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EL COMPORTAMIENTO REPRODUCTOR DE LOS ODONATOS

Adolfo Cordero Rivera

DEerPARTAMENTO DE EcoLoxia E BioLoxia ANIMAL . UNIVERSIDADE DE VIGO
E.U.E.T. Forestal, Campus Universitario, 36005-Pontevedra. E-raaidlderno@uvigo.es

El comportamiento reproductor de los odonatos ha sido estudiado intensamente en las Ultimas décadas, ya que
estos insectos son relativamente grandes y faciles de observar en condiciones naturales. Este capitulo revisa le
influencia de la seleccidn sexual sobre la evolucion de la conducta reproductora pre- y postcopula. La intensidad de
la seleccion sexual precépula es muy alta en las especies territoriales. En la mayoria de las especies, los machos d
mayor tamafio y con mas reservas energéticas, consiguen mejores territorios y con ello mayor éxito. Sin embargo
también son comunes los casos de estrategias alternativas utilizadas por los machos de menor tamafio, mas viejos |
con menores reservas energéticas. En las especies no territoriales, la longevidad es usualmente el factor mas
correlacionado con el éxito en el apareamiento. Algunos estudios han sugerido que los machos mas simétricos
tienen mas éxito, pero los ultimos trabajos no han corroborado esta relacion. La seleccidn sexual después del inicio
de la cépula se manifiesta en los complejos comportamientos que han evolucionado en el contexto de la competen-
cia espermatica. Entre éstos destaca la habilidad para extraer el semen de los rivales usando la propia genitalia, un:
doble funcién de la genitalia masculina ampliamente difundida en este orden. En otras especies el esperma de los
rivales no es completamente accesible a la genitalia del macho. La prolongada duracién de la cépula podria ser en
algunos casos debida a eleccion femenina criptica. En al menos dos especies los machos son aparentemente capac
de estimular a la hembra para que expulse esperma de la espermateca, y en una de ellas, la duracion de la copula es
correlacionada con el éxito en la fertilizacion. Estas observaciones sugieren que la eleccion femenina criptica es un
fendmeno relevante en los odonatos, que debe ser estudiado con mayor atencion en el futuro.

Introduccion: Los odonatos (libélulas y caballitos del diablo) son un
El comportamiento reproductor en Odonata antiguo orden de insectos que agrupa actualmente a unas

5500 especies. Se trata de animales de origen tropical,

La seleccion sexual es una fuerza evolutiva propuesta con una biologia reproductora muy compleja (Corbet

por Darwin (1871) para explicar el origen del dimorfismo  1999). La morfologia del aparato reproductor de los ma-
sexual (ver Capitulo 13). Darwin propuso que los carac- ¢hos de odonatos no tiene parangén en ningdn otro grupo
teres que sean ventajosos para aparearse, bien porque petq|sgico: no existe genitalia primaria y por consiguien-
miten a su portador ser mas habil en conseguir aparea-(g |45 testiculos no tienen conexion directa con el érgano
mientos que Io§ demas mlempros de su sexo, o bien por'copulador. Por este motivo los espermatozoides deben ser
que so,n preferldos_ por los mlembr_o,s del sexo opuesto, transferidos desde el extremo del abdomen del macho a
tenderéan a predominar en la poblacion. Parker (1970), en . ) o .

una vesicula seminal secundaria, situada bajo el segundo

un trabajo clasico, propuso gue la competencia entre los segmento abdominal, y que se encuentra en conexién con
machos por conseguir reproducirse no se detiene una vez 9 Y a

obtenido el apareamiento. Si las hembras pueden aparearsé",]a, genitalia de onggn secundfgmo. Este hecho |[1d|ca el
con mas de un macho antes de fertilizar los huevos y el 'rT',C'O dgl comportamlepto de copuIe}, pero afjemas tam-
esperma permanece vivo dentro de la hembra, se produci-Pi€n obliga a estos animales a realizar la copula en una
ra4 competencia entre los eyaculados de los machos riva-POStura extraordinaria, con fjos puntos de contacto entre
les, y esta seleccion determinara la evolucion de caracte-Macho y hembra. En los zig6pteros (caballitos del diablo)
risticas ventajosas en esta “competencia espermatica” (ver€! macho inicia el apareamiento abalanzandose sobre la
Capitulo 14). Mas recientemente, Eberhard (1996) ha pro- hembra (a menudo sin cortejo previo) y agarrandola in-
puesto que las hembras pueden convertirse en un factormediatamente por el protérax con sus apendices anales
de seleccion muy importante después de la copula, ejer- (Fig. 1a). Si la captura de la hembra ha tenido éxito, a
ciendo control sobre los procesos de fertilizacion, lo que partir de este momento se inicia una “lucha” entre ambos
se ha denominado “eleccidon femenina criptica” por no individuos, que puede o no finalizar en apareamiento. En
ser evidente para el observador. muchos casos las hembras rechazan a los machos que han
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Figura 1. Fases tipicas del comportamiento reproductor en odonatos. La captura en tindem de la hembra (a) constituye el inicio de
la secuencia. En ocasiones las hembras rechazan al macho en esta fase. A continuacion, si la hembra da muestras de receptividad,
el macho transfiere el esperma desde el extremo del abdomen hasta la vesicula seminal situada en la parte ventral del segundo
segmento abdominal (b). La cépula consta al menos de dos fases claramente diferenciadas. En la primera, denominada estado | (c),
se observan movimientos ritmicos del abdomen del macho. Su funcién es basicamente la extraccién del esperma de los machos
que se aparearon anteriormente con la hembra. En el estado Il (d) el abdomen del macho se pliega y se produce la inseminacién.
Finalmente la pareja en tandem realiza la puesta (e).

conseguido asirlas, y esto no siempre se explica porque laden ser mas o menos habiles a la hora de localizar hem-
hembra sea inmadura sexualmente, ya que en ocasionesras receptivas o bien defender territorios donde es méas
la misma hembra acepta a otro macho al cabo de unosprobable la reproduccién, lo que implica seleccién
minutos. Después de la transferencia de esperma (Fig.1b),intrasexual (ver Capitulo 13). Las hembras por su parte
tiene lugar el apareamiento propiamente dicho, de dura- pueden o no aceptar el apareamiento, y en ese caso reali-
cion extremadamente variable tanto entre especies comozar eleccién de pareja (seleccion intersexual). También es
dentro de la misma especie (Fig. 1c y d). Finalizado el posible la accion de la seleccién sexual postcépula, ya
apareamiento algunas especies se mantienen en tandengue las hembras habitualmente se aparean con varios
durante (casi) todo el tiempo que dura la oviposicibn machos a lo largo de su vida. El objetivo de este capitulo
(Fig.1e), pero en otras especies la hembra realiza la pues-es realizar una revision de los estudios sobre comporta-
ta en solitario. miento reproductor de los odonatos para establecer qué
Esta descripcion del comportamiento reproductor de sabemos acerca de la importancia de la seleccién sexual
los odonatos pone de manifiesto que la seleccion sexualen este grupo. Para ello me basaré fundamentalmente en
puede ser intensa en varios momentos. Los machos pue-los estudios que mi grupo de investigacion ha realizado
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50+ La Tabla 1 resume los estudios que se han realizado
. — e ey sobre este tema. E_n las especies no}e_rritoriales,'el princi-

w 404 Dhembras (n=100) pal factor que explica la varianza en éxito copulativo es la

2 sl longevidad: los animales mas longevos tienen mayor éxi-
% 304 — to porgue viven mas, pero no tienen por que ser mas habi-
e 251 les en la obtencion de apareamientos, e incluso existe al-

2 50l gun ejemplo donde el éxito va disminuyendo a medida
§ 15+ que los machos envejecen (Robinson y Frye 1986), y otros
S 104 donde aparentemente los machos tienen mas éxito a eda-

54 W ﬂ des intermedias (Forsyth y Montgomerie 1987). En gene-

0 i = ral el tamafio no esté en relacidn con el éxito en la cépula

D imero despareamiontes en los machos de especies no territoriales, aunque hay
algunos ejemplos en los cuales los machos de mayor ta-

Figura 2. Exito copulativo en machos y hembras de Ischnura mafio han obtenido mas copulas. Una clara excepcion a
pumilio, un ejemplo del principio de Bateman (datos de Cor- esta regla es el casoldehnura eleganglonde tres estu-
dero y Andrés 1999). dios independientes han indicado que los machos méas
pequefios tienen mas éxito (Tabla 1). Esto podria expli-
carse si su habilidad en el vuelo fuese mayor, debido a
sobre varias especies de las familias Coenagrionidae, problemas de escala en los individuos mas grandes (Cor-
Platycnemididae, Lestidae y Calopterygidae. El lector in- dero 1994). Otra explicacién es que los machos mas pe-
teresado puede hallar méas informacion sobre la ecologia quefios sean también mas simétricos (McLachlan y Cant
y el comportamiento de los odonatos en Corbet (1999). 1995). La importancia de la asimetria alar en el éxito
copulativo de los machos de odonatos no territoriales es
Seleccion sexual precopula: conseguir pareja poco clara, ya que, si bien los primeros estudios sugerian
gue los machos més simétricos tienen mas éxito (Harvey
Las larvas de casi todos los odonatos son acuéticas, y,y Walsh 1993, Coérdoba-Aguilar 1995), esta relacion no
en consecuencia, los adultos se concentran cerca de lase ha detectado en los estudios posteriores (Tabla 1; véa-
masas de agua para la reproduccion. Las hembras madu-se también Simmons et al. 2000). Existe una relacion com-
ran los huevos lejos del agua, y sélo se acercan a ella pargdleja entre parasitismo, asimetria, longevidad y éxito
aparearse y realizar la puesta. En general, se asume que lgopulativo. La mayoria de los estudios se han realizado
mayoria de las hembras consigue aparearse, ya que la pro€n una sola poblacion y estacion, y esto sugiere que los
porcién de sexos en las cercanias de las masas de agugesultados podrian no ser generalizables. En algunos ca-
est4 muy sesgada hacia los machos. Esto determina maS0s se ha demostrado que la seleccion sexual no actda
yor varianza en el éxito copulativo de los machos debido a interacciones con efectos aleatorios climaticos.
(Bateman 1948). Los estudios realizados en Odonatos LOs dias soleados permiten una intensa actividad
apoyan esta interpretacion: las hembras tienen siemprereproductora y si un individuo tiene la “mala suerte” de
mayor éxito copulativo que los machos (Fig. 2). Las hem- emerger al principio de un periodo de mal tiempo, su éxi-
bras podrian ejercer eleccion previa al tandem con meca-t0 copulativo se vera enormemente reducido (Fig. 3,
nismos de conducta como ocultarse mas o menos en laThompson 1997). Cuando se ha estudiado el éxito
vegetacion, o acercase al agua en los momentos en qué:opulatlvo en la misma pobIaC|on' en dos afios diferentes
sea mas probable encontrar los machos “mejores” (p. ej. S€ ha encontrado que las correlaciones no siempre se man-

cuando sea mas costoso energéticamente el mantenersd€NeN (Anholt 1991, Cordero 1995, Andrés y Cordero
en actividad). 1998). Esto sugiere que estudios futuros deberian con-

Las tacticas masculinas utilizadas para obtener centrarse en establecer el grado de repetibilidad de las

. . , L correlaciones entre éxito reproductivo y caracteristicas
apareamientos varian segun el habitat ocupado por cad enotipicas
especie. La mayorlade los Z|goptero§ ho son territoriales. Algunas familias de odonatos estan constituidas por
Conrad y Pritchard (1992) han sugerido que en estas es-

s | leccion i It I especies territoriales, en las cuales la lucha entre machos
pecies la seleccion Intrasexual favorece aquellas caracte- . piener el territorio es muy intensa. Los machos que

risticas que dan mayor habilidad en esta competencia por gefienden territorios obtienen un éxito copulador despro-
fecundar hembras, como por ejemplo agudeza visual, ha- horcionadamente mayor que los no territoriales (Plaistow
bilidad de maniobra y capacidad para pasar la mayor par-y sjva-Jothy 1996). La calidad del territorio esta positi-
te del tiempo en los lugares donde es mas probable en-yamente correlacionada con el éxito en al menos seis es-
contrar hembras. Existe evidencia en numerosas especiegecies (Tabla 1), lo que indica que las hembras podrian
de que el apareamiento no es aleatorio con relacion al basar su eleccién en los recursos del territorio (substratos
fenotipo del macho. Las variables fenotipicas que mas se de puesta) en lugar del fenotipo del macho. Sin embargo,
han estudiado son el tamafio corporal, la longevidad, la en las especies territoriales también existe evidencia de
edad, el grado de parasitismo por 4caros acuaticos y, masseleccion sexual sobre el tamafio del cuerpo y otras carac-
recientemente, el grado de asimetria fluctuante en la lon- teristicas fenotipicas (incluyendo por ejemplo las reser-
gitud alar y otros caracteres morfométricos. vas de grasa, la edad, la coloracion alar o la razén de
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Variables estudiadas en relacién con el éxito reproductor (nimero de copulas) de los machos de odonatos

Tabla 1

Adolfo Cordero Rivera

Calopteryx haemorrhoidalis

hasta 0.15 m/s): efecto positivo

Familia y especie territorial  Variables y efecto sobre el éxito Referencia
Calopterygidae
Calopteryx maculata si longevidad: efecto positivo Forsyth y Montgomerie 1987
edad: intermedia
calidad de territorio (cantidad de substrato Alcock 1987
de puesta): efecto positivo
reservas de grasa: efecto positivo Marden y Waage 1990 Marden y Rollins 199
Calopteryx xanthostoma si calidad de territorio (velocidad del agua Gibbons y Pain 1992

tamafio: sin efecto

Calopteryx xanthostoma si reservas de grasa: efecto posttivo Plaistow y Siva-Jothy 1996
grado de pigmentacion alar: efecto positivo Siva-Jothy 1999
Calopteryx haemorrhoidalis  si endoparésitos: efecto negativo Cérdoba-Aguilar, com. pers. 1998
Hetaerina americana si tamafio: efecto positivo ornamentacion alar: Grether 1996a, 1996b
efecto positivo
Mnais pruinosa si fenotipo (alas coloreadas o hialinas): Nomakuchi 1988, Watanabe y
sin efecto a largo plazo Taguchi 1990, Nomakuchi 1992, Tsubaki et al
Coenagrionidae
Argia chelata si longevidad: efecto positivo Hamilton y Montgomerie 1989
Argia vivida no tamafio: efecto positivo en una poblacion Conrad 1992
pero no en otra
Ceriagrion tenellum no longevidad: efecto positivo Andrés y Cordero 1998
ectoparasitos: efecto negativo sélo en un afio
Coenagrion puella no tamano: efecto positivo Harvey y Walsh 1993
longevidad: efecto positivo
asimetria fluctuante: efecto negativo
longevidad: efecto positivo Banks y Thompson 1985,
tamafio: seleccion estabilizante Thompson y Banks 1989
clima: efecto aleatorio
edad: efecto positivo
Coenagrion resolutum no asimetria fluctuante: sin efecto Forbes et al. 1997
Enallagma boreale no tamano: efecto negativo en un afio y Anholt 1991
seleccion estabilizante en otro
Enallagma ebrium no tamano: efecto variable Forbes 1991
ectoparasitos: efecto negativo
Enallagma hageni no longevidad: efecto positivo Fincke 1982, Fincke 1986,
tamafio: seleccion estabilizante Fincke 1988
edad: sin efecto
Ischnura denticollis no tamafio: sin efecto Cordoba-Aguilar 1995
asimetria fluctuante: efecto negativo
Ischnura elegans no tamafio: efecto negativo Gittings 1988 (citado en Corbet 1999)
logevidad: efecto positivo Cordero et al. 1997
tamafio: efecto negativo
tamano: efecto negativo Carchini et al. 2000
asimetria fluctuante: sin efecto
Ischnura graellsii no longevidad: efecto positivo Cordero 1995
tamafio: efecto positivo en una poblacion,
pero no en otra
experiencia previa: efecto positivo
Ischnura pumilio no longevidad: efecto positivo Cordero y Andrés 1999
tamano: sin efecto
experiencia previa: efecto positivo
Pyrrhosoma nymphula si tamano: efecto positivo Harvey y Corbet 1985

Gribbin y Thompson 1991

1. Las reservas de grasa son maximas en individuos jévenes.

=~

1997
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Tabla 1
Variables estudiadas en relaciéon con el éxito reproductor (nimero de cépulas) de los machos de odooatiosiacion)
Familia y especie territorial ~ Variables y efecto sobre el éxito Referencia
Telebasis salva no edad: efecto negativo Robinson y Frye 1986
Lestidae
Lestes sponsa no longevidad: efecto positivo Stocks 2000
tamafio: seleccion estabilizante
Chlorocyphidae
Platycypha caligata si tamano: efecto positivo Jennions 1998
asimetria fluctuante: sin efecto
Pseudostigmatidae
Megaloprepus coerulatus si tamafio: efecto positivo Fincke 1992
Aeshnidae
Aeschna cyanea si duracion territorial: positivo Kaiser 1985
Libellulidae
Erythemis simplicicollis si longevidad: efecto positivo McVey 1988
calidad de territorio (tamafio): efecto positivo
edad: intermedia
Leucorrhinia intacta si duracién territorial: efecto positivo Wolf et al. 1997
Libellula quadrimaculata si tamafo: efecto negativo Convey 1989
edad: sin efecto
Libellula luctuosa si edad: intermedia Campanella 1975
tamafio: efecto positivo (intrasexual) Moore 1990
y seleccidn estabilizante (intersexual)
ornamentacion alar: efecto positivo
Nannophya pygmaea si tamafio: efecto positivo Tsubaki y Ono 1987
clima: mas importante que tamafio
edad: intermedia
calidad de territorio (tasa de llegada de hembras):
efecto positivo
Nannothemis bella si duracién territorial: efecto positivo Lee y McGinn 1986
Orthetrum chrysostigma si tamafio: efecto positivo Miller 1983
Orthetrum japonicum si tamafio: efecto positivo Kasuya et al. 1987, Kasuya et al. 1997a,
duracion territorial: efecto positivo Kasuya et al. 1997b
Plathemis lydia si tamafio: sin efecto Marden 1989
razén de musculos alares: efecto positivo
longevidad: efecto positivo Koenig y Albano 1985,
tamafio: efecto positivo (1985) y sin efecto (1987) Koenig y Albano 1987, Koenig 1990
edad: efecto negativo
calidad de territorio (tamafio): efecto positivo
Sympetrum danae si longevidad: efecto positivo Michiels y Dhondt 1991
tamafio: efecto positivo
Sympetrum rubicundulum  si longevidad: efecto positivo Van Buskirk 1987
tamafio: sin efecto edad: sin efecto
Sympetrum depressiusculum  si tamafo: efecto positivo Rehfeldt 1995

musculos alares) (Tabla 1). A pesar de que en muchasha observado un cambio de la mayoria de los machos al
especies el comportamiento territorial sea la norma, algu- sistema no territorial (Cordero 1999). Esto esta de acuer-
nos machos utilizan una estrategia alternativa no territo- do con la teoria de optimizacion del comportamiento: s6lo
rial, ya que son incapaces de defender el territorio, por puede mantenerse el comportamiento territorial cuando
tener bajas reservas energéticas (Forsyth y Montgomerie los beneficios son mayores que los costes, y a elevada
1987; Plaistow y Siva-Jothy 1996). Si la densidad pobla- densidad no compensa defender el territorio (Alcock
cional es muy elevada, €&alopteryx haemorrhoidalise 1993).
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gue a la hembra hacia media mafiana. Esto ocurre en mu-
@ - chos Coenagrionidae, Platycnemididae y Lestidae (p. €j.
0T Lee-horas de so Coenagrion scitulumCordero et al. 1995). EB. scitu-
lum se ha observado que si un macho captura en tandem
M a una hembra moribunda (que no rechaza al macho), pue-
° de mantener el titndem mas de 24 horas (Cordero et al.
30 i 1992). Esta observacion demuestra que el macho desiste
sélo cuando recibe informacién de rechazo por parte de
la hembra.
101 ‘waliie o En observaciones de laboratorio con diversos Coena-
grionidae hemos descubierto que las hembras usualmen-
te rechazan el apareamiento si estan posadas, pero que se
puede conseguir que colaboren si se las separa de su per-
Figura 3. La variacién climatica afecta a la actividad Cha_y quedan “colgando” del abdomen d_el macho. Es
reproductora de los odonatos, y, en consecuencia, disminuye posible que los machos mas “fuertes” consigan separar a
la probabilidad de cépula de los machos que maduran cuan- las hembras de la percha, y este hecho podria ser usado
do el clima es adverso. La figura muestra la variacién en el por las hembras como factor de decision.

ntmero de cépulas observadas cada dia en una poblacién de
Ischnura graellsii, y su relacién con el niimero de horas de sol

70

50

23-ago
5]

15-ago
17-ago
19-ago |
21-ago
25-ago
27-ago
29-ago
31-ago
2-sep
4-sep
6-sep
8-sep
10-sep
12-sep
14-sep
16-sep
18-sep
20-sep

(coeficiente de correlacion, r = 0.58, p<0.001; datos de Cor- Significado adaptativo de la duracion de la copula:
dero 1991). seleccién naturalversussexual

El apareamiento es un momento crucial en la vida de
Seleccion sexual precopula: los animales. Muchos depredadores pueden capturar con
duracion del tandem precopulatorio mayor facilidad a los individuos en cépula, lo cual es pro-

bable en los odonatos (Fig. 4), aunque no existen estu-
El tiempo que transcurre desde que el macho consi- dios que examinen experimentalmente esta cuestion. Ade-
gue asir a la hembra hasta que se inicia el apareamiento senés, durante la copula es posible el contagio de enferme-
conoce como tandem precopulatorio (Fig. 1a), y puede dades, o se puede perder un tiempo precioso para otras
durar desde unos segundos a mas de una hora (Corder@actividades (Daly 1978). Por este motivo, si la Unica fun-
1989, Cordero et al. 1995). Durante el tandem el macho cién del apareamiento fuese la inseminacion, esperaria-
podria recibir informacion acerca del grado de receptivi- mos que por seleccion natural (ver Capitulo 7) la cépula
dad de la hembra, o incluso del nimero de huevos que durase lo minimo indispensable para realizar esta funcion.
tiene listos para poner, ya que las hembras gravidas sonLa duracion de la copula en odonatos es, no obstante, muy
mas pesadas. La hembra recibe estimulacién en su proté-variable. Corbet (1980) ha clasificado los sistemas de apa-
rax (o cabeza en el caso de los anisopteros; Robertson yreamiento de los odonatos en funcion de la duracion de la
Patterson 1982) que podria proporcionar informacién coépula: algunas especies tienen copula breve, de menos
acerca de la calidad del macho (Eberhard 1985). En estede 1 min, otras se aparean durante 1-5 min y finalmente
momento se podria por lo tanto producir seleccién de pa- Otro grupo se mantiene en cdpula entre 5 min y varias
reja. Si la funcién del tandem fuese simplemente la de horas. o
servir de paso previo a la copula, entonces esperariamos L@ €tologia clasica aceptaba que las pautas de com-
que su duracién fuese muy breve. La evidencia experi- Portamiento eran tipicas de cada especie. Sin embargo
mental y observacional sugiere ademas otras funciones 210ra se sabe que la condicion de los individuos varia y,
(Robertson y Patterson 1982). Las hembras no receptivas(':'n consecuencia, la mejo_r_solucm_n aun compromls_g pue-
manifiestan claramente su intencién de no aparearse me.de ser diferente para individuos distintos. La duracion de

. o X la copula es uno de esos casos. Ademas de servir para la
diante movimientos de la cabeza y desplazandose lateral-. o . .
inseminacion, la copula puede tener otras funciones

mentg spbre su percha. Esto obliga al macho a desDI"’lz"’lr'(Eberhrclrd 1985). Desde el punto de vista de la hembra, la
se asimismo si no quiere perderla. Normalmente los ma- copula es un momento apropiado para examinar el
chos desisten al cabo de unos minutos si la hembra Sig“efenotipo del macho. El hecho de que la hembra acepte a
manifestando su rechazo. No obstantéseimnura pumi- un macho para aparearse no determina necesariamente que
lio los machos ocasionalmente capturan en tindem a hem'tenga que aceptarlo para la fertilizacién de los huevos
bras que estan realizando la puesta y, aparentemente CON(Eberhard 1996). Si el macho no resultase del fenotipo
siguen “forzar” el apareamiento (Cordero, obs. no publi- adecuado, la hembra podria cambiar su comportamiento
cadas). y expulsar su esperma, no poner todos los huevos des-

En algunas especies el tandem tiene una funcion de pués de la copula, o incluso buscar activamente un nuevo
vigilancia de la hembra. Los machos esperan en tandem apareamiento. Estos mecanismos de eleccién femenina se
hasta que llegue el momento adecuado para el apareahan denominado “cripticos” porque para un observador
miento y si un macho tiene éxito y consigue a la hembra pasarian a menudo desapercibidos, pero potencialmente
temprano, esperara mas tiempo en tdndem que si consi-son una presion de seleccion importante.
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Figura 4. Costes de la cépula: pareja de Ischnura elegans atacada por una araia, que ha conseguido capturar a la hembra.

Por su parte el macho, en el momento que inicia la final del abdomen (Fig. 5d). Aqui se sitia un complejo
copula, puede invertir mas o menos recursos (tiempo, es- érgano donde el esperma es almacenado en una bolsa
perma, otras substancias del eyaculado, etc.) en ese apaeopuladora y una, dos o incluso mas espermatecas. La
reamiento. Las hembras de odonatos se aparean usualbolsa copuladora se comunica con la vagina, donde se
mente con varios machos a lo largo de su vida y almace- introduce el edeago (Fig. 5a) durante la copula. El descu-
nan el esperma en la bolsa copuladora y la espermatecabrimiento de Waage fue que los machos de algunas espe-
(Fig. 5d). Esto produce gran competencia entre los cies son capaces de extraer el esperma de los rivales, gra-
eyaculados de los diferentes machos (competencia cias a que su genitalia esta provista de espinas orientadas
espermética, ver Capitulo 14; Parker 1970). En este apar-hacia atras (Fig. 5¢), que “atrapan” el semen y lo expul-
tado revisaré lo que conocemos acerca de estos comporsan con cada movimiento ritmico del abdomen que el

tamientos en odonatos. macho realiza durante la copula.
Miller y Miller (1981) demostraron que la copula se
Mecanismos de competencia espermatica puede dividir en varias fases en odonatos, segun la posi-

cion y los movimientos del abdomen de macho y hembra

En 1979 se public6 un estudio sobre el comportamien- (Fig. 1c, d). En la primera fase (estado ), que ocupa mas
to reproductor d€alopteryx maculataque ha determi- del 80% del tiempo total de cépula, se produce la extrac-
nado un antes y un después en la etologia (Waage 1979).cion del esperma de los rivales. En la segunda fase (esta-
En dicho estudio Jonathan Waage demostré que el apa-do Il) se inicia la inseminacién, que continla hasta el fi-
reamiento en los odonatos ha estado sometido a una in-nal de la cépula o bien finaliza en el estado I, de funcion
tensa seleccion sexual postcipula, y ello ha determinado poco conocida. Actualmente se sabe que la extraccion del
la evolucion de mecanismos para evitar la competencia semen de los rivales es comin en odonatos, y constituye
espermética. EE. maculatalos machos dedican la ma- el mecanismo més difundido para evitar la competencia
yor parte de su breve apareamiento (70-80 s) a extraer elespermética en este orden.
semen de los machos que se habian apareado anterior- Si la mayor duracién de la cépula tuviese un coste
mente con la hembra, y solo al final realizan la insemina- para los machos (por ejemplo reduccién de oportunida-
cion. El ingenioso método del que se valio Waage para su des para buscar nuevos apareamientos), la seleccién po-
descubrimiento fue estimar el volumen de esperma que la dria favorecer la optimizacién del tiempo de cépula si la
hembra almacena antes, durante y después de la cépulahembra tiene poco o nada de esperma almacenado. Ba-
Comprob6 cémo el esperma almacenado alcanzaba unsandonos en esta idea hemos predicho que los machos de
minimo al cabo de unos segundos de iniciada la cépula. odonatos deberian ser capaces de “detectar” el estatus

El sistema reproductor femenino de los odonatos cons- reproductivo de la hembra con la que se aparean. Nues-
ta de dos oviductos que se unen en un conducto comun altros resultados demuestran que los machos de varias es-
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Figura 5. Genitalia femenina y masculina en Ceriagrion tenellum. Vista lateral del edeago (A). La parte final (a la izquierda de la
imagen), plegada sobre si misma, se usa a modo de “cuchara” para la extraccion del esperma de cépulas previas, almacenado en
la bolsa copuladora de la hembra. Para ello la parte interna de la “cuchara” esté recubierta de espinas dirigidas hacia atras (B), que
también se observan en los laterales del pene (C) y servirfan para atrapar las masas de esperma. Fotograffa al microscopio éptico de
la genitalia de una hembra cuya segunda cépula fue interrumpida al final del estado | (D). Se observa la espermateca (s), llena de
esperma, la bursa (b), completamente vacia después de la accion masculina, y los sensilios (e) que el macho podria estimular
durante la cépula.

pecies de odonatos son capaces de “distinguir” entre hem-“expulsar mediante lavado” el esperma de los rivales (algo

bras virgenes y apareadas (Fig. 6). A diferencia de la ma- que aparentemente ocurre también en cefalépodos y tibu-

yor parte de insectos en los que los machos son capacesones pero inyectando agua a presion; Alcock 1993) o

de “distinguir” el estado reproductivo de las hembras an- bien aumentar la proporcién de esperma almacenado pro-

tes de la copula, en los odonatos esta “distincion” se rea- veniente de su eyaculacion. En ambos casos el resultado

liza una vez iniciada la cépula. EI mecanismo fisiol6gico final seria el mismo: aumentar la probabilidad de fertili-

del que se valen es aparentemente una serie de sensiliogar los huevos.

presentes en la superficie del pene (Andrés y Cordero  Otras especies de odonatos “empaquetan” el esperma

2000). rival hacia zonas lejanas del punto de fertilizacion (Waage
Cordero et al (1995) estudiaron el comportamiento 1984), y enCalopteryx haemorrhoidalis asturicka

reproductor deCoenagrion scitulumuna especie que  estimulacion genital induce a las hembras a expulsar el

manifiesta cOpula ciclica. Esta especie realiza 2-7 cOpu- esperma de los machos anteriores (Cérdoba-Aguilar

las (con sus correspondientes estados | y Il) en una solal1999).

secuencia de apareamiento y repite la transferencia de  Otro comportamiento que ha evolucionado como con-

esperma antes de cada una de estas copulas. De los expeecuencia de la competencia espermatica, es el tandem

rimentos realizados se dedujo la existencia de otro meca- postcopula, del cual me ocuparé mas adelante.

nismo adicional de competencia espermaética: la insemi-

naciéon abundante. Aparentemente los macho€.de  Mecanismos de eleccién femenina criptica

scitulumson incapaces de extraer la mayor parte del se-

men de los rivales (Cordero et al. 1995). Mediante una Una vez iniciada la copula o incluso después de su

inseminacion abundante y repetida, los machos podrian finalizacion, la hembra tiene variados mecanismos para
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Figura 6. Duracién de la cépula en hembras virgenes y
apareadas de C. tenellum (datos de Andrés y Cordero 2000).
Es evidente la habilidad de los machos para detectar el estatus
reproductivo de las hembras.

sesgar el éxito en la fertilizacion de los machos con los
gue se ha apareado (Eberhard 1996). Durante la primera
fase (estado 1) de la cépula, se ha descrito més arriba la
habilidad que los machos poseen para extraer el esperma
de los rivales. Este hecho puede inducir a pensar que el
sistema reproductor de los odonatos esta “controlado” por
los machos. Se ha sugerido, sin embargo, que las hem
bras disponen de multiples mecanismos para controlar este
proceso (Fincke 1997). Al finalizar la copula, las hem-
bras de algunos odonatos expulsan esperm&aop- Figura 7. Tandem postcépula en Pyrrhosoma nymphula: el
teryxse ha interpretado este comportamiento como el re- macho se mantiene con la hembra durante la mayor parte de
sultado de la actividad de extraccion de semen realizada 12 ©Viposicion, aparentemente para evitar que otros machos
por el macho: las hembras estarfan desechando el esperPuedan copular con la hembra y desplazar su esperma.
ma previamente extraido por el macho (Lindeboom 1998).
Sin embargo hemos comprobado que en ocasiones las
hembras expulsan esperma al finalizar su primera cépula. podrian inducirla a expulsar el esperma de la espermateca
En este caso el macho no ha podido extraer esperma rivalcomo ocurre en otras especies (Miller 1987, Cérdoba-
puesto que la hembra era virgen, y s6lo puede interpretar- Aguilar 1999). EI mecanismo dependeria de la “imitaciéon”
se como un caso de eleccion femenina criptica o bien comopor parte del macho, de los estimulos que la hembra reci-
un error 0 problema durante la inseminacion. be durante la puesta de los huevos, y que la inducen a la
En Ceriagrion tenellumla cépula puede durar 0.5-3  liberacién de esperma para la fertilizacién. Este hecho es
horas (Andrés y Cordero 2000). Esta variacion depende plausible ya que los machos consiguen mayor paternidad
de la hora de inicio, ya que cuanto antes empiece una co-si realizan cépulas largas que si se aparean durante un
pula, mayor es su duracion (Fig. 6). Las hembras almace- tiempo mas breve (Andrés y Cordero 2000). Eberhard
nan el esperma en la bolsa copuladora y la espermateca(1985) propuso que la genitalia evoluciona fundamental-
Inicialmente interpretamos la copula prolongada como el mente debido a eleccién femenina criptica, de ahi que la
tiempo que los machos deben emplear para la extraccidongenitalia masculina sea tan a menudo un caracter diag-
del esperma de los rivales. Sin embargo, diversos experi- nostico entre especies. Trabajos recientes en otros 6rde-
mentos han indicado que la elevada duracion de la copulanes de insectos apoyan la interpretacién “eberhardiana”
puede explicarse mediante mecanismos de eleccién fe-de la evolucién de la genitalia ya que el éxito en la fertili-
menina criptica. Los machos son capaces de vaciar la zacién se relaciona con la morfologia genital (Arngvist
bursa en sélo unos 10 min. El tiempo extra (hasta 3 horas) 1998, Arngvist y Danielsson 1999, Danielsson y Askenmo
no se emplea en vaciar la espermateca, puesto que su in1999), y con el comportamiento de cépula (Edvardsson y
terior es inaccesible (Fig. 5a, d ). Tampoco sirve para trans- Arngvist 2000). Los odonatos, con su complejo compor-
ferir mas esperma, ya que la inseminacion dura siempre tamiento reproductor, son un modelo ideal para el estudio
igual, independientemente de si la copula es corta o larga.de este tema ya que se conocen con mucho detalle los
¢Entonces, para qué sirve? Quizés durante este tiempomecanismos de cépula, lo cual no ocurre en otros grupos
los machos estimulan las placas vaginales de la hembra, y(Cérdoba-Aguilar 1999).
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Seleccion sexual postcpula (Fig. 7) es substancial, y no ha sido estudiada en profun-

didad. El tAndem postcépula podria asimismo servir como
Una vez finalizado el apareamiento, en algunas espe- un mecanismo de “cortejo postcopulatorio” segun

cies se mantiene un contacto fisico (tandem postcopula) Eberhard (1996): las hembras “decidirian” poner mas o

entre el macho y la hembra, que puede durar varias horas,menos huevos o retrasar el siguiente apareamiento o ses-

y durante las cuales la hembra realiza la puesta (Fig. 7). gar la paternidad, en funcién del comportamiento

En otras especies, macho y hembra se separan inmediatapostcépula del macho. Esta idea predice que el éxito en la

mente al final de la cépula. Waage (1984) ha hecho notar fertilizacion deberia ser mayor en los machos que man-

que la asociacién postcépula en este grupo estd ligada atienen el tAndem postcopula mas tiempo, y no ha sido

la competencia espermética. El macho, segln esta inter-nunca puesta a prueba.

pretacion, permanece en tdndem con la hembra para evi-

tar que otros machos puedan aparearse y desplacen siConclusiones

esperma. El comportamiento de tAndem durante la pues-

ta, una caracteristica de muchas especies de odonatos, se El complejo comportamiento reproductor de los

habria originado y se mantendria por seleccién sexual, odonatos es un claro ejemplo del éxito del paradigma de

incluso a pesar de los peligros evidentes de depredacién.investigacion en ecologia evolutiva: proponer hipétesis
En varias especies tiehnurg cuya cépulaes de muy  que se basan en que el comportamiento tiene una funcién

larga duracion (hasta 7 horas), no existe asociacion adaptativa nos permite plantear predicciones y probarlas

postcépula, poniendo las hembras los huevos en solita- mediante experimentos y observaciones. Esta metodolo-

rio. En este género la propia copula puede funcionar como gia nos ha llevado a descubrir la habilidad de extraccion

un mecanismo de vigilancia de la hembra, y seria de nue- de esperma, a interpretar la variacion en el comportamien-

vo la seleccion sexual la responsable de las cépulas pro-to reproductor y las estrategias alternativas, y a plantear

longadas (Robertson 1985, Miller 1987, Cordero 1990, la importancia de los mecanismos de eleccion femenina

Cérdoba-Aguilar 1992, Sawada 1995, Sirot 1999). criptica en la evolucion del comportamiento. Los odonatos
La evidente relacién entre competencia espermatica y han sido un grupo modelo en este sentido y continuaran

comportamiento masculino postcépula ha hecho olvidar proporcionando un substrato de investigacion adecuado

otras posibles funciones del tindem postcépula. Seria en el futuro.

posible que el macho se mantuviese en tandem no sélo

para vigilar a la hembra, sino también para aumentar la

eficiencia en la puesta, ya que a ambos puede convenirlesAgradecimientos

poner el mayor nimero de huevos en el menor tiempo. La

ayuda que el macho puede proporcionar en escapar de los Este estudio ha sido financiado por un proyecto de la

depredadores (Rehfeldt 1985, 1991) al tener mayor cam- Direccion General de Ensefianza Superior (PB97-0379).

po de visién que la hembra por su posicion mas elevada -
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