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Resumen

Los Odonatos exhiben conductas distintivas entre los insectos,
particularmente los tipos de vuelo asociados a los sistemas de
apareamiento, por lo cual han sido ampliamente utilizados como
modelos ecoldgicos y evolutivos. Al igual que en otros insectos
voladores, la forma de las alas se encuentra bajo fuertes presiones
selectivas pues determina no sélo su eficiencia de vuelo sino también
su éxito reproductivo. En este trabajo evaluamos los factores que
moldean la evolucién de la forma de las alas en tres especies del
género Hetaerina: H. americana, H. cruentata'y H. titia (Odonata:
Calopterygidae), las cuales presentan una amplia distribucién
geogrifica en el pais y se establecen en distintos tipos de hdbitat.
Estas especies, ademds, convergen en un sistema de apareamiento
territorial tipo lek, en el cual los machos se reiinen en arenas de
exhibicién donde realizan vuelos ritualizados de larga duracién y
energéticamente demandantes. Aplicamos técnicas de morfometria
geométrica para evaluar independientemente la forma y el tamafio
de los individuos, ademds se realizaron andlisis de relacion genética
entre las poblaciones de las tres especies, utilizando secuencias de
ADN nuclear (ITS1, 5.8S e ITS2). Nuestros resultados sugieren que a
pesar de la convergencia en el sistema de apareamiento y la similitud
genética al interior de las poblaciones, la evolucién de las formas
de las alas en éstas tres especies estd determinada por las presiones
asociadas al tipo de hdbitat especifico. Los andlisis de deformacién
muestran que la mayor complejidad estructural y niveles de
competencia por recursos y parejas sexuales caracteristicos de los
Bosques Tropicales Perennifolios favorecen la evolucién de disenos
alares que incrementen la maniobrabilidad de los individuos.

Palabras clave: Hetaerina, morfometria geométrica, forma alar, tipo de
hdbitat, diferenciacion genética.

Abstract

Odonates exhibit distinctive behavior among insects, particularly
flight types associated with mating systems and therefore have
been widely used as ecological and evolutionary models. As in
other flying insects, the wing shape is under strong selective
pressures because it determines not only flight efficiency but also
their reproductive success. We evaluated the factors that shape the
evolution of wing shape in three species of Hetaerina: H. americana,
H. cruentata and H. titia (Odonata: Calopterygidae), which have
a wide geographical distribution in Mexico and can settle in
different habitat types. These species also converge in a territorial
lek mating system, where males gather in exhibition arenas where
they perform ritualized flights, long-lasting and energy-demanding.
We apply geometric morphometric techniques to independently
evaluate the shape and size of individuals. Also genetic relationship
analysis was made between populations of the three species using
nuclear DNA sequences (ITS1, 5.8S and ITS2). Our results suggest
that although there is convergence in the mating system and a
genetic similarity within populations, the evolution of the forms
of the wings in these three species is determined by the pressures
associated to habitat similarity. Analysis of deformation show that
the structural complexity and levels of competition for resources and
sexual partners that are characteristic of tropical rain forests favor
the evolution of wing designs that increase the maneuverability of

individuals.

Keywords: Hetaerina, geometric morphometrics, wing shape, type of
habitat, genetic differentiation.

Introduccién

La diversidad morfolégica entre individuos (e.g. tamafio y
forma del cuerpo), puede provocar diferencias en las demandas
energéticas asociadas a conductas particulares y frecuentemente
estd relacionada con variacién en su eficiencia, desempefio y
adecuacién (Berwaerts et 4l., 2002; Mendoza-Cuenca y Macfas-
Ordénez, 2005; Outomuro et al., 2012). En insectos voladores
como las libélulas, en donde los individuos requieren volar para
realizar la mayor parte de sus actividades, el desempefio de vuelo
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es un factor determinante de la adecuacién de los individuos,
modificando conductas como las capacidades de forrajeo,
la evasién de depredadores y la obtencién de apareamientos
(Marden, 1989; Chai y Srygley, 1990; Outomuro ez al., 2012).
Por lo que se espera que el disefio de vuelo se encuentre bajo
fuertes presiones selectivas, que junto con las condiciones
ambientales y la genética de los individuos restrinjan o delimiten
la variacién morfoldgica de las alas dentro de dptimos adaptativos
(Outomuro y Johansson, 2011).

El género Heaterina comprende un ensamblaje monofilético
de 37 especies exclusivas de América (Dumont ez al., 2005),
principalmente distribuidas en regiones tropicales; en México
el género tiene 10 especies distribuidas en todo el pais con
excepcién del estado de Yucatdn (Garrison, 1990). Dentro del
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género Hetaerina, existen diferencias geogréficas a nivel intra- e
interespecifico en rasgos como el tamafio corporal, asi como en
las caracteristicas de los sitios en que establecen sus territorios,
encontrdndose especies que defienden 4dreas donde la vegetacién
es practicamente ausente, hasta 4reas con vegetacién exuberante,
que puede ir desde zonas de pastizales hasta bosques tropicales o
templados (Cérdoba-Aguilar ez al., 2009; L. Mendoza-Cuenca,
obs. pers.). Aunque algunas especies tienen una distribucién
geografica muy restringida (e. g. H. pilula y H. rudis), la mayorfa
presentan una amplia distribucién tanto altitudinal (Vega-
Sénchez et al, 2011), como latitudinal, por lo que pueden
encontrarse en alopatria o formando ensambles simpdtridos muy
diversos con otras especies de Hetaerina (Anderson y Grether,
2010).

La evidencia en diversas especies de Hetaerina (H. americana,
H. cruentata, H. miniata, H. titia y H. vulnerata), sugiere que
los machos presentan conductas reproductivas consistentes con
un sistema de apareamiento tipo lek (Hoglund y Alatalo, 1995),
en el cual grupos de machos establecen territorios en la ribera
de los rios en sitios que carecen de recursos; las hembras visitan
estos leks tinicamente para conseguir apareamientos (Cérdoba-
Aguilar et al., 2009). La defensa territorial lek de los machos
implica una alta inversién energética, ya que realizan dos tipos
de interacciones aéreas: interacciones breves de persecucién que
tipicamente terminan con el intruso alejdndose del sitio y el duefio
del territorio regresando a su percha, y vuelos “ritualizados” en
los cuales los machos se persiguen mutuamente haciendo vuelos
ascendentes y descendentes, formando un circulo de didmetro
variable y que pueden durar desde algunos minutos hasta horas
(Raihani ez al., 2008; Cordoba-Aguilar ez al., 2009; Pedraza-
Herndndez, 2010; Plancarte y Rodriguez, en prep, Castillo-
Ayala, 2012).

Se ha sugerido que la forma de las alas es una adaptacién a
diferentes condiciones bioldgicas como la migracidn, el forrajeo,
el sistema de apareamiento y particularmente el tipo de cortejo
(Johansson ez al., 2009; Bots et al., 2009; Outomuro y Johansson,
2011). Por la convergencia en el sistema de apareamiento que
se observa en el género Hetaerina, se ha propuesto que podrian
encontrarse coincidencias morfoldgicas interespecificas asociadas
a ésta conducta reproductiva (Vega-Sdnchez et al, 2011).
Sin embargo, se espera que la morfologia alar evolucione, en
principio, para un vuelo dptimo en un contexto energético
(Norberg, 2005), por lo que diferencias en las presiones de
seleccién natural entre localidades contrastantes podrian resultar
en adaptaciones locales en la forma alar (Outomuro y Johansson,
2011). Aunque procesos evolutivos como la deriva genética, el
efecto fundador y cuellos de botella poblacionales podrian afectar
el tamano corporal y la forma de las alas (Lomolino ez a/., 2005;
Whittaker y Ferndndez-Palacios, 2007).

Los efectos de la deriva génica, el flujo de genes y la seleccidn,
ya sea natural o sexual, en la evolucién de la forma de las especies
puede evaluarse mediante la comparacién de la variacién
fenotipica entre poblaciones, asocidndolos a marcadores
moleculares neutrales (Clegg ¢t al., 2002; Ahrens y Ribera,
2009). En éste contexto, se espera que, si ocurre una congruencia
entre los rasgos genéticos y los rasgos fenotipicos, los patrones
de diversidad morfoldgica tendrian una alta coherencia con las

relaciones filogenéticas del grupo, los mecanismos responsables
de generar ésta convergencia sean aquellos mecanismos evolutivos
dados por el azar (i.e. deriva génica, cuello de botella, etc.) o
por una estrecha relacién entre la cladogénesis del grupo y los
patrones de diversificacién o especiacién de las especies. Por el
contrario, si existe una divergencia discordante entre marcadores
genéticos neutrales y los rasgos fenotipicos, esto implicarfa que
las presiones selectivas estdn determinando las variaciones de
rasgos entre poblaciones (Lee y Lin, 2011).

Por lo anterior, el presente estudio analiza la contribucién del
sistema de apareamiento, los patrones genéticos y la variacién
ambiental en la forma de las alas en tres especies de Odonatos del
género Hetaerina.

Materiales y métodos

Material biolégico

Se analizaron tres de las especies del género Hetaerina de mds
amplia distribucién en México y en las que Cérdoba-Aguilar y
colaboradores (2009), han mostrado que presentan un sistema
de apareamiento tipo lek: H. americana, H. cruentata y H. titia
(Figura 1). Adn que la identificacién de especies de Hetaerina
especialmente de Sudamérica, las tres especies de estudio presentan
diferencias evidentes en coloracién del tdérax y las alas que permiten
la identificacién aunque en todos los especimenes se corrobord la
identificacién con la comparacién de los apéndices anales de los
machos (Garrison, 1990). Para tratar de representar lo mds posible
la distribucién natural de las 3 especies, se colectaron machos
de cada especie en 3 poblaciones (N = 82) con caracteristicas
contrastantes en clima y vegetacién (Tabla 1).

Andlisis morfométrico

Para analizar de manera independiente el tamafio y la forma de las
alasde 82 machos de Hetaerina, se utilizaron técnicas de morfometria
geométrica a partir de imdgenes digitales (cdmara Canon EOS
Rebel Xti de 12 megapixeles) de los individuos completos con
las alas extendidas, con una referencia de tamafio y a la misma
distancia focal. Utilizando el programa TpsDig2 (Rohfl, 2009)
se ubicaron 48 marcas anatémicas homdlogas, no ambiguas y
repetibles a todos los individuos (i.e. “landmarks” sensu Bookstein,
1991), que describen adecuadamente la morfologfa de los machos
de éstas especies y 2 marcas adicionales que corresponden a una
referencia de tamafio (Figura 2a). Se realizé una superposicién
tipo Procrustes a la configuracién de las coordenadas utilizando
el programa CoordGen7 de la serie IMP (http://www.canisius.
edu/-sheets/morphsoft.html) y utilizando como referencia la
configuracién promedio de todos los especimenes.

Para evaluar la variacién en las alas entre especies y
poblaciones se realizaron dos series de andlisis, por una parte
siguiendo los protocolos de otros autores con éstas mismas tres
especies (Cérdoba-Aguilar ez al., 2009), se compararon variables
de morfometria tradicional (i.e. tamano corporal), como el
tamano total, largo y ancho de las 4 alas y de sus respectivas
manchas, ancho del térax, largo del abdomen y tamafio de
la genitalia, utilizando la configuracién de las marcas en el
programa TmorphGen7 (serie IMP). Con éstas variables, se
realizé un andlisis de discriminantes utilizando como variable
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Figura 1. Especies de estudio, de izquierda a derecha: Hetaerina cruentata, Hetaerina americana y Hetaerina titia.

independiente la especie/poblacién de origen.

Porotraparte, paraanalizarlaformadelasalasindependientemente
del tamafio, se udlizaron como variables independientes las
coordenadas Procrustes de la configuracién completa de las 48
marcas homélogas y el tamafo centroide, se realizé también un
andlisis de discriminantes utilizando como variable independiente la
especie/poblacién de origen. Adicionalmente se obtuvo la matriz de
distancias Procrustes (i.e. estimador univariado de la forma), entre
todas las especies y poblaciones de origen, y se utiliz6 para realizar
un UPGMA con el promedio de las distancias Procrustes para
determinar el agrupamiento de acuerdo a la distancia morfolégica
entre las especies/poblaciones.

Se realizé también un andlisis de componentes principales (PCA
por sus siglas en inglés), utilizando la configuracién promedio (i.e.
coordenadas Procrustes) de cada poblacién.

Para visualizar la variacién en la forma de las alas, se realizé un
andlisis de placas delgadas utilizando el programa Tgroup7 (serie
IMP), que nos permite observar gréficamente a través de una rejilla
de deformacién la variacién promedio de la forma a partir de las
coordenadas Procrustes.

Diferenciacion genética

Se extrajo ADN de un total de 82 individuos entre las 3 especies
mediante el protocolo de Fitzsimmons (1997). Se amplificé
mediante PCR la regién ITS1-5.85-ITS2 de aproximadamente
600 pares de bases (pb), utilizando los oligonucledtidos
OdoITS1-ITS2F (TAG AGG AAG TAA AAG TCG) (Weekers
et al., 2001) y OdoITSI-ITS2R (TGA TAT GCT TAA NTT
CAG CGG GT) (28R1) (Dumont et al., 2010). Las condiciones
de PCR fueron: Buffer 10X (100 Mm Tris, 500 mM KCl; pH

Evolucion de la forma alar en Hetaerina.

8), de 3 mM a 6 mM de MgCl,, 10 pmol de oligonucledtidos
Ry E 0.2 mM de dNTPs, 1.5 U de Taq polimerasa, BSA, 20-
200 ng de ADN genémico. El programa de amplificacién fue
el siguiente: 94 °C por 3minutos seguido de 30 6 40 ciclos de
94 °C durante 15s a 1 minuto, 45-58 °C de 15 s a 1 minuto y
72 °C de 15s a 1 minuto mds una extensién final a 72 °C por 3
minutos. Las variaciones en las mezclas de PCR y los programas
de amplificacién dependieron de la calidad de ADN.

Los productos de amplificacién fueron observados en geles de
agarosa al 1.5% (p/v) tenidos con Syber Safe. La secuenciacién
de todos los productos se realizé en la empresa MacroGen (www.
macrogenusa.com) USA con el primer OdoITS1-ITS2E Con
todas las secuencias obtenidas se realizé un alineamiento en el
programa MEGA 5.0 (Tamura ez al., 2011).

Con los alineamientos se realizé un andlisis de Neighbor-
Joining (NJ) usando como medida de distancia genética los
valores de diferencias pareadas entre las secuencias, y un bootstrap

de 500 réplicas.
Resultados

Andilisis morfométrico

El andlisis de discriminantes utilizando las medidas tradicionales
(i.e. largo total, largo de las alas anteriores y posteriores, largo de las
manchas alares, etc), mostré que estos rasgos no permiten recuperar
la identidad de las especies ni de las poblaciones, pues si bien
existen diferencias significativas (Wilks’ Lambda = 0.0035154, g.l.
=8, p = <0.0001), tnicamente la poblacién de H. americana de
Estados Unidos y H. cruentata de Veracruz se separan del resto de

las especies/poblaciones (Figura 3).
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Tabla 1. Distribucién geografica de las 9 poblaciones de estudio de Hetaerina.

Especie Localidad

Apazapan, Veracruz
19220°21.10”N, 96243°47.90”0
Comitancillo, Oaxaca

16229°30.50”N, 95210’6.40”0

H. americana

Larimer County, USA

40°38'48.32”N, 105210°22.49”0

Arroyo Frio, Michoacan
1999°47.61”N, 101227°28.12”0
Cascadas de Agua Azul, Chiapas
17°15’24.29”N, 9225’51.78”0

H. cruentata

Siete Aguas, Veracruz
18945’58.41”N, 95250’38.18”0
La Palma, Veracruz
18933’42.80”N, 9523'33.66”0

Palenque,Chiapas

H. titia
17928’59.12"N, 9125826.70”0
Ticuiz, Michoacan
18239’56.44"N, 103241'12.89”0
Mientras que el andlisis de

discriminantes de las variables de forma
(i.e.
también diferencias significativas (Wilks’
Lambda = 1.014 ¢, gl. = 8, p = <0.0001),
con todas las poblaciones de las tres especies

coordenadas Procrustes), mostrd

presentando una forma independiente, con
excepcién de las poblaciones de H. titia
de Chiapas y Veracruz que convergen en
forma (Figura 4).

El andlisis de agrupamiento utilizando
las matriz de distancias Procrustes
(UPGMA), muestra la existencia de dos
grupos morfolégicos que no recuperan
la identidad de las 3 especies, ya que las
poblaciones no se agrupan por especie. Se
recupera un agrupamiento consistente con
el tipo de hébitat en el que se distribuyen
las poblaciones de las tres especies de
Hetaerina, con un grupo conformado
por las poblaciones de Bosque Tropical
Perennifolio (BTP) (H. titia de Veracruz y
Chiapas, asi como H. cruentata de Veracruz),
y otro grupo formado por poblaciones del
Bosque Tropical Caducifolio (BTC) y
Bosque de Coniferas, siendo las especies y
poblaciones de las primeras mds cercanas
entre si (H. cruentata Michoacin, H. titia
Michoacdn y H. americana Veracruz), y
la poblacién de H. cruentata de Chiapas
colectada en BTD mds cercana al grupo

56

Vegetacion Clima )
Bosque tropical = Calido 340
caducifolio subhtimedo
Bosque tropical = Célido 77
caducifolio subhtimedo
Bosque de Frio 1567
coniferas
Bosque tropical = Calido 1061
caducifolio subhimedo
Bosque tropical = Calido

i p 207
perennifolio hiimedo
Bosque tropical = Calido

o1 . 490
perennifolio hiimedo
Bosque tropical = Calido

I p 20
perennifolio hiimedo
Bosque tropical = Calido

o1 . 65
perennifolio hiimedo
Bosque tropical = Calido 10
caducifolio subhtiimedo

del mismo tipo de vegetacién (Figura 4a).
En concordancia con lo anterior, el PCA
utilizando la configuracién promedio (i.e.
coordenadas Procrustes) de cada poblacién,
muestra una cercanfa de las poblaciones
de acuerdo al tipo de hébitat (i.e. BTP s
BTC), independientemente de la especie
a la que pertenezcan con excepcién de la
poblacién de H. cruentata de Chiapas, ast
como la poblacién de H. americana de
USA, las cuales estdn alejadas del resto de
las poblaciones (Figura 5¢).

La gradilla de deformacién (andlisis
de placas delgadas), mostré que las
poblaciones que habitan en BTP tienen
alas ligeramente mds redondeadas y
mds angostas, particularmente hacia el
extremo distal, asi como un térax mds
corto (Figura 2c), con respecto a las
especies que habitan en BTC, en donde
las alas se alargan y se ensanchan, al igual
que el térax (Figura 2d).

Genética poblacional

Con las 78 secuencias se obtuvo un
alineamiento de 398 pb con un total de
148 sitios variables de los cuales 111 son
informativos en Parsimonia. Se logrd
identificar un total de 32 haplotipos entre
las tres especies, siendo la mds diversa
en éstos Hetaerina americana con 12.
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El andlisis de NJ con éstas secuencias
identidad

de las especies, mostrando tres grupos

recuperaron  claramente la
consistentes a cada especie de Hetaerina
con valores de bootstrap igual a 100
(Figura 5b).

Discusién
La forma de
especificamente la forma alar, posee un

los  organismos, y
componente tanto alométrico como no-
alométrico, de manera que el tamafio y la
forma alar puede evolucionar de manera
independiente o concertada. En odonatos,
utilizando
la longitud del ala y ancho del tdrax,

aproximaciones  univariadas
han mostrado diferencias dentro y entre
especies (Cérdoba-Aguilar ez al., 2009;
Vega et al., 2011), y se han relacionado
con la adecuacién de los machos (Serrano-
Meneses et al., 2007). Sin embargo, nuestro
andlisis multivariado de éstas medidas
lineales entre las diferentes especies y
poblaciones, no permiten separar ni
especies, ni poblaciones, con excepcién de
la poblacién de H. americana localizada en
Estados Unidos (Figura 3). Este resultado
es contrario al obtenido por otros autores,
que han mostrado diferencias entre éstas
tres especies en el tamano corporal (Serrano-
Meneses et al, 2007; Cérdoba-Aguilar
et al., 2009), lo cual podria explicarse
porque nuestra aproximacién considera la
colinealidad entre estos rasgos asociados
al vuelo, frecuentemente relacionados a la
variacion del tamafio corporal total (Debat

et al., 2003).
De manera contrastante con el
andlisis de tamanos, el andlisis de

discriminantes utilizando las variables de
forma encontré que a pesar de que las
tres especies presentan el mismo sistema
de apareamiento, la mayorfa de las 9
poblaciones difieren en forma (excepto
H. titia para las poblaciones de Chiapas
y Veracruz). Lo cual sugiere que en
Hetaerina, a diferencia de otras especies
de la misma familia, la seleccién sexual no
es un factor importante en la evolucién
de la forma de las alas. Lo anterior se
podria deber a que, en las especies en
las que se ha encontrado relacién entre
la forma de las alas y la seleccién sexual,
existe un elaborado cortejo precopulatorio
que incluso en algunas especies de
Calopteryx ha resultado en la evolucién
independiente entre alas posteriores, cuya
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Figura 2. a)
Configuracion de las
marcas anatémicas
‘Landmarks’ en

los individuos del
género Hetaerina. b)
Coordenadas Procrustes
de la configuracion de
landmarks de todas las
especies. c) Rejilla de
deformaciéon mostrando
las diferencias promedio
en las forma de las

alas de los machos

en el Bosque Tropical
Perennifolio (la
direccién y longitud de
las flechas indican la
orientacion y magnitud
de la deformacién). d)
Rejilla de deformacién
mostrando las
diferencias promedio en
la forma de las alas de
los machos en el Bosque
Tropical Caducifolio.
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funcién principal es el cortejo, y alas
anteriores dedicadas al vuelo (Outomuro
et al., 2012), mientras que en Hetaerina a
diferencia de otros calopterigidos no se ha
descrito cortejo precopulatorio (Serrano-
Meneses et al., 2007).

Sin embargo, la variacién fenotipica
observada podria ser resultado de la
accién de procesos evolutivos azarosos
que alteran la homogeneidad genética de
las especies (Clegg et al. 2002). Nuestros
datos que la
diferenciacién genética no es consistente
con la variacién morfométrica (Figura 5a

moleculares  sugieren

y 4b). Se ha propuesto que en sistemas
como éste, donde la variacién fenotipica
no corresponde a la variacién genotipica,
esta divergencia es resultado de plasticidad
fenotipica asociada a la heterogeneidad
del habitat de distribucién; lo que puede
provocar divergencia en la forma alar con
base en la optimizacién biomecdnica/
energética del vuelo (Lee y Lin, 2012).
Por lo que la consistencia de los anilisis
de forma, sugieren que las presiones de
seleccidn asociadas a los retos impuestos
por el tipo de hdbitat son el principal
mecanismo que estd moldeando la
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forma de las alas en éstas tres especies de
Hetaerina. Sin embargo, es importante
mencionar que las poblaciones con la
mayor similitud de forma, es decir A.
titia de Chiapas y Veracruz, también son
las poblaciones con menos diferencias
genéticas, por lo que atn en éste caso en el
que se analiza un marcador selectivamente
neutral, podemos inferir que el genotipo
podria tener algin grado de influencia
sobre la forma de las alas.

De acuerdo a la teorfa de optimizacién
del vuelo con base en la seleccién natural,
la diversidad de la forma alar, que pueden
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encontrarse a nivel intra- e interespecifico,
estd relacionada con el tipo de vuelo que
realizan los individuos. Se ha descrito,
por ejemplo, que en especies de vuelo
rdpido, alas alargadas y pequefias tendrdn
un mayor desempefo de vuelo, mientras
que alas largas se han relacionado con
los vuelos lentos y de larga duracién
caracteristicos de especies migratorias
(Betts y Wootton, 1988).
En nuestro estudio,
utilizando las distancias de forma (i.e.
que
cuando las especies de Hetaerina establecen

los analisis

distancias  Procrustes), muestran
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sus territorios en el mismo tipo de hdbitat,
los machos convergen en las forma de
sus alas (Figura 5a y 5¢). Los andlisis de
deformacién, muestran que la parte distal
de las cuatro alas de los machos de H. titia
y H. cruentata que defienden territorios
en el BTP se estrechan en la parte distal
y presentan un desplazamiento frontal del
ala a partir del nodo (dngulo del ala > 0°
en la porcién distal) particularmente en las
alas anteriores, con respecto a los machos
de las tres especies que defienden territorios
en el BTC (Figura 2b). El disefio alar de

los individuos en BTP reduce el drea del
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ala, incrementado la proporcién de aspecto
(i.e. relacién entre la longitud y el drea
de las alas) y brindando a los organismos
una alta agilidad/maniobrabilidad (Betts
y Wootton, 1988). Consistentemente con
lo anterior, el desplazamiento frontal de las
alas permite reducir la friccién y provee de
ventajas en términos de maniobrabilidad,
particularmente en la calidad de los cambios
de direccién a velocidades altas (Denny y
McFadzean, 2011). Mientras que en los
BTC los machos presentan alas mds anchas,
que permiten una mayor aceleracién
y velocidad de vuelo en los individuos
(Dudley y Srygley, 1994; Mendoza-Cuenca
y Macfas-Ordéfiez, 2005).

Al considerar las cualidades biéticas,
abidticas y estructurales de los tipos de
vegetacién, los BTP presentan una mayor
tridimensionalidad, imponiendo mayores
restricciones espaciales (i.e. obstdculos) al
vuelo, debido a que la mayor densidad de
la vegetacién, incrementa la complejidad
de los vuelos involucrados en la captura
de presas, asi como la persecucién de
hembras
sentido, la mayor estabilidad climdtica

o machos. En ese mismo
de los BTP promueve un incremento de
las densidades poblacionales a lo largo
del afio y la diversidad simpdtrida de
los ensambles de Hetaerina (Peixoto y
Mendoza-Cuenca, en prensa; L. Mendoza
datos no publicados), intensificando la
competencia inter e intraespecifica por
las oportunidades de apareamiento de
los machos, pero también una mayor
selectividad de las hembras (Cérdoba-
Aguilar ez al, 2009). En conjunto, la
mayor complejidad espacial y la mayor
intensidad de interacciones observada
en los BTP, hacen de la maniobrabilidad
un factor clave para la adecuacién de los
organismos en ese tipo de ambientes (Lee
y Lin, 2012), lo que podria explicar los
patrones de morfologfa alar observados
en las poblaciones de Hetaerina que
establecen territorios en BTP. Mientras que
en sentido opuesto las caracteristicas de
los BTC (e.g. mayor apertura) establecen
condiciones en las que la capacidad de
aceleracién y velocidad de los individuos
se ven favorecidas al incrementar la
probabilidad de éxito de apareamiento
con las hembras que ingresan en los leks.

El presente trabajo muestra que
la evolucién de forma y tamafo en
individuos necesariamente

los no es
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Evolucion de la forma alar en Hetaerina.

concertado, y resalta la importancia
de integrar el efecto de las condiciones
de los factores asociados a seleccidn
sexual y natural a la configuracién
genética de las especies para entender
la evolucién morfolégica de éstas. A
nuestro conocimiento, el presente trabajo
constituye la  primera  convergencia
interespecifica en el diseno de vuelo en

Odonatos.
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