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Resumen

En las libélulas de la especie Ischnura denticollis existe tanto dimorfismo sexual
como dimorfismo intrasexual femenino, el cual representa un caso de mimetismo
sexual femenino. En este sistema, las hembras presentan dos morfos, uno criptico
(hembras ginocromas, HG) y otro conspicuo (hembras androcromas, HA), que es
similar a los machos (M) en morfologia y conducta. Debido a que los recursos
asociados a reproduccion, crecimiento y sistema inmune son limitados, existe una
disyuntiva entre la asignacion de recursos asociados a un mayor éxito
reproductivo y/o un sistema inmune eficiente. Por lo general, los machos invierten
mas recursos a caracteres vinculados a seleccion sexual, 1o que les suele causar
una mayor mortalidad y una menor capacidad de respuesta inmunoldgica. El
hecho de que las HA se parezcan morfolégica y conductualmente a los machos
podria causar que también hubiera diferencias importantes en la condicion
fisiologica e inmunolégica entre las HA, HG y M, y que dichas diferencias
estuvieran relacionadas con sus patrones conductuales. En el presente trabajo 1)
evaluamos la condicion fisiolégica de los individuos pertenecientes a diferente
sexo y morfo midiendo la concentracion de sus reservas energéticas (lipidos,
carbohidratos y glucogeno), 2) estimamos abundancia y prevalencia (porcentaje
de individuos parasitados) de acaros en cada grupo como indicadores de la
condicion inmunolégica y 3) registramos patrones de conducta para conocer si hay

correspondencia con las condicion fisiolégica e inmunoldgica.



1) Nuestros resultados comprueban que M y HA presentan una condicidon
fisiolégica similar, mientras que las HG presentan mayor cantidad de
glucogeno y lipidos que los otros dos grupos.

2) Encontramos que las HG presentaron una menor abundancia y prevalencia
de acaros, comparados con las HA'y M.

3) Los resultados de conducta comprueban que las HA y M estan invirtiendo
significativamente mayor tiempo de vuelo que HG y M, asi como una
frecuencia de enfrentamientos similar a la de los machos, lo cual coincide
con que HA y M tienen una condicion fisiolégica e inmunoldgica similar,
mientras que las HG tienen la estrategia de no volar y hacer despliegues
alares, invirtiendo menos energia en el vuelo, por lo que probablemente

tienen mejor condicidn fisioldgica e inmunoldgica.

Este estudio es el primero en demostrar que hay un gasto energético diferencial
entre HA y HG, y que las HA invierten sus recursos de manera similar a los
machos, como consecuencia de su mimetismo en patrones conductuales.
Asimismo, el presente trabajo demuestra la integracion fenotipica en caracteres
morfoldgicos, fisioldgicos y conductuales de los individuos que definen el

dimorfismo sexual e intrasexual en |. denticollis.



Introduccién

El dimorfismo sexual se define como aquellas diferencias existentes entre machos
y hembras en sus caracteres morfologicos, fisiologicas y conductuales
(Andersson, 1994). Por ejemplo, los individuos de un sexo, generalmente los
machos, suelen presentar ornamentos como sefiales atractivas empleadas en la
eleccion de pareja por individuos del sexo opuesto (Andersson & Simmons, 2006).
Del mismo modo, los machos suelen presentar estructuras utilizadas en
interacciones agonisticas por el acceso reproductivo a parejas sexuales
(Andersson, 1994). Estos atributos pueden ser explicados por seleccion sexual, ya
que confieren a los individuos que los poseen un mayor éxito reproductivo debido
a su habilidad de ser preferidos o competir por parejas sexuales (Andersson,
1994; Andersson & Simmons, 2006; Emlen, 2008). Sin embargo, entre los
individuos de un mismo sexo pueden existir estrategias reproductivas alternativas,
donde dos o mas fenotipos alternativos (morfos alternativos) presentan diferentes
ventajas que les permiten tener éxito reproductivo en competencias sexuales e

intrasexuales (Oliveira et al., 2008).

El dimorfismo intrasexual se puede expresar en diferentes rasgos como el
tamano, coloracion y conductas (Oliveira et al., 2008; Taborsky & Brockmann,
2010). El desarrollo y mantenimiento de estos caracteres requiere una asignacion
y distribucion diferencial de recursos energéticos y conductuales, lo cual indica
gue mientras confieren una ventaja reproductiva, también pueden ser costosos en
otros aspectos de la adecuacion de los individuos dentro del contexto de los

atributos de historia de vida (Oliveira et al., 2008; Taborsky & Brockmann, 2010;



McKinnon & Pierotti, 2010). Por ejemplo, los machos de escarabajo del género
Onthophagus son dimérficos: un morfo presenta cuernos bien desarrollados y el
otro sélo reminiscencias de los cuernos; ademas, los machos ornamentados
tienen una conducta territorial y defienden la entrada de su tunel y camara nido
donde se aloja la hembra, de otros machos, mientras que el macho no
ornamentado es furtivo, y al ser similar a las hembras, puede pasar desapercibido
para los machos territoriales y copular con la hembra (Oliveira et al., 2008). Este
dimorfismo surge como consecuencia de la alimentacién durante su etapa larval.
Los machos con mejor alimentacion desarrollan cuernos al llegar a la etapa adulta,

pero los que no tienen dicha condicion no los desarrollan (Oliveira et al., 2008).

El mimetismo sexual es una estrategia de reproduccién alternativa
moldeada por seleccién sexual, donde dos o mas morfos alternativos de un sexo
(o de ambos) que coexisten en el mismo tiempo, presentan un fenotipo semejante
al sexo opuesto (Oliveira et al., 2008), asi como una adecuacion distinta a la de los
individuos sin mimetismo (Coérdoba-Aguilar, 2008). Generalmente, la evolucion de
dicha estrategia ocurre por seleccion dependiente de la frecuencia, en la cual los
individuos miméticos tendran ventaja en su adecuacion mientras se encuentren en
menor frecuencia relativa que los no miméticos (Oliveira et al., 2008). En la
mayoria de las especies el mimetismo sexual ocurre en machos (mimetismo
sexual masculino), facilitando a los que presentan mimetismo (rasgos parecidos a
las hembras), entrar en territorios de machos dominantes sin ser detectados y
copular con hembras que se encuentren en dichos territorios (Sinervo & Lively,

1996; Oliveira et al., 2008). Sin embargo, existen varios sistemas animales en los



cuales las hembras presentan mimetismo sexual femenino, en el cual la conducta
y morfologia de las hembras son similares a las de los machos (Oliveira et al.,

2008).

El mimetismo sexual femenino se ha documentado en una serie de
sistemas animales: en peces (Craig & Foote, 2001), lagartijas (Galeotti et al.,
2013), odonatos (Cordero & Andrés, 1996; Oliveira et al., 2008; Svensson et al.,
2005, Sanchez-Guillén et al., 2017), y mariposas (Nielsen & Watt, 2000; Kunte,
2009a; Kunte, 2019b; Turlure et al., 2016). En lepidopteros, es comun que las
hembras, ademas del mimetismo sexual masculino, también presenten mimetismo
con otras especies de mariposas con senales aposematicas (mimetismo
batesiano), por lo que las hembras miméticas tienen ventaja sobre las no
miméticas evitando la depredacion (Kunte, 2009; Turlure, 2016). Otra de las
ventajas del mimetismo sexual femenino se puede observar claramente en
odonatos. En estos sistemas, las hembras miméticas pueden disminuir el acoso
sexual por los machos, el cual es costoso para las hembras en términos de
adecuacion, como se ha documentado en la libélula Ischnura ramburii (Robertson,

1985; Sirot & Brockmann, 2001; Sanchez-Guillén et al., 2018).

Los odonatos del género Ischnura (Zygoptera: Coenagrionidae),
representan un sistema de estudio interesante ya que las hembras presentan
mimetismo sexual femenino (Cordero, 1990; Svensson et al.,, 2005, Sanchez-
Guillén et al., 2018). En varias especies del género (p. €j., I. denticollis, I. elegans,
I. ramburii), uno de los morfos es semejante en color y conducta a los machos

mientras que el otro suele ser criptico y difiere de los machos (Oliveira et al., 2008;



Futahashi, 2016; Sanchez-Guillén et al., 2017). Asi las hembras parecidas a los
machos son llamadas hembras androcromas (HA) y las hembras ginocromas
(HG), que son aquellas con fenotipo distinto a los machos (Oliveira et al., 2008;
Willink & Svensson, 2017). En las especies I. graellsii y I. elegans, en la cual las
hembras presentan tres morfos (un androcromo y 2 ginocromos: infuscans y
obsoleta), el color se determina por 3 loci autosomales con tres alelos en una
dominancia jerarquica: pa>p>p° (Sanchez-Guillén et al., 2005; Willink & Svensson,

2017).

I. denticollis es un odonato (Zygoptera: Coenagrionidae) que habita en
areas templadas y subtropicales de México. Como adultos viven en la vegetacién
que se encuentra a las orillas de cuerpos de agua lénticos (Cordoba-Aguilar,
1993). Las hembras presentan estrategias reproductivas alternativas con un morfo
androcromo y otro ginocromo. Los machos se caracterizan por presentar
coloracién verde en la cabeza, parte inferior del térax, en la mitad inferior de los
ojos y un punto azul en la parte dorsal de los ultimos segmentos del abdomen (Fig.
1A). Las hembras androcromas presentan coloracién café en la mitad inferior de
los ojos y un punto azul en el abdomen, similar al que presentan los machos (Fig.
1B). Las hembras ginocromas tienen una coloracion negra en la parte dorsal,
verde en la mitad inferior de los ojos y en la parte ventral del térax, tienden a
alejarse de zonas riparias, donde abundan los machos (Fig. 1C) (Cérdoba-Aguilar,
1993; Martinez-Zamilpa, 2012). Se ha documentado que los machos realizan
interacciones agonisticas como persecuciones de corta duracién por la defensa de

un territorio (Cérdoba-Aguilar, 1993).



Figura 1. Dimorfismo sexual e intrasexual en |. denticollis (A = macho, B = hembra androcroma y
C = hembra ginocroma).

Debido a que los recursos asociados a reproduccion, crecimiento y sistema
inmune son limitados, existe una disyuntiva entre la asignacidén de recursos para
lograr éxito reproductivo y un sistema inmune eficiente (Zuk, 2009; Cdérdoba-
Aguilar & Munguia-Steyer, 2013). Generalmente, los machos invierten mas
recursos en la produccion y exhibicion de caracteres sexuales secundarios que las
hembras, presentando un sistema inmunolégico mas comprometido (Folstad &
Karter, 1992; Roulin, 2016; Gilbert et al., 2016). En odonatos, los machos
presentan conductas que implican un desgaste energético importante, como
busqueda activa de pareja y defensa de territorio (Cérdoba-Aguilar, 2008). Por lo
tanto, es comun que en estos sistemas los machos se encuentren infectados por
parasitos como consecuencia de su desventaja inmune por expresar caracteres
sexuales secundarios y conductas desgastantes (Zuk, 2009; Cérdoba-Aguilar &
Munguia-Steyer, 2013). Asimismo, los machos sometidos a retos inmunoldgicos
suelen presentar una mayor mortalidad (Coérdoba-Aguilar & Munguia-Steyer,
2013). Por otra parte, en sistemas donde hay mimetismo sexual femenino, se ha
sugerido que debido a que las hembras miméticas invierten recursos en la
generacion del mimetismo (ademas de los recursos empleados en la produccién

de huevos), su condicion inmunoldgica vy fisiolégica deberia ser similar a la de los




machos y mas comprometida que la de las hembras no miméticas. Sin embargo,
no se han realizado estudios que evaluen el costo en la condicion fisiologica e

inmunolégica del mimetismo sexual femenino.

Los parasitos, al incidir sobre la adecuacion de su huésped, son
considerados como una aproximacion a la condicién inmunoldgica de éstos, por lo
que podrian ser un buen indicador del costo que pueda tener el mimetismo sexual
femenino (Sanchez-Guillén et al., 2013; Coérdoba-Aguilar & Munguia-Steyer,
2013). Se ha reportado que en I. denticollis y Enallagma novahispaniae hay una
correlacion entre morfos y carga de parasitos: las HA tienen una mayor carga de
parasitos que las HG (Sanchez-Guillén et al., 2013). Martinez-Zamilpa (2012)
evaluo las tasas parasitarias para |. denticollis e identificé acaros del género
Arrenurus. Estos estudios previos sugieren que hembras androcromas son mas
susceptibles a presentar parasitos que las hembras ginocromas. Willink y
Svensson (2017) evaluaron la prevalecia de acaros ectoparasitos (probabilidad de
presentar parasitos), la tolerancia (capacidad de mitigar los efectos de patdégenos
en su adecuacion; p. ej., fecundidad) y resistencia (capacidad de combatir
patdgenos; p. ej., mejor sistema inmune) (Best et al., 2008, Willink & Svensson,
2017) a estos ectoparasitos en |. elegans, donde las hembras ginocromas
(infuscans y obsoleta) presentaron mayor resistencia, es decir, presentaron pocos
acaros; pero cuando presentaron acaros, disminuia su fecundidad, por lo tanto
tenian menor tolerancia. En cambio, las HA presentaron mayor tolerancia, pero
poca resistencia (Willink & Svensson, 2017). De acuerdo con dichos estudios

previos, se puede suponer que existen diferencias importantes en la condicién



inmunologica entre hembras androcromas y ginocromas; sin embargo, aun se
desconoce si existe una relacion entre la carga parasitaria y la condicidn fisioldgica
y como influye la presencia de parasitos en la condicién fisioldgica, dependiendo

del grupo al que pertenezca cada individuo.

Durante su desarrollo, machos y hembras acumulan reservas energéticas
que seran empleadas en diferentes funciones a lo largo de su vida (Arrese &
Soulages, 2010). Las principales macromoléculas empleadas como reservas
energéticas son los carbohidratos (almacenados en forma de glucosa, trialosa y
glucdégeno), como energia a corto plazo, mientras que los lipidos (almacenados
como triglicéridos) y proteinas son reservas a largo plazo (Suarez et al., 2005;
Arrese & Soulages, 2010, Castanos et al., 2017). Por lo que conocer la
concentracion de estas macromoléculas puede dar una buena aproximacién de la

condicion fisiologica (Castafios et al., 2017).

Debido al dimorfismo sexual fisioldégico entre hembras y machos, existe una
inversion diferencial de recursos entre ellos: en odonatos, las hembras emplean
mas reservas energéticas en la produccidon de huevos, mientras que los machos
las invierten en periodos de vuelo mas largos, generalmente en la busqueda activa
de territorios (Hahn, 2003; Arrese & Soulages, 2010) y en interacciones
agonisticas intrasexuales de desgaste como persecuciones (Cordoba-Aguilar,
2008). Generalmente, se ha utilizado el peso seco de los lipidos como indicadores
de condicién fisiolégica para evaluar los costos asociados a interacciones
agonisticas entre machos de una misma especie de odonatos (Marden & Rollins,

1994; Koskimaki et al., 2004; Contreras-Gardufio et al., 2006). Cérdoba-Aguilar y



Munguia-Steyer (2013) encontraron mayor cantidad de lipidos en hembras que en
machos de Argia anceps, A. extranea, Hetaerina americana y Protoneura cara. Se
puede suponer que, en sistemas con mimetismo sexual femenino, las hembras
androcromas presenten una condicion fisiolégica similar a los machos como
consecuencia de su inversion en la expresion del mimetismo. Sin embargo, no se
han realizado estudios donde evaluen la condicidn fisiolégica en sistemas con
mimetismo sexual femenino y si ésta difiere entre hembras miméticas, no

mimeéticas y machos.

En varias especies del género Ischnura, las hembras androcromas realizan
patrones conductuales muy similares a los de los machos (Sanchez-Guillén et al.,
2018). Sirot y Brockmann (2001), evaluaron la conducta de HA y HG de I. ramburii,
reportando que las HA presentan una conducta agresiva similar a la de los
machos, con lo cual logran evadir el acoso por intento de cépula. Mientras que las
HG, son pasivas y evaden a los machos alejandose de las orillas de los cuerpos
de agua. Esto sugiere que las hembras androcromas no solo invierten recursos
energéticos en generar coloracion similar a los machos, sino que también emplean
sus reservas en conductas agonisticas como los machos. En este trabajo se
emple6 a |. denticollis como modelo de estudio para evaluar el costo del
mimetismo de las hembras androcromas en comparacion con las hembras
ginocromas y machos, evaluando su condicidén inmunolégica y fisiologica, asi

como su relacion con los patrones conductuales de cada grupo.
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Objetivo general

Evaluar la condicion fisiolégica e inmunoldgica, asi como los patrones
conductuales entre machos y hembras androcromas y ginocromas de |.

denticollis.

Objetivos particulares

Evaluar la condicidon fisiolégica de machos, hembras androcromas y
ginocromas de |. denticollis, a través de las reservas energéticas

(concentracion de lipidos, carbohidratos y glucdégeno) que presentan.
Evaluar la condicion inmunoloégica de machos, hembras androcromas y
ginocromas de I. denticollis, estimando la prevalencia y abundancia de

acaros que presentan.

Registrar patrones de conducta agonistica y sexual de machos, hembras

androcromas y ginocromas de |. denticollis.

11



Hipotesis

La condicion fisiologica evaluada a partir del contenido de reservas
energéticas (concentracion de lipidos, carbohidratos y glucdégeno) diferira

entre machos, hembras androcromas y ginocromas de |. denticollis.

La prevalencia y abundancia de acaros diferira entre machos, hembras

androcromas y ginocromas de |. denticollis.

Existira una correspondencia entre las reservas energéticas presentes y los
patrones conductuales de machos, hembras androcromas y ginocromas de

|. denticollis.

12



Predicciones

Las hembras ginocromas presentaran mas reservas energéticas que los

machos y hembras androcromas de I. denticollis.

Las hembras ginocromas presentaran una menor prevalencia y abundancia

de acaros ectoparasitos que los machos y hembras androcromas de |I.

denticollis.

Las hembras androcromas tendran patrones conductuales mas parecidos a

los machos que a las hembras ginocromas de |. denticollis.

13



Materiales y Métodos

Este estudio se llevd a cabo en la vegetaciéon que crecia a las orillas de los
cuerpos de agua en la Zona de Amortiguamiento A3 (Cantera Oriente) de la
Reserva Ecolédgica del Pedregal de San Angel (REPSA) de Ciudad Universitaria,
Coyoacan, Ciudad de México. Realizamos el estudio en dos fases: Analisis de
reservas energéticas y ectoparasitos (realizado en agosto y septiembre del 2016),
y la evaluacion de los patrones de conducta (realizado en agosto y septiembre del
2017). Para ambas fases, trabajamos con individuos adultos jovenes vy
sexualmente maduros de I. denticollis, identificados por presentar coloracion
brillante y alas transparentes, sin opacidad (Plaistow & Siva-Jothy, 1996; Castafios
et al., 2017). El trabajo de laboratorio de la primera fase se llevdé a cabo en el
Laboratorio de Ecologia de Artrépodos de la Unidad de Morfologia y Funcién de la

FES-lIztacala.

Fase 1: Reservas energéticas y Ectoparasitos

Colectamos 130 individuos de I. denticollis con redes entomoldgicas, 47 machos,
44 hembras androcromas y 39 hembras ginocromas. Entre las 9 y 13 horas, del 31
de agosto al 23 de septiembre del 2016. Una vez colectados los depositamos en
tubos de centrifuga de polipropileno (Eppendorf ®) de 2 ml, sin fijarse en alcohol.

Posteriormente los congelamos a -20°C para realizar el analisis fisiolégico.

14



Conteo de ectoparasitos

Realizamos el conteo de acaros ectoparasitos en campo con una lupa de 60X.
Asimismo, realizamos una repeticion con un conteo de acaros con un microscopio
estereoscoépico (Motic SMZ-168) para confirmar la medicién en campo. Con esto

fue posible estimar la abundancia de acaros en cada individuo.

Debido a que el tamafo puede ser una variable que difiera entre los grupos
y que pueda estar relacionada con la concentracion de reservas energéticas y el
grado de parasitismo, utilizamos el area alar posterior derecha de cada individuo
como referencia de tamafio (Outomuro et al., 2016). Extrajimos las alas de cada
individuo y se hizo un registro fotografico con una camara Canon EOS REBEL
T3(®), con ayuda de un tripié colocado en forma perpendicular para evitar sesgos
en la captura y analisis de imagenes (Castafos et al., 2016). Posteriormente, con
la imagen alar de cada individuo determinamos el area alar mediante el uso del

programa ImageJ (Schneider et al., 2012).

Cuantificacién de reservas energéticas

Realizamos la cuantificacion de reservas energéticas en el Laboratorio de
Ecologia de la Conducta de Insectos del Instituto de Ecologia, UNAM, en Ciudad
Universitaria y en el Laboratorio de Ecologia Evolutiva de Artropodos, FES
Iztacala-UNAM, Estado de México. Utilizamos el método de Foray (Foray et al.,

2012), que consiste en realizar ensayos colorimétricos a cada muestra para
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evaluar la concentracion de reservas energéticas. Homogenizamos cada individuo
(sin alas ni apéndices) tubos de centrifuga de polipropileno (Eppendorf ®) de 2 mi
con 360 pl de buffer de lisis (PBS: 100 mM KH2PO4[100 mM], di-tio-treitol [1 mM] y
acido etileno-diamino-tetra-acético [1 mM]), y con ayuda de un homogeneizador de
tejidos (Tisue Lyser-ll: Qiagen, Valancia, California; 30 s a 25 Hz), para
desintegrar todos los tejidos. Posteriormente, extrajimos 180 uyL de cada
homogenizado como stock de cada muestra, utilizados en los ensayos posteriores

para cuantificar las reservas.

Carbohidratos. Anadimos 20 yL de Na2SOs (al 20 %), 5 yL de buffer de fosfato
salino (PBS) y 1.5 mL de metanol-cloroformo (2:1). Agitamos en voértex y
centrifugamos (180G, 4°C por 15 min). Pasamos el sobrenadante a un nuevo tubo
(el poso se utilizdé para medir glucogeno). Extrajimos 150 pyL del sobrenadante a
placas de 96 pozos. Dejamos las placas a temperatura ambiente hasta tener un
volumen aproximado de 10 pyL (aproximadamente de 23°-25° C, por 10 min).
Después, agregamos 240 pL del reactivo artrona a cada pozo de la placa.
Tapamos las placas y las incubamos a 90° C en agua por 15 min. Dejamos enfriar
las placas en hielo y medimos la absorbancia a 630 nm en un lector de placas de

ELISA (Absorbance Reader ELx800; BioTek Inc., Winooski, Vermont).

Glucégeno. Enjuagamos los posos (obtenidos en el ensayo de carbohidratos) dos
veces con 400 pyL de metanol al 80 %. Centrifugamos (16 G, 4° C por 5 min) y
retiramos el sobrenadante. Posteriormente, agregamos 1 ml del reactivo artrona a

cada tubo e incubamos a 90°C durante 15 min. Enfriamos en hielo y filtramos el
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contenido de los tubos en membranas de poca afinidad a proteinas (fluoruro de
polivinilideno; d = 0.45 uyM; Durapore, Millipore, Millex, Japdn). Finalmente,
pasamos 150 pL del filtrado a los pozos y medimos la absorbancia a 630 nm en un
lector de placas de ELISA (Absorbance Reader ELx800; BioTek Inc., Winooski,

Vermont).

Lipidos. Colocamos 100 uL de sobrenadante (obtenido para el ensayo para
carbohidratos) en las placas e incubamos en agua a 90° C hasta evaporacién
total. Agregamos 10 pL de acido sulfurico al 98 % a cada pozo e incubamos las
placas en agua a 90° C durante 2 min. Seguido de esto, enfriamos las placas en
hielo y afiadimos 190 uL del reactivo vanilina. Después de dejar a temperatura
ambiente durante 15 min las placas, medimos la absorbancia a 540 nm en un
lector de placas de ELISA (Absorbance Reader ELx800; BioTek Inc., Winooski,

Vermont).

Fase 2: Patrones conductuales

Realizamos observaciones en vivo de 129 individuos focales (43 individuos de
cada morfo), entre las 9:00 y 15:00 horas, con duracién de 30 min por individuo.
Este periodo fue considerado en funcion de que los patrones de actividad de los
ectotermos, como las libélulas, ocurren durante este periodo del dia. Todas las
observaciones se llevaron a cabo del 9 de agosto al 27 de septiembre del 2017.

Marcamos cada individuo al terminar el registro para evitar repetir observaciones
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en un mismo individuo y cometer pseudorreplicacidn en los analisis conductuales

(Lehner, 1987).

Para la categorizacion de conductas utilizamos el criterio usado para especies del
mismo género que presentan mimetismo sexual femenino (Robertson, 1985; Sirot
& Brockmann, 2001). Con base en ese criterio, establecimos 7 patrones de
conducta: tdndem, cépula, vuelo, enfrentamientos, acoso (intento de un macho por

sujetar a una hembra en tandem), persecucion y despliegue alar.

Una vez establecidos los patrones de conducta, realizamos un etograma en el
programa BORIS Desktop v.4.1.4 (Friard & Gamba, 2016), el cual permite medir la
duracion y ocurrencia de cada conducta y crear una base de datos de frecuencia y
duracion de las distintas conductas con la informacién obtenida (Friard & Gamba,
2016). Dividimos las observaciones en eventos puntuales (conductas de muy corta
duracién, practicamente instantaneas: enfrentamientos y despliegue alar) vy
secuenciales (conductas de duracién significativa: tandem, cépula, vuelo, acoso y
persecucion) (Lehner, 1987; Friard & Gamba, 2016). Para registrar los patrones de
conducta en campo, extrajimos el etograma como cédigo para ejecutarse en el
programa BORIS App v.0.2.2 (Friard & Gamba, 2016) en un teléfono celular con
sistema Android (v.2.2 o mayor). Posteriormente, extrajimos los datos colectados
como base de datos en el programa BORIS Desktop v.4.1.4 (Friard & Gamba,

2016).
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Analisis estadisticos

Reservas energéticas. Realizamos analisis de la cantidad de reservas energéticas
con modelos lineales generales, donde la variable de respuesta fue Ila
concentracion de reservas energeéticas (carbohidratos, glucogeno vy lipidos). Las
variables predictoras continuas fueron el area alar, incluimos como variable
categdrica el grupo (machos, hembras ginocromas y androcromas) y se
consideraron las interacciones de segundo grado entre cada variable. Para
conocer si la cantidad de acaros tenia efecto en las reservas energéticas,
dividimos el numero de acaros en tres niveles de parasitismo: ningun acaro (N),
escasos (E = 1 a 5 acaros) y abundantes (A = 6 a 55 acaros, ya que datos
mayores a 6 fueron raros), y lo incluimos como una variable categérica a los

modelos.

Pusimos a prueba las hipdtesis mediante un analisis de covarianza y en caso de
que las variables categdricas presentaran mas de dos grupos y el grupo haya sido
significativo en el ANCOVA, realizamos pruebas post-hoc para determinar en
comparaciones multiples qué grupos diferian entre si. Con el fin de evitar errores
de tipo 1 al realizar las comparaciones multiples, usamos el método conocido
como tasas de descubrimiento falsas (false discovery rates; FDR) (Verhoeven et

al., 2005).

Ectoparasitos. Realizamos dos analisis para los datos de ectoparasitos:

abundancia (abundancia de acaros por individuo), y prevalencia (si los individuos
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se encontraban parasitados o no) de acaros, donde la variable predictora para

ambos analisis fue el grupo (machos, hembras ginocromas y androcromas).

En el analisis relativo a la abundancia de parasitos que presentaban las libélulas,
usamos modelos lineales generalizados de distribucion binomial negativa, ya que
la abundancia de parasitos son conteos (Wilson & Grenfell, 1997). Mientras que,
para el analisis de prevalencia, dado que la variable de respuesta (abundancia de
acaros) es una variable dicotdmica, para conocer si un individuo se encuentra
parasitado o no, empleamos modelos lineales generalizados con una distribucion

binomial.

Patrones de conducta. Los datos de conductas asociadas a interacciones
agonisticas (persecuciones, enfrentamientos y acoso), relacionados con
reproduccion (tdndem, cépula y despliegue alar) y el vuelo, los analizamos
mediante modelos lineales generalizados, usando distribucién tipo Poisson o
binomial negativa cuando habia sobredispersién (Wilson & Grenfell, 1997). La
variable de respuesta fue la frecuencia de las conductas, y la variable predictora

fue el grupo (machos, hembras ginocromas y androcromas).

En cada analisis establecimos el modelo global, que contenia las combinaciones
de las variables predictoras, asi como sus interacciones de segundo grado. A
partir del modelo global ajustamos otros modelos, reduciendo el numero de

parametros y poder seleccionar aquellos que explicaran mejor nuestros datos.
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Para seleccionar los modelos que presentaran mayor soporte estadistico en los
diferentes analisis realizados, utilizamos el criterio de informacion de Akaike (AIC),
que combina el grado de ajuste del modelo penalizado por el numero de
parametros que contiene (Johnson & Omland, 2004). Utilizamos AlCc, ajustado a
tamanos de muestras pequenas, y QAIC cuando los datos presentaron
sobredispersion (Johnson & Omland, 2004). Los modelos que tuvieron menor

valor de AIC fueron los que presentaron mayor soporte.
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Resultados

Fase 1: Reservas energéticas y Ectoparasitos

Abundancia de acaros. Las hembras androcromas (min-max. = 0-55; media = 10;
d.e. = £ 14.98) y machos (min-max. = 0-54; media = 5.851 + 10.14) presentaron
una mayor cantidad de acaros, mientras que las hembras ginocromas (min-max. =
0-12; media = 1.308 = 2.75) fueron el grupo con menos acaros (Fig. 2). En la
Figura 3 se muestra en una grafica de barras la frecuencia de individuos que
presentaron desde 0 a mas de 11 acaros (11+). En esta grafica se observa que
existen patrones de dimorfismo sexual e intrasexual en el parasitismo, ya que se
muestra que existen muchas hembras ginocromas no parasitadas, mientras que
los machos y las hembras androcromas presentan una porcion significativa de

individuos muy parasitados (11+).

22



2 o
50 — °
[n]
w40
e
[1+]
[ ] [n]
L]
5 30 -
o
[ ] I E—
[ 1
L] 1
2 ! °
5 20 | T
o | |
<L I i
| |
a ' !
10 - o !
2
b
_ 5
0 [ ]
[ [ [
HG HA M

hembras ginocromas y

Figura 2. Abundancia de acaros por grupo (HG, HA
androcromas, M = machos; Linea negra = mediana; Circulos = valores atipicos;

Bigotes = distancia intercuartilica x 1.5).
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El modelo que considera la abundancia de acaros como variable de respuesta y
que considera area alar y grupo como predictores fue el que presentdé mayor
soporte (AlIC= 654.2; modelo global: AIC= 647.7), donde el grupo y el area alar
son variables con significancia estadistica (Tabla 1). En las pruebas post-hoc se
comprobd que hay diferencias significativas entre los grupos HA-HG (P < 0.001) y
HG-M (P < 0.001). El analisis de covarianza mostré que la abundancia de acaros

aumenta en los tres grupos a mayor area alar en todos los grupos (Fig. 4).

Tabla 1. Andlisis de devianza del modelo de abundancia de acaros

con mayor soporte (GL= grados de libertad).

GL GL Residuales Devianza P
Nulo 129
Grupo 2 127 25.976 <0.001
Areaalar 1 126 6.871 0.009
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Relacion entre abundancia de acaros y area alar
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Figura 4. Relacién entre el nimero de acaros y el area alar (cm?) de cada

individuo de los 3 grupos (HG, HA= hembras ginocromas y androcromas, M

machos; linea continua/circulos negros = HG; linea punteada/circulos blancos

HA; linea discontinua/cuadros blancos = M).

Prevalencia. El modelo de mayor soporte considerd sélo el grupo como variable
predictora (AIC = 167.1; modelo global: AIC = 169.6) (Devianza = 5.387, gl =
2.127, P < 0.001). De acuerdo con las pruebas post-hoc, se comprobd que existen

diferencias significativas en la prevalencia entre los grupos HA-HG (P < 0.001),
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HA-M (P = 0.009) y HG-M (P = 0.007). Se puede observar en la Figura 5 que el

grupo de las HA tiene mayor probabilidad de ser infectado por acaros.

1.0

0.6

Probabilidad de ser parasitados

0.2+

0.0

Figura 5. Probabilidad de cada grupo a ser parasitados por acaros (HG, HA =

hembras ginocromas y androcromas, M = machos).

Reservas energéticas

Lipidos. EI modelo con mayor soporte considerd el grupo, acaros (categorias:

ninguno, escasos y abundantes) y la interaccién acaros-grupo (AlICc = 308.21;
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modelo global: AlICc = 310.77), donde sdlo el grupo resulté ser significativo (Tabla
2). Las hembras ginocromas presentaron mayor concentracion de lipidos (media =
2.65 = 1.05), a diferencia de hembras androcromas (media = 2.13 +£0.69) y machos
(media = 1.88 + 0.63) (Fig. 6). Las pruebas post-hoc comprueban que hay
diferencias significativas en la concentracion de lipidos entre HG-M (P < 0.001) y
HG-HA (P < 0.001). En la Figura 7 se observa que la concentracion de lipidos es
significativamente mayor en HG, mientras que HA y M tienen concentraciones

similares y menores a HG.

Tabla 2. Andlisis de varianza del modelo de mayor soporte para lipidos (VP =
variables predictoras; GL = grados de libertad; SC = suma de cuadrados; CM =

cuadrados medios).

VP GL SC CM F P
Acaros 2 2.378 1.189 2.088 0.128
Grupo 2 16.786 8.393 14.743 <0.001
Acaros x grupo 4 5.397 1.349 2.369 0.056
Residuales 121 68.886 0.569
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Figura 6. Concentracion de lipidos por grupo (HG, HA = hembras ginocromas y
androcromas, M = machos; Linea negra = mediana; Circulos = valores atipicos;

Bigotes = distancia intercuartilica x 1.5).
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Figura 7. Concentracion de lipidos de cada grupo (HA, HG = hembras

androcromas y ginocromas, M = machos; bigotes: intervalos de confianza).

Carbohidratos. ElI modelo con mayor soporte fue el nulo, que considera solo los
carbohidratos (AlICc = 449.604; modelo global: AICc = 457.730), ninguna variable
resultd tener significancia estadistica en el modelo global. La concentracion de
carbohidratos en todos los grupos fue similar (HG: media = 1.69 £ 1.5; HA: media
=1.39 £ 0.71; M: media = 1.47 + 1.65), sin diferencias significativas entre ningun

grupo (P > 0.05).
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Glucdégeno. El modelo con mayor soporte consideré los acaros (categorias:
ninguno, escasos Yy abundantes), area alar posterior derecha (AAPD), grupo y la
interaccidon acaros-grupo (AICc = 433.43; modelo global: AlCc = 441.41), s6lo los
acaros no resultaron significativos (Tabla 3). Se encontré mayor concentracion de
glucogeno en las hembras ginocromas (media = 2.98 + 1.71), a diferencia de
hembras androcromas (media = 2.36 £ 1.21) y machos (media = 2.05 + 0.82)
(Figura 8). Asimismo, se encontraron diferencias significativas entre HG-M (P <
0.001) y G-HA (P = 0.004). En la Figura 9 se observa que la concentracion de
glucogeno es significativamente mayor en HG con pocos acaros, pero es menor
cuando el nivel de parasitismo es mayor; mientras que HA y M cuando aumenta el

nivel de parasitismo, también aumenta la concentracion del glucégeno.

Tabla 3. Analisis de varianza del modelo de mayor soporte para glucogeno (VP
= variables predictoras; GL = grados de libertad; SC = suma de cuadrados; CM

= cuadrados medios).

VP GL SC CM F P
Acaros 2 3.978 1.989 1.347 0.263
Area alar 1 13.363 13.363 9.049 0.003
Grupo 2 11.295 5.647 3.824 0.024
Acaros x grupo 4  18.372 4.593 3.110 0.018
Residuales 120 177.201 1.477
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Figura 8. Concentracion de carbohidratos por grupo (HG, HA= hembras
ginocromas y androcromas, M = machos; Linea negra = mediana; Circulos =

valores atipicos; Bigotes distancia intercuatrtilica x 1.5).

32



Figura 9. Concentracion de glucégeno por grupo en relacién con el nivel de
parasitismo: N = ningun &caro, E = escasos, de 1 a 5 acaros; A = abundantes, de
6 a 55 acaros (HG, HA = hembras ginocromas y androcromas, M = machos;

bigotes: intervalos de confianza).

Fase 2: Patrones conductuales

Conductas agonisticas

Persecuciones. Los machos realizan persecuciones con mayor frecuencia (media

= 3.74 + 3.89) que hembras androcromas (media = 0.23 * 0.65) y ginocromas
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(media= 0.11 = 0.44). El analisis de varianza demuestra que hay diferencias
significativas entre los grupos (Devianza = 132.56; gl = 2 P < 0.001). Las pruebas
post-hoc demuestran que hay diferencias significativas entre M-HG (P < 0.001) y
M-HA (P < 0.001). Los valores predichos muestran que los machos tienen mayor

probabilidad de realizar esta conducta (Fig. 10).

Frecuencia de persecuciones

Figura 10. Frecuencia de persecuciones que realizd cada grupo (HA, HG =
hembras androcromas y ginocromas, M = machos; bigotes: intervalos de

confianza).
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Acoso. Observamos eventos de acoso de machos a machos a pesar de que
esperabamos observar solo acoso de machos a hembras. Se registraron mas
eventos de acoso en hembras ginocromas (n = 27), seguidas de los machos (n =
16). El analisis de varianza demuestra que hay diferencias significativas entre los
grupos (Devianza = 38.267; gl = 2; P < 0.001). Las pruebas post-hoc comprobaron
que hay diferencias significativas entre HG-HA (P < 0.001) y HA-M (P = 0.012). En
la Figura 11 se observa que las hembras ginocromas y machos tienen mayor
frecuencia de ser acosados, mientras que las hembras androcromas son menos

acosadas que las hembras ginocromas y machos.
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Figura 11. Frecuencia de acoso por machos a cada grupo (M =machos; HA, HG =
hembras androcromas y ginocromas, M = machos; bigotes: intervalos de

confianza).

Enfrentamientos. La frecuencia de enfrentamientos fue alta en machos (n = 398) y
en hembras androcromas (n = 476), mientras que las hembras ginocromas (n =
53) tendian a volar a otro lugar en vez de enfrentar intrusos (Fig. 12). El analisis de

varianza demuestra que hay diferencias significativas entre los grupos (Devianza =
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1132.6; gl = 2; P < 0.001). Las pruebas post-hoc demuestran que hay diferencias

significativas entre HG-HA (P < 0.001) y HG-M (P < 0.001).

Frecuencia de enfrentamientos
1
I

Figura 12. Frecuencia de enfrentamientos realizados por cada grupo (M = machos;

HA, HG = hembras androcromas y ginocromas; bigotes: intervalos de confianza).

Conductas reproductivas

Tandem. Esta conducta se registré s6lo en hembras, aunque también observamos
tdndems de macho—macho en individuos no focales. El analisis de varianza

demuestra que hay diferencias significativas en la frecuencia de tandem entre

37



hembras ginocromas y androcromas (Devianza = 19.785; gl = 2; P < 0.001),
siendo las HG las que menos participaron en los enfrentamientos. Las hembras
ginocromas tienen mayor probabilidad de encontrarse en tandem, comparadas

con las androcromas (Fig. 13).

0.7 -

0.5

04+

0.3

Frobabilidad de tandem

01+

0.0+

HA HG

Figura 13. Probabilidad de que las HA y HG realicen tandem (HA, HG = hembras

androcromas y ginocromas; bigotes: intervalos de confianza).

Copula. El analisis de varianza demuestra que hay diferencias significativas en la
frecuencia de coépula entre hembras ginocromas y androcromas (Devianza =

126.84; gl = 2; P < 0.001). En la Figura 14 se muestra que las hembras
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ginocromas tienen mayor probabilidad de encontrarlas en copula en tiempos de

observacion semejantes.
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Figura 14. Probabilidad de que las HA y HG realicen cépula (HA, HG = hembras

androcromas y ginocromas; bigotes: intervalos de confianza).

Despliegue alar. Encontramos que las hembras ginocromas realizan el despliegue
alar con mayor frecuencia (n = 523) a diferencia de machos (n = 30) y hembras
androcromas (n = 20). El andlisis de varianza demuestra que hay diferencias
significativas entre los grupos (Devianza = 1673.1; gl = 3; P < 0.001). Las pruebas

post-hoc demuestran que hay diferencias significativas entre HG-HA (P < 0.001) y
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HG-M (P < 0.001). Las hembras ginocromas presentan mayor frecuencia de esta

conducta, a diferencia de machos y hembras androcromas (Fig. 15).

18

10

Frecuencia de despliegue alar

Figura 15. Frecuencia de despliegue alar realizado por cada grupo (HA, HG=
hembras androcromas y ginocromas, M= machos; bigotes: intervalos de

confianza).

Vuelo. El analisis de varianza demuestra que hay diferencias significativas en el

promedio de vuelo entre los grupos (F = 3.359; gl = 2,126; P = 0.038). Las pruebas
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post-hoc comprueban que hay diferencias significativas entre HG-HA (P = 0.036) y
HA-M (P = 0.020). En la Figura 16 se observa que las HA tuvieron mayor tiempo

de vuelo promedio que las HG y M.

Tiempo de vuelo (s)

Figura 16. Tiempo de vuelo promedio de los grupos. (HA, HG = hembras

androcromas y ginocromas, M = machos; bigotes: intervalos de confianza).
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Discusion

Reservas energéticas y ectoparasitos

Como consecuencia de los recursos limitados disponibles para la reproduccion,
crecimiento y el sistema inmune, existe una disyuntiva entre la asignacién de
recursos para lograr éxito reproductivo y un sistema inmune eficiente (Zuk, 2009;
Cordoba-Aguilar & Munguia-Steyer, 2013). En sistemas con mimetismo sexual
femenino, debido a que las hembras miméticas expresan un fenotipo similar a los
machos (p. €j., fisiologia, morfologia y conducta) es posible que al invertir recursos
en el mimetismo tengan una condicién fisiolégica (p. €j., reservas de grasas) e
inmunoldgica (p. €j., abundancia y prevalencia de acaros ectoparasitos) similar a
la de los machos, y distinta a la de las hembras no miméticas. Este es el primer
trabajo en evaluar el dimorfismo sexual e intrasexual asociado a la condicion

fisiolégica e inmunoldgica en un sistema con mimetismo sexual femenino.

Los estudios sobre el dimorfismo sexual e intra-sexual en la condicion
fisiologica e inmunoldgica entre machos y morfos hembras en especies del género
Ischnura, sugieren que las hembras androcromas son mas susceptibles a ser
parasitadas por acaros ectoparasitos, en comparacibn con las hembras
ginocromas e incluso con los machos. Nuestros resultados muestran que las
hembras androcromas tienen mayor abundancia de parasitos que las hembras
ginocromas e incluso mas que los machos (Fig. 1). La mayoria de las hembras
androcromas presentaron mas de 11 acaros, similar a la abundancia que

presentaron los machos; mientras que la mayoria de las hembras ginocromas no
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presentaron acaros (Fig. 2). Otros estudios han reportado resultados similares
para |. denticollis y E. novahispaniae (Sanchez-Guillén et al., 2013) asi como para
I. elegans (Willink & Svensson, 2017), donde las hembras androcromas tienen
mas acaros que las ginocromas, pero no mas que los machos como observamos
en |. denticollis (Fig. 1). Sin embargo, estos patrones de parasitismo pueden variar
entre anos y temporadas, como se ha documentado anteriormente en I. denticollis
(Martinez-Zamilpa, 2013). El area alar posterior tuvo relacion con la abundancia de
acaros, los individuos con mayor area alar presentaron mayor cantidad de acaros
(Fig. 3), probablemente debido a que su tamafio permite una mayor area donde

los acaros puedan infectar.

La prevalencia de acaros entre machos y hembras de odonatos varia
mucho entre especies (llvonen et al., 2016); sin embargo, en |. denticollis
encontramos mayor prevalencia de acaros en hembras androcromas y machos
(Fig. 4), mientras que las hembras ginocromas presentaron menor prevalencia,
pero solo resultaron estadisticamente diferentes de las hembras androcromas.
Esto concuerda con lo reportado por Sanchez-Guillén y colaboradores (2013),
quienes encontraron mayor prevalencia para las hembras androcromas de E.
novohispniae, Argia oenea y |. denticollis. Para explicar la diferencia en la
abundancia y prevalencia entre hembras androcromas, ginocromas y machos en |.
denticollis se ha propuesto que cada grupo tiene una exposicion diferente a los
acaros durante su metamorfosis de nayade a adulto, ya que en ese momento los

acaros se adhieren al exoesqueleto (Sanchez-Guillén et al., 2013; Cérdoba-Aguilar
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y Munguia-Steyer, 2013); sin embargo, no se ha comprobado aun esa hipotesis.
Se ha demostrado que la tolerancia y resistencia a patdégenos difiere entre
hembras androcromas, ginocromas y machos en I. elegans (Willink & Svensson,
2017), aunque se desconoce cdmo reacciona el sistema inmune de cada grupo
frente a patégenos. Sanchez-Guillén y colaboradores (2013), han sugerido que es
probable que la diferencia en la abundancia y prevalencia de acaros entre los
morfos de hembras de I. denticollis se deba a que tienen diferente exposicion a
estos parasitos; o bien, que, durante su metamorfosis de nayade a adulto, las
hembras ginocromas son mas resistentes a ser parasitadas que las androcromas.
Sin embargo, hace falta realizar estudios experimentales para comprobar como es
que las hembras ginocromas evitan ser mas parasitadas que hembras

androcromas y machos.

Otros estudios han sugerido que la presencia de parasitos puede afectar la
condicion fisiologica (Cordoba-Aguilar & Munguia-Steyer, 2013; Sanchez-Guillén
et al., 2013). El contenido de reservas energéticas como indicador de la condicién
fisiolégica en odonatos se ha estudiado casi exclusivamente midiendo el total de
lipidos o su peso seco, generalmente para evaluar si existen diferencias entre
machos de una misma especie (Marden & Rollins, 1994; Koskimaki et al., 2004;
Contreras-Gardufio et al., 2006). Nosotros medimos la concentracién de lipidos
por individuo para cada grupo y encontramos que el grupo con mayor
concentracion de esta reserva fueron las hembras ginocromas, mientras que

hembras androcromas y machos no presentaron diferencias en la concentraciéon
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de lipidos (Figs. 5 y 6). Esto sugiere que al menos las hembras ginocromas tienen
mayor disponibilidad de lipidos que pueden ser empleados en la produccion de
huevos, y por lo tanto mayor fecundidad. Otros estudios en especies del mismo
genero (Willink & Svensson, 2017) han demostrado que las hembras ginocromas
ovipositan mas frecuentemente que las hembras androcromas. Por lo tanto, la
concentracion de lipidos que presentaron las hembras ginocromas puede estar
directamente relacionada con su capacidad de producir mas huevos que las

hembras androcromas, al menos en |. denticollis.

En Hetaerina americana (Contreras-Garduio et al., 2006) y Calopteryx virgo
(Koskimaki et al., 2004) se ha demostrado que hay una correlacién positiva entre
la respuesta inmune (encapsulaciéon relativa por melanina) y el contenido de
lipidos en machos territoriales. Aunque en H. americana se desconoce por qué los
individuos con mas reservas de lipidos tenian una mejor respuesta inmune, es
posible que los lipidos estén involucrados en la respuesta inmune (Arrese &
Soulages, 2010). En el mosquito Aedes aegypti se ha encontrado que, bajo
infecciones experimentales, hay un aumento en la produccién de lipoforinas
(Mendes et al.,, 2008), que son moléculas transportadoras de lipidos. Se ha
supuesto que la movilizaciéon de lipidos durante una infeccién se debe a que
pueden participar en la formaciéon de membranas en la zona de infeccion o como
energia disponible para los hemocitos (células del sistema inmune en insectos)
(Arrese & Soulages, 2010). De acuerdo con esto, es posible que las hembras
ginocromas almacenen mas lipidos que las hembras androcromas y los machos

ya que representan una ventaja tanto en la posibilidad de producir mas huevos
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como en que pueden tener una mejor respuesta inmune cuando estan infectadas

por acaros.

No observamos diferencias significativas en la concentracion de
carbohidratos entre los grupos (Tabla 4). Debido a que los carbohidratos pueden
encontrarse en forma de reserva (glucégeno y trialosa) o listos para usarse en el
metabolismo en forma de glucosa (Castafios et al., 2017), es probable que no
fueran una aproximacién precisa para conocer diferencias entre machos y morfos
de hembras, al menos no para I. denticollis. Sin embargo, puede considerarse que
debido a que la concentracién es similar en los tres grupos, es posible que los
individuos que estudiamos tuvieran un consumo similar de alimento, teniendo en

cuenta la glucosa libre cuantificada en la medicion de carbohidratos.

El glucégeno es una reserva importante de energia a corto plazo en
insectos, aunque se almacena en menor cantidad que los lipidos (Arrese &
Soulages, 2010). Esta reserva se ha utilizado principalmente como indicador de la
resistencia a pesticidas en mosquitos vectores de enfermedades (Rivero et al.,
2011), por lo que nuestro estudio es el primero en utilizar el glucégeno como
indicador de la condicion fisiolégica en un sistema con mimetismo sexual
femenino. Encontramos que la concentracion de glucégeno fue mayor en hembras
ginocromas que en hembras androcromas y machos, sin diferencias entre machos

y hembras androcromas (Fig. 7). Nuestros resultados también mostraron que entre

46



mas acaros tenian los machos y hembras androcromas, presentaban mayor
concentracion de glucogeno (Fig. 8). Aparentemente, la presencia de acaros en
hembras androcromas y machos no tiene un efecto negativo en sus reservas de
glucogeno. Aunque registramos mayor concentracion de esta reserva en hembras
ginocromas, en general, ésta fue menor cuando el nivel de parasitismo aumentaba
(Fig. 8). Debido a que los acaros se estan alimentando constantemente de su
huésped, es probable que las hembras ginocromas con mas parasitos estén
perdiendo glucégeno debido a la infeccion (Cérdoba-Aguilar & Munguia-Steyer,

2013).

Nuestros resultados indican que las hembras ginocromas son mas
resistentes a parasitos, ya que fueron las que presentaron menor prevalencia y
abundancia de acaros; asi como una mayor concentracion de lipidos y glucégeno.
Por lo tanto, tienen mejor condicion fisioldgica e inmunolégica en comparacién con
las hembras androcromas y machos. En |. elegans se ha reportado que las
hembras ginocromas presentan mayor resistencia a ser parasitadas por acaros,
debido a que es menos probable que se infecten; sin embargo, son poco
tolerantes en términos de fecundidad cuando presentan parasitos (Willink &
Svensson, 2017). De acuerdo con ese estudio, podemos suponer que las hembras
androcromas son mas tolerantes que las ginocromas, pero menos resistentes a
parasitos. En cambio, las hembras ginocromas, al poseer mayor cantidad de
lipidos que pueden estar involucrados en la respuesta inmune (Arrese & Soulages,

2008), podrian ser mas resistentes a los acaros, con una respuesta inmune mas
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eficiente, el costo de presentar acaros se refleja en la concentracién de glucégeno
debido al su nivel de parasitismo (Fig. 8). Takahashi y Watanabe (2010)
demostraron en |. senegalensis que las hembras androcromas y machos puedan
alimentarse con mas frecuencia ya que no son acosados constantemente como lo
son las hembras ginocromas. Actualmente, se esta trabajando en un estudio que
evaluara la resistencia y tolerancia en los morfos de hembras y en los machos de

I. denticollis, de forma experimental (Jaime-Reyes, comunicacion personal).

Conducta

El dimorfismo sexual fisiolégico implica que machos y hembras emplean sus
recursos energeéticos diferencialmente (Andersson, 1994). Estas diferencias
fisiologicas entre machos y hembras pueden ocurrir como consecuencia del
dimorfismo conductual, ya que machos y hembras invierten sus reservas
energéticas de acuerdo con los patrones conductuales que expresen. En sistemas
con mimetismo sexual femenino las hembras miméticas también pueden expresar
patrones de conducta similar a los de los machos (Oliveira et al., 2008). Por lo
tanto, es probable que las hembras miméticas estén invirtiendo recursos
energéticos de manera similar a los machos. Basados en el trabajo de Sirot y
Brockmann (2001) registramos 7 patrones conductuales: tandem, copula,
despliegue alar, enfrentamientos, persecuciones, acoso y vuelo de conducta de I.
denticollis para conocer si existe una correspondencia con su condicion fisiolégica

e inmunoldégica.
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En odonatos, la persecucién es una conducta comun en los machos
territoriales, ya que suelen perseguir a otros machos que se introduzcan a sus
territorios y ocasionalmente a otras especies intrusas (Chavaria-Yanez, 2018).
Nuestros resultados sugieren que las persecuciones (Fig. 9) y los enfrentamientos
(Figura 11) son patrones de conductas particulares de los machos. Podemos
definir el enfrentamiento como la conducta comun entre machos y hembras
androcromas de |. denticollis (Fig. 11). Mientras que las persecuciones son
realizadas por los machos con frecuencia significativamente mayor, por lo tanto,
es una conducta practicamente exclusiva de machos (Fig. 9). Esto concuerda con
lo reportado por Sirot y Brockmann (2001), ya que identifican los enfrentamientos

como la conducta que las hembras mimetizan de los machos de I. ramburii.

Durante el registro de conducta en campo observamos que tanto machos
como hembras androcromas realizaban enfrentamientos cuando otros individuos
se aproximaban a su territorio, en vez de realizar despliegues alares como lo
hacen las ginocromas (Fig. 14). Durante el registro de conducta, era comun
observar que machos y hembras androcromas se encontraran perchados muy
cerca unos de otros, mientras que las hembras ginocromas tendian a alejarse de
estas zonas. Es probable que debido a esta cercania entra machos y hembras
androcromas, la frecuencia de enfrentamientos resultara elevada entre estos
grupos. Aunque las hembras androcromas tuvieron una condicion fisiologica
similar a la de los machos, es probable que ademas de tener mayor probabilidad

de prevalencia de acaros que las hembras ginocromas (Fig. 4), el realizar
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enfrentamientos tenga un costo importante en sus reservas energéticas, ya que

constantemente defienden su territorio.

El origen del mimetismo sexual femenino en odonatos se ha supuesto que
surgié como consecuencia del acoso de los machos por intento de cépula, y que
esta estrategia les permite a las hembras miméticas evadir los costos del acoso
expresando un fenotipo similar a los machos (Robertson, 1985; Oliveira et al.,
2008). En algunas especies del género Ischnura se ha demostrado que las
hembras androcromas no logran evadir el acoso cuando la densidad de estas es
mayor que la de las hembras ginocromas (l. elegans: Van Gossum et al., 2001;
Svensson et al., 2005; I. ramburii: Sirot et al., 2003), al menos en estos sistemas,
el mimetismo es efectivo cuando la densidad de hembras androcromas es baja.
Nosotros encontramos que las hembras androcromas de 1. denticollis son
significativamente menos acosadas por machos que las hembras ginocromas,
ademas, registramos machos que son acosados por otros machos y con mayor
probabilidad que las hembras androcromas (Fig. 10). Incluso observamos tandem
de macho con macho en individuos no focales. Esto indica que el mimetismo de
las hembras androcromas fue efectivo al menos durante la temporada en que
realizamos el estudio. Durante los registros de conducta pudimos observar una
aparente mayor densidad de hembras androcromas que ginocromas, ademas de
que las hembras androcromas conviven cerca de los territorios de los machos, lo
cual puede afectar el reconocimiento de posibles parejas para los machos, por lo

que pueden llegar a acosar a otros machos; sin embargo, hace falta realizar un
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estudio de densidad poblacional para conocer la frecuencia relativa de los morfos
y como esta afecta el reconocimiento de pareja. Un estudio con |. elegans
demuestra que cuando los machos son incapaces de reconocer a las hembras
androcromas como parejas potenciales, afecta negativamente su supervivencia ya

que pierden tiempo intentando sujetar machos en tandem (Gering, 2017).

Durante el tdndem y la cépula, los odonatos son mas conspicuos para
posibles depredadores, vuelan lento o tienden a quedarse mas tiempo posados,
ademas de que no pueden alimentarse hasta que el macho suelte a la hembra, o
esta se libere (Cérdoba-Aguilar, 2008). Nuestros resultados muestran que las
hembras ginocromas tienen mayor probabilidad de realizar tandem y copula que
las androcromas (Fig. 12 y 13). Esto concuerda con la frecuencia de acoso por
machos hacia hembras ginocromas. En campo, observamos en ginocromas
focales y no focales que en cuanto eran identificadas por un macho eran
acosadas. A diferencia de las hembras androcromas que evaden el acoso
realizando enfrentamientos las hembras ginocromas no receptivas realizaban un
despliegue alar, una posicion que les dificulta a los machos sujetarlas en tandem

(Robertson, 1985; Sirot & Brockmann, 2001).

De acuerdo con nuestros resultados de conducta, es posible definir que las
hembras ginocromas y androcromas emplean diferentes estrategias que les

permiten evadir el acoso de los machos: las hembras ginocromas tienen poca
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actividad y las hembras androcromas son mas activas, como los machos. Estos
patrones conductuales son similares a los que se reportaron para |. ramburii
(Robertson, 1985; Sirot & Brockmann, 2001) e I. elegans (Willink & Svensson,
2017). La similitud en la condicion fisiolégica entre machos y hembras
androcromas, probablemente se debe a que son casi tan activas como los machos
(exceptuando las persecuciones), ademas de que tienen mayor tiempo de vuelo
promedio que hembras ginocromas y machos (Fig. 15). Por lo tanto, el mimetismo
que expresan las hembras androcromas tiene un costo importante en su condicion
fisiolégica e inmunoldgica, en relacibn con sus patrones conductuales; sin
embargo, aunque parece una desventaja, se ha demostrado en |. elegans que las
hembras androcromas son mas tolerantes a la infeccion por acaros ectoparasitos
que las hembras ginocromas, mientras que las hembras ginocromas pierden

fecundidad cuanto llegan a presentar menos parasitos (Willink & Svensson, 2017).

Varios estudios odonatos del género Ischnura demuestran que el acoso
puede tener efectos en la adecuacion de las hembras en términos de fecundidad
(Takahashi & Watanabe, 2010; Sanchez-Guillén et al., 2017). Nuestro trabajo deja
claro que hay diferencias entre hembras androcromas y ginocromas, en su
conducta y condicion fisioldgica e inmunoldgica, pero hace falta conocer como es

que esto afecta la adecuacion de cada morfo en términos de fecundidad.
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En resumen, nuestras hipétesis sugieren que podrian existir diferencias en
la condicion fisioldégica e inmunoldgica y que los patrones conductuales podrian
tener relaciéon con estas. Comprobamos que las hembras androcromas estan
invirtiendo recursos energéticos de forma similar a los machos, por lo que es
probable que repercuta en si condicion inmunolégica teniendo incluso mayor
abundancia y prevalencia de acaros que los machos. En cuanto a los patrones
conductuales, las hembras androcromas y machos realizan enfrentamientos
frecuentemente (Fig. 11), ademas de que las hembras androcromas estan
invirtiendo mayor tiempo de vuelo que machos y hembras ginocromas (Fig. 15), lo
cual indica que las hembras androcromas tienen mayor actividad y que estan
invirtiendo mas recursos energéticos que las hembras ginocromas. Finalmente,
podemos concluir que la condicion fisiologica e inmunoldgica son similares entre
machos y hembras androcromas, pero diferentes a las hembras ginocromas;
ademas, encontramos que la conducta probablemente tiene un efecto importante
en la condicion fisiologica de cada grupo de |. denticollis. Proximos estudios
podrian evaluar la resistencia y tolerancia de cada grupo a parasitos, asi como la

fecundidad de hembras androcromas y ginocromas en |. denticollis.
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Conclusiones

e La condicién fisiolégica de hembras androcromas y machos fue similar y
menor a la de las hembras ginocromas, que presentaron una mayor
concentracion de glucogeno vy lipidos.

e Las hembras androcromas presentaron significativamente mayor
abundancia de acaros que hembras ginocromas, pero abundancia similar a
la de los machos.

e Las hembras androcromas presentaron significativamente mayor
prevalencia de acaros que hembras ginocromas y machos, siendo las
hembras ginocromas el grupo con menor prevalencia.

e Las hembras androcromas mostraron una frecuencia similar a los machos
en enfrentamientos y mayor duracién del vuelo que machos y hembras

ginocromas, lo cual corresponde con su baja condicién fisiolégica.}
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