
INTRODUCCIÓN

Por definición, la selección sexual ocurre durante
la adquisición de pareja, por medio de competencias
entre machos por parejas, o por la elección hecha por
las hembras (Darwin, 1871). En las especies en que
los padres no cuidan a sus crías, pero cuyos machos
defienden en los recursos para la reproducción, se
considera que la territorialidad resulta de la selección
sexual (Emlen y Oring, 1977, Thornhill y Alcock,
1983), porque los machos territoriales consiguen gran
cantidad de parejas (Waage, 1973; Wells, 1977). Este
escenario supone que la selección natural ha favoreci-
do a las hembras que ponen huevos en lugares donde

la supervivencia y/o la calidad de las crías, resulten
óptimas. Los machos, por tanto, sólo defienden luga-
res donde las tasas de encuentro con posibles parejas
son altas.

Es claro que la protección de los recursos para la
reproducción, tales como los lugares de postura de
huevos, mejora la aptitud de los machos, si mejora
tanto sus oportunidades de apareamiento, como la su-
pervivencia (o calidad) de sus crías (véase Howard,
1978). Por tanto, además de actuar como presiones se-
lectivas sobre la elección que las hembras hagan del
sitio para poner huevos, la supervivencia de las larvas,
la tasa de crecimiento o la calidad fenotípica de los
descendientes, podría, en últimas, influir en la elec-
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ción de territorio por los machos. Si se mide la aptitud
sólo en términos del éxito de apareamiento (o de ferti-
lización), algún fenotipo de los machos, que mejorara
la capacidad de conservar el territorio, podría malin-
terpretarse como resultado de la selección sexual sola-
mente. Por otro lado, si se evalúa la aptitud relativa ba-
jo condiciones de campo, en términos del número y
calidad de las crías que alcanzan la madurez, se po-
drían determinar las posibles consecuencias de la eco-
logía de las larvas, para el comportamiento de los
adultos de ambos sexos; en tal caso, la dicotomía en-
tre la selección sexual y natural, sería menos evidente. 

Megaloprepus coerulatus (Drury) es una libélula
del neotrópico (Odonata: Pseudostigmatidae), cuyas
hembras ponen los huevos en los agujeros de los árbo-
les llenos de agua, defendidos por los machos (Fincke,
1984a). Como el territorio de las larvas se puede pro-
teger, se encuentra separado y es de calidad variable,
esta es una especie ideal para examinar cómo la utili-
zación del sitio por los adultos para la postura de los
huevos y los territorios afectan el destino de los des-
cendientes y, a su turno, cómo la ecología de las larvas
afecta el comportamiento reproductor de los adultos.
Por ejemplo, es posible que los machos protejan cier-
tos agujeros de los árboles, porque allí, las probabili-
dades de encontrar hembras (hipótesis de adquisición
de pareja) son mayores y/o podrían defender agujeros
que sean aptos para las larvas (hipótesis de hábitat pa-
ra larvas). También es posible que las hembras se apa-
reen en sitios defendidos, porque al hacerlo, obtienen
parejas superiores y acceso a hábitats, también supe-
riores, para las larvas.

En este trabajo demuestro que los territorios de-
fendidos por los machos no pueden pronosticarse en
forma adecuada, según la distribución temporal o es-
pacial de las hembras, o de los sitios para poner los
huevos. Demuestro que el tamaño del macho afecta su
capacidad para defender los territorios y, consecuente-
mente, influye en su éxito reproductor, así como en la
utilización de tácticas alternas de adquisición de pare-
ja. Relaciono el comportamiento de los adultos con la
ecología de las larvas, demostrando que el número y el
tamaño de los adultos emergentes están correlaciona-
dos con el tamaño de los hábitats de las larvas. Al se-
parar en forma experimental dos criterios próximos
que los machos podrían utilizar en la elección del te-
rritorio, demuestro que la función última de la territo-
rialidad de los machos de M. coerulatus consiste en la
adquisición de pareja y la consecución de hábitats su-
periores para las larvas.

ANIMAL ESTUDIADO Y HÁBITAT 

El estudio se llevó a cabo en el bosque húmedo de
tierras bajas de la isla de Barro Colorado (IBC), en la
República de Panamá. Esta isla de 1600 ha, experi-
menta una estación seca desde fines de diciembre has-
ta abril y otra, lluviosa, desde mayo hasta diciembre.
Los machos de M. coerulatus se distinguen con facili-
dad de las hembras, aun al vuelo, por las bandas blan-
cas en las alas que las hembras no tienen. Los adultos
son depredadores visuales de las arañas tejedoras de
redes (Calvert, 1923; Young, 1980; Fincke, 1992a),
que capturan en los claros de luz del dosel del bosque.
Para defender los agujeros de los árboles, los machos
persiguen y, en ocasiones, golpean a los machos intru-
sos. Los apareamientos múltiples de las hembras, la
vigilancia (sin contacto) de las parejas cuando éstas
ponen huevos (Fincke 1984a), y el pene bifurcado (O.
M. Fincke, observación personal), sugieren que, al
aparearse, los machos desplazan la esperma de parejas
anteriores, práctica generalizada entre los Odonata
(Fincke 1984b, McVey y Smittle 1984, Siva-Jothy
1984, Waage 1986). Un macho territorial no les permi-
te a las hembras poner huevos en su agujero si no se
aparean antes con él. Tampoco persiguen a las hembras
no dispuestas, más allá de la zona defendida. Los com-
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Figura 1. Distribución espacial de agujeros naturales de los ár-
bol muestreados que contenían larvas de Megaloprepus
coerulatus y/o estaban defendidos por machos.



portamientos de apareamiento y de defensa se han des-
crito en otros lugares (Fincke, 1984a, 1992a; Rüppell
y Fincke, 1989), y fueron filmados por Rüppel (1987).

Además de M. coerulatus, dos Pseudostigmatidae
(Mecistogaster linearis y Mecistogaster ornata) de
menor tamaño, y otra, más grande, la libélula de la fa-
milia Aeshnidae (Gynacantha membranalis), se trasla-
pan en la utilización de los agujeros de los árboles.
Ninguna de éstas defiende los agujeros de los árboles,
que son un recurso restrictivo (Fincke, 1992b). Las
larvas de las Odonata son los principales depredado-
res dentro de los agujeros de los árboles, y aunque
haya grandes cantidades de presas, las larvas de ma-
yor tamaño matan con facilidad a las de menor tama-
ño (O. M. Fincke, manuscrito inédito). La capacidad
de competencia de las larvas Odonata aumenta con la
longitud media del cuerpo en el último estadio, que es
de 22, 28 y 37 mm en ambas especies de Mecistogas-
ter, Megaloprepus coerulatus y G. membranalis, res-
pectivamente (Fincke, 1992a). 

MÉTODOS

Distribución temporal y espacial de los adultos

La zona de estudio comprendió el bosque maduro
contiguo a los senderos que van desde el claro del la-
boratorio, hasta la meseta central de la isla (Figura 1).
Entre octubre de 1983 y diciembre de 1984, anoté la
ubicación de todas las M. coerulatus adultas que divi-
sé, y marqué tantas como pude (N = 236, un 73% de
los machos divisados; N = 90, 63% de las hembras di-
visadas), escribiéndoles un número en el ala delantera,
con un marcador indeleble. Medí la longitud del ala
delantera y del abdomen, y anoté la edad relativa, se-
gún el grado de opacidad y daños del ala, la pruina del
cuerpo y la presencia de algas en el tórax (véase Fric-
ke, 1984a). El ciclo relativo de vida se midió como el
tiempo transcurrido entre la primera y la última vez
que un individuo fue observado.

Medí la abundancia de adultos en los claros y en el
sotobosque, registrando los adultos que veía por ca-
sualidad (o sea, 0.5-5 min en cualquier lugar) mientras
caminaba, entre 1-4 horas por día, por los senderos (2-
6 km) entre el claro del laboratorio y la zona de estu-
dio. En la isla de Barro Colorado, los claros de luz
componen cerca de un 2.8% del bosque (Brokaw,
1982), así que, pasé la mayor parte del tiempo en el so-
tobosque. Para determinar cuáles agujeros estaban de-

fendidos, durante la estación lluviosa de 1983-1984,
hice un total de 869 revisiones (con un mínimo de 3 en
cada sitio), en 54 sitios de agujeros de tamaño reduci-
do y en 28, de agujeros grandes, en los claros y en el
sotobosque. En adelante, “sitio” se refiere a las inme-
diaciones de algún árbol con uno, o varios agujeros. El
atractivo de estos sitios para los machos y las hembras,
se determinó comparando el número de individuos de
cada sexo, durante los primeros cinco minutos de ob-
servación en un lugar dado. Así medida, la frecuencia
de hembras y el número de revisiones del sitio no se
correlacionaron significativamente (r = 0.15, N = 82,
P < .2), mientras que la frecuencia de machos y la fre-
cuencia de verificaciones efectuadas, se correlaciona-
ron en forma leve (r = 0.24, P < .04).

Para determinar si la ausencia de adultos, notada a
finales de la estación seca, se debía a que éstos habían
abandonado los agujeros de los árboles secos, o a al-
gún otro factor (p. ej., intolerancia fisiológica a las
condiciones de fines de la estación seca: véase Wind-
sor, 1990), llevé a cabo dos experimentos de irriga-
ción. A mediados de marzo de 1983, cuando todos los
agujeros de los árboles se encontraban secos, irrigué 8,
que sabía defendidos en diciembre de 1982. Durante
10 días, verifiqué la presencia de adultos de M. coeru-
latus. Durante la estación seca de 1984, mantuve lle-
nos de agua 14 agujeros artificiales defendidos, y ve-
rifiqué la presencia de adultos, una vez por semana,
cuando menos, durante el resto del estudio.

Comportamiento territorial y éxito
en el apareamiento de los machos

El comportamiento territorial y de apareamiento se
estudió en agujeros naturales y artificiales de los árbo-
les, con observaciones diarias, relativamente breves
(5-20 min), en 30 sitios que, se sabía, estaban defendi-
dos por un macho o más que uno, durante el estudio
(X± 1 SE = 33.0 ± 4.1 revisiones por sitio), y en 84 si-
tios de agujeros no defendidos (8.2 ± 0.6 revisiones
por sitio). Además, se hicieron 49 observaciones más
prolongadas, de 60-180 min (X = 120 min) en 18 sitios
defendidos (X ± 1 SE = 2.7 ± 0.4 verificaciones por si-
tio). Clasifiqué un macho como territorial, si protegía
con éxito un sitio, o si era el único macho presente du-
rante un mínimo de tres días seguidos. La relación de
machos a hembras y el comportamiento de los machos
en estos territorios se compararon con observaciones
durante 29 días seguidos en un sólo territorio extenso,

Ecología y Evolución en los Trópicos 137



en febrero de 1986, cuando se observaron adultos en-
tre las 0900 y las 1500 horas (X ± 1 EE = 3.1 ± 1.2 h/d).
En el análisis de ese sitio, se excluyó un día muy nu-
blado, debido a que en esas condiciones, tanto machos
como hembras, permanecen inactivos. Este estudio in-
tensivo, confirmó que los machos territoriales pasan la
mayor parte de su tiempo de actividad diaria (1000-
1430 h) cerca del sitio defendido. Así, para calcular la
duración de la tenencia del territorio por un macho en
un sitio dado (en adelante “duración de tenencia de te-
rritorio”), le atribuí presencia a un macho para todo el
intervalo entre los días cuando se sabía que defendía
con éxito el territorio.

Determiné si el tamaño del cuerpo influía en el éxi-
to de la protección del territorio, anotando el resultado
de las contiendas territoriales naturales y, además, arre-
glando siete encuentros entre machos de diferentes ta-
maños. En éstos, primero eliminé el macho territorial e
introduje un macho marcado, al cual se le permitió es-
tablecerse. Entre 45 y 150 minutos después, se liberó el
macho original en el sitio y se registró el resultado de la
lucha. Los machos que no regresaban al territorio antes
de 5 minutos, se registraban como derrotados. 

Con el fin de controlar los posibles efectos de los
agujeros artificiales sobre la frecuencia de la territoria-
lidad o del apareamiento dentro de la población, pre-
sento los datos sobre el éxito de apareamiento de los
machos correspondientes a 1983-1984 y 1986, con los
datos tomados en la misma zona de estudio, en 1982
(de octubre a diciembre), cuando no había agujeros ar-
tificiales y se sabía que 7 agujeros estaban defendidos.
En todos los datos, se reportan los promedios con ± 1 EE;
los valores t se refieren a las pruebas t de Student, y las
pruebas comparativas son de dos colas, a menos que
se afirme lo contrario.

Calidad de los agujeros de los árboles,
como hábitat de las larvas 

Con el fin de determinar cuáles agujeros constituían
los mejores hábitats para las larvas en 1983 a 1984, lle-
vé a cabo un censo de 212 agujeros llenos de agua, que
se encontraran a menos de 2 metros de altura sobre el
suelo y que contuvieran más de 0.04 l de volumen (mí-
nimo en que se encontraron larvas). Los agujeros de los
árboles se clasificaron como de sotobosque (<10% dosel
abierto medido con un densímetro) o de claros (≥ 10%
dosel abierto). Anoté todas hembras que observé que
ponían huevos; también utilicé la presencia de larvas de

M. coerulatus, como evidencia de que una hembra, al
menos, había puesto huevos en un agujero dado. El tér-
mino “agujeros grandes” o “sitios grandes” se refieren
a los que contenían >1 l de agua y “pequeños”, a los que
tenían 1 l de agua o menos.

Calculé el tiempo mínimo necesario para que las
larvas de M. coerulatus emergieran de un agujero da-
do, como el tiempo transcurrido entre el llenado del
agujero (o sea, la iniciación de la estación lluviosa) y
la fecha en que las primeras larvas emergieron. El ta-
maño y el número de adultos que emergieron de los
agujeros, entre mayo y diciembre de 1984, se determi-
naron, al retirar todas las larvas del último estadio (o
sea, aquéllas que tenían las almohadillas de las alas
bien desarrolladas) en un subconjunto de agujeros que
se controlaron una vez por mes, cuando menos, hasta
que se secaron (véanse detalles en Fincke, 1992b). Es-
tas larvas se mantuvieron en frascos separados (alimen-
tadas a voluntad, con renacuajos recién eclosionados de
Physalaemus pustulosus), hasta que emergieron (9.7 ±
1.0 d, N = 65), en un insectario al aire libre. Como, en
general, las larvas dejaron de alimentarse ≈7 - 10 días
antes de emerger, cualquier aumento de tamaño, luego
de que se retiraron de los agujeros, fue mínimo. Los
nuevos adultos se marcaron 24 horas después de emer-
ger y se liberaron en diversos sitios de la zona de es-
tudio. Se midió el tiempo necesario para la madura-
ción sexual como el tiempo mínimo, posterior a la
emergencia, en que una hembra marcada fue observa-
da apareándose o poniendo huevos, o un macho mar-
cado fue observado protegiendo un territorio.

Elección del sitio por los machos 

Tanto las hembras, como los agujeros grandes se
encontraban en abundancia desproporcionada en los
claros, que también eran los sitios preferidos por los
machos territoriales. Entonces, para determinar la im-
portancia relativa de la adquisición de pareja versus el
control de hábitats favorables para las crías, como po-
sibles funciones de la territorialidad de los machos,
comprobé, en forma experimental, la importancia de
la claridad del dosel versus el volumen de los agujeros
de los árboles, como criterios utilizados por los ma-
chos para elegir un sitio. La elección de posibles terri-
torios por los machos se controló en agujeros artificia-
les colocados en claros abiertos y a la sombra, en el
sotobosque. Ninguno de los agujeros artificiales se en-
contraba cerca de los agujeros de los árboles y todos
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estaban distantes entre sí, al menos 0.1 km. Los aguje-
ros artificiales eran de tamaño reducido (0.2 l), media-
no (2-3 l) o grande (9-16 l) y consistían en tinajas de
plástico revestidas con plástico negro, colocadas para
recolectar agua lluvia. Estos agujeros fueron rápida-
mente colonizados por los Odonata, otros invertebra-
dos acuáticos y renacuajos. Se revisaron los sitios en
busca de adultos, al menos una vez por semana, duran-
te un período de 3 meses, en la estación lluviosa. En
este artículo, “agujeros de los árboles” se refiere sólo
a los agujeros naturales, mientras que “agujeros” pue-
de referirse a muestras que comprenden agujeros de
árbol artificiales y naturales.

RESULTADOS 

Distribución espacial y temporal
de los adultos en el bosque

Debido a que buscan alimentos sólo en partes so-
leadas (Fincke, 1992a), tanto los machos, como las
hembras, frecuentaban los claros y, por tanto, se en-
contraban con menor frecuencia en el sotobosque,
aunque, también era frecuente ver libélulas allí. La
mayoría (70%) de las observaciones de hembras (no
nuevas) (N = 145), se efectuaron en los territorios (Fi-
gura 1). Estos resultados, sin embargo, aparecieron
sesgados, debido a la presencia de machos residentes,
que efectuaban despliegues notorios (véase Rüppell,
1987; Rüppell y Fincke, 1989), probablemente inci-
tando a las hembras Odonata (como lo hicieron con-
migo), hacia algún agujero de árbol cercano. De las 93
hembras (no nuevas) divisadas en los primeros 5 mi-
nutos, en un sitio donde no había machos, el 88% se
encontraba en los claros (59/82 en sitios con agujeros
de árbol; 23/82, en sitios sin agujeros de árbol). En
contraste, sólo se observó un 12% en el sotobosque
(4/11 en sitios próximos a agujeros; 7/11 en sitios don-
de no había agujeros). Calculando en forma moderada,
que sólo pasé un 20% del tiempo de observación en el
sotobosque, esta distribución de hembras no fue aza-
rosa con respecto al dosel (c2 = 3.9, 1 gl, P < .05). Ade-
más, las hembras visitaron los agujeros de árboles en
los claros, sin importar el volumen, con mayor fre-
cuencia que los grandes, o los pequeños, en el soto-
bosque (Cuadro 1).

De todos los machos (no nuevos) divisados (N =
687, excluyendo observaciones múltiples por macho,
por día), el 94% se encontraban en territorios (todos en

los claros, o contiguos a ellos). De los 38 machos di-
visados en otros sitios, un 73%, se observó en claros
de luz (21/28 sin agujeros). Sólo uno se encontró cer-
ca de un agujero en el sotobosque, y no había ninguno
en presencia de una hembra. Tal como las hembras, los
machos visitaron los agujeros de los árboles en el so-
tobosque, pero, al contrario de las hembras, visitaron
los agujeros grandes en los claros con mayor frecuen-
cia que los pequeños (Cuadro 1).

Aunque los adultos emergieron en forma escalona-
da durante todo el año, a fines de la estación seca
(abril), se encontraron pocos adultos (véase individuos
“jóvenes” en la Figura 2). La escasez de adultos en es-
ta época se debió, al menos en parte, a la inactividad
(y no a la muerte). Al comienzo de la estación lluvio-
sa (mayo-julio), la mayoría de los individuos observa-
dos habían alcanzado la madurez sexual. Como el
tiempo mínimo hasta la emergencia en el campo fue
de 130 días, los adultos maduros divisados en mayo y
junio, deben haber emergido antes que los agujeros de
los árboles se secaran, en marzo. La mayoría de los
adultos jóvenes, a comienzos de la estación lluviosa,
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Volumen de los 
agujeros de árbol**

Grandes Pequeños
(< 1 l) (≤ 1 l)

Claros
Número de agujeros de árbol 11 8
Número de revisiones/agujero 23.6 ± 6.3 7.0 ± 1.6
Número de hembras/revisión 0.12 ± 0.05 0.13 ± 0.12
Número de machos/revisión 0.28 ± 0.10 0.08 ± 0.04

Sotobosque
Número de agujeros de árbol 17 46
Número de revisiones/agujero 10.7 ± 2.0 8.1 ± 0.8
Número de hembras/revisión 0.03 ± 0.02 0.00
Número de machos/revisión 0.07 ± 0.03 0.00

* En hembras, la cubierta del dosel mostró un efecto significativo sobre la fre-
cuencia ( ANOVA de dos vías (F1,80 = 10.7, P < .002), mientras que el volu-
men del sitio no lo hizo. (F1,80 = 0.01, P < .8; efecto de interacción, F1,80 =
0.40, P < .6). Tanto la cubierta del dosel (F1,80 = 14.3, P < .0003), como el vo-
lumen del sitio (F1,80 = 12.2, P < .0002) afectaron la frecuencia de machos en
un sitio (efecto de interacción, F1,80 = 2.8, P < .1).

** Volumen combinado de todos los agujeros de árbol en un sitio dado. 

Cuadro 1. Frecuencia de adultos de la libélula Megaloprepus
coerulatus observados durante los primeros 5 minutos de la
revisión, en agujeros naturales de árboles. Los datos son pro-
medios ± 1 SE.*



probablemente eran los que emergieron de los agujeros
de irrigación artificial, durante la estación seca, mien-
tras que es posible que algunos sobrevivieran en forma
natural, en los agujeros de los árboles que se secaban.

Sólo un 8.6% de los 116 machos recién emergidos y
un 5.8% de las 137 hembras recién emergidas, que se
habían marcado y luego liberado, se observaron de nue-
vo en la zona de estudio, en los 12 doce meses siguien-
tes. El tiempo mínimo para alcanzar la madurez sexual
fue de 39.2 ± 1.0 días para las hembras (rango = 37 – 42
d, N = 4) y de 24.7 ± 1.0 d para los machos (rango = 20-
25 d, N = 6). Los individuos sexualmente maduros, li-
berados apenas emergieron, se observaron de nuevo,
distantes entre 0.3 y 1.7 km, del lugar de liberación.
Aunque los machos adquirieron los colores de los adul-
tos el mismo día que emergieron, tres machos recién
emergidos (que habían sido marcados), cerca de los
agujeros de los árboles, no se volvieron a véase allí,
después de una semana, lo que concuerda con la hipó-
tesis de que los machos no “heredan” los territorios, de
sus padres.

Utilización espacial de los agujeros
de los árboles por machos y hembras

De los 85 sitios naturales en que se revisó el conte-
nido de los agujeros de los árboles, al menos tres veces
en 1983 –1984, 22 tenían más de un agujero. Los árbo-
les caídos tenían una cantidad significativamente mayor
(1.7 ± 0.3 agujeros, N = 51 árboles, rango 1-11 aguje-

ros) de agujeros, que los árboles vivos, en pie (1.1 ±
0.03 agujeros, N = 155 árboles, rango 1-4 agujeros) o
que los árboles muertos (1.2 ± 0.1 agujeros N = 21 ár-
boles, rango 1-2 agujeros, ANOVA, F2,224 = 6.6, P <
.002). La mayoría (62%) de los agujeros de los árboles
tenían un volumen < 1 l, y la mayoría (85%) de estos
agujeros pequeños se encontraban en el sotobosque.
Los agujeros de los árboles de los claros, eran de mayor
tamaño (volumen = 2.9 ± 0.7 l, N = 69), que los del so-
tobosque (1.4 ± 0.3 l, N = 159, t = -1.86, P < .05).

En quince meses, sólo 11 (13%) de los 85 sitios na-
turales, o el 31% de los 119 agujeros de árboles con-
trolados, se encontraban defendidos por un macho
adulto de M. coerulatus (Figura 3). Los machos prote-
gieron un subconjunto de agujeros de árboles de ma-
yor tamaño (volumen = 6.2 ± 1.4 l, N = 37) y se en-
contraban en zonas más abiertas (apertura = 28.4 ±
2.8%), que los utilizados por las hembras (volumen =
2.4 ± 0.5, N = 114, t = -2.4, P < .01; apertura = 16.0 ±
1.5%, t = -3.9, P < .01). Ocho (73%) sitios defendidos
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Figura 2. Relación de individuos “jóvenes” y “viejos” de Mega-
loprepus coerulatus, observados en el transcurso del año.
Los números entre paréntesis corresponden al total de indi-
viduos observados por mes. Las relaciones no llegan a 1.0,
debido a que se excluyeron individuos de edad intermedia.

Figura 3. Número de sitios de la muestra en el sotobosque y en
claros de luz utilizados por los machos territoriales y hem-
bras que ponían huevos. El volumen del sitio corresponde al
volumen combinado de todos los agujeros en un sitio dado.
Pequeños ≤ 1.0 l, medianos ≤ 4 l, grandes > 4 l. 



se encontraban en los árboles caídos que habían dado
origen a los claros y los otros 3, en el sotobosque, eran
contiguos a los claros. En éstos últimos, las hembras
en general se encontraron, inicialmente, en el claro,
después de lo cual los machos territoriales “perse-
guían” a una posible pareja hacia un agujero, en el so-
tobosque. Debido a que, por lo menos, una hembra pu-
so huevos en, al menos, un agujero de árbol, en 80
(94%) de los 85 sitios, el traslapo espacial de utiliza-
ción del sitio por machos y hembras fue sólo del 14%
(11/80 sitios, Figura 3). Aun si, con el tiempo, los ma-
chos encontraran todos los sitios de la muestra con
agujeros de tamaño mediano a grande, en los claros, el
grado de traslapo, en el mejor de los casos, habría si-
do de sólo un 17.5%.

Hubo gran consistencia de un año a otro, en los si-
tios defendidos por los machos, mientras los agujeros
de los árboles tuvieran agua. Todos los sitios territoria-
les defendidos en 1983, se encontraron defendidos en
1984. Como los más defendidos se encuentran en ár-
boles caídos, que con el tiempo se descomponen, sólo
4 de los 6 agujeros de árboles defendidos en 1982,
eran aún utilizados en 1984. El único aún en uso en
1990 (control más reciente), se encontró en un árbol
vivo de Ceiba pentandra. En contraste, todos los 25

sitios de postura, en árboles vivos, que las hembras
utilizaban en 1982 y que fueron revisados en 1990
nuevamente, eran hábitats de larvas de Odonata.

Comportamiento territorial de los machos

Según su comportamiento en las zonas defendidas,
los machos se clasificaron como tenedores de territo-
rios, intrusos o satélites. Los satélites sólo se encontra-
ron en 2 (18%) de los territorios controlados en 1983-
1984; ambos sitios de gran volumen (57 y 8.7 l).
Mientras que los machos intrusos, retadores, volaban
en forma notoria en el centro del territorio, los satéli-
tes pasaban casi todo el tiempo posados en la sombra,
cerca de los agujeros defendidos. Las contiendas entre
machos territoriales y satélites no terminaban en las
grandes batallas (3-5 min), que caracterizaban los in-
tentos de invasión de los machos intrusos. Los satéli-
tes frecuentaban los sitios defendidos una y otra vez
(6.2 ± 2.1 d, N = 6), mientras que los intrusos rara vez
regresaban, en los días subsiguientes, a los sitios de
donde habían sido derrotados. Los satélites eran, en
general, mucho más pequeños que los machos territo-
riales o los intrusos (Cuadro 2), pero los individuos
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Cuadro 2. Tamaño de los machos sexualmente maduros de Megloprepus coerulatus. En las muestras reducidas, U se refiere a la prueba
U de Mann-Whitney. Las pruebas para la comparación entre machos apareados y machos no apareados, son pruebas de una cola.

Tamaño (mm, X ± SE)

Año Tipo de macho N Ala Abdomen

1986 Territorial 6 73.4 ± 1.8 86.9 ± 2.4
Satélite 6 58.6 ± 1.2 71.3 ± 1.3

U = 0** U = 0**

1982 Apareados 6 71.8 ± 2.1 84.5 ± 2.6
No apareados 27 67.0 ± 1.3 79.1 ± 1.4

t = 1.6 t = 1.7*

1983-1984 Apareados 28 68.8 ± 1.0 82.8 ± 1.2
No apareados 178 67.0 ± 0.4 80.3 ± 0.5

t = -1.6* t = -1.9*

1982 Territorial 10 73.2 ± 1.8 86.0 ± 1.9
No territorial 23 65.6 ± 1.2 77.5 ± 1.3

t = -3.5** t = -3.6**

1983-1984 Territorial 78 68.3 ± 0.6 82.0 ± 0.7
No territorial 128 66.5 ± 0.5** 79.7 ± 0.6

t = -2.2** t = -2.6**

* P < .05, ** P < .01



mostraban flexibilidad para adoptar tácticas alternas
de apareamiento. Al descubrir un agujero sin protec-
ción, actuaban como tenedores, hasta que otro macho,
más grande, los desalojaba. En un caso, un macho ac-
tuó como satélite en un agujero defendido, pero al ser
desalojado, apareció en un agujero artificial distante
≈100 m, donde se comportó como macho territorial.

En todos los años del estudio, cerca de un tercio de
los machos sexualmente maduros, que habían sido
marcados, fueron reconocidos como territoriales en al-
gún momento del estudio (Cuadro 2). En promedio, un
macho territorial controlaba un sitio dado 20.2 ± 2.0 d
(datos de 1983-1984, rango = 3-83 d). Veintidós ma-
chos (28%) protegieron más de un territorio, en forma
consecutiva; 5 fueron tenedores de tres sitios, en el
transcurso del estudio. No hubo correlación entre el
volumen total de un sitio natural defendido y la pro-
porción de los días de la estación lluviosa (revisados),
en que un sitio fue defendido (r = 0.15, N = 11, P > .4),
lo que sugiere que, una vez que un sitio de gran volu-
men era abandonado, otros machos tenían la misma
dificultad para encontrarlo, que para encontrar sitios
con menos agujeros o con agujeros de menor tamaño. 

Los machos territoriales eran significativamente
más grandes que los machos no reconocidos como terri-
toriales (Cuadro 2). Era más probable que los machos
más grandes ganaran una disputa territorial, que los ma-
chos más pequeños que el contrincante (Figura 4). Los
tenedores de territorios ganaban más contiendas natura-
les (85%) que los intrusos, pero éstos últimos eran, en
general, de menor tamaño que los primeros (83% de los
encuentros). Sin embargo, la tenencia anterior, por sí
misma, otorgaba pocas ventajas en las disputas territo-
riales. Los tenedores de territorios que resultaban ven-
cedores en las contiendas, en general, no eran de menor
tamaño que sus contendores, como tampoco lo eran los
intrusos que ganaban las contiendas (c2 = 0.029, 1 gl, P
< .5). En las siete pruebas en que se introdujeron ma-
chos, el primer tenedor del territorio se apresuraba a
protegerlo, aunque sólo llevara 2.5 h en él. Los tenedo-
res iniciales de los territorios derrotaron a dos de los tres
machos pequeños que habían sido introducidos (en la
excepción, el vencedor era apenas un poco más peque-
ño que el tenedor derrotado), pero fueron derrotados
por todos los cuatro machos que habían sido introduci-
dos, de mayor tamaño. Además, en los machos observa-
dos más que una vez, se encontró una correlación posi-
tiva leve, pero significativa, entre la longitud de las alas
y el número de días que pasaban en un territorio dado
(r = 0.20, N = 96, P < .05). El número de hembras que

un macho territorial encontraba se correlacionaron en
forma positiva con la duración de la tenencia del terri-
torio (r = 0.39, N = 96, P < .0001). 

Los resultados del experimento de irrigación mos-
traron que los territorios eran abandonados a fines de
la estación seca, no porque los agujeros se secaran, si-
no por otras razones. Machos y hembras abandonaron
los agujeros un mes antes de que el agua se evaporara.
En 1984, todos los 14 agujeros, excepto dos, que se
mantuvieron llenos durante toda la estación seca, fue-
ron abandonados 3 o más, semanas (37.6 ± 4.3 d) an-
tes de la primera lluvia de la estación lluviosa, el 18 de
abril. En promedio, los territorios estuvieron abando-
nados durante 52.5 ± 3.4 d (N = 11) entre fines de la
estación seca y comienzos de la lluviosa. Ninguno de
los agujeros irrigados durante la estación seca de 1982
atrajo machos, ni hembras (sólo se observó un indivi-
duo macho, a mediados de marzo, en el transcurso del
experimento de diez días). 

El tiempo promedio transcurrido entre la primera
lluvia y la reanudación de la protección de un territo-
rio que hubiera sido defendido con anterioridad fue de
27.2 ± 4.1 d (rango, 1-80 d, N = 25), lo que coincidió
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Figura 4. Resultado de las contiendas territoriales, como función
del tamaño de residentes e intrusos. Las contiendas experi-
mentales (véase Métodos: Comportamiento territorial y éxito
reproductor de los machos) aparecen dentro de un círculo;
r = 0.12, P < .5, c2 comprueba la hipótesis de que un nú-
mero igual de vencedores caen por encima (o sea, son más
pequeños, que los derrotados) y por debajo (o sea, son más
grandes que los derrotados) de la línea.



con la época en que las hembras comenzaron a poner
huevos (Fincke, 1992b). Dos machos que habían defen-
dido los agujeros irrigados en forma artificial, fueron
los únicos que reanudaron la protección del mismo sitio
durante la estación lluviosa; estos machos regresaron a
sus territorios entre 1 y 3 días después de las primeras
lluvias. La longitud de las alas de los primeros 20 ma-
chos (69.6 ± 1.3 mm) observados a comienzos de la es-
tación lluviosa, en un territorio que había sido defendi-
do con anterioridad, no era significativamente diferente
de la de los otros 216 machos marcados en la población
(67.2 ± 0.3 mm, t = -1.6, P < .1). 

Frecuencia de adultos en los territorios

Era más probable encontrar hembras en los aguje-
ros defendidos de los claros (0.17 ± 0.05 hembras por
revisión, N = 8 sitios), que en agujeros no defendidos
en claros (0.09 ± 0.09 hembras por revisión, N = 11 si-
tios, Mann-Whitney U = 8, P < .002). Además, en un
periodo de 4 semanas, hasta 6 hembras pusieron hue-
vos en el mismo agujero de árbol defendido, pero
nunca se observaron posturas múltiples en agujeros
no defendidos. Aún así, la frecuencia de adultos en
los territorios fue baja. En los 18 sitios defendidos,
observados durante 2 horas en promedio, cada vez,
sólo se observaron 1.4 ± 0.13 machos, por revisión.
Las visitas de las hembras fueron aun más escasas (0.5
± 0.15 individuos por revisión, N = 18), lo que resulta
en una relación de sexo, de 0.51 ± 0.15 (hembras: ma-
chos, N = 49 revisiones). Sólo se observaron machos
territoriales en un sitio dado, en 0.59 ± 0.05 de las re-
visiones breves (N = 27 sitios), mientras que el tene-
dor conocido del territorio se observó en todas las 49
revisiones prolongadas, con excepción de una. El nú-
mero de agujeros de árbol en un territorio (2.4 ± 0.7,
N = 18), no se correlacionó en forma significativa con
la frecuencia media de las visitas de los machos (r =
- 0.45, P < .07) o de las hembras (r = 0.21, P < .5). 

El mayor número de adultos se registró en el territo-
rio extenso, monitoreado en 1986; sin embargo, aun
allí, no aparecieron hembras en casi la mitad de los días
(13/28), aunque siempre se encontraron entre 1 y 6 ma-
chos. Aquí, la relación promedio diaria de machos a
hembras fue de 0.23 ± 0.05 (hembras: machos, rango =
0:6-3:4). La tasa promedio de encuentros de un tenedor
de territorio con hembras fue de 0.66/d (0-3 hembras/d).
Hubo un promedio de 2.8 ± 0.2 machos (inclusive saté-
lites) presentes por día (rango = 1-6 machos/día).

Factores que afectan el éxito 
reproductor de los machos

Todos los 59 apareamientos observados, tuvieron
lugar dentro de ≈ 5 m de los agujeros defendidos, aun-
que un 40% de las revisiones se llevaron a cabo en
agujeros no defendidos. Calculando, en forma mode-
rada, que los agujeros defendidos se observaron hasta
cuatro veces más que los agujeros no defendidos, la
ausencia de apareamientos en los agujeros no defendi-
dos fue significativa (c2 = 9.8, 1 gl, P < .0001). Ni la
distribución de machos en los agujeros de los árboles,
ni las observaciones de las hembras que ponían hue-
vos, sugieren que los machos se aparearan en lugares
diferentes de los sitios defendidos. El número prome-
dio de machos observados, en los primeros 5 minutos,
en los sitios defendidos, fue de 0.29 ± 0.04 individuos
(N = 30) y de sólo 0.01 ± 0.005 individuos, en sitios
no defendidos (N = 84). Además, de las 45 posturas de
huevos observadas en agujeros defendidos, un 78%
tuvo lugar en presencia de un macho vigilante, mien-
tras que ninguna de las 9 hembras que se observaron
poniendo huevos en agujeros de árboles no defendi-
dos, en el sotobosque, estaba acompañada de un ma-
cho (c2 = 19.6, 1 gl, P < .001).

Los machos superaban a las hembras en tamaño
(longitud del ala de los machos = 67.2 ± 0.3 mm, ran-
go 45.0–85.2 mm, N = 236 machos; longitud del ala de
las hembras = 61.4 ± 0.6 mm, rango 49.2- 70.1 mm, N
= 90 hembras, t = 8.8, P < .001). Aunque las hembras
podían impedir que las tomaran en tándem al no po-
sarse, y las hembras en tándem no dispuestas podían
resistirse a copular (véase Fincke, 1984a), una vez que
se encontraban en un territorio, las hembras no discri-
minaban a los machos por su tamaño o su condición
territorial. Por ejemplo, dos hembras se aparearon con
un macho territorial y pronto se aparearon de nuevo,
cuando fueron tomadas en tándem por satélites peque-
ños (longitud de las alas = 61.7 mm y 59.9 mm). Tam-
poco se encontró evidencia de apareamientos orde-
nados por tamaño (por ej. longitud del ala) (r = 0.36,
N = 13, P > .2). Sólo tres de los seis satélites, en el si-
tio controlado en 1986, se aparearon. Las cópulas de
los satélites fueron significativamente más prolon-
gadas (129.0 ± 16.8 min, N = 3) que las de los resi-
dentes (67.1 ± 7.0 min, N = 18,  Mann Whitney, U = 4,
P < .02).

Los machos grandes tenían una ventaja para obte-
ner pareja. Los machos que lograron al menos un apa-
reamiento eran, en general, de mayor tamaño que los

Ecología y Evolución en los Trópicos 143



machos que no se observaron aparearse (Cuadro 2). El
tamaño total (ala más abdomen) de los machos aparea-
dos fue significativamente mayor que el de los machos
que no se aparearon, en 1982 (t = 1.68, P < .05), y en
1983-1984 (t = 1.79, P < .04, pruebas t de una cola).
Debido a que las hembras sólo se apareaban en los te-
rritorios, y los machos territoriales eran de un tamaño
significativamente mayor que los no territoriales, mi
hipótesis, a priori, consistió en que los machos aparea-
dos eran de mayor tamaño que los no apareados. Por
tanto, utilicé pruebas de una cola para estas compara-
ciones. Además, aunque sólo un tercio de los machos
eran territoriales, éstos lograron ≈ 3/4 de los aparea-
mientos observados (Cuadro 3). El tamaño de los ma-
chos sexualmente maduros observados más que una
vez, no se correlaciona con la longevidad (r = 0.07,
N = 96, P > .5), lo que demuestra que la ventaja de los
machos para aparearse, surgía de la mayor eficacia pa-
ra aparearse y no de la mayor supervivencia. El pro-
medio de vida de los machos observados más que una
vez fue de 33.9 ± 3.6 d (rango = 2–165 d).

Comportamiento de postura de
huevos de las hembras

Luego de 10 (91%) de las 11 cópulas que termina-
ron en forma natural, en el sitio de 1986, las hembras
pusieron huevos en un agujero de árbol, cuando me-
nos, antes de abandonar el territorio de su pareja, o de
aparearse de nuevo con un segundo macho. La excep-
ción fue la pareja de un macho satélite, que se apareó
de nuevo con el macho territorial, antes de comenzar
la postura de huevos. Las hembras pusieron huevos
durante períodos más prolongados, en los agujeros

grandes de árboles (sin importar que estuvieran defen-
didos o no), que en los de tamaño reducido (Figura 5).
En jaulas pequeñas, en condiciones ambientales, las
hembras pusieron entre 10 y 270 huevos en 2 horas
(66.8 ± 19.9 huevos, N = 13). Con base en esta tasa
máxima de postura (270/120 = 2.3 huevos por minu-
to), una hembra pudo poner hasta 124 huevos en un
agujero grande de árbol típico, y hasta 38, en uno de
tamaño reducido.

Antes de aparearse de nuevo, algunas hembras, al
menos, pusieron huevos en agujeros no defendidos.
Una hembra marcada, que se había observado prime-
ro poniendo huevos sola, en un agujero no defendido
del sotobosque, se encontró, 7 días más tarde, apa-
reándose en un territorio. Otra, que fue marcada mien-
tras se apareaba en un territorio, se observó 37 días
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Número de apareamientos
por machos territoriales

Número de
Total machos Total apareamientos machos territoriales Observado Esperado c2

1982 33 16 10 15 4.6 33.1**
(30%) (94%)

1983-1984 206 30 78 21 11.4 13.2*
(38%) (70%)

1986 18 13 6 10 4.9 11.3*
(33%) (77%)

* P < .05, ** P < .002

Cuadro 3. Éxito relativo de apareamiento de machos territoriales. Los valores esperados se refieren a la hipótesis nula de que los aparea-
mientos logrados son producto del azar, respecto del estado territorial (% del total de machos y apareamientos, respectivamente).

Figura 5. Duración de las posturas de huevos ininterrumpidas
de las hembras de Megaloprepus coerulatus, como función
del volumen del agujero de árbol (X ± 1 EE = 23.6 ± 4.3
min, rango 4-55 min, N = 21).



después, poniendo huevos sola, en un agujero de árbol
que no estaba defendido. Cinco días después, se obser-
vó otra vez, poniendo huevos en un agujero de árbol
defendido, cuyo macho territorial se encontraba tem-
poralmente ausente.

Efectos del hábitat de las larvas sobre
la cantidad y calidad de las crías

Según la cantidad y la calidad de las larvas que so-
brevivieron hasta emerger, los agujeros de mayor ta-
maño eran mejores hábitats para las larvas, que los de
tamaño reducido. Los agujeros de mayor tamaño sos-
tenían 13 veces más adultos emergentes, que los agu-
jeros de árbol de menor tamaño (Figura 6A). Los agu-
jeros de árbol de mayor tamaño duraban casi un mes
más y facilitaban el crecimiento más acelerado de las
larvas, que los agujeros de menor tamaño (Cuadro 4),
lo que facilitaba que, al menos, dos generaciones de
adultos emergieran antes de que se secaran. En con-
traste, los agujeros de menor tamaño no producían
más que un solo adulto a la vez, y solo rara vez soste-
nían más que un adulto por estación.

Además de tener un período de desarrollo más bre-
ve, los adultos que emergieron de los agujeros de árbol
grandes, eran de tamaño significativamente mayor,
que los que emergían de los agujeros de árbol peque-
ños (t = 2.71, P < .02, N = 64). Además, en los machos,
pero no en las hembras, se encontró una correlación
positiva entre la longitud de las alas de los adultos y el
volumen del hábitat de las larvas (Figura 6B). Es pro-
bable que este efecto se deba a la mayor disponibilidad
relativa de alimentos, en los agujeros grandes. Las pre-

sas de mayor tamaño disponibles (por ej., renacuajos
de Physalaemus pustulosus, Agalychnis callidryas y
Dendrobates auratus) se encontraron en 21 agujeros de
árboles, y todos, con la excepción de 2, eran > 1 l (X ±
1 EE = 5.9 ± 1.7 l).

Causas de mortalidad de las larvas y
consecuencias para el éxito reproductor

Una causa predecible de mortalidad de las larvas es
el secamiento estacional de los agujeros de los árboles.
Todos los agujeros de árbol se secaron antes del 30 de
marzo de 1984; permanecieron secos durante 26 días,
cuando menos, y no se llenaron del todo hasta el 14 ma-
yo. A pesar de la estación seca, anormalmente húmeda,
de ese año (véase Windsor, 1990), sólo 5 (5%) de los 93
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Figura 6. (A) Número de Megaloprepus coerulatus de último es-
tadio, recolectadas durante un período de 8 meses como
función del volumen del agujero. Los cinco tamaños de los
círculos representan 1-5 agujeros. (B) Tamaño de los adultos
de M. coerulatus como función del volumen del agujero en
cual se desarrollaron. 

Cuadro 4. Diferencias entre agujeros naturales de árbol grandes
y pequeños, como hábitat de las larvas. Los datos son pro-
medios 1 ± EE.

Agujeros pequeños 83.6 ± 5.2 185.3 ± 7.2
(≥ 1 l) N = 32 N = 8

Agujeros grandes 53.5 ± 3.6 167.5 ± 11.5
(> 1 l) N = 31 N = 6

t = -4.8* t = -2.3**

* P < .05, ** P < .001, Prueba Wilcoxon para suma de rangos.

Número de
días secos

No. de días
necesarios para
el desarrollo de

las larvas



agujeros de árbol, que contenían larvas de tamaño redu-
cido o mediano (7-15 mm), a fines de enero de 1984 (o
sea, las que no pudieron emerger antes de que el aguje-
ro se secara) tenían larvas de tamaño mediano a grande
(o sea, las que estaban demasiado grandes para haber
eclosionado con posterioridad a las primeras lluvias de
la estación lluviosa), en junio de 1984.

El canibalismo representa otra causa de mortalidad
de las larvas. A pesar de las posturas de huevos prolon-
gadas y repetidas, nunca se encontraron más que 15
larvas de M. coerulatus >7 mm en ninguna revisión,
aún en ausencia de otras especies asociadas. En oca-
siones, se encontró evidencia de canibalismo (p. ej.,
larvas muertas a las que les faltaban las patas, la lami-
nilla caudal, o parte del abdomen, o presentaban agu-
jeros en el tórax), aun en los agujeros grandes. 

Una tercera amenaza para las larvas de M. coeru-
latus consistía en la depredación intragremial. Cuando
M. coerulatus comenzó a poner huevos en la estación
lluviosa, la mitad de los agujeros de los árboles se en-
contraba ocupada por otras especies de Odonata (Finc-
ke, 1992b). En los agujeros de los árboles de tamaño
reducido, el primer individuo que eclosionaba era, en
general, el único que emergía. En los agujeros gran-
des, los individuos de M. coerulatus que llegaban más
tarde (inicialmente de menor tamaño) podían matar a
un individuo Mecistogaster presente (inicialmente de
mayor tamaño), pero no a una libélula ocupante, G.
membranalis, más grande (Fincke, 1992b). Ni machos
ni hembras de M. coerulatus dieron muestras de poder
detectar la presencia de larvas de la misma, o de otra
especie (que, en general, se ocultan bajo las hojas), y
ninguno de los sexos discriminaba en contra de los
agujeros de los árboles que, yo sabía, contenían larvas.
Además, al parecer, los machos territoriales no podían
impedir la colonización por parte de G. membranalis;
la proporción de agujeros de árboles que contenían es-
tas larvas, fue exactamente la mitad, en los agujeros de
árboles defendidos (22/44) y no defendidos (10/20)
por M. coerulatus. 

De los 67 agujeros naturales y artificiales defen-
didos en 1983-1984 (revisados cada dos meses), 42
sólo contenían larvas de M. coerulatus (todos estos
agujeros produjeron adultos); 25 contenían, además,
larvas de G. membranalis. En 7 de estos últimos, nin-
guna larva de M. coerulatus alcanzó a emerger, mien-
tras que ambas especies emergieron de 13 agujeros.
Dos agujeros de árbol defendidos (uno, por el mismo
macho, durante casi tres meses) contenían sólo larvas
de G. membranalis. Por tanto, un 13% (9/67) de los

agujeros de árbol defendidos no produjo crías de M.
coerulatus. No hubo correlación entre el día en que
el agujero se llenó y la duración de la postura de
huevos, en los agujeros de mayor tamaño (r = -0.23,
N = 21, P < .34), lo que indica que los agujeros gran-
des no perdieron valor para las hembras, a medida que
la certeza de la ocupación por miembros del gremio,
coespecíficos o heteroespecíficos, fue mayor.

La función de los territorios para los machos

Si la territorialidad funcionara sólo para la adquisi-
ción de pareja, entonces, en vista de que las hembras
pasan más tiempo en los claros que en el sotobosque,
todos los agujeros experimentales, colocados en los cla-
ros, debieron estar defendidos, sin importar el volumen.
Por otro lado, si la función principal de la territorialidad
es la consecución de hábitats de buena calidad para las
larvas, entonces, como los agujeros de árbol > 1 l pro-
dujeron múltiples adultos de mayor tamaño relativo, to-
dos los agujeros de tamaño grande y mediano debieron
de estar defendidos, sin importar si se encontraban en
los claros o en el sotobosque. Los resultados del expe-
rimento de elección indicaron que los machos eligen si-
tios que cumplan ambas funciones.

Durante el experimento de 3 meses de duración, 20
agujeros fueron defendidos antes de los 33.1 ± 7.5 días
posteriores a la colocación en el campo. Los machos
protegieron todos los agujeros de tamaño mediano y
grande, colocados en los claros, pero no defendieron
más que uno de los agujeros de tamaño reducido, co-
locados allí (Cuadro 5). Por tanto, de los agujeros que
según la hipótesis de adquisición de pareja, se espera-
ba que serían defendidos, los machos territoriales eli-
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Cuadro 5. Proporción de agujeros artificiales defendidos por ma-
chos de Megaloprepus coerulatus en 3 meses (las réplicas apa-
recen entre paréntesis). Se excluyeron los agujeros destruidos
por animales por caída de ramas. G = 34.4, 4 gl, P < .005.

Tamaño del agujero

Grande Mediano Pequeño
Claridad del dosel (9-16 l) (2-3 l) (0.2 l)

Claros 1.0 1.0 0.13
(10) (7) (8)

Sotobosque 0.22 0 0
(9) (6) (8)



gieron el 72% (18/25). En contraste, ningún agujero
de tamaño mediano, y sólo dos de los de mayor tama-
ño, en el sotobosque, fueron defendidos. Estos últimos
se encontraban adyacentes a los claros que los machos
patrullaban, lo que confunde los dos posibles criterios
utilizados por los machos para seleccionar estos sitios.
Excluyendo estos dos casos, un 57% (17/30) de los
agujeros que, según la hipótesis de calidad del hábitat
de las larvas, se esperaba que fueran defendidos, fue-
ron elegidos por machos territoriales. 

DISCUSIÓN

La territorialidad y la evolución
del dimorfismo sexual, por tamaño

En las especies, cuyos machos controlan los recur-
sos necesarios para la reproducción de las hembras,
pueden resultar variaciones en el éxito de apareamien-
to de los machos (así todos sean de idéntico fenotipo),
sólo porque los territorios pueden no resultar igual-
mente atractivos para las hembras (p. ej., Ubukata,
1984; Waage, 1987; Warner, 1987). En M. coerulatus,
por el contrario, el éxito diferencial de apareamiento
de los machos, se debe a variaciones fenotípicas de la
capacidad para proteger los recursos. Los machos de
mayor tamaño resultaron vencedores en más disputas
territoriales, lo que resultó en mayor eficacia de apa-
reamiento, en comparación con los machos de menor
tamaño. Como los machos grandes no viven más que
los pequeños, mis resultados apoyan la hipótesis de
que el dimorfismo de tamaño, sesgado hacia los ma-
chos en M. coerulatus, ha resultado, más que todo, de
la selección sexual y no de la selección natural del ta-
maño de los machos (véase también Gilbert y Wi-
lliamson, 1983; Woolbright, 1983; Shine, 1989). La
mayor eficacia de apareamiento de los machos gran-
des, en comparación con los de tamaño reducido, se ha
demostrado sólo en otras dos Odonata, en que, como
en M. coerulatus, los machos superan a las hembras en
tamaño (Miller, 1983; Moore, 1990).

Al contrario de M. coerulatus, la mayoría de los
machos Odonata son más pequeños que las hembras de
su especie (d’Aguilar y otros, 1985), inclusive las libe-
lúlidas y las calopterígidas, cuyos machos defienden
los sitios de postura de huevos (p. ej., Heymer, 1972;
Waage, 1973; McVey, 1988). Hasta la fecha, todos los
estudios pertinentes apoyan mi hipótesis de que en los
Odonata, que presentan dicho dimorfismo de tamaño

sesgado hacia las hembras, el tamaño superior de los
machos no tendría mayor ventaja para la eficacia del
apareamiento (p. ej., Fincke, 1982, 1988; Banks y
Thompson, 1985; Koenig y Albano, 1987; Tsubaki y
Ono, 1987; McVey, 1988). En un estudio, que al pare-
cer contradice la tendencia anterior, Harvey y Corbet
(1985) informan que los machos apareados eran de ma-
yor tamaño que los no apareados, en los cenagriónidos,
Pyrrhosoma nymphula. Sin embargo, como ellos com-
pararon el tamaño de los machos maduros apareados,
con el de los machos sexualmente inmaduros, no apa-
reados, los resultados confunden la selección natural y
la sexual del tamaño de los machos (o sea, que los ma-
chos de tamaño muy reducido tendrán menores proba-
bilidades de sobrevivir hasta alcanzar la madurez sexual
(véase también Gribbin y Thompson, 1991). Además,
aunque describieron a los machos de P. nymphula como
territoriales, éstos sólo protegen perchas en los barran-
cos y no los sitios de postura de los huevos (I. F. Har-
vey, comunicación personal). 

El tamaño del cuerpo de los adultos de M. coerula-
tus se afectó en forma considerable, con la variación
del volumen del hábitat de las larvas, lo que explica un
23% (r2) de las variaciones de tamaño observadas en
los machos. Los machos grandes controlaban el acce-
so a los hábitats de las larvas que produjeron los ma-
chos de mayor tamaño. Así, aun en la ausencia de va-
riancia genética aditiva para el tamaño del cuerpo, la
selección fenotípica que resulta de este efecto paterno
(véase Kirkpatrick y Lande, 1989) favorece a los ma-
chos grandes y a las hembras discriminantes, que se
aparean con tenedores de territorio (Figura 7). Sin em-
bargo, también encontré pequeñas, pero significativas
diferencias familiares, en el tamaño del cuerpo de in-
dividuos adultos criados bajos condiciones idénticas
(O. M. Fincke, manuscrito inédito). Este componente
hereditario del tamaño podría facilitar la respuesta de
la población actual a la selección sexual de machos
grandes. Cualquier propensión genética al mayor ta-
maño, tendría su máxima expresión en los agujeros
grandes de los árboles.

Dos factores contradicen la selección direccional
del tamaño grande, en los machos de M. coerulatus y
podrían mantener la variación genética aditiva para el
tamaño del cuerpo, en algún punto de equilibrio. Pri-
mero, los machos de tamaño muy reducido, en ocasio-
nes lograron fertilizaciones. Segundo, las hembras pu-
sieron huevos tanto en los agujeros de árbol grandes
como en los pequeños, aumentando así el componen-
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te ambiental de la variación fenotípica de las crías
(hermanos), lo que reduciría la capacidad de la selec-
ción natural, para “detectar” diferencias genéticas sub-
yacentes entre individuos (véase también Price y
otros, 1988; Alatalo y otros, 1990).

Consecuencias de la ecología de las larvas para
el comportamiento reproductor de los adultos

Tres características del hábitat de las larvas favore-
cieron a las hembras que utilizaban diversos agujeros
de árbol, no sólo los defendidos por los machos: (1)
los agujeros que produjeron crías más grandes y nu-
merosas fueron relativamente escasos, (2) aun los agu-
jeros grandes eran demasiado reducidos para sostener
todas las crías hasta que emergieran, y (3) la ocupa-
ción previa de los agujeros por posibles depredadores
era impredecible. Al repartir la nidada en diferentes
agujeros y poner algunos huevos en agujeros de tama-
ño reducido, cuando los encontraban, las hembras “cu-
brían su apuesta”, poniendo huevos también, en agu-
jeros previamente ocupados. Las hembras ponían más
huevos en los agujeros de mayor tamaño y visitaban
sitios de gran volumen en los claros, con mayor fre-
cuencia, que sitios de volumen reducido, lo que sugie-

re que la elección de sitios por las hembras, optimiza
la cantidad y la calidad de las crías que sobreviven. Al
aparearse sólo en agujeros defendidos (o sea, elección
pasiva de pareja), las hembras accedieron los hábitats
de mejor calidad para las larvas, controlados por ma-
chos; también es posible que adquirieran parejas de
superioridad genética. Esta última ventaja fue sugeri-
da por la observación de que las hembras, en ocasio-
nes, se abstenían de poner huevos en sitios defendidos,
si el tenedor del territorio no se encontraba presente
(Fincke, 1984a); pero los resultados actuales no me
permiten juzgar el valor relativo de estas dos ventajas.

Mediante un solo método empírico aproximado, es
decir, protegiendo sólo sitios de volumen mediano a
grande en los claros, un macho territorial de M. coerula-
tus ganó acceso simultáneo a gran cantidad de posibles
parejas y a hábitats para las larvas que aumentaban sus
propias probabilidades de producir hijos machos, de éxi-
to reproductor. No obstante, diversas evidencias apoyan
la hipótesis de que la supervivencia y/o, la calidad de
las larvas, actúa como factor decisivo en la elección
del sitio por los machos, muy aparte de la tasa de en-
cuentros con las hembras. Aunque los sitios de volu-
men reducido, de los claros, fueron relativamente es-
casos (9.4% del total), el hecho de que los machos no
protegieran agujeros de tamaño reducido en los claros,
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Figura 7. Esquema mediante el cual la variación del hábitat de las larvas genera variación del tamaño de los machos, sobre el que la
selección fenotípica podría actuar, en ausencia de la variación genética aditiva del tamaño del cuerpo.



no justifica la escasez de hembras allí. En efecto, en
ausencia de los machos, se encontraron seis veces más
hembras en los claros, donde no había agujeros de ár-
bol, que en los agujeros de árbol del sotobosque. Ade-
más, los pocos agujeros de árbol en el sotobosque de-
fendidos se encontraban contiguos a los claros que los
machos territoriales recorrían, para encontrarse con las
hembras que llegaban allí. Así que, los claros mismos
eran tan atractivos para las hembras, que no se justifica-
ba la inversión de tiempo que los machos necesitarían,
para proteger agujeros de tamaño reducido, si la única
función de la territorialidad fuera la de ganar acceso a
las hembras, y no la de asegurar también, hábitats de
buena calidad para las larvas.

La evidencia adicional de que la calidad de los há-
bitats para las larvas influía sobre la elección de terri-
torio por los machos, consiste en que, al contrario de
muchos otros animales territoriales, cuyos machos uti-
lizan la presencia de las hembras como factor decisivo
para elegir un sitio (p. ej., Warner, 1987), los machos
de M. coerulatus utilizaban señales diferentes de las
de los coespecíficos. La defensa de algunos agujeros,
a sólo uno o dos días de haberlos colocado en el cam-
po, antes de que los machos tuvieran tiempo de juzgar
las probabilidades de encontrar hembras en estos si-
tios, evidenció que la elección inicial de territorio por
los machos no depende de la presencia de las hembras.
Además, era posible predecir que los machos inge-
nuos elegirían los mismos sitios que habían estado de-
fendidos, en años anteriores.

El hecho de que las larvas de Odonata no sobrevi-
van la estación seca en los agujeros de los árboles y las
ventajas de colonización para los depredadores hete-
roespecíficos cuando los habitas ya no tienen larvas
(Fincke, 1992b,), anularían cualquier beneficio que de
otra forma los machos de M. coerulatus pudieran ob-
tener al defender agujeros de tamaño reducido, en los
claros. A pesar del mayor riesgo que la presencia de
Gynacantha en los agujeros grandes representa, la má-
xima recompensa de aptitud para un satélite que fre-
cuentaba un solo territorio, fue de 2.0 crías (0.15 x 13
crías por agujero grande, por estación). Este cálculo
presupone un éxito reproductor de 0.15 (0.23 éxito de
apareamiento x 0.66 éxito de fertilización por aparea-
miento) e igual probabilidad de que las hembras pone-
doras produjeran crías en un agujero de árbol dado. En
contraste, el primer macho M. coerulatus en descubrir
y proteger un agujero de tamaño reducido en un claro,
podría, en el mejor de los casos, producir una sola cría
por temporada (dos crías por agujero, por temporada,

x 0.5 de probabilidad de ocupación previa por Mecis-
togaster). Además, las hembras que se apareaban en
agujeros reducidos, se apareaban de nuevo en territo-
rios con agujeros grandes. La cópula más prolongada
de un satélite, comparada con la de un macho territo-
rial, podría aumentarle las probabilidades al satélite,
de fertilizar los huevos de alguna hembra que saliera
del territorio para poner huevos en agujeros no defen-
didos, antes de aparearse de nuevo en otro, defendido
(véanse también Miller, 1983; Siva-Jothy, 1987).

La flexibilidad para utilizar estas tácticas alternas
de apareamiento era ventajosa, puesto que los machos
debían reestablecer su residencia en cada estación llu-
viosa, cuando los machos, grandes y pequeños, tenían
igual oportunidad de descubrir agujeros de árbol
grandes. Aún después de que todos los territorios
apropiados habían sido descubiertos, los agujeros de
los árboles recién caídos les ofrecían oportunidades
adicionales de residencia a los machos pequeños.

Inferencias para el estudio del
comportamiento reproductor de los adultos

Debido a que examiné la aptitud relativa en térmi-
nos de la supervivencia de las crías hasta la madurez,
mis resultados ofrecen varias inferencias para el estu-
dio del éxito reproductor. Primero, es posible que me-
dir el éxito reproductor según la cantidad de huevos
fertilizados (Fincke, 1986; Koenig y Albano, 1987;
McVey, 1988) no sea un buen índice de aptitud, porque
podría haber poca relación entre el número de huevos
y el número de crías que sobreviven (véase también
Clutton-Brock, 1988). Algunos de los machos de este
estudio, de gran éxito en cuanto a la tenencia de terri-
torio, y a los apareamientos que resultaron en postura
de huevos, mostraron poca aptitud en cuanto al núme-
ro de crías producidas por territorio. Segundo, en este
estudio, la calidad de las crías que sobrevivieron fue
variable. Los machos (y posiblemente las hembras, si
la fecundidad se relacionara con el tamaño del cuerpo)
que emergieron de agujeros de árbol grandes, tuvieron
mayores probabilidades de éxito reproductor, que los
que emergieron de agujeros de árbol reducidos, lo que
hizo que los agujeros de árbol grandes constituyeran un
recurso más valioso para los padres.

Tercero, este estudio ilustra la confusión que pue-
de resultar al repartir las variaciones del éxito repro-
ductor entre episodios artificialmente discretos, de se-
lección natural y de selección sexual (véase Arnold y
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Wade, 1984; Clutton-Brock, 1988). La defensa del te-
rritorio tuvo tres ventajas para los machos de M. coe-
rulatus. Les aumentó las probabilidades de aparearse,
de producir múltiples crías, e hijos machos de éxito re-
productor. Si se considera que las últimas dos ventajas
resultan de la inversión paternal de los machos en la
protección del territorio (como lo hizo Howard, 1978),
entonces, la oportunidad para la selección sexual so-
bre el éxito de apareamiento de los machos, compara-
da con la oportunidad total para la selección sobre el
éxito reproductor de los machos, debería disminuir,
hasta el punto en que la supervivencia de las crías va-
riara como una función de la calidad del territorio. En
forma alternativa, se podría argumentar que todas las
ventajas de la territorialidad son componentes de la se-
lección sexual, puesto que la protección territorial in-
crementó el número de apareamientos que produjeron
crías viables. En este caso, las diferencias en el núme-
ro de crías que los machos apareados produjeron au-
mentarían la probabilidad relativa de selección sexual
en los machos. Por tanto, las conclusiones contrarias
acerca de la posible fuerza de la selección sexual, po-
drían deducirse de los mismos datos. 

Por último, este estudio demostró cómo la ecología
de las larvas puede, en últimas, afectar la postura de
huevos y la elección de los sitios territoriales de los
adultos. Se cree que el comportamiento de postura de
huevos de las hembras ha evolucionado para optimizar
la supervivencia o la calidad de las crías; sin embargo,
sólo unos pocos estudios anteriores (Via, 1986; Singer
y otros, 1988; Craig y otros, 1989) lo han demostrado.
El efecto de la supervivencia de las larvas, como una
presión de selección sobre el comportamiento de los
machos, ha sido aún menos documentado. Howard
(1978) encontró que los machos de las ranas mugido-
ras (R. catesbeiana) mejoraban la supervivencia de los
huevos en forma significativa, al proteger ciertas par-
tes del estanque. Greenfield y otros (1989) informaron
que los saltamontes machos protegían los arbustos que
facilitaran mejores tasas de crecimiento de juveniles y
hembras. Hasta donde sé, mi estudio es el primero en
documentar el hecho de que el comportamiento de los
machos adultos afecta la eficacia potencial de aparea-
miento de los hijos machos. 

Las consecuencias de la ecología de las larvas en el
comportamiento de los adultos deberían ser mayores
donde, como en M. coerulatus, (1) ni la movilidad, ni
la competencia interespecífica de las larvas restringie-
ran en forma excesiva la influencia de los adultos so-
bre la suerte de las crías (Fincke, 1992b) y (2) las ca-

racterísticas de aptitud de los machos y de las hembras
fueran susceptibles de ser modificadas por el ambien-
te (p. ej., Sigurjonsdottir, 1984; Pickup y Thompson,
1990; O. M. Fincke, manuscrito inédito), y/o (3) los
factores abióticos y bióticos que afectan el ambiente
de desarrollo, afectaran la distribución espacial y/o los
patrones temporales de los adultos emergentes (Banks
y Thompson, 1987; Crowley y otros, 1987). Es proba-
ble que las condiciones anteriores se encuentren gene-
ralizadas en animales con historias de vida complejas,
en particular en los insectos en que el tamaño de los
adultos ya está establecido en el momento de emerger.
Los estudios futuros que traten sobre la interacción de
las presiones de selección en las etapas del ciclo de vi-
da de larva y de adulto deberían lograr grandes avan-
ces en la explicación de los patrones del comporta-
miento reproductor de los adultos (véase también Bus-
kirk y Sherman, 1985).
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