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Resumen 

La hipótesis del querido enemigo indica que las contiendas entre machos territoriales vecinos 

(aquellos que defienden territorios contiguos) son menos agresivas en comparación con las de 

un macho territorial vecino y un no vecino (machos que generalmente no defienden 

territorios). Una explicación de tal hipótesis es que un vecino raramente es un verdadero 

competidor. Puse a prueba esta idea en la libélula Hetaerina vulnerata, cuyos machos adultos 

defienden territorios que les permiten acceder sexualmente a las hembras. Realicé mi estudio 

en un arroyo de San Tadeo Huiloapan, municipio de Panotla, Tlaxcala entre Mayo y 

Septiembre de 2013. Predije que las conductas agresivas y su duración deberían ser menos 

frecuentes y de menor duración respectivamente en contiendas entre machos vecinos que entre 

vecinos y no vecinos. Sin embargo encontré lo opuesto, donde además la fecha es un 

importante predictor. Esto indica que en mi sujeto de estudio no opera la hipótesis del querido 

enemigo, lo cual supone que un vecino puede ser tomado más como un competidor que un no 

vecino. Una explicación de esto es que dado que los territorios son influidos por el grado de 

iluminación solar, los sitios defendidos son móviles a lo largo del día. Esto sugiere que los 

límites territoriales se encuentran en constante delimitación y  que los machos vecinos son 

competidores potenciales pues pueden ampliar sus territorios o excluir a otros machos de los 

mismos. 
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1. Introducción 

1.1. Competencia por recursos y la hipótesis del querido enemigo 

Los animales compiten comúnmente por recursos tales como el alimento, refugio y parejas, 

por citar algunos unos ejemplos. Una manera en la que los animales compiten es excluyendo a 

rivales potenciales del área que contiene los recursos. Esta exclusión puede a menudo tomar 

forma de conductas agonistas relacionadas con la defensa del territorio donde el recurso o 

recursos estén presentes y pueden ser costosas en términos energéticos (Riechert, 1988; 

Alcock, 2013).  

A pesar de la connotación agonista indicada arriba, las relaciones entre animales cuyos 

territorios son contiguos y por lo tanto son vecinos, no siempre son agresivas (Darling, 1952). 

Relacionado con esto, Fisher (1954) propuso que: “El objetivo de poseer un territorio es crear 

vecindades de individuos con un espacio delimitado física y socialmente para sus vecinos, lo 

que en términos humanos podría ser descrito como una situación de rival amigable o de 

querido enemigo”. Con base en esto y de manera formal, tradicionalmente en ecología de la 

conducta se ha acuñado el término del “querido enemigo” para explicar las diferencias en la 

agresión que individuos territoriales despliegan hacia vecinos y extraños. La hipótesis del 

querido enemigo (HQE) indica que el nivel de agresión que individuos poseedores de 

territorios dirigen hacia extraños (e.g. aquel que no defienda un territorio o que éste no sea 

contiguo al del individuo territorial focal) es mayor que la agresión dirigida hacia vecinos 

territoriales (e.g. aquél con un territorio contiguo o muy cercano) (Fisher, 1954; Temeles, 

1994). La lógica de ser menos agresivo contra un vecino es que raramente éste representa un 

verdadero competidor (excepto si pretende agrandar su territorio), ya que las peleas entre 

vecinos son más de delimitación de territorio (Alcock, 2013). Dado que las peleas son costosas 

energéticamente, estas delimitaciones deben ser breves o poco elaboradas y basadas en el 

reconocimiento rápido de los contrincantes (Temeles, 1994). Esta convivencia menos agresiva 

entre vecinos, quedó acuñada en la literatura etológica, y se cree que podría ejemplificar el 

origen de la vida en grupo en organismos no cercanamente emparentados  (Temeles, 1994).  
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1.2. Estatus de la hipótesis del querido enemigo 

Aunque en su inicio, los estudios sobre la HQE se realizaron en aves (e.g. Speirs y 

Davis, 1991; Brindley, 1991 y Godard, 1993), el cúmulo de estudios ahora incluye mamíferos 

(e.g. Radford, 2005; Rosell et al., 2008), reptiles (e.g. Carazo et al., 2008), anfibios (e.g. Owen 

y Perril, 1998 y Bee, 2003) e invertebrados (e.g. Booksmythe et. al 2010). Los resultados 

mayoritariamente apoyan la idea de que, efectivamente, los vecinos no tienen verdaderas 

peleas, sino encuentros inicialmente agresivos seguidos de conductas de menor intensidad 

agonística. Por ejemplo, en la salamandra territorial Phletodon cinereus, los machos y 

hembras que defienden territorios muestran menos despliegues, mordidas y conductas de 

sumisión hacia los vecinos comparado con los extraños (Jaeger, 1981). Estas conductas 

reducen el costo de encuentros agresivos, por ejemplo la pérdida de alguna extremidad o 

disminución de reservas energéticas (Jaeger, 1981). En otros ejemplos más recientes, las aves 

de las especies Phylloscopus collybita y P. trochilus reconocen igualmente a sus vecinos a 

partir de las vocalizaciones, evitando así encuentros muy riesgosos (Jaska et al., 2014). Estos 

estudios han puesto de manifiesto, además, parte de los mecanismos de reconocimiento entre 

vecinos. En el caso de la salamandra, por ejemplo, el reconocimiento del vecino está basado 

en las feromonas que los animales dejan en el sustrato (Jaeger, 1981) mientras que en las aves 

son las primeras sílabas en cada canto (Jaska et al., 2014). Estas "pistas" las aprendería el 

animal defensor permitiéndole distinguir a sus vecinos de aquellos que no lo son. 

Cabe mencionar que a diferencia de los vertebrados, son pocos los estudios enfocados 

a poner a prueba la HQE en insectos. Algunos ejemplos de los trabajos realizados en este 

grupo son aquellos en insectos eusociales como hormigas (Jutsum, et. al 1979), avispas 

(Pfennig y Reeve, 1989) y termitas (Dunn y Messier, 1999). Estos grupos exhiben una fuerte 

competencia entre colonias y viven en grupos con muy alto parentesco entre ellos, por lo que 

no es extraño que la HQE aplique. Sin embargo, se desconoce si este proceso aplica en otros 

organismos territoriales no gregarios. Una ventaja de investigar estos otros organismos es que 

permitiría aclarar los principios que gobiernan la evolución del querido enemigo en una escala 

de complejidad taxonómica. Dado que la HQE se basa en el reconocimiento, está claro que no 

todos los grupos taxonómicos son capaces de expresarlo (aún cuando sean territoriales; 
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Temeless, 1994). Por otra parte y en apoyo a este último argumento, se ha encontrado que en 

algunas ocasiones no opera la HQE, lo cual parece ser explicado tanto por el riesgo de perder 

un recurso como por la condición individual (Temeles, 1994). Esto nuevamente indica que se 

requiere estudiar más organismos, incluyendo insectos con organizaciones sociales menos 

complejas, para comprender cuándo aplica la HQE. 

1.3. Las libélulas del género Hetaerina como sujetos para estudios conductuales 

Un buen modelo de estudio de conducta territorial son los insectos del orden Odonata, 

particularmente los miembros del género Hetaerina (Familia Calopterygidae, Suborden 

Zygoptera) Los machos de este género compiten por conservar y/u obtener un territorio 

mediante contiendas agresivas (Córdoba-Aguilar y Cordero-Rivera, 2005). Los territorios son 

sitios riberinos de encuentro de adultos sexualmente maduros de ambos sexos a los cuales las 

hembras arriban con el objetivo primordial de copular. Los territorios contienen áreas 

iluminadas donde los machos se agregan a manera de parches esperando el paso de las 

hembras (Córdoba-Aguilar y Cordero-Rivera, 2005). Estos sitios al parecer son lugares 

estratégicos que permiten vislumbrar mejor a una hembra en su paso por los ríos (Raihani et 

al., 2008). Estos sitios no son muy comunes así que los machos contienden fuertemente por 

ellos (Raihani et al., 2008). Estas contiendas son costosas ya que los machos vuelan y se 

persiguen entre si por varias horas hasta que uno de ellos abandona el sitio en disputa, lo cual 

afecta las reservas de grasa corporal de ambos oponentes (e.g. Serrano-Meneses et al., 2007; 

Contreras-Garduño et al., 2008). El resultado de la competencia da lugar a dos tipos de 

machos: unos pocos machos que pueden defender un territorio (llamados de ahora en adelante 

machos territoriales), y el resto que no puede defender un sitio y que por lo regular vagan a lo 

largo de los ríos (llamados de ahora en adelante, machos no territoriales; Córdoba-Aguilar y 

Cordero-Rivera, 2005). La adecuación de los machos de cada rol es diferente ya que los 

machos no territoriales tienen relativamente pocas oportunidades de aparearse comparado con 

los machos territoriales (Grether 1996a, b; Serrano-Meneses et al., 2007). El sistema de 

apareamiento en Hetaerina es lo que se conoce en la literatura ecológica como lek. Un lek es 

un sitio donde los machos esperan a las hembras, quienes obtienen como único beneficio el 

material genético de los machos (Höglund y Alatalo, 1995). El lek en Hetaerina es peculiar 
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porque no existe cortejo y los machos acosan intensamente a las hembras (Córdoba-Aguilar et 

al., 2009). Como indiqué antes, los machos se agrupan en una especie de arena, defendiendo 

partes soleadas del río (Córdoba-Aguilar, 2009). 

1.4. Las libélulas del género Hetaerina y la hipótesis del querido enemigo 

  Los machos de la mayoría de las especies del género Hetaerina portan una mancha 

roja en la base de las alas que se mantiene gracias a la competencia entre machos (Grether, 

1996a). En una primera instancia, cuando un macho no territorial llega a un territorio, el color 

rojo alerta al intruso de que el territorio ya ha sido tomado (González-Santoyo et al. 2014). Sin 

embargo, si el intruso no se aleja, puede ocurrir una verdadera pelea (González-Santoyo et al. 

2014). Dado que el tamaño de la mancha se correlaciona positivamente con la masa muscular 

y las reservas energéticas del macho portador (Contreras-Garduño et al., 2006, 2007; Serrano-

Meneses et al. 2007) y que la mancha es mostrada por ambos oponentes, se ha postulado que 

es el tamaño de la mancha el indicador de capacidad de lucha una vez que una verdadera pelea 

ocurre (Contreras-Garduño et al. 2008). Debido a que muchos territorios son contiguos, una 

gran mayoría de los encuentros se dan entre machos territoriales vecinos (observaciones 

personales). Estos encuentros son de muy poca duración (menos de 3 segundos; ver sección de 

Resultados), después de los cuales los machos regresan a sus perchas originales una vez que 

mostraron sus manchas (González-Santoyo et al. 2014). Estos datos hacen que las libélulas del 

género Hetaerina sean sujetos adecuados para poner a prueba la HQE. Para este fin, en esta 

tesis he investigado si esta hipótesis opera en las contiendas por territorios entre machos 

adultos de la libélula H. vulnerata. 

H. vulnerata es una especie que se encuentra distribuida principalmente en Guatemala, 

Honduras, México y algunos estados de Estados Unidos (González-Soriano, 1991). Esta 

especie se encuentra en arroyos boscosos con rápidos rocosos y es más probable encontrarla 

en mayores elevaciones (González-Soriano, 1991). Al igual que la mayoría de los machos de 

éste género, los machos de H. vulnerata portan una mancha roja en la base de las alas, un 

cuerpo metálico iridiscente entre verde y amarillo mientras que el cuerpo de las hembras es 

café pálido y alas color ámbar (Córdoba-Aguilar, 1993) (Fig. 1). 
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Figura 1. Machos de Hetaerina vulnerata, a) macho marcado con las alas extendidas y b) 

macho marcado en percha. 

 

2. Antecedentes 

La HQE ha sido ampliamente estudiada en diversos grupos taxonómicos, pero principalmente 

en aves. En 1994, Temeles realizó una extensa revisión bibliográfica y encontró que de 57 

estudios, 10 especies no siguen el principio de la HQE. He revisado nuevamente la literatura 

para actualizar el estatus de la HQE desde el estudio de Temeles en 1994 y encontré estudios 

en otras 60 especies. En la Tabla 1 muestro 40 estudios que apoyan la HQE, el sexo estudiado 

de la especie, la metodología utilizada, y el rasgo de reconocimiento usado para diferencia 

entre vecinos y no vecinos. En contraparte, en la Tabla 2 ilustro 20 estudios cuyos resultados 

no muestran un claro apoyo a la HQE, el sexo estudiado, la metodología, el rasgo de 

reconocimiento y el resultado. En relación con esto último, existen cuatro tipos: a) ausente, no 

apoyo a la HQE (10 estudios); b) condicional, cuando la HQE opera bajo ciertas situaciones (6 

estudios); c) evidencia marginal, cuando quizás el tamaño de muestra puede haber afectado las 

conclusiones (1 estudio); y, d) efecto opuesto, cuando ocurre lo contrario a lo predicho por la 

HQE, es decir cuando los ataques entre vecinos son más intensos que entre vecinos y no 

vecinos (3 estudios). 

a) b) 
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Especie Sexo Metodología Reconocimiento Autor(es) 

Aves: no canoras         

Athene noctua* Machos Playback Vocalizaciones Macking W.A., 2002 

Puffinus 

Iehrminieri* Machos Playback Vocalizaciones Macking W.A., 2002 

Crex crex* Machos Playback Vocalizaciones 

Budka y Osiejuk, 

2013 

Larus marinus* Machos Playback Vocalizaciones Masco, 2013 

Spheniscus 

magellanicus* 

Machos y 

hembras Playback Vocalizaciones Clarck;  

Gavia immer* Machos Playback Vocalizaciones Mager et al., 2010 

Dendragapus 

obscurus* Machos Playback Vocalizaciones 

Falls y McNicholl, 

2011 

Arenaria interpes Machos Modelos Vocalizaciones Whitfield, 1986 

Dendragapus 

obscurus Machos Playback Vocalizaciones 

Falls y McNicholl, 

1979 

Lagopus mutus Mahcos Observación Vocalizaciones 

Brodsky y 

Montgomerie, 1987 

Larus argentatus 

Machos y 

hembras Observación Vocalizaciones Burger, 1984 

Larus marinus 

Machos y 

hembras Observación Vocalizaciones 

Butler y Janes-Butles, 

1982 

Larus occidentalis Machos Observación Vocalizaciones 

Ewald, datos no 

publicados 

Larus ridibundus Machos Observación Vocalizaciones Patterson, 1965 

Mekanerpes 

erythrocephalus Machos Playback Vocalizaciones Crusoe, 1982 
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Phylidonyris nigra Machos Observación Vocalizaciones Armstrong, 1991 

Phylidonyris 

novaechollandiae Machos Observación Vocalizaciones Armstrong, 1991 

Porphyrio 

porphyrio 

Machos y 

hembras Playback Vocalizaciones Clapperton, 1987 

Aves: canoras         

Empidorax 

alnorum* 
Machos Playback 

Vocalizaciones Lovell y Lein, 2004 

Melospiza 

melodia* 

Machos y 

hembras 
Playback 

Vocalizaciones Kroodsma, 1976 

Empidonax 

alnorum 

suboscinos* 

Machos Playback 

Vocalizaciones Lovell y Lein, 2004 

Opornis formosa*  Machos Playback Vocalizaciones Wiley, 2005 

Thryothorus 

pleurostictus* 
Machos Playback 

Vocalizaciones 

Molles y 

Vehrencamp, 2004 

Erithacus 

rubecula* 
Machos Playback 

Vocalizaciones Brindley, 1991 

Anthus petrosus* Machos Playback Vocalizaciones Elfstrom, 1997 

Emberiza 

hortulana*  
Machos Playback 

Vocalizaciones 

Skierczynski et al., 

2006 

Melospiza 

georgiana* 
Machos Playback 

Vocalizaciones Searcy, 1981 

Mionectes 

oleagineus* 
Machos Playback 

Vocalizaciones Wescott, 1997 

Agelaius 

phoeniceus Machos Playback Vocalizaciones 

Yasukawa et al., 

1982 

Campylorhynchus 

nuchalis 

Machos y 

hembras Playback Vocalizaciones Wiley y Wyley, 1977 
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Catharus 

fuscescens Machos Playback Vocalizaciones Weary et al., 1987 

Erithacus 

rubecula Machos Playback Vocalizaciones Brémond, 1968 

Fringilla coelebs Machos Playback Vocalizaciones 

Pickstock y Krebs, 

1980 

Geothlypis trichas Machos Playback Vocalizaciones Wunderle, 1978 

Icteria virens Machos Playback Vocalizaciones Ritchison, 1988 

Parus major Machos Playback Vocalizaciones Krebs, 1971 

Passerina cyanea Machos Observación Vocalizaciones 

Blecher y Thompson, 

1969 

Pipilo 

erythrophthalumus Machos Playback Vocalizaciones Richards, 1979 

Seiurus 

aurocapillus Machos Playback Vocalizaciones Weeden y Falls, 1959 

Spizella pusilla Machos Playback Vocalizaciones Goldman, 1973 

Sturnella magna Machos Playback Vocalizaciones 

Falls y d´Agincourt, 

1981 

Sturnella neglecta Machos Playback Vocalizaciones 

Falls y d´Agincourt, 

1981 

Thryothorus 

ludovicianus Machos Playback Vocalizaciones Shy y Morton, 1986 

Zonotrichia 

albicollis  Machos Playback Vocalizaciones Falls, 1969 

Zonotrichia 

georgiana Machos Playback Vocalizaciones Searey et al. 1981 

Zonotrichia 

leucophrys Machos Playback Vocalizaciones Baker et al.,1981 

Zonotrichia Machos Playback Vocalizaciones Harris y Lemon, 1976 
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melodia 

Mamíferos         

Oryctolagus 

cuniculus* 
Machos Intrusiones 

Olores 

Monclus, Saavedra y 

de Miguel, 2014 

Phoeniculus 

purpureus* 

Machos y 

hembras 
Playback 

Vocalizaciones Radford, 2005 

Rhabdomys 

pumilio* 
Machos  Observación 

No se indica Schradin, 2004 

Ctenomys 

talarum* 
Machos Arena neutral 

Olores Zenuto, 2010 

Gerbillus 

dasyurus* 

Machos y 

hembras 
Arena neutral 

No se indica Gromov et al., 2001 

Mesocricetus 

brandti* 
Mahcos Arena neutral 

Conducta 

delBarco-Trillo et al., 

2009 

Microtos 

oeconomus* 

Machos y 

hembras 
Arena neutral 

Conducta Rosell et al., 2008  

Castor fiber* 
Machos Arena neutral 

Olores 

Rosell y Bjorkoyli, 

2002 

Cercopithecus 

aethiops 

Machos y 

hembras Playback No se indica 

Cheney y Seyfarth, 

1982 

Dipodomys 

spectabilis 

Machos y 

hembras Playback No se indica Randall, 1984 

Lemur catta Machos Olfatorios No se indica Mertl, 1977 

Mirotus 

pennsylvanicus  Hembras Olfatorios No se indica Ferkin, 1988 

Ochotona 

princepst 

Machos y 

hembras Playback No se indica Conner, 1985 

Peromyscus 

leucopus 

Machos y 

hembras Arena neutral No se indica 

Vestal y Hellack, 

1978 
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Peromyscus 

maniculatus Machos Arena neutral No se indica Heakey, 1967 

Procyon lotor  Machos Arena neutral No se indica Barash, 1974 

Tamiascirus 

hudsonicus 

Machos y 

hembras Playback No se indica Price et al., 1990 

Vulpes fulva Machos Arena neutral No se indica Barash, 1974 

Reptiles         

Podarcis 

hispanica* 
Machos 

Habituación-

Deshabituación Señales quimicas 

Carazo, Font y 

Desfilis, 2008 

Anolis 

carolinensis Machos Arena neutral No se indica Qualls y Jaeger, 1992 

Crotaphytus 

collaris Machos Introducción No se indica Fox y Baird, 2003 

Dipsosaurus 

dorsalis Machos Introducción No se indica 

Glinski y Krekorian, 

1985 

Artropodos         

Uca pugilator* 
Machos 

Observación 

directa en campo Conducta Pratt y McLain, 2006 

Acromyrmex 

lobicornis* 
Machos 

Experimentación 

en campo Olores Dimarco et al., 2010 

Pheidole* 
Machos 

Experimentación 

en campo Olores Langen et al., 2000 

Cataglyphis 

fortis* 
Machos 

Experimentación 

en campo Olores 

Knaden y Wehner, 

2003 

Acromyrmex 

octospinosus Colonias Arena neutral Señales quimicas Jutsum et al., 1979 

Sphecius 

speciosus Hembras Arena neutral Señales quimicas 

Pfennig y Reeve, 

1989 

Anfibios         



 

 
11 

Rana catesbiana* Machos Playback Vocalizaciones Bee y Gerhardt, 2001 

Rana clamitans* Machos Playback Vocalizaciones Owen y Perril, 1998 

Plethodon 

cinereus* 
Machos Arena neutral 

Vocalizaciones Jeager, 1980 

Plethodon 

cinereus 

Machos y 

hembras Arena neutral No se indica Jeager, 1981 

Peces         

Pomacentrus 

partitus* 
Machos Playback 

Sonidos 

Myrberg y Riggio, 

1985 

Neolamprologus 

pulcher* 
Machos Arena neutral 

Sonidos 

Frostman y Sherman, 

2004 

Tabla 1. Especies en las que la HQE está presente. El asterisco (*) indica cuales son los 

estudios de nuestra revisión. 
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Especie Sexo Metodología HQE Reconocimiento Autor(es) 

Aves: no canoras           

Circus cianeus* Hembra Conductual 

Efecto 

opuesto Vocalizaciones Temeles, 1990 

Gallirallus 

philipensis* 

Machos y 

hembras Playback Ausente Vocalizaciones 

Lachish y 

Goldizen, 

2004 

Spheniscus 

magellanicus * 

Machos y 

hembras 
Playback 

Ausente Vocalizaciones 

Mager, 

Walcott y 

Piper, 2010 

Gavia immer* 

Machos Playback 

Ausente Vocalizaciones 

Mager, 

Walcott y 

Piper, 2010 

Larus delawarensis 

Machos y 

hembras Observación Ausente Vocalizaciones 

Dulude et al., 

1989 

Pygoscelis adeliae 

Machos y 

hembras Playback Ausente Vocalizaciones 

Speirs y Davis, 

1991 

Rissa tridactyla 

Machos y 

hembras Playback Ausente Vocalizaciones Wooller, 1978 

Sela bassana 

Machos y 

hembras Playback Ausente Vocalizaciones White, 1971 

Aves: canoras           

Vireo olivaceous* Machos Playback Ausente Vocalizaciones Godard, 1993 

Alauda arvensis* Machos Playback Condicional Vocalizaciones 

Briefer et al., 

2008 

Troglodytes 

troglodytes* Machos Playback Condicional Vocalizaciones 

Courvoisier et 

al., 2014 

Empidonax virescens* Machos Playback 

Evidencia 

marginal Vocalizaciones Wileys, 2005 
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Mimus jirvus* Machos Playback Ausente Vocalizaciones 

Botero et al., 

2007 

Hylophylax 

naevioides* 

Machos y 

hembras Playback Ausente Vocalizaciones 

Bard et al., 

2002 

Anthornis melanura* 

Hembras y 

machos Playback Ausente Vocalizaciones Brunton, 2008 

Wilsonia citrina* Machos Playback Condicional Vocalizaciones Godard, 1993 

Larus delawarensis 

Machos y 

hembras Observación Ausente Vocalizaciones 

Dulude et al., 

1989 

Pygoscelis adeliae 

Machos y 

hembras Playback Ausente Vocalizaciones 

Speirs y Davis, 

1991 

Rissa tridactyla 

Machos y 

hembras Playback Ausente Vocalizaciones Wooller, 1978 

Sela bassana 

Machos y 

hembras Playback Ausente Vocalizaciones White, 1971 

Mamíferos           

Meles meles* Machos Experimentación  Ausente Olores 

Palphramand y 

White, 2007 

Pan traglodytes 

verus* 

Machos y 

hembras Playback 

Efecto 

opuesto Vocalizaciones 

Herbinger, et 

al., 2009 

Mirotus 

pennsylvanicus  Machos Arena neutral Ausente No se indica Ferkin, 1988 

Reptiles           

Crotaphytus collaris* Machos Arena neutral Condicional No se indica  

Husak y Fox, 

1985 

Anfibios           

Dendrobates pumilo* Machos Playback Ausente Vocalizaciones Bee, 2003 

Artropodos           
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 Tabla 2. Estudios donde el apoyo a la HQE no es claro. Los asteriscos indican los trabajos de 

nuestra revisión. 

 

Claramente, el apoyo a la HQE no es contundente con la revisión de Temeles (1994), y 

tampoco lo es en los estudios posteriores. Son diversas las explicaciones derivadas de la 

ausencia de la HQE en los diferentes grupos taxonómicos. Quiero discutir algunos aspectos 

importantes que se han considerado para explicar tal ausencia o el efecto opuesto para 

contextualizar mis propios resultados en esta tesis. Para el efecto opuesto a la HQE, se ha 

propuesto la hipótesis de amenaza, basada en que el riesgo de perder un territorio es mayor 

con un vecino que con un extraño. Un ejemplo es el caso del ave rapaz Circus cianeus, donde 

se encontró que las hembras responden más agresivamente a otras hembras vecinas que a 

extrañas. Estas hembras defienden territorios alimenticios de otras hembras vecinas que 

representan una gran amenaza sobre todo por la habilidad de pelea de éstas y por la pérdida de 

recursos por las intrusiones de las mismas (Temeles, 1990). En este caso, una hembra vecina 

representa un riesgo mayor que una extraña por la cercanía al territorio alimenticio y por la 

Solenopsis 

saevissima* Machos Arena neutral Condicional Olores 

Roux et al., 

2013 

Solenopsis 

saevissima* Machos Arena neutral Condicional Olores 

Roux et al., 

(2013) 

Oecophylla 

smaragdina* Machos Arena neutral 

Efecto 

opuesto Olores 

Newey et al. 

2010  

Homarus americana* Machos Arena neutral Ausente Olores 

Gherardi et al., 

2010 

Camponotus 

cruentatus* Machos Arena neutral Ausente Olores 

Boulay et al., 

2007 

Nasututermes 

corniger* Machos Arena neutral Ausente Olores 

Dunn y 

Messier, 1999 

Pogonomyrmex 

barbatus Colonias Observación Ausente No se indica Gordon, 1989 



 

 
15 

gran pérdida potencial que tendría la hembra residente si una hembra vecina decidiera ampliar 

su territorio o excluir definitivamente a su competidor más cercano (Temeles, 1990). Una 

hembra ambulante no representa una gran amenaza porque se encuentra fuera de los límites 

del territorio alimenticio de la hembra residente (Temeles, 1990).  

Otro aspecto importante que se ha considerado en la ausencia de la HQE es la falta de 

reconocimiento individual. Por ejemplo, en el caso del ave Vireo olivaceus, se encontró que 

los machos residentes son igualmente agresivos hacia vecinos y extraños por lo que se cree 

que el reconocimiento entre individuos se dificulta o no tiene lugar debido al amplio repertorio 

de vocalizaciones que desempeñan los machos (Godard, 1993). Es decir, entre más sonidos 

produce un individuo, mayor es la dificultad para identificar y discriminar los individuos que 

emiten tales vocalizaciones. Ante tal dificultad, se cree que la agresión es indistinta hacia 

machos vecinos y extraños (Godard, 1993).  

Por otro lado, se cree que el ambiente puede moldear las relaciones entre vecinos y 

extraños, lo que hace a la HQE de tipo más condicional. Por ejemplo, en la alondra (Alauda 

arvensis), cuya etapa reproductiva consta de tres fases bien marcadas, la HQE está presente 

sólo al principio de la temporada reproductiva, cuando las parejas se forman y no cuando las 

colonias se encuentran estables lo que indica una familiaridad de los individuos (Briefer et al., 

2008). Entre más interacciones haya entre los individuos, la agresión disminuye gradualmente 

(Briefer et al., 2008).  

3. Objetivos 

• Caracterizar los tipos de conductas agresivas entre machos adultos de la libélula 

Hetaerina vulnerata. 

• Investigar si los machos adultos de H. vulnerata discriminan entre machos vecinos y 

machos no vecinos mediante la duración y frecuencia de las contiendas así como 

por el tipo de conducta desplegada. 

 



 

 
16 

 

 

4. Hipótesis 

• Los machos territoriales de Hetaerina vulnerata serán más agresivos con machos no 

vecinos que con machos vecinos. 

5. Predicciones 

• Ante la intrusión de machos no vecinos, un macho territorial agredirá con mayor 

frecuencia, invertirá más tiempo en la contienda y desplegará conductas más 

agresivas en comparación con intrusiones de vecinos. 

 

6. Material y Métodos 

6.1. Zona de estudio y método de campo 

Realicé mi estudio de mayo a noviembre de 2013 en un arroyo ubicado en San Tadeo 

Huiloapan, Municipio de Panotla, Tlaxcala (19º 22' 56'', latitud:-98º 16' 13'' y una altitud de 

2.540 metros). La escala de tiempo elegida obedeció a toda la temporada en el año que 

observé a los individuos adultos. La captura, marcaje y observaciones de los machos las hice 

en un transecto del arroyo de aproximadamente 110 m de largo. Los machos de H. vulnerata 

se colectaron a lo largo de este transecto usando redes entomológicas, y fueron marcados con 

un código de cuatro colores en el abdomen (Fig. 1a y b) siguiendo el método propuesto por 

Anderson et al., 2011. Este método permite identificar de forma individual sin necesidad de 

capturar al animal nuevamente. El tiempo promedio de manipulación de los individuos fue de 

3 minutos aproximadamente. Posteriormente los machos fueron liberados lo más cerca posible 

del sitio donde fueron capturados. 
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6.2. Estatus conductual de los machos observados 

Una vez que los individuos fueron marcados y liberados se determinó el tipo de táctica 

reproductiva (territorial o no territorial) utilizada por los machos mediante censos diarios 

realizados entre 10 y 11 de la mañana. Para determinar si un macho es territorial, me cercioré 

de que el animal permaneciera fiel al área después de dos días y de que defendiera su territorio 

ante otros machos territoriales y de machos satélite. Esto último fue investigado al ver que 

después de varias intrusiones, el macho territorial regresaba a su sitio original. Tal como 

ocurre en otras especies de Hetaerina (e.g. H. americana; Serrano-Meneses et al. 2007), los 

machos no territoriales no defendieron un área, sino que vagaron a lo largo del arroyo y por lo 

regular fueron perseguidos por machos territoriales. Además, para verificar el estatus de los 

machos focales (territoriales y no territoriales que usé para registrar su conducta), acerqué un 

macho atado a un palo (de aproximadamente 1m de largo) a un macho perchado en algún sitio 

cercano al arroyo (rocas, plantas, suelo, etc.). Intenté que el macho atado abriera sus alas 

durante estas pruebas. Si el macho focal intentó perseguir al macho atado y regresó a su 

percha original, entonces se consideró al macho focal como territorial, pero si el macho focal 

no persiguió al macho y por el contrario no regresó a su percha original, entonces se consideró 

al macho focal como no territorial.  

 

6.3. Datos observacionales de conducta agresiva 

Antes de realizar las observaciones de las conductas agresivas de los machos territoriales 

focales hacia vecinos y extraños, hice un catálogo de conductas. Este catálogo consistió en 

caracterizar las conductas agresivas desplegadas por los machos territoriales para saber si 

existía alguna diferencia en los tipos de conductas desplegadas hacia vecinos y extraños. 

Como conducta agresiva, me basé en aquellas conductas que la literatura en libélulas ha 

definido como tales (Corbet, 1999). 

Para determinar si un macho era un vecino o un extraño, se tomaron en cuenta varios 

criterios. Los machos vecinos sólo podrían ser otros machos territoriales cuyo territorio fuera 
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contiguo de aquel del macho territorial focal. Sin embargo, como en algunos casos este 

aspecto de "contiguo" no era claro, consideré vecinos a aquellos machos que no estuvieran a 

más de 5 metros del territorio de un macho. Esta distancia obedece al radio en el que los 

encuentros son muy comunes en mi sitio de estudio. En otras ocasiones, la zona donde 

estuviera el macho focal determinaba quienes eran vecinos. Por ejemplo, piedras muy grandes, 

impedían que el macho focal pudiera ver o tener interacción con otro macho territorial cercano 

(a menos de 1m), por lo que no se consideraron como vecinos aunque la distancia fuera 

cercana. Es decir, la presencia de barreras físicas como piedras grandes o incluso troncos 

también fue un criterio que se tomó en cuenta en la elección de los vecinos. El que los machos 

vecinos fuesen fieles a su territorio (por lo menos el día en que se llevó a cabo la observación 

del macho focal) también se tomó en cuenta. Por el contrario, se consideró un macho como 

extraño aquél que no defendía un territorio y vagaba a lo largo del transecto así como aquellos 

machos territoriales lejanos del focal (más de cinco metros de distancia) o con territorios no 

contiguos. 

Una vez que los machos territoriales fueron identificados, elegí 50 machos focales 

aleatoriamente a lo largo de la temporada de campo. De estos, registré tanto el tiempo (en 

segundos) que éstos pasaron volando en un encuentro con otro macho intruso y el tipo de 

conducta desplegada (ver categorías conductuales en la sección de Resultados) así como el 

individuo con el que interactuaban en encuentros agresivos, es decir, si el encuentro era con un 

vecino o con un extraño. 

 

6.4. Análisis estadísticos 

Comparé si las conductas que implicaban agresión eran diferentes entre vecinos, que entre 

vecinos y no vecinos. Para esto, analicé las frecuencias de estas conductas usando pruebas de 

contigencia. Para la duración de las contiendas (previamente transformada a escala logarítmica 

para facilitar su análisis), usé un modelo lineal general usando como variables predictivas el 

tipo de contienda (vecino vs vecino, y vecino vs. y no vecino), la fecha (fechas julianas) y su 

interacción. Añadir la fecha es importante porque la densidad de macho es diferente a lo largo 



 

 
19 

de la temporada, es decir hay pocos machos al inicio y final de la temporada, y muchos 

machos en la mitad. Esta variación afectaría el número de territorios disponibles y la 

competencia por ellos (e.g. Serrano-Meneses et al., 2007) por lo que la fecha es un importante 

predictor.  

7. Resultados  

7.1. Catálogo de conductas 

Se pudieron identificar cuatro tipos de encuentros agonistas entre machos: 

1. Círculos de frente: Es un tipo de encuentro en el que un macho detecta a otro y se 

levanta de su percha dirigiéndose a él. Ninguno de los dos huye, ya que vuelan uno 

alrededor del otro a manera de círculos de diámetro variable (desde 10 cm hasta casi 

1m aproximadamente).  

2. Mutua persecución: Es un tipo donde un primer macho territorial detecta a un segundo 

macho territorial en un territorio no necesariamente contiguo. Este último huye hasta 

su territorio pero en cuanto el primer macho entra al territorio del segundo, este último 

persigue al primero. Esto se repite hasta que uno de los dos machos se percha dentro de 

cada uno de sus territorios originales.  

3. Zig-Zag: Es un tipo de encuentro en el que un macho territorial detecta a otro macho ya 

sea territorial o no territorial y lo persigue pero éste último no huye de manera recta, 

sino que presenta una conducta evasiva en la que se mueve de derecha a izquierda. 

Estos encuentros son a menudo de forma frontal. 

4. Persecución: Es un tipo de encuentro en el que un macho territorial detecta a un no 

territorial y lo persigue lejos del territorio. El macho no territorial vuela de manera 

recta hasta que dejan de perseguirlo. El macho territorial regresa a su percha y el 

perseguido no regresa al territorio del primero. 
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7.2. Comparación de conductas entre vecino vs vecino y vecino vs no vecino 

 

La Tabla 3 ilustra los cuatro tipos de conductas en relación con el contexto, ya sea 

entre vecinos o vecinos vs. y no vecinos. Las diferencias son significativas (Chi cuadrada = 

494, g.l. = 3, P < 0.0001), donde las de tipo círculos de frente, mutua persecución y zig-zag 

son predominantes entre vecinos, mientras que las de persecución son sólo entre vecinos vs. y 

no vecinos.  

 Vecino vs. Vecino Vecino vs. y no vecino 

Círculos de frente 49 14 

Mutua persecución 69 9 

Zig-zag 28 7 

Persecución 0 456 

Tabla 3. Frecuencia de encuentros según el tipo de estos y su contexto social. 

 

La duración según el tipo de conducta y la interacción tipo de conducta*tipo de pelea (vecino 

vs vecino y vecino vs. y no vecino)*fecha fueron significativos (Tabla 4). Los valores de los 

tipos de conducta indican que la de círculos de frente es la de mayor duración (6.393 ± 0.735 

s), seguida de zig-zag (5.473 ± 1.156 s), persecución (2.914 ± 0.218 s) y mutua persecución 

(2.001 ± 2.530 s). 

 

 Suma de 

cuadrados 

gl F P 

Tipo de encuentro 2.235 1 0.103 0.748 

Tipo de conducta 386.727 3 5.997 <0.0001 

Fecha 1.717 1 0.079 0.778 

Tipo de encuentro * fecha * tipo 

de conducta 

354.929 6 2.731 0.013 

Tabla 4. Resultados del análisis de la duración de las contiendas según el tipo de encuentro 

(vecino vs vecino, vecino vs, no vecino), tipo de conducta y fecha. 
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7.3. Duración de los encuentros entre vecino vs. vecino, y vecino vs. no vecino 

Contrario a lo esperado, se encontró que los encuentros entre vecinos (N = 485) 

duraron más tiempo que entre vecinos. vs. y no vecinos (N = 145) tanto cuando la fecha es 

tomada en cuenta como cuando no (Tabla 5; Fig. 2). 

 Suma de cuadrados gl F P 

Tipo de encuentro 106.84 1 26.006 0.001 

Fecha 344.267 1 8.515 0.004 

Tipo de encuentro * fecha 181.014 1 4.477 0.035 

Tabla 5. Resultados del análisis de la duración de las contiendas según el tipo de encuentro 

(vecino vs vecino, vecino vs, intruso) y fecha. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. Duración (en segundos con valores logarítmicos mostrando medias ± error estándar) 

de las contiendas en H. vulnerata según el tipo de encuentro. 
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7.4. Frecuencia de los encuentros entre vecino vs. vecino, y vecino vs. no vecino 

 

La tabla 6 muestra que la frecuencia con la que los machos despliegan conductas agresivas es 

significativamente diferente de acuerdo al tipo de encuentro, la fecha así como para la 

interacción entre el tipo de encuentro*fecha. 

 

 

 gl F P 

Tipo de encuentro 1 653.542 0.001 

Fecha 25 3.777 0.001 

Tipo de encuentro * fecha 25 5.069 0.035 

Tabla 6. Resultados del análisis de la frecuencia de las contiendas según el tipo de encuentro 

(vecino vs vecino, vecino vs no vecino) y fecha. 

 

 

Figura 2. Frecuencia de las contiendas en H. vulnerata según el tipo de encuentro. 
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8. Discusión 

Primordialmente nuestros resultados muestran que la HQE no opera en nuestro modelo 

de estudio. Los encuentros entre machos vecinos son más agresivos, de mayor duración y se 

dan con mayor frecuencia en comparación con los encuentros entre machos vecinos vs no 

vecinos. Así pues, la relación entre machos territoriales vecinos de H. vulnerata se puede 

considerar como una de “Nasty neighbour” (vecino desagradable), una condición totalmente 

opuesta a la presentada en la HQE (Muller y Manser, 2007). Las condiciones bajo las cuales 

opera la hipótesis del Nasty neighbour (HNN), al igual que la HQE, no son claras, sin 

embargo, algunos estudios han evidenciado que la HNN ocurre cuando la competencia por los 

recursos es demasiado intensa por lo que las especies son más agresivas con vecinos que con 

extraños. Por ejemplo, en la especie de hormiga de fuego Solenopsis saevissima, se observó 

que su interacción agresiva con otras especies de hormigas en simpatría varía dependiendo del 

uso de los recursos alimenticios. Es decir, independientemente de la cercanía o lejanía de las 

colonias de heterospecíficos, si estas colonias se alimentaban del mismo tipo de recurso que S. 

saevissima ésta era más agresiva con dichas colonias. Debido a esto, la conducta de S. 

saevissima podía ser tanto sumisiva (con especies con las que no compartían el recurso 

alimenticio) como agresiva (con especies con las que compartían el recurso). En éste último 

caso se presentaba la HNN (Roux et al., 2013). En un ejemplo similar pero en una especie de 

ave, Anthornis melanura, tanto los machos como las hembras defienden territorios 

alimenticios y los niveles de agresión desplegados hacia vecinos conespecíficos son mayores 

comparados con los niveles desplegados hacia extraños. Ésta ave se encuentra en una isla cuya 

capacidad de carga se encuentra en aumento lo que tiene un efecto en la disponibilidad de 

territorios pues éstos se encuentran cada vez más limitados (Brunton, et al., 2008). En el caso 

de H. vulnerata, los machos no defienden algún recurso alimenticio o de beneficio directo para 

la hembra, pero se sabe que los machos que defienden territorios tienen mayor éxito de 

apareamiento respecto a los que no defienden territorios por lo que éste recurso es de gran 

importancia para la adecuación de los individuos (Grether, 1996a; Serrano-Meneses et al., 

2007). La competencia por los territorios es muy intensa, de tal manera que sólo los machos 
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con mejor condición fisiológica (mayores reservas energéticas y masa muscular) son capaces 

de defender y mantener dichos territorios (Contreras-Garduño et al. 2007).  

En nuestro modelo de estudio se observó que la fecha es un importante factor que 

afecta la duración y frecuencia de los encuentros entre machos. Creemos que a lo largo de la 

temporada reproductiva la disponibilidad de territorios varía dependiendo de la densidad de 

individuos. A mitad de la temporada la densidad de individuos es mayor en comparación con 

el principio y final de la temporada (observaciones personales) lo que podría estar afectando 

directamente la intensidad de peleas entre machos. Cuando hay más territorios disponibles, los 

machos no tendrían necesidad de pelear por un territorio particular pues la disponibilidad de 

territorios sería amplia. En cambio, cuando la mayoría de los territorios están ocupados, 

entonces los encuentros serían más frecuentes entre los machos para tener acceso a tales 

territorios y por lo tanto a parejas reproductivas.     

Aunado a lo anterior, nuestros resultados indican que las contiendas agresivas son 

cuantitativamente diferentes según el tipo de contienda. Estudios en otros odonatos (revisado 

por Corbet, 1999) han indicado que los cuatro tipos exhibidos en H. vulnerata corresponden 

bien con lo encontrado en otros miembros de la misma familia (e.g. Córdoba-Aguilar y 

Cordero-Rivera, 2005). En general las conductas de persecución donde un macho no ofrece 

resistencia y simplemente es alejado por otro, obedecen al tipo de interacción entre un macho 

territorial y uno no territorial (Waange, 1998). Se cree que en estas peleas, los machos no 

territoriales en menor condición energética simplemente buscan un territorio vacante pero 

dada su peor condición no ofrecen ninguna resistencia y huyen ante cualquier agresión 

(González-Santoyo et al. 2014). Los machos no territoriales podrían encontrar un territorio 

vacante el cual podrían aprovechar para interceptar alguna hembra y copular. Los territorios 

son sitios que al parecer ofrecen un mejor acceso para visualizar el paso de las hembras (dado 

que están en lugares mejor iluminados; Raihani et al., 2008), un macho no territorial podría 

aprovechar esta circunstancia para detectar alguna hembra. En el sistema de apareamiento de 

Hetaerina donde los machos acosan a las hembras sin cortejo, las hembras tienen pocas 

oportunidades para elegir y simplemente ceden si el macho persiste demasiado (Córdoba-

Aguilar, 2009).  
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Los otros tipos de encuentro descritos aquí obedecen a los encuentros entre vecinos o 

vecinos vs intrusos. Estos encuentros son los que más frecuentemente llevan a que el macho 

territorial pierda su territorio (Waage, 1998; Marden y Waage, 1990). Es decir, son los que 

más riesgos suponen para el macho defensor. Estos encuentros son los que más consumen 

reservas energéticas y son a menudo los de círculos de frente (Waage, 1998), lo cual se apoya 

directamente por nuestros resultados ya que estos encuentros son los de mayor duración.  

Nuestros resultados no apoyan la HQE. En primer lugar, aunque las peleas de tipo 

persecución son mucho más comunes que las otras tres, las de persecuciones son típicas de 

vecino e intruso. Las otras tres tipos de interacciones fueron más frecuentes entre vecinos. 

Esto supone que las agresiones son más comunes entre vecinos. En segundo lugar, las peleas 

de mayor duración fueron las de los vecinos que entre vecinos e intrusos. La explicación de 

estos resultados no predichos tiene distintas bases. En primer lugar, es probable que el riesgo 

de perder un territorio sea mayor con un macho vecino que con un intruso. Tal como sucedió 

en el ave Circus cianeus donde ocurre un resultado similar (Temeles, 1990), puede ser que un 

macho quisiera hacer más grande su espacio defendido afectando al vecino. Esto puede bien 

ser el caso en Hetaerina. Nuevamente, las hembras de estas especies usualmente vuelan muy 

rápido en su paso por los territorios (Córdoba-Aguilar, 2000) esto hace que un territorio fijo 

probablemente no sea la mejor táctica, sino tratar de ampliarlo más para tener más campo de 

visión por parte de los machos. En segundo lugar, dado que los territorios son básicamente 

sitios móviles que dependen del grado de iluminación solar (lo cual varía según la hora del 

día), estos sitios defendidos no fijos pueden ampliarse y por tanto la táctica de siempre es 

moverse junto con él (Raihani et al. 2008). Esto hace que el riesgo de que un macho vecino 

invada el territorio de otro sea siempre constante por lo que todo el tiempo tendría que haber 

una especie de negociación. Por otra parte, la mayoría de los encuentros de machos 

territoriales es contra intrusos que no tienen la capacidad energética, así es que raramente 

serán adversarios de peligro (Marden y Waage, 1990; Plaistow y Siva-Jothy, 1996; Contreras-

Garduño et al. 2008). Una última hipótesis es que los machos no hayan evolucionado 

capacidades de reconocimiento, lo cual ya se ha mencionado en casos donde no ha habido 

apoyo a la HQE (e.g. Godard, 1993). En Hetaerina se ha discutido ya este aspecto en un 
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contexto diferente (Grether, 2011). Recientemente, se ha encontrado que más de una especie 

de Hetaerina viven en el mismo sitio, es decir, la simpatría es muy común. Como los machos 

de diferentes especies defienden los mismos sitios, las peleas entre machos de la misma y 

diferentes especies son muy intensas (Anderson y Grether, 2009, 2010). La capacidad de 

reconocer machos de otras especies no parece ocurrir en estos animales lo cual incluso es el 

caso de machos y hembras. De esto último, cuando la cópula termina, el macho lleva en 

tándem a la hembra a algún sitio a poner huevos (Córdoba-Aguilar, 2009). Una vez que 

encuentran un sitio, el macho suelta a la hembra y ésta se sumerge sola por varios minutos 

para poner huevos. Sin embargo, sin importar cuánto tiempo ha estado sumergida, si sube a la 

superficie, el macho intenta otra vez copular con ella (Alcock, 1982). Aunque se podría pensar 

que puede ser adaptativo para el macho hacer esto en caso de que ella hubiera copulado con 

otro macho, los machos de otras especies no tratan de copular de nuevo, algo que se ha 

interpretado como un reconocimiento hacia la hembra, en el caso de H. vulnerata no se 

evidencia que no existe tal reconocimiento (Waage, 1979). Esto sugiere fuertemente que el 

reconocimiento en Hetaerina es muy pobre. Pero más allá de esto, la ausencia de 

reconocimiento no explica porqué encontré que la duración es mayor con los machos no 

vecinos que con los vecinos. Podría ser que simplemente el hecho de que un no vecino no 

tenga un territorio y no ofrezca resistencia explique por qué estos encuentros duran tan poco. 

En el contexto de la comparación taxonómica de la HQE, si bien mi estudio no apoya 

esta hipótesis, tampoco mis resultados son excepcionales teniendo en cuenta mi revisión, de la 

cual hubo tres casos similares (el ave Circus cianeus, Temeles, 1990; el chimpancé Pan 

traglodytes, Herbinger et al., 2009; y la hormiga Oecophylla smaragdina, Newey et al. 2010). 

Estos casos se han explicado en contextos muy particulares pero que el más cercano a mi 

sujeto de estudio sea el de Circus cianeus como expuse arriba. Así, dado que el efecto opuesto 

a la HQE parece ser no tan común, quizás son más bien excepciones. Más allá de mis 

resultados, cabe decir que en esta comparación taxonómica debería hacerse un meta-análisis 

para saber si la HQE está ya totalmente examinada. 
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9. Conclusiones 

El efecto del querido enemigo no aplica en H. vulnertata, por el contrario, las relaciones entre 

vecinos y extraños obedecen a la hipótesis de Nasty neighbour que indica que los individuos 

son más agresivos con vecinos que con extraños. 

La fecha es un factor que afecta la duración y frecuencia de las contiendas entre machos, 

posiblemente la agresión desplegada por los machos sea una condición denso-dependiente. 

La falta de reconocimiento en H. vulnerata podría ser un factor que afecta las relaciones entre 

vecinos y extraños. 

10. Perspectivas 

Claramente mi estudio requiere un enfoque experimental al menos para poner a prueba mis 

argumentos de si un vecino representa más riesgo que un no vecino. Vislumbro una situación 

donde pueda reducir la agresión de un macho contra su vecino y ver si efectivamente esto 

conduciría a perder su territorio. Una manera sería reduciendo niveles hormonales de manera 

inversa a como ya se ha hecho con la especie hermana Hetaerina americana (revisado por 

Córdoba-Aguilar y González-Tokman, 2014). 

La mayoría de los estudios de la HQE resaltan la importancia del reconocimiento intra 

e interespecífico como un factor, si bien no determinante, contundente en las relaciones entre 

vecinos y no vecinos. Propongo que estudios futuros enfoquen su atención en poner a prueba 

la importancia de los mecanismos que puedan estar operando en la identificación entre 

machos. Si bien se ha sugerido que la mancha alar puede ser una señal de identificación, aún 

no hay evidencia terminante que indique que los machos de H. vulnerata utilicen alguna señal 

particular para reconocerse de manera individual. Por otra parte,  actualmente el uso de 

herramientas moleculares ha ayudado a explicar las relaciones entre vecinos y no vecinos en 

insectos eusociales a nivel químico. Quizás herramientas de éste tipo ayuden a vislumbrar lo 

que está ocurriendo en términos de reconocimiento en nuestra especie de estudio.    
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 Un aspecto importante a considerar en futuros estudios interesados en la conducta 

agonista de H. vulnetara es la densidad de individuos. La duración de las contiendas 

seguramente varía de acuerdo a la disponibilidad de recursos (en éste caso territorios), 

disponibilidad que se reduce cuando la densidad de individuos es elevada. Esta situación es 

muy probablemente lo que ocurre ya entrada la temporada de apareamiento en nuestra especie 

de estudio lo cual puede explicarse por la interacción significativa de la fecha en mis análisis. 

Así, considero necesario poner a prueba la denso-dependencia de la conducta en H. vulnerata.  
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