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El comportamiento reproductor de los odonatos ha sido estudiado intensamente en las últimas décadas, ya que
estos insectos son relativamente grandes y fáciles de observar en condiciones naturales. Este capítulo revisa la
influencia de la selección sexual sobre la evolución de la conducta reproductora pre- y postcópula. La intensidad de
la selección sexual precópula es muy alta en las especies territoriales. En la mayoría de las especies, los machos de
mayor tamaño y con más reservas energéticas, consiguen mejores territorios y con ello mayor éxito. Sin embargo
también son comunes los casos de estrategias alternativas utilizadas por los machos de menor tamaño, más viejos o
con menores reservas energéticas. En las especies no territoriales, la longevidad es usualmente el factor más
correlacionado con el éxito en el apareamiento. Algunos estudios han sugerido que los machos más simétricos
tienen más éxito, pero los últimos trabajos no han corroborado esta relación. La selección sexual después del inicio
de la cópula se manifiesta en los complejos comportamientos que han evolucionado en el contexto de la competen-
cia espermática. Entre éstos destaca la habilidad para extraer el semen de los rivales usando la propia genitalia, una
doble función de la genitalia masculina ampliamente difundida en este orden. En otras especies el esperma de los
rivales no es completamente accesible a la genitalia del macho. La prolongada duración de la cópula podría ser en
algunos casos debida a elección femenina críptica. En al menos dos especies los machos son aparentemente capaces
de estimular a la hembra para que expulse esperma de la espermateca, y en una de ellas, la duración de la cópula está
correlacionada con el éxito en la fertilización. Estas observaciones sugieren que la elección femenina críptica es un
fenómeno relevante en los odonatos, que debe ser estudiado con mayor atención en el futuro.

Introducción:
El comportamiento reproductor en Odonata

La selección sexual es una fuerza evolutiva propuesta
por Darwin (1871) para explicar el origen del dimorfismo
sexual (ver Capítulo 13). Darwin propuso que los carac-
teres que sean ventajosos para aparearse, bien porque per-
miten a su portador ser más hábil en conseguir aparea-
mientos que los demás miembros de su sexo, o bien por-
que son preferidos por los miembros del sexo opuesto,
tenderán a predominar en la población. Parker (1970), en
un trabajo clásico, propuso que la competencia entre los
machos por conseguir reproducirse no se detiene una vez
obtenido el apareamiento. Si las hembras pueden aparearse
con más de un macho antes de fertilizar los huevos y el
esperma permanece vivo dentro de la hembra, se produci-
rá competencia entre los eyaculados de los machos riva-
les, y esta selección determinará la evolución de caracte-
rísticas ventajosas en esta “competencia espermática” (ver
Capítulo 14). Más recientemente, Eberhard (1996) ha pro-
puesto que las hembras pueden convertirse en un factor
de selección muy importante después de la cópula, ejer-
ciendo control sobre los procesos de fertilización, lo que
se ha denominado “elección femenina críptica” por no
ser evidente para el observador.

Los odonatos (libélulas y caballitos del diablo) son un
antiguo orden de insectos que agrupa actualmente a unas
5500 especies. Se trata de animales de origen tropical,
con una biología reproductora muy compleja (Corbet
1999). La morfología del aparato reproductor de los ma-
chos de odonatos no tiene parangón en ningún otro grupo
zoológico: no existe genitalia primaria y por consiguien-
te los testículos no tienen conexión directa con el órgano
copulador. Por este motivo los espermatozoides deben ser
transferidos desde el extremo del abdomen del macho a
una vesícula seminal secundaria, situada bajo el segundo
segmento abdominal, y que se encuentra en conexión con
una genitalia de origen secundario. Este hecho indica el
inicio del comportamiento de cópula, pero además tam-
bién obliga a estos animales a realizar la cópula en una
postura extraordinaria, con dos puntos de contacto entre
macho y hembra. En los zigópteros (caballitos del diablo)
el macho inicia el apareamiento abalanzándose sobre la
hembra (a menudo sin cortejo previo) y agarrándola in-
mediatamente por el protórax con sus apéndices anales
(Fig. 1a). Si la captura de la hembra ha tenido éxito, a
partir de este momento se inicia una “lucha” entre ambos
individuos, que puede o no finalizar en apareamiento. En
muchos casos las hembras rechazan a los machos que han
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conseguido asirlas, y esto no siempre se explica porque la
hembra sea inmadura sexualmente, ya que en ocasiones
la misma hembra acepta a otro macho al cabo de unos
minutos. Después de la transferencia de esperma (Fig.1b),
tiene lugar el apareamiento propiamente dicho, de dura-
ción extremadamente variable tanto entre especies como
dentro de la misma especie (Fig. 1c y d). Finalizado el
apareamiento algunas especies se mantienen en tándem
durante (casi) todo el tiempo que dura la oviposición
(Fig.1e), pero en otras especies la hembra realiza la pues-
ta en solitario.

Esta descripción del comportamiento reproductor de
los odonatos pone de manifiesto que la selección sexual
puede ser intensa en varios momentos. Los machos pue-

den ser más o menos hábiles a la hora de localizar hem-
bras receptivas o bien defender territorios donde es más
probable la reproducción, lo que implica selección
intrasexual (ver Capítulo 13). Las hembras por su parte
pueden o no aceptar el apareamiento, y en ese caso reali-
zar elección de pareja (selección intersexual). También es
posible la acción de la selección sexual postcópula, ya
que las hembras habitualmente se aparean con varios
machos a lo largo de su vida. El objetivo de este capítulo
es realizar una revisión de los estudios sobre comporta-
miento reproductor de los odonatos para establecer qué
sabemos acerca de la importancia de la selección sexual
en este grupo. Para ello me basaré fundamentalmente en
los estudios que mi grupo de investigación ha realizado

Figura 1. Fases típicas del comportamiento reproductor en odonatos. La captura en tándem de la hembra (a) constituye el inicio de
la secuencia. En ocasiones las hembras rechazan al macho en esta fase. A continuación, si la hembra da muestras de receptividad,
el macho transfiere el esperma desde el extremo del abdomen hasta la vesícula seminal situada en la parte ventral del segundo
segmento abdominal (b). La cópula consta al menos de dos fases claramente diferenciadas. En la primera, denominada estado I (c),
se observan movimientos rítmicos del abdomen del macho. Su función es básicamente la extracción del esperma de los machos
que se aparearon anteriormente con la hembra. En el estado II (d) el abdomen del macho se pliega y se produce la inseminación.
Finalmente la pareja en tándem realiza la puesta (e).
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sobre varias especies de las familias Coenagrionidae,
Platycnemididae, Lestidae y Calopterygidae. El lector in-
teresado puede hallar más información sobre la ecología
y el comportamiento de los odonatos en Corbet (1999).

Selección sexual precópula: conseguir pareja

Las larvas de casi todos los odonatos son acuáticas, y,
en consecuencia, los adultos se concentran cerca de las
masas de agua para la reproducción. Las hembras madu-
ran los huevos lejos del agua, y sólo se acercan a ella para
aparearse y realizar la puesta. En general, se asume que la
mayoría de las hembras consigue aparearse, ya que la pro-
porción de sexos en las cercanías de las masas de agua
está muy sesgada hacia los machos. Esto determina ma-
yor varianza en el éxito copulativo de los machos
(Bateman 1948). Los estudios realizados en Odonatos
apoyan esta interpretación: las hembras tienen siempre
mayor éxito copulativo que los machos (Fig. 2). Las hem-
bras podrían ejercer elección previa al tandem con meca-
nismos de conducta como ocultarse más o menos en la
vegetación, o acercase al agua en los momentos en que
sea más probable encontrar los machos “mejores” (p. ej.
cuando sea más costoso energéticamente el mantenerse
en actividad).

Las tácticas masculinas utilizadas para obtener
apareamientos varían según el hábitat ocupado por cada
especie. La mayoría de los zigópteros no son territoriales.
Conrad y Pritchard (1992) han sugerido que en estas es-
pecies la selección intrasexual favorece aquellas caracte-
rísticas que dan mayor habilidad en esta competencia por
fecundar hembras, como por ejemplo agudeza visual, ha-
bilidad de maniobra y capacidad para pasar la mayor par-
te del tiempo en los lugares donde es más probable en-
contrar hembras. Existe evidencia en numerosas especies
de que el apareamiento no es aleatorio con relación al
fenotipo del macho. Las variables fenotípicas que más se
han estudiado son el tamaño corporal, la longevidad, la
edad, el grado de parasitismo por ácaros acuáticos y, más
recientemente, el grado de asimetría fluctuante en la lon-
gitud alar y otros caracteres morfométricos.

La Tabla 1 resume los estudios que se han realizado
sobre este tema. En las especies no territoriales, el princi-
pal factor que explica la varianza en éxito copulativo es la
longevidad: los animales más longevos tienen mayor éxi-
to porque viven más, pero no tienen por que ser más hábi-
les en la obtención de apareamientos, e incluso existe al-
gún ejemplo donde el éxito va disminuyendo a medida
que los machos envejecen (Robinson y Frye 1986), y otros
donde aparentemente los machos tienen más éxito a eda-
des intermedias (Forsyth y Montgomerie 1987). En gene-
ral el tamaño no está en relación con el éxito en la cópula
en los machos de especies no territoriales, aunque hay
algunos ejemplos en los cuales los machos de mayor ta-
maño han obtenido más cópulas. Una clara excepción a
esta regla es el caso de Ischnura elegans, donde tres estu-
dios independientes han indicado que los machos más
pequeños tienen más éxito (Tabla 1). Esto podría expli-
carse si su habilidad en el vuelo fuese mayor, debido a
problemas de escala en los individuos más grandes (Cor-
dero 1994). Otra explicación es que los machos más pe-
queños sean también más simétricos (McLachlan y Cant
1995). La importancia de la asimetría alar en el éxito
copulativo de los machos de odonatos no territoriales es
poco clara, ya que, si bien los primeros estudios sugerían
que los machos más simétricos tienen más éxito (Harvey
y Walsh 1993, Córdoba-Aguilar 1995), esta relación no
se ha detectado en los estudios posteriores (Tabla 1; véa-
se también Simmons et al. 2000). Existe una relación com-
pleja entre parasitismo, asimetría, longevidad y éxito
copulativo. La mayoría de los estudios se han realizado
en una sola población y estación, y esto sugiere que los
resultados podrían no ser generalizables. En algunos ca-
sos se ha demostrado que la selección sexual no actúa
debido a interacciones con efectos aleatorios climáticos.
Los días soleados permiten una intensa actividad
reproductora y si un individuo tiene la “mala suerte” de
emerger al principio de un período de mal tiempo, su éxi-
to copulativo se verá enormemente reducido (Fig. 3,
Thompson 1997). Cuando se ha estudiado el éxito
copulativo en la misma población en dos años diferentes
se ha encontrado que las correlaciones no siempre se man-
tienen (Anholt 1991, Cordero 1995, Andrés y Cordero
1998). Esto sugiere que estudios futuros deberían con-
centrarse en establecer el grado de repetibilidad de las
correlaciones entre éxito reproductivo y características
fenotípicas.

Algunas familias de odonatos están constituidas por
especies territoriales, en las cuales la lucha entre machos
por obtener el territorio es muy intensa. Los machos que
defienden territorios obtienen un éxito copulador despro-
porcionadamente mayor que los no territoriales (Plaistow
y Siva-Jothy 1996). La calidad del territorio está positi-
vamente correlacionada con el éxito en al menos seis es-
pecies (Tabla 1), lo que indica que las hembras podrían
basar su elección en los recursos del territorio (substratos
de puesta) en lugar del fenotipo del macho. Sin embargo,
en las especies territoriales también existe evidencia de
selección sexual sobre el tamaño del cuerpo y otras carac-
terísticas fenotípicas (incluyendo por ejemplo las reser-
vas de grasa, la edad, la coloración alar o la razón de

Figura 2. Éxito copulativo en machos y hembras de Ischnura
pumilio, un ejemplo del principio de Bateman (datos de Cor-
dero y Andrés 1999).
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Tabla 1
Variables estudiadas en relación con el éxito reproductor (número de cópulas) de los machos de odonatos

Familia y especie territorial Variables y efecto sobre el éxito Referencia

Calopterygidae
Calopteryx maculata  sí longevidad: efecto positivo  Forsyth y Montgomerie 1987

edad: intermedia
calidad de territorio (cantidad de substrato Alcock 1987
de puesta): efecto positivo
reservas de grasa: efecto positivo Marden y Waage 1990 Marden y Rollins 1994

Calopteryx xanthostoma sí calidad de territorio (velocidad del agua Gibbons y Pain 1992
Calopteryx haemorrhoidalis hasta 0.15 m/s): efecto positivo

Calopteryx xanthostoma sí reservas de grasa: efecto positivo1 Plaistow y Siva-Jothy 1996
grado de pigmentación alar: efecto positivo Siva-Jothy 1999

Calopteryx haemorrhoidalis sí endoparásitos: efecto negativo Córdoba-Aguilar, com. pers. 1998

Hetaerina americana sí tamaño: efecto positivo ornamentación alar: Grether 1996a, 1996b
efecto positivo

Mnais pruinosa sí fenotipo (alas coloreadas o hialinas): Nomakuchi 1988, Watanabe y
sin efecto a largo plazo Taguchi 1990, Nomakuchi 1992, Tsubaki et al. 1997

Coenagrionidae
Argia chelata  sí longevidad: efecto positivo Hamilton y Montgomerie 1989

Argia vivida no tamaño: efecto positivo en una población Conrad 1992
pero no en otra

Ceriagrion tenellum no longevidad: efecto positivo Andrés y Cordero 1998
ectoparásitos: efecto negativo sólo en un año

Coenagrion puella no tamaño: efecto positivo Harvey y Walsh 1993
longevidad: efecto positivo
asimetría fluctuante: efecto negativo

longevidad: efecto positivo Banks y Thompson 1985,
tamaño: selección estabilizante Thompson y Banks 1989
clima: efecto aleatorio
edad: efecto positivo

Coenagrion resolutum no asimetría fluctuante: sin efecto Forbes et al. 1997

Enallagma boreale no tamaño: efecto negativo en un año y Anholt 1991
selección estabilizante en otro

Enallagma ebrium no tamaño: efecto variable Forbes 1991
ectoparásitos: efecto negativo

Enallagma hageni no longevidad: efecto positivo Fincke 1982, Fincke 1986,
tamaño: selección estabilizante Fincke 1988
edad: sin efecto

Ischnura denticollis no tamaño: sin efecto Córdoba-Aguilar 1995
asimetría fluctuante: efecto negativo

Ischnura elegans no tamaño: efecto negativo Gittings 1988 (citado en Corbet 1999)

logevidad: efecto positivo Cordero et al. 1997
tamaño: efecto negativo

tamaño: efecto negativo Carchini et al. 2000
asimetría fluctuante: sin efecto

Ischnura graellsii no longevidad: efecto positivo Cordero 1995
tamaño: efecto positivo en una población,
pero no en otra
experiencia previa: efecto positivo

Ischnura pumilio no longevidad: efecto positivo Cordero y Andrés 1999
tamaño: sin efecto
experiencia previa: efecto positivo

Pyrrhosoma nymphula sí tamaño: efecto positivo Harvey y Corbet 1985
tamaño: sin efecto Gribbin y Thompson 1991

1. Las reservas de grasa son máximas en individuos jóvenes.
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Tabla 1
Variables estudiadas en relación con el éxito reproductor (número de cópulas) de los machos de odonatos (continuación)

Familia y especie territorial Variables y efecto sobre el éxito Referencia

Telebasis salva no edad: efecto negativo Robinson y Frye 1986

Lestidae
Lestes sponsa  no longevidad: efecto positivo Stocks 2000

tamaño: selección estabilizante

Chlorocyphidae
Platycypha caligata  sí tamaño: efecto positivo Jennions 1998

asimetría fluctuante: sin efecto

Pseudostigmatidae
Megaloprepus coerulatus  sí  tamaño: efecto positivo  Fincke 1992

Aeshnidae
Aeschna cyanea  sí  duración territorial: positivo  Kaiser 1985

Libellulidae
Erythemis simplicicollis  sí  longevidad: efecto positivo  McVey 1988

calidad de territorio (tamaño): efecto positivo
edad: intermedia

Leucorrhinia intacta sí duración territorial: efecto positivo Wolf et al. 1997

Libellula quadrimaculata sí tamaño: efecto negativo Convey 1989
edad: sin efecto

Libellula luctuosa sí edad: intermedia Campanella 1975

tamaño: efecto positivo (intrasexual) Moore 1990
y selección estabilizante (intersexual)
ornamentación alar: efecto positivo

Nannophya pygmaea sí tamaño: efecto positivo Tsubaki y Ono 1987
clima: más importante que tamaño
edad: intermedia
calidad de territorio (tasa de llegada de hembras):
efecto positivo

Nannothemis bella sí duración territorial: efecto positivo Lee y McGinn 1986

Orthetrum chrysostigma sí tamaño: efecto positivo Miller 1983

Orthetrum japonicum sí tamaño: efecto positivo Kasuya et al. 1987, Kasuya et al. 1997a,
duración territorial: efecto positivo  Kasuya et al. 1997b

Plathemis lydia sí tamaño: sin efecto Marden 1989
razón de músculos alares: efecto positivo

longevidad: efecto positivo Koenig y Albano 1985,
tamaño: efecto positivo (1985) y sin efecto (1987) Koenig y Albano 1987, Koenig 1990
edad: efecto negativo
calidad de territorio (tamaño): efecto positivo

Sympetrum danae sí longevidad: efecto positivo Michiels y Dhondt 1991
tamaño: efecto positivo

Sympetrum rubicundulum sí longevidad: efecto positivo Van Buskirk 1987
tamaño: sin efecto edad: sin efecto

Sympetrum depressiusculum sí tamaño: efecto positivo Rehfeldt 1995

músculos alares) (Tabla 1). A pesar de que en muchas
especies el comportamiento territorial sea la norma, algu-
nos machos utilizan una estrategia alternativa no territo-
rial, ya que son incapaces de defender el territorio, por
tener bajas reservas energéticas (Forsyth y Montgomerie
1987; Plaistow y Siva-Jothy 1996). Si la densidad pobla-
cional es muy elevada, en Calopteryx haemorrhoidalis se

ha observado un cambio de la mayoría de los machos al
sistema no territorial (Cordero 1999). Esto está de acuer-
do con la teoría de optimización del comportamiento: sólo
puede mantenerse el comportamiento territorial cuando
los beneficios son mayores que los costes, y a elevada
densidad no compensa defender el territorio (Alcock
1993).



502 Adolfo Cordero Rivera

Selección sexual precópula:
duración del tándem precopulatorio

El tiempo que transcurre desde que el macho consi-
gue asir a la hembra hasta que se inicia el apareamiento se
conoce como tándem precopulatorio (Fig. 1a), y puede
durar desde unos segundos a más de una hora (Cordero
1989, Cordero et al. 1995). Durante el tándem el macho
podría recibir información acerca del grado de receptivi-
dad de la hembra, o incluso del número de huevos que
tiene listos para poner, ya que las hembras grávidas son
más pesadas. La hembra recibe estimulación en su protó-
rax (o cabeza en el caso de los anisópteros; Robertson y
Patterson 1982) que podría proporcionar información
acerca de la calidad del macho (Eberhard 1985). En este
momento se podría por lo tanto producir selección de pa-
reja. Si la función del tándem fuese simplemente la de
servir de paso previo a la cópula, entonces esperaríamos
que su duración fuese muy breve. La evidencia experi-
mental y observacional sugiere además otras funciones
(Robertson y Patterson 1982). Las hembras no receptivas
manifiestan claramente su intención de no aparearse me-
diante movimientos de la cabeza y desplazándose lateral-
mente sobre su percha. Esto obliga al macho a desplazar-
se asimismo si no quiere perderla. Normalmente los ma-
chos desisten al cabo de unos minutos si la hembra sigue
manifestando su rechazo. No obstante, en Ischnura pumi-
lio los machos ocasionalmente capturan en tándem a hem-
bras que están realizando la puesta y, aparentemente con-
siguen “forzar” el apareamiento (Cordero, obs. no publi-
cadas).

En algunas especies el tándem tiene una función de
vigilancia de la hembra. Los machos esperan en tándem
hasta que llegue el momento adecuado para el aparea-
miento y si un macho tiene éxito y consigue a la hembra
temprano, esperará más tiempo en tándem que si consi-

gue a la hembra hacia media mañana. Esto ocurre en mu-
chos Coenagrionidae, Platycnemididae y Lestidae (p. ej.
Coenagrion scitulum, Cordero et al. 1995). En C. scitu-
lum se ha observado que si un macho captura en tandem
a una hembra moribunda (que no rechaza al macho), pue-
de mantener el tándem más de 24 horas (Cordero et al.
1992). Esta observación demuestra que el macho desiste
sólo cuando recibe información de rechazo por parte de
la hembra.

En observaciones de laboratorio con diversos Coena-
grionidae hemos descubierto que las hembras usualmen-
te rechazan el apareamiento si están posadas, pero que se
puede conseguir que colaboren si se las separa de su per-
cha y quedan “colgando” del abdomen del macho. Es
posible que los machos más “fuertes” consigan separar a
las hembras de la percha, y este hecho podría ser usado
por las hembras como factor de decisión.

Significado adaptativo de la duración de la cópula:
selección natural versus sexual

El apareamiento es un momento crucial en la vida de
los animales. Muchos depredadores pueden capturar con
mayor facilidad a los individuos en cópula, lo cual es pro-
bable en los odonatos (Fig. 4), aunque no existen estu-
dios que examinen experimentalmente esta cuestión. Ade-
más, durante la cópula es posible el contagio de enferme-
dades, o se puede perder un tiempo precioso para otras
actividades (Daly 1978). Por este motivo, si la única fun-
ción del apareamiento fuese la inseminación, esperaría-
mos que por selección natural (ver Capítulo 7) la cópula
durase lo mínimo indispensable para realizar esta función.
La duración de la cópula en odonatos es, no obstante, muy
variable. Corbet (1980) ha clasificado los sistemas de apa-
reamiento de los odonatos en función de la duración de la
cópula: algunas especies tienen cópula breve, de menos
de 1 min, otras se aparean durante 1-5 min y finalmente
otro grupo se mantiene en cópula entre 5 min y varias
horas.

La etología clásica aceptaba que las pautas de com-
portamiento eran típicas de cada especie. Sin embargo
ahora se sabe que la condición de los individuos varía y,
en consecuencia, la mejor solución a un compromiso pue-
de ser diferente para individuos distintos. La duración de
la cópula es uno de esos casos. Además de servir para la
inseminación, la cópula puede tener otras funciones
(Eberhard 1985). Desde el punto de vista de la hembra, la
cópula es un momento apropiado para examinar el
fenotipo del macho. El hecho de que la hembra acepte a
un macho para aparearse no determina necesariamente que
tenga que aceptarlo para la fertilización de los huevos
(Eberhard 1996). Si el macho no resultase del fenotipo
adecuado, la hembra podría cambiar su comportamiento
y expulsar su esperma, no poner todos los huevos des-
pués de la cópula, o incluso buscar activamente un nuevo
apareamiento. Estos mecanismos de elección femenina se
han denominado “crípticos” porque para un observador
pasarían a menudo desapercibidos, pero potencialmente
son una presión de selección importante.

Figura 3. La variación climática afecta a la actividad
reproductora de los odonatos, y, en consecuencia, disminuye
la probabilidad de cópula de los machos que maduran cuan-
do el clima es adverso. La figura muestra la variación en el
número de cópulas observadas cada día en una población de
Ischnura graellsii, y su relación con el número de horas de sol
(coeficiente de correlación, r = 0.58, p<0.001; datos de Cor-
dero 1991).
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Por su parte el macho, en el momento que inicia la
cópula, puede invertir más o menos recursos (tiempo, es-
perma, otras substancias del eyaculado, etc.) en ese apa-
reamiento. Las hembras de odonatos se aparean usual-
mente con varios machos a lo largo de su vida y almace-
nan el esperma en la bolsa copuladora y la espermateca
(Fig. 5d). Esto produce gran competencia entre los
eyaculados de los diferentes machos (competencia
espermática, ver Capítulo 14; Parker 1970). En este apar-
tado revisaré lo que conocemos acerca de estos compor-
tamientos en odonatos.

Mecanismos de competencia espermática

En 1979 se publicó un estudio sobre el comportamien-
to reproductor de Calopteryx maculata, que ha determi-
nado un antes y un después en la etología (Waage 1979).
En dicho estudio Jonathan Waage demostró que el apa-
reamiento en los odonatos ha estado sometido a una in-
tensa selección sexual postcópula, y ello ha determinado
la evolución de mecanismos para evitar la competencia
espermática. En C. maculata, los machos dedican la ma-
yor parte de su breve apareamiento (70-80 s) a extraer el
semen de los machos que se habían apareado anterior-
mente con la hembra, y sólo al final realizan la insemina-
ción. El ingenioso método del que se valió Waage para su
descubrimiento fue estimar el volumen de esperma que la
hembra almacena antes, durante y después de la cópula.
Comprobó cómo el esperma almacenado alcanzaba un
mínimo al cabo de unos segundos de iniciada la cópula.

El sistema reproductor femenino de los odonatos cons-
ta de dos oviductos que se unen en un conducto común al

final del abdomen (Fig. 5d). Aquí se sitúa un complejo
órgano donde el esperma es almacenado en una bolsa
copuladora y una, dos o incluso más espermatecas. La
bolsa copuladora se comunica con la vagina, donde se
introduce el edeago (Fig. 5a) durante la cópula. El descu-
brimiento de Waage fue que los machos de algunas espe-
cies son capaces de extraer el esperma de los rivales, gra-
cias a que su genitalia está provista de espinas orientadas
hacia atrás (Fig. 5c), que “atrapan” el semen y lo expul-
san con cada movimiento rítmico del abdomen que el
macho realiza durante la cópula.

Miller y Miller (1981) demostraron que la cópula se
puede dividir en varias fases en odonatos, según la posi-
ción y los movimientos del abdomen de macho y hembra
(Fig. 1c, d). En la primera fase (estado I), que ocupa más
del 80% del tiempo total de cópula, se produce la extrac-
ción del esperma de los rivales. En la segunda fase (esta-
do II) se inicia la inseminación, que continúa hasta el fi-
nal de la cópula o bien finaliza en el estado III, de función
poco conocida. Actualmente se sabe que la extracción del
semen de los rivales es común en odonatos, y constituye
el mecanismo más difundido para evitar la competencia
espermática en este orden.

Si la mayor duración de la cópula tuviese un coste
para los machos (por ejemplo reducción de oportunida-
des para buscar nuevos apareamientos), la selección po-
dría favorecer la optimización del tiempo de cópula si la
hembra tiene poco o nada de esperma almacenado. Ba-
sándonos en esta idea hemos predicho que los machos de
odonatos deberían ser capaces de “detectar” el estatus
reproductivo de la hembra con la que se aparean. Nues-
tros resultados demuestran que los machos de varias es-

Figura 4. Costes de la cópula: pareja de Ischnura elegans atacada por una araña, que ha conseguido capturar a la hembra.
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pecies de odonatos son capaces de “distinguir” entre hem-
bras vírgenes y apareadas (Fig. 6). A diferencia de la ma-
yor parte de insectos en los que los machos son capaces
de “distinguir” el estado reproductivo de las hembras an-
tes de la cópula, en los odonatos esta “distinción” se rea-
liza una vez iniciada la cópula. El mecanismo fisiológico
del que se valen es aparentemente una serie de sensilios
presentes en la superficie del pene (Andrés y Cordero
2000).

Cordero et al (1995) estudiaron el comportamiento
reproductor de Coenagrion scitulum, una especie que
manifiesta cópula cíclica. Esta especie realiza 2-7 cópu-
las (con sus correspondientes estados I y II) en una sola
secuencia de apareamiento y repite la transferencia de
esperma antes de cada una de estas cópulas. De los expe-
rimentos realizados se dedujo la existencia de otro meca-
nismo adicional de competencia espermática: la insemi-
nación abundante. Aparentemente los machos de C.
scitulum son incapaces de extraer la mayor parte del se-
men de los rivales (Cordero et al. 1995). Mediante una
inseminación abundante y repetida, los machos podrían

“expulsar mediante lavado” el esperma de los rivales (algo
que aparentemente ocurre también en cefalópodos y tibu-
rones pero inyectando agua a presión; Alcock 1993) o
bien aumentar la proporción de esperma almacenado pro-
veniente de su eyaculación. En ambos casos el resultado
final sería el mismo: aumentar la probabilidad de fertili-
zar los huevos.

Otras especies de odonatos “empaquetan” el esperma
rival hacia zonas lejanas del punto de fertilización (Waage
1984), y en Calopteryx haemorrhoidalis asturica la
estimulación genital induce a las hembras a expulsar el
esperma de los machos anteriores (Córdoba-Aguilar
1999).

Otro comportamiento que ha evolucionado como con-
secuencia de la competencia espermática, es el tándem
postcópula, del cual me ocuparé más adelante.

Mecanismos de elección femenina críptica

Una vez iniciada la cópula o incluso después de su
finalización, la hembra tiene variados mecanismos para

Figura 5. Genitalia femenina y masculina en Ceriagrion tenellum. Vista lateral del edeago (A). La parte final (a la izquierda de la
imagen), plegada sobre si misma, se usa a modo de �cuchara� para la extracción del esperma de cópulas previas, almacenado en
la bolsa copuladora de la hembra. Para ello la parte interna de la �cuchara� está recubierta de espinas dirigidas hacia atrás (B), que
también se observan en los laterales del pene (C) y servirían para atrapar las masas de esperma. Fotografía al microscopio óptico de
la genitalia de una hembra cuya segunda cópula fue interrumpida al final del estado I (D). Se observa la espermateca (s), llena de
esperma, la bursa (b), completamente vacía después de la acción masculina, y los sensilios (e) que el macho podría estimular
durante la cópula.
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sesgar el éxito en la fertilización de los machos con los
que se ha apareado (Eberhard 1996). Durante la primera
fase (estado I) de la cópula, se ha descrito más arriba la
habilidad que los machos poseen para extraer el esperma
de los rivales. Este hecho puede inducir a pensar que el
sistema reproductor de los odonatos está “controlado” por
los machos. Se ha sugerido, sin embargo, que las hem-
bras disponen de múltiples mecanismos para controlar este
proceso (Fincke 1997). Al finalizar la cópula, las hem-
bras de algunos odonatos expulsan esperma. En Calop-
teryx se ha interpretado este comportamiento como el re-
sultado de la actividad de extracción de semen realizada
por el macho: las hembras estarían desechando el esper-
ma previamente extraído por el macho (Lindeboom 1998).
Sin embargo hemos comprobado que en ocasiones las
hembras expulsan esperma al finalizar su primera cópula.
En este caso el macho no ha podido extraer esperma rival
puesto que la hembra era virgen, y sólo puede interpretar-
se como un caso de elección femenina críptica o bien como
un error o problema durante la inseminación.

En Ceriagrion tenellum, la cópula puede durar 0.5-3
horas (Andrés y Cordero 2000). Esta variación depende
de la hora de inicio, ya que cuanto antes empiece una có-
pula, mayor es su duración (Fig. 6). Las hembras almace-
nan el esperma en la bolsa copuladora y la espermateca.
Inicialmente interpretamos la cópula prolongada como el
tiempo que los machos deben emplear para la extracción
del esperma de los rivales. Sin embargo, diversos experi-
mentos han indicado que la elevada duración de la cópula
puede explicarse mediante mecanismos de elección fe-
menina críptica. Los machos son capaces de vaciar la
bursa en sólo unos 10 min. El tiempo extra (hasta 3 horas)
no se emplea en vaciar la espermateca, puesto que su in-
terior es inaccesible (Fig. 5a, d ). Tampoco sirve para trans-
ferir más esperma, ya que la inseminación dura siempre
igual, independientemente de si la cópula es corta o larga.
¿Entonces, para qué sirve? Quizás durante este tiempo
los machos estimulan las placas vaginales de la hembra, y

podrían inducirla a expulsar el esperma de la espermateca
como ocurre en otras especies (Miller 1987, Córdoba-
Aguilar 1999). El mecanismo dependería de la “imitación”
por parte del macho, de los estímulos que la hembra reci-
be durante la puesta de los huevos, y que la inducen a la
liberación de esperma para la fertilización. Este hecho es
plausible ya que los machos consiguen mayor paternidad
si realizan cópulas largas que si se aparean durante un
tiempo más breve (Andrés y Cordero 2000). Eberhard
(1985) propuso que la genitalia evoluciona fundamental-
mente debido a elección femenina críptica, de ahí que la
genitalia masculina sea tan a menudo un carácter diag-
nóstico entre especies. Trabajos recientes en otros órde-
nes de insectos apoyan la interpretación “eberhardiana”
de la evolución de la genitalia ya que el éxito en la fertili-
zación se relaciona con la morfología genital (Arnqvist
1998, Arnqvist y Danielsson 1999, Danielsson y Askenmo
1999), y con el comportamiento de cópula (Edvardsson y
Arnqvist 2000). Los odonatos, con su complejo compor-
tamiento reproductor, son un modelo ideal para el estudio
de este tema ya que se conocen con mucho detalle los
mecanismos de cópula, lo cual no ocurre en otros grupos
(Córdoba-Aguilar 1999).

Figura 6. Duración de la cópula en hembras vírgenes y
apareadas de C. tenellum (datos de Andrés y Cordero 2000).
Es evidente la habilidad de los machos para detectar el estatus
reproductivo de las hembras.

Figura 7. Tándem postcópula en Pyrrhosoma nymphula: el
macho se mantiene con la hembra durante la mayor parte de
la oviposición, aparentemente para evitar que otros machos
puedan copular con la hembra y desplazar su esperma.
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Selección sexual postcópula

Una vez finalizado el apareamiento, en algunas espe-
cies se mantiene un contacto físico (tándem postcópula)
entre el macho y la hembra, que puede durar varias horas,
y durante las cuales la hembra realiza la puesta (Fig. 7).
En otras especies, macho y hembra se separan inmediata-
mente al final de la cópula. Waage (1984) ha hecho notar
que la asociación postcópula en este grupo está ligada a
la competencia espermática. El macho, según esta inter-
pretación, permanece en tándem con la hembra para evi-
tar que otros machos puedan aparearse y desplacen su
esperma. El comportamiento de tándem durante la pues-
ta, una característica de muchas especies de odonatos, se
habría originado y se mantendría por selección sexual,
incluso a pesar de los peligros evidentes de depredación.

En varias especies de Ischnura, cuya cópula es de muy
larga duración (hasta 7 horas), no existe asociación
postcópula, poniendo las hembras los huevos en solita-
rio. En este género la propia cópula puede funcionar como
un mecanismo de vigilancia de la hembra, y sería de nue-
vo la selección sexual la responsable de las cópulas pro-
longadas (Robertson 1985, Miller 1987, Cordero 1990,
Córdoba-Aguilar 1992, Sawada 1995, Sirot 1999).

La evidente relación entre competencia espermática y
comportamiento masculino postcópula ha hecho olvidar
otras posibles funciones del tándem postcópula. Sería
posible que el macho se mantuviese en tándem no sólo
para vigilar a la hembra, sino también para aumentar la
eficiencia en la puesta, ya que a ambos puede convenirles
poner el mayor número de huevos en el menor tiempo. La
ayuda que el macho puede proporcionar en escapar de los
depredadores (Rehfeldt 1985, 1991) al tener mayor cam-
po de visión que la hembra por su posición más elevada

(Fig. 7) es substancial, y no ha sido estudiada en profun-
didad. El tándem postcópula podría asimismo servir como
un mecanismo de “cortejo postcopulatorio” según
Eberhard (1996): las hembras “decidirían” poner más o
menos huevos o retrasar el siguiente apareamiento o ses-
gar la paternidad, en función del comportamiento
postcópula del macho. Esta idea predice que el éxito en la
fertilización debería ser mayor en los machos que man-
tienen el tándem postcópula más tiempo, y no ha sido
nunca puesta a prueba.

Conclusiones

El complejo comportamiento reproductor de los
odonatos es un claro ejemplo del éxito del paradigma de
investigación en ecología evolutiva: proponer hipótesis
que se basan en que el comportamiento tiene una función
adaptativa nos permite plantear predicciones y probarlas
mediante experimentos y observaciones. Esta metodolo-
gía nos ha llevado a descubrir la habilidad de extracción
de esperma, a interpretar la variación en el comportamien-
to reproductor y las estrategias alternativas, y a plantear
la importancia de los mecanismos de elección femenina
críptica en la evolución del comportamiento. Los odonatos
han sido un grupo modelo en este sentido y continuarán
proporcionando un substrato de investigación adecuado
en el futuro.
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