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Resumen  

 

 

En insectos voladores, estructuras como la musculatura estriada son indispensables para el 

mantenimiento del vuelo y maximizar su adecuación. La energía usada por las fibras 

musculares durante el vuelo puede obtenerse a partir de carbohidratos, oxidación de lípidos o 

ambos, dando a las fibras características de resistencia a la fatiga. Estas características, junto 

con la composición del tipo de proteínas, son determinantes para el desarrollo de conductas 

específicas en los individuos. En Hetaerina vulnerata (Insecta: Odonata), los machos 

presentan dos tácticas reproductivas alternativas: territorial y no territorial, las cuales difieren 

conductualmente con el fin de maximizar el éxito de apareamiento de los machos. Dado que la 

composición de los músculos del vuelo podría influir directamente sobre la adopción de esas 

conductas, en esta tesis se caracterizaron los tipos de fibras de los músculos del vuelo de 

machos territoriales (n=9) y no territoriales (n=8) de H. vulnerata. Se extrajeron los músculos 

asociados directamente al vuelo (insertados en las alas), y se congelaron con isopentano y 

hielo seco para realizar cortes seriados de 10 μm de grosor en un criostato (Leica CM1850) a -

25°C. Se analizó la histología (H-E), metabolismo (NADH-TR) y tipo de actividad ATPasa 

(ATPasa básica) de las fibras. Los resultados muestran que los músculos del vuelo de los 

machos de H. vulnerata presentan una disposición radial de las fibras, un núcleo central y 

sarcosomas desarrollados. Las fibras tienen un metabolismo predominantemente oxidativo y 

pueden ser lentas o intermedias en los individuos de ambas tácticas, lo cual podría 

proporcionar mayor resistencia a la fatiga en el músculo y facilitar un vuelo prolongado. 

También, el área transversal de las fibras musculares es significativamente mayor en los 

músculos anteriores comparados con los posteriores y esta diferencia es mayor en machos 

territoriales, lo que probablemente se relaciona con el incremento en la generación de fuerza 

para combatir por un territorio. 
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1. Introducción  

 
Los odonatos son un grupo de insectos con aproximadamente 6,000 especies descritas (Silsby 

2001). Las larvas (ninfas, Fig. 1 A) son acuáticas y se caracterizan por tener el labio –parte del 

aparato bucal– modificado como apéndice contráctil para capturar presas que van desde 

insectos hasta pequeños vertebrados (Orr 2003). Después de emerger (Fig. 1 B), se 

transforman en adultos voladores, los cuales presentan dos pares de alas membranosas 

transparentes, grandes ojos compuestos y un abdomen delgado y alargado (Ramírez 2010). 

Cuando los machos maduran, vuelan en búsqueda de pareja para copular (Fig. 1 C) y las 

hembras ovipositan en el agua (Fig. 1 D). El Orden Odonata se compone de dos subórdenes: 

Zygoptera (caballitos del diablo, Fig. 1 E) y Anisoptera (libélulas, Fig. 1 F). Los adultos de los 

primeros se caracterizan por tener el cuerpo delgado, las alas son de forma similar y se juntan 

sobre el abdomen al estar inmóviles. Mientras que en los segundos el cuerpo es robusto, las 

alas anteriores y posteriores son diferentes entre si y se mantienen a los lados del cuerpo 

cuando están en reposo (Corbet 1999).  

Generalmente, los machos adultos utilizan tácticas reproductivas con características 

conductuales y/o morfológicas específicas que maximizan la adecuación de los individuos (p. 

e.j. cortejo, territorialidad) (Oliveira y cols. 2008). El uso de una u otra táctica se ve 

determinada por una relación costo-beneficio (Oliveira y cols. 2008). En Odonata, los machos 

pueden adoptar una táctica territorial que se caracteriza por la defensa de territorios 

localizados en las orillas de cuerpos de agua a los cuales llegan las hembras con el único fin de 

reproducirse (Corbet 1999, Sanz 2002, Córdoba-Aguilar y Cordero- Rivera 2005). En este 

caso, el aumento del número de apareamientos es el principal beneficio de la territorialidad. 

Mientras que los costos pueden acumularse debido a la depredación, lesiones, y/o pérdida de 

energía por competencias territoriales (Suhonen y cols. 2008). Cuando el costo es muy alto, 

los individuos pueden exhibir una táctica reproductiva alternativa a la realizada por el resto de 

la población, y competir por el acceso a los apareamientos (Emlen y Oring 1977, Sanz 2002). 

Así, los machos que no logran mantener un territorio, adoptan una táctica alternativa 

denominada no territorial en la que recorren el cuerpo de agua en búsqueda de hembras o las 
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esperan cerca de los territorios de otros machos para intentar copular con ellas (Córdoba-

Aguilar y Cordero- Rivera 2005, Serrano-Meneses y cols. 2007). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Ciclo de vida en Odonatos. A) Ninfas de Anisoptera (I) y Zygoptera (II). B) Emergiendo. C) Cópula. 

D) Oviposición. E) Suborden Zygoptera. F) Suborden Anisoptera.  
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En algunas especies de la familia Calopterygidae, los machos pueden optar por una u 

otra táctica dependiendo de las condiciones físicas y ambientales prevalentes en el lugar, así 

como de la densidad de machos dentro de la población (Corbet 1999). Por un lado, 

características ambientales como la sombra, el nivel del agua y la vegetación recién cortada, 

disminuyen los sitios potenciales para establecer un territorio, y por lo tanto, los costos 

asociados a la obtención y defensa de  un territorio se ven incrementados (Corbet 1999). Por 

otro lado, el aumento de la densidad de los machos incrementa la competencia intrasexual, por 

lo que defender territorios y ganar el acceso a las hembras conlleva a un alto gasto energético 

(Emlen y Oring 1977). En ambos casos, los machos con potencial para defender un territorio 

estarían optando por una táctica alternativa menos costosa (Emlen y Oring 1977, Suhonen y 

cols. 2008), donde la energía adquirida en etapas tempranas sería invertida en encontrar e 

intentar copular con las hembras, como sucede en Calopteryx haemorrhoidalis (Vander 

Linden) (Cordero 1999). 

El éxito de apareamiento se ve influenciado por la táctica reproductiva exhibida. Dentro 

de Calopterygidae, los machos con táctica territorial obtienen un alto número de cópulas 

comparado con los machos no territoriales (Grether 1996, Plaistow y Siva-Jothy 1996, 

Plaistow y Tsubaki 2000, Ramírez-Delgado y cols. 2015). Debido a que las hembras llegan a 

los territorios y se aparean principalmente con los machos que se encuentran allí (Siva-Jothy 

1999). Se ha encontrado que la capacidad territorial en machos se relaciona positivamente con 

el tamaño corporal (Raihani y cols. 2008, Koskimäki 2009), la cantidad de grasa torácica 

(Marden y Waage, 1990, Plaistow y Siva–Jothy 1996) y la masa de los músculos de vuelo 

(Marden 1989, Plaistow y Tsubaki 2000). Estas características podrían facilitar la adquisición 

de un territorio al favorecer los movimientos alares y aumentar la capacidad de combate 

(Serrano-Meneses y cols. 2007, Contreras-Garduño y cols. 2008). 

La capacidad de vuelo en odonatos favorece su éxito reproductivo, ya que este es 

necesario para desarrollar conductas como la captura de presas, competir por un territorio, 

copular y defender a la hembra durante la oviposición (Marden 2008). Esta capacidad depende 

de los músculos asociados directamente con el vuelo. Los músculos basealar y subalar son los 

encargados de tirar del ala hacia abajo, así como realizar la pronación y supinación durante el 

vuelo (fig. 2) (Nation 2008, Büsse y cols. 2013). Estos músculos se encuentran ubicados 
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anatómicamente en el tórax, lo que les permite intervenir en el vuelo, debido a que están 

insertados directamente a las placas humeral y axilar de cada ala (Hatch 1966), y presentan 

una relación sincrónica entre la estimulación de los nervios motores y la contracción muscular 

(Pringle 1957, Smith 1966, Beenakkers y cols. 1984, Josephson 2006).  

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. Músculos Basalar (A) y Subalar (B) del ala en Aeshna umbrosa. Modificado de Hatch 1966.  

 

En general, el músculo estriado encargado de la locomoción y el tono postural está 

constituido por fibras musculares que pueden ser clasificadas por la concentración de sus 

isoformas de miosina en rápidas, intermedias y lentas; y por la expresión de las enzimas 

metabólicas caracterizadas en glucolíticas y oxidativas con técnicas histoquímicas como la 

ATPasa y NADH-TR respectivamente (Jolesz y Sreter 1981, Blaauw y cols. 2013). En los 

insectos, el músculo estriado está constituido de manera similar al de los vertebrados y otros 

invertebrados, sin embargo, difiere en la disposición y la abundancia relativa de componentes 

como las miofibrillas, posición del núcleo y los sarcosomas (Smith 1961, Klowden 2007). 

 En Odonata, el músculo del vuelo presenta una organización tubular, la cual se 

caracteriza por el gran desarrollo de los sarcosomas, una disposición radial de las miofibrillas 

laminares alrededor de un núcleo central, así como un retículo sarcoplásmico bien ordenado y 

desarrollado (Smith 1966). El tamaño y la organización de estos músculos en Odonata pueden 

haberse especializado a partir de las demandas metabólicas necesarias para la obtención de 

energía para el vuelo (Pringle 1957, Smith 1966), por lo que un alto contenido de mitocondrias 

en las fibras musculares favorece el uso de un metabolismo oxidativo. Sin embargo, se 

desconoce si la composición del tipo de fibras de los músculos del vuelo favorece el uso de un 

metabolismo energético eficiente en libélulas. No obstante, se sabe que los insectos pueden 

B A 
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obtener energía derivada de carbohidratos, oxidación de lípidos o incluso ambos (Beenakkers 

1969, Beenakkers y cols. 1984). Un ejemplo sobre el cambio del metabolismo glucolítico al 

oxidativo durante el vuelo prolongado es el de la langosta Schistocerca gregaria Forskal 

(Weis-Fogh 1952). Asimismo, en la libélula Pantala flavescens Fabricius, se observó el 

cambio en el uso de sustratos como fuente de energía, de carbohidratos a lípidos, al ser 

utilizado inicialmente ácido butírico y finalmente las reservas de ácido palmítico (Kallapur y 

George 1973). En especies migratorias como S. gregaria y P. flavescens, el utilizar un 

metabolismo oxidativo durante el vuelo economiza carbohidratos y favorece la resistencia a la 

fatiga, lo que les permite mantener un vuelo prolongado durante la migración (Beenakkers y 

cols. 1984, Pflüger y Duch 2011).  

Debido a la importancia que tiene la táctica empleada por los machos de especies 

territoriales de Odonata en el éxito de apareamiento, algunas características como la rapidez, la 

fuerza y la resistencia durante los combates aéreos y el vuelo prolongado, sugieren la 

existencia de una diferenciación metabólica entre los machos territoriales y no territoriales. 

Estas diferencias podrían ser evidentes al menos en el metabolismo y el fenotipo de las fibras 

que componen los músculos de vuelo. Así, sugiero que los machos territoriales necesitan 

mayor fuerza en los músculos del vuelo para realizar movimientos alares rápidos y combatir 

por un territorio durante los enfrentamientos aéreos, mientras que los machos no territoriales 

requieren resistencia a la fatiga por el constante movimiento en el que deben estar para buscar 

hembras. Sin embargo, a pesar de lo descrito anteriormente, no se sabe si en especies con 

tácticas alternativas de reproducción en Odonata existen diferencias en el tipo, cantidad y 

distribución de las fibras musculares que componen el músculo del vuelo y si estas diferencias 

podrían estar asociadas con el éxito reproductivo promedio que presentan los machos que 

utilizan una u otra táctica. 
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2. Antecedentes  

 

2.1. Diferencias generales entre tácticas reproductivas alternativas de Odonata 

 

2.1.1. Conducta y éxito de apareamiento 

 

Las tácticas reproductivas hacen referencia a las características conductuales llevadas a cabo 

con el fin de aparearse (p. ej. cortejo, cuidado parental, territorialidad) (Oliveira y cols. 2008). 

La táctica exhibida por un macho es determinada por la relación costo/beneficio, siendo el 

aumento en el número de cópulas uno de los beneficios de la territorialidad. La defensa de un 

territorio involucra altos gastos energéticos (Suhonen y cols. 2008); por lo tanto, si los costos 

son elevados, los machos pueden presentar estrategias alternativas a la defensa de un territorio: 

una táctica no territorial (Emlen y Oring 1977, Sanz 2002).  

Dentro de la familia Calopterygidae, los machos pueden usar como táctica reproductiva 

la territorialidad, no territorialidad o reversible entre ambas, y estas pueden ser determinadas 

por el ambiente (Raihani y cols. 2008, Suhonen y cols. 2008). De esta manera, los machos 

territoriales defienden y alejan a otros machos de un territorio de hasta 10 m de diámetro 

aproximadamente por varios días consecutivos y éste puede poseer o no recursos para las 

hembras (Corbet 1999, Sanz 2002, Córdoba- Aguilar y Cordero- Rivera 2005). En la táctica 

no territorial, los machos se ocultan entre la vegetación y/o recorren el cuerpo de agua en 

búsqueda de hembras ya que son perseguidos y expulsados por otros machos de los territorios 

(Córdoba-Aguilar y Cordero-Rivera 2005, Serrano-Meneses y cols. 2007). Aun así, hay 

individuos que tienen la capacidad de alternar o cambiar de táctica durante su tiempo de vida, 

como ciertos machos de H. americana  (Raihani y cols. 2008).  

Estas tácticas pueden ser determinadas ambientalmente como en Calopteryx 

haemorrhoidalis Vander Linden donde el aumento en la densidad poblacional ocasiona que la 

mayoría de los machos territoriales opten por una táctica alternativa menos costosa (Cordero 

1999). O genéticamente, como en Mnais costalis, en la cual los machos con alas naranja 

presentan una táctica territorial, mientras que los machos con alas claras, exhiben una táctica 
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no territorial (Plaistow y Tsubaki 2000). Por su parte, los machos de H. vulnerata presentan 

ambas tácticas (no fijas), territorial y no territorial (Ramírez-Delgado y cols. 2015). 

El éxito de apareamiento incrementa en odonatos territoriales como beneficio de la 

defensa y posesión de un territorio en comparación con los machos que no logran mantener 

uno o que presentan una táctica reproductiva alternativa (Grether 1996, Córdoba-Aguilar y 

Cordero-Rivera 2005, Contreras-Garduño y cols. 2008). Se ha encontrado en H. americana 

que los machos que permanecieron por más días en un territorio lograron aparearse con un 

mayor número de hembras que los machos con táctica no territorial (Serrano-Meneses y cols. 

2007). Algo similar ocurre en H. vulnerata (Ramírez-Delgado y cols. 2015). Esto puede ser 

debido a que las hembras que llegan a los territorios se aparean principalmente con los machos 

que se encuentran ahí, como se ha evidenciado en Calopteryx splendens (Siva-Jothy 1999). 

 

2.1.2. Características morfológicas de los machos dentro de las tácticas 

reproductivas alternativas 

 

Las diferentes tácticas reproductivas se encuentran asociadas a rasgos morfológicos que 

maximizan la adecuación de los individuos (Emlen y Oring 1977, Sinervo y Zamudio 2001). 

Las características como la extensión del ala y la longitud pigmentación alar, juegan un papel 

considerable durante la adquisición de un territorio. Por una parte, en H. americana los 

machos que mantienen un territorio presentan una pigmentación alar mayor que los machos 

que presentan una táctica no territorial (Raihani y cols. 2008). Por otra, en H. vulnerata no se 

encontraron diferencias significativas del tamaño del ala ni del largo de la pigmentación alar 

entre las tácticas, pero si en el tamaño corporal (Álvarez y cols. 2013).  

Un tamaño corporal grande se relaciona con una gran cantidad de grasa (reserva de 

energía) y de masa en los músculos de vuelo, lo que aumenta la capacidad de combate durante 

el vuelo favoreciendo los movimientos del ala y facilitando la adquisición del territorio 

(Contreras-Garduño y cols. 2006, Serrano-Meneses y cols. 2007,  Contreras-Garduño y cols. 

2008). El tamaño corporal del macho se considera importante en términos de ganar y 

permanecer en un territorio. En C. virgo Linnaeus, los machos territoriales fueron más grandes 
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y más pesados que los no territoriales, sugiriendo que el tamaño corporal puede predecir la 

táctica utilizada en algunos odonatos (Koskimäki 2009). En H. americana, los machos más 

grandes mantuvieron territorios por más tiempo que los machos más pequeños (Serrano-

Meneses y cols. 2007), y en M. costalis, el tamaño corporal se correlacionó positivamente con 

el éxito de apareamiento, únicamente, en los machos con alas de color naranja (territoriales) 

(Plaistow y Tsubaki 2000).   

 

2.1.3. Masa muscular del vuelo 

 

Para adquirir un territorio y mantener una táctica territorial, los machos deben tener la 

capacidad para competir en los combates aéreos. En relación a esto, Marden (1989) reportó 

que los machos territoriales tienen mayor proporción del músculo de vuelo (PMV; masa 

muscular del vuelo/masa corporal) que los machos inmaduros de Plathemis lydia Drury. 

Además, al adicionar peso en el tórax de los machos territoriales, encontró que el éxito de 

adquirir territorio y de copular con las hembras disminuyeron significativamente en los 

individuos con menor PMV. En base a esto, sugirió que la capacidad competitiva se relaciona 

con la PMV. 

Por otro lado, H. americana, Serrano-Meneses y cols. (2007) encontraron que las 

reservas de grasa localizada en el tórax incrementaron con el tamaño del cuerpo en machos 

territoriales, sin embargo, esta correlación no parece existir en aquellos machos con táctica no 

territorial. Asimismo, la masa del músculo del vuelo incrementó con el tamaño del cuerpo, no 

obstante, no hallaron diferencias significativas de la masa muscular entre los machos de ambas 

tácticas. Lo que me lleva a sugerir una posible diferenciación metabólica para la obtención de 

energía en el músculo del vuelo ya que los machos territoriales tienen mayor cantidad de grasa 

disponible, la cual probablemente puede ser utilizada en un metabolismo oxidativo.  
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2.2. Músculo estriado en insectos 

 

Las proteínas y la fisiología de la contracción del músculo en los insectos son esencialmente 

las mismas que en otras especies. En los insectos, los músculos se encuentran generalmente 

divididos en categorías basados en su localización en el cuerpo, su estructura y función, 

dividiéndose en esquelético, del vuelo, del corazón y del intestino. Todos estos músculos son 

estriados (Nation 2008). 

El músculo esquelético de los insectos está compuesto por fibras y éstas por miofibrillas. 

Las miofibrillas se encuentran divididas en sarcómeros los cuales contienen actina, 

tropomiosina y el complejo de troponina que hacen parte del filamento delgado y la miosina 

que conforma el filamento grueso, siendo éstos las unidades contráctiles del músculo 

esquelético, entre otras proteínas (Josephson 2006, Nation 2008). También encontramos el 

retículo sarcoplasmático (RS), encargado del almacenamiento de los iones de calcio 

involucrados en el proceso de contracción muscular. Los túbulos transversos (T) son las 

estructuras por donde se transportan las ondas eléctricas de excitación (vía nerviosa) hacia la 

superficie del músculo extendiéndose al RS el cual se relaja y libera los iones de calcio 

necesarios para activar la contracción de las miofibrillas y con ATP disponible en el 

sarcoplasma, el calcio se une a la subunidad TnC de troponina promoviendo un cambio 

conformacional del complejo de troponinas causando que la subunidad TnT aleje a la 

tropomiosina del sitio activo donde se va a unir la cabeza de miosina con la actina para iniciar 

la contracción (Marden 2000, Nation 2008). El cambio conformacional en la molécula de 

miosina expone un sitio en la cabeza donde se une el ATP y se hidroliza en ADP y PO4, la 

energía liberada durante esta reacción permite que la cabeza de miosina se libere de la actina 

volviendo a su forma original. Al terminar la contracción el RS secuestra nuevamente los 

iones de calcio reduciendo la concentración en el sarcoplasma a un nivel por debajo del 

necesario para la actividad contráctil (Josephson 2006, Nation 2008).   

Los insectos pueden presentar dos tipos de músculos en base al control neural de la 

contracción: 1) los músculos sincrónicos, los cuales generan una contracción muscular por 

cada impulso nervioso; y 2) los músculos asincrónicos, aquellos músculos que pueden realizar 
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varias contracciones con un solo impulso nervioso (Pringle 1957, Beenakkers y cols. 1984, 

Josephson 2006).   

Los músculos asincrónicos poseen un RS muy reducido en comparación con el de los 

músculos sincrónicos, en los que se encuentra muy desarrollado. Por una parte, la alta 

densidad de RS y la cercanía de las miofibrillas en los músculos sincrónicos, reducen la 

distancia de difusión y aumenta la capacidad de bombeo de los iones de calcio, permitiendo 

generar respuestas más rápidas para cada estímulo (Marden 2000). Por otra, los músculos 

asincrónicos son más eficientes debido a que reducen las repeticiones de los iones del calcio y 

minimizan los costos de energía (Josephson 2006). Debido a estas características, los 

músculos asincrónicos se consideran más eficientes (Nation 2008).    

Además del tipo de control neural de la contracción, los músculos pueden clasificarse en 

tres tipos diferentes de acuerdo a la disposición de las miofibrillas, la posición del núcleo y los 

sarcosomas dentro de las fibras musculares. En el músculo tubular las miofibrillas se 

encuentran de forma radial hacia el centro de la fibra donde se encuentra un único núcleo y los 

sarcosomas se hallan entre y alrededor de las miofibrillas; este tipo de músculo se encuentra, 

generalmente en músculo esquelético, en varios órdenes de Insecta y en el músculo del vuelo 

de Odonata y algunos Orthoptera (Smith 1961, Nation 2008).  El músculo de paquetes 

cerrados o empaquetado se caracteriza por tener numerosos núcleos localizados 

peripátricamente y las miofibrillas intercaladas con columnas de largas mitocondrias; esta 

forma se ha encontrado en el músculo del vuelo de Orthoptera, Trichoptera y Lepidoptera.  

Los anteriores dos tipos de músculos son comunes en músculos sincrónicos. Mientras que para 

los asincrónicos se ha descrito el tipo de músculo fibrilar. Este último se caracteriza por 

presentar fibras cilíndricas y multinucleadas, los núcleos ordenados  de manera periférica en 

filas y los sarcosomas ubicados entre las fibrillas (Nation 2008). 

 

2.3. Morfología del tórax  y músculo del vuelo en Odonata 

 

Los odonatos necesitan gran agilidad y maniobrabilidad durante el vuelo para capturar presas, 

competir por un territorio, cortejar a las hembras y copular. El tórax en estos organismos 
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presenta una morfología única al encontrarse el meso- y metatórax unidos conformando el 

ptero o sintórax  (fig. 3) (Büsse y cols. 2013) alojando a los músculos del vuelo (Pringle 

1957).   

 

 

Figura 3. Fotografía del tórax de Hetaerina vulnerata. 

 

 

Al describir la estructura del pterotórax y el mecanismo de vuelo en Aeshna umbrosa 

Shadow Darner, Hatch (1966) encontró que, a diferencia de otros insectos, las alas están 

unidas al tórax por medio de dos placas esclerotizadas: axilar y humeral. En esta especie, el 

mecanismo muscular de cada ala ocupa una cuarta parte de la sección transversal torácica 

dividiéndose estos en los músculos elevadores y depresores. Esta misma conformación fue 

descrita por Büsse y cols. (2013) al caracterizar la musculatura del tórax de Zygoptera en las 

familias Coenagrionidae, Calopterygidae, Platycnemididae y Lestidae (fig. 4). 

Respecto al movimiento alar, Nation (2008) describe que este difiere en los Odonatos 

respecto al de otros insectos debido a la presencia de músculos como los basalar y subalar. 

Estos músculos se encuentran conectados directamente a los escleritos alares y son los 

encargados de jalar el ala hacia abajo, realizar la pronación y supinación durante el vuelo.  
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Figura 4. Corte longitudinal de la musculatura interna del tórax de Pyrrhosoma nymphula. Músculos del vuelo 

IIdvm4-IIdvm5 y IIIdvm4-IIIdvm5. Tomado de Büsse y cols. (2013). 

 

 

El músculo del vuelo en Aeshna sp. identificado por Smith (1961), presenta una 

organización tubular donde las miofibrillas laminares se encuentran orientadas radialmente 

alrededor de un núcleo central con un gran desarrollo de sarcosomas y del retículo 

sarcoplasmático (fig. 5) sugiriendo un control bioquímico de relajación similar en músculos 

sincrónicos de otros insectos y mamíferos. 
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Figura 5. Microfotografía con microscopía electrónica de sección transversal de un grupo de fibras con 

organización tubular  dentro del músculo del vuelo de Aeshna sp. Los sarcosomas se notan oscuros, las 

miofibrillas blancas y el núcleo en el centro de la fibra. Aumento: 1000 X. Tomado de Smith (1961). 

 

 

Estudios sobre la distribución de la grasa y el glucógeno dentro de los músculos del 

vuelo en Brachythemis contaminata (Fabricius) han demostrado que poseen diferencias en el 

contenido de metabolitos de las fibras musculares. Las fibras que se encuentran en la periferia 

de las principales ramas traqueales presentan mayor contenido de glucógeno, mientras que en 

las fibras más próximas a las principales ramas traqueales poseen una mayor concentración de 

grasa sugiriendo el uso de estos compuestos por un tipo de fibra específico, con necesidades 

diferentes respecto a la obtención de energía (Bhat 1968). Con esta información, podría 

predecir los posibles mecanismos metabólicos utilizados por las fibras musculares de acuerdo 

a su organización y distribución dentro del músculo del vuelo en los odonatos. Sin embargo, 

por la escasez de información es necesario hacer estudios y análisis más profundos que 

relacionen el fenotipo de las fibras con su ubicación espacial dentro del músculo. 

Aún con esta información en Odonata, poco o nada se sabe sobre la composición y 

distribución de las fibras que constituyen los músculos involucrados en el vuelo, así como si el 

fenotipo que presentan, lento, intermedio y/o rápido, favorece o no la resistencia de vuelo y la 

capacidad de combate en especies territoriales. Este estudio, que involucra fisiología y 



25 
 

ecología proporcionará la caracterización muscular en odonatos y las posibles diferencias entre 

las tácticas reproductivas alternativas, así como la distribución específica de las fibras que los 

componen. Esto es importante debido a la implicación directa de la táctica empleada sobre el 

éxito de apareamiento. 
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3. Planteamiento del problema 

 

La táctica de apareamiento utilizada por los machos en las especies territoriales de Odonata se 

relaciona positivamente con su éxito de apareamiento, donde los machos que tienen la 

capacidad de ganar y mantener un territorio se ven beneficiados reproductivamente (Grether 

1996, Plaistow y Siva-Jothy 1996, Córdoba-Aguilar y Cordero- Rivera 2005, Serrano-

Meneses y cols. 2007, Contreras-Garduño y cols. 2008). 

En un estudio reciente se encontró que los machos territoriales en H. americana (especie 

filogenéticamente cercana a H. vulnerata), al ser más grandes, tienen mayores niveles de grasa 

en el tórax con respecto a los machos con táctica no territorial, pero no se evidenciaron 

diferencias en la masa del músculo entre las tácticas (Serrano-Meneses y cols. 2007). También 

se ha descrito que los niveles de grasa decrecen con la edad, y que es probable que esta 

disminución influya en la táctica reproductiva utilizada, ya que cuando los machos envejecen 

adoptan una táctica no territorial (Plaistow y Siva-Jothy 1996). Es posible que las diferencias 

fisiológicas entre machos territoriales y no territoriales no sean evidentes en los atributos 

analizados hasta ahora. No obstante, pueden existir a nivel metabólico y fenotípico de las 

fibras de los músculos utilizados en el vuelo, debido a que los combates por los territorios, la 

búsqueda de las hembras y la cópula son realizadas mediante conductas aéreas. 

En insectos, al igual que en vertebrados, las fibras musculares se dividen en fibras 

rápidas (glucolíticas), intermedias (glucolíticas/oxidativas) y lentas (oxidativas), las cuales son 

utilizadas en movimientos determinados. Los músculos del vuelo en insectos están 

compuestos principalmente por fibras musculares rápidas (Pflüger y Duch 2011). Con esta 

información se podría suponer que los machos territoriales tienen un mayor número de fibras 

con metabolismo glucolítico y fenotipo de rápido en los músculos del vuelo que les permiten 

realizar movimientos con mayor fuerza durante los enfrentamientos aéreos por un territorio. 

Sin embargo, en los machos no territoriales el presentar una menor cantidad de grasa (Plaistow 

y Siva–Jothy 1996, Serrano-Meneses y cols. 2007) puede ser un indicio de la presencia de un 

mayor metabolismo oxidativo, en el cual los lípidos son degradados para obtener la energía 

necesaria en el vuelo. Este proceso realizado por las fibras musculares lentas podría proveer 
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una mayor resistencia a la fatiga muscular y permite mantener el vuelo por más tiempo en 

búsqueda de las hembras.  

En otras especies como la langosta Schistocerca gregaria se ha estudiado el cambio de 

metabolismo glucolítico al oxidativo a partir de la activación e inhibición de la liberación de la 

octopamina (hormona estimuladora de glucolisis). Debido al comportamiento migratorio que 

esta presenta, en donde cruzan el océano Atlántico, el cambio en el metabolismo le permite 

obtener la energía a partir de lípidos con el cual el músculo desarrolla una mayor resistencia a 

la fatiga e incrementa la capacidad de realizar un vuelo prolongado (Pflüger y Duch 2011).  

Con estos antecedentes, la resistencia a la fatiga, como característica esencial para el 

desplazamiento aéreo por largo tiempo en Odonata, favorecería el comportamiento de los 

machos no territoriales, marcando posibles diferencias fisiológicas entre los machos con 

diferente táctica reproductiva.  

Lo anterior me lleva a la pregunta ¿Hay diferencias en las características del músculo del 

vuelo y/o están siendo utilizados diferentes metabolismos en las fibras musculares para la 

obtención de energía requerida en el vuelo por machos con tácticas territorial y no territorial 

en Hetaerina vulnerata?  
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4. Justificación  

 

Debido a la importancia que tiene la táctica reproductiva sobre el éxito de apareamiento en los 

machos de especies territoriales de Odonata, conductas como el combate por un territorio o la 

búsqueda activa de las hembras, nos sugiere una diferenciación metabólica, por lo menos, en 

las fibras que componen el músculo del vuelo entre los machos con táctica territorial y no 

territorial dentro de la especie.  

Se sabe que los insectos, al igual que los mamíferos, pueden tener tres tipos de fibras 

musculares de acuerdo a la actividad del enzima fibrilar ATPasa (rápidas, intermedias y 

lentas), que en conjunto con el metabolismo presentado (oxidativo o glucolítico) otorgan la 

fuerza o la resistencia necesaria al movimiento que se realiza; y que además este metabolismo 

se puede modificar durante un vuelo prolongado. Sin embargo, no se sabe si en especies con 

tácticas reproductivas alternativas no fijas, como en H. vulnerata, existen diferencias en el 

tipo, cantidad y distribución de las fibras musculares que componen el músculo del vuelo y si 

a su vez éstas podrían estar relacionadas con la adecuación de los individuos. 
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5. Hipótesis y predicciones  

 

H1: Habrá diferencia en las características histológicas entre los músculos del vuelo de 

machos territoriales y no territoriales de Hetaerina vulnerata. 

H2: Habrá diferencia en la cantidad y distribución del tipo de fibras musculares entre los 

músculos del vuelo de machos territoriales y no territoriales de Hetaerina vulnerata.  

A: Los machos territoriales tendrán mayor área en las fibras de los músculos del vuelo en 

comparación con los machos no territoriales. 

B: Los machos territoriales tendrán mayor cantidad de fibras musculares rápidas e 

intermedias, mientras que, los machos no territoriales tendrán mayor cantidad de fibras 

musculares lentas y oxidativas en los músculos involucrados en el vuelo. 
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6. Objetivos 

6.1. Objetivo general 

 Caracterizar el músculo de vuelo y los fenotipos de las fibras musculares, así como la 

distribución que estas presentan en machos territoriales y no territoriales de Hetaerina 

vulnerata. 

 

6.2. Objetivos específicos  

En los músculos involucrados en el vuelo de individuos territoriales y no territoriales de 

Hetaerina vulnerata: 

 Evaluar las características histológicas. 

 Caracterizar y cuantificar la proporción de fibras glicolíticas y oxidativas. 

 Caracterizar y cuantificar la proporción de fibras rápidas, intermedias y lentas.  
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7. Materiales y métodos 

7.1. Área de estudio  

 
El estudio se llevó a cabo en la sección de un arroyo ubicado en la localidad de San Tadeo 

Huiloapan, Tlaxcala, México (19°23’ 42” N, 98°15’ 36” W; elevación aproximada 2450 

m.s.n.m.). 

 

7.2. Fase de campo 

 

7.2.1. Determinación de tácticas reproductivas alternativas en los machos  

 

Se colectaron machos maduros con redes entomológicas aéreas, luego se marcaron con un 

código único de tres dígitos; para ello se usó un marcador indeleble en las alas anteriores para 

identificarlos durante las observaciones conductuales de acuerdo con Cordero-Rivera y Stoks 

(2008). Se tomaron individuos jóvenes maduros identificados de acuerdo a las características 

morfológicas propuestas por Córdoba-Aguilar (1994), donde los individuos maduros presentan 

menor brillo e intensidad del color del cuerpo y las alas son más fuertes. Con las 

observaciones conductuales se determinó si el macho era territorial o no territorial, es decir, si 

defendía un área contra otros machos de la misma especie y se mantuvo fiel a esa área después 

de una disputa agresiva por al menos tres días consecutivos; o si vagaba a lo largo de algunas 

secciones del arroyo perseguido por machos territoriales (Serrano-Meneses y cols. 2007), 

respectivamente.  

Se capturaron nueve machos territoriales y ocho machos no territoriales. Estos 

individuos fueron trasladados en tubos de ensayo con algodón empapado en agua y un palillo 

como soporte en una hielera con gel refrigerante para bajar el ritmo metabólico y asegurar su 

viabilidad hasta la llegada al laboratorio. 
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7.3. Manipulación de los individuos en el laboratorio y disección  

 

La disección de los músculos del vuelo se realizó sobre una caja Petri bajo un microscopio 

esteresocópico (Motic SMZ-140 N2GG) utilizando hielo para reducir el metabolismo de los 

individuos y mantenerlos vivos durante la disección para evitar la muerte celular y la 

degradación de las proteínas conformacionales y metabólicas del músculo esquelético. El 

exoesqueleto fue separado cuidadosamente con ayuda de pinzas entomológicas evitando dañar 

los músculos. Una vez extraído el exoesqueleto del tórax, los músculos fueron separados con 

ayuda de disectores (fig. 6 A). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 6. Disección de los músculos del vuelo. A) Separación del exoesqueleto de Hetaerina vulnerata para 

exponer los músculos del tórax. B) Músculos del vuelo adosados al ala. 

 

 

Una vez que los músculos del vuelo fueron identificados en Hetaerina vulnerata se 

comprobó la relación directa del movimiento alar de cada uno de los músculos adosados a 

cada una de ellas. Este procedimiento se llevó a cabo realizando un estiramiento manual de los 

músculos y observando el descenso del ala a partir del estiramiento manual del músculo 

basalar como se aprecia en la figura 7.  

A B 
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Figura 7. Músculos del tórax de H. vulnerata.  Se observa el descenso del ala posterior y algunas fibras fuera del 

fascículo del músculo basalar a partir de la estimulación mecánica. 

 

 

Una vez identificados los músculos, sólo los cuatro músculos del lado derecho del 

individuo (dos anteriores y dos posteriores) (fig. 6 B), fueron disecados para posteriormente 

ser congelados con nitrógeno líquido utilizando isopentano como crioprotector. Finalmente los 

músculos fueron almacenados en un ultracongelador a -80 º C hasta su procesamiento. Se 

utilizaron sólo los músculos del lado derecho. 

 

7.4. Fase de laboratorio  

 

De los músculos obtenidos se obtuvieron cortes transversales de la parte medial de 10 μm de 

grosor en un criostato (Leica CM1850) a una temperatura de -25 º C. Los cortes fueron 

montados en portaobjetos seriados (Xª, Xb, Xc; X= ID del músculo de cada individuo) para 

posteriormente ser teñidos con Hematoxilina-Eosina para determinar sus características 

histológicas; con ATPasa básica (pH 9.4) para diferenciar entre las fibras rápidas, intermedias 

y lentas, las cuales fueron clasificadas de acuerdo a la coloración que obtuvieron después de la 

Músculo basalar 
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tinción: gris, negro y blanco respectivamente; y con NADH-TR para determinar su 

metabolismo glucolítico u oxidativo dependiendo de la coloración final obtenida las cuales 

fueron incoloras y de un color azul intenso respectivamente (López-García y cols. 2013).  

 

7.4.1. Caracterización histológica  

7.4.1.1. Tinción Hematoxilina-Eosina 

 

Para llevar a cabo esta tinción, los cortes fueron sumergidos de manera seriada en diferentes 

colorantes y soluciones comenzando con la hematoxilina de Harris durante 60 min. Después 

fueron colocados en agua corriente, alcohol ácido al 1 % (alcohol absoluto y ácido acético, 10 

: 1), agua destilada, etanol amoniacal al 1 % (alcohol absoluto y amoniaco, 10 : 1) y agua 

destilada. Posteriormente los cortes fueron teñidos con eosina durante 10 min, lavados con 

agua destilada y sumergidos serialmente en etanol al 96 %, etanol al 100 %, etanol - xilol (1:1) 

y xileno. 

 

7.4.2. Caracterización histoquímica 

7.4.2.1. Técnica ATPasa básica (pH 9.4) 

 

El procedimiento para la tinción ATPasa fue modificado de López-García y cols. (2013). Los 

cortes de músculo fueron colocados en cubetas para tinción de coplin con la solución de Pre-

incubación [base Tris 5.44 mM y 18 mM CaCl2, pH 9.4]  por 20 min a 22 ° C en baño maría. 

Se retiró la solución y se lavaron los cortes quince veces con agua destilada. Se incubaron 

durante 60 min a 22 ° C con la solución de incubación de 0.17% (p / v) adenosina 5-trifosfato 

en solución de pre-incubación. Nuevamente, se lavaron los cortes quince veces con agua 

destilada y se dejaron durante 3 min en 2 % (p / v) de CaCl2 para posteriormente ser 

transferidos a una solución al 2 % (p / v) de COCl2 durante 3 min. Finalmente los cortes 

fueron lavados con agua destilada quince veces y se colocaron en otra solución al 10 % (v / v) 

de (NH4)2SO4 durante 3 min. Previo a ser montados, las preparaciones fueron deshidratadas 
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con alcohol a concentraciones ascendentes (70, 80  y 90 %)  durante 1.5 min en cada 

concentración.  

 

7.4.2.2. Técnica NADH-TR 

 

El procedimiento para la tinción NADH-TR, al igual que el de la ATPasa, fue modificado de 

López-García y cols. (2013). En cubetas para tinción de coplin los cortes fueron incubados 

durante 6 min a 22 ° C en la solución NBT-NADH 1:1 (v / v) [2.4 mM de Nitro- Azul de 

tetrazolio diluido en Buffer Tris 50 mM, pH 7.6; 2.4 mM de nicotinamida adenina 

dinucleótido diluido en 50 mM Buffer Tris]. Después de esta incubación, los cortes fueron 

lavados tres veces con agua des-ionizada. Finalmente, el exceso de NBT fue removido con 

soluciones de Acetona a concentraciones ascendentes (30, 60, 90 %) y descendentes (90, 60, 

30 %) durante 1 min en cada solución. 

 

Después de cada una de las tinciones, los músculos se dejaron secar y se cubrieron con 

un medio de montaje (Cytoseal 60®) y un cubre objetos.  

 

7.5.  Pruebas piloto 

7.5.1. Músculos del vuelo de Rhionaeschna sp. : identificación y caracterización 

de las fibras 

 

Debido a que en el sitio de estudio los adultos de Hetaerina vulnerata sólo se encuentran de 

abril a noviembre (obs. personales), las pruebas de caracterización e identificación metabólica 

de las fibras de los músculos del vuelo, realizadas entre diciembre y febrero, se hicieron en 

cortes transversales de los músculos obtenidos de Rhionaeschna sp. Para la identificación de 

las características histológicas de las fibras se realizó la tinción de Hematoxilina-Eosina. Con 

esta tinción se pudo apreciar cada una de las fibras que componen el músculo, así como la 

disposición de los filamentos y el núcleo central (fig. 8). 
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Figura 8. Caracterización histológica de las fibras de Rhionaeschna sp con la tinción Hematoxilina-Eosina. Corte 

transversal del músculo de vuelo. Fibras (F) y Núcleo (N). Escala: 100 μm. 

 

 

Para la caracterización histoquímica de las fibras, igualmente, se utilizaron cortes de 

Rhionaeschna sp. y cortes de músculo EDL de rata hembra como control y fueron teñidos en 

el mismo tren de tinción. Los resultados de la  histoquímica para ATPasa básica (pH 9.4) en el 

músculo de la rata las fibras rápidas se tiñeron de color gris; las intermedias de color negro y 

las lentas se mantuvieron incoloras (fig. 9). Lo que indica que la técnica se realizó de manera 

adecuada. 
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Figura 9. Caracterización de la actividad ATPasa miofibrilar de las fibras del músculo EDL de la rata hembra 

con la histoquímica de ATPasa básica (pH 9.4). Corte transversal. Las fibras blancas representan fibras lentas 

(L), las grises a las fibras rápidas (R) y las negras a las fibras intermedias (I). Escala: 100 μm. 
 

 

Los resultados para esta técnica en el músculo del vuelo de la libélula Rhionaeschna sp. 

se puede apreciar cualitativamente a todas las fibras incoloras, por lo que pueden ser 

clasificadas como lentas (fig. 10). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 10. Caracterización de la actividad ATPasa miofibrilar de las fibras de Rhionaeschna sp con la 

histoquímica de ATPasa básica (pH 9.4). Corte transversal del músculo de vuelo. Las fibras blancas representan 

fibras lentas (L). Escala: 100 μm. 
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Con la histoquímica de NADH-TR se diferenciaron las fibras de acuerdo a su 

metabolismo. Las fibras pigmentadas de color azul presentan un metabolismo oxidativo y las 

fibras no pigmentadas o con poca coloración presentan un metabolismo glicolítico. En el 

músculo control para la tinción se pueden apreciar los dos tipos de fibras de acuerdo a su 

metabolismo (fig. 11), al igual que en las fibras del músculo del vuelo de Rhionaeschna sp. 

(fig. 12). 

En el músculo del vuelo de Rhionaeschna sp. se pudo apreciar cualitativamente la 

presencia de los dos fenotipos de metabolismo en sus fibras (fig. 12). Se observa la 

organización de las fibras y su separación. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 11. Caracterización del metabolismo de las fibras del músculo EDL de la rata hembra con la histoquímica 

para NADH-TR. Corte transversal. Las fibras de color azul son las fibras con metabolismo oxidativo (O) y las 

fibras incoloras o de escasa coloración son fibras glucolíticas (G). Escala: 100 μm. 
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Figura 12. Caracterización del metabolismo de las fibras de Rhionaeschna sp con la histoquímica para NADH-

TR. Corte transversal del músculo de vuelo. A) Reconstrucción del músculo completo; B) fibras con 

metabolismo oxidativo (O); C) fibras con metabolismo glucolítico (G). Escala: 100 μm.  

 

 

7.6. Colecta de datos en Hetaerina vulnerata 

 

Se tomaron microfotografías con una cámara (Nikon Ds-Ri1) acoplada a un microscopio de 

luz visible (Olympus CX31) a 200 aumentos de todo el músculo. Se realizó la reconstrucción 

utilizando la aplicación automatizada de Photomerge en Photoshop para medir y cuantificar 

todas las fibras musculares con el programa ImageJ (versión 1.47v para Mac; NIH) siendo 

clasificadas las fibras negras, grises y blancas como intermedias, rápidas y lentas 

respectivamente; las azules como oxidativas y las claras como glucolíticas.  

Para estimar las posibles diferencias entre los músculos de los machos de ambas tácticas, 

se midió el área transversal de 50 fibras musculares, de un músculo anterior y de uno posterior 
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para cada macho colectado. Las 50 fibras fueron elegidas aleatoriamente con la ayuda de una 

cuadrícula numerada de 10 x 10 y la tabla de números aleatorios de Rohlf y Sokal (1995).  

Adicionalmente, se tomaron medidas morfológicas de los machos, como lo son, la longitud del 

ala anterior derecha (como estimador del tamaño del cuerpo), el ancho (vertical) y el largo 

(horizontal) del tórax (fig. 5), para identificar una posible relación con los resultados 

obtenidos.  

 

                         

Figura 5. Medidas morfológicas de los machos de H. vulnerata. Longitud del ala (línea azul). Ancho del tórax 

(línea verde). Largo del tórax (línea verde). 

 

 

7.7. Análisis de datos 

 
Con el fin de minimizar el error de medición del área de las fibras musculares, se calculó el 

Coeficiente de Correlación Intraclase. Para esto, se midió tres veces el área de veinte fibras y 

se realizó un análisis de repetibilidad, con  la función  ICC en el paquete estadístico R (version 

3.1.3; R Development Core Team 2014), como lo sugieren Wolak y cols. (2012). 

Para determinar las diferencias en las características morfológicas (tamaño del ala y del 

tórax) entre los machos de las dos tácticas reproductivas alternativas de H. vulnerata, se 
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realizaron pruebas de t de Student. Antes de investigar las diferencias en el área de las fibras 

musculares entre los individuos, se evaluó la distribución de errores del área de las fibras 

utilizando Q-Q plots, la cual no fue diferente de una distribución normal. Por lo tanto, se 

utilizaron Modelos Lineales Generalizados Mixtos (MLGM), mediante la función lme. 

Primero se investigó si el área de las fibras musculares se relacionaba con la longitud del ala, 

la táctica y / o la interacción entre estas variables, pero no se encontró significancia. 

Posteriormente se realizó un MLGM con la identidad del individuo como factor aleatorio, la 

táctica empleada por los machos y la posición de los músculos (anterior, posterior) como 

factores fijos y el área de las fibras musculares como variable respuesta, además se incluyó la 

interacción entre la táctica y la posición del músculo. Finalmente se eligió el modelo saturado. 

El MLGM es útil cuando puede haber pseudoreplicación en la variable respuesta (p. ej. 

mediciones repetidas de un mismo individuo) y se tienen factores fijos y aleatorios dentro de 

las variables explicativas. Por lo que este modelo controla la falta de independencia de los 

errores cuando hay factores aleatorios y permite la correcta correlación entre las variables. 

 

8. Resultados 

 

8.1. Características morfológicas de los machos de H. vulnerata 

 

Las características morfológicas del tórax en los machos de Hetaerina vulnerata son similares 

independientemente de la táctica reproductiva alternativa. No se hallaron diferencias 

significativas en el ancho del tórax (Ancho, t15 = 0.897, P = 0.392), ni en la longitud del tórax 

(Largo, t15 =1.672, P = 0.122). Sin embargo, se encontraron diferencias significativas en la 

longitud del ala –estimador de tamaño corporal– entre machos territoriales y no territoriales de 

H. vulnerata (Ala, t15 = 2.536, P = 0.026). Los machos territoriales tienen el ala 1.5 % más 

grande que la de los machos no territoriales.  
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Posteriormente, en machos sin táctica reproductiva determinada, encontramos que las alas 

anteriores son más largas (t15 = 19.446, P = < 0.001) y tienen un área mayor (t15 = 16.022, P = 

< 0.001) que las alas posteriores. Asimismo, la longitud (t15 = 12.112, P = < 0.001) y el área de 

la pigmentación alar (t15 = 9.618, P = < 0.001) son mayores en las alas anteriores.  

 

8.2.  Características histológicas de los músculos del vuelo  

 

Las fibras que componen los músculos del vuelo de H. vulnerata están organizados en 

fascículos con diferentes números de fibras, los cuales se encuentran distribuidos de manera 

radial hacia el centro (fig. 13).  

 

Figura 13. Caracterización histológica con la tinción Hematoxilina-Eosina. Reconstrucción del músculo de vuelo 

de H. vulnerata. Corte transversal. Escala: 100 μm.  

 

Las fibras que componen los fascículos de los músculos en los individuos territoriales y 

no territoriales presentan una disposición radial de los filamentos de proteínas contráctiles 

como actina y miosina. Así mismo, los núcleos en estas fibras son centrales y poseen 

sarcosomas muy desarrollados. Cualitativamente, el número de mitocondrias es grande y se 
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encuentran ubicadas entre los filamentos de actina y miosina (fig. 14). Las mismas 

características se aprecian en todos los músculos del vuelo (anteriores y posteriores). 

                             

Figura 14. Caracterización histológica de las fibras de H. vulnerata con la tinción Hematoxilina-Eosina. Corte 

transversal del músculo de vuelo. Sarcosomas (+), mitocondrias (*), fibras (       ) y núcleo (     ). Escala: 10 μm.  
 

 

8.2.1. Área transversal de las fibras 

 
 
El Coeficiente de Correlación Intraclase se aproximó a uno (R = 0.985), lo que indica que las 

medidas fueron tomadas de manera precisa. 

Al realizar un Modelo Lineal Generalizado Mixto con la identidad del individuo como 

factor aleatorio y el área de las fibras musculares como variable respuesta, encontramos una 

interacción significativa entre la posición del músculo del vuelo y la táctica empleada por los 

machos (Posición*Táctica: ß = 40.217, EE = 63.570, gl = 168, P = 0.001; Posición: ß = -

96.259, EE = 17.313, P = < 0.001; Táctica: ß = -188.618, EE = 63.570, P = 0.009) (fig. 15). 

Dicha interacción sugiere que el área de los músculos anteriores y de los posteriores no es 

igual cuando la táctica adoptada por los machos es considerada. Al investigar la naturaleza de 

la interacción se encontró que los músculos anteriores, tanto en machos territoriales como en 

machos no territoriales, tienen fibras con áreas más grandes que los músculos posteriores; esta 
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diferencia es mayor en machos territoriales (a = 792.198, ß = -56.041, EE = 7.982, P = 

<0.001) que en machos no territoriales (a = 603.580, ß = -15.824, EE = 7.693, P = 0.04).  

 

 

           
 

Figura 15. Área de las fibras de los músculos del vuelo de machos territoriales (negro) y no territoriales (blanco) 

de Hetaerina vulnerata en relación a la posición anterior y posterior. 

 

 

8.3. Caracterización histoquímica  

8.3.1. Determinación del metabolismo de las fibras: Histoquímica para NADH-

TR  

 

Los resultados mostraron que los músculos del vuelo de los machos de Hetaerina vulnerata 

contienen sólo fibras con metabolismo oxidativo (coloración azul) (fig. 16).  La distribución 

de las fibras observada en la reconstrucción de los músculos de vuelo de machos territoriales  

(fig. 17) y no territoriales (fig. 18) de H. vulnerata muestran que independientemente de la 

 Anterior Posterior  



45 
 

táctica reproductiva empleada y de la fecha de captura todas las fibras presentan un 

metabolismo oxidativo y una distribución homogénea en todo el músculo.  

 

 

 

 
Figura 16. Caracterización del metabolismo de las fibras de H.vulnerata con la histoquímica para NADH-TR. 

Corte transversal del músculo de vuelo. A) Reconstrucción del músculo completo; B) fibras con metabolismo 

oxidativo (O).  Sarcosomas (+), mitocondrias (*), fibras (       ) y núcleo (    ). Escala: 10 μm.  

 

O 
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Figura 17. Reconstrucción de uno de los músculos del vuelo de los individuos territoriales de Hetaerina vulnerata con la histoquímica NADTH-TR. Los 

números debajo de cada imagen representan el ID del individuo. La fecha representa el día de captura. Escala: 100 μm.
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Figura 18. Reconstrucción de uno de los músculos del vuelo de los individuos no territoriales de Hetaerina vulnerata con la histoquímica NADTH-TR. 

Los números debajo de cada imagen representan el ID del individuo. La fecha representa el día de captura. Escala: 100 μm.
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8.3.2. Determinación de la actividad enzimática de la ATPasa miofibrilar de las 

fibras: Histoquímica para ATPasa básica (pH 9.4) 

 

Los resultados de la caracterización de la actividad de la ATPasa miofibrilar muestran que las 

fibras de los músculos del vuelo de los machos de H. vulnerata capturados en el mes de 

octubre fueron incoloras en ambos grupos (fig. 19); mientras que las fibras de los músculos de 

los machos capturados en el mes de noviembre, así como en uno de los capturados en el mes 

de octubre, adquirieron una coloración negra independientemente de la táctica exhibida:  

territoriales (fig. 20) y no territoriales (fig. 21). Con base en estos resultados se puede decir 

que las fibras de los músculos de los machos capturados en la primera fase de colecta son 

lentas, mientras que aquellas fibras de los músculos de los individuos colectados en la segunda 

fase de colecta son fibras intermedias independientemente de la táctica reproductiva empleada 

por los individuos. Cualitativamente también podemos observar en las figuras de la 

reconstrucción de los músculos en los que hay un predominio de fibras lentas, una coloración 

negra en el centro y en las principales ramas traqueales, lo que indica que esas fibras son del 

fenotipo intermedio (fig. 19 A). 
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Figura 19. Caracterización de la actividad ATPasa miofibrilar de las fibras de H. vulnerata con la histoquímica 

de ATPasa básica (pH 9.4). Corte transversal del músculo de vuelo. A) Reconstrucción del músculo completo; B) 

fibras lentas. Sarcosomas (+), mitocondrias (*), fibras (     ) y núcleo (     ). Escala: 10 μm.  
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Figura 20. Reconstrucción de uno de los músculos del vuelo de los individuos no territoriales de Hetaerina vulnerata con la histoquímica ATPasa. Los 

números debajo de cada imagen representan el ID del individuo. La fecha representa el día de captura. Escala: 100 μm.
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Figura 21. Reconstrucción de uno de los músculos del vuelo de los individuos no territoriales de Hetaerina vulnerata con la histoquímica ATPasa. Los 

números debajo de cada imagen representan el ID del individuo. La fecha representa el día de captura. Escala: 100 μm.
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9. Discusión  

 
En estudios anteriores se ha descrito que el tamaño corporal es importante, tanto para ganar un 

territorio, como para mantenerlo. Así, en Calopteryx virgo los machos territoriales son más 

grandes y más pesados que los no territoriales, sugiriendo que el tamaño corporal puede 

predecir la táctica utilizada en algunos odonatos (Koskimäki 2009). Asimismo, en Hetaerina 

americana los machos territoriales presentan mayor tamaño corporal que los machos de táctica 

no territorial (Raihani y cols. 2008, Álvarez y cols. 2013), ya que pueden mantener sus 

territorios por más tiempo que los machos pequeños (Serrano-Meneses y cols. 2007). En este 

sentido, mis resultados concuerdan con esto, ya que los machos territoriales tienen mayor 

tamaño corporal -longitud alar- que los machos no territoriales en H. vulnerata. Sin embargo, 

difiere, por un lado, de lo encontrado en la misma especie por Vega-Sánchez y cols. (2011) y 

Ramírez-Delgado y cols. (2015), donde no se encontraron diferencias en el tamaño de los 

machos entre las tácticas reproductivas alternativas. Y por el otro, de lo observado en otras 

especies de Hetaerina como en H. miniata (Lefevre y Muehter 2004) y H. americana 

(Serrano-Meneses y cols. 2007), donde tampoco hallaron diferencias significativas entre el 

tamaño de los machos de ambas tácticas. Con base en lo anterior, puedo sugerir que en la 

población estudiada de H. vulnerata y en dicha temporada, la longitud alar se relaciona con la 

táctica reproductiva empleada. 

Otra de las características morfológicas evaluadas en este trabajo muestra que el tamaño 

del tórax no difiere entre los machos de ambas tácticas en H. vulnerata. Esto concuerda con lo 

reportado por Vega-Sánchez y cols. (2011), los cuales no encontraron diferencias 

significativas en la longitud del tórax entre los machos territoriales y no territoriales de H. 

vulnerata. No obstante, se han reportado diferencias de la musculatura ubicada en el tórax, 

como la asociada al vuelo, entre las tácticas reproductivas exhibidas por los machos. De esta 

manera, en investigaciones donde se comparó la masa muscular del tórax entre tácticas 

reproductivas, se encontró que la cantidad de masa muscular del vuelo es mayor en machos 

territoriales comparado con los no territoriales en Mnais costalis (Plaistow y Tsubaki 2000). 

De manera similar, Marden (1989) descubrió que los machos territoriales tienen mayor 

proporción del músculo de vuelo que los machos inmaduros en Plathemis lydia y que al 
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relacionarla con el éxito de apareamiento que obtuvieron los machos, sugirió que la capacidad 

competitiva de éstos se relaciona con la proporción del músculo de vuelo. Contrario a esto, 

otros estudios sugieren que la cantidad de músculo asociado al vuelo no difiere entre tácticas 

(Plaistow y Siva–Jothy 1996, Serrano-Meneses y cols. 2007, Raihani y cols. 2008). Sin 

embargo, músculos del vuelo más largos son muy probablemente beneficiosos debido a que la 

aceleración aérea (rasgo clave en las interacciones aéreas depredadoras, competitivas y en la 

maniobrabilidad) depende de la proporción del músculo de vuelo (Marden 2008). 

Posiblemente, hayan diferencias en la musculatura asociada al vuelo entre los machos 

territoriales y no territoriales de H. vulnerata que no pudimos detectar indirectamente con la 

medida de la longitud del tórax. 

En cuanto a la caracterización muscular, se puede clasificar el músculo de acuerdo a la 

disposición de las miofibrillas, núcleos y sarcosomas dentro de la fibra. De esta manera, 

tenemos los músculos de paquetes cerrados, fibrilar y tubular (Nation 2008). El músculo 

tubular ha sido encontrado en el músculo del vuelo de las libélulas Aeshna sp. (Smith 1961) y 

Brachythemis contaminata  (Bhat 1968), el cual se caracteriza por tener filamentos de 

proteínas contráctiles orientadas radialmente alrededor de un núcleo central, y un gran 

desarrollo tanto de los sarcosomas, como del RS (Pringle 1957, Smith 1961, Nation 2008). 

Este tipo de distribución permite una mayor eficiencia en la salida de calcio, lo que ayuda a 

que se produzca una contracción rápida, por lo que ha sido encontrado en la musculatura del 

vuelo de diversos insectos, típicamente, en la musculatura de Orthopteros y Odonatos (Nation 

2008). Finalmente, mis resultados confirman que los músculos del vuelo de machos 

territoriales y no territoriales de H. vulnerata tienen una distribución tubular que les favorece 

mediante una rápida contracción para el movimiento alar. 

El área transversal de las fibras de los músculos anteriores es más grande que el área de 

los músculos posteriores. En los machos territoriales esta diferencia es mayor que en los 

machos no territoriales de H. vulnerata. Las alas anteriores y posteriores funcionan de manera 

independiente (Alexander 1983, Nation 2008) y no siempre tienen la misma frecuencia de 

batido (Rüppell 1989). De esta forma, las alas anteriores participan en el movimiento lateral y 

frontal del individuo, mientras que las posteriores generan la mayor parte de la fuerza vertical 

para la elevación (Sato y Azuma 1997). Además, la musculatura del vuelo en Odonata es 
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abundante y compleja (Wakeling y Ellington 1996 b, Wootton y Newman 2008), por lo que es 

posible que hayan diferencias en los músculos asociados a las alas. Por un lado, las alas con 

áreas más grandes desarrollan mayor fuerza aerodinámica (Wakeling y Ellington 1996 b) 

debido a que tienen un mayor área de exposición al viento. Esta fuerza aerodinámica es igual a 

la fuerza mecánica producida por los músculos (Wakeling y Ellington 1996 b), y a su vez, la 

fuerza generada por el músculo depende principalmente de su área transversal (Marden 2008). 

Así, músculos relativamente grandes aumentan la fuerza y por lo tanto la velocidad y la 

aceleración desarrollada por estos (Wootton y Newman 2008). De esta manera, es probable 

que el área transversal de los músculos anteriores sea mayor que el de los posteriores debido a 

la diferencia en el área entre las alas anteriores y posteriores que presentan los machos de H. 

vulnerata. Por otro lado, Vega-Sánchez y cols. (2011) reportaron que el área de las alas 

anteriores es mayor en los machos territoriales en comparación con los machos no territoriales 

en dos poblaciones de H. vulnerata. Esto concuerda con nuestros resultados al ser los machos 

territoriales quienes presentan una mayor diferencia en el área de las fibras de los músculos 

anteriores con respecto a los posteriores. Entonces, al tener las alas anteriores un mayor área 

en los machos territoriales (Vega-Sánchez y cols. 2011), estos individuos pueden presentar 

mayor maniobrabilidad y agilidad durante los combates debido a que alas más grandes tienen 

un mayor ángulo de rotación (Wootton y Newman 2008). Y al presentar un área fibrilar mayor 

en los músculos que sostienen estas alas, los machos territoriales pueden desarrollar mayor 

aceleración, potencia y fuerza. Esto, en conjunto, les facilitaría ganar y defender un territorio. 

Algunos insectos han desarrollado el movimiento alar clap and fling (Weis-Fogh 1973, 

Marden 1987). En este movimiento, las alas anteriores se impulsan durante el ascenso y se 

juntan sobre el dorso (clap), se mantienen por unos segundos y se despliegan como un libro 

durante el descenso (fling) (Alexander 1984, Dickinson y cols. 1999). Este movimiento 

permite al individuo aumentar la elevación total hasta en un 17% (Lehmann y cols. 2005). 

Además, los grupos que realizan esta maniobra tienen 25% más de masa muscular del vuelo 

que los que no la realizan (Marden 1987). En Odonata, se calculó que el caballito del diablo C. 

splendens –que usa clap and fling– alcanza 44% más de masa del músculo elevador y un 

mayor coeficiente de ascenso (Wakeling y Ellington 1997 a y b) que la libélula Sympetrum 

sanguineum, la cual no utiliza la maniobra. De esta manera, el mayor desarrollo de las fibras 
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en los músculos anteriores de los machos de H. vulnerata también podría relacionarse con la 

fuerza necesaria para realizar el movimiento alar clap and fling (obs. personales). Además, 

esta maniobra puede ser utilizada para exhibir la pigmentación del ala durante los 

enfrentamientos territoriales (Grether 1996), ya que ésta se relaciona positivamente con la 

capacidad del macho para ganar un territorio (Siva-Jothy 1999, Contreras-Garduño y cols. 

2006). Sin embargo, esto no sucede en H. vulnerata (Vega-Sánchez y cols. 2011, Ramírez- 

Delgado y cols. 2015). Mis resultados muestran una posible explicación de la ausencia de esta 

relación: debido a que los machos territoriales tienen una mayor variación en el área de las 

fibras musculares asociadas al vuelo, los músculos anteriores pueden generar 

proporcionalmente mayor fuerza durante la elevación al realizar el movimiento “clap” y 

sostener las alas juntas por más tiempo comparado con los machos no territoriales. Si este 

movimiento que permite exhibir la pigmentación alar, la cual es mayor en las alas anteriores, 

se mantiene durante más segundos, mayor será el tiempo de exposición de la pigmentación por 

lo que se reflejaría una mayor capacidad de combate frente a otros machos. Con este punto de 

vista, sería más eficiente invertir en la hipertrofia de los músculos anteriores del vuelo que en 

la pigmentación alar, lo cual posiblemente esté ocurriendo en los machos de H. vulnerata.   

La capacidad de desplazamiento aéreo es importante en los odonatos ya que facilita la 

captura de presas y favorece el éxito reproductivo (Marden 2008). Así, se han encontrado 

machos adultos cuyos músculos encargados del movimiento alar llegan a ocupar un 60 % de la 

masa corporal total (Marden 1989). Sin embargo, se calculó un peso mínimo entre 12 y 16 % 

de la masa corporal necesaria para soportar la carga del individuo durante el vuelo (Marden 

2000). Por esta razón, el gran tamaño de los músculos utilizados en el vuelo se correlaciona 

con la necesidad de una alta tasa metabólica que proporcione la cantidad de energía necesaria 

para sostener el vuelo (Pringle 1957). Se sabe que los insectos pueden obtener energía 

derivada de carbohidratos, oxidación de lípidos e incluso algunos pueden utilizar ambos 

(Beenakkers 1969, Beenakkers y cols. 1984). En especies migratorias como Schistocerca 

gregaria (Orthoptera) y Pantala flavescens (Odonata), el utilizar un metabolismo oxidativo 

durante el vuelo economiza carbohidratos y favorece la resistencia a la fatiga lo que les 

permite mantener un vuelo prolongado durante la migración (Weis-Fogh 1952, Beenakkers y 

cols. 1984, Pflüger y Duch 2011). 
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En el presente estudio evidencio que el metabolismo de las fibras de los músculos del 

vuelo de H. vulnerata es oxidativo tanto para machos territoriales, como para los no 

territoriales. No obstante, no hay reportes de la determinación del tipo de metabolismo en las 

fibras musculares de insectos. Por lo que, considero este trabajo novedoso en la 

estandarización de la técnica histoquímica NADH-TR para H. vulnerata, y el conocimiento 

que a este respecta. Estos resultados, concuerdan con los depósitos de lípido encontrados en el 

músculo de vuelo de B. contaminata (Bhat 1968) y de Aeshna sp. (Smith 1961), lo que nos 

sugiere la importancia de la grasa en los mecanismos para la obtención de energía dentro del 

músculo.  

Por un lado, al encontrar que no hay diferencia en el metabolismo de los músculos del 

vuelo entre las tácticas, sugiero que la diferencia metabólica entre machos territoriales y no 

territoriales de H. vulnerata podría estar en la cantidad de grasa torácica disponible. Si bien no 

realicé las técnicas necesarias para determinar la cantidad de grasa que se encuentra en los 

músculos del vuelo, hay estudios en los que encontraron que esta reserva energética es 

significativamente mayor en machos territoriales comparado con los machos no territoriales en 

H. americana (Contreras-Garduño y cols. 2006, Serrano-Meneses y cols. 2007, Raihani y cols. 

2008). De manera similar, los machos que ganaron enfrentamientos por un territorio 

presentaron más grasa torácica que los machos que perdieron en C. maculata (Marden y 

Waage 1990), C. splendens (Plaistow y Siva–Jothy 1996) y C. virgo (Koskimäki y cols. 2004). 

Además, Plaistow y Siva–Jothy (1996) encontraron que las reservas de grasa decrecen 

significativamente con la edad de los machos, por lo que se hace más difícil y costoso 

mantener un territorio al envejecer. De esta manera, creo que las cantidades de reservas 

energéticas difieren entre los machos de las tácticas de H. vulnerata. Donde los machos 

territoriales al tener mayor área en las fibras de los músculos del vuelo pueden almacenar más 

cantidad de lípidos que serían utilizados como fuente energía mediante un metabolismo 

oxidativo, por lo que probablemente la capacidad de combate para ganar y defender un 

territorio es mayor en estos machos que en los no territoriales.  

Por otro lado, se ha encontrado que el metabolismo energético en Odonata puede ser 

afectado negativamente por parásitos gregarinos (Suhonen y cols. 2008). Los gregarinos son 

parásitos intestinales que se desarrollan y se reproducen en el intestino de los adultos después 



57 
 

de ser ingeridos (Corbet 1999). La infección causada por estos protozoos tiene consecuencias 

metabólicas en los individuos. La inhabilidad de para oxidar los ácidos grasos es una de ellas 

(Marden y Cobb 2004). De esta manera, el desempeño de los músculos del vuelo se ve 

afectado al disminuir la cantidad de lípidos en el tórax (Schilder y Marden 2006). Marden y 

Cobb (2004) encontraron que los machos no territoriales estuvieron significativamente más 

parasitados que los no territoriales en Libellula pulchella. Además, la fuerza del músculo del 

vuelo se relacionó positivamente con la cantidad de grasa en machos territoriales, mientras que 

en machos no territoriales no hubo relación. Esto sugiere que los machos territoriales fueron 

capaces de ajustar el consumo de energía de los músculos del vuelo con la tasa de oxidación 

de los ácidos grasos para poder ganar y mantener los territorios; mientras que los machos no 

territoriales pudieron compensar los gastos metabólicos del vuelo al evitar enfrentamientos por 

territorios (Marden y Cobb 2004, Suhonen y cols. 2008). Por lo anterior, creo que la cantidad 

de grasa disponible y la capacidad de metabolizarla podrían estar implicadas en el rendimiento 

de los músculos del vuelo de los machos de H. vulnerata, favoreciendo la adquisición de 

territorios y por ende el aumento en las cópulas. Sin embargo, para H. vulnerata no se ha 

identificado la existencia de estos parásitos ni el posible papel que estos pudieran efectuar 

sobre las reservas energéticas, el vuelo y la competencia por territorios.  

Las fibras de los músculos del vuelo de los machos de H. vulnerata capturados en 

octubre presentaron fibras lentas; mientras que los machos colectados en noviembre tuvieron 

fibras intermedias con la histoquímica de ATPasa. Estos resultados son congruentes con lo 

encontrado en la histoquímica de NADH-TR, ya que las fibras lentas e intermedias poseen un 

metabolismo oxidativo (Jolesz y Sreter 1981, Blaauw y cols. 2013). De esta forma, los 

músculos del vuelo en H. vulnerata son más eficientes durante el desplazamiento aéreo al 

tener resistencia a la fatiga y, en el caso de los individuos de noviembre, generar mayor fuerza 

y velocidad de contracción muscular para realizar los movimientos alares. Sin embargo, no 

encontramos reportes de caracterización histoquímica en la musculatura de insectos. No 

obstante, se han caracterizado los músculos involucrados en el vuelo de animales voladores. 

Precisamente, Armstrong y cols. (1977) descubrieron un metabolismo oxidativo y fibras 

predominantemente intermedias en los músculos pectorales (encargados de la generación de 

fuerza para el movimiento alar) del murciélago Myotis lucifugus. Asimismo, Kenneth y 
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Douglas (2009) encontraron que los músculos del pectoral y las alas del colibrí Calypte anna y 

el pinzón cebra (Taeniopygia guttata) poseen todas las fibras intermedias y de metabolismo 

exclusivamente oxidativo. Estos estudios y nuestros resultados nos sugieren que los músculos 

utilizados en el vuelo se han especializado en un metabolismo mayormente oxidativo y con 

fibras resistentes a la fatiga, que compensen el costo energético del desplazamiento aéreo. 

Debido a que el músculo esquelético tiene la capacidad de adaptarse a diversas 

condiciones internas o externas (p. ej. actividad física), las fibras musculares pueden modificar 

tanto su área, como el fenotipo (rápidas o lentas o intermedias) (Blaauw y cols. 2013), de esta 

manera, podemos esperar que las fibras de los músculos del vuelo de los machos de H. 

vulnerata varíen según el comportamiento aéreo ejecutado.  

Por un lado, al ser noviembre el último mes de la temporada reproductiva, la densidad de 

los individuos en la población disminuye (obs. personales). Es probable que el riesgo de 

depredación incremente, por lo que los machos tendrían que realizar maniobras aéreas rápidas 

para evadir a los depredadores, por lo cual es posible que el fenotipo de las fibras cambie de 

lento a intermedio. Por otro lado, el tamaño corporal en algunos odonatos disminuye a medida 

que avanza la temporada reproductiva (Wong-Muñoz y cols. 2011). Esta modificación 

morfológica posiblemente se relaciona con alteraciones fisiológicas como el cambio en el 

fenotipo de las fibras del músculo del vuelo, lo que les favorecería en movimientos más 

rápidos y con mayor fuerza.  

Además de la termorregulación ectotérmica, a través del intercambio de calor con el 

ambiente, los odonatos pueden generar calor metabólico utilizando los músculos del vuelo 

(Corbet 1999). Sin embargo, a temperaturas ambientales bajas, no pueden empezar el vuelo. 

Debido a esto, contracciones simultaneas de los músculos del vuelo (similar a los temblores en 

mamíferos) les permite generar el calor inicial para alcanzar una temperatura óptima y 

producir elevación (Klowden 2007). Dado que la temperatura ambiental disminuye hacia el 

mes de noviembre, supongo que esta variación ambiental también puede influir en la 

expresión del fenotipo de las fibras de los músculos del vuelo. Ya que un fenotipo intermedio 

(presentado por los machos de noviembre) hidroliza más rápido el ATP, comparado con uno 

lento, y genera mayor energía disponible para realizar la contracción muscular (Blaauw y cols. 
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2013). De esta forma, podrían alcanzar la temperatura necesaria para emprender el vuelo en 

menor tiempo.  
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10. Conclusiones  

 

 

 

 Las fibras de los músculos del vuelo tienen un metabolismo oxidativo homogéneo, son 

lentas e intermedias y no difieren entre machos territoriales y no territoriales de H. 

vulnerata. Posiblemente estas características le proporcionan resistencia a la fatiga al 

músculo y facilitan un vuelo prolongado. 

 

 El área de las fibras es mayor en los músculos anteriores que en los posteriores y esta 

diferencia es mayor en machos territoriales, lo que probablemente se relaciona con el 

incremento en la generación de fuerza para combatir por un territorio.  
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11. Perspectivas  

 
 

 Para futuros trabajos con Hetaerina vulnerata se recomienda integrar a los análisis 

características morfológicas como el peso de los individuos, el área alar, la 

pigmentación alar, el tamaño de la musculatura del vuelo y la grasa muscular para 

llegar a resultados más concretos y conclusiones más acertadas acerca de las tácticas 

reproductivas alternativas no fijas y las variaciones intraespecíficas que se puedan 

encontrar. 

 

 Dado que la actividad de vuelo de las hembras difiere a la de los machos, sería 

interesante caracterizar la musculatura asociada al vuelo en las hembras, tanto el 

fenotipo de las fibras como el metabolismo de las mismas, y descubrir las posibles 

variaciones entre sexos. 

 

 Queda abierta la posibilidad de investigar si la estacionalidad tiene alguna influencia 

en la expresión del fenotipo de las fibras de los músculos de vuelo en H. vulnerata.   
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