conservador, el 63% de las especies realizaban movimien

tos rftmicos de vibrar, sobar, introducir y retirar parcialmen

te Ia genitalia, en lugar de simplcmente penetrar y despues 

Figura 5. Una hem bra deb cebra Grevy (Equus grevy) expulsa un volumen grande de liquido, presumible111ente semen, mientras el macho 
esta en el proceso de des111ontar despues de una copula. A veces las hem bras de esta especie copulan con mas de LIil macho durallle LIil solo 
periodo de estro, de ta! forma qL1e el volL1111ell desechado despues de una copula dada (que llega a ser hasta por lo menos 0.3 litros) puede 
influir sobre la posibilidacl de que aquel macho sea el padre de! hijo de la hem bra. Estos desechos probablemente no son ni morfoll1gicarnente 
ni fisiologicamente necesarios, ya que en la especie que probablemente es la hermana, E. burchelli, las hembras son monogamas y no 
expulsan nada despues de la copula ( de Ginsberg & Huck, 1989). 
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retirar. 

Supongo que la reaccion de muchos lectores ante estos 

datos sera la de pensar que estoy reconocicndo como corte

jo cosas que no lo son. Una lista de los movimientos. que 

equivale a una especie de kamasutra de los inscctos y ara

I1as, incluye machos que lamfan a la hembra, que mordfan a 

la hembra, que la toqueteaban, que la sobaban, que la jalaban, 

que la rasgufiaban, que la sacudfan, que la mecfan, que la 

alzaban, que la comprimfan, que la torcfan, que la pujaban, 

que la apretaban, que mostraban un apendice y machos que 

cantaban. Esto me parece evidencia muy llamativa, porque 

yo no veo ninguna otra razon para este tipo de conducta. Si 

110 fuera porque hay elecci6n crfptica de la hembra, i,cual 

scrfa la posible funci6n de hacer todas estas cosas'1 i,C6mo 

se podrfa11 explicar sin recurrir a Ia posibilidad de que basi

camente el macho esta tratando de desencade11ar una res

puesta en la hembra? 

La unica otra posibilidad que se me ocurre es que estos 

movimientos son vestigios del cortejo anterior, como si el 

macho no se diese cuenta de que ya esta acoplado y sigue 

hacienda alga de! cortejo anterior a la copula, como un tic. 

Hay evidencias que no estan de acuerdo con esta posibili

dad. Por un ]ado los comportamientos de cortejo copulato

rio varfan de forma dramatica. De los 21 generos donde hay 

mas de una especie estudiada, en el I 00% de los casos hay 

diferencias entre las especies de! mismo genera. Incluso, 

hay 4 casos que se han estudiado comparando poblaciones 

entre Colombia y Costa Rica o Panama y Costa Rica, en 

dondc sc c11cucntra que aun dentro de la misma cspecie hay 

divergencia en lo que hace el macho. Este tipo de divcrgen

cias muy r{tpidas no concuerdan bien con la idea de! tic o 

dcl comportamie11to inadvertido de! macho durantc la co

pula, pero sf estan en concordancia con que estos comporta

mientos estan bajo selecci6n sexual, porque tfpicamente los 

caracteres bajo selecci6n sexual evolucionan rapidamente. 

Un segundo argumento en contra de! tic es que muchos 

de los movimientos dcl cortejo copulatorio de los machos 

no fueron repeticiones del cortejo precopulatorio, sino pa

trones de comportamiento (micamente expresados despues 

de la iniciaci611 de la copula. De un total de 125 tipos de 

cumportarniento observados en las 131 especics. el 65'/c no 

sc manifcstarun sino despues de la iniciaci6n de la copula. 
Una indicaci6n indirecta de que se esta11 desencadc11a11-

do rcspucstas irnpottantes de las hembras con estos cortejos 

copu latorios viene de una comparacion de los cstudios de la 

Iitcratura. En Coleoptera, se encuentra que cl 62'7c de 42 

cspccies de no Mcloidae mostraban cortejo en copula, pero 

solo I de 14 cspccies de Meloidae lo hacia. Resulta que la 

genitalia de Meloidae es diferente de lo tfpico dcl resto de 

Colcoptera. En este orden, tfpicarnente hay un aparato duro 

y mas o menos tubular que se introduce c11 la hernbra. y una 

bolsa mernbranosa que tiene que inflarse dentro de ella. El 

macho tfpicu de Coleoptera debe hacer dos cosas dentro de 

la hembra: primero penetrar. y dcspues inflar la bolsa. En 

los meloidos el macho 110 tic11c una bolsa inflable. y asf no 

tiene que realizar este segu11do paso. Estudios de dos espe

cies de crisomelidos ha11 demostrado que el macho a veces 

logra el primer paso pero no el segundo. Es decir el macho 

logra introducir el tubo. pero la hem bra contrae los muscu

los de! tracto reproductivo, de ta! forma quc 110 permite que 

el macho inflc la bolsa. Lo que esto sugiere es quc una de 

las fu11cio11es comunes de! cortejo copulatorio de los i11sec-
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tos puede ser de la estimular a la hembra para relajarse y asf 

permitir inflar la bolsa de! macho. En Hymenoptera hay una 

situacion similar. Los Sphecidae tienen genitalia masculina 

que no se infla, mientras que los machos de Apoidea tienen 

genitalia que sf se infla (Roig-Alsina 1993). De nuevo se 

encuentra una pauta similar a Ia anterior (0 de 5 especies 

con cortejo copulatorio versus 12 de 24). Hay que recono

cer que estas muestras son pequefias y faltan mas datos. 

Conclusion: fronteras en la etolog1a 

Creo que el primer paso en la utilizaci6n de! comportamien

to de! macho dura11te la copula, como indicador de que hay 

elecci6n femenina crfptica, ya se ha realizado en insectos y 

arafias. Hasta ahora no est,i hecho en otros grupos, aunque 

hay comportamientos sugestivos como el despliegue 

postc6pula de] kob de Uganda (Adenota kob thomasi}, quc 

introduce la pata entre las de la hembra despues de la c6pula 

(Buechner & Schloeth, 1965), y los movimientos oscilatorios 

rftmicos de! cuerpo del macho de! nematodo Cruznema 

lambdiensis mientras copula (Ahmad & Jairajpuri, 1981). 

0 sea, existe cortejo durante la copula en otros grupos pero 

no se ha hecho una revision de la literatura para mostrar 

hasta que punto es generalizado. 

Sin embargo, el segundo paso 16gico todavfa no se ha 

hecho. No se sabe en casi ninguna especie que es que lo 

gana el macho al realizar el cortejo durante Ia copula. Qui

zas logra inflar la genitalia en algunos grupos, pero esto 110 

se ha demostrado experimentalmente, y hay otras posibili

dades sin comprobar. Creo que estudios en los que se con

gelen parejas en difere11tes momentos de la copula, mien

tras el macho esta realizando el cortejo copulatorio y des

pues, y se examine la genitalia podrfan ser muy utiles. Tam

bien serfa muy interesante manipular el macho para hacer 

que pueda o no ser capaz de realizar el cortejo en copula 

(por ejcmplo amputando el extremo de una pata si se utiliza 

durante el cortejo) y ver que efecto tiene esto sobre Ia hem

bra en cuanto a Ia puesta, desecho de espermatozoides, etc. 

Otro tipo de estudio muy interesante serfa buscar especies 

en las que haya una divergcncia intraespecffica, y cruzar 

machos con un tipo de cortejo copulatorio con hembras de 

poblaciones en las cuales los machos realizan otro tipo de 

cortejo en c(ipula y asf determinar los posibles efectos de 

presencia/ausencia de diferentes estfmulos de copula. 

Otro campo muy abierto e interesante es el estuclio de la 

emisi6n de espermatozoides (Fig. 5), aun en grupos en !us 

que se pensaba que se entendfa muy bien el manejo de es

permatozoides. Por ejemplo en las libelulas se sabe que los 

machos extraen cl esperma de los rivales antes de inserninar 

a la hembra utilizando su aparato genital para dos funcioncs 

diferentes (Waage. 1979). Sin embargo resulta que en algu

nas especies las hembras por si solas son capaces de emitir 

o no esperma y se ha demostrado en al menos una especie

que las hembras sesgan la emisi6n de espermatozoides a

favor de un tipo de macho dentro de su poblaci6n (E.

Gonzalez en Eberhard, I 996).

Una consecuencia final de la elecci6n femenina crfptica 

para los estudios etologicos es que vamos a tener que aban

donar la idea de que se puede estimar con buena confianza 

el exito reproductivo de un macho simplemente contando el 

numero de ccJpulas que consigue o el numero de hembras 

con las que sc aparea. Por lo que he dicho la suposici6n de 
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que todas las copulas son equivalentes es probablementc 

equivocada en muchas especies. 
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