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Epiophlebiidae [10) Epiophlebioptera

Arbol de Odonatos donde se muestran las relaciones filogenéticas de familias taxonémicas. Las ramas con lineas gruesas indican cla-
dos robustos y las ramas con lineas finas clados poco apoyados. El nimero en circulo verde indica el capitulo donde se une la rama. El
circulo naranja marca el nodo mas interno y su edad. Las fotografias representan grandes linajes (nimeros en recuadros).
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Resumen: Los odonatos (libélulas y caballitos del diablo) agrupan en la actualidad unas 30 familias y unas 6000 especies, distribui-
das por todos los continentes excepto en la Antartida. Las relaciones de parentesco entre las familias basadas en datos molecula-
res han resultado ser, en la mayoria de los casos, incongruentes con las clasificaciones previas basadas en caracteres morfoldgicos.
Los resultados de los andlisis filogenéticos mas recientes, basados en secuencias nucleotidicas y caracteres morfolégicos, han ser-
vido para clarificar algunas de estas relaciones, si bien sigue habiendo controversia acerca de la posicion de algunos grupos, como
los Epiophlebioptera. Los fosiles indican la aparicion de los odonatos en el carbonifero superior, con una amplia diversificacién en
el pérmico y finalmente la evolucion de los grupos actuales en el jurasico y el cretacico. Su plan corporal parece haber cambiado
poco desde entonces, asi como ciertos modos de vida que se observan aln en las especies actuales. Presentan caracteristicas mor-
fologicas Unicas entre los insectos, de las cuales la mas notable es la presencia de la genitalia masculina secundaria separada de los
testiculos, lo que determina un comportamiento reproductor Unico, con un doble contacto entre macho y hembra durante la co-
pula, y los convierte en un grupo muy apropiado para probar las nuevas teorias sobre conflicto sexual. Una cuestién debatida es
si los policromatismos que se observan en muchas especies constituyen un caracter ancestral, lo que se resolvera con el desarro-
llo de filogenias robustas. Entre los mecanismos de especiacion mas exitosos en este grupo se encuentran los relacionados con las
presiones de seleccion por actinopterigios depredadores, con ejemplos muy notables en algunos géneros.

Summary: The extant Odonates are a group with 30 families and with about 6000 species described in all the continents, except in
the Antarctica. The relationships among different odonate groups based on molecular data have turned out to be in most of the cases
incongruent with previous classifications based on morphological data. Results of the most recent phylogenetic analyses, based on DNA
sequences as well as morphological characters have been useful to clarify some of these relationships, although there is still controversy
about the position of some groups, like the Epiophlebioptera. Fossils indicate the origin of these insects in the Upper Carboniferous, with
a wide diversification in the Permian and finally the evolution of current odonate groups in the Jurassic and the Cretaceous. Morphologically
odonates have changed slightly since then, and they maintain similar life styles. They have unique morphological features among the
insects, of which the most remarkable is the presence of the male secondary genitalia separated from the testes. This feature determines
a unique reproductive behaviour, which makes them the target group to test the new theories about sexual conflict. A debated question
is if the polychromatisms that are observed in many species constitute an ancestral character, a question that will be solved with the
development of robust phylogenies. Among the most successful mechanisms of speciation in this group are those related to the presence
of actynopterygian predators, with very remarkable examples in some groups.

I orden Odonata incluye actualmente un numero

cercano a las 6000 especies, una cifra pequena si

se compara con otros grupos de insectos, pero li-
geramente superior al nimero de mamiferos o anfibios
conocidos. Los adultos son insectivoros, con un vuelo
muy potente y habitualmente presentan una coloracién
conspicua. En general se encuentran en habitats de agua
dulce. Las larvas son en su inmensa mayoria acuaticas
y depredadoras, y se desarrollan en todo tipo de masas
de agua. A excepcidon de su posible capacidad para con-
trolar las poblaciones de mosquitos, asi como de servir
de indicadores de la calidad de las aguas en que residen,
se trata de insectos con un escaso interés econémico.

El orden estd constituido por tres subordenes: los
Zygoptera (del griego ‘alas plegadas’; antiguamente de-
nominados Isoptera, es decir, ‘alas iguales’), los Anisop-
tera (“alas desiguales’) y los Epiophlebioptera. Mas de la
mitad de las especies son tropicales, pero se encuentran
en cualquier region faunistica, excepto en la Antartida.
Los caballitos del diablo (Zygoptera) agrupan unas 3000
especies y son facilmente reconocibles por tener las alas
anteriores y posteriores muy similares, que normalmente
se mantienen plegadas (a excepcion de la familia Lesti-
dae), y ojos que ocupan los extremos de una cabeza mas
ancha que el cuerpo. Los Anisoptera o verdaderas libélu-
las (aproximadamente 3000 especies) se caracterizan por
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(Qué es un odonato!?

Los odonatos (del griego odontos, ‘diente’) son un orden de insectos con unas 6000 especies descritas que incluye formas
tan conocidas como las libélulas y los caballitos del diablo. Un odonato adulto es depredador y posee grandes ojos com-
puestos, patas fuertes y espinosas que utiliza para capturar insectos al vuelo y alas membranosas, largas y estrechas, con
una nerviacion compleja y reticulada, y una mancha caracteristica cerca del apice (pterostigma). En los machos el 6rgano
copulador se encuentra en el segundo segmento abdominal, caracteristica que los diferencia del resto de los insectos y que
determina un comportamiento reproductor Unico, en el que el macho tiene que doblar el abdomen durante el apareamiento
para poder alcanzar el orificio genital de la hembra. Los odonatos se encuentran asociados a ambientes acuaticos, necesa-
rios para el desarrollo de su etapa larvaria (denominadas ninfas o larvas). No presentan fase de pupa y por tanto son in-
sectos con metamorfosis incompleta (“hemimetabolos”). Junto con los efemerdpteros formaban el grupo (ahora
parafilético) de los “paledpteros” (del griego palaeos, ‘antiguo’, y pteron, ‘ala’), insectos alados mas primitivos, que se carac-
terizan por no poder plegar las alas sobre el abdomen, caracteristica exclusiva de los nedpteros (resto de insectos alados).

Recuadro |. Caracteres morfoldgicos Unicos
de los odonatos.

I. Genitalia masculina secundaria en el segundo seg-
mento abdominal.

2. Alas con nodo y pteroestigma (éste Ultimo falta en
unas pocas especies).

3. Patas situadas en la parte anterior del térax, muy
poco aptas para caminar, cuya utilidad es servir de
aparato de captura de las presas.

4. Larvas con labio modificado para la captura de las
presas (mascara).

su cabeza esferoidal, grandes ojos que a menudo se tocan
cubriendo toda la parte dorsal, y dos pares de alas desigua-
les, que no se pliegan cuando el animal esta en reposo.
Epiophlebioptera que esta representado en la actualidad
por 2-3 especies asiaticas del género Epiophlebia, que
morfoldgicamente son una mezcla de los dos 6rdenes an-
teriores y cuya posicion filogenética ha sido objeto de con-
tinuo debate. Las clasificaciones mas recientes, que
incluyen estudios morfoldgicos y moleculares, dividen al
orden Odonata en dos subordenes: los Zygoptera y los
Epiprocta (Anisoptera + Epiophlebioptera). Tradicional-
mente, los Epiophlebioptera habian sido agrupados con
varios linajes extintos dentro de los “Anisozygoptera”,
grupo que ha resultado ser parafilético.

Los Odonata son un grupo muy primitivo, con fésiles
de especies odonatoides de gran tamafio que datan del car-
bonifero superior y del pérmico (Protodonata, 360 a 295
millones de afios). El més grande de estos gigantes, Mega-
neuropsis permiana, alcanzaba alrededor de 70 cm de en-
vergadura alar. El registro fosil para la mayoria de las
familias actuales data del jurasico o del cretacico. Las es-
pecies fosiles que no se pueden asignar a alguno de los
tres subordenes actuales se incluyen convencionalmente
en uno de los cuatro subordenes fosiles: Protozygoptera,
Archizygoptera, Protanisoptera y Triadophlebiomorpha.

Recuadro 2. Los odonatos en cifras.

* Ndmero de especies: aproximadamente 6000.
* Ndmero de géneros: aproximadamente 600.

* Géneros con mayor nimero de especies: Pseudagrion
(141 especies, Coenagrionidae), Argia (111 especies,
Coenagrionidae), Drepanosticta (92 especies, Platysticti-
dae), Gynacantha (88 especies, Aeshnidae), Lestes (82 es-
pecies, Lestidae), Macromia (76 especies, Macromiidae).

* Numero de familias: 30-33.

* Familias con mayor numero de especies: Coenagrioni-
dae (1070 especies), Libellulidae (966 especies), Gom-
phidae (951 especies).

* Origen: carbonifero, al menos 325 millones de anos
(Protodonata).

* Fésil mas antiguo (Odonata): pérmico inferior, 250 mi-
llones de anos.

* Odonato mas grande: actualmente Megaloprepus coeru-
latus, un zigoptero de la familia Pseudostigmatidae con
envergadura de 19 cm. Un fésil de la especie Meganeu-
ropsis permiana tenia una envergadura de mas de 70 cm.

* Odonato mas pequeno: Nannophya pygmaea (Libellu-
lidae), de 2 cm de envergadura.

* Odonato con mas amplia distribucién: Pantala flaves-
cens (Libellulidae), en los cinco continentes y en nu-
merosas islas oceanicas.

* Odonatos con distribucion mas restringida: especies
endémicas de islas oceanicas, como Rhinocypha ogasa-
warensis, de las islas Ogasawara (Japon).

Caracteristicas de sus genomas

El ntimero haploide de cromosomas de los odonatos varia
entre 3y 15. A pesar de este amplio rango hay poca varia-
cion: los numeros haploides 12, 13 y 14 son los mas habi-
tuales (representados en un 94% de las 371 especies ana-
lizadas), y un nimero n = 13 se puede considerar el tipico
del orden (numero de base), dado que se ha encontrado en



el 56% de las especies estudiadas citologicamente. Las fa-
milias Protoneuridaec y Coenagrionidae (Zygoptera), asi
como Aeshnidae (Anisoptera) tienen tipicamente n = 14
cromosomas, mientras que Platystictidae, Platycnemididae,
Megapodagrionidae, Lestidae, Calopterygidae (Zygop-
tera), Cordulegastridae, Corduliidae, Libellulidae (Ani-
soptera) y Ephiophlebiidae (Epiophlebioptera) presentan
n = 13 cromosomas. Sélo Petaluridae, con n =9 cromoso-
mas, y Polythoridae y Gomphidae con n = 12, poseen un
menor numero de cromosomas, si bien se observan excep-
ciones en todos los grupos.

Una particularidad de la citotaxonomia de los odona-
tos es la existencia de microcromosomas, cuya presencia
es variable dependiendo del grupo: pueden estar total-
mente ausentes en determinados grupos o, por el contra-
rio, aparecer en todas las especies de un género determi-
nado. Su distribucion, al contrario que el niimero de
cromosomas, no refleja ninguna afinidad taxonomica. Ge-
ograficamente pueden aparecer en una poblacion y sin
embargo estar ausentes en otra poblacion de la misma es-
pecie, lo que se ha observado en Lestes dryas, Anax junius
y Cordulegaster boltonii, entre otras. El tamafo de estos
elementos también puede ser variable en diferentes pobla-
ciones o en diferentes formas intraespecie, como sucede
por ejemplo en Calopteryx virgo'y Libellula quadrimacu-
lata.

El método original de determinacion sexual en Odonata
es X0/XX, y el macho es el sexo heterogamético (X0). Esto
es lo que se observa en todos los complementos primarios
independientemente del niimero de cromosomas y del
grado de especializacion del grupo. En complementos se-
cundarios existen casos de aparicion de un sistema
XY/XX, cuando el cromosoma X original se ha visto en-
vuelto en la fusidon con un autosoma. Este sistema no esta
relacionado con ninglin grupo taxonoémico ni con la filo-
genia del grupo, si bien en algunas familias (como Aeshni-
dae) es mas frecuente que en otras.

El genoma de los Odonata es poco conocido. Sélo
existen datos de dos especies en la base www.genome-
size.com, que indican un tamafio de genoma de 1,50-2,16
pg, muy cercano a la media para los insectos (1,53pg +
0,13, n =453 especies). Para los estudios filogenéticos se
han utilizado principalmente los genes que codifican el
RNA ribosomico, situados tanto en la mitocondria como
en el ntcleo. El gen 28S evoluciona mucho mas lentamente
que el 16S en Odonata, por lo que el primero ha sido el mas
util para resolver las ramas basicas de la filogenia.

Resultados filogenéticos contrastados
con clasificaciones previas

La filogenia de los odonatos ha sido un puzzle dificil de en-
cajar. Su posicion entre los insectos alados (Pterygota) esta
bien establecida, pero los estudios basados en caracteres
morfoldgicos y moleculares indican que los “Palaeoptera”
(Odonata + Ephemeroptera) son un grupo parafilético.
Dentro del orden Odonata, el debate se centra en si:
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Términos basicos

Conflicto sexual: Divergencia entre los intereses repro-
ductores de machos y hembras, que se manifiesta a me-
nudo de forma conspicua, pero que también puede ser
muy sutil. Se trata de un mecanismo de seleccion sexual.
Eleccién femenina criptica: Mecanismo de seleccion se-
xual postcopula, segln el cual las hembras alterarian la
proporcion de descendencia producida con cada macho, lo
que determina que la paternidad de diferentes machos no
sea directamente proporcional a su éxito copulador ni a
los mecanismos de competencia espermatica.
Microcromosomas: Cromosomas con un comporta-
miento diferente a los autosomas y los cromosomas se-
xuales durante la meiosis.

Nodo: Punto de inflexion en el borde anterior de las alas
de los odonatos, situado hacia la mitad de su longitud.
Tiene importantes consecuencias aerodinamicas.
Partenogénesis accidental: Se observa en poblaciones
sexuales en las cuales, de forma excepcional, alguna hem-
bra puede presentar reproduccion partenogenética.
Pruinosidad: Presencia de ceras con aspecto pulverulento
sobre la superficie corporal, que cambian la apariencia y el
color de los odonatos cuando maduran sexualmente, espe-
cialmente cuando envejecen. Existen datos que indican que
estas ceras reflejan la luz UV.

Pteroestigmas: Celdas del extremo distal anterior de las
alas de los odonatos, que se encuentran engrosadas y ha-
bitualmente vivamente coloreadas. Su funcion es poco co-
nocida.

Seleccién sexual poscépula: Tipo de seleccion interse-
xual, que incluye todos los mecanismos fisiologicos-con-
ductuales que tienen lugar desde el inicio del apareamiento,
y que determinan qué individuos son exitosos a la hora de
tener descendencia.

* Los Zygoptera son grupo hermano de los Epiophlebiop-
tera y los Anisoptera (Epiprocta), o bien los Zygoptera y
los Anisoptera lo son del suborden Epiophlebioptera.

No obstante, hay un consenso general en los siguien-
tes puntos:

* Los Odonata son un grupo monofilético, que se separd
del linaje principal de Pterygota en el carbonifero supe-
rior.

* Los tres subordenes son monofiléticos.

Las primeras hipotesis acerca de las principales rela-
ciones filogenéticas de los odonatos se basan principal-
mente en la estructura alar, debido a que estas estructu-
ras fosilizan muy bien.Todos estos estudios han dado
lugar a interpretaciones muy diversas de las relaciones
entre los grandes grupos (familias) de odonatos. Un es-
tudio mas reciente, basado también en el analisis de los
caracteres morfologicos, incluyendo no soélo la venacion
alar sino también caracteres del exoesqueleto o algunos
caracteres larvarios, divide el orden Odonata en dos sub-
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ordenes: Zygoptera y Epiprocta (Anisoptera + Epiophle-

bioptera).

Los primeros analisis moleculares de las relaciones
de los Anisoptera sustentaron la monofilia de la mayoria
de las familias de este grupo reconocidas tradicionalmente,
y mostraron que Ephioplebia superstes, una de las 2-3 {ini-
cas especies de Epiophlebioptera vivas, es grupo hermano
de los Anisoptera. Un estudio preliminar del orden utili-
zando el gen 77nS (mitocondrial) sugirio la agrupacion de
los Lestidae (una familia tradicionalmente incluida en el
suborden Zygoptera) con los Anisoptera. Los Zygoptera
serian, segun este trabajo, un grupo parafilético. Sin em-
bargo, dadas las limitaciones del estudio, en el cual se ana-
lizaron tinicamente 24 especies de 16 géneros en siete fa-
milias, todas ellas de Norteamérica, estas conclusiones
deben considerarse preliminares.

En un trabajo mas reciente que analiza el gen rrnL (mi-
tocondrial) y el rADN 28S (nuclear) se concluye de nuevo
que los Zygoptera son parafiléticos (al estar las familias Les-
tidae y Calopterygidae formando clados dentro de los Ani-
soptera), y los Epiophlebioptera formarian un grupo mono-
filético junto con los Anisoptera (suborden Epiprocta), si
bien no se resuelve la posicion de Epiopheblia, que se sitia
como un grupo intermedio entre Zygoptera y Anisoptera si
se usa la informacion del gen 28S, pero con la informacion
derivada del gen rrnL aparece como el grupo hermano de
Tanypterix (un anisoptero), aunque con un apoyo bajo.

Esta falta de congruencia entre los estudios morfologi-
cos, o entre diferentes estudios moleculares, indica clara-
mente la necesidad de combinar ambos tipos de datos para
obtener una buena resolucion y clarificar las relaciones fi-
logenéticas existentes dentro del orden (Fig. 1). En este sen-
tido, el estudio mas completo hasta la fecha se ha llevado
a cabo mediante el analisis de 29 familias y 108 especies de
otros tantos géneros, basandose en la secuenciacion de seis
genes: r7nS, rrnl 'y la subunidad II de la citocromo oxidasa
(cox2), todos ellos mitocondriales, y los genes nucleares
Histona 3, rADN 18S y rADN 28S. Ademas, se analizaron
datos morfoldgicos de grupos extintos y actuales. Los re-
sultados obtenidos confirman que el suborden Zygoptera es
monofilético y corroboran la existencia del suborden Epi-
procta (Anisoptera + Epiophlebioptera), que habia sido re-
conocido anteriormente (véase Arbol de Odonatos). La in-
clusion de los fosiles no fue crucial para obtener una
filogenia robusta, pero si para resolver la evolucion de al-
gunos caracteres asociados con el vuelo. Las conclusiones
principales de este trabajo serian:

* Se apoya la propuesta de la creacion del suborden Epi-
procta (Anisoptera + Epiophlebioptera).

* Las familias de Anisoptera tradicionalmente reconocidas
en la literatura y representadas por multiples taxones,
excepto la familia Corduliidae, serian monofiléticas (Aes-
hnidae, Petaluridae, Gomphidae, Synthemistidae y Libe-
llulidae). De las familias Austropetaliidae, Chlorogom-
phidae, Cordulegastridae, Macromiidae y Epiphlebiidae
se analiz6 un unico taxon, por lo que no se ha podido pro-
bar si son monofiléticas o no.

- Zygoptera (“Calopterygoidea”)
L Zygoptera

Epiophlebiidae

Anisoptera (Petaluridae)
Anisoptera
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Figura |. Esquema de las diferentes hipotesis acerca de las re-
laciones entre familias de Odonatos basadas en estudios mor-
fologicos (A) y moleculares (B y C).

* El suborden Zygoptera, al contrario de lo obtenido en tra-
bajos previos, seria monofilético, con las familias de
Lestoidea (Perilestidae, Synlestidae, Chorismagrionidae
y Lestidae) formando un grupo hermano del resto de los
Zygoptera, mientras que las filogenias anteriores basadas
unicamente en uno o dos marcadores moleculares los ha-
bian situado mas proximos a los Epiprocta.

El nimero de familias reconocidas actualmente es
aproximadamente 30. La unica obra que revisa la fauna
mundial de odonatos cita 29 familias, la revision taxono-
mica de Rehn reconoce 28 familias, y la lista de odonatos
del mundo, mantenida por Schorr, Lindeboom y Paulson
(http://www.ups.edu/x6140.xml), agrupa las especies en 33
familias. En la Tabla 1 se indican las diferentes clasifica-
ciones tradicionalmente aceptadas, asi como las recomen-
daciones para la clasificacion de los odonatos segun las fi-
logenias mas recientes.

Evolucion de los caracteres

La inmensa mayoria de los odonatos actuales poseen un ci-
clo vital complejo, con estados larvarios acuaticos, de
vida relativamente larga (de unos meses a 4 o 5 afios), y es-
tados adultos voladores. No se sabe si los Protodonata po-
seian también estados larvarios acudticos, pero existen
numerosos fosiles de larvas de odonatos que indican que
esta caracteristica acompafia al grupo desde sus origenes.
La evolucion hacia un modo de vida secundariamente te-
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Tabla I. Clasificaciones cominmente aceptadas y modificaciones propuestas basadas en los anilisis filogenéticos. La clasifi-

cacién de Bybee y colaboradores reune varias de las familias anteriores.

Clasificacion de Schorr, Lindeboom
y Paulson (caracteres morfoldgicos)
(http://www.ups.edu/x6 140.xml)

Clasificacion de Silsby
(caracteres morfolégicos)

Clasificacion de Bybee y colaboradores
(caracteres morfoldgicos +
secuencias de DNA)

Suborden Zygoptera
 Superfamilia Calopterygoidea
- Amphipterygidae

Suborden Zygoptera
 Superfamilia Calopterygoidea
- Amphipterygidae

Suborden Zygoptera
 Superfamilia Calopterygoidea
- Amphipterygidae

- Calopterygidae - Calopterygidae - Calopterygidae
- Chlorocyphidae - Chlorocyphidae - Chlorocyphidae
- Dicteriadidae - Dicteriadidae - Dicteriadidae
- Euphaeidae - Euphaeidae - Euphaeidae

- Polythoridae - Polythoridae - Polythoridae

* Superfamilia Lestoidea
- Lestoideidae

* Superfamilia Lestoidea
- Lestoideidae

* Superfamilia Lestoidea
- Lestoideidae

- Synlestidae - Synlestidae - Synlestidae

- Lestidae - Lestidae - Lestidae

- Perilestidae - Perilestidae - Perilestidae

- Megapodagrionidae - Megapodagrionidae - Megapodagrionidae
- Chorismagrionidae - Synlestidae - Synlestidae

- Diphlebiidae - Lestodeidae - Lestodeidae

- Thaumatoneuridae
 Superfamilia Hemiphlebioidea
- Hemiphlebiidae
 Superfamilia Coenagrionoidea
- Coenagrionidae

- Megapodagrionidae
 Superfamilia Hemiphlebioidea
- Hemiphlebiidae
 Superfamilia Coenagrionoidea
- Coenagrionidae

- Megapodagrionidae

* Superfamilia Hemiphlebioidea
- Hemiphlebiidae
 Superfamilia Coenagrionoidea
- Coenagrionidae

- lsostictidae - lsostictidae - lIsostictidae
- Platycnemididae - Platycnemididae - Platycnemididae
- Platystictidae - Platystictidae - Platystictidae

- Protoneuridae
- Pseudostigmatidae

Suborden “Anisozygoptera”

* Superfamilia Epiophlebioidea
- Epiophlebiidae

Suborden Anisoptera

* Superfamilia Aeshnoidea

- Protoneuridae
- Pseudostigmatidae

Suborden “Anisozygoptera”
* Superfamilia Epiophlebioidea
- Epiophlebiidae

Suborden Anisoptera
 Superfamilia Aeshnoidea

- Protoneuridae
- Pseudostigmatidae

Suborden Epiprocta
 Superfamilia Epiophlebioidea
- Epiophlebiidae

* Superfamilia Aeshnoidea

- Aeshnidae - Aeshnidae - Aeshnidae
- Neopetaliidae - Neopetaliidae - Neopetaliidae
- Petaluridae - Petaluridae - Petaluridae

- Austropetaliidae

- Gomphidae

 Superfamilia Cordulegastroidea
- Cordulegastridae

* Superfamilia Libelluloidea

- Neopetaliidae

- Gomphidae

 Superfamilia Cordulegastroidea
- Cordulegastridae

* Superfamilia Libelluloidea

- Neopetaliidae

* Superfamilia Gomphoidea

- Gomphidae

 Superfamilia Cordulegastroidea
- Cordulegastridae

* Superfamilia Libelluloidea

- Chlorogomphidae - Chlorogomphidae - Chlorogomphidae

- Corduliidae - Corduliidae - Corduliidae

- Libellulidae - Libellulidae - Libellulidae

- Macromiidae - Macromiidae - Corduliidae

- Synthemistidae - Synthemistidae - Corduliidae

rrestre en los estados larvarios solo se conoce en unas po- pecies se encuentra el mayor odonato conocido, el caballito
cas especies de zigopteros de Nueva Zelanda y de anisop- del diablo Megaloprepus coerulatus (Pseudostigmatidae).
teros de Australia. No obstante, la mayoria de las larvas de Este modo de vida y el gigantismo se han descrito también
odonatos pueden sobrevivir largos periodos fuera del agua, en una especie de caballito del diablo africano (Corypha-
siempre que puedan refugiarse en la hojarasca o bajo pie- grion grandis), durante mucho tiempo de clasificacion in-
dras (Fig. 2). En zonas tropicales, algunas especies se han cierta. Un reciente estudio filogenético ha demostrado que
adaptado a completar su ciclo larvario en el agua acumu- no se trata de una evolucion convergente, y por ello se ha
lada en las plantas (notablemente las bromeliaceas) o en sugerido que esta especie es también un pseudostigmatido,
huecos en los arboles (Phytotelmata), por lo que se han in- y un relicto de Gondwana, cuando Sudamérica y la costa

dependizado de los ecosistemas acuaticos. Entre estas es- oeste africana se encontraban unidas.
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Figura 2. La inmensa mayoria de las larvas de odonatos son
acuaticas, pero existen algunos ejemplos de larvas terrestres en
Oceania. No obstante, muchas especies son capaces de sopor-
tar largos periodos (meses) fuera del agua, refugiandose bajo pie-
dras u hojarasca, como esta larva de Boyeria irene (Aeshnidae),
fotografiada en el lecho seco de un arroyo en Portugal en el mes
de septiembre.

La genitalia masculina secundaria en el segundo seg-
mento abdominal no aparece en ningun otro grupo de in-
sectos. El organo copulador (edeago) no se encuentra
unido a los testiculos, por lo que los machos de odonatos
deben transferir el esperma desde la apertura genital a la
vesicula situada en la parte ventral del tercer segmento
abdominal, algo que habitualmente realizan antes de cada
copula, plegando el abdomen de manera caracteristica
(Fig. 3). Esta particularidad anatomica determina la curiosa
postura de copula de los odonatos, con un doble contacto
entre macho y hembra (Fig. 4): el macho agarra por el pro-
torax (zigopteros) o la cabeza (anisopteros) a la hembra con
sus apéndices anales, y ésta curva su abdomen para hacer
coincidir su abertura genital, situada en el extremo abdo-
minal, con la genitalia secundaria masculina. No existe evi-
dencia fosil que permita saber en qué momento se origino
este modo de reproduccion.

Figura 3. Transferencia de esperma en Calopteryx haemorrhoi-
dalis (Calopterygidae). Este comportamiento es exclusivo de los
odonatos, y se debe a que los testiculos no tienen comunicacién
interna con el edeago, que se encuentra en el segundo segmento
abdominal, lo que obliga a los machos a plegarse para transferir
el esperma antes de cada copula.

A pesar de la antigiiedad del orden, el comporta-
miento de los odonatos no es en absoluto arcaico y pre-
senta muchos caracteres Unicos. El mas sobresaliente es
sin duda la doble funcién del edeago, utilizado para ex-
traer del interior de la genitalia femenina el esperma al-
macenado de apareamientos previos, y para la insemina-
cion, que tiene lugar en los ultimos instantes de la
copula. Muchas especies de odonatos son territoriales y
muestran complejos comportamientos de cortejo, que en
algunos casos llegan a verdaderas acrobacias aéreas,
como en los Calopterygidae (Fig. 5). Se han encontrado
pruebas de que la evolucion del comportamiento repro-
ductor de este orden, y de algunas caracteristicas de su
genitalia, se debe a la seleccion sexual poscopula, por
lo que son un grupo modelo muy apropiado para probar
las nuevas teorias sobre conflicto sexual y eleccion fe-
menina criptica.

Otro aspecto recurrente en la historia evolutiva del
grupo es la aparicion de policromatismos, en especial los
ligados al sexo femenino. En muchas especies, notable-
mente en la familia Coenagrionidae, las hembras pueden
pertenecer a dos o mas fenotipos de coloracion, y una de
las formas es muy parecida al macho (androcroma), por
lo que se considera un caso de mimetismo intraespecie. En
algunas especies, la frecuencia de apareamiento de estas
hembras androcromas es significativamente menor que la
poblacional, por lo que el mantenimiento de este caracter
a largo plazo es un enigma. No existen estudios detalla-
dos de la incidencia de este fendmeno en todo el orden,
pero se trata de una caracteristica muy difundida en las es-
pecies holarticas (al menos 134 especies son polimorfi-
cas), y esta presente en todas las regiones biogeograficas.
Los estudios genéticos demuestran que tras este polimor-
fismo se encuentra un gen autosémico con expresion li-
gada al sexo. La disponibilidad de filogenias robustas
para los géneros Ischnura y Enallagma permitira, en un
futuro, determinar si el polimorfismo es un caracter ances-
tral, cuestion todavia muy debatida.

Figura 4. Coépula de Ischnura graellsii (Coenagrionidae), con el
doble contacto entre macho y hembra (protérax y genitalia).
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Partenogénesis en Ischnura hastata
(Zygoptera, Coenagrionidae) en las islas Azores

Ischnura hastata es una especie de odonato
perteneciente a la fauna americana. Los
machos se distinguen por su pequeno ta-

manio (20,5 a 25 mm) y por el color ama- —Lake Co.
rillo brillante de su abdomen. Las hembras
son de mayor tamafio que los machos (2| Vieam
. . Sexuales

a 27 mm) y, a diferencia de lo que se ob-

ies d , Las Fuentes
serva en otras especies de este género, no Macho (Cuba)
existe polimorfismo de coloracion: Unica- Vero Beach
mente existe una forma ginocroma (de co-
loracion diferente al macho). Las hembras Sdo Miguel
jovenes son de color naranja y en la edad
adulta desarrollan una pruinosidad de Tergeira
color azulado en el torax y el abdomen. .

. . .z iIco
Esta especie ha sido hallada también en las »
. . Partenogenéticas Hembra joven (isla de Pico, Azores)
islas Azores, donde todas las poblaciones Faial F
encontradas estan formadas exclusiva-
mente por hembras. La cria en el labora- Bleres
torio ha demostrado que |. hastata es
partenogenética en el archipiélago, lo que Corvo _
constituye el primer caso de partenogé-
nesis descrito en este orden de insectos.
El origen de las poblaciones partenoge- Hembra madura ovipositando (isla de Pico, Azores)

néticas de |. hastata se desconoce. En  jrbol elaborado a partir de las distancias genéticas entre cuatro poblaciones sexuales (linea verde)
Norteamérica se trata de una especie y cinco poblaciones partenogenéticas (naranja) de lschnura hastata basado en nueve loci mi-
muy comdn, principalmente distribuida a  crosatélites.

lo largo de la costa Este de Estados Uni-

dos, pero también se encuentra en México y Sudamérica, el Caribe y las islas Galapagos, lo que demuestra su habilidad para
colonizar islas relativamente alejadas del continente. Su capacidad de dispersion se ha demostrado al capturarlas con redes
montadas en aeroplanos a 300 m de altitud. Todo ello sugiere que esta especie ha podido colonizar las Azores de forma es-
pontanea, si bien otra posibilidad es que haya sido introducida accidentalmente junto con animales o plantas exdticas, o in-
cluso que haya sido transportada en tanques de agua por los antiguos balleneros.

El andlisis de la estructura genética de las poblaciones de Azores y de México y Florida mediante microsatélites ha revelado
que la diferenciacion genética entre poblaciones sexuales y partenogenéticas es significativa, como demuestra el arbol que se-
para a ambas poblaciones. La escasa diferenciacion genética hallada en las poblaciones sexuales sugiere la existencia de flujo
génico entre ellas, lo que es congruente con la elevada capacidad de dispersion que posee la especie. Por otra parte, los mi-
crosatélites han revelado la estructura clonal de las poblaciones partenogenéticas, lo que sugiere la existencia de un solo
evento de colonizacion.

No existen evidencias de reproduccion partenogenética en las poblaciones americanas, por lo que la partenogénesis puede
haber sido secundaria a la colonizacién de las islas. Otra posibilidad es que exista partenogénesis accidental en las
poblaciones sexuales, que se veria favorecida en ambientes donde encontrar una pareja sea dificil o imposible, como puede
ser el caso de una hembra de I. hastata que colonizase fortuitamente las islas Azores.

Estas poblaciones partenogenéticas son una rara excepcion dentro los odonatos, y poseen un gran valor intrinseco en
cuanto a conservacion. La aparicion de una linea asexual a partir de las poblaciones sexuales conduce inmediatamente a la in-
dependencia evolutiva. Si a ello se une el hecho de la existencia de aislamiento geogrifico, se estaria ante un caso de especia
cion dentro de este grupo de insectos

Tendencias evolutivas

Desde su aparicion en el carbonifero, los odonatos han
manifestado una tendencia a la reduccion del tamafio
corporal medio, principalmente debido a la extincion de
los grupos gigantes y no tanto a una reduccion del tamaiio

minimo, que se ha mantenido constante desde entonces.
De hecho, las especies de menor tamaiio que existen ac-
tualmente, con envergadura alar de unos 2 cm, son de las
mismas dimensiones que los fosiles mas pequefios. No
parece posible, pues, que el modelo corporal de los odo-
natos pueda miniaturizarse.
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Figura 5. Cortejo precopula en Calopteryx haemorrhoidalis. El
macho se exhibe volando lentamente sélo con el primer par de
alas, dejando el segundo par inmovil.

En cuanto a la citogenética, existe una clara tendencia
hacia un nimero menor de cromosomas en las familias
mas antiguas, mientras que en los linajes mas recientes
este nimero suele ser mayor. Por tanto, el nimero de cro-
mosomas parece reflejar, hasta cierto punto, las afinida-
des taxondmicas de algunos grupos. En las especies con
un numero elevado de cromosomas, el tamano de éstos es
aproximadamente la mitad del de las especies con un nu-
mero de cromosomas mas bajo. Parece existir cierto pa-
ralelismo entre el grado de especializacion y el incre-
mento en el nimero de cromosomas. Se pueden encontrar
especies con un numero bajo de cromosomas en cualquier
grupo, pero en muchos casos se ha demostrado que este
bajo numero de cromosomas aparece por la fusion de al-
gunos o todos los elementos del complemento original,
dando lugar a los denominados ‘complementos secunda-
rios’. Ademas de las fusiones, en varias especies se ha pro-
ducido la fragmentacion de uno o mas elementos del con-
junto original, lo que resulta en un incremento, también
secundario, del niimero original de cromosomas. Esto
puede suceder en una Unica especie de un grupo taxond-
mico.

Otra tendencia que se observa en las familias actua-
les es hacia un aumento de la complejidad del compor-
tamiento reproductor, con la aparicion de cortejos preco-
pula muy elaborados, territorialidad y mantenimiento de
una vigilancia de la hembra por parte del macho después
de terminada la copula. El comportamiento de cortejo es
comun en los Calopterygidae y los Libellulidae, dos de
las familias consideradas mas recientes, pero es muy
raro en familias primitivas como los Gomphidae y los
Aeshnidae.

Biogeografia y biodiversidad

Los odonatos son un grupo de insectos muy antiguo. Los
fosiles de mayor antigiiedad se agrupan dentro del orden
Protodonata y proceden de sedimentos del carbonifero su-
perior de Europa, formados hace aproximadamente
325 millones de afios. Estos eran insectos de gran ta-

matfio (70 cm de envergadura alar) y, al igual que los odo-
natos actuales, grandes voladores, con patas largas que uti-
lizaban para capturar sus presas. La estructura caracteris-
tica del ala de los verdaderos odonatos (con nodo y
pteroestigma) no aparece desarrollada en este grupo,
que se extinguio en el jurdsico. Solo se conocen unas po-
cas familias y géneros, por lo que podria tratarse de un
grupo pequeio, o bien que frecuentase areas donde no po-
dian fosilizar facilmente.

Los registros mas antiguos del orden Odonata proceden
del pérmico de Norteamérica y Rusia (alrededor de 250 mi-
llones de afios). Estos fosiles son de menor tamaiio que los
Protodonata y se agrupan en dos subordenes: Protanisop-
tera y Protozygoptera. Estos tltimos parecen haber cam-
biado poco en apariencia desde su origen.

Los odonatos son un grupo eminentemente tropical. Por
ejemplo, en Africa, la mayor diversidad se encuentra en los
paises del oeste y del centro, con mas de 200 especies por
pais, mientras que las zonas mas aridas del norte del conti-
nente tienen normalmente menos de 100 especies. La anti-
giiedad del orden impide un analisis biogeografico detallado,
teniendo en cuenta los enormes cambios que la superficie te-
rrestre ha experimentado desde el carbonifero. A pesar de
ello, las distribuciones actuales de algunas familias de odo-
natos reflejan antiguos sucesos, como la rotura del sur del
continente de Gondwana. El gigantismo en los zigdpteros,
antes mencionado, demuestra que la distribucion geografica
y el modo de vida se han mantenido durante millones de
afios.

En la Tabla 2 se presenta una estimacion de la riqueza
de especies en algunos paises y regiones de todo el
mundo. Las pautas latitudinales, tan comunes en la mayo-
ria de los grupos, son evidentes cuando se analizan los da-
tos para Africa o Asia, destacando el caso de Hong Kong,
un pequenisimo territorio con una diversidad de odonatos
asombrosa. La fauna de las islas suele ser muy pobre, es-
pecialmente cuando se encuentran en latitudes muy ale-
jadas del ecuador (por ejemplo Irlanda o Nueva Zelanda)
o son islas oceanicas de origen volcanico muy alejadas de
los continentes, como es el caso de las Azores, que solo
tiene cuatro especies. Otras faunas insulares son increible-
mente ricas, destacando la radiacion del género Megala-
grion (Coenagrionidae) en Hawaii y del género Nesoba-
sis (Coenagrionidae) en las islas Fiji, ambos con mas de
20 especies.

Diferenciacion y especiacion

A juzgar por el nimero de especies actualmente vivas, los
grupos mas exitosos son los Coenagrionidae, los Libellu-
lidae y los Gomphidae. Es interesante que las dos primeras
familias estan especializadas en aguas 1énticas, mientras que
los génfidos son basicamente habitantes de los rios, aunque
hay excepciones en todos los casos. Geoldgicamente ha-
blando, las masas Iénticas son mucho mas efimeras que los
rios, por lo que a priori se podria esperar mayor capacidad
de especiacion en las primeras. Existen ejemplos muy bien



Tabla 2. Distribucion de la riqueza de odonatos
en diferentes regiones.

Pais o regién Nimero  Especies/
de especies 10 000 km?
Africa 880 0,3
Mesoamérica-Caribe 500 1,9
Estados Unidos de Norteamérica 511 0,5
Europa 120 0,1
Canada-Alaska 51 0,04
Louisiana 128 9,5
Arkansas 136 9,9
Oklahoma 135 7,5
California 108 2,6
Florida 130 7,6
Texas 223 3,2
Nuevo México 124 3,9
Georgia (EE.UU.) 150 9,7
Costa Rica 300 58,7
Suecia 55 1,2
Dinamarca 53 12,3
Irlanda 32 3,8
Gran Bretana 38 1,6
Holanda 70 16,9
Francia 100 1,5
Espana 76 1,5
Marruecos 58 1,3
Palestina-Israel 82 37,0
Congo 323 1,2
Namibia 130 1,6
Sudén 103 0,4
Sudafrica 161 1,3
Madagascar 174 3,0
Japén 128 3,4
Sri Lanka 17 17,8
Malasia-Singapur 230 7,0
Borneo 300 4,0
Thailandia 300 5,8
Hong Kong 112 1025,6
Taiwan 139 38,9
Australia 300 0,4
Nueva Zelanda 17 0,6

estudiados en los cuales se ha comprobado que la especia-
cion ha ido ligada a la presencia de larvas de anisopteros o
peces, que son los principales depredadores de las larvas de
zigopteros. Asi, el género Enallagma, que cuenta actual-
mente con 46 especies, muestra su mayor diversidad (cen-
tro de diversificacion) en Norteamérica, pero también esta
representado en el Paleartico. En ambos linajes, las espe-
cies han evolucionado hacia formas larvarias y comporta-
mientos antipredatorios muy similares, en aguas donde los
anisopteros son los depredadores mas importantes (“peces”
ausentes). En el Neartico existen dos clados, y uno de ellos
ha radiado muy recientemente, parece que en concomitan-
cia con las glaciaciones del pleistoceno, para originar 18 es-
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pecies a partir de las tres originales, en su mayor parte me-
diante la especializacion en lagos con actinopterigios. Tam-
bién se dan casos de especies que se han originado por la
colonizacion de habitats sin peces actinopterigios, pero
donde las larvas de anisdpteros son abundantes. El otro
clado solo ha conseguido adaptarse a las aguas donde los
peces actinopterigios son los depredadores principales, y ha
evolucionado mucho mas lentamente.

La formacion de nuevas especies no siempre se acom-
paiia de un buen aislamiento reproductor. Tradicional-
mente se ha creido que el doble mecanismo de contacto du-
rante la copula asegura un buen aislamiento mecanico, ya
que las hembras aparentemente sélo aceptan aparearse si
los machos estimulan zonas apropiadas de su protorax o
cabeza con sus apéndices anales. Sin embargo, incluso
aunque los apéndices anales divergen mucho entre espe-
cies similares, los apareamientos interespecificos son re-
lativamente frecuentes, incluso entre especies de diferen-
tes géneros. En el norte de Espafa se esta produciendo
actualmente un fenomeno de hibridacion unidireccional
entre los machos de Ischnura elegans y las hembras de Is-
chnura graellsii, que parece producir la sustitucion de
esta ultima especie, absorbida genéticamente por la pri-
mera. Este fenomeno tiene lugar incluso aunque ambas es-
pecies muestran un aislamiento mecanico evidente (de
hecho, los apareamientos en la direccion opuesta no pare-
cen ocurrir practicamente nunca).

Principales cuestiones pendientes

* ;Cuéndo se origind el sistema de apareamiento ‘ano-
malo’ de los odonatos, con la genitalia secundaria mas-
culina al principio del abdomen?

* ;Por qué los protoodonatos eran gigantes en comparacion
con las formas actuales?

* ;Son los Epiophlebioptera un grupo monofilético, de la
misma entidad que los Zygoptera y los Anisoptera?

* ;/Cuales son los mecanismos que originan y mantienen
los polimorfismos de color restringidos a un solo sexo?
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