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RESUMEN 

 

Las condiciones ambientales son fundamentales para explicar la distribución geográfica y 

la evolución de las especies. Es en los gradientes de altitud donde se pueden encontrar una 

gran diversidad de ambientes en una pequeña fracción de terreno debido a cambios de 

temperatura y humedad.  

Los animales mayormente vulnerables a los cambios en la temperatura son aquellos 

denominados ectotermos ya que sus funciones, que derivan de su fisiología (e.g. 

locomoción, crecimiento y reproducción), son influenciadas por la temperatura ambiental. 

En los siguientes capítulos analizo la influencia de los gradientes de altitud en las 

condiciones morfológicas, fisiológicas y conductuales de los caballitos del diablo. En una 

revisión general describo cómo los cambios de temperatura influyen en los animales 

ectotermos con énfasis en los odonatos (Capítulo 1), y cómo la forma de regular la 

temperatura determina la distribución geográfica disminuyendo la competencia entre 

especies emparentadas (Capítulo 2). Por otra parte, indico cómo los gradientes de 

temperatura ofrecen cambios en los cursos de agua producto de la pendiente altitudinal y 

determinan cambios fisiológicos y morfológicos (Capítulo 3). Finalmente exploro cómo las 

diferencias de temperatura a lo largo de un gradiente de altitud podrían afectar aspectos 

morfológicos en algunas especies de caballitos del diablo y su riqueza específica (capítulo 

4). 

Los odonatos han mostrado ser un modelo ideal de estudio en cuestiones de 

termorregulación permitiendo diferencias distribucionales, morfológicas y afectan 

características derivadas de la fisiología de los organismos en gradientes térmicos de 

altitud. 
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ABSTRACT 

 

Environmental conditions are critical to explain the geographical distribution and evolution 

of species. Is in gradients altitude where one can find a wide variety of environments in a 

small fraction of land by changes in temperature and humidity.  

One group that is highly vulnerable to changes in temperature are ectotherms as their 

physiological functions (e.g. locomotion, growth and reproduction) are strongly influenced 

by ambient temperature. In the following manuscripts of this work I have analyzed the 

influence of gradients of altitude on morphological, physiological and behavioral 

conditions in damselflies. In a first overview, we analyze how temperature changes affect 

the ectotherms animals having as a study system Odonata insects (Chapter 1). and discuss 

how thermoregulation determines species’ geographical distribution decreasing competition 

among related species (Chapter 2). Moreover, I investigated how exposure to a human 

settlement negatively change physiological and morphological condition-indicating traits 

(Chapter 3). 

Finally, I tested whether temperature differences along an altitudinal gradient could 

determine some morphological aspects in some species of damselflies (Odonata) and affect 

aspects such as body size and species richness of the community along the gradient (chapter 

4). My results indicate effects on body size. 

 

Odonates are an ideal model of study in thermoregulation and evidenced that this variable 

has allowed the distributional differences in odonates species and how the morphological 

features are related to this variable to affect characteristics derived from the physiology of 

the organisms in gradients altitude thermal. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

 La relación de las especies con su ambiente se refleja en su distribución, tanto en el 

tiempo como en el espacio (Brown et al., 1995). De acuerdo con Grinell (1917) las 

condiciones ambientales son fundamentales para explicar la distribución geográfica y la 

evolución de las especies. Las variaciones ambientales locales como la temperatura y 

humedad explican el centro de distribución de cualquier animal, puesto que existe una 

correlación importante entre la ocurrencia de las especies con ciertas peculiaridades 

climáticas topográficas y florales del territorio (Grinell, 1927). 

 Por lo anterior recientes estudios, que aclaran el rol de la temperatura en la biología 

de las especies, se han vuelto fundamental para comprender cómo los individuos, 

poblaciones o comunidades podrían adaptarse a los cambios ambientales. Un ejemplo claro 

de las inquietudes científicas en este tema es conocer el impacto de los aumentos de 0.6ºC 

en la temperatura global durante el último siglo (Hughes, 2000) y los que ocurrirán en años 

venideros (IPCC, 2007). Sin embargo, estos cambios son globales y muchas tendencias 

locales son desconocidas, pudiendo ser mayor el aumento de la temperatura en algunos 

sitios y no en otros. Ante tal escenario las especies se encuentran en la disyuntiva de 

adaptarse a las nuevas circunstancias ecológicas de su entorno, o bien de movilizarse hacia 

sitios en donde encuentren las condiciones adecuadas como únicas alternativas a la 

extinción. En tal caso, se ha probado que algunas especies con amplia capacidad de 

dispersión persiguen el nicho ecológico de las condiciones que les son óptimas, 

desplazándose hacia sitios ubicados en altitudes más elevadas o a latitudes más cercanas a 

los polos (Parmesan, 1996; Peterson, 2003). 

 Dentro de los animales vulnerables a los cambios en la temperatura se destacan los 

ectotermos, que son la mayoría de la biodiversidad terrestre (Wilson, 1992) y cuyas 

funciones fisiológicas (e.g. locomoción, crecimiento y reproducción) son fuertemente 
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influenciadas por la temperatura ambiental (Deutsch et al. 2008). Sin embargo, la mayoría 

de los estudios relacionados con las respuestas biológicas asociadas a los cambios de 

temperatura se han realizado utilizando vertebrados como modelo de estudio, 

específicamente lagartijas y otros reptiles, y poco se conoce acerca de otros grupos de 

ectotermos, como los insectos (Dillon et al. 2009, Adamo y Lovett 2011). 

 Uno de los grupos de insectos que ha cambiado sus patrones de distribución y 

fenología, en respuesta a los cambios de temperatura del planeta, es el orden Odonata 

(Hickling et al., 2005; Hassall et al., 2007; Goffart, 2010; Hoffman, 2010). Estos insectos 

pueden ser considerados buenos modelos de estudio debido a que la temperatura afecta 

variados aspectos de su biología, que afectan su desarrollo desde huevo , ya sea en 

desarrollo de las diapausas (Sawchyn y Church, 1973) o en la eclosión (Sawchyn y Gillot, 

1974a,b). En el estado de larva, afecta la muda larval (Corbet, 1957; Lutz, 1974), las tasas 

de alimentación (Thompson, 1978), el tiempo de desarrollo (Pritchard, 1989) así como 

también cambios en la coloración (Sternberg, 1996) y los periodos de vuelo (Hilfert-

Rüppell, 1998). 

 Diversos estudios realizados en Europa (ver Ott, 2010) han indicado que algunas 

especies de odonatos han mostrado una mayor tendencia a la expansión de su distribución 

hacia latitudes más boreales y con mayor altitud, cambios en la composición de la fauna en 

determinados lugares, alteración de su fenología y un desarrollo larvario más rápido. Estos 

cambios ambientales pueden ser considerados como un filtro donde algunas especies son 

capaces de adaptarse y otras son eliminadas al no poder enfrentarse las nuevas condiciones 

(Ott, 2010). 

Los gradientes de altitud se caracterizan porque en ellos se pueden encontrar una gran 

diversidad de ambientes en una pequeña fracción de terreno. En ellos la riqueza y la 

composición de las especies puede cambiar bajo dos patrones generales. El primero es la 
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disminución monotípica de la riqueza de especies hacia mayores elevaciones (MacArtur, 

1972 y Stevens, 1992) y en el segundo se observa que la mayor diversidad de especies se da 

hacia altitudes medias (Sanders, 2002). Ambos patrones se han documentado en una gran 

variedad de hábitats y de taxones (Terborgh 1977, Stevens 1992, Brown 1995, Rahbek 

1995, Rosenzweig 1995, Brown y Lomolino 1998). 

Por otro lado, la interacción entre el desarrollo dependiente de la temperatura y las 

condiciones microclimáticas son fundamentales en las historias de vida de los insectos, 

llevando al mantenimiento de la variación genética en las poblaciones (Bradshaw y 

Holzapfel, 1990; Roff, 1990). Estos gradientes microclimáticos tienen efectos sobre la 

emergencia fenológica de los insectos termófilos, por lo que sería posible medir cómo la 

fenología de las especies y su distribución responden a la estacionalidad y la elevación. 

 En relación con los estudios de odonatos sobre gradientes altitudinales de 

distribución destacan los de Samways (1989) quien relacionó el recambio de familias de 

Odonata en un gradiente de 3000mts determinado principalmente por tendencias climáticas 

observando una disminución en la riqueza específica conforme se incrementa la altitud. 

Hawking y New (1999) estudiaron la distribución de náyades en un gradiente altitudinal en 

Australia, mientras que Novelo-Gutiérrez y Gómez-Anaya (2009) evaluaron la diversidad 

de Odonata en un gradiente altitudinal en la Sierra de Coalcomán en el estado de 

Michoacán, México, ambos concluyeron que los análisis altitudinales pueden utilizarse con 

fines de conservación. Cuevas (2010) realizó un análisis de los ensamblajes de odonatos 

presentes en un gradiente de altitud en el suroeste del Estado de México, estudiando la 

diversidad alfa, beta y gamma para 9 sitios. En ellos encontró correlación negativa entre el 

número de especies colectadas y la altitud e identificó cuáles localidades de altitudes 

intermedias (700-900 m) poseen mayor riqueza. Del total de especies encontradas el 30.6 % 

fueron colectadas en una única localidad mientras que ninguna especie fue observada en 

http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1034/j.1600-0587.2002.250104.x/full#b53
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1034/j.1600-0587.2002.250104.x/full#b52
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1034/j.1600-0587.2002.250104.x/full#b6
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1034/j.1600-0587.2002.250104.x/full#b40
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1034/j.1600-0587.2002.250104.x/full#b40
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1034/j.1600-0587.2002.250104.x/full#b45
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1034/j.1600-0587.2002.250104.x/full#b7
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todos los sitios y algunas especies mostraron una distribución intermitente a lo largo del 

gradiente. 

El presente trabajo pretende conocer cuál es la influencia de la temperatura en la 

distribución y aspectos derivados de la fisiología como la capacidad de vuelo en adultos de 

odonatos y conocer cómo la regulación de esta variable determina la conducta de estos 

organismos en su hábitat natural. He examinado estas inquietudes a dos escalas: en la 

primera, he utilizado un par de especies para conocer sus capacidades termorregulatorias y 

cómo éstas afectan su distribución y posible competencia entre ellas; en la segunda escala, 

hago un análisis de la estructura y variación de una comunidad, y conducta de caballitos del 

diablo a lo largo de un gradiente altitudinal como un indicador natural de la variación en la 

temperatura.  
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CAPÍTULO I 
 

ARTÍCULO DE REVISIÓN: Ecología térmica en caballitos del diablo (Odonata: 

Zygoptera) 

 

Introducción 

Generalmente los insectos se consideran animales ectotermos, es decir, tienen dependencia 

de las temperaturas ambientales. Sin embargo, en algunos casos se demostró el desarrollo 

de mecanismos que les permiten no ser pasivos ante los cambios de temperatura. Estos 

mecanismos tienen un rol adaptativo de termorregulación en estos animales (Heinrich y 

Casey, 1978). Algunos insectos a pesar de no producir su propio calor, pueden mantener su 

temperatura en ciertos grados de independencia de la temperatura ambiental. Por esta razón, 

requieren de mecanismos de termorregulación que permitan la producción de calor o el 

intercambio de este con el ambiente (Heinrich, 1981; Heinrich, 1993). Sin embargo, el 

fenómeno de termorregulación en insectos es un proceso que, aunque se conoce, requiere 

de un desarrollo conceptual y metodológico que permita comprender la variación en las 

diferentes especies (May, 1979). 

 

Termorregulación 

La termorregulación permite a los animales mantener la temperatura corporal estable o en 

ciertos rangos (Kürt, 2005). En los insectos, la temperatura no sólo afecta su 

funcionamiento interno, sino que también las actividades que permiten su supervivencia y 

éxito reproductivo: fenología, diapausas e hibernación. Generalmente, los insectos 

dependen de fuentes externas de calor (comúnmente el sol) que les permitan alcanzar sus 

óptimos de temperatura. Sin embargo, algunas especies están provistas de mecanismos de 
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producción de calor a través de la contracción muscular que plantea desafíos para la pérdida 

del exceso de calor (May, 1979, 1985). 

La termorregulación no es un proceso continuo, algunos insectos realizan esta actividad 

sólo cuando están expuestos directamente a los rayos del sol y de esta forma pueden 

calentar sus cuerpos. Otros insectos termorregulan durante cortos periodos durante el vuelo. 

No obstante, cualquiera que sea el caso, los insectos regulan la temperatura a través de 

diferentes mecanismos físicos de intercambio de calor a través de fenómenos de 

conducción, convección, radiación y evaporación. Los primeros tres fenómenos dependen 

de la diferencia entre la temperatura superficial del organismo y su entorno (Bakken y 

Gates, 1975; Birkeback, 1966); mientras que el intercambio de calor por evaporación es 

independiente de esta diferencia y el individuo puede intercambiar calor aún si la 

temperatura ambiental excede la temperatura corporal. 

La convección es el mecanismo más común por el cual el cuerpo de los organismos pierde 

calor, pues al entrar en contacto con una superficie de menor temperatura se produce un 

intercambio directo con el cuerpo del animal hasta equiparar las temperaturas. Así mismo, 

la radiación solar es la fuente de calor más común para elevar la temperatura corporal 

producto de la insolación (Curch, 1960). Morfológicamente, en los insectos, el calor se 

pierde directamente del tórax y usualmente también del abdomen. Sin embargo, la manera 

en la que este calor se gana y se pierde depende de factores como la forma, el tamaño, e 

incluso el color de los organismos (Heinrich y Esch, 1994). 

Los pioneros de los estudios termorregulatorios, August Krogh y Eric Zeuthen (1941), 

investigaron en la fisiología de los insectos, la ecología energética y la termorregulación. 

Trabajaron con mariposas, abejorros y escarabajos; y concluyeron que en los insectos 

voladores la temperatura de los músculos es fundamental para el vuelo, por lo que necesitan 

ser calentados previamente. Este fue un descubrimiento novedoso en su tiempo y 
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desencadenó una serie de trabajos que hasta la actualidad, intentan conocer la morfología, 

fisiología y comportamiento de la termorregulación (Heinrich, 2007). Desde entonces, el 

mecanismo termorregulatorio se ha evaluado en diversos insectos, predominantemente en 

insectos sociales como hormigas (Hafez, 1964; Gamboa, 1976)), abejas (1979a, 1979b, 

1981, 1993), termitas (Collins et al., 1973)), así como también en polillas (Heinrich 1970, 

1971)), libélulas (May, 1976) y escarabajos (Thiele, 1977; Bartholomew, 1977; Saeki et al. 

2005)). Todos estos ejemplos tienen la necesidad de ganar calor o perder el exceso de este, 

y para ello emplean las más diversas estrategias. Las abejas de la miel y los abejorros, por 

ejemplo, fueron estudiados extensamente por Heinrich (1979a, 1979b, 1981, 1993) y 

colaboradores (Goller y Esch, 1990; Esch y Holler, 1991; Esch, Goller y Heinrich, 1991), 

quienes describieron mecanismos de termorregulación individual en términos adaptativos. 

Uno de los grupos de insectos cuyos mecanismos de termorregulación están mejor 

conocidos, son las abejas y abejorros. Uno de los factores cruciales en la termorregulación 

de las abejas es su sistema circulatorio, el cual ayuda a retener el calor en el tórax mediante 

un sistema de contracorriente que posibilita el intercambio de calor con el abdomen 

(Henrich, 1993). Esto les permite volar aún en altas temperaturas generando un calor 

interno de hasta 15°C por encima del rango de temperatura ambiente de 17 a 15°C 

(Henrich, 1993). Heinrich también descubrió que las abejas pueden termorregular al 

regurgitar sobre su cara el néctar que cosechan, cuando la temperatura torácica supera los 

46°C, lo que faculta bajar la temperatura corporal mediante la evaporación de este líquido. 

Este procedimiento también ha sido identificado en abejorros, cuyo sistema circulatorio 

está regulado por el diafragma que regula el paso de la sangre a través del peciolo desde el 

abdomen hacia el tórax. Sin embargo, su sistema vascular de contracorriente no es tan 

eficiente como el de las abejas, por esta razón sus vuelos de forrajeo se llevan a cabo a 

temperaturas menores que en abejas de la miel (Heinrich y Esch, 1994). 
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Otro caso de sujetos de estudio sobre la termorregulación son los coleópteros, 

particularmente la familia Scarabaeidae. Desde los estudios pioneros de Krogh y Zeuthen 

en 1941, se describió la producción de calor interno en la especie Geotrupes stercorarius. 

Desde entonces, sucesivos trabajos (Bartholomew y Casey, 1977; Bartholomew y Heinrich, 

1978; Caveney et al., 1995; Chappell, 1984; Chown & Sholtz, 1993; Heinrich & 

Bartholomew, 1979; Leston et al., 1965; Morgan, 1987; Ybarrondo & Heinrich, 1996; 

Mena, 2003, Verdú et al. 2012) evidenciaron el uso de la endotermia en especies de 

coleópteros para desarrollar actividades más allá de la sola actividad del vuelo, por 

ejemplo, construcción y alimentación, transportación terrestre, competencia por el 

alimento, segregación del nicho térmico o como respuesta a las bajas temperaturas del 

entorno. 

En el caso de los insectos predominantemente voladores, estos requieren de gran cantidad 

de energía para desplazarse por el aire, lo que trae consigo una alta generación de calor 

durante el vuelo e implica tanto una ganancia de calor por trabajo muscular, como también 

una pérdida por convección en el aire. Por esta razón, los insectos voladores necesitan 

mantener un equilibrio que permita equiparar las temperaturas torácicas y ambientales 

durante el vuelo (Heinrich, 1993). En este sentido, los odonatos son animales voladores por 

excelencia, algunas especies pasan la mayor parte del tiempo volando para realizar sus 

actividades de alimentación, búsqueda de pareja, defensa de territorio, ovoposición, entre 

otras y requieren de mecanismos eficientes de termorregulación para realizar estas 

actividades. 
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Termorregulación en Odonata 

Desde 1962, Corbet reconoció una relación entre la termorregulación y las diferentes 

posturas de los odonatos en campo. Reconoció dos tipos de libélulas, aquellas que se 

mantienen continuamente en el aire al mover sus alas llamadas “voladoras” y aquellas que 

realizan vuelos cortos y pasan la mayor parte del tiempo sobre una percha llamadas 

“perchadoras”. May (1976) presentó las primeras evidencias de que ambas, perchadoras y 

voladoras, regulaban su temperatura torácica. En una primera instancia, evaluó el papel de 

la postura de las perchadoras en la incidencia de radiación solar y luego utilizando la 

especie Anax junius demostró que las voladoras transfieren el exceso de calor del tórax al 

abdomen mediante un sistema de circulación de contracorriente (May, 1976). Aquellas 

especies denominadas voladoras, tienden a calentar el tórax producto del movimiento de los 

músculos implicados en el vuelo. Por otro lado, las perchadoras tienden a calentar su 

abdomen por radiación mientras perchan al sol. Posteriormente, Heinrich y Casey (1978) 

examinaron los mecanismos fisiológicos del intercambio de calor entre tórax y abdomen 

utilizando otra especie perchadora, Libellula saturata, y dos voladoras, Anax junius y 

Aeshna multicolor, confirmando que existen mecanismos de termorregulación implicados 

en la fisiología de estos insectos. Estos estudios demostraron que cuando la temperatura es 

alta en el ambiente, un vaso dorsal permite la distribución de hemolinfa caliente (producto 

del movimiento de los músculos torácicos) para conceder la pérdida de calor. Sin embargo, 

cuando las temperaturas son bajas en el ambiente, se eleva la temperatura corporal 

mediante la contracción de los músculos de las alas y el cierre del vaso dorsal. De esta 

manera el calor se conserva en el tórax y otorga las temperaturas óptimas para el vuelo. 

En el caso de las libélulas perchadoras la orientación hacia el sol es relevante para la 

termorregulación. Hardy (1966) y May (1976) demostraron que la orientación del cuerpo 
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en una libélula paralela al sol puede influir en la temperatura corporal, evitando 

sobrecalentamiento. Por otro parte, la selección de micro hábitats permite tener un 

mecanismo de control de las temperaturas corporales. Esto fue demostrado en especies del 

género Micrathyria (Odonata: Libellulidae) midiendo la proporción de tiempo en que estas 

especies estaban en la sombra conforme aumentaba la temperatura ambiental (May, 1978).  

Finalmente, los horarios de actividad cumplen un rol termorregulatorio en odonatos 

perchadores (May, 1980; De Marco y Resende, 2002). En estas especies la temperatura del 

aire determina las actividades que pueden realizar, las cuales se ven afectadas por las 

temperaturas más altas que existen cercanas al mediodía, producto del recalentamiento de 

los músculos torácicos (May, 1991). Esto supone que el comportamiento termorregulatorio 

es más diverso en perchadores y considera tanto la postura corporal como ¿la forma y 

postura alar? o ¿solamente la postura? alar. Esto fue demostrado por May (1976) quien 

plantea que la postura de las alas y el cuerpo podrían variar la temperatura corporal.  

En el caso de las alas, al ser expuestas al sol funcionan como paneles que atrapan calor por 

aumento de la radiación solar. En el caso del cuerpo, la posición de “obelisco” (se eleva el 

abdomen en un ángulo de aproximadamente 90º) se adquiere cuando las temperaturas son 

altas lo que disminuye la incidencia de la radiación solar sobre el cuerpo. Más allá de estas 

posturas, el tamaño también es relevante. Esto quedó demostrado en varios trabajos que 

exploran una mayor eficiencia en perchadores de mayor tamaño, que ocupan una mayor 

cantidad de tiempo en actividades como la defensa del territorio o la búsqueda de pareja 

(May 1979, 1991; Bartholomew 1981; De Marco et al. 2005). 

Los caballitos del diablo son perchadores por excelencia (Suborden Zygoptera) y 

mantienen un repertorio conductual que les permite la termorregulación. Por esta razón se 

espera que sean termoconformistas, es decir, que su temperatura corporal dependa 

directamente de la temperatura del ambiente (May 1976; De Marco y Resende 2002). No 
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obstante, poco se conoce de los mecanismos fisiológicos que permiten a estos animales 

mantener estable su temperatura en condiciones desfavorables. 

 

Termorregulación en caballitos del diablo 

La termorregulación, en el caso del orden Odonata, se ha estudiado principalmente en 

Anisoptera y es menos conocida en Zygoptera (también conocidos como caballitos del 

diablo; Loiloa y De Marco, 2011). Los estudios de Zygoptera se enfocan principalmente en 

el rol de la pigmentación en la termorregulación, con el propósito de entender la relación 

costo-beneficio que podría tener la pigmentación alar en estos animales.  

El rasgo morfológico de la pigmentación alar se ha utilizado para entender la competencia 

territorial, sexual mecanismos de termorregulación en caballitos del diablo. Watanabe 

(1991) comparó machos de la especie del genero Mnais, encontrando diferencias 

termorregulatorias entre machos hialinos y machos pigmentados de color anaranjado, 

siendo estos últimos más eficientes en su termorregulación en condiciones de radiación 

lumínica experimental. Otomuro y Ocharán (2011) llevaron esto más allá y estudiaron la 

relación entre la variación interpoblacional en el grado de pigmentación de dos especies 

estrechamente Calopteryx xanthostoma y C. virgo meridionalis llegando a la conclusión de 

que la termorregulación no es una presión de selección para la segregación de estas dos 

especies, pero asignándole un rol adaptativo a nivel de las especies; puesto que encontraron 

diferencias entre machos y hembras de ambas especies y su correlación con la temperatura 

corporal al exponerlas a radiación experimental. 

Usando imágenes termográficas, Tsubaki y colaboradores (2011) demostraron que la 

termorregulación tiene efectos sobre la intensidad del cortejo en la especie Mnais costalis, 

ya que los machos con mayor temperatura tenían cópulas más largas con las hembras. 

Según los autores, esto se debe a que los machos poseen un mayor territorio y pueden 
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asolearse más. De esta forma, las hembras logran acceder a lugares donde la 

termorregulación por radiación solar es mejor y permite un desarrollo más rápido de los 

huevos. 

A pesar de estos esfuerzos se conoce poco sobre los mecanismos fisiológicos implicados en 

la termorregulación y la relación costo-beneficio en las especies de Zygoptera (Heinrich y 

Case, 1978). En este suborden las especies son consideradas termotolerantes y la 

endotermia no se ha comprobado como en otros insectos mencionados anteriormente en 

este manuscrito. Por esta razón se hace patente la realización de estudios que impliquen a 

estos animales y permitan entender el desarrollo de las comunidades de Zygoptera 

considerando su nicho térmico y las relaciones inter específicas de la termorregulación 

(Otomuro, 2011).  

El cambio climático global presenta nuevos escenarios para las especies donde las 

temperaturas se vuelven extremas. Es por ello que aparte de generar este conocimiento 

básico, existen otras implicaciones como las respuestas de estos organismos ante los 

escenarios térmicos emergentes productos del cambio climático global. 

 

Termorregulación y cambio climático 

 La termorregulación es adaptativa y, como tal, tiene costos para quienes la realizan (May, 

1979). Los costos y los beneficios de la termorregulación pueden ser altos. Hanegan y Heat 

(1970), demostraron que la actividad termorregulatoria es más frecuente cuando menor es 

la temperatura ambiental. En la polilla Hyalophora cecropia, ellos descubrieron que cuando 

se requiere mayor calentamiento para el vuelo se produce un mayor gasto cardiaco y la 

producción de feromonas se reduce, como costo en pequeñas especies voladoras. En 

escarabajos se estudió que la termorregulación evidencia un gasto energético en el proceso 

(Bartolomew y Casey, 1977), mientras que en la libélula Micrathyria atra, consume más de 



 15 

un tercio de la energía diaria en realizar los procesos de termorregulación (May, 1977) y 

aunque la vasoconstricción en individuos voladores permite la conservación o liberación 

del calor, no existe un cálculo del gasto energético específico para estos animales (Heinrich 

y Casey, 1978). 

La adaptación a las condiciones climáticas adversas podría implicar respuestas fisiológicas 

como la diapausa, estivación o latencia. Sin embargo, los pequeños cambios térmicos como 

el aumento de la temperatura en el tórax, tienen respuestas conductuales que se hacen 

evidentes de estudiar (Chown y Nicholson, 2004). Las respuestas conductuales son a 

menudo la forma en la que los animales responden a los cambios ambientales (Bennet, 

1987). Hamilton (1973) propuso la teoría de la “Maxitermia” la cual sugiere que algunas 

especies ven limitados sus procesos biológicos, como el vuelo, cuando la temperatura 

incrementa ente los 40 y 50ºC. Esto trae como consecuencia aumentos de temperatura 

corporal en los insectos, quienes podrían limitar sus actividades en lugares donde las 

temperaturas estén aumentando considerablemente producto del cambio climático global.  

Este cambio en el clima altera la composición de la atmósfera mundial y que se suma a la 

variabilidad natural del clima observada durante períodos de tiempo comparable sensu 

Convención Marco de las Naciones Unidas sobre el Cambio Climático (CMCC). 

En el caso de las libélulas, los individuos más oscuros pueden tener ventajas en lugares 

fríos, mientras que aquellos más claros tienen una ventaja en lugares calientes al evitar las 

temperaturas letales (Watt, 1968; Clusella-Trullas et al., 2007). De esta forma el grado de 

melanización cambia entre poblaciones o especies muy relacionadas (ver Ellers y Boggs, 

2004; Clusella-Trullas et al., 2007), y se podría esperar que los cambios de temperatura 

ambiental produzcan cambios en las proporciones de las poblaciones o comunidades, como 

resultado de la interacción térmica con el ambiente.  
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Una gran gama de conductas podría verse modificada como resultado del cambio climático, 

las cuales a su vez pueden influir en interacciones primarias del sistema acuático, como por 

ejemplo las relaciones tróficas (Hassall y Thompson, 2008). Por esta razón, estudios que 

ayuden a comprender los comportamientos termorregulatorios y los mecanismos 

fisiológicos en Zygoptera permitirán comprender cómo este grupo – zygoptera- podría 

responder a los cambios climáticos globales que se expresan de diferente manera en 

pequeñas escalas locales (Ver Ott, 2010), Pues sabemos que la temperatura puede influir en 

las distribuciones geográficas de las especies, a través del desplazamiento del nicho 

fundamental o como una fuerte presión selectiva hacia la adaptación que implicará 

inevitablemente, la pérdida de algunas poblaciones o especies. 
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CAPÍTULO II 

Physiological Entomology (2016), DOI: 10.1111/phen.12137 

 

 

RESUMEN 

 

En los Calopterygidae se ha propuesto que la pigmentación de las alas cumple una función 

de regulación de la temperatura. Usando dos especies de Hetaerina: H. americana 

(Fabricius ) y H. vulnerata (Hagen en Selys) se investigó si (1) la pigmentación de las alas 

y modificaciones en el color de la misma pueden predecir la temperatura ganada después de 

eventos extremos de enfriamiento, (2) si el color de las alas está relacionado con la 

temperatura necesaria para alcanzar el vuelo y (3) si la pigmentación de las alas está 

relacionada con la estacionalidad y la altitud. Los resultados obtenidos no mostraron 

relación con los objetivos propuestos. Los resultados nos indican que H. vulnerata puede 

alcanzar el vuelo con una diferencia de 8ºC menos que H. americana.  

Se analizó si ambas especies difieren en su distribución geográfica y responden diferentes a 

variables bioclimáticas. Los resultados obtenidos sustentan que H. vulnerata habite en altas 

altitudes y es más tolerante a variables climáticas frías que H. americana. Las manchas 

alares para las dos especies de Hetaerina no muestran una participación en la 

termorregulación aunque ambas especies tienen diferencias en su habilidad para controlar 

esta variable. Estas diferencias en la habilidad termorregulatoria podrían establecer la causa 

de que las especies colonicen diferentes ambientes y reduce la competencia entre ellas.  
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Body temperature regulation is associated with
climatic and geographical variables but not wing
pigmentation in two rubyspot damselflies (Odonata:
Calopterygidae)
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Abstract. It has been proposed that wing pigmented spots function in temperature
control in male calopterygids. Using two rubyspot species Hetaerina americana
Fabricius and Hetaerina vulnerata Hagen in Selys, the present study investigated
whether (i) wing spot size and colour-modified aspect can predict temperature gain
after a cooling event; (ii) wing spot size is related to the temperature needed to fly
and how long it takes to initiate flight; and (iii) wing spot size is related to seasonality
and altitude. The results obtained do not support any of these relationships. The results
also indicate that H. vulnerata can achieve flight at 8 ∘C less than H. americana. The
present study further investigates whether the species differ in their latitudinal and
geographical distribution, and respond differently to bioclimatic variables. The results
obtained provide support for this particular hypothesis, showing that H. vulnerata
inhabits higher altitudes, and is able to tolerate colder environments compared with H.
americana. Wing spots in the two Hetaerina species do not help in thermoregulation,
although both species show different temperature control abilities. This difference in
thermoregulatory ability may enable the species to colonize different environments and
reduce interspecific competition.

Key words. Climatic variables, distribution, Hetaerina, interspecific competition,
thermoregulation, wing spots.

Introduction

Sexual selection, the competition for mates, is recognized as the
main evolutionary driver of many conspicuous traits (Gowaty,
2015). Despite the pervasiveness of sexual selection, natural
selection can also shape sexually selected traits. A few examples
of adaptive alternatives for conspicuous traits are the selection
of ecological sex differences, a conspicuous bearer being an
unprofitable prey and species recognition (Andersson, 1994).

Correspondence: Dr Alex Córdoba-Aguilar, Departamento de
Ecología Evolutiva, Instituto de Ecología, Universidad Nacional
Autónoma de México, Apdo. P. 70-275, Ciudad Universitaria
04510, México, DF, México. Tel.: +52 55 56229003; e-mail:
acordoba@iecologia.unam.mx

Indeed, consideration of a variety of different selective pressures
on conspicuous traits would help us better understand the
influence of both sexual and natural selection on the evolution
of such traits.

The conspicuous nature of wing pigmentation patterns in
insects is frequently labelled as a consequence of sexual selec-
tion. One classical example is that of adult male caloptery-
gid damselflies, which show striking pigmented wing spots for
which variation in size is linked to mating opportunities: the
larger the spots, the more likely to mate. In these animals, wing
pigmentation spots are used by males to convey information
concerning: territory possession (González-Santoyo et al., 2014)
and/or fighting ability over territory ownership (Grether, 1996;
Contreras-Garduño et al., 2007) to other males; the ability to
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resist pathogens (Siva-Jothy, 1999; Rantala et al., 2000); and
mate guarding ability (Siva-Jothy, 2000) to females. Despite
support for a sexual selection advantage, there are limited studies
testing whether calopterygid pigmentation is also explained by
two alternative hypotheses: species recognition (Waage, 1979;
Svensson et al., 2007; Tynkkynen et al., 2008; Hassall, 2014)
and temperature gain (Outomuro & Ocharan, 2011; Svensson
& Waller, 2013).

The rationale for conspicuous characters providing a thermal
advantage is that coloured traits may allow faster heating com-
pared with the lack of such colours (Punzalan et al., 2008). For
example, individuals with darker body patterns have a higher
mate-searching success in low ambient temperatures in ambush
bugs (Punzalan et al., 2008). In addition, where there are dif-
ferent degrees of melanism, male alternative mating tactics (i.e.
male dimorphic phenotypes) may be evolutionarily maintained
based on their different thermoregulatory performance (O’Neill
& Evans, 1983; Van Dyck et al. 1997). In the case of caloptery-
gid damselflies, a heating ability linked to conspicuous char-
acters implies that males with larger wing pigmentation spots
would be better at reaching a body temperature that allows them
to secure key activities such as mating (but see also Tsubaki
et al., 2010) and/or escaping from competitors/predators. In gen-
eral, the wings of the Odonata may transfer heat to the thorax
by one of two mechanisms: (i) solar radiation may heat the air
contained inside wing veins, which is then transferred via con-
duction and radiation to the body (Corbet, 1963) or (ii) wing
pigmentation may facilitate better heating via convection or con-
duction from wing to air to body once the wing bases have been
heated after solar exposure (Corbet, 1963; Kammer & Bracchi,
1973; May, 1976). In addition, there is evidence to support tem-
perature gain also being facilitated by wing pigmentation spots.
First, the size of wing spots predicts the ability to reach higher
thoracic temperatures at low temperatures (but not heat gain
rates) at the species level (Svensson & Waller, 2013). Second,
geographical analyses linking ambient temperature with wing
pigmentation spots at the multispecies level show a negative
relationship (larger pigmentation spots at lower temperatures)
(Outomuro & Ocharan, 2011; Wellenreuther et al., 2012; Svens-
son & Waller, 2013). In accordance with such evidence, which
is mainly reported for Calopteryx species, the present study
tests whether temperature gain can be enhanced by spot expres-
sion using two calopterygid damselflies, Hetaerina americana
Fabricius and Hetaerina vulnerata Hagen in Selys, and also
whether temperature control ability can explain their geograph-
ical distribution. Hetaerina spp. comprise good study models
for addressing the question of a thermoregulatory function for
male wing pigmentation because, in structural terms, the spot in
Hetaerina is composed of a first layer of melanin and a subse-
quent layer of ommochrome (M. Rivas, E. Martínez-Meyer, J.
Muñoz, A. Córdoba-Aguilar, unpublished observations). Given
that melanin is the pigment of the black spots of Calopteryx
(Siva-Jothy, 1999), its dark nature is implicated in thermoregu-
latory function in this genus (Svensson & Waller, 2013). Despite
the fact that the genus Hetaerina has a mainly tropical distribu-
tion (Garrison, 1990), at least three species, H. americana, Het-
aerina titia and H. vulnerata, differ from this pattern (Collins,
2014). Indeed, H. americana and H. vulnerata have a distinctly

nontropical distribution (Collins, 2014). These characteristics
raise the question of whether calopterygid spots function in tem-
perature control in Hetaerina. Answering this would validate or
invalidate the generalization that wing spots are also maintained
via a body temperature function.

For the wing spots of Hetaerina to have a thermal function,
the general hypothesis is that the wing spots will allow males
to gain temperature in the thoracic region (i.e. this is the place
with the highest metabolic rate as a result of its involvement
with flight; May, 1976; Marden et al., 1996; for a similar
rationale in other insects, see Stabentheiner et al., 2010). The
use of H. americana and H vulnerata ensures that, given their
nontropical distribution, they are more likely to show ther-
moregulatory adaptations. First, when the spot size and the
colour intensity and hue are experimentally manipulated it is
expected that males having shorter and/or non-red spots will
show different heating ability compared with non-manipulated
males. The redness of the Hetaerina spot signals territory
ownership (González-Santoyo et al., 2014) but not age, social
status (territorial versus nonterritorial) or condition (poorly fed
versus well fed, and immune challenged versus non-immune
challenged) (Contreras-Garduño et al., 2007). Other than this,
the red aspect remains to be investigated in terms of its potential
relationship with temperature gain. Second, it is expected that
a larger spot size should contribute to a greater thermal gain
and reduce the time it takes to fly after a cooling event. Third,
to deal with cool environments, it is expected that larger spot
sizes should occur at higher altitudes and in cooler times of
the year. However, the results obtained indicate not only that
spot size is a poor predictor of temperature control, but also
there is a remarkable interspecific difference in this ability.
Based on these findings, a two-species comparison is made
to determine whether such differences may explain the cli-
matic requirements and geographical distribution of the two
species. It is expected that geographical distribution should be
different for the species that achieves flight at a lower tem-
perature, being able to occupy cooler environments. For the
same reason, ambient temperature would better explain the
distribution of both species, with the species having an ability to
increase its body temperature faster, being able to exploit cooler
environments.

Materials and methods

Effect of manipulated spot size and colour aspect
on temperature gain

For both experiments, males of H. americana and H. vul-
nerata were collected from Xochitepec, Morelos, Mexico
(18.76805 N, 99.23805 W) and San Tadeo Huiloapan, Tlax-
cala, Mexico (19.39111 N, 98.25805 W), respectively, between
March and April, 2014. Only middle-aged adults were used.
The nominal age was assigned based on the three categories and
associated morphological differences: (i) teneral (i.e. animals
that have recently emerged and have not developed a full body
and spot colouration); (ii) middle-aged (i.e. animals that have
developed intense body and spot colouration); and (iii) old (i.e.
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animals whose body and spot colouration are less intense than
middle-aged and have tended to fade) (for a similar rationale
of age categories in H. americana, see González-Santoyo et al.,
2014).

For the effect of spot size on temperature gain, three groups
of males were used: (i) animals with a simulated half ‘enlarged’
wing spot in which the size of the spots were increased to the
half that of the wing area using red ink; (ii) animals whose
wings were fully covered with a red ink; and (iii) control animals
whose wing markings were not manipulated. The manipulations
to the wings increased the spot areas considerably beyond
their natural limits because the spots of H. americana and
H. vulnerata cover no more than one-third of the wing (Garrison,
1990). The sample sizes for each group were: H. americana,
half-enlarged, n= 135; fully-covered, n= 135; control, n= 143;
H. vulnerata, half-enlarged, n= 145; fully-covered, n= 140;
control= 193. It was expected that either of the two spot
manipulated groups would increase their temperature faster than
the non-manipulated group. For both colour manipulations, a red
colour, Prismacolor Marker-3® (Berol, U.K.) was used, given
its spectroradiometry similarities with the natural colour and
its successful use for similar manipulations in H. americana
(Grether, 1996).

For the effect of wing spot colour aspect on temperature gain,
three groups were also used: (i) males whose red spot was cov-
ered with blue ink (Mark-It®, colour deep sea blue; Société
Bic, France). Blue was chosen because its wavelength differs
strikingly from the natural red colour (González-Santoyo et al.,
2014), which would modify heat transfer from its source; (ii)
males whose red colour spot was covered with a transparent
marker (COPIC Sketch®, colourless blender 0; Imagination
International, Inc., Springfield, Oregon); and (iii) control males,
which were manipulated exactly as the other two, although
their spots were left intact. The sample sizes for each group
were: H. americana, blue, n= 138; transparent, n= 125; con-
trol, n= 133; H. vulnerata, blue, n= 144; transparent, n= 169;
control, n= 165. It was expected that males of the blue group
would increase their body temperature substantially more than
the other two groups, given that blue colouration may absorb
more heat from the environment.

After manipulation in both experiments, animals were left
individually in a cooled incubator for 12 h at 15 ∘C. During
this period, each animal was placed inside a 5-mL micro-
centrifuge tube that contained a toothpick to be used as a
perch. The tubes were not covered, so that the temperature
inside the tube was similar to that of the cooler. After 12 h, the
insects were then exposed to a heat lamp (House of Troy brand;
http://www.pegasuslighting.com/halogen-desk-lamp-pharmacy-
generation-adjustable-integral-dimmer.html#tabtop) of white,
halogen-produced light for 5 min and body temperature was
measured. It is acknowledged that such a heat source cannot
be considered as a true proxy for actual sun exposure (nor
can any lamp), although it provides a standardized approach
to heat all individuals consistently. The most likely outcome
of using such an artificial heat source is that time to reach
an optimum body temperature is affected (De Keyser et al.,
2015).

Effect of spot size on temperature gain and time to achieve
flight

As before, 30 middle-aged adult H. americana that were
collected from Xochitepec, Morelos and 30 middle-aged adult
H. vulnerata from San Tadeo Huiloapan, Tlaxcala, Mexico
(collected between March and April, 2014) were placed in
microcentrifuge tubes, and stored in a cooler at 5 ∘C for 30 min.
Then, each animal was released in a room with a controlled
temperature of 25 ∘C, which had the same heat lamp light source
as described earlier. Within 5 s after the animal took flight, it
was captured and both the temperature and the time that it took
to fly were recorded. Two issues have to be recognized. First,
by releasing and thus inducing the animal to fly, this does not
necessarily mean that it flew voluntarily. Thus, it may not be the
ability to fly that is being measured but rather the tendency to fly.
Second, several animals were unable to be captured as a result
of this 5-s limit, such that final samples sizes were smaller for
each species (n= 24 for H. americana; n= 14 for H. vulnerata).
At the end of the experiment, the spot size of captured animals
was measured. For this, spots were photographed by placing
the animals in a dorsal position, with their wings completely
separated and flattened, over a paper piece and next to a 1-mm
ruler used as a scale. Subsequently, the spot size of all four wings
was measured, and a mean obtained using open source imagej,
version 1.45 (IH, Bethesda, Maryland).

Temperature recording

A contact thermometer (model 51II; Fluke Corp., Everett,
Washington) was used, to which a thermocouple (diameter
0.5 mm) was attached. The internal body temperature of an
animal was obtained by inserting the thermocouple fully inside
the thorax, between the second and third segment, to reach the
thoracic muscles. This insertion was completed 10 s after the
animal was restrained after exposure to the heat lamp captured.
Readings were taken 5 s after insertion, which is the time when
the contact thermometer screen showed no further temperature
fluctuation. To avoid contact and thus transfer of heat during
insect manipulation, the temperature was recorded by placing
the animal on a polyethylene plate, thereby avoiding direct
contact with each individual.

Relationships between altitude and seasonality and spot size

Middle-aged males of both species, H. americana and H.
vulnerata, were collected along an altitude gradient of 1912 m
between the Mexico and Guerrero states, Mexico. Eight local-
ities were selected that had permanent water bodies at all
times. These were: Tequisquiapan (Tq), Real de Arriba (RA),
Avándaro (Av), Río Chileros (RCh), Río San Felipe (RF) and
Acamuchitlán in Mexico state, and Río Bejucos (RB) and
Cutzamala (Ct) in the Guerrero state (for the geographical
location data of these localities, see Supporting information,
Table S1). The presence of water bodies led to the assumption
that animals from these areas were likely to have permanent
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populations and that these populations are locally adapted to
their ambient temperatures. Note that, although the distribution
of both species was known to be along the gradient, the exact
location of each species was not known. Thus, the sample
collections were made ‘blind’ for the implied relationship
between seasonality, altitude and spot size. Given that there is
seasonal variation in ambient temperature in these locations,
three collections were taken at three different times of the
year: dry season (May; 21± 6 ∘C), rainy season (September;
24± 5 ∘C) and cold season (December; 19± 5 ∘C). These two
variables, altitude and season, were then analyzed with respect
to spot size. Spot size was measured as described above.

Interspecific differences in the temperature and the time needed
to fly

Using the same data recorded above for the effect of spot size
to explain temperature increases and the time needed before
flight, the two species were compared aiming to determine
whether they differed in these two variables. Body temperature
was measured as described above.

Interspecific differences in distribution according to altitude

Bioclimatic variables for the same eight localities used
to test for the effects of altitude and season (see Support-
ing information, Table S1) were extracted from Worldclim
(www.worldclim.org) using the arcmap application of arcgis,
version 9.3 (www.esri.com). These variables were classified
hierarchically with a cluster analysis using the minimum vari-
ance method with squared Euclidean distance as the similarity
coefficient.

Interspecific differences in ecological niche

A database was compiled with all records available in the lit-
erature for both species, and then ecological niche models were
run using a maximum entropy approach implemented in max-
ent (Phillips et al., 2006). To generate the models, environmen-
tal variables with a relatively low correlation coefficients to each
other (e.g. less than 0.75) were selected first. Then, 10 replicates
were run using different combinations of calibration and vali-
dation data in an 80 : 20 proportion in each run, and the model
with the lowest omission error was selected. Niche similarity of
the two species was compared in accordance with Warren et al.
(2008), in which the D and I parameters are traditionally esti-
mated to compare models geographically (Meng et al., 2015).
These parameters are based on the degree of similarity (D) and
the Schoener’s statistic, which is an index indicating whether
the two species have completely discordant (value= 0) or iden-
tical (value= 1) ecological niches. To identify the most infor-
mative variables related to the distribution of species, a principal
component analysis was performed with the 19 bioclimatic vari-
ables (for these variables, see Supporting information, Table S2)
extracted from 10 000 random points within the potential distri-
bution area of each species. This analysis was made using past
(Hammer et al., 2001).

Statistical analysis

It was confirmed that all variables followed a normal distribu-
tion so that parametric tests were used unless stated otherwise.
Two analyses of variance (anova) tests were used to determine
whether temperature gain is explained by spot size (three lev-
els: half-enlarged, fully coloured and control) and colour aspect
(three levels: blue, transparent and control). To analyze the effect
of spot size on the temperature needed to achieve flight and
how long it takes to fly, a regression analysis was used for each
species in which spot size was entered as the predicting vari-
able and the temperature needed to achieve flight and the time at
which flight took place as the response variables. For the analy-
sis of the relationship between seasonality and altitude on spot
size, an anova was carried out for each species in which season
(three levels: dry, rainy and cold) and altitude (four locations)
were entered as factors, and spot size as the response variable.
Tukey’s tests were used for post-hoc comparisons. For the inter-
specific comparison of both responses (i.e. temperature needed
to fly and time to achieve flight), Mann–Whitney tests were used
because the data were not amenable to normal distribution.

The data were analyzed using spss, version 12.0.1. Data are
reported as the mean± SD unless stated otherwise.

Results

Effect of manipulated spot size and colour aspect
on temperature gain

For both species, males started with their temperature at 15 ∘C,
which is similar to the temperature in the cooled incubator.
For H. americana, spot size could explain temperature gain
(F = 10.395, d.f.= 2, P= 0.001) (Fig. 1a) but colour aspect
could not (F = 3.049, d.f.= 2, P= 0.918) (Fig. 1b). However,
a larger spot size did not correspond with a higher tempera-
ture, because males with half-enlarged spots ended with the
lowest temperature compared with the other two groups (both
comparisons Tukey’s honestly significant difference P= 0.001)
and full-covered wing and control groups showed no differences
(Tukey’s test, P= 0.463). For H. vulnerata, spot size (F = 0.374,
d.f.= 2, P= 0.688) (Fig. 1c) and colour aspect (F = 1.191,
d.f.= 2, P= 0.337) (Fig. 1d) were not correlated with temper-
ature gain.

Effect of spot size on temperature and time to achieve flight

Spot size was not related to the temperature needed to fly
in each species (H. americana: r2 = 0.001, d.f.= 24, P= 0.863;
H. vulnerata: r2 = 0.173, d.f.= 14, P= 0.109), nor how long it
took them to achieve flight (H. americana: r2 = 0.062, d.f.= 24,
P= 0.532; H. vulnerata: r2 = 0.028, d.f.= 14, P= 0.893 for H.
vulnerata).

Relationship between altitude, season and spot size

For H. americana, both season (F = 100.617, d.f.= 2,
P= 0.018) and altitude (F = 23.539, d.f.= 2, P= 0.011) but
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Fig. 1. Temperature gain according to experimentally-modified wing spot size and colour aspect in the rubyspot damselflies, Hetaerina americana (a,
b, respectively) and Hetaerina vulnerata (c, d, respectively). Mean±SD values, outliers (○) and extreme outliers (*) are shown.

not their interaction (F = 4.51, d.f.= 6, P= 0.211) were related
to spot size. However, in contrast to the prediction, males
with the smallest spots were found in the cold season (Fig. 2),
whereas neither of the two locations with the lowest altitudes
had males with the largest spots (Fig. 3). For H. vulnerata,
neither season (F = 0.496, d.f.= 2, P= 0.611), nor altitude
(F = 3.788, d.f.= 3, P= 0.121) explained spot size.

Interspecific differences in temperature needed and time
needed to fly

Temperature to achieve flight was different for both species:
H. americana flew at 33.76± 2.26 ∘C (n= 16), whereas H.
vulnerata flew at 25.75± 1.20 ∘C (n= 26; Mann–Whitney
U-test=P< 0.0001, P= 0.016) (Fig. 4). However, the time to
achieve flight for H. americana (46.5± 25.0 s) was shorter than
for H. vulnerata (350± 286 s) (Mann–Whitney U-test= 22.5,
P= 0.013) (Fig. 4).

Interspecific differences according to altitude and ecological
niche

Climatic differences were found between the eight sampled
localities. A first cluster grouped the four sites located at higher

Fig. 2. Box plots of the relation between seasonality and spot size for
the rubyspot damselfly species, Hetaerina americana and Hetaerina
vulnerata. Mean±SD values, outliers (○) and extreme outliers (*) are
shown.
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Fig. 3. Box plots of the relation between altitude and spot size in each damselfly species, Hetaerina americana and Hetaerina vulnerata. Mean±SD
values, outliers (○) and extreme outliers (*) are shown.

Fig. 4. Box plots of the relationship between temperature and time
to achieve flight in each damselfly species, Hetaerina americana and
Hetaerina vulnerata. Mean±SD values, outliers (○) and extreme
outliers (*) are shown.

altitudes, which corresponded to all H. americana sites. A
second cluster grouped the remaining four sites at lower altitudes
that included all H. vulnerata sites (Fig. 5).

Distribution models were highly accurate for discriminating
presence and absence, according to the areau under the curve of
the receiver operating characteristic curve values: 0.940 for H.
americana and 0.947 for H. vulnerata. The two species differed
in the variables that explained their distributions: for H. amer-
icana, model performance was determined by (i) annual mean
temperature; (ii) maximum temperature of the warmest month;
and (iii) precipitation of warmest quarter (Fig. 6); whereas, for
H. vulnerata, performance was explained by (i) mean tempera-
ture of wettest quarter; (ii) precipitation of coldest quarter; and
(iii) seasonal temperature (Fig. 6). The climatic niche of each
species indicated some differences according to the principal
component analysis: H. vulnerata showed a positive tendency
to principal component 1, whereas H. americana showed a
negative tendency to this component. Component 1 was repre-
sented mostly by the climatic variables: (i) mean temperature of
the coldest quarter and (ii) minimum temperature of the coldest
month.

Schoener’s statistic suggested that the niches of both species
were geographically similar in (D) 0.458 and (I) 0.766 param-
eters. When the two models were compared against the back-
ground of the opposite species, the background of H. vulnerata
and the niche of H. americana were similar in terms of both the
D and I tests (Fig. 1). However, this was not the case when the
background of H. americana was compared with the niche of H.
vulnerata (see Supporting information, Figure S1).

Discussion

The findings of previous studies lend some support to the
concept that, along with sexual selection, wing pigmentation
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Fig. 5. Clustering of Euclidean distances among sampled localities in Mexico for the rubyspot damselfly species Hetaerina americana and Hetaerina
vulnerata using 19 Worldclim variables. Tq, Tequisquiapan; RA, Real de Arriba; Av, Avándaro; RCh, Río Chileros; RSF, Río San Felipe; Ac,
Acamuchitlán; RB, Río Bejucos; Ct, Cutzamala.

spots in calopterygids can be naturally selected via an increasing
body temperature (Outomuro & Ocharan, 2011; Svensson &
Waller, 2013; but see also Hassall, 2014). By contrast, the results
of the present study for the two Hetaerina species indicate that
spot colour aspect does not explain temperature changes and
that spot size does not lead to increases in body temperature,
the temperature needed to fly, or how long it takes to achieve
flight, and is not related to seasonality and altitude.

Several explanations may underlie the differences between
the present work and previous studies. On the one hand, the
present study uses a calopterygid genus with spot character-
istics differing from those in previous studies, which used
mostly Calopteryx species. In structural terms, a key differ-
ence between Calopteryx and Hetaerina species is that the
spot in Hetaerina is made not only of melanin (as occurs with
Calopteryx; Siva-Jothy, 2000), but also ommochrome (M. Rivas,
E. Martínez-Meyer, J. Muñoz, A. Córdoba-Aguilar, unpublished
observations). Thus, the thermal potential for Hetaerina wing
spots would appear to be lower because they would be less
light absorptive in the visible light range than the black spots
of Calopteryx. Indeed, in the Asian calopterygid genus Mnais,
whose male wings also show non-black pigmented patterns,
wing and abdominal temperatures do not differ, suggesting that
the pigmented wings do not serve to transfer heat to the tho-
rax (Tsubaki et al., 2010). On the other hand, unlike Calopteryx
(Stavenga et al., 2012), the wing spots of H. americana have

a high surface roughness, a nonstructural-pigment nature, low
light absorption and a high refractive index (Stavenga et al.,
2013). This implies that the membrane is relatively ineffective
in transferring incident radiant energy to the body. Indeed, it is
suggested that the wings of odonates are not involved during tho-
racic heating because wings and their veins are likely too thin
for the thorax to derive heat gain from them (May, 1976). Aside
from these reasons, sexual selection pressures are different for
Calopteryx and Hetaerina wing spots. In Hetaerina spp., spot
size is selected only via male–male competition (Grether, 1996;
Córdoba-Aguilar et al., 2009) and not from female choice, as
occurs in Calopteryx (Siva-Jothy, 1999, 2000). In such a con-
text, the red spot is similar to other red coloured traits that have
evolved, and which are maintained mainly in aggressive contexts
(Maynard-Smith & Harper, 2003).

Despite both species being induced to fly in the experiments
described here, the results suggest different strategies for coping
with cold ambient temperatures in the two species. Although
H. vulnerata requires a lower temperature to achieve flight than
H. americana, the latter species takes less time to fly than H.
vulnerata. Perhaps in the relatively high altitudes where H.
vulnerata are found, where temperatures can drop substantially
(M. Rivas, E. Martínez-Meyer, J. Muñoz, A. Córdoba-Aguilar,
unpublished observations), an increasing body temperature may
be more important for its effects on physiological processes
other than achieving flight. Note that the temperature difference

© 2016 The Royal Entomological Society, Physiological Entomology, doi: 10.1111/phen.12137
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Fig. 6. Potential geographical areas of occupancy for each of the two rubyspot damselfly species, Hetaerina americana and Hetaerina vulnerata.

© 2016 The Royal Entomological Society, Physiological Entomology, doi: 10.1111/phen.12137
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between the species to achieve flight is 8 ∘C, whereas the time
difference is less than 300 s. With such a temperature difference,
for example, enzymatic reactions can proceed sufficiently fast to
deal successfully with pathogen clearance. One illustrative case
is that of the beetle Tenebrio molitor in which a 10 ∘C difference
in ambient temperature results in substantially faster immune
responses at higher temperatures in the form of antibacterial
and phenoloxidase activity (Catalán et al., 2012), which are
two key traits in insect immunity. Note also that, for such a
small ectothermic organism, there may be a large heat loss
cost as a result of forced convection when the animal takes
off (May, 1979). This means that a small insect such as
Hetaerina may risk losing body heat if the air is too cool
and so it may be better off staying still when perched. This
reasoning may well apply to H. vulnerata when explaining
why it takes longer to fly. On the other hand, interspecific
competition is reported between the species investigated in
the present study (Anderson & Grether, 2010; Drury et al.,
2015), with fitness consequences for both (Drury & Grether,
2014). Given the thermoregulatory differences documented in
the present study, these may be adaptive in the context of
interspecific competition. For example, by commencing flying
activity sooner, H. americana can gain territories before H.
vulnerata. A similar rationale is proposed to explain interspecific
differences and geographical distribution among species of tiger
beetle (Pearson & Lederhouse, 1987).

The interspecific difference in temperature control may
explain the current distribution of both Hetaerina species. First,
the species that takes longer to fly but does so at a lower tem-
perature; H. vulnerata, is found at higher altitudes, whereas the
species with the faster ability or tendency to fly, H. americana,
is found at lower altitudes. A major caveat, however, is that the
number of collecting sites is likely to have been too low for each
species. Similar interspecific thermoregulatory differences are
shown in other ectotherms that correlate with different altitu-
dinal gradients (Osojnik et al., 2013). When two species differ
in altitudinal gradients, interspecific competition for sites with
more illuminated areas may take place in zones of sympatric
occurrence (Zagar et al., 2015). Although sympatric areas are
not sampled in the present study, such interspecific competition
applies for Hetaerina species considering the robust evidence
for such competition (Anderson & Grether, 2010; Drury et al.,
2015). Second, the distribution of both species is predicted by
distinct climatic variables: fairly hot and humid seasonality for
H. americana and mild to cold temperatures for H. vulnerata.
These characteristics imply niche properties congruent with
the physiological traits of both species, possibly including the
ability to reach optimal temperatures. Note that, although it
is apparent that temperature and humidity are key factors for
odonate distribution (Sánchez-Guillén et al., 2013), the authors
are unaware of any prior correlation between bioclimatic vari-
ables for odonate species that differ in their tendency to fly based
on different ambient temperatures. Thus, if the present results
do indeed indicate that body temperature control affects species
distribution for Hetaerina species, then different altitudinal
patterns and bioclimatic variables can be predicted for other
Hetaerina and odonate species. Third, and finally, both species
differ only partly in their ecological niches, with H. americana

having a much larger distribution that includes more of the
ecological niche of H. vulnerata than the reverse. Indeed, H.
americana has one of the largest distributions of all Hetaerina
species (Garrison, 1990), which can be partly attributed to its
ability to colonize relatively dry and hot areas where an increase
of body temperature is not as strongly selected for at higher
altitudes, as observed in other insects (Chown & Nicolson,
2004). In any case, one explanation for the two study species
differing in their temperature control ability is an avoidance of
the interspecific interference that is common among members of
this genus, including H. americana (Anderson & Grether, 2010;
Drury et al., 2015). This question deserves further research.

Supporting Information

Additional Supporting Information may be found in the
online version of this article under the DOI reference:
DOI: 10.1111/phen.12137

Figure S1. Ecological niche comparison of Hetaerina
americana and Hetaerina vulnerata with the background of the
opposite species using D and I parameters (Warren et al., 2008).
A grey bar represents the frequency of the background model,
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Table S1. Geographical data of sampled localities.

Table S2. Bioclimatic variable used to predict both species’
distribution.
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RESUMEN 

Los caracteres sexuales son frecuentemente dependiente de la condición a partir de 

experiencias estresantes negativas. En el caso del género Hetaerina, los machos adultos 

llevan una mancha roja en la base de las alas que está relacionada con la alimentación 

durante la etapa larval. También las reservas de grasas y masa muscular están relacionadas 

negativamente con el estrés. A partir de esto, una hipótesis es que el tamaño de la mancha, 

las reservas de grasas y masa muscular pueden ser indicadores de estrés ambiental. 

Nosotros probamos esta hipótesis comparando estos rasgos en machos de Hetaerina de 

zonas ribereñas antes y después de que el río atravesara asentamientos humanos para tres 

sitios en el estado de Jalisco, México. Esperábamos que estos rasgos decrecieran después 

mailto:acordoba@iecologia.unam.mx
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de que los cursos de agua atravesaran los pueblos. También relacionamos estos rasgos con 

distintos parámetros fisicoquímicos del agua como una causal de la expresión de los 

caracteres corporales. Nuestros resultados mostraron que la masa muscular y la expresión 

de la mancha decrecen después de que los cuerpos de agua pasaron a través de los poblados 

lo que puede ser un indicador de la calidad del agua. Sin embargo, solo la conductividad 

fue negativamente relacionada con la masa muscular de los machos de Hetaerina, la que es 

difícil de explicar. Sugerimos que la mancha podría ser un mejor indicador del estrés 

ambiental aunque deben realizarse otros enfoques experimentales para corroborar esto. 

 

 

Palabras claves:  

Rasgos sexuales, mancha alar, reservas de grasa, masa muscular, calidad del agua, 

Hetaerina, Jalisco. 
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ABSTRACT 

Sexual characters are frequently condition-dependent meaning that stressful experiences 

negatively affect their expression. In Hetaerina damselflies, adult males bear a wing-based 

red spot whose size is related to access to food during the larval stage. Also, lipidic reserves 

and muscle mass have been negatively linked to stress. Thus, a working hypothesis is that 

spot size, lipidic reserves and muscle mass can all be taken as indicators of environmental 

stress. We tested whether this is the case by comparing these traits in sampled males from 

riverine areas prior and after village contact in three sites in Jalisco, Mexico. Here, it was 

expected that these traits would decrease after village contact. Also, we related these traits 

to a number of water quality parameters. Our results indicated that muscle mass and spot 

expression decreased after village contact which can be taken as indicators of water quality. 

However, only water conductivity was negatively related to muscle mass which is hard to 

explain. We suggest that spot may be a better reflector of environmental stress but that 

further experimental approaches should be carried out to corroborate this. 

 

KEY WORDS:  

Sexual traits, spot size, lipid reserves, muscle mass, water quality, Hetaerina, Jalisco 
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INTRODUCTION 

 

Damselflies are animals whose condition relies substantially on the quality of watercourse 

they use (Chang et al., 2007). This aquatic environment implies a number of abiotic and 

biotic variables whose quality and, therefore, effects may differ in their effect on damselfly 

condition (e.g. Hornung and Rice, 2003; Azrina et al., 2006). Not surprisingly, a number of 

studies have used damselflies as study subjects when assessing water quality (e.g. Krueger 

and Waters, 1983; Powney et al., 2015; Berquier et al., 2016). This practice has been 

widely used for a variety of purposes, such as conservation biology (e.g. Bried and 

Samways, 2015), water quality assessment (Berquier et al., 2016) and invertebrate 

community structure (Keitzka et al., 2015). 

Rubyspot damselflies belong to the American genus Hetaerina whose distinctive 

morphological feature in adult males is a red spot located at the basis of four wings. These 

animals spend both their larval and adult life in narrow rivers and streams. The size of the 

red spot has been positively associated with animal condition defined as as the relative 

capacity to maintain optimal functionality of vital systems within the body (Hill, 2011), 

reflected as lipid-based fat reserves, muscle mass and immune ability (Contreras-Garduño 

et al., 2008, 2007, 2006). Such positive relationship is in turn related to fitness as the larger 

the spot, the higher the survival and mating success (Córdoba-Aguilar and González-

Tokman, 2014). Recent research has further shown that food availability experienced 

during the larval period drives the physiological traits indicated above: the more prey a 

larvae consumes, the better the condition (Jiménez-Cortés et al., 2012). In fact, a non-

experimental approach found that food availability in different environments was related to 

spot size (Contreras-Garduño et al., 2009). Given this, it is logical to assume that river 

water quality may affect adult condition via the amount/diversity of prey present in such 
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water body. To our knowledge, this link has not been looked for in Hetaerina damselflies, 

although there is indeed related information in other animals. However, in case such 

relation operates in Hetaerina, it can pave the way for more applied issues such as rapid 

water quality assessment studies. Thus, in this paper we investigated if the condition of 

males, as assessed by spot size, lipid reserves and muscle mass, correlate with river water 

quality (define a qué te refieres con calidad del agua). As a source of stress we used the 

rationale of exposure to an urban settlement in which prior to this (1km away from the 

control site), more benign riverine conditions should prevail, which would not be the case 

after urban exposure. Also, in the search of potential stressful variables, we measured the 

following physical and chemical values: pH, electric conductivity (µS/cm), total dissolved 

solid (TDS mg/L), dissolved oxygen (mg/L), turbidity (NTU), and temperature (°C).These 

parameters are commonly used in studies on biodiversity and conservation of aquatic 

insects (Silk & Ciruna, 2005). 

 

MATERIALS AND METHODS 

Sampling locations 

We sampled during May and September 2014. Five different sites of the Cuitzmala river 

basin in Jalisco State, Mexico, were collected. We located three specific sites where we 

collected both water samples and adult individuals before and after the anthropogenic 

effect. We also performed our samplings before and after rain began. Six localities met our 

requirements of accessibility, security damselflies availability: La Eca, village before the 

river runs through the village (19° 47’ 52.3’’ N; 104° 43’ 17.2’’ W), and after the river 

through the village (19° 48’ 4.4’’ N; 104° 43’ 9.3’’ W). El Chino, village before the river 

runs through the village (19° 41’ 53.8’’ N; 104° 46’ 14.1’’ W) and after the river through 
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the village (19° 40’ 39.2’’ N; 104° 45’ 53.6’’ W). Finally El Tempisque, before the river 

runs through the village (19° 34’35.1’’ N; 104° 48’ 4.4’’ W).  

 

Quality water Parameters 

For each sampling locality, we recorded a number of physical-chemical water parameters: 

pH, electric conductivity (µS/cm), total dissolved solid (TDS mg/L), dissolved oxygen 

(mg/L), turbidity (NTU), and temperature (°C). All measurements were made using a 

Multiparameter Water Quality Sonde YSI 6600-M® (Yellow Springs, OH, USA). For each 

site, we took 20 recordings each separated by at least 2 meters. We had to wait at least two 

minutes after inserting the device probe as suggested by the manufacturer to have a more 

stabilized reading. 

 

Damselfly sampling 

In each locality we sampled male individuals using an entomological net. Thus, a total of 

270 individuals were collected belonging to three species: Hetaerina americana, H. occisa 

and H. titia. 124 specimens were collected previous to the rainy season whereas that 146 

after rainy season. 

Soon after collection, head was removed to reduce energy expenditure which would affect 

further measures of lipid content (otherwise the animals would keep moving until energetic 

exhaustion; all authors’ unpub. obs.). Each individual was dorsally placed with its wing 

flattened and open, on a millimetrical paper and a picture was taken at a constant distance. 

From these pictures, we later measured wing and red spot area using the image analyses 

software ImageJ ® (http://imagej.net/). Each measure was taken four times (to reduce 

observer’s bias) but an average of the four was used for statistical analyses (see below). We 

then removed wing and legs and each individual was weighed using a digital scale 

http://imagej.net/
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(Scintech SA120) Samples were immersed in chloroform for fat extraction while being in a 

dryer glass (with silica gel) for 24 hours, and a second weight recording was gathered. The 

same procedure was applied for extract muscle mass but using a solution of KOH to 8M 

during 24 hours. The resulting subtraction of the first weight minus the second weight was 

interpreted as lipid content and body mass respectively (see for example, González-Santoyo 

et al. 2014). 

 

Statistical analysis  

Before any formal statistical comparison, we carried out normality tests for all variables 

using Kolmogorov-Smirnov test. These tests indicated that all variables fulfilled 

assumptions for the use of parametrical tests. Both lipid and mass content between sites 

(prior and after exposure to villages) were compared using an analysis of variance 

(ANOVA). For water quality components, we tested whether there was an autocorrelation 

between them using principal components analysis (PCA). Moreover, we compare the 

conditions of individuals between localities using a Multivariate analysis of variance 

(MANOVA) between the samples of each site, using as the response variable fat mass, 

muscle mass and spot size. Finally, we used lineal regression to link the animal conditions 

with physical-chemistry parameter of water using SPSS program. 

 

RESULTS 

Male condition, rain and village exposure 

Prior to the rainy season, animals had a lower fat content in sites prior to village exposure 

than after village exposure (ANOVA d.f. =4, F= 7.336 p < 0.05; Figure 1). There was no 

difference after rains (ANOVA d.f. =4, F= 2.028 p > 0.05; Figure 1). Conversely for 

muscle mass, animal samples prior to village exposure had higher values than those after 
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village exposure before the rainy season however this differences were not significant when 

using a multivariate model (MANOVA F = 3,504, p = 0.001; Wilk's Λ = 0.9, n= 270, HSD 

Tukey p > 0.05 ; Figure 2). This difference was not found after the rainy season (ANOVA 

d.f. =4, F= 0.141 p > 0.05; Figure 2). Similar to muscle mass, spot size was also larger 

before village exposure than after this (MANOVA F = 3,504, p = 0.001; Wilk's Λ = 0.9, n= 

270, HSD Tukey p > 0.05) 

 

 

Quality water parameters 

Considering the most important variables that explained variance as derived from our PCA, 

we compared the relation between such water variables and body condition traits across 

seasons. The only significant relationship was a negative one between conductivity and 

muscle mass prior to the rainy season (R2 = 0.260, p = 0.02; Figure 5). 

 

DISCUSSION 

Having exposure to village as a source of stress that may negatively impact body condition, 

we obtained results that indicated that exposure to village rather than raining patterns is a 

driving mechanism. The fact that for fat reserves, muscle mass and spot size, exposure to a 

human settlement implies that this is a source of stress. This confirms previous results 

which have found that these three variables usually show similar trends, and are highly 

correlated in H. americana (Córdoba-Aguilar & González-Tokman, 2014). Interestingly, 

some other results have shown that muscle mass is a more sensitive measure after some 

stressful conditions than fat reserves and spot size (e.g. González-Tokman et al. 2011; 

González-Santoyo et al. 2014). For example, when animals were exposed to an unusually 

high level of fighting, they showed reductions in muscle mass but not necessarily lipid 
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reserves (González-Santoyo et al. 2014). Unlike this, lipid content reduced substantially 

after an infection, which was not the case of muscle mass (González-Tokman et al. 2011). 

These varying results may reflect the different function and resource allocation trade-offs 

these two traits serve to. For example, fat is more linked to infection than muscle mass 

(Córdoba-Aguilar & González-Tokman, 2014), but when it comes to flying activities, this 

affects both traits (Serrano-Meneses et al. 2007). Our result actually mirrors an inter-

population comparison using also H. americana where those populations with access to 

more dietary resources in time and space, end up with a larger spot size (Contreras-

Garduño et al. 2009). Thus, it could be said that spot size may be a better reflector of 

environmental stress, as occurs similarly for other sexually selected traits in other animals 

(reviewed by Leary and Allendorf, 1989). Of course, our findings need to be revised using 

an experimental approach. 

In terms of our study, it is hard to say what specific conditions affected the three traits. It is 

known that rains may bring more food but they may also imply a riskier source of mortality 

for damselflies (Corbet, 1999). Actually, in H. americana, there is seasonal variation in 

spot size and other physiological traits (Córdoba-Aguilar et al. 2009). However, to our 

knowledge, the effect of exposure to human settlements by damselflies has not been 

explored and so is open to speculation. The most obvious consequence is the pollution that 

the village may pose for its riverine confluence. Future results should look for what in 

particular would negatively affect damselfly condition.  

It is unlikely that water quality parameters reflect the traits given our results. In fact, the 

only significant relation is hard to understand: electric conductivity and muscle mass. 

Water conductivity may be related to a number of components such as dissolved salts 

which in turn may affect prey availability or dissolved oxygen (Gorham & Vodopich, 

1992). However, these relationships do not make much sense as such related parameters 
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(e.g. dissolved oxygen) were not related to muscle mass. Given this, one further 

explanation is that our water quality assessment does not reflect stressful conditions for the 

collected Hetaerina. This is not at all surprising as not all odonate species can be used as 

indirect biological models to assess water quality (e.g. Azrina et al. 2006).  
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Figure 1. Relationship between fat reserves across populations and pre- and post-rainy 

seasons. 
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Figure 2. Relationship between muscle mass across populations and pre- and post-rainy 

seasons. 
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Figure 3. Relationship between water conductivity and muscle mass. 
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Table 1. Comparisons between fat and muscle across populations. 
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CAPÍTULO IV 

 

Gradiente altitudinal de riqueza y regla de Bergmann en una comunidad de caballitos 

del diablo (Odonata: Zygoptera) en un gradiente de altitud 
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RESUMEN 

Los gradientes de altitud actúan como laboratorios naturales donde algunas variables como 

la temperatura y la presión atmosférica pueden ser analizadas en un gradiente. Los cambios 

de altitud afectan la composición de las especies por lo que patrones como la riqueza o el 

tamaño de los organismos han sido ligados a esta variable en diferentes taxones. 

En este manuscrito analizamos la presencia de patrones de riqueza de especies, distribución 

y tamaño de los organismos y su vinculación con la altitud en un gradiente entre los estados 

de México y Guerrero, México. Se encontró que los animales cumplen con la regla de 

Bergmann que menciona que los animales son más grandes a mayores altitudes. Sin 

embargo, los patrones de riqueza relacionados con la altitud no fueron confirmados quizás 

por una escasez de muestreos. 

 

PALABRAS CLAVES: Dominio medio, riqueza de especies, patrones de altitud, tamaño, 

odonatos, caballitos del diablo 
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ABSTRACT 

Altitude gradients act as natural laboratories where some variables such as temperature can 

be analyzed along a gradient. Altitude changes affect species composition patterns, thus 

richness or the size of organism have been linked to altitude in different taxa. In this 

manuscript we analyze patterns of species richness, distribution and size of organism and 

its relationship with altitude along a gradient localized between Mexico and Guerrero states 

in México. We found that body size seems to follow Bergmann’s rule: the higher the 

altitude, the larger the animal. However, patterns of richness associated with altitude were 

not confirmed possibly due to a sampling intensity problem. 

 

 

KEY WORDS: mid domain, species richness, altitude patterns body size, odonata, 

damselflies. 
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INTRODUCCIÓN 

Los cambios ecológicos que ocurren a lo largo de un gradiente de altitud determinan la 

distribución de los organismos (Lomolino, 2001). En algunos casos tales cambios lleva a 

que las comunidades solapen sus distribuciones, permitiendo que las zonas geográficas que 

se encuentran a mitad del gradiente altitudinal, sean aquellas que poseen una mayor riqueza 

de especies (Fu et al., 2006). Dada esta relación entre los cambios altitudinales y los 

cambios en la composición, el impacto en la diversidad de las especies en un área es 

enorme. De hecho, una hipótesis clásica en ecología indica que la riqueza de especies está 

inversamente ligada a la altitud presentándose mayor riqueza en altitudes más bajas 

(Fleishman et al 1998, Stevens 1992, Sanders 2002). Sin embargo, esto no siempre es así ya 

que frecuentemente los sitios de mayor riqueza suelen encontrarse en las partes medias de 

un gradiente de altitud, como es el caso de los insectos (Sanders, 2002; Brehm et al., 2007). 

Otra regla clásica en ecología es la Regla de Rapoport, que establece que el tamaño del área 

de distribución de las especies está positivamente ligado a la altitud, es decir, tienden a ser 

menores conforme aumenta la altitud. Este patrón está interconectado con el del gradiente 

altitudinal de riqueza, y se ha postulado que puede haber una explicación común a ambos 

patrones (Stevens, 1992; Rohde, 1996).   

Las barreras geográficas limitan la diversidad de especies permitiendo que se forme 

superposición ecológica de las comunidades, creando picos de riqueza, que en el caso de 

los gradiente de altitud, generalmente se sitúan a altitudes medias (Colwell & Lees, 2000; 

McCain & Sanders, 2010; McCain, 2004). Esto podría deberse a que en estos gradientes 

existe una autocorrelación ambiental, que se explica al hecho de que ambientes alejados 

altitudinalmente son más diferentes que aquellos que están más cercanos entre sí (Rahbek 

1995, Lomolino 2001). Recientes hipótesis plantean que las limitaciones geográficas que 

ofrecen los gradientes de altitud permiten contrastar la riqueza en zonas medias al utilizar 
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modelos nulos de predicción e investigar como algunos factores biológicos específicos 

producen sesgos, picos o depresiones en la riqueza de la comunidad a lo largo del 

gradiente. De esta manera y gracias a estas hipótesis, podemos conocer áreas importantes 

para la diversidad biológica dentro de los gradientes (McCain 2003). 

 

Ciertos patrones de riqueza pueden ser consecuencia de un régimen climático o de la 

historia biogeográfica de un taxón impulsados por sus limitaciones ecológicas (McCain 

2005). Esto sugiere un mecanismo climático que implica una compleja interacción entre la 

distribución de las especies y la precipitación, temperatura y la nubosidad (McCain 2005). 

Los modelos nulos cuantitativos permiten examinar la influencia de las limitaciones 

espaciales en gradientes de elevación en la riqueza de determinados grupos taxonómicos o 

conjuntos de especies (Gotelli, 1983). Este efecto denominado dominio medio, predice 

picos de riqueza sobre la base de las limitaciones espaciales del rango de distribución 

(McCain 2004). Esto da lugar a un pico de riqueza de especies en un nivel medio de su 

gradiente de elevación (Colwell et al, 2004, 2005; Hawkins et al, 2005; Zapata et al, 2005).  

 

El tamaño de los organismos es en sí mismo una respuesta a las condiciones del ambiente 

(Olalla-Tárraga et al. 2009). Los gradientes de altitud pueden considerarse zonas 

controladas experimentalmente donde se pueden ver cambios de tamaño dentro un taxón o 

grupo en función de la temperatura. Por ejemplo La regla de Bergmann (1847) indica que el 

tamaño de los organismos está determinado por la temperatura media de su hábitat y como 

resultado se tiene que los individuos que viven en zonas bajas y de mayor temperatura son 

más pequeños que aquellos que viven en temperaturas más bajas y por ende en zonas de 

mayor altitud, esto implica que la selección natural en bajas temperaturas podría favorecer 

tamaños de cuerpos más grandes con pequeños radios de superficie que podrían reducir la 
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perdida de calor (Atkinson y Sibly 1997). Esto depende directamente de la capacidad de los 

organismos para regular la temperatura  

Importantes estudios realizados en diferentes taxones han apoyado la regla de Bergmann en 

relación con los mecanismos de conservación del calor de organismos endotérmicos 

(Olalla-Tárraga et al. 2009). De hecho, en animales ectotermos también se ha probado una 

relación en el tamaño asociado a la regla de Bergmann. Sin embargo esta regla aplica en 

animales con termorregulación activa como es el caso de algunos anuros y lagartijas 

quienes regulan su temperatura asoleándose o seleccionando microhábitats apropiados para 

termorregular (Brattstrom 1963, Huey 1982, Hutchinson y Dupré 1992, ver Navas 2003). 

Por otro lado, los animales ectotermos termoconformistas muestran un patrón inverso a la 

regla de Bergmann. En estos animales, observamos que los individuos son más pequeños 

en regiones frías y viceversa. Esto está asociado a las tasas metabólicas de los organismos 

ectotermos sin mecanismos eficientes de regulación de su temperatura (Makarieva et al. 

2005; Winterhalter y Mousseau 2008). 

Ambos patrones biogeográficos, el gradiente altitudinal de riqueza y la regla de Bergmann, 

han sido poco explorados en insectos, siendo asociados a vertebrados en su mayoría 

(Angilletta y Sears 2004). Por lo tanto, nuestro objetivo en este trabajo es conocer si una 

comunidad de caballitos del diablo en un gradiente térmico de altitud muestra evidencias 

que apoyen un gradiente altitudinal de riqueza en la distribución de las especies y la regla 

de Bergmann o su inverso. 

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

En un gradiente de 270 a 1912 metros de altitud en el estado de México y una parte del 

estado de Guerrero (México), se eligieron ocho localidades como estaciones de muestreo 

que presentaran cursos de agua perennes durante todo el año (Tabla 1). El gradiente abarca 
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climas cálidos en las localidades con menor altitud, semicálidos y templados en las 

localidades más altas, como se puede apreciar en el resumen del Tabla 1. La vegetación en 

el área del gradiente es bosque tropical caducifolio en las zonas más bajas, bosque de pino 

encino y bosque de pino en las localidades de mayor altitud (Tabla 1). En ellos 

muestreamos adultos de distintas especies de caballitos del diablo (Odonata: Zygoptera), en 

transectos de 300 metros ida y vuelta durante un día de 10:00 a 17:00 hrs (Tabla1). Se 

realizaron dos réplicas estacionales durante Septiembre, 2014 y Febrero, 2015. Para cada 

localidad la altitud fue registrada utilizando un GPS marca Garmín (modelo eTrex). 

Cada ejemplar fue capturado utilizando una red entomológica de 30 cm de diámetro para su 

posterior determinación, sexado, medición mediante con un vernier 8” blue v8, marcaje y 

liberación en el mismo sitio. Se tomaron dos medidas: largo corporal y ancho de la 

mandíbula. Estas medidas fueron usadas como indicadoras de tamaño en estos animales. 

 

Análisis de datos 

Para cada una de las ocho estaciones de muestreo se calcularon los índices de riqueza 

utilizando un estimador no paramétrico Chao1 y Chao2 para evaluar el esfuerzo de 

muestreo para cada elevación con el programa EstimateS v. 9.1.0 (Colwell 2000). 

Para determinar el modelo nulo de distribución se utilizó el propuesto por McCain 2004 

escrito en Visual Basic y provisto en Excel, el cual es un modelo nulo con una simulación 

de Monte Carlo. Este programa simula las curvas de riqueza de especies basado en la gama 

de tamaños o puntos medios de rango empírico dentro de un dominio acotado que considera 

los modelos analíticos-estocásticos de Colwell (1999) y Colwell y Hurtt (1994). El dominio 

medio es un modelo nulo que describe el patrón geométrico que resulta de tamaños de 

rango aleatorios entre los puntos extremos de dos límites que son compartidos por las 

especies en el análisis (McCain, 2003, 2004). Todos los rangos de las especies deben estar 
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completamente dentro del dominio acotado y los rangos grandes deben estar centrados 

cerca del punto medio del dominio. Estas restricciones dan como resultado el aumento de la 

riqueza de especies hacia el centro del dominio (Colwell y Hurtt, 1994; Willig y Lyons, 

1998; Lees et al, 1999; Colwell y Lees, 2000; McCain, 2003, 2004). 

El modelo nulo de Dominio medio simula las curvas de riqueza reemplazando los datos 

obtenidos empíricamente, ya sea para los rangos de punto medio o el tamaño del rango total 

y reemplaza los datos al azar de acuerdo a una modificación uniforme de la distribución 

cambiando los valores que sean factibles dentro de los puntos de contorno para producir 

curvas de riqueza de especies. Se permiten las tomas de muestras con o sin reemplazo de 

los tamaños de rango empíricos o de los puntos medios. Además, el programa permite 

correr miles de simulaciones de Montecarlo en una única sesión para así ofrecer variados 

puntos de salida incluyendo curvas de riqueza de especies.  

Las comparaciones de tamaño por localidad se hicieron usando comparación de medias 

ANOVA y prueba post hoc Tukey en el programa SPSS 20.0 

 

RESULTADOS 

Riqueza de especies 

Se recolectó un total de 635 ejemplares de 20 especies de caballitos del diablo, 

pertenecientes a 12 géneros y 3 familias (Tabla 2). Ninguna especie se distribuyó a lo largo 

del gradiente de altitud. Sin embargo, dos géneros (Hetaerina y Argia) sí tuvieron presencia 

con diferentes especies a lo largo del gradiente. El género Argia tuvo mayor riqueza a lo 

largo del gradiente con 11 especies, muchas de ellas en simpatría; esto a diferencia del 

género Hetaerina cuya distribución fue enteramente alopátrica. 
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Las zonas con mayor riqueza específica estuvieron en la cota altitudinal intermedia (RCh) y 

en la zona más baja del gradiente (Ctz). El sitio con menor riqueza coincidió con la 

localidad de mayor altitud (Tq) (Tabla 2 y3). 

Considerando el tamaño de los animales y su relación con el gradiente de altitud, los 

animales grandes estuvieron en las dos localidades más altas del gradiente (Tq y RA) y las 

dos localidades con menor altitud (RB y Ctz)  mientras que el resto de las localidades no 

guardó gran diferencia entre ellas (ANOVA gl = 7 F = 24,772 p= 0.00; Tukey p= 0.001). 

Estas dos localidades diferentes en los extremos del gradiente de altitud influyen hacia una 

tendencia de la regla de Bergmann (Figura 1). 

La especie Argia lugens fue la más grande (2.24 mm promedio) encontrada en el gradiente. 

Sin embargo, esto ocurrió en una única localidad durante una única estación (secas) y elevó 

el promedio del tamaño de los animales de la localidad de RSF. La localidad con las 

especies más pequeñas fue Ac, influenciado por especies como Protoneura cara y 

Telebasis salva, especies pequeñas (0.7mm promedio) (Tabla 2, Figura 1) 

 

El modelo nulo arrojó que los picos de distribución de las especies están entre los 900 y 

1000 metros y otro entre los 1700 y 2100 metros. Para este modelo se corrieron 50,000 

simulaciones del dominio medio demostrando un ajuste de predicción al modelo nulo pero 

con dos importantes desviaciones. Estas desviaciones ocurrieron en los puntos bajos a 200 

metros, luego a los 1100 y finalmente a los 2100 metros (Figura 2). El ajuste de la 

predicción del modelo nulo fue evidenciado por el valor de R2 que fue 0.6748 aunque los 

valores mostraron ser significativos (valor P= 0.001).  
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DISCUSIÓN 

Riqueza y abundancia  

En varios estudios se observó que los picos de riqueza de especies se encuentran en 

altitudes medias o, bien en altitudes bajas (Lomolino, 2001). En odonatos, existen pocos 

trabajos que aborden la riqueza en gradientes altitudinales. Por ejemplo, Novelo-Gutiérrez 

y Gómez-Anaya (2009) y Gómez-Anaya et al. (2011) encontraron que el pico de riqueza de 

odonatos en un gradiente de altitud en el estado de Michoacán se ubicó en la zona más baja. 

Cuevas-Yañez (2010) observó que el pico de riqueza de odonatos en un gradiente similar al 

que se presenta en esta investigación, estuvo en altitudes intermedias y otro pico en la cota 

más baja. En nuestro estudio, advertimos que el pico de la riqueza se encontró en la 

localidad de altitud intermedia y otro pico en el sitio más bajo, aunque también se observó 

un pico de riqueza alto en la parte más alta del gradiente.  

En este trabajo, al igual como lo hace notar Cuevas-Yañez (2010) se observa un hueco 

entre los 1100 y 1600 metros de altitud. La falta de muestreo en esta altitud se debió a que 

no se encontraron cuerpos de agua perennes. Sería interesante hipotetizar que la tendencia 

en estos sitios podría ser una disminución en la riqueza de especies como lo muestra el 

estudio antes citado. Sin embargo, en este trabajo se encontró que en la localidad de 

Avándaro, la cantidad de especies de zigópteros se observa un repunte (un ligero pico en la 

riqueza). Algunos de los factores que pueden influir en este pequeño repunte es la presencia 

de vegetación riparia en este sitio y que las condiciones a nivel microambiental favorezcan 

el establecimiento de más especies. Particularmente este sitio, presenta varios 

microambientes que pueden favorecer la presencia de más especies (Cuevas-Yañez, 2010). 

Se muestrearon varios sitios con cierto grado de perturbación antropogénica (cercanos a 

zonas urbanas, con alto grado de deforestación, o cercanos a áreas de cultivos); sin 
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embargo, es difícil evaluar los efectos antropogénicos sobre la riqueza y diversidad de 

especies en los gradientes en este tipo de estudios.  

Novelo y Gómez Anaya (2009) obtuvieron  en su gradiente que el pico de riqueza de 

libélulas estuvo en las zonas más bajas. Cuevas-Yañez (2010) observó que en el gradiente 

analizado, el pico de riqueza se encontró en una zona intermedia y baja. Por tanto, puede 

presumirse que los picos de riqueza en libélula podrían estar en altitudes bajas-medias. En 

otros estudios con otros insectos, los picos de riqueza se observan en altitudes intermedias 

(Sanders 2002; Sanders et al. 2003). 

El clima es uno de los principales factores que influyen en los patrones de riqueza de 

especies. Se conoce que en odonatos, los sitios con climas tropicales poseen mayor riqueza 

en comparación con las zonas templadas (Clausnitzer et al., 2009). En este estudio, 

podemos observar que, al igual que lo encontrado en el estudio de Cuevas-Yañez (2010), el 

pico de riqueza en esa zona coincide en elevaciones medias y bajas, que coincide con sitios 

con clima cálido y semicálido; y una disminución en la riqueza en sitios con climas 

templados. Los índices de riqueza no observaron asíntotas (Fig. 3), por lo que los 

inventarios en el gradiente son incompletos, es decir, pueden existir más especies de las 

encontradas en el estudio.  

 

La regla de Bergmann  

Los caballitos del diablo muestreados en el estado de México y Guerrero mostraron una 

afinidad con la regla de Bergmann. Estos animales mostraron ser más grandes a mayor 

altitud. Esto a pesar que los animales ectotermos, en general los invertebrados, suelen 

ajustarse al inverso de la regla de Bergmann. Una de las explicaciones que se propone es 

que los ambientes con mayores temperaturas son más estresantes, particularmente por la 

competencia por los recursos que conduciría a una mayor cantidad de especies presente en 
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tales zonas cálidas (Atikinson y Sibly 1997). Esta condición de constante estrés por los 

recursos estaría ausente a temperaturas más bajas, por lo que permitiría un mayor 

crecimiento de los animales, esto fue testeado en otras especies de insectos como 

artrópodos, libélulas, mariposas y palomillas en Gran Bretaña (sensu Blackburn et al. 1999) 

Algunos estudios sugieren que los grandes tamaños a bajas temperaturas de los ectotermos 

que viven en altas altitudes y latitudes podría atribuirse a una respuesta evolutiva a la 

temperatura que se expresaría durante el desarrollo de los organismos (Bale 2002, Hassal y 

Thompson 2008, Angilleta 2009). 

En los animales ectotermos la temperatura corporal fluctúa rápidamente como lo hace la 

temperatura ambiental, por lo que para conocer las causas de esto se hace necesario conocer 

los aspectos fisiológicos que regulan la temperatura en estas especies, específicamente las 

tasas de anabolismo y catabolismo. En este caso el desarrollo acuático de los caballitos del 

diablo está influenciado por las temperaturas del agua, que debido a las propiedades del 

agua cambian lentamente pero son menos factibles de seleccionar a diferencia de los 

organismos adultos (Hassal y Thompson 2008). Algunos experimentos en ambientes 

acuáticos han mostrado que cuando aumentan los niveles de oxígeno disuelto se reduce la 

habilidad de estos ambientes para incrementar la temperatura que podría afectar el 

crecimiento y tamaño en la edad adulta de los organismos que los habitan (Atikinson y 

Sibly 1996). 

La regla de Bergmann ha demostrado ser muy eficaz en cuanto a la variación intra 

específica del tamaño en los animales que ocupan mayores latitudes (Blackburm et al. 

1999). Sin embargo, la poca cantidad de localidades que se utilizaron en este muestreo 

altitudinal no es útil para una comparación entre las especies. Esto debido a que no todas 

las especies ocupan todas las localidades del gradiente, algunas incluso aparecen en una 

única localidad durante una única estación del año. Más estudios en cuanto a la relación 
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específica del tamaño con la altitud podrían ser necesarios para aclarar este aspecto de la 

regla de Bergmann. En este estudio sólo dos géneros se distribuyeron a lo largo del 

gradiente, Hetaerina y Argia. En ambos casos las localidades de mayor altitud sugirieron 

los individuos de mayor tamaño. Sin embargo, un análisis comparado podría contribuir a 

dar mayor poder explicativo a estos patrones interespecíficos si consideráramos más 

gradientes y un mayor número de especies por género para comparar 

Hay quienes han refutado la aplicabilidad de la regla de Bergmann para organismos 

ectotermos pues muchas veces estos patrones podrían obedecer a cambios estacionales de la 

variabilidad climática de la temperatura media anual a lo largo de periodos más extensos 

que los que se realizan este tipo de estudios, pero esto aplicaría más en animales 

migratorios o que pueden moverse constantemente de lugar (Mousseau y Roff 1989, 

Mousseau 2013). Otros estudios sugieren que estas diferencias geográficas del tamaño se 

deben a la plasticidad fenotípica y poseen un determinismo genético sesgado a la geografía 

(Mousseau, 2013), por lo que sería un patrón esperado y predecible como consecuencia de 

la interacción entre la duración de las estaciones a una determinada altitud y/o latitud, y el 

tiempo disponible para el desarrollo fisiológico de los organismos ectotermos. Estudios de 

jardín común o transplante de localidades podrían ser aplicados a este estudio para 

determinar si esta respuesta a la regla de Bergmann podría ser el resultado de una 

adaptación de los caballitos del diablo a la temperatura (Partridge y Coyne 1997). 

 

Dominio medio 

El 95% de la predicción de la curva de 50 mil simulaciones del modelo de dominio medio 

nulo mostró un ajuste casi total a la predicción del modelo. Sin embargo se identificaron 

tres desviaciones. Se debe aclarar que el efecto del dominio medio es una consecuencia 

inevitable de las diversidades gamas y constituye un modelo nulo que traza la línea base 
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contra la que las especies obtenidas empíricamente deben compararse (Colwell et al. 2004). 

De acuerdo a McCain 2003, las desviaciones que se producen fuera del ajuste del modelo 

nulo son áreas de particular interés puesto que indican la necesidad de analizar la 

distribución de los recursos abióticos, la interacción de especies y la historia evolutiva y 

ecológica de las especies encontradas (Colwell et al. 2003; McCain 2003). En este caso la 

riqueza a los 250, 1100 y 2100 msnm fue menor a la esperada por el modelo.  

Existe una depresión de la riqueza entre los 1100 y 1700 msnm lo que parece separar dos 

ambientes completamente diferentes entre estas dos altitudes. Esto fue evidenciado para las 

mismas localidades utilizando variables climáticas (Rivas et al. 2016), lo que hace que 

observemos dos picos de riqueza en la zona: uno asignado a las localidades de la parte baja 

del gradiente, y otro asociado a la parte alta del gradiente. De acuerdo a McCain (2007) en 

México la temperatura suele variar 0.57ºC conforme la altitud se eleva 100msnm y la 

precipitación suele ser muy baja y con condiciones áridas en la base de las montañas de 

climas templados, así como la precipitación suele ser mayor en elevaciones superiores con 

altas tazas de evapotranspiración. Sin embargo, la riqueza no parece estar asociada a este 

patrón de temperatura y/o precipitación. Más bien en esta zona es donde ocurre la 

transición abrupta entre el bosque de pino encino predominante en las localidades de altitud 

mayor (Tq, RA, Av, RCh) y las localidades de baja altitud (RS, Ac, RB, Qtz) en las que 

predomina el bosque tropical subcaducifolio y el pastizal. Este mismo cambio ocurre en el 

clima de la zona donde pasamos de un clima semicálido subhúmedo con lluvias en verano 

de la parte alta a un clima cálido subhúmedo con lluvias en verano de humedad media en la 

zona inferior a los 1000 metros de altitud (INEGI 2001). 
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Tablas 

Tabla 1. Localidades de muestreo. 

Site Latitude  Longitude 

Altitude 

(m) Abreviatura 

Tequisquiapan 19.94968 N -99.94968 W 2193 Tq 

Real de Arriba  19.94968 N -99.94968 W 1905 RA 

Avándaro 19.16194 N -100.14250 W 1897 Av 

Río Chileros  18.98268 N -100.06454 W 1643 RCh 

Río San Felipe  18.78148 N -100.43607 W 908 RSF 

Acamuchitlán 18.82972 N -100.16361 W 821 Ac 

Río Bejucos  18.78286 N -100.43805 W 514 RB 

Cutzamala 18.46826 N -100.59649 W 281 Ctz 

 

Tabla 2. Lista de especies encontradas en el gradiente altitudinal analizado. Se detallan 

abundancias por especie y por localidad. 

  Localidad 

Familia Especie Tq RA Av RCh RSF Ac RB Ctz 

Calopterygidae Heaterina americana 

    

1 1 1 1 

 

Heaterina vulnerata 1 1 1 1 

    Coenagrionidae Apanisagrion lais 

 

1 1 1 

     Argia anceps 

 

1 1 1 1 

  

1 

 Argia carlcooki 

       

1 

 Argia extranea 

 

1 1 1 

     Argia harknessi 

    

1 

 

1 

  Argia lacrimans 

 

1 1 

      Argia lugens*funcki 

    

1 

 

1 

  Argia oculata 

   

1 

     Argia oenea 

   

1 1 1 

   Argia plana 1 1 1 

      Argia pulla 

     

1 1 1 

 Argia tarascana 

   

1 

     Argia tezpi 

   

1 1 1 1 1 

 Enallagma novaehispaniae 

    

1 

 

1 1 

 Ischnura sp 

       

1 

 Protoneura cara 

     

1 1 1 

 Telebasis salva 

   

1 

 

1 

 

1 

Lestidae Archilestes grandis 

 

1 

 

1 

    Total especies 

Localidad 

 

2 7 6 10 7 6 7 9 
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Figuras 

Figura 1: Tamaño de mandíbula de los organismos a lo largo del gradiente de altitud. 
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Figura 2: dominio medio después de 50mil repeticiones. 
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Figura 3: Curvas de acumulación de especies por localidad. Se muestran las curvas de 

acumulación de especies con los índices Chao1. En ningún caso se observaron asíntotas, lo 

que indicaría la posibilidad de encontrar más especies en las localidades muestreadas.
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Figura 4: Rango de altitud de las especies 
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DISCUSIÓN GENERAL 

Los gradientes de altitud actúan como un laboratorio natural que permite evaluar diferentes 

condiciones ambientales como la temperatura o la calidad del agua, los que pueden 

determinar diferentes aspectos de las especies como la coloración, el tamaño y el 

comportamiento (Atkinson y Sibly 1997). 

Nosotros encontramos que algunas características morfológicas, como el tamaño, podrían 

estar determinadas por los efectos de las variables encontradas a lo largo del gradiente de 

altitud. Sin embargo, otras características no necesariamente se  explican por esta 

condición. 

En el caso del tamaño, los caballitos del diablo muestreados en el estado de México y 

Guerrero mostraron una afinidad con la regla de Bergmann (1847) y mostraron ser más 

grandes a mayor altitud. Esto a pesar que los animales ectotermos, en general los 

invertebrados, suelen ajustarse al inverso de la regla de Bergmann.  

Sin embargo, no todos los animales muestreados en el gradiente de altitud del Estado de 

México y Guerrero mostraron ser ectotermos completamente. En el caso de los 

Calopterygidos, Hetaerina vulnerata mostró condiciones que muestran que existe una 

regulación fisiológica de su temperatura y esto precisamente podría estar siendo una 

evidencia de que estos animales se ajustan de mejor manera a la regla de bergmann.  

Cuando analizamos el gradiente con ambas especies de Calopterygidos distribuidos en el 

Gradiente Estado de México-Guerrero encontramos diferencias con las temperaturas 

operativas en campo y las temperaturas necesarias para realizar el velo, en hasta 8ºC. En 

ninguna de estas especies el tamaño de la mancha fue relevante para alcanzar esta 

temperatura. 

Cuando analizamos la mancha como característica morfológica de importancia para la 

termorregulación nosotros encontramos que no hay diferencias en el color o el tamaño de la 
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mancha, cuando se comparan con individuos experimentales cuyo tamaño y color de la 

mancha ha sido modificado y puede que esto tenga más sentido en la pigmentación corporal 

que en la pigmentación alar (Corbet y May, 2008, ver Bots et al., 2008). Algunos de los 

mecanismos de regulación de la temperatura podrían estar vinculados más a posturas 

corporales y a mecanismos internos de la regulación de la hemolinfa (May 1976, 1995). 

Estas diferencias en la regulación de la temperatura podrían estar explicando las diferencias 

distribucionales de ambas especies, tanto a lo largo del gradiente, como cuando se modelan 

sus distribuciones utilizando nichos ecológicos puesto que no encontramos áreas 

simpátricas donde la competencia esté actuando en estas especies de Hetaerina (Zagar et 

al., 2015). 

Por otro lado, nuestros resultados pueden estar relacionados con el origen de Hetaerina 

puesto que este género ha radiado hace 61 millones de años atrás (Dumont et al., 2005) y 

por lo tanto sus mecanismos de regulación son anteriores a la última era glaciar. Estas 

diferencias en la habilidad para termorregular no necesariamente surgieron para adaptarse a 

regiones frías y la colonización estas áreas con menor temperatura, latitudinales o 

altitudinales, se debieron a estas diferencia en la forma de regulación interna de la 

temperatura, lo que ha permitido  a los Calopterigydos colonizar nuevos ambientes, en este 

caso a mayores altitudes (Outomuro y Ocharan, 2011). 

Los cambios a nivel de gradientes altitudinales no solo cambia las condiciones climáticas a 

la que se enfrentan los organismos, también lo hacen con los causes de agua donde estos 

animales se desarrollan. Nuestros resultados muestran que las condiciones del agua no son 

iguales a lo largo del río dependiendo de la altitud pero esto no necesariamente determina 

cambios en las condiciones y comportamientos de los machos territoriales de Hetaerina. 

Estas condiciones cambiantes podrían estar sometiendo a los individuos a diferentes 

situaciones de estrés e impactando en sus condiciones corporales, por ejemplo en el tamaño 
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de las manchas alares (Contreras-Garduño et al. 2009). Sin embargo nosotros no 

encontramos relación entre las variables fisicoquímicas que medimos en el agua y 

diferencias entre las manchas de machos territoriales de Hetaerina. Por esta razón creemos 

que en realidad la calidad del agua no necesariamente refleja las condiciones de estrés a las 

que están sometidos estos animales. Esto explica que no todos loa odonatos sean realmente 

buenos modelos como indicadores de la calidad de las aguas a lo largo de un río o gradiente 

(por ejemplo Azrina et al. 2006). 

Los caballitos del diablo como modelo de estudio muestran una relación con los gradientes 

de altitud en algunas características morfológicas como el tamaño y  características 

fisiológicas como la termorregulación esta última determinante para la distribución de los 

animales. Sin embargo nuestros resultados no mostraron relaciones de características 

morfológicas como la mancha alar en Hetaerina o cambios provocados por el estrés a lo 

largo del curso de agua. 

Se hacen necesario más estudios sobre los mecanismos fisiológicos de termorregulación 

para comprender completamente cómo estos animales enfrentan los cambios de 

temperatura desde hace más de 300 millones de años en el planeta y los cambios eventuales 

que tendrían escenarios de cambio climático, el que observamos en la actualidad. 
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Resumen 

La teoría metabólica en ecología (TME), propone que las relaciones ecológicas de los 

organismos, desde el nivel individual al ecosistémico, responden a las variables que 

influyen en el metabolismo –tamaño corporal y temperatura- independiente del nivel 

taxonómico. Recientemente, se ha propuesto que esta teoría podría explicar patrones 

biogeográficos globales, por ejemplo el gradiente de riqueza específica con la latitud. Sin 

embargo, sus proponentes no explican la influencia de esta teoría en las áreas de 

distribución. En este capítulo se discute la TME desde la visión fisiológica de los 

organismos más diversos del planeta, los insectos, y se relaciona esta teoría con los factores 

que modifican las áreas de distribución de los organismos. Así mismo, se dan ideas de 

cómo la TME podría afectar la distribución, supervivencia y extinción de los insectos en el 

contexto de cambio climático. 
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Introducción 

La teoría metabólica en ecología (TME), es un intento por construir un marco conceptual 

que explique la diversidad de la vida -desde el nivel de genes hasta  biosfera - y que tiene 

como sustento la cinética enzimática, que rige las reacciones químicas individuales de los 

procesos metabólicos de los organismos (Brown et al. 2004). La TME supone que la suma 

de las reacciones químicas individuales, a nivel molecular, determinan la tasa metabólica 

del organismo, de la misma forma que la suma de los metabolismos individuales controla 

los procesos ecológicos para todos los seres vivos del planeta.  

La tasa metabólica es la principal función biológica de los individuos y determina la 

cantidad de energía consumida y transformada, a través de procesos bioquímicos, en 

relación con los recursos consumidos del ambiente y la asignación de recursos para la 

supervivencia, crecimiento y reproducción (Brown et al. 2004). La TME supone que de 

igual manera que las reacciones enzimáticas dependen de la concentración del reactante, el 

flujo del reactante y la energía cinética del sistema, la TME también predice que las 

relaciones ecológicas dependerán de la cantidad de recursos tomados del ambiente y el 

flujo de energía entre los organismos. Todo esto según la siguiente ecuación general: 

B= b0 Mb e-E/KT 

Donde B es la tasa metabólica, M es la masa corporal , b es un exponente de ajuste 

universal propuesto bajo la ley del ¾ que supone que tres cuartos de la masa corporal 

determinan el metabolismo basal , b0 es una contante específica de cada taxón 

correspondiente a la ley del poder del ¾ (Brown y West 2000; Savage 

et al . 2004, Glazier 2005), E es la media de la energía de activación del complejo 

respiratorio, K es la constante de Boltzman (8.617x10-5 eV/K) y T es la temperatura 

absoluta en grados Kelvin (Irlich et al. 2009). 
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La ecuación anterior calcula la tasa metabólica basal (o en reposo) de un organismo y es 

utilizada por la TME, a través de otras ecuaciones relacionadas, para vincular el 

metabolismo con diferentes aspectos de la historia de vida de los organismos, la ecología de 

poblaciones, comunidades y ecosistemas. Aunque cada individuo metaboliza de una forma 

particular y única, la variación fenotípica es integrada a través de tres mecanismos que 

afectan el metabolismo y están presentes en la ecuación principal: el tamaño del cuerpo, la 

temperatura y la estequiometria (Brown, et al 2004). 

Bajo el supuesto que estos tres componentes afectan todas las tasas biológicas de los 

organismos (tasa calórica, tasa de frecuencia cardiaca, entre otras) de un ecosistema; la 

TME predice a su vez cuánto las estructuras ecológicas podrían explicarse en términos del 

tamaño corporal, la cinética enzimática y la tasa de suministro de recurso vinculando el 

desempeño metabólico individual de cualquier organismo a su rol en el ecosistema (Allen 

et al. 2002; Brown et al. 2004). Aunque la teoría metabólica aplicada a la ecología es 

reciente y su marco teórico está en pleno debate, la TME podría también explicar los 

patrones biogeográficos (Allen et al. 2002). Estos patrones, que se deben a una distribución 

heterogénea de los organismos sobre la geografía, son analizados en función de la relación 

entre los patrones de riqueza a gran escala y las variables ambientales que influyen en el 

metabolismo. Además, ofrece la posibilidad de evaluar empíricamente sus predicciones 

(Hawkins et al. 2007). Estos planteamientos han resultado controversiales y se han 

discutido ampliamente desde diferentes perspectivas, teóricas y empíricas (Hawkins et al. 

2007).  

Los insectos ofrecen una oportunidad única de evaluar las predicciones de la TME, porque: 

a) su diversidad de forma y función; y, b) su naturaleza ectotérmica, lo que los hace muy 

sensibles a la variación de la temperatura. Si la teoría es planteada desde la universalidad 

organísmica y geográfica, entonces estos animales son un buen modelo para evaluarla. De 
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aquí en adelante discutiremos cómo la TME se aplica en un contexto ecológico y cómo los 

componentes de la ecuación del metabolismo basal (tamaño corporal y temperatura), 

influyen en la fisiología de los insectos. Además, proponemos una relación entre la TME y 

los aspectos que modifican el área de distribución de las especies – denominador común de 

cualquier patrón biogeográfico- y finalmente hacemos una breve discusión del papel de la 

TME en la distribución de los insectos en contextos de cambio climático.  Es este último 

inciso, el que nos acerca a la razón del presente libro. 

 

De la cinética enzimática a la macroecología 

El metabolismo es el conjunto de reacciones bioquímicas que permiten a los organismos 

intercambiar materia y energía con su ambiente. Esta energía es asignada a los diferentes 

componentes de la historia de vida de los organismos: desarrollo, supervivencia y 

reproducción. La velocidad con la que los organismos intercambian recursos con el 

ambiente se calcula a través de su tasa metabólica, la que escala con el poder de ¾ de su 

masa corporal e incrementa exponencialmente con la temperatura (Gillooly et al. 2001a).  

La tasa metabólica basal o en estado de reposo de un organismo está determinada por la 

siguiente ecuación: 

B ~M3/4 e –Ei/KT 

Donde B es la tasa metabólica, M es el tamaño corporal representado por la masa con un 

exponente de ¾ y e-E/kT es el factor de Boltzman que rige la cinética enzimática.  Esta 

ecuación es común a la bioquímica de los organismos aeróbicos y es sensible a la variación 

de la masa y de la temperatura. Esto sugiere que la tasa metabólica de cada organismo es 

única y se establece en función de su tamaño y de la temperatura corporal. Al normalizar la 

masa y “corregirla” con la tasa metabólica podemos establecer una relación lineal entre 

ambas variables y la pendiente de esta relación informa sobre la energía de activación 
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necesaria para el metabolismo y muestra que los procesos biológicos muestran una 

temperatura dependencia universal (TDU) (Gillooly et al. 2001b, Allen et al. 2002). 

Debido a que todos los organismos aeróbicos, desde unicelulares eucarioticos hasta plantas 

y vertebrados, se rigen por procesos bioquímicos similares, otras tasas como la frecuencia 

cardiaca, la tasa de desarrollo, o la tasa de evolución molecular varían con la masa y la 

temperatura. Mientras que la energía de activación a 0.65 eV (1eV=96.49kJ/mol) en un 

rango entre 0.06 y 0.7 eV independiente del grupo taxonómico o funcional de los 

organismos, el estado de desarrollo o metabolismo térmico (Brown et al. 2004, Gillooly et 

al. 2001a,b, 2002, 2004, 2007; West et al. 2001).  

Esta simplificación de los procesos biológicos permite comparar entre diferentes especies e 

inferir que la tasa metabólica no solo influye sobre la historia de vida de los organismos, 

sino que escala hacia otros niveles de organización más amplios. Por lo tanto, la TME 

plantea que el metabolismo – y los mecanismos que lo afectan- explicarían las dinámicas 

poblacionales, ecosistémicas y macroecológicas de la biodiversidad. 

A nivel individual, la TME plantea que la producción de biomasa y la tasa de crecimiento 

muestran la TDU. Organismos que poseen la misma masa corporal producen nueva 

biomasa en las mismas proporciones cuando operan a las mismas temperaturas corporales. 

Mientras que organismos a mayores temperaturas se desarrollan más rápido. 

Consecuentemente, la suma de los desempeños individuales tiene un efecto sobre el 

crecimiento de la población, a través de la tasa de natalidad y mortalidad. Savage et al. 

(2004) propuso un modelo en el que el crecimiento exponencial (r max) y la capacidad de 

carga (k) dependen de la tasa metabólica. Tanto la tasa de desarrollo –asociada a la 

natalidad- como la tasa de mortalidad mostraron pendientes entre los 0-60 y 0-70 que 

predice la TME (Savage et al. 2004). Estas relaciones explicarían porque la TME en 

organismos pequeños que operan a altas temperaturas muestran elevados valores de r max y 



 89 

a su vez tienen dinámicas ecológicas más rápidas que aquellos organismos grandes o que 

viven en lugares más fríos. 

La materia y la energía fluyen estequiometricamente en los sistemas biológicos por lo que 

la relación entre la energía cinética y la energía química potencial tienen una influencia 

sobre la biodiversidad a través de la tasa metabólica. A este respecto, se podría especular 

sobre la relación de la tasa metabólica con la evolución de la vida. Las tasas de mutaciones 

y especiación muestran la misma temperatura dependencia que la tasa metabólica y si la 

riqueza está positivamente correlacionada con la especiación, entonces probablemente la 

TME sea relevante para explicar los patrones macroecológicos que muestra la 

biodiversidad (Allen et al. 2002, 2006 Gillooly et al. 2005, 2007) 

 

La fisiología ecológica, la base de la TME 

La TME es una teoría reduccionista que, basada en los principios de la cinética bioquímica 

y la agometría,  propone que la temperatura y el tamaño corporal restringen la tasa 

metabólica de todos los organismos de forma similar (Gillooly et al., 2001b) y repercute 

sobre los patrones globales de biodiversidad. A diferencia de otras teorías propuestas sobre 

el tema, la TME ofrece una refutabilidad empírica, basada en el conocimiento de la 

fisiología de los organismos y su relación con la ecología. Por lo tanto, podemos esperar 

que el grupo de mayor diversidad conocida –los insectos- demuestre empíricamente las 

predicciones propuestas por la TME. Este objetivo se puede lograr conociendo cómo la 

masa y la temperatura, los factores primarios de la ecuación de la TME, afectan la 

fisiología ecológica de este grupo taxonómico. 

Tras más de 100 años de investigación sobre la fisiología de los insectos, podemos 

generalizar sobre pocos grupos que están bien conocidos y entender porqué estos animales 

han logrado colonizar los más diversos ambientes, pues casi no existe lugar donde estos 
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animales no estén presentes. No obstante, la mayoría de las especies tiene áreas de 

distribución pequeñas -a escalas continentales- lo que podría indicar que los rangos de 

distribución geográfica están limitados a las interacciones específicas y los factores 

ambientales. Cabe señalar que para algunas especies, quizás los factores ambientales sean 

la variable que mejor explique su distribución (Chown y Nicolson 2004). 

Dentro de los factores ambientales, la humedad y la temperatura ambiental, son factores 

ambientales muy importantes en la fisiología de los insectos. Ambos factores interactúan 

entre sí y siempre es necesario considerarlos juntos, para analizar la influencia del ambiente 

sobre los rasgos fisiológicos (Wigglesworth 1972). En su mayor parte, los insectos son 

animales ectotermos y su temperatura corporal es muy similar a la temperatura del 

ambiente. Por esta razón, la mayoría de las tasas fisiológicas dependen de la temperatura 

corporal –sin olvidar la humedad- y están relacionados con el ambiente donde se 

desarrollan (Heinrich 2011).  

A pesar de ello, la evolución ha favorecido las más diversas estrategias fisiológicas en los 

insectos y aunque, no todos los repertorios son conocidos, los insectos presentan una 

plasticidad fenotípica y diferentes adaptaciones a las más adversas condiciones 

ambientales. En algunos insectos, los ambientes fríos favorecen la tasa metabólica y se 

piensa que un aumento en la temperatura podría favorecer el efecto contrario (Addo-

Bediako, et al., 2003). En el mismo sentido, la capacidad de volar ha demostrado responder 

a una tasa metabólica diferente. En insectos voladores se cumple la ley de los ¾ de la masa 

corporal poniendo en entredicho la universalidad de este parámetro (Lighton et al. 2001, 

Addo-Bediako et al. 2002, Nivel y Scharlemann 2005). 

Sobre este contexto, los insectos parecen contradecir cualquier universalidad sobre la 

fisiología del metabolismo. Sin embargo, el desarrollo de una visión a escalas 

macroecológicas de la fisiología nos permitiría evidenciar patrones comunes para un grupo 
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de organismos tan diverso que se base en todo el conocimiento adquirido en el campo 

durante el ultimo siglo. Esto no significa que todo esté conocido, al contrario, plantea 

nuevos desafíos para intentar conocer la fisiología de la mayor cantidad de organismos 

posibles y así no hacer interpolaciones a partir del conocimiento de unos pocos (Chown y 

Nicolson 2004). Este conocimiento fisiológico podría ayudar a entender los patrones 

macroecológicos y las consecuencias de los cambios ambientales. 

Hasta hace un par de décadas, la fisiología ha sido abordada desde un punto de vista 

evolutivo. Los efectos sobre la adecuación biológica han centrado la discusión de los rasgos 

fisiológicos en condiciones de laboratorio, estudios comparativos, fisiología molecular, 

flexibilidad fisiológica y las condiciones favorables para la selección natural (ver discusión 

de Addo-Bediako et al. 2003). Con respecto a la TME, se requiere conocer la fisiología de 

los organismos, si el punto es explicar la relación entre la tasa metabólica y la UTD y en los 

insectos aún queda mucho trabajo por hacer. Quizás las incongruencias que el grupo de los 

insectos plantea para respaldar o refutar la TME se deben al desconocimiento que aún 

tenemos sobre la biología individual de muchos grupos taxonómicos. 

 

El origen de los patrones macroecológicos: TME y área de distribución. 

Las áreas de distribución son la materia prima que permite reconocer patrones de la 

biodiversidad a escalas globales. La TME plantea que aquellos patrones se deben a la 

cinética enzimática y la estiquiometría, que establecen la relación entre masa corporal-

temperatura de la tasa metabólica. Esta relación predice, por una correlación lineal, la 

energía de activación dentro de un rango de 0.60 y 0.07 eV. Esta energía es universal y 

tiene un efecto sobre diferentes niveles de organización: desde molecular hasta 

ecosistémico. 
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Aunque las dinámicas de las poblaciones y comunidades fueron discutidas por Brown et al. 

(2004) en función de la TME, la relación que se hace la teoría sobre los patrones globales 

de biodiversidad, supone que las distribuciones de los organismos son constantes y no 

cambian en el tiempo (Gillooly et al. 2007). Dicho esto, el supuesto de que la TME se 

relaciona con los patrones globales desconoce la relación de la fisiología y dinámicas 

ecológicas sobre el área de distribución.  

La interacción entre el espacio geográfico que pertenece a la n-dimensionalidad de 

variables que moldean el nicho de una especie (sensu Hutchinson), determinan los limites 

impuestos por las barreras geográficas y el poder de dispersión de los organismos en su 

rango de distribución (Peterson et al. 2011) aunado a la TME. Tanto el espacio geográfico 

como el ecológico son dinámicos. El espacio ecológico está cambiando todo el tiempo de 

acuerdo a las dinámicas de la geografía local, el clima y el ambiente físico, y viceversa; 

aunque este último ocurre a escalas temporales mucho mayores (Jackson y Overpec 2000). 

Consecuentemente, las especies responden moviéndose, en función de su plasticidad 

fenotípica o la adaptación, afectando la dinámica de la distribución en el tiempo y en el 

espacio de forma constante (Brown et al. 1996, Davis y Shaw 2001, Gaston 2003). 

La distribución actual es el resultado de la respuesta de los organismos a los cambios del 

ambiente y de las capacidades de dispersión en espacio geográfico y ecológico (Chown y 

Nicolson, 2004). En este contexto, la TME podría explicar la distribución de los 

organismos pues, como hemos discutido, el metabolismo tendría un efecto sobre los 

patrones macroecológicos de riqueza y abundancia. 

Si la TME muestra efectos sobre la ecología de las poblaciones como consecuencia de los 

desempeños individuales de los organismos, idealmente podríamos explicar las 

distribuciones y su vínculo con la tasa metabólica. La plasticidad fenotípica de las 

respuestas al ambiente ocurren cuando restringimos la tasa metabólica en cualquiera de los 
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factores primarios que la determinan: el tamaño corporal, la temperatura y la estequiometria 

(Brown et al. 2004). 

Las poblaciones, o especies, aumentan o contraen sus distribuciones todo el tiempo, 

probablemente siguiendo su nicho ambiental, como respuesta a las condiciones cambiantes 

del ambiente (Davis y Shaw 2001, Pease et al. 1989). Sin embargo, los límites del área 

ocupada por una especie estarán restringidos por las condiciones ambientales en las cuales 

la especie logre adaptarse (Sexton et al 2009). Por esta razón, en los límites del rango 

geográfico, algunas especies presentan una baja adecuación e incluso, un crecimiento 

poblacional negativo (Griffith y Watson 2006). Si el crecimiento de una población y la tasa 

máxima de crecimiento exponencial (r max) muestran una relación de dependencia con la 

masa y la temperatura (Brown et al., 2004), entonces la tasa metabólica es un factor 

relevante en la distribución de una especie, en ausencia de barreras geográficas.  

Los factores ambientales, son el argumento más socorrido por la literatura para explicar los 

límites del rango geográfico (Sexton 2009). Sin embargo, algunos autores, han planteado 

que interferencia entre especies podría ser la causa que explique la distribución parapátrica 

en algunas especies con baja tasa de hibridación. Esto se explica porque una especie no 

logra invadir el espacio geográfico ocupado previamente por su competidor. De la misma 

forma, algunos competidores que se dispersan dentro de un mismo rango geográfico 

homogéneo ambientalmente, podrían alcanzar el equilibrio, no invadiendo las zonas 

ocupadas por su competidor (Levin 1974; Case et al. 2005, Goldberg y Lande 2006). Sin 

embargo, sabemos que el ambiente no es homogéneo y desde los experimentos clásicos de 

Park (1954) con escarabajos de la harina (Tribolium confusum y T. castaneum), la 

temperatura puede cambiar las condiciones de la competencia entre las especies. Es aquí 

donde la TME podría modificar el rango geográfico. 
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Otras relaciones ecológicas, como la tasa de parasitismo, tasa de ataques de los 

depredadores y la tasa de forrajeo, también muestran una relación con la temperatura. Por 

lo tanto, la teoría metabólica podría predecir el ritmo en el que estas relaciones ocurren y 

crecimiento de la población en función del metabolismo individual. 

Por otra parte, la tasa metabólica individual es un determinante primario de la tasa 

evolutiva. Esta relación demostrada a través de cambios en la tasa de sustitución de 

nucleótidos en el genoma mitocondrial y nuclear (Gillooly, et al., 2004; Allen et al., 2006), 

y de las tasas de mutación que controlan la evolución de las proteínas (Gillooly et al. 2007) 

resultan en altas tasas de especiación que, parafraseando a Brown et al. (2004), infiere que 

“la Reina Roja corre rápido en ambientes calientes y organismos pequeños”, refiriéndose a 

la hipótesis de Van Valen (1973), donde las especies están en constante evolución para 

mantener su status en el ecosistema. 

Bajo condiciones de una alta tasa de especiación, en una determinada zona geográfica, la 

competencia por los recursos aumenta (Case y Taper 2000, Case et al. 2005). Bajo el 

supuesto del conservadurismo de nicho, que plantea que especies filogenéticamente 

relacionadas también lo están en su nicho ecológico (Martínez-Meyer et al. 2004) y en 

algunos casos podría fragmentar el área de distribución. Las dinámicas poblacionales se 

vuelven más complejas entre mayor cantidad de especies exista y llevaría a desequilibrios 

en los limites de los rangos de distribución (Filin et al. 2008). 

El destino de las especies, tras la especiación, es otro aspecto donde la TME podría explicar 

los patrones de biodiversidad global. Debido a que –en su forma más básica- las especies se 

dispersan desde su lugar de origen para colonizar nuevos lugares. Algunos grupos de 

organismo con una mejor capacidad de dispersión deberían tener una tasa metabólica 

débilmente relacionada con la temperatura, que aquellas pobremente dispersas (Latimer 
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2007). De esta forma, las especies podrían migrar al azar y explorar nuevas zonas para 

establecerse, dentro del rango de movilidad (Barve, 2011; Peterson et al. 2011), con la 

posibilidad de establecerse o extinguirse -Efecto Allen-. De la TME dependería la 

capacidad que estas nuevas poblaciones prosperen en las nuevas regiones conquistadas 

(Lewis y Kareiva 1993). 

 

En resumen, la TME podría ser importante para determinar el área geográfica que ocupa 

una población o especie. Desde un hipotético centro de origen, hasta el ensamble de 

especies en que vive en una misma zona geográfica. Sin embargo, estos no son los únicos 

factores que afectan la distribución de los organismos y menos su historia biogeográfica. 

Los aspectos históricos, como el rol de la vicarianza en la especiación no podrían explicarse 

considerando las relaciones de la teoría metabólica en la ecología. 

 

La TME, puesta a prueba por los insectos 

Aunque el marco teórico y experimental es contradictorio en cuanto a la universalidad de la 

TME –incluso desde sus mismos proponentes (ver Hawkins et al., 2007 y Gillooly y Allen 

2007)-, los datos que evalúan la teoría comprenden una amplia oferta de organismos a nivel 

global, tanto en ambientes acuáticos como terrestres. Estos datos permiten fundamentar la 

idea de que los patrones macroecológicos de la biodiversidad y las dinámicas evolutivas 

están ligados cinética enzimática y estequiometría y dependen de los mismos factores –la 

masa corporal y la temperatura (Allen et al. 2002, Brown et al. 2004, Gillooly y Allen 

2007). Si esto es así, entonces podríamos esperar que el grupo de los insectos –grupo de 

animales que comprende el 70% de las especies conocidas (Hawksworth y Kalin-Arroyo 

1995)- sea un exponente fidedigno de las predicciones que sustenta la TME (Irlich et al. 

2009). 



 96 

La TME propone que todos los organismos dependen de energías de activación similares –

luego de ajustar por el tamaño del cuerpo y la temperatura- y podrían tener tasas de 

producción de biomasas similares, es decir, que organismos con la misma masa corporal y 

que operan a la misma temperatura, producen nueva biomasa a través de similares tasas de 

reproducción y crecimiento. Gillooly et al. (2001, 2005) utilizó insectos en su modelo que 

relaciona la masa corporal –corregida por la tasa metabólica en reposo- con la temperatura, 

observando que se ajustan a tasas de crecimiento y de evolución molecular similares. Por 

otra parte, Allen et al. (2002) sustentó que la teoría metabólica aplicada a los patrones 

globales de biodiversidad utilizando insectos dentro de un grupo de análisis que incluía 

otros invertebrados. Complementariamente, Brown et al. (2004) demostraron que la 

relación alométrica entre masa y temperatura para la producción de biomasa, se cumple 

para organismos desde eucariotas hasta vertebrados, entre ellos los insectos y está 

determinada por la temperatura y masa dependencia de la tasa metabólica. 

Recientemente, la biología de los insectos sociales ha sido considerada dentro de la TME. 

Hou et al. 2010 y Gillooly et al. (2010) observaron que todo el metabolismo de las colonias 

de insectos sociales es similar a la dependencia de M3/4 de los metabolismos individuales 

de los organismos que la componen. De la misma forma, los metabolismos individuales 

responden a la masa dependencia de toda la colonia. Incluso la supervivencia de la colonia 

–medida como un aproximado de la supervivencia de la reina- escala dependiente de la 

masa de la colonia en la misma proporción que la supervivencia individual lo hace en un 

único insecto. 

Todo este respaldo a la TME que ofrecen los insectos demuestra que son un buen modelo 

para sustentar las predicciones de la TME –por el conocimiento que existe sobre su 

fisiología y las variables que componen la base de la ecuación de la TME. No obstante, 

existen quienes discrepan de la universalidad de esta teoría y contrastan los datos bajo el 
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amparo del mismo grupo de organismos. Por ejemplo, Irlich et al. (2009), analizaron la 

pendiente de la relación entre la temperatura-tasa metabólica y la relación temperatura-tasa 

de desarrollo en 506 especies de 101 familias de insectos. Ellos encontraron que el 

promedio de la energía de activación es de 0.62eV para la tasa metabólica –similar a la 

TME (0.65eV). Pero sólo el 31% de las especies cae dentro del rango propuesto de 0.6-

0.7eV. Por otro lado, para la relación temperatura-tasa de desarrollo, la media de la energía 

de activación se ubicó en 0.68 eV, estadísticamente diferente a la TME. Además, sólo el 

21% de los valores cayó dentro del rango de 0.6-0.7eV. Irlich et al (2009) también 

encontraron que las relaciones de las tasas metabólica y de desarrollo con la temperatura 

mostraron correlación con la latitud. Adicionalmente la relación entre la tasa de desarrollo 

con la temperatura, mostró estar influida por la estacionalidad de esta última variable. Este 

trabajo ofrece un pobre sustento a la TME y los autores consideran que se requiere más 

investigación para entender la relación de las tasas biológicas con la temperatura y así 

explicar los gradientes de biodiversidad. 

Uno de los mayores críticos de la TME, Hawkins et al. (2007), demostraron que las 

pendientes de la relación entre riqueza y temperatura anual para una gran diversidad de 

organismos -entre ellos especies de Coleoptera, Hymenoptera, Lepidoptera y Orthoptera- 

ofrece un soporte muy limitado para las predicciones de la TME. Él plantea que la teoría es 

un pobre predictor de los gradientes de diversidad. Aunque sí se sugiere que quizás a 

escalas más pequeñas, como los gradientes de montaña, podría existir una mayor relación 

entre riqueza-temperatura (Hawkins et al., 2007; Latimer 2007). Este efecto a menores 

escalas fue descartado –al menos en reptiles y anfibios- por McCain y Sanders (2010), 

quienes encontraron que solo el 6% y el 25% de sus datos -usando gradientes individuales y 

el total de gradientes, respectivamente-  logran sustentar la relación entre los gradientes 

altitudinales y la temperatura ambiental. Incluso, en algunas regiones, donde las 
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temperaturas son elevadas, otros recursos, como la disponibilidad de agua, podrían 

controlar la riqueza (Latimer 2007; Irlich et al. 2009). Ellos plantean que la relación entre 

tasas biológicas-temperatura podría estar influenciada por la latitud y la variación 

estacional de la temperatura, aspectos que según hemos discutido, serían fundamentales en 

la fisiología de los insectos. 

Hasta ahora, el carácter reduccionista de la TME está limitado a ciertos grupos de 

organismos, en contextos muy específicos. Esto lleva a cuestionar la universalidad del 

poder predictivo de la TME y de la temperatura como primera fuerza modeladora de los 

patrones macroecológicos. Se plantea que los proponentes de esta teoría desconocen la 

varianza en los diferentes grupos taxonómicos y la relación de los organismos con su 

ambiente, el comportamiento y la distribución e historia evolutiva (Niven y Scharlemann 

2004; Clarke 2006; Hawkins 2007, Latimer 2007, Isaac y Carbone 2010, McCain y Sander 

2010).  

No obstante, la relación entre la temperatura y la tasa metabólica ofrece la oportunidad 

única de relacionar los aspectos ecológicos con el desempeño individual de los organismos 

y generan la necesidad de realizar, con una visión macrofisiológica, donde se investigue la 

variación de los rasgos fisiológicos sobre escalas temporales y geográficas mucho mayores. 

 

La TME y el cambio climático: algunas ideas para terminar 

El mundo se enfrenta a un ascenso rápido e inusual de temperatura. Este cambio afectará de 

forma inherente a todos los organismos, incluyendo (y quizás por mucho) a los organismos 

ectotermos. A este respecto las noticias para los insectos, no serán muy halagadoras ya que 

se cree muchas especies están en los umbrales superiores de tolerancia a las temperaturas. 

Esto supone que la tendencia hacia mayores temperaturas, dejará irremediablemente a 

muchas especies a extinguirse. Parte la explicación puede radicar en que las TME de las 
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especies actuales no permita flexibilidad suficiente de adaptación a temperaturas más altas. 

Una noción importante es que incluso en las especies que toleren ambientes más cálidos, 

tendrán que competir con especies igualmente resistentes. Un ejemplo parece ocurrir en las 

libélulas Hetaerina americana y H. vulnerata, dos especies que usan los mismos sitios de 

apareamiento aunque a distintas altitudes (Rivas et al. 2016). Al parecer, la capacidad de 

tolerar ambientes fríos por H. vulnerata la pueden hacer restringirse a las zonas más frías 

porque en las cálidas, no es buena competidora contra H. americana. Conforme el planeta 

se vaya calentando, es probable que la distribución de H. vulnerata se restrinja quizás por 

su incapacidad a nivel de TME así como por la invasión de H. americana (Rivas et al. 

2016). Cabe señalar que, hablando de áreas de distribución, las especies con áreas mayores 

serán menos impactadas (Bale et al. 2002) lo cual parece ser el caso de estas dos especies. 

También hay que señalar que incluso en aquellas especies con mayores capacidades 

termoregulatorias, esta capacidad se ve comprometida en cuanto se incrementa la altitud 

aun cuando la pérdida de calor a grandes altitudes es menor (Dillon et al. 2006). Esto 

sugiere que no necesariamente las zonas altas servirán de refugio a las especies que toleren 

el frío por mecanismos termoreguladores. 

Existe un desconcierto de cómo los organismos de talla pequeña (es decir, los insectos) 

verán afectadas sus áreas de distribución en situaciones de cambio climático parte porque 

los modelos de distribución están terriblemente sesgados hacia animales de talla grande 

(Potter et al. 2013). Los animales de talla pequeña sufren más los microambientes, un 

aspecto que se deja de soslayo en los modelos de distribución. A este respecto tenemos muy 

poca información de las características y fluctuaciones de esos microclimas y, como se 

decía páginas antes, de la fisiología y TME de prácticamente todas las especies de insectos. 

Sin embargo, se tiene que admitir que al ritmo en que cambia el mundo, difícilmente 

entenderemos la fisiología térmica de los insectos y que los modelos siguen siendo una 
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herramienta para acercarse a modelar y/o predecir la supervivencia de estos animales. Por 

ejemplo, el caso más urgente es el de las especies en peligro de extinción (e.g. Cuevas-

Yáñez et al. 2015). Estas especies a menudo tienen distribuciones restringidas y requieren 

conocer las áreas de distribución de forma urgente. Además, con tamaños poblacionales tan 

bajos, es prácticamente imposible plantearse estudios sobre TME o fisiología de la 

termorregulación. 
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