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RESUMEN

-

En Ta Tibélula Hetaerina fuscoguttata, los territorios defendidos por

los machos no tuvieron ningdn sustrato con importancia para la hembra.
Asi, los territorios fueron un "Lek", tuvieron la caracteristica de ser si
tios de encuentro. En esta especie se dieron dos conductas sexuales, ma-
chos territoriales y satélites. Los territoriales protegieron una percha
a poca altura sobre el nivel del aqua. Los satélites no defendieron un te-
rritorio, constantemente estuvieron cambiando perchas elevadas y eran echa
dos de los territorios. Los machos presentaron cambios en la coloracién
del cuerpo al pasar el tiempo. Los machos de la edad 3 (aproximadamente
23 dias) presentaron mayores tasas de cépulas, ser territoriales y luchas

ganadas que los machos mds jovenes y mds viejos.

Los machos mds grandes también tuvieron ventajas sobre los pequefios al
defender y pasar mayor tiempo en un drea. Los machos de la edad Eﬂaprnximi
damente 16 dfasjen su mayoria fueron satélites, pero a medida que la densi-
dad de los machos del subgrupo 3 decrecid, aumenté la frecuencia con la cual
éstos protegieron un territorio. Los machos de la categoria 4 (aproximada-
mente 37 dfas) fueron satélites, perdieron las luchas y presentaron el indi
ce menor de cdpulas. Los machos de la edad 1 (aproximadamente 16 dfas) no
participaron en el proceso reproductivo, siempre manteniéndose en perchas
elevadas. Las hembras generalmente estuvieron en zonas elevadas a lo largo
del riachuelo, vistas dnicamente a orillas cuando copularon u ovopositaron.

En Tos territorios dos aspectos de importancia fueron una iluminacién direc
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‘ta y la presencia de una percha a una baja altura. Las bajas temperatur
de los sitios de ovoposicidn pudieron haber originado el "Lek" en esta es-

pecie.
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INTRODUCCION

Una de las primeras definiciones de la territorialidad fue como cual-
quier drea defendida (Noble, 1939)., Actualmente se podria definir cuando
un animal protege un recurso contra otros individuos de la misma o dife -
rente especie (Baker, 1983), o cuando un individuo posee un sitio fijo de
agresividad atento a prevenir el uso de elementos de éste por competido -
res potenciales (Wolf, 1970; Wolf y Waltz, 1984). Sin embargo, no estd
siempre claro en qué consiste defender y mucho menos QUE es un recurso,
por esto algunos autores prefieren definirlo en términos de individuos dis

persos de una forma no aleatoria en su propio hibitat {Davies, 1978).

En varias especies se han encontrado aparentes faltas de recursos para
las hembras en un sitio resquardado por un macho (Baker, 1983; Borgis,
1979; Bradbury y Gibson, 1983; Bradbury, 1985; Thornhill y Alcock, 1983).
Estos machos se agrupan en dreas delimitadas donde las hembras solamente
los visitan con el propésito de 1a c6pula. En estas especies los machos
no proveen de ningiin elemento a las hembras, y estas aparentan tener liber

tad para escoger su compaiero (Borgia, 1979; Thornhill, 1979).

A este tipo de territorialidad se denomina "Lek", ampliamente distribui
do en diferentes taxas y cualidades ambientales (Davies, 1978; Robel y Ba-
1lard, 1974; Buechner y Roth, 1974; Bradbury, 1977 y 1985; Kimsay, 1930;
Campanello, 1974).

En varias especies del orden Odonata se encuentran machos territoriales
que se comportan agresivamente desplazando de un drea determinada todo in-

truso de la misma o diferente especie (Corbet, 1962, 1980; Kormondy, 1961;



Johnson, 1964). Se dan los dos tipos de territorialidad: a) se resguar-
da un recurso fundamental para la hembra (Alcock, 1979; Fincke , en pren-
sa; Fincke, 1982; Gorbert, 1980) y b) los casos de "Lek" (Campanella y
Wolf, 1974; Campanella, 1975; Jacobs, 1955).

En las teorias genéticas el "Fitness" denotan el grade de éxito repro

ductivo de un individuo o genotipo, medido por la frecuencia y efectivi -
dad reproductiva entre los individuos de la misma especie (Borgia, 1979;
Thornbill y Alcock, 1983). Las condiciones ecoldgicas limitan el grado de
intensidad al cual pueda actuar la seleccidn sexual en una poblacidn, y la
posible variacién de los sistemas de apareamiento (Emlen y Origina, 1977).
En las especies poligdmicas donde se presentan recursos limitados (hembras,
sitios de percha, defensa, ovoposicidn, alimento, etc.), hay un beneficio
directo en proteger tales recursos, por medio de la territorialidad y otros
comportamientos. En estas la seleccifn sexual tiende a ser de mis impor-

' tancia. Donde las variaciones en el éxito copulativo de un macho dependen

del resultado de la compotencia entre machos, y la escogencia de la hembra

se refleja directamente en la intensidad de la seleccidn sexual (Wade y

: Arnold, 1980).

Si el macho defiende un espacio por el efecto de la seleccidn sexual,
se favorecen ciertas caracteristicas, relacionadas positivamente con la ca
pacidad de mantener este un recurso (Baker, 1983). En diferentes estudio-
de competencia macho-macho, se ha demostrado que el tamafio del cuerpo del
macho es importante para su éxito reproductivo; generalmente a un mayor ta
mano mayores posibilidades de acaparar un recurso elemental o competir di-
rectamente por un incremento de las fecundaciones (Moore, 1964; Fincke, en

prensa; Ward, 1983; Cristenson y Kenneth, 1979, Eberhard, 1983; 0'Neill,




1983; Maclain, 1985; Wolf y Waltz, 1984). En aves, no solamente el tamafio

sino también el color y-la edad son elementos importantes que aumentan el
8xito reproductivo (Price, 1983). Dependiendo de la edad y tamafio los ma-
chos de algunos insectos presentan variaciones de comportamiento o alter -

nativas diferentes en el apareamiento (Alcock, 1979; 0'Neill y Evans, 1983).

Las fuerzas de la seleccién sexual durante la reproduccién operan dife-
rentemente debido a la disparidad de la inversidn parental en los sexos
(Triver, 1972). La participacién de los machos generalmente termina con la
fertilizacion, mientras tanto las hembras contindan invirtiendo hasta el de
sarrollo del propdgulo. Un resultado es una intensa competencia entre ma-
chos por copular, y un comportamiento discriminativo de las hembras para
escoger su compafiero (Thornhill, 1979). Cuando las hembras copulan mis de
una vez, o guardan cantidades de esperma mayores al necesitado para ferti-
lizar todos los huevos, se puede producir una competencia de esperma (Par-
ker, 1970 y Walker, 1980). Asi, se da origen a mecanismos para contrarres
tar la competencia: a) las guardias poscopulativas (Waage, 1979b, 1984;
Thornhill y Alcook, 1983; Mclain, 1985; Fincke, 1983) y b) al desarrollo de
drganos genitales especializados para remover esperma (Waage, 1979; en pren

sa).

E1 género Hetaerina estd ampliamente distribuido en América (William -
son, 1923), y se han estudiado el comportamiento sexual de H. americana
(Bick y Sulzbach, 1966; Johnson, 1961, 1962); H. titia (Johnson, 1961,
11962), H. macropus (Eberhard en prensa) y H. vulneratus (Alcook, 1982).

(En este trabajo se documenta el comportamiento sexual de H. fuscoguttata,

‘especialmente el efecto sobre un éxito reproductivo de dos pardmetros: la

edad y el tamafo de los machos.



MATERIALES Y METODOS

-

Hetaerina fuscoguttata (Selys) es una especie poco comiin en coleccio-

nes. Solamente se registrd en Panama (Zona del Canal, rio Sardinilla),

en la revisidn del género Hetaerina realizado por Williamson (1923). En
Costa Rica se ha encontrado distribuida en pequefos riachuelos, hasta el
momento en dos regiones de Villa Coldn (8OO m), y donde se realizd el es-
tudio Quebrada los Negritos, Bosque Leonel Oviedo, Ciudad Universitaria Ro
drigo Facio, San Pedro (1100 m). De acuerdo con Holdridge este sitio per-
tenece al piso altitudinal "Bosque Premontano Himedo" (Valerio, 1980). La
zona de estudio comprendid una distancia aproximada de 130 metros a lo lar-
go del riachuelo, con un ancho de 2 a 2,5 m. Se dividié en 6 dreas (ver fi

gura 1), donde H. fuscoguttata era abundante. La zona 6 fue un parche del

bosque de crecimiento secundario, a unos 15 metros del rio donde se tomaron
datos en diciembre y enero, ya que estos fueron los (nicos meses en los cua

les se vieron individuos de H. fuscoguttata fuera de la vecindad de la que

brada.

Hubo dos estaciones climdticas bien marcadas: a) Lluviosa (mayo-noviem

bre) y b) seca poca o ninguna precipitacién (diciembre-abril) (Fig. 2).

La recoleccidn de l1os datos se realizd en 105 dias entre junio de 1984
y abril de 1985. Generalmente se observd por 4 dias a la semana, excepto
cuando los dias fueron nublados o 1luviosos. En los meses de octubre a di

ciembre se recorrid el drea solamente 16 dias.

Las anotaciones del comportamiento se realizaron por lo general de las

09:00 a las 13:00 horas en la estacion 1luviosa (comenzd generalmenteia 1lover



a las 12 o 13:00), en la seca se fue de las 09:00 a las 14:00 horas.

Se marcaron machog y hembras escribiendo un nimero en el ala derecha
por medio de un lapicero de tinta indeleble. De cada animal marcado se
midio el ala (desde el comienzo en 1a unidn con el térax hasta la punta
distal), y el abdomen (desde el puntoal terminar el térax al comienzo de
los apéndices superiores del noveno segmento) o en el caso de las heﬁbras

desde el primer segmento del abdomen hasta ia parte final del ovopositor.

Durante las horas de observaciones se camind al drea de estudio con la
ayuda de bindculos para localizar las posibles perchas. Se anotd datos de
la altura y conducta de 1os individuos. Si un macho estuvo en una percha
baja cerca del agua, con una iluminacién directa, se esquematizé el punto
en un mapa del riachuelo. Por medio de visitas sucesivas al sitio, se de-
finid a este lugar como un territorio si se encontraba el mismo u otro ma-

cho en &1 mismo lugar.




RESULTADOS

Diferencias en la coloracidn de las formas adultas.

En varios estudios hechos en el orden Odonata, se ha notado que a me-
dida que pasa el tiempo, hay cambios en la coloracién del cuerpo de los a-
dultos (Corbet, 1960, 1980; Veron, 1973). En las especies Lestes plagia-

tus (Gambles, 1958) y Brachythemis leucostica (Adetunji y Parr 1974) se

presentaron diferentes patrones de color tanto en los adultos jévenes como
maduros. En los machos adultos de H. fuscoguttata se noté una diversa co-
loracién que varié de acuerdo al grado de maduracién. Los recién emergidos
del estado ninfal exhibfan un color café en el tdrax y abdomen, el cual cam
biaban a gris y luego a blanco al pasar el tiempo. Se establecieron cuatro

categorias de la coloracién en e] térax, abdomen y alas en los machos .

Edad 1: color café en el térax y abdomen, generalmente la cuticula suave,
la mancha roja en la base del ala no muy fuerte, y la pequefia mar

ca distal muy difusa.

Edad 2: térax y abdomen con una mezcla de café y gris, ambas manchas en

el ala bien definidas.

Edad 3: tdrax y abdomen completamente grises, alas en muchos casos opaca-

dos, ambas manchas en el ala bien definidas tendiendo a opacarse.

Edad 4: una pelfcula cerosa blanca en térax y abdomen, alas transparen-

tes oscuras y la mancha roja distal muy acentuada.

Las hembras no mostraron cambios de color tan evidentes como los ma-

chos, dindose dnicamente un opacamiento de sus alas.
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Para estimar el lapso de tiempo para cada una de las categorias, Yy sus

respectivos cambios de.color, se recapturaron machos repetidas veces. La

maduracion minima y mixima, y el promedio fueron los siguientes para 1las

diferentes edades:

5-16 dfas, X = 9,3+3,5 dias para 1 (N = 9); 3-16 dfas, X = 7,9+3,9 dfas

para 2 (N = 29); 2-23 dias, X = 10,4+5,2 dias para 3 (N = 30); y 3-37 dias

X = 18,4+9,3 dias para 4 (N = 14) (Ver Figura 3). Los machos del subgrupo
& representaron los mayores tiempos pasados enuna jiisma edad, seguido por

1a edad 3 y Tuego las edades 1 y 2 con tiempos miximos iguales.

Alternativas del comportamiento sexual en los machos.

Alcoock (1982) encontrd dos tipos de comportamiento reproductivo en

los machos de H. vulneratus:

1) Machos territoriales defendieron un drea determinada contra otros

machos por varios dfas.

2) Machos satélites no protegieron ningin espacio, y se deslizaron a
1as regiones resguardadas. Generalmente fueron los inmaduros y guienes

perdieron un sitio,

La misma alternativa de comportamiento sexual se encontrd en los ma-

chos de H. fuscoguttata. Se definieron dos diferentes comportamientos en

los machos de esta especie. Un macho territorial el cual se caracterizé
por encontrarse cerca del nivel del agua, posarse en sitios con una ilumi-
nacion directa por varios dias, no abandonar el lugar hasta que quedara

en sombras o al atrapar una hembra y el de ganar la mayoria de las peleas.



Mientras tanto los machos satélites, se encontraron en perchas distantes

del nivel del agua, no permanecieron mucho tiempo en estos sitios, sino

mds bien estuvieron en un constante movimiento de perchas altas a bajas, en
las perchas cerca del agua eran expulsados si ej lugar se encontraba defen-
dide. A lo largo del dia cambiaron a diferentes perchas, y por lo general

se encontraron en distintos puntos elevados en diferentes dias.

De un total de 984 machos marcados fueron vistos por varios dias 434
individuos, quienes pos su conducto se obtuvieron 128(29%) territoriales
y 306(71%) sat@lites. Al dividir el total de machos territoriales en las
diferentes edades se obtuvo: a) ninguno de la edad 1, b) 39 (30%) de 1la
edad 2, c) 83 (65%) de 1a edad 3 y d) 6 (5%) de 1a edad 4. Se realizé un
chi-cuadrado entre los totales de marcados y territoriales divididos en
las edades 2, 3, 5 (Cuadro 1), con el propdsito de probar la distribucién
del comportamiento territorial y la edad. EIl xz = 29,35 (p .001 cuadra-
do de contingencia 3 x 2) mostré que la edad 3 y luego la 2 tienen mayo-

res probabilidades de acaparar un espacio.

Comportamiento de los machos territoriales.

E1 macho territorial de H. fuscoquttata utilizé perchas en rocas, tron-

cos y plantas, en la orilla o centro del riachuelo, a elevaciones de 0,1

a 0,5 metros sobre el nivel del agua. E1 macho generalmente regresd al mis
mo punto especifico de percha en el territorio para luego realizar patrulla
Jes, luchas y captura de hembras. E1 tiempo que un macho territorial paso
en una misma percha por dia promedio 22,9+33,0 minutos (N = 124), con un mi-
ximo de 135 minutos. Mientras tanto el promedio en los machos satélites

fue de 8,0 + 14,9 minutos (N = 208). Al comparar por medio de Mann-



Whitney, la distribucién del tiempo pasado enunapercha entre satélites y

territoriales, resultd yna w = 31307,0 (con un valor de PL0,05). El tiem
po pasado en un sélo punto por parte de los machos territoriales fue mayor

que el de los satélites.

Dos factores de importancia en los territorios.

1) Sitios de perchas de baja altura:

Por la altura de las perchas de diferentes machos observados cada 3 mi-
nutos durante 3 horas por 12 dias, permitié dividir la elevacién de la per
cha y la conducta del macho, Donde los territoriales se posaron en sitios
cerca del nivel del agua, a los cuales constantemente regresaban, aunque
cambiaran a otro lugar, cando un promedio de altura de 0,9358+0.878 metros |
(N = 124). Mientras que para los satélites, los cuales continuamente cam
biaron de sitio, y no tuvieron una percha baja a la cual retornar cuando
cambiaron de altura, sus puntos de regreso se encontraron en zonas eleva-
das y cambiantes constantemente. En este grupo la altura fue de un X =
1,0861+0,825 metros (N = 208). Comparando los grupos por medio de la prug
ba de Mann-Whitney, se obtuvo que los machos territoriales perchean mas

bajo que los satélites (w = 36834,5 con un valor de P<0.05).

Hubo'Una correlacifn negativa significativa en los machos territoria -
les entre la elevacién, y la duracion de permanencia de los sitios defendi
dos; con un coeficiente de correlacién = -,405 (con un valor de P&LO0,05
N = 128). En los machos satélites, .no se presentd una relacidn similar

(coeficiente de correlacién = .011 no significativo a t.05, N = 208).



2) Iluminacidn directa en los parches donde se encuentran los terri-

torios.

Otro aspecto de importancia fue la cantidad de luz recibida en los si
tios defendidos. Las variaciones en la iluminacifn directa de los terri-

torios, ocurrid debido a las sombras de la vegetacidn cercana y nubes.

Por medio de la Figura 4 se esquematiza la manera particular por la
preferencia de lugares soleados donde se muestra la presencia de machos
en cuatro territorios que tuvieron los siguientes periodos de luz directa:
Territorio 1: de 09:30 a 11:40, territorio 2: de 10:00 a 13:00, territorio
3: de 08:40 a 14:00 (continuo aproximadamente hasta las 16:30, pero para
este tiempo no se realizaron observaciones), y territorio 4: de 09:30 a
12 m. Por lo general los machos resguardaron los sitios durante los lap-
505 de iluminacidn directa, pero se retiraron cuando el espacio quedd en

sombras.

Ademds algunos machos territoriales cambiaron de perchas dentro de un
:mismu espacio defendido, cuando es produjeron sombras en diferentes par -
‘tes a distintas horas del dfa. La Figura 5 da dos ejemplos concretos. El
‘macho territorial M 5 tomd primero como punto para posarse a la percha 1,
1a cual recibi6 sol solamente de 0:20-10:00, Al formarse una sombra en es
te punto el macho pasé a la percha 2, donde tuvo iluminacidn directa de
110:00-12:00 m. Una vez producida una sombra general en el espacio prote-

‘gido, el macho dejaba su territorioyconducta de proteger una drea, v se po

‘saba a alturas mayores de 0,5 m donde el sol todavia iluminaba directamen
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Otro caso fue el del macho N 6 que cambid a tres diferentes puntos,
‘2 distintas horas del dia, por efecto de la formacidn de parches oscuros

en la percha.

Un macho estuvo en un territorio aproximadamente de las 9:30-11:40 a.m
por varios dias. Luego de producirse una sombra general en su regidn de -
fendida, se trasladd a otra zona del riachuelo (a unos 25 m), con una pene
F acion solar directa, esto lo hizo durante 6 dias. En esta dGltima zona
se pos6 a alturas mayores que las de su territorio, y de vez en cuando se
deslizé a otros lugares defendidos de los que era expulsado. Cambid pues

papel de territorial a satélite.

No solamente la oscuridad en los territorios fue producto de las inte
racciones entre vegetacidn y posicidn de los rayos solares. Cuando los
i:as estuvieron semi o completamente nublados, los machos territoriales no
fueron a sus perchas y se mantuvieron a elevadas alturas. En muchas oca -
siones los machos se retiraron mds temprano de sus perchas cuando el sol
estuvo oculto por una nubosidad. Solamente practicaron la defensa de sus
territorios, cuando sus sitios de proteccidn recibieron rayos solares di-

™S tos.
=

Comportamiento agresivo.

E1 macho territorial se comportd agresivamente cuando un invasor o sa-
;iiite de la misma especie se acercaba a su espacio defendido. Por lo ge-
e al el defensor se acercd al otro y se realizé un vuelo en circulo, el
cual se fue agrandando hasta que uno de los machos se retiré. Los vuelos

concéntricos variaron en duracidn de unos pocos segundos hasta un minuto.




Cuando el macho derrotado huyd, y si pasd cerca de la percha de otro ma-
cho territorial vecino, se produjo una nueva pelea en circulo, hasta que
fue hechado por completo del drea de territorios y obligarlo a ascender a

alturas elevadas “(Figura 6).

Ademds los machos territoriales hicieron vuelos en l1inea recta a poca
altura (menos de 0,5 m), aproximadamente de 3 a 6 segundos, y luego regre-
saron al punto de partida. Estos vuelos fueron estimulados por intrusos

que pasaron cerca del territorio defendido, entre estos se obtuvo:

a) El1 paso de machos de la misma especie.
b) El1 paso de hembras o parejas en "tandem".
c) El1 paso de otras especies de 1ibélulas.

d) La captura de pequefios insectos como alimento.

Mo siempre sucedid un combate en circulo. Cuando dos machos territoria
les vecinos se encontraron en los 1imites de sus espacios, se produjo un
vuelo en semicirculo de reconocimiento, después del cual cada uno regresé
‘a su respectiva percha. Los machos territoriales en algunas ocasiones e-
charon a los satélites, por medio de sobrevolar al invasor en l1inea reacta,
y producir choques de su cuerpo contra el oponente. En una oportunidad, el
duefio del espacio acertd tan fuertes golpes sobre el invasor, que 1o hizo

caer en el agua, donde la corriente del rio se lo 1levd.

Se anotaron 32 luchas en circulo de machos marcados. Del total de ga-
nadores todos fueron territoriales, y la mayoria pertenecieron a 1a_edﬂd a5
para el caso de los perdedores pertenecieron al subgrupo 4 (Cuadro E]. Nin
gin macho de la categoria 1 participd en un combate circular. Los machos

de la edad 3 tienen mayores probabilidades de ganar una contienda que los



‘de las categorias 2 y 4, con un X2 = 17,8 entre ganadores y perdedores

{P<..001 con un cuadro de contingencia 3 x 2).

Cuando los machos satélites se encontraron a elevaciones mayores de
iﬂ,ﬁ metros no se produjeron los combates en cifrculo. Sino 1a conducta a-
gresiva cuando otro macho se acercaba, fue la de extender sus alas hori -
zontalmente, realizando pequefios revoloteos y levantar su abdomen en cur-

va hasta arriba (Fig. 7).

Este tipo de conducta probablemente tiene el propdsito de 1lamar la a-
tencidon a un invasor potencial, de la presencia de un macho en un punto.
1¢uandu un macho tratd de quitarle a otro su percha en lugares elevados, rea
E‘:‘I'iz:'.i un revoloteo concéntrico alrededor del que estuvo posado en 1a zona de

disputa, mientras el duefio extendi las alas y elevd el abdomen.

En algunas ocasiones el usurpador tuvo éxito en echar al duefio del pun
to con este tipo de comportamiento. Esta conducta no es exclusiva de los
machos, ya que las hembras también lo practicaron cuando se encontraron en

rchas altas, y no deseaban copular o trataban de repeler tanto hembras

~como machos.

Tiempo pasado por un macho en un mismo territorio.

Debido a que las observaciones no se hicieron todos los dias, al re-

‘gistrar el tiempo en dfas pasados por un macho en un mismo territorio, fue

‘necesario tomar dos diferentes tiempos:

1) Tiempo 1 minimo (tl Min) comprendié los diferentes dias en los cua-

les se observd la presencia de un mismo macho defendiendo un territorio.
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2) Tiempo 2 maximo (t 2 Max): fue el lapso probable en donde pudo ha-

Berse resguardado un territorio por parte de un macho, pero no fue obser-

wvado.

En algunos casos no se hicieron observaciones porque el dfa estuvo nu
Blado y 1luvioso, y los machos no bajaron a un territorio. Si estos dias
stuvieron en el intermedio entre la primera y la G1tima vez visto el ma-
sho en el mismo territorio, se tomaron como parte del t.1, sino, fueron

sarte del t.2. En la Figura 8 se esquematiza las observaciones del macho

ffque tuvo un t.1 minimo de 12 dfas y un t.2 dehr mdximo de 17 dfas (Figu

I:;l' ; E] .

Un total de 128 machos territoriales presentaron un t.1. Min. X = 9,33+
7,78 dias y un t.2 Max. X = 14.448,52 dfas. A dividir el t.1 Min. de acuer
do a las edades (Cuadro 3), y comparar los diferentes promedios por Mann-
Whitney, resultd que no hubo significancia entre los tiempos minimos y las

giferentes edades.

amafio del cuerpo y la conducta territorial.

En 434 machos, presentaron las alas promediaron 27,95+.912 cm y el abdo
n X = 35,56+1,25 cm. Promediando las dos medidas como un indicador gene-

ral de tamafio, se obtuvo un x = 31,76+.875.

Se realizaron coeficientes de correlacidn entre los tamafios de 128 ma-
chos territoriales y los tiempos 1 y 2, dieron como resultado: ala-t.1 mim.
€ = .157 (P<.05); ala = t.2 max. ¢ = .143 (P = .05); abdomen t.1 min. ¢ =
.259 (P<..05); abdomen t.2 max. ¢ = .308; promedio de ala y abdomen (a+w);
-t.1 min. ¢ = .256 (P<.05); (a+w) -t.2 max. ¢ - .288 (P<,05). Un tamafio




mayor estd asociado con una mayor probabilidad de resguardar un espacio

‘por mis tiempo.

se dividi6 el total de territorialiales de acuerdo a las edades, y se
realizé coeficientes de correlacién entre las medidas del tamafio y los t.l
¥ t.2 (Cuadro 4). Solamente en el subgrupo de 1a edad 3 hubo una correla-
cibn positiva significativa entre el tamafio del cuerpo y un mayor tiempo

en un territorio.

Tiempo pasado por un macho como satélite.

Como para el caso de los machos territoriales también, se anotaron
tiempos minimos y méximos.  En 10 casos los machos tuvieron dos tiempos
an la conducta satélite, uno antes y otro después de defender un espacio.
% acuerdo con la figura 8, por ejemplo, el macho 1 tuvo primero un t.l
=in. antes de consequir territorio de 11 dias, y luego de perder el espa-
sio resguardado otro t.l min-19 dias, los t.2 miximos correspondientes

weron 15 y 20 dias respectivamente.

Un total de 306 satélites tuvieron un t.l min. X = 10,4447,9 dfas, y
o t.2 max X = 11,45+8,7 dias. Al agrupar los t.1 de acuerdo a las eda -
$es (ver cuadro 6 ), y realizar pruebas de Mann Whitney las dnicas diferen-

ias significativas fueron las siguientes:

Edad 3 vy 1 w = 3742,5 (P<0,05).
Edad 2 y 1, w = 6314,0 (P£0,05).
| Edad 4 y 1 w = 5084 (P« 0,05).

Asi, el subgrupo 1 fue el dnico en demostrar una diferencia con los

£ros en cuanto al tiempo pasado en la conducta satélite.




Tamaiio del cuerpo y comportamiento satélite.

-

Al comparar las 3 medidas (abd6men, alas y promedio de ambos) entre
Jos t.1 minimo y t.2 mdximo, por medio de coeficientes de correlacifn en
31]5 satélites las relaciones fueron no significativas (Cuadro 5-}. Sin em
hargn al dividir el grupo total de satélites de acuerdo a sus edades, y

realizar los mismos coeficientes de correlacidn resultaron todos los de

Ia misma edad 3 negativos, y significativos (Cuadro 5). Con un tamafio pe

guefio se tiende a permanecer por mayor tiempo en la conducta satélite du-

rante la etapa 3.

Laracteristicas generales de las hembras.

De 38 hembras marcadas los promedios de las alas fueron 30,57+.56 cm
y del abdomen 28,68+.80 cm. Las perchas tuvieron una altura promedio de
3,31.55 metros (Cuadro 7). La duracidn del tiempo vistas fue de un X =

7,6+4,8 dias (N = 38) con un miximo de 25 dfas.

Las elevaciones de las perchas, el poco tiempo pasado en las dreas, y
por su bajo ndmero de capturadas comparado con los machos (123 vs.984),
sugiere que las hembras generalmente se encuentran en regiones lejos del
riachuelo o en sitios elevados. Solamente se observaron hembras en los

territorios cuando copularon.

Comportamiento reproductivo.

Los sitios de ovoposicidn fueron raices acuiticas a orillas o centro

del riachuelo, y de corrientes rdpidas. Fueron lugares siempre bajo som-
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bras, con poca o ninguna iluminacidn directa de los rayos solares. De to
los los 60 sitios resguardados ninguno presenté raices sumergidas para la
ovoposicifn. Los sitios de ovoposicion fueron utilizados colectivamente
‘en algunos casos, ya que se observaron de 2 hasta 4 hembras en una misma

zona colocando huevos.

Una vez que un macho atrapd a la hembra, la 1levd fuera de su territo
rio a elevaciones mayores donde la fecundd. Al capturar la hembra, el ma.
cho realizd movimientos pendulares, aparentemente para estimular la hem -
bra a doblar su abdomen, esto debido a que en algunas ocasiones la hembra
se negd a doblar el abdomen y el macho siguié con el movimiento pendular
(figura 9 a). Antes de contactar el pene al ovopositor, el macho paso un

~espermat6foro del noveno segmento abdominal a su pene del segundo, trans-
ferencia que durd un promedio de 17,2+5,5 segundos (N = 10) (Figura 9 b).
?Luegu reanudaba sus movimientos pendulares para ponerse en contacto con el
~abdomen de la hembra. EIl tiempo promedio de inseminacion fue de 4,95+3,08
minutos (N = 13) (Figura 9 c). Pasada la fecundacidn el macho se mantuvo

unido a 1a hembra con los “clasper” (tandem), y la 1levé a varios sitios

potenciales de ovoposicion.

Algunas veces viajaron distancias hasta 50 a 100 metros, en algunos ca

s, se observd a un macho marcado defendiendo un espacio, y luego se vol-
vi6 a ver en "tandem" lejos de su punta resquardado, buscando sustratos de
ovoposicién. Escogido el punto, el macho liberd a la hembra, quien se Sl s
ergi6 dentro del agua, y depositf los huevos. E1 macho realizé una guar-
dia poscopulativa o una "espera poscopulativa, cerca del punto donde se de

sunieron, durante un tiempo X = 26,98+9,83 minutos (N = 6) (Figura 9 d).



ando el tiempo de espera poscopulativa pasd de aproximadamente 30 minu-
s, 2] macho regresd a-su territorio. La duracion del tiempo de ovoposi
m para tres hembras fue de 55, 120 y 22 minutos. En este G1timo caso

2lir la hembra, todavia estaba presente el macho y &1 la capturd, lue

opularon y luego fueron a buscar un nuevo lugar para ovopositar.

fachos realizando una espera poscopulativa, no reaccionaron agresiva-

e al paso de otros machos o de hembras, guedindose inméviles.

8¢ observaron 61 parejas en "tandem" en las cuales los machos fueron
ados. Al dividirlas de acuerdo a la conducta de los machos se obtuvie
- 34,5% (21) satélites, 49,2% (30) territoriales y 16,4% (10) de con -
} sexual desconocida o no muy clara. Al realizar un chi-cuadrado en -
os totales de machos satélites 232 (incluyendo las edades, 2, 3 y 4)
de 128 territoriales de todo el estudio, dio un X¢ = 10,21 (P<.001

@ de contingencia 2 x 2). Los machos de la conducta territorial tu-

n mayores probabilidades de inseminar mds hembras.

| dividir las 61 parejas de acuerdo a las edades de los machos se pre
??2&,21 (16 edad 2), 57,4% (35 edad 3), y 16,4% (10 edad 4). Por me
chi-cuadrado se compard el nimero de machos marcados en pareja
1 total de marcados en el estudio de la edad 2 (297 machos), edad 3
achos) y de la edad 4 (132 machos). Los machos de lacategoria 3 ten

'@ acaparar la mayoria de las hembras (XZ = 7,833, P<..05).

achos de la edad 1 (inmaduros)

3 machos de este subgrupo no participaron en el proceso reproductivo.

mente estuvieron en lugares elevados de la superficie del riachuelo,

-18
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con un promedio de 1,79+.58 metros (Cuadro 7). Sus conductas no fueron

oropiamente las de ser satélites, ya que se mantuvieron en perchas eleva

dos; no hicieron visitas a los territorios, no lucharon en vuelos circu-

lar y no obtuvieron hembras. Esto sugiere que estos machos tuvieron que
@sar por un periodo de maduracidn antes de adquirir un comportamiento
sexual determinado. Ademds, estuvieron en perchas alejadas del riachuelo
om0 las hembras, y fueron los Ginicos machos vistos en la zona 6 de la fi

jura 1.

fambios de la densidad y comportamiento sexual.

En una época (febrero y marzo, 1985) se aumentd la densidad de machos
jo 1a edad 2, y disminuy6 la de 3, y se incrementé la cantidad de indivi-

duos del subgrupo 2 defendiendo un territorio (Cuadro 8).

Se realizé un chi-cuadrado, donde se compard para los meses de energ
2 marzo el nimero de territoriales y de marcados de la edad 3. La proba-
ilidad de encontrar a un macho de 1a edad 3 defendiendo un territorio dé
de de la densidad de los mismos (X% = 1,91. P > .05 cuadro de

zontingencia 3 x 2).



DISCUSTON

-

Seglin Alcock (1982) los machos territoriales de Hetaerina vulneratus
-Ejncaron en rocas a la mitad u orilla del rio en dreas expuestas, de-
fiendo un espacio de una cobertura aproximada de 2 a 3 m°. Las hem-

5 ovopositaron también dentro de sus territorios. De lo anterior nos

pntramos que los machos territoriales de H. fuscoguttata, no poseen

lugares adecuados para la ovoposicidn en sus dreas defendidas. Por
nto parece adecuado decir, que los puntos resguardados por parte de
os constituyeron un "lek". En H. macropus también se presentd un
amiento territorial, los machos en perchas de baja altura fueron
igresivos que los de elevadas y ocurrieron cambios de diferentes ma-
‘paulatinamente durante el dia (Eberhard, en prensa). En esta espe-
~algunas ocasiones tampoco el territoric defendido ofrecié un sitio
ado para la ovoposicién (pero el nimero de observaciones de ovoposi-

fue bajo). En H. americana y H. titia los machos también defendieron

torios, pero no se especifica si la ovoposicion ocurrid en el terri-

E'uhnsnn. 1961, 1962, Bick y Sulzbach, 1966). En Calopteryx macula-

pecie de la misma familia Calopterygidae, el lugar defendido por el

tuvo el sitio de ovoposicidn (Alcock, 1979; Waage, 1976, 1984).

s especies de H. hetaerina (Cuadro 9) presentaron un comportamiento te
rial, protegiendo puntos especificos, y luchando en vuelos circulares pa
merlos. Pero se encontrd una variacién en las dreas defendidas en

2 la presencia de un sitio para depositar los huevos de las hembras.

ate en H. vulneratus se notd cierta evidencia de la similitud entre

]-FHH
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81 punto defendido y la ovoposicidn. Mientras que para H. fuscoguttata

fue Gnicamente un lugar de encuentro, como también podria serlo para H.
gacropus. Al parecer es un género constante, en cuanto a que todos son

itoriales, y realizan conductas agresivas por medio de luchas en vue-

ps circulares.

En las especies de  Hetaerina los machos de H. fuscoguttata tuvieron

1 mayor tiempo pasado en un mismo punto (Cuadro 9). Alcock (1982) postu-
6 que los cambios de territorio para H. vulneratus se debieron a: a) mor
talidad, b) abandono voluntario y c) expulsidén forzada. En H. fuscogutta-
{-31 parecer el Gltimo punto fue el principal factor de cambios de los ma
hos en los territorios. Esto debido a las constantes luchas para mantener
2] espacio resguardado, donde el macho al perder su territorio no volyid a
acaparar otro, sino cambié auna conducta satélite. Como también por proba
ble seleccion sexual ejercida por el grupo de la edad 3, donde los de menor
tamafio tuvieron menores posibilidades de pasar largos periodos de tiempo de

fendiendo un punto.

Anteriormente se definieron dos tipos de conducta sexual para H. vul-

'fﬁratus y H. fuscoguttata: a) macho territorial y b) machosatélite . En H.
f'1neratu5 se encontrd que 4 machos fueron primero sat@lites por un tiempo
¥ luego cambiaron a la conducta territorial; como también de 8 machos que
defendieron un puntao, y una vez perdido adquirieron el comportamiento saté

Tite (Alcock, 1982). En H. fuscoguttata un macho pudo ser primero satéli-

te por un periodo, luego territorial y después volver a la conducta satéli-
te. En esta especie se encontré variaciones ontogénicas en el comportamien

to de los machos, y se relaciond fuertemente con las diferentes edades de
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los machos. En Calopteryx maculata se encontré dos tipos de conducta:

) macho territorial protector de un punto en espera de hembras, 2) no te
ritorial quienes trataron de robar a las hembras del espacio defendido

or otro, o atraparlos cuando volaban hacia lugares resguardados y don-
: los machos territoriales tuvieron el mayor nimero de copulas (Waage,

879%). El comportamiento territorial se ve favorecido en H. fuscoguttata

'H. vulneratus con la seleccién sexual, ya aue con ésta se aumenta el nii-

ero de copulas (Cuadro 9).

E1 comportamiento agresivo del revoloteo de las alas (Johnson, 1961),
0onsistid en la extensidn de las alas y la elevaci6n del abdomen. Esta

onducta se observé en H. americana, H. titia, H. macropus y H. fuscogutta-

2 (Cuadro 8). Probablemente tuvo la funcidn de repeler intrusos por me- i
i' de 1lamar la atencién de su presencia en una determinada percha y en las

Bmbras para un posible rechazo de cdpula.

E1 paso de esperma en el macho del gonéporo en el noveno segmento al
ene en el segundo se dio: a) antes de la captura de la hembra para H.
Bmericana y H. titia (Johnson, 1961) y b) después de la captura de la hem-
ra para H. americana (Bick y Sulzbach, 1966), H. macropus (Eberhard, en

prensa) , H. fuscoguttata (Cuadro 9). Todas las especies de Hetaerina tu-

wier-n tiempos de inseminacién parecidos (Cuadro 9). En H. vulneratus el
sacho Tuego de copular 1leva a 1a hembra a su territorio, donde se encuen-
ra el sustrato para la ovoposicién, y en algunos pocos casos transporta

2 la hembra a otros sitios lejos de un espacio resguardado. En H. fusco-
_Tf'tata Tos machos Tlevan la hembra a copular a una percha de mayor eleva-
£i0n que la de sus territorios y luego de inseminarla, la 1levan en

“tanden" a diferentes sustratos de ovoposicidn. Tanto en H. fuscoguttata




H. vulneratus las parejas al volar cerca de la superficie pasan por si-
0s defendidos, los machos duefios de estas dreas se lanzan sobre la pare-
8 y tratan de colocar sus apéndices al final de su abdomen en el del t&-

X de la hembra en "tandem", pero sin éxito. En H. americana y H. titia

e observd el mismo ataque de los machos vecinos contra una pareja, causan-

) en algunas ocasiones la separacion de la pareja (Johnson, 1961).

En H. vulnerata y H. fuscoguttata cuando la pareja encuentra un lugar

gecuado escogido por la hembra, ésta realiza un movimiento de las alas ha
3a arriba estimulando al macho a liberarla. En H. vulneratus hay dos ti-

©s de comportamiento de guardia poscopulativo (Alcock, 1982):

El macho resguarda a la compafiera en el mismo punto donde la capturd,
Se posa cerca de donde soltd a su hembra, y reacciona agresivamente

por medio de peleas circulares si otro macho se acerca.

2) El macho 1leva a 1a hembra a otro lugar lejos de su territorio, perchea
cerca del Tugar donde la compafiera fue liberada, y no reacciona agres i
vamente cuando pasa un macho o una hembra. La guardia poscopulativa no
durd mds de 60 minutos en H. vulneratus cuando estuvo fuera de su terri-

torio, y Tuego regresé a su espacio antes defendido (Alcock, 1982).

En H. fuscoguttata se practicé el segundo tipo de conducta poscopulati-

va. ET1 macho Tuego de inseminar, y 1levar a su compafiera a una zona de
ovoposicidn, pasd un tiempo no mayor de 30 minutos mdximo protegiendo

a la hembra cerca del sitio donde se desunieron. Luego de este tiempo re
gresa a su territorio, si este estd ocupado por un macho intruso, se pro

duce una Tucha en circulos generalmente ganada por el antiguo duefio del

lugar. En H. americana, H. titia, H. fuscoguttata y H. vulneratus se
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realizaron guardias poscopulativas y en H. macropus en algunos casos
inmediatamente después de liberar a la hembra regresa a.su percha (E-

berhard, en prensa) (Cuadro 9).

E1 cuidado poscopulativo en el género Hetaerina sugiere que es un me-
canismo para proteger su posicidn de privilegio dentro de las hembras, una
nueva cGpula produciria un desplazamiento del esperma depositado anterior-

mente. Como se comprobd en C. maculata (Waage, 1979) y en Enallagma hageni

(Ficke 1983) por el anilisis del contenido de esperma en las bursas, esperma-

tecas y fisionimia del pene vesicular del segundo segmento abdominal.
Se han postulado varias hipdtesis acerca del origen del "Lek", entre
estas tenemos las recopiladas por Bradbury y Gibson (1983):

1) Los machos se agrupan para reducir la predacidn de estos, mientras se

encuentran realizando el comportamiento sexual de despliegue.

2) Los machos se agrupan para incrementar los rangos de sefiales o aumen-

tar el tiempo de sefiales que estdn siendo emitidas.

3) Los machos requieren hdbitat para el despliegue especifico Tlos cuales

son limitados y distribuidos en parches.

4) Los machos se agrupan cerca de lugares calientes por donde pasan gran

nimero de hembras.

La especie H. fuscoguttata considero que no se ajusté a ninguno de los

postulados anteriores, sino, el "Lek" probablemente se origind por un des-
plazamiento y separacion del sitio de encuentro de los sexos y el de ovopo
sicidn, donde los machos buscaron lugares en la periferia a bajo nivel de
altura cerca de los lugares utilizados por las hembras para poner huevos;

estos lugares todavia ofrecen ventaja a los machos para localizar y atrapar



hembra .

]
Los machos de H. fuscoguttata buscan puntos especificos los cuales

son escasos y distribuidos de forma irregular. Lo anterior lo fundamen-
to por la especificidad de los territorios y la cantidad de luz recibida.
De acuerdo con May (1976), en el suborden Anisoptera la temperatura es un
factor crucial en el comportamiento. Los machos con perchas fijas para
realizar sus diferentes conductas necesitan mantener una temperatura esta
ble y dptima, por medio de procesos termoregulatorios heleotérmicos produ
cidos por cambios de la posici6n del cuerpo y la cantidad de temperatura

del medio. En H. fuscoguttata se obervd la relacidn directa de los terri

torios y la cantidad de rayos solares. La iluminacién directa en un pun-
to produce una temperatura mds elevada que la de otro en una sombra. En
esta especie todos los Tugares para la ovoposicidn estuvieron bajo la som
bra. Tomando en cuenta el factor temperatura, esta serd mis baja que en
los puntos resquardados de iluminacién directa. Podriamos decir que en

un principio en H. fuscoguttata, tanto el sustrato de ovoposicidn como el

punto de reunidn de los sexos fue el mismo, como en el caso de H. vulnera-
tus, donde probablemente luego ocurria unaseparacién de ambos puntos por
efecto de la temperatura insuficiente en las zonas de ovoposicién, dando

origen a un desplazamiento de ambos puntos hasta formarse los "lek".
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CUADRO 1: Comparaciones entre el total de marcados y las
diferentes conductas en los machos vistos mids

de una ocasién,

Edad 2 Edad 3 Edad 4 Total
Total de machos
territoriales. 39 B3 6 128
Total de machos
satélites. 83 69 15 232
Total de machos
marcados. 356 314 132 802

*En este cuadro no se tomd en cuenta la edad 1 (por su falta

de participacidén en la actividad territorial).




CUADRD 2: Luchas en circulos de diferentes machos y su
distribucién de acuerdo a la edad.

Edad 2 Edad 3 Edad 4

Ganador 9(28,1%) 21(65,6%) 2(6,5%) 32

Perdedor 9(28,1%) 7(21,8%) 16( 50%) 32




CUADRO 3: Promedios de los lapsos de duracién por parte de
un macho en un territorio de acuerdo a las eda -

des.
N X Tiempo I d.s. Tiempo 11 d.s.
Edad 2 39 §.8718 7,57 13.897 7,78
Edad 3 83 9.9036 8,04 15.084 8,97
Edad 4 6 4.333 1,51 8.5 3,39

Al ser marcado un macho se le asignd una edad, y no se volyid a recap-
turar para controlar los cambios de la edad. Para estimar la edad donde
hubo cambios de conducta, se bas6 en los promedios de 1a edad de l1a figura
3 (ver pdgina7 ). AsT por ejemplo, al ser marcado un macho en la edad 2
siendo satélite y si cambié de conducta después del tiempo promedio de la
edad 2 (% = 7,3 dias), se dice que este fue territorial en la categoria 3.

Lo mismo se realizé para el Cuadro 7.
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CUADRO 6: Tiempo promedio estimado para las diferentes
edades en la conducta satélite.
N T1H1n. d.s TEMax. d.s.
Edad 1 74 12.459 6,62 13.216 8,11
Edad 2 88 10.477 8,62 11.886 9,6
Edad 3 69 7.638 5,46 8.130 557
Edad 4 75 10,987 9,12 12.240 9,73
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FIGURA1

BOSQUE LEONEL OVIEDO - savtanss s costa sea
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Figura 3: Intervalo de tiempos pasados en unamisma fase de
de color para machos de cada una de las edades.
Se hicieron capturar consecutivas en varios dias,
v cada punto expresa la {ltima vez visto en una
determinada categoria.
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Figura 9: Comportamiento reproductivo de Hetaerina fuscoguttata. A moviemien=
to pendular de estimulo para la hembra. B. paso de esperma del poro
genital en el noveno segmento al pene vesicular en el segundo del ab
domen. C inseminacidn de la hembra. D. guardia o espera poscopulati

va y ovoposicidn.
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