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La seleccion natural crea un orden donde solo habia casualidad. Hace
posible la formacion de sistemas que de otra suerte serian altamente
improbables. No hay nada que se le pueda comparar en cuanto a la
sencillez e ingeniosidad de su funcionamiento: las constelaciones de
genes aptas para el ambiente sobreviven mas facilmente y se
reproducen con mayor frecuencia que las menos aptas. Y asi como la
satisfaccion estética del artista y del espectador es lo que sirve de guia
para la creacion artistica, asi la supremacia de la vida sobre la muerte
es el principio de la creacion bioldgica.

-Theodosius Dobzhansky-

“Ser bi6logo no es un trabajo; es elegir un estilo de vida”

-Ernst Mayr-
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Resumen

El estudio del polimorfismo fenotipico ha sido de gran interés para los ecélogos
evolutivos debido a su importancia en estudios de mantenimiento de la variacién
genética, seleccion e incluso especiacién. Un ejemplo de este polimorfismo es el de
color el cual esta presente en varios grupos de animales, incluyendo a los odonatos.
En varias especies de este grupo, el polimorfismo de color esta limitado a las
hembras y los morfos presentan variaciones en el color. Se ha hipotetizado que
estas variaciones en el color pueden ser fundamentales para la absorcion de la
radiacion solar. Este estudio tuvo como objetivo caracterizar las respuestas
conductuales de importancia en la termorregulacion y de supervivencia en libélulas
de la especie Ischnura denticollis cuyo polimorfismo esta limitado a las hembras.
Uno de los morfos, el morfo ginocromo posee patrones de coloracion oscuros y
diferentes a los del macho mientras que el otro morfo, el androcromo, presenta
patrones de coloracion mas claros, semejantes al macho. En este trabajo se
documenta cémo la temperatura puede determinar, de manera diferencial entre los
morfos, la actividad y preferencia de microhabitat de estos organismos. El color
juega un papel importante, dado que, el morfo con la coloracion mas oscura
(ginocromo) presenta una mayor actividad a menores temperaturas y una
disminucién de su actividad a las altas temperaturas como posible estrategia para
evitar el sobrecalentamiento y encuentros no deseados con los machos. Sin
embargo, el polimorfismo no tuvo un efecto en el tiempo que tardaron en alcanzar
el vuelo ante un reto térmico de enfriamiento. Adicionalmente, las hembras

androcromas tuvieron mayor tolerancia a las altas temperaturas (30, 35y 40°C). Los



resultados de este estudio son apoyo empirico a la hipétesis de que la temperatura
puede jugar un papel en el mantenimiento del polimorfismo al existir una diferencia

en la tolerancia térmica y microhabitat de preferencia de los morfos.



1 Introduccion
1.1 Polimorfismo

Podemos definir al polimorfismo como la presencia de dos o mas variantes
discontinuas comunes en una poblacion natural (Passarge, 2007). El término
polimorfismo se suele restringir al polimorfismo genético, que se refiere a la
variacién genética observada en las poblaciones de una especie, utilizando el
término polifenismo para la variacion no genética, por ejemplo, para las variaciones
gue se presentan a lo largo del desarrollo de un organismo o con la estacionalidad
(Gonzélez de Castro, 2006). El polimorfismo estd ampliamente extendido en la
naturaleza, desde bacterias hasta vertebrados (Gonzalez de Castro, 2006) y puede
ser observado a nivel del individuo completo (fenotipo), como en el pez guppy de
Cumana (Poecilia reticulata), el cual muestra una variacion extrema en la coloracion
masculina (Alexander y Breden, 2004); en formas variantes de las proteinas como
las estudiadas en Drosophila pseudoobscura (Lewontin y Hubby, 1966) y sustancias
de grupos sanguineos en humanos (polimorfismo bioquimico); en configuraciones
morfoldgicas de los cromosomas (polimorfismo cromosdmico) que esta relacionado
con el comportamiento social y plumaje en el gorrion de garganta blanca
Zoonotrichia albicollis (Thomas et al., 2008), o bien, a nivel de DNA en diferencias
en los nucledtidos (polimorfismo de DNA) que en humanos ocurre una vez cada

1000 bases en el genoma (Passarge, 2007).

Un tipo particular de polimorfismo en el fenotipo es la variacion polimérfica que se

observa en los patrones de color, el cual ha sido un tema de interés para la ecologia



evolutiva debido a su posible papel en la especiacién (McKinnon y Pierotti, 2010) y
en el mantenimiento de la variacion genética (Gray y McKinnon, 2007; Ting et al.,
2009). El polimorfismo en color fue originalmente definido como “la coexistencia en
el mismo espacio y en el mismo habitat de dos o mas fenotipos distintos en una
especie, genéticamente definidos, cuyas proporciones no pueden ser mantenidas

por mutacion recurrente” (Ford, 1945).

Las variaciones en el color, en general, pueden influir en el desempefio y la
adecuacion del individuo. Por ejemplo: a) jugando un papel importante en la eleccidon
de pareja, como en las mariposas Heliconius en donde las hembras se aparean de
forma significativa como resultado de la divergencia en la preferencia de los machos
por los patrones de coloracion de las alas (Kronforst et al., 2006); b) como una sefal
de alerta, como sucede en las rana Oophaga pumilio en donde la coloracion brillante
es una sefal aposematica para los posibles depredadores (Saporito et al., 2007); c)
como camuflaje, por ejemplo, las arafias de la especie Misumena vatia, las cuales
pueden cambiar su color como el de las flores donde forrajean y capturar sus presas
(Chittka, 2001), d) proteccion fisica contra el desgaste y degradacion bacteriana,
como se encontr6 en las plumas oscuras de Melospiza melodia morphna las cuales
tienen una mayor resistencia en comparacion con las aves que presentan plumas
claras (Burtt e Ichida, 2004); e) proteccidn fisioldgica, como el dafio oxidativo vy
defensa inmune (Stuart- Fox et al.,, 2017); y f) termorregulacion, como en el
camaledn saltamontes Kosciuscola tristis y en libélulas de varios géneros (por

ejemplo, Austrolestes, Diphlebia y Aeshna) donde los machos se vuelven
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rapidamente azules cuando sus cuerpos se calientan (e.g. K. tristis: temperatura

corporal > 25°C) (Key y Day, 1954a,b; Veron, 1974; Sternberg, 1996).

1.2 Polimorfismo en el color limitado a las hembras en odonatos

El polimorfismo de color es comin en muchas especies de animales tanto
vertebrados como invertebrados. De los polimorfismos en color limitados a las
hembras que se han documentado, han sido reportados en aves, peces, lagartos e
insectos como los lepidépteros y odonatos (Cordero, 1992; Hammers et al., 2009).
En odonatos (i.e. libélulas y caballitos del diablo) el polimorfismo de color limitado a
las hembras es comun ya que se ha encontrado en 15 géneros (Corbet, 1999). En
el género Ischnura el polimorfismo de color limitado a las hembras se ha descrito en
varias especies (ej. 19 de las 19 especies estudiadas) (Robertson,1985; Fincke et
al., 2005) y se caracteriza porque normalmente se presentan dos o mas morfos,
aunque lo mas comun es que exista un morfo femenino llamado “androcromo”, el
cual posee patrones de coloracion brillantes que son casi idénticos a los machos y
ademas pueden imitar el comportamiento del macho, mientras que el otro morfo

femenino, “ginocromo”, es de un color mas criptico y distinto al del macho.

Experimentos de cruza en varias especies de libélulas han encontrado que las
proporciones fenotipicas son consistentes con la hipotesis de que el polimorfismo
estd controlado por la variacidbn genética en un solo locus autosémico con la
expresion limitada al sexo, en este caso, son las hembras las que muestran
fenotipos discretos (Sanchez-Guillén et al.,2005). Dentro de los odonatos se sabe

gue el polimorfismo de color puede estar mediado por las densidades poblacionales,
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que tiene implicaciones no solo morfologicas sino también conductuales y que
presenta una segregacion de tipo mendeliana, que es una estrategia que conlleva
costos y beneficios en términos de adecuacidén para los organismos y que la
expresion polimérfica se mantiene de generacion en generacion. Debido a esto, se
han propuesto diferentes hipotesis para explicar la evolucién de los polimorfismos
de las hembras y difieren considerablemente en sus fundamentos tedricos (Joop et

al. 2006) (ver Cuadro 1 sobre hip6tesis de polimorfismo en odonatos).

Se ha propuesto que existen diferentes presiones selectivas que pueden favorecer
la evolucion del polimorfismo limitado a las hembras en Odonatos. Una de ellas es
a) el apareamiento interespecifico (Johnson, 1975): se propuso que existia una
ventaja para la hembra que imitaba al macho al tener menos apareamientos
heteroespecificos aunque tenia un mayor riesgo de depredacion; b) depredacion
sesgada al sexo (Ohsaki, 1995): se documentd que las hembras no miméticas de
las familias Papilionidae, Pieridae y Danaidae fueron atacadas con mas frecuencia
gue los machos y hembras miméticas; c) proteccion de radiacion solar (Cooper,
2010): en el caballito del diablo Megalagrion calliphyala la pigmentacion roja se
correlacioné con una capacidad antioxidante superior que puede proteger contra el
dafio UV y conferir un beneficio en habitats expuestos; y d) el conflicto sexual sobre
la tasa de apareamiento, que establece que existe una seleccion dependiente de la
frecuencia negativa en donde el morfo menos comun sufre un menor acoso
masculino el cual puede ser muy costoso (Fincke, 2004; Hammers y Van Gossum,

2008; Svensson et al., 2009; Sanchez-Guillén et al., 2011).
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Cuadro 1. Hipétesis de mantenimiento del polimorfismo en odonatos, (modificada de Fincke 2004).

Hipotesis

Beneficio de imitar al macho

Costo morfo-especifico

Fuente

(1) trade-offs de adecuacion
(aislamiento sexual versus
depredacién).

(2) Seleccién dependiente de la
frecuencia negativa solo en
androcromas.

(3) Seleccion denso-dependiente

(4) Seleccion dependiente de la
frecuencia negativa solo en
androcromas.

Menos apareamientos interespecificos.

Dependiente de la frecuencia; menos
apareamientos no deseados con
conspecificos.

Menos apareamientos no deseados con
conspecificos a alta densidad.

Menos apareamientos no deseados con
conspecificos a baja frecuencia.

Mayor costo de depredacion.

Riesgo independiente de la frecuencia.

Mayor fracaso de apareamiento a baja
densidad.

Mas apareamientos no deseados para
hembras androcromas a alta
frecuencia.

Johson,1975.

Robertson,
1985.

Hinnekint,
1987.

Sherratt, 2001.

Hipdtesis Beneficio para el morfo raro Costo para el morfo comuan Fuente
lgrsg;e;ﬁﬁféonnedgﬁsgcgsrgg ggsla Menor acoso (por machos Acoso dependiente de la deteccion g/lg;lgla%r 3{:;'2'5:6’
morfos 9 conespecificos y heteroespecificos). positiva. 200 4’ !
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1.3 Efectos de la temperatura sobre los odonatos polimorficos en el color

En organismos ectotermos, como las libélulas, la temperatura puede jugar un papel
crucial (Corbet, 1999) debido a que afecta directamente su desarrollo, supervivencia
y el rango de distribucion (Bale et al., 2002). La variacion de factores ambientales,
como la temperatura, puede ser importante para la variacion en las frecuencias de
los morfos (Hammers y Van Gossum, 2008). Las diferencias fenotipicas entre
machos y los morfos femeninos pueden afectar las tasas de calentamiento, la
temperatura corporal y, en ultima instancia, la actividad aérea (Bots et al., 2008).
Alcanzar las temperaturas corporales adecuadas para la actividad puede basarse
en propiedades fenotipicas como el color (Bots et al., 2008), el cual puede ayudar a
regular la temperatura corporal. Sin embargo, el color solo afecta la cantidad de
radiacion solar absorbida, mientras que todos los tejidos bioldgicos absorben la
radiacion de otras fuentes, como la radiacion térmica del aire, suelo y otros objetos,
independientes del color (Stuart- Fox et al., 2017). Bouton et al. (2011) sugirieron
gue una fuerza de seleccidbn natural que puede potencialmente afectar
diferencialmente a los morfos de caballitos del diablo es la temperatura ambiental.
Se ha reportado que odonatos de colores oscuros pueden estar activos a
temperaturas mas frias, permitiéndoles acumular mas recursos o incrementar su
éxito de apareamiento (Willmer, 1991). Estas adecuaciones de los organismos
también se han documentado en estudios a gran escala geografica como el de
Zeuss et al. (2014) y (Pinkert et al., 2017), quienes tomaron medidas del area, color
del cuerpo y alas en especies de mariposas y libélulas europeas. En dichos estudios

encontraron que los insectos con coloracién oscura son favorecidos en climas frios
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y organismos con coloracion méas clara en climas calidos, debido a que una
coloracion oscura permite absorber la radiacion solar de una forma mas eficiente en
el frio y, por otro lado, una coloracion clara permite reflejar de una manera mas
eficiente la radiacion solar y evitar sobrecalentamiento. Esta adaptacion al clima

modela los patrones biogeogréaficos de la distribucion de las especies.

La temperatura ambiental es de gran importancia para el desempefio de los
organismos ectotermos como los odonatos. Existe evidencia de que el color puede
afectar la temperatura interna de los animales y se han discutido escenarios de
como las variaciones en la temperatura podrian afectar diferencialmente a morfos
oscuros y claros en algunas especies animales (Roulin, 2014). Sin embargo, no
existen trabajos donde se evalle el efecto de las variaciones en la temperatura en
la conducta y supervivencia en las especies con polimorfismo limitado a las

hembras.

2 Objetivo general

Caracterizar las respuestas conductuales y la supervivencia en la libélula Ischnura

denticollis, una especie con hembras polimorficas, ante cambios de temperatura.

2.1 Objetivos particulares

e Caracterizar las respuestas conductuales de importancia en la
termorregulacion ante diferentes temperaturas.

e Determinar la importancia del color en la ganancia de calor para alcanzar el
vuelo.

e Estudiar el efecto de los cambios de temperatura en la supervivencia.

15



3 Hipotesis

Las hembras de las libélulas de la especie I. denticollis responderan de manera
diferencial a cambios de temperatura debido a sus diferencias polimérficas, lo cual

tendra implicaciones en algunos aspectos de la adecuacion.
4 Predicciones

e Al observar las conductas de importancia en la termorregulacion, las
hembras de morfo androcromo y los machos presentaran mayor actividad
a mayor temperatura, mientras que hembras oscuras (morfo ginocromo)
presentaran menor actividad a mayor temperatura.

e Las hembras oscuras (morfo ginocromo) comenzaran el vuelo en un
menor tiempo debido a su coloracidn oscura ante una temperatura
ambiental 6ptima.

e Machos y hembras claras (morfo androcromo) tendran una mayor

supervivencia a las altas temperaturas.

5 Materiales y métodos

5.1 Zona de estudio

El estudio se llevd a cabo en la Cantera Oriente (CO) de la Reserva Ecoldgica del
Pedregal de San Angel en la Ciudad de México. Este lugar cuenta con un clima

templado subhimedo, con una precipitacion promedio anual de 833 mm y una
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temperatura anual de 15.6 °C. La época de lluvias es de junio a octubre y la de

secas de noviembre a mayo (Garcia-Villar y Rios-Casanova, 2015).

5.2 Especie de estudio

Ischnura denticollis es la especie mas pequefia de la REPSA, de acuerdo con
Gonzalez Soriano y Barba (2009). Los machos de I. denticollis tienen una longitud
total de 22-26 mmy las hembras de 23-26 mm. El dorso del térax del macho es de
color oscuro con reflejos verde metélico (figura 1). Existe polimorfismo limitado a las
hembras: un morfo es muy parecido al macho en color (de ahora en adelante,
‘hembra androcroma o HA”, figura 2) e imita bastante bien su comportamiento
(Cdérdoba-Aguilar, 1992) y el otro morfo que tiene una coloracion mas grisacea u
oscura (de ahora en adelante, “hembra ginocroma o HG”, figura 3). En la CO, los
individuos de ambos sexos y edades son observados entre los pastos emergentes

de la orilla de los cuerpos de agua (Gonzalez-Soriano y Barba, 2009).
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Fotografias de Ischnura denticollis

Figural. Macho

Figura 2. Hembra androcroma

Figura 3. Hembra ginocroma
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5.3 Monitoreo de la actividad de Ischnura denticollis en distintas temperaturas

Las observaciones y la toma de la temperatura ambiental se llevaron a cabo entre
el 16 de agosto y el 9 de septiembre de 2016. Para la temperatura se utilizé una
data logger marca HOBO®. El monitoreo de la actividad consistié en caminar por
las orillas de los tres lagos principales y una vez localizado un individuo (al azar), se
colocé el data logger cerca del individuo (aproximadamente 10 cm) para tener
registro de la temperatura ambiental en torno a cada individuo observado y se
registré por cinco minutos la frecuencia de las conductas de: forrajeo (cuando se
observo a un individuo capturar una presa), vuelo (vuelos cortos de un pasto a otro),
pelea (persecucién de un individuo a otro), balanceo abdominal (movimiento
abdominal de arriba hacia abajo, “abdominal bobbing”, Bick y Bick, 1963), aleteo
(movimiento rapido de las alas cuando el individuo estaba perchado), percha
(organismo posado en una planta), intento de tandem (macho intenta tomar la
hembra por el cuello) y cépula (contacto genital). Al final de cada observacién se
marcaba al individuo para evitar datos de observaciones de un mismo organismo,
lo cual podria sesgar el muestreo. Las conductas de vuelos cortos y el balanceo
abdominal fueron las que se tomaron en cuenta para los analisis estadisticos debido
a que son conductas de importancia en la termorregulacion. Por ejemplo, los vuelos
indican que el organismo ha alcanzado la temperatura suficiente para emprender el
vuelo y ademas le permite llegar a nuevos microhabitats en donde la cantidad de
incidencia de luz solar cambia (Corbet, 1962). Mientras que el balanceo abdominal
es una conducta que al igual que el vuelo, puede favorecer la modificacién de la

temperatura corporal del organismo, tal como sucede en pequefios perchadores,
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que al ajustar su postura, evitan la pérdida de calor (Corbet y May, 2008). Estos
movimientos fueron realizados cominmente cuando la temperatura fue favorable

(observacion personal).

5.4 Efecto del color en el tiempo para conseguir el vuelo

En este experimento se midid el tiempo en el que los organismos comenzaron el
vuelo después de disminuir su temperatura corporal al ser expuestos a bajas
temperaturas. El vuelo fue considerado ya que indica que el organismo ha
alcanzado una temperatura 6ptima para realizar sus actividades. Individuos adultos
de cada morfo, androcromo (n=34), ginocromo (n=34) y machos adultos (n=35),
fueron colectados en las instalaciones de la CO entre las 10:00 y 11:00 hrs.
Posteriormente, fueron marcados y puestos en tubos de ensayo de plastico con un
poco de agua y un palillo para que pudieran sostenerse. Posteriormente, se
introdujeron a una hielera que contenia cubos de hielo y donde se aseguraba con
un termémetro que la temperatura se mantuviera a 10° C, dicha temperatura era la
minima que alcanzaba la hieleray en donde se observo que los organismos dejaron
de estar activos después de media hora. Entonces, en el mismo sitio donde fueron
colectados y a una temperatura ambiente, la cual se procuré que fuera la misma en
todos los casos (cielo despejado y zona abierta), cada individuo fue sacado del tubo
por el mismo manipulador sujetando con ayuda de unas pinzas el palillo donde se
sostenian las libélulas, posteriormente, se les colocé en el pasto y se registrd el
tiempo total desde que el organismo fue sacado del tubo hasta que comenzd a volar.
La temperatura ambiental y la de la hielera fue monitoreada con ayuda de una

termocupla marca Fluke®.
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5.5 Sensibilidad a altas temperaturas

La respuesta de los organismos polimoérficos a altas temperaturas ha sido poco
explorada en odonatos, por ello, se realizé un experimento donde se someti6 a
estrés térmico a los dos morfos femeninos y a los machos, y se registré su
supervivencia. El experimento fue realizado entre el 25 de octubre de 2017 al 16 de
noviembre de 2017 en condiciones de laboratorio. Del sitio de estudio (CO), se
colectaron individuos adultos de cada morfo femenino y machos, entre las 10:00 am
y 11:00 hrs., los cuales fueron depositados en tubos de ensayo de plastico con un
poco de agua y con un palillo. Posteriormente los individuos fueron trasladados al
laboratorio en una hielera a temperatura ambiente y puestos en gradillas para las
pruebas de sensibilidad a las altas temperaturas, el tiempo de traslado desde el sitio
de captura al laboratorio fue de 30 minutos. El experimento consistio en poner a
diferentes grupos conformados por 30 organismos de cada morfo femenino y a los
machos en una camara ambiental marca Conviron® en diferentes tratamientos de
temperatura: el primer grupo a 30, el segundo a 35y el tercero a 40 °C, todos con
humedad al 70%. Cada 30 minutos se registré la supervivencia hasta que el ultimo
organismo murié. Todas las observaciones y registros fueron realizados por el
mismo manipulador. Se considerd a un organismo como muerto cuando no realizé
ningin movimiento después de que se le realiz6 un pequefio estimulo con un
alambre delgado y sin punta. Cada tratamiento fue realizado en dias distintos. Una
vez terminado el experimento, los organismos se depositaron en microtubos de

propileno con alcohol al 90%.
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5.6 Analisis estadistico

Para conocer si existia una relacion entre la conducta de I. denticollis y la
temperatura, y ademas si habia una diferencia entre sexos y morfos, se realizaron
modelos lineales generalizados con distribucién Poisson debido a que cada
observacion fue un conteo (Salinas-Rodriguez et al., 2009). Se hicieron tres
modelos en donde se compararon HG con HA, machos con HG, y machos con HA.
En dichos modelos la conducta fue la variable de respuesta en funcion de la

temperatura y el morfo, asi como la interaccion entre ellas.

Para conocer si el color del morfo tenia un efecto sobre el tiempo en el cual las
libélulas comienzan a volar después de ser sometidas a una temperatura por debajo
del 6ptimo, se realizé un modelo lineal generalizado con distribucion normal. En
dicho modelo, el tiempo, el cual fue medido desde que el organismo fue sacado del
tubo hasta que comenzé a volar, fue la variable de respuesta en funcién del morfo
y la temperatura ambiental (momento en el que se realizé el experimento) como

variables explicativas, asi como la interaccion entre ellas.

Para determinar si existian diferencias en la vulnerabilidad de los morfos a morir en
tres diferentes temperaturas, se realiz6 un modelo lineal generalizado mixto con
distribucion binomial el cual permite analizar diferentes tipos de variables de
respuesta. En dicho modelo se utilizdé la proporcion de la supervivencia como
variable de respuesta en funcion del morfo y la temperatura (30, 35 y 40°C) como
variables explicativas y la interaccion entre ellas y el tiempo como factor aleatorio

debido a que colocamos varios individuos por tratamiento de temperatura y por
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morfo. Posteriormente se hizo una prueba post hoc para hacer comparaciones
multiples entre las variables significativas, las cuales fueron el morfo y el tratamiento

de temperatura (30, 35y 40°C).

Todos los analisis estadisticos se realizaron en el programa RStudio (R Core Team,

2017).

6 Resultados

6.1 Actividad no sexual de Ischnura denticollis bajo distintas temperaturas y
preferencia de microhdbitat

Se realizaron un total de 256 observaciones que correspondieron a 112 machos, 83
hembras androcromas (HA) y 62 hembras ginocromas (HG), existiendo diferencias
en la frecuencia y temperatura de actividad. Las temperaturas registradas durante
el periodo de estudio (16 de agosto al 9 de septiembre de 2016) fueron: temperatura

maxima de 34.2°C y temperatura minima de 13.4°C.

A partir de los 17.4°C, algunas HG empezaron su actividad que consistié en vuelos
cortos principalmente y se les observdO comdnmente ocultas en la vegetacion.
Cuando la temperatura alcanzé los 31.6°C ya no se observo actividad de HG. Por
otro lado, las hembras androcromas comenzaron a realizar vuelos cortos a partir de
los 18°C y no se observd actividad después de los 33.1°C. Con base en
observaciones personales, no mostraron preferencia por un determinado sitio ya
gue estuvieron presentes tanto en sitios abiertos y cerrados. Por otro lado, los
machos comenzaron su actividad a los 18.48°C y se les observo realizando vuelos

cortos en areas abiertas y cerradas. Cuando en campo la temperatura superé los
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Frecuencia actividad

34.2 °C no se registr6 actividad de machos, HA o HG. Las actividades mas
comunes, y que ademas de estan relacionadas con termorregulacion, fueron los
vuelos cortos y el balanceo abdominal. La frecuencia de todas estas conductas

entre sexos y morfos a diferentes temperaturas se resume en la figura 4.

Existi6 una diferencia significativa entre la actividad de los machos y hembras
androcromas (Xi’=5.683, p= 0.017) a diferentes temperaturas. Sin embargo, la
actividad de hembras androcromas y ginocromas no fueron diferentes (Xi?=1.08, p=

0.29) aungue si entre machos y hembras ginocromas (Xi?>=7.94, p=0.004).
120

100 M

80 -

Ooa W
40 - uJ f\w{

20 -

17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34

Temperatura °C

Figura 4. Actividad de las hembras androcromas, hembras ginocromas y los machos a diferentes

temperaturas.



Respecto a la preferencia de microhébitat, con base en observaciones personales

y en los datos obtenidos de los registros de conducta y temperatura, se encontrd

gue HG tienden a estar en mayor porcentaje en el lago 1, el cual tuvo una menor

temperatura promedio y en donde se observé una menor cantidad de machos, por

el contrario, en el lago 3 con una temperatura promedio mas alta y una mayor

cantidad de machos, hubo una menor cantidad de HG. HA estuvieron presentes en

porcentajes similares en los tres lagos. Dichos resultados se resumen en el cuadro

2.
Lugar Temperatura Morfo Porcentaje
promedio (C°)

Androcromas 32%

Lago 1 23 Ginocromas 35%
Machos 33%

Androcromas 38%

Lago 2 25.1 Ginocromas 26%
Machos 36%

Androcromas 27%

Lago 3 26 Ginocromas 16%
Machos 57%

Cuadro 2. Porcentaje de individuos registrados por lago.
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6.2 Activacion al vuelo

Las HG tardaron mas tiempo en promedio para empezar a volar con 56.2 s, mientras
gue HA tardaron 52.82 s y los machos 51.9 s (Figura 5), sin embargo, no se
encontraron diferencias significativas entre morfos y sexos (F=0.6475, p=0.52) ni

entre la interaccion del morfo y la temperatura (F=1.5078, p=0.22).

TIEMPO PROMEDIO PARA VOLAR
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Figura 5. Tiempo promedio de inicio de vuelo.

6.3 Supervivencia a altas temperaturas

HA registraron una mayor tolerancia a todas las temperaturas (30, 35y 40 °C) en
las primeras 15 horas del experimento. Sin embargo, machos y HG fueron mas

vulnerables, ya que empezaron a morir primero. EI modelo que nos permitio
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determinar su vulnerabilidad arrojo un resultado significativo (p=< 0.05). Al realizar
una prueba post hoc para hacer comparaciones mdultiples entre las variables
significativas, se encontr6 que la supervivencia de las hembras androcromas fue
significativamente mayor con respecto a los machos (z= -6.959, p=<0.05) y con
respecto a las hembras ginocromas (z=-6.001, p=<0.05). Entre machos y hembras

ginocromas no se encontraron diferencias significativas (z= -1.098, p= 0.18).
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Figura 6. Supervivencia de Ischnura denticollis a 30 °C.
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Figura 7. Supervivencia de L. denticollis a 35°C.
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Figura 8. Supervivencia de I. denticollis a 40°C.
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7 Discusioén

7.1 Polimorfismo, conductas de termorregulacion y preferencia de microhabitat

Las actividades de termorregulacion y la preferencia de microhabitat fueron distintas
entre los morfos. Se observéd que las hembras ginocromas comienzan y también
terminan su actividad a temperaturas mas bajas, lo cual podria tener una relacion
con sus diferencias polimérficas de coloracion. La hipétesis del melanismo térmico
establece que los organismos de coloracion oscura pueden absorber mayor
radiacion solar debido a que poseen menor reflectancia en el exoesqueleto, lo cual
les permite elevar la temperatura corporal mas rapido y a niveles mas altos que
organismos de coloracion mas clara (Forsman, 1997; Ahnesjé y Forsman, 2006;
Kovac et al., 2010). Esta hipotesis podria explicar por qué las hembras ginocromas
fueron vistas volando con mas frecuencia a temperaturas mas bajas. Mis datos dan
un apoyo empirico de la ganancia de calor diferencial de acuerdo con el fenotipo tal
como es el estudio propuesto por Berry y Willmer (1986), quienes encontraron que
los morfos no melanicos de la especie Philaenus spumarius (Insecta: Hemiptera)
tenian reflectancias mas altas y mostraron excesos de temperatura (la diferencia

entre temperatura corporal y ambiental) mas bajos cuando se irradiaban.

Ademas de iniciar la actividad a menores temperaturas, las hembras ginocromas
dejaron de estar activas a temperaturas menores en comparacion con hembras
androcromas y machos. Bots et al. (2009a) han documentado que esto puede ser
debido a que las hembras ginocromas son mas propensas a la desecacion y al

sobrecalentamiento ya que encontraron un efecto negativo de la temperatura sobre

30



la masa corporal relativa en hembras ginocromas. El riesgo de sobrecalentamiento
en los morfos oscuros ha sido documentado en otros organismos ectotermos, como
el grillo polimérfico Isophya rizeensis (Kuyucu et al., 2018). En este grillo se observo
una correlacién negativa significativa entre el exceso de temperatura (la diferencia
entre temperatura corporal y ambiental) y la altura de la vegetacién, lo cual indica
un mayor riesgo de sobrecalentamiento en areas con vegetacion mas corta y por
ello, en las zonas donde la vegetacion fue de menor tamafo el morfo oscuro estuvo
ausente. En general, el sitio donde se realizo el estudio posee pastos de pequefio
tamafo que probablemente no permitan que la temperatura sea mas baja cerca del
suelo. Sin embargo, la cubierta de estos pastos si puede modificar la radiacidén solar
gue reciben los organismos lo cual es fundamental para la ganancia de calor. Dada
la importancia de la altura de los pastos, en futuros estudios se podria medir las
alturas de los pastos de diferentes sitios donde habita I. denticollis y si esta

relacionado con la frecuencia del morfo oscuro (ginocromo).

Para HG de |I. denticollis, comenzar actividades tales como el forrajeo a
temperaturas menores, lo cual es coman a las primeras horas de actividad (entre
las 9 y 10 hrs., observacion personal), puede reducir el acoso por parte de los
machos, pues en este horario los machos presentan menor actividad. Ademas de
tener distintos horarios de actividad, las hembras ginocromas fueron observadas
ocultas entre la vegetacion, a diferencia de HA y machos los cuales estan
constantemente activos y visibles. Dicha conducta ha sido observada en hembras
ginocromas de otras especies del mismo género (ver Van Gossum, 2001; Sanchez-

Guillén et al., 2017). Se ha observado que las libélulas Megalagrion nigrohamatum
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nigrolineatum eligen sitios de percha mas oscuros, lo que hace a los machos
solitarios y a las parejas en tandem que sean mas dificiles de ver en consonancia
con una estrategia para evitar el acoso y la depredacion (Henry et al., 2017), por lo
gue es probable que la preferencia de microhabitat y los rangos de temperatura en
donde se observé la actividad de HG de I. denticollis sea una estrategia que permita
reducir los costos impuestos por el acoso y la sobreexposicion a las altas

temperaturas, aunque requiere ser evaluado a mas detalle.

La actividad de hembras androcromas y machos a mayores temperaturas también
puede ser atribuida, entre otros factores, a la coloracion. En estudios de reflectancia
con las especies Ischnura ramburii (Gering, 2013) e I. heterosticta (Huang et al.,
201) se ha encontrado que la longitud de onda reflejada es similar entre machos y
HA. De acuerdo con Sternberg (1996) y Corbet (1999), en la libélula Aeshna
caerulea los colores brillantes de los machos les permite estar activos durante las
horas mas calidas del dia ya que sus cuerpos reflejan mas luz y asi evitan el
sobrecalentamiento. Esta propiedad fenotipica podria explicar que en este estudio
se encontraran tanto a las hembras androcromas como a los machos volando en
mayores temperaturas. Sin embargo, los machos permanecieron activos a mayores
temperaturas que las hembras androcromas. En un estudio con machos con
polimorfismo en las alas de la libélula Mnais costalis y que ademas presentan
territorialidad, se describié que aquellos individuos territoriales que estuvieron
expuestos a la luz solar directa mostraron una mayor capacidad de vuelo y un mayor
éxito reproductivo (Samejima y Tsubaki, 2010). En mi estudio, se observo que

algunos machos tenian preferencia por sustratos donde la luz del sol fuera mas
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directa y en donde ademas se maximice la ganancia de calor, esto debido a que
algunos machos fueron agresivos con otros conespecificos e incluso
heteroespecificos que intentaban perchar en una de las rocas que se encontraba
rodeada por agua y en donde la luz del sol era directa. Estos resultados y
observaciones nos sugieren distintas estrategias de termorregulacion, y el color
parece estar jugando un papel en la manera en que los distintos morfos y sexos
absorben el calor. Para Stuart-Fox et al (2017) las diferencias en la conducta como
el comportamiento termorregulatorio o la seleccion de microhabitat entre los
distintos morfos puede compensar cualquier diferencia en las temperaturas
corporales con la ganancia de calor debido al color, de manera que no haya
diferencias en las temperaturas corporales experimentadas por los distintos morfos

(ejemplo Sandre et al, 2007, Muri et al, 2015).

7.2 Polimorfismo y activacion al vuelo

Para organismos ectotermos, la movilidad a menudo es limitada a bajas
temperaturas y la coloracion oscura puede sustancialmente reducir el tiempo en
exponerse a la luz del sol y alcanzar una temperatura corporal activa (Stuart- Fox,
et al., 2017). También, la eficiencia de la ganancia de calor lograda por los colores
esta relacionada con la propiedad de absorber la luz por parte del pigmento de las
libélulas, y con la longitud de onda e intensidad de la luz incidente (Corbet, 1999).
Cuando se realizd el experimento de activaciéon al vuelo, no se encontraron
diferencias significativas de tiempo en comenzar el vuelo entre morfos ni entre
sexos. Un resultado similar fue reportado por Bots et al. (2008) en la especie

Enallagma cyathigerum, ya que ellos no encontraron diferencias en la temperatura
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ganada al someter a los morfos a bajas temperaturas y posteriormente exponerlos
a una fuente de calor. Sin embargo, en dicho estudio midieron la temperatura
corporal introduciendo una termocupla en el abdomen del individuo lo cual puede
resultar muy invasivo. Tal como el autor sefiala en un articulo posterior (ver Bots et
al. 2009), unicamente midieron la temperatura del térax y la actividad aérea por lo
qgue los efectos mediados por la temperatura en otras funciones fisiolégicas no

pueden ser descartadas.

Es importante considerar que el intercambio de calor también toma lugar por otras
fuentes, como pueden ser: conduccion, conveccion y evaporacion (Corbet, 1999).
Una vez que un individuo alcanza una temperatura corporal activa, puede depender
mas de las estrategias conductuales para su termorregulacion que de la coloraciéon
corporal (Smith et al, 2016 a). De hecho, el color y el comportamiento pueden estar
actuando en conjunto, de manera que los individuos pueden maximizar el efecto del
color en las tasas de calentamiento a través de ajustes en su postura que
proporcionen la maxima exposicion a la radiacion solar mientras se asolean (Stuart-

Fox et al., 2017).

Para conocer el efecto del color en la obtencion del calor y las implicaciones
evolutivas en los organismos, futuros estudios deberan considerar que los
experimentos se lleven a cabo a temperaturas subdptimas ya que es donde
podriamos encontrar diferencias tal como lo sugieren mis datos observacionales.
Adicionalmente se puede hacer uso de tecnologia que permita evaluar la
temperatura corporal de una manera no invasiva en los organismos y seria

recomendable que la fuente de calor sea directamente de radiacion solar.
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7.3 Polimorfismo y tolerancia a las altas temperaturas

Este estudio es pionero en registrar la tolerancia a las temperaturas y, ademas,
encontrar diferencias entre los morfos femeninos en funcion de la temperatura.
Aunque sabemos muy poco sobre el mecanismo interno de termorregulacion en |.
denticollis, podemos sugerir que una de las razones de la mayor supervivencia del
morfo androcromo a las altas temperaturas es que poseen niveles mas altos de
Hsp70, una proteina de choque térmico, tal como fue propuesto por Abbott (2013).
En dicho estudio (Abbott, 2013) con Ischnura elegans se encontro que las HA, asi
como su descendencia, tenian un mayor tamafo al desarrollarse en un ambiente
frio cuando eran larvas. Lu et al. (2016) encontraron que en la especie Nilaparvata
lugens (Insecta: Hemiptera) que posee polimorfismo en el tamafio de las alas, la
expresion del gen que codifica para la proteina de choque térmico Hsp70 aumenta
draméticamente después del choque térmico de 32 a 38°C y es diferente entre
morfos, por lo que en |. denticollis la expresion diferencial de dicho gen podria estar
expresandose ante el estrés térmico de manera diferencial. También se documento
gue HA de Enallagma cyathigerum tienden a tener valores de condicion (masa
corporal relativa y contenido proteico) mas altos que HG en condiciones climaticas
favorables (mayor temperatura), mientras que las HG tienden a tener una ventaja
cuando las condiciones eran mas desfavorables (menor temperatura) (Bots et al.,

2009a).

Las altas temperaturas pueden afectar negativamente a los insectos a través de
pérdida de agua por alta evaporaciéon y la reduccion de la actividad metabdlica a

través de la desnaturalizacion enzimatica (Tomlinson y Phillips, 2009), por lo que en
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futuros estudios se podria evaluar si la cuticula de las hembras androcromas es mas
gruesa, lo cual evitaria la pérdida de agua. Como se mencioné antes, el color solo
afecta la cantidad de radiacion solar absorbida (Stuart-Fox, 2017) por lo que
distintos mecanismos, y no solo el color, pueden estar actuando de una manera mas
eficiente en las hembras androcromas, lo que permitiria que toleren temperaturas

mas altas.

7.4 Costos y beneficios entre polimorfismo y temperatura

Aungue HA poseen una mayor tolerancia a las altas temperaturas, ambos morfos
tienen costos y estan bajo presiones de seleccion. En diversos estudios se ha
encontrado que HG ponen mas huevos que HA (Banham, 1990; Svensson et al.,
2005, Bots et al., 2009a) lo cual se explica por la mayor cantidad de presas ingeridas

en comparacion con HA (Santillan, 2017, observacion personal).

Varios estudios (por ejemplo, Karl et al., 2011), sugieren que un corto periodo de
estrés por calor puede reducir la longevidad y el rendimiento reproductivo. En este
sentido, mis resultados indicarian que tanto machos y HG serian mas vulnerables a
dichos costos. HG podrian enfrentar dichos costos eligiendo microhabitats donde
exista una menor temperatura como nuestros datos de observacién indican. Por otro
lado, los machos muestran una ligera tendencia a morir mas rapido en altas
temperaturas y, aunque se mostraron mas activos en la parte de observaciones en
campo, para ellos puede ser mas costoso no reproducirse que sufrir algiin dafio por
sobrecalentamiento. Ademas, es importante sefialar que los machos pueden evitar

los costos de las altas temperaturas moviéndose de un sitio a otro en comparacion
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de las hembras ginocromas, cuyo movimiento de un sitio a otro esta mas limitado a
consecuencia del acoso masculino. Asi, estos resultados apoyan la hipétesis de que
la temperatura puede jugar un rol importante en el mantenimiento del polimorfismo
(ver Bots, et al., 2009a,) y en la frecuencia de los morfos (ver Hammers y Van

Gossum, 2008).

7.5 Polimorfismo y cambio climatico

Pequefios cambios en la temperatura pueden tener un gran impacto en la
adecuacion y los rasgos de ciclos de vida en los organismos (Angilletta et al., 2002;
Wang et al., 2009). Eventos tales como el cambio climatico suponen uno de los
mayores retos, particularmente para organismos ectotermos como las libélulas.
Estos resultados nos indican que los morfos no responden de la misma manera a
las altas temperaturas, por lo que ante el cambio climéatico donde se espera que la
temperatura siga aumentando, HG podrian ver afectada su adecuacion con mayor

intensidad.

8 Conclusiones

La actividad de importancia en la termorregulacion de Ischnura denticollis depende
de la temperatura y es diferente entre sexos. Las hembras ginocromas presentan
actividad a temperaturas mas bajas y dejan de estar activas a mayores
temperaturas, mientras que los machos y hembras androcromas fueron activos a
mayores temperaturas. También se observo preferencia de microhabitat: las
hembras ginocromas son mas comunes en lugares con una menor cantidad de
machos y a temperaturas menores que las hembras androcromas. En este estudio
no encontré diferencias entre sexos ni entre morfos en el tiempo que les toma iniciar

el vuelo después de disminuir el metabolismo de los organismos ante un reto
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térmico y se documentd que las hembras androcromas poseen una mayor tolerancia
a las altas temperaturas en comparacion de los machos y las hembras ginocromas
bajo condiciones experimentales. Estos resultados indican que los costos son
diferentes para las hembras con diferentes fenotipos de color siendo mas altos para

aquellas con colores mas oscuros.
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