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Resumen

El género Argia es uno de los més diversos en el orden Odonata con 116 especies descritas,
su abundancia, sus estrategias de supervivencia, su morfologia y comportamiento han
hecho del género un modelo potencial para realizar diferentes estudios. La relacion entre la
distancia filogenética y el &rea de distribucion de 30 especies del género fue evaluada
realizando en primer lugar modelado de area de distribucion que evalla la idoneidad del
ambiente en funcion de la presencia de las especies en un determinado espacio. Y en
segundo lugar, se obtuvo la distancia genética entre pares de especies generando una
hipétesis filogenética a partir de una ya existente. Los resultados indican una relacion
negativa entre la distancia filogenética y el area de distribucion de las especies, esto puede
ser debido a la capacidad que tienen estas especies de ocupar diferentes ambientes que
incluyen tanto areas tropicales como templadas o a que la distribucion de este género seria
el resultado de las interacciones sexuales entre diferentes especies mas que de la adaptacién

a sus ambientes.

Palabras clave: Argia, conservadurismo de nicho, distribucion, modelos de distribucién,

filogenia.
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Abstract

The genus Argia is one of the most diverse in the Odonata order with 116 species
described, its abundance, survival strategies, morphology and behavior have made the
genus a potential model for different studies. The relationship between the phylogenetic
distance and the distribution area of 30 species of the genus was evaluated by firstly
modeling the area of distribution that evaluates the suitability of the environment as a
function of the presence of the species in a given space. And secondly, the genetic distance
between pairs of species was obtained by generating a phylogenetic hypothesis from an
already existing one. The results indicate a negative relationship between the phylogenetic
distance and the range of the species, this may be due to the ability of these species to
occupy different environments that include both tropical and temperate areas or that the
distribution of this genus would be the Result of the sexual interactions between different

species rather than the adaptation to their environments.

Key words: Argia, niche conservatism, distribution, distribution models, phylogeny.
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Introduccion

El conservadurismo filogenético del nicho se refiere a un patrén evolutivo en el cual,
especies relacionadas tienden a compartir una proporcion sustancial de las caracteristicas
bioldgicas y fisiologicas que determinan su nicho ecoldgico fundamental (Eliosa, Navarro,
Nieto, 2010). De acuerdo con esta definicidn, un patron deberia surgir para cualquier linaje,
en el cual, las especies mas estrechamente relacionadas (por ejemplo especies hermanas) de
dicho linaje mostraran una mayor similitud en las propiedades de sus nichos (Eliosa et al.,
2010). Al respecto, Prinzing, Durka, Klotz, Brandl, (2001) investigaron acerca de diferentes
aspectos taxondémicos y filogenéticos en especies de plantas de alta montafia en Europa
central, encontrando un fuerte conservadurismo, a pesar de que sus nichos se localizaron a
lo largo de distintos gradientes ambientales. Aunque la l6gica de este patron parece ser muy
obvia, su ocurrencia no ha sido confirmada en otros grupos como por ejemplo el trabajo
realizado por Graham, Ron, Santos, Shneider, Moritz (2004) en el que investigaron la
especiacion de dendrobatidos y encontraron que los clados hermanos se segregaban a lo
largo de los ejes de temperatura, altitud y/o estacionalidad, lo que puso en evidencia que el

nicho no se conservaba entre especies estrechamente emparentadas.

Una explicacion elemental para abordar esta falta de consistencia en el conservadurismo de
nicho, es que la divergencia y la especiacion pueden ser explicadas como procesos no
adaptativos en los que obviamente no estaria involucrada la seleccion natural, lo que
permitiria asumir que de presentarse un proceso de adaptabilidad, éste constituiria una

ventaja para la especie a la hora de usar un nicho (Wellenreuther y Sanchez-Guillén, 2016).

10
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La ausencia de seleccion natural es reemplazada por la accion de la seleccion sexual y/o del
conflicto sexual, que surgen como procesos para conducir a divergencia y especiacion sin
adaptabilidad. En estos dos procesos, los fenotipos pueden ser seleccionados en pro de la
capacidad de un individuo para asegurar pareja y no como consecuencia de buscar
incremento en su supervivencia (Rundell y Price, 2009). Aunque la seleccion natural
siempre esta actuando, esta podria ocurrir después de que los fenotipos se han consolidado
como producto de seleccion sexual y/o conflicto sexual. Esto quiere decir que aquellos
fenotipos seleccionados por seleccion natural, pero que han sido “moldeados” inicialmente
por seleccion o conflicto sexual, no necesariamente estarian completamente adaptados. Un
caso ilustrativo del proceso no adaptativo subyacente al conservadurismo de nicho es el de
los caballitos del diablo (revisado por Wellenreuther y Sanchez-Guillén, 2016). La
investigacion en estos animales ha mostrado que la diferenciacion de nicho ecoldgico es
exigua y en cambio de esto, la seleccién sexual, el conflicto sexual y el aprendizaje se
muestran como los mejores predictores para explicar la radiacion de las especies. La
evidencia principal de estos hallazgos proviene de los géneros Calopteryx, Enallagma e
Ischnura, donde el argumento principal de las investigaciones para explicar que no hay
conservadurismo de nicho, es que en estos grupos, divergencia y especiacion han ocurrido
en ausencia de procesos adaptativos, soportando la idea de que especies estrechamente
relacionadas no necesariamente comparten preferencias de nicho. Aungue las evidencias
antes mencionadas apuntan a comprobar este planteamiento, cualquier forma de probar esta
hipdtesis debera diferenciar primero si la divergencia estd basada 0 no en procesos no
adaptativos, por lo que entender el proceso de seleccion de cada especie, puede proveer
informacion precisa que nos ayude a comprender cuando la falta de divergencia de nicho

podria ser esperada.

11
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Teniendo como base lo anterior, en la presente investigacion se estudiaron las
distribuciones potenciales y la evolucion en 30 especies del género Argia Rambur, 1842.
Este grupo taxondmico fue seleccionado porque es el género mas diverso de Odonata, con
una radiacion evolutiva en la region Neartica que dio origen a 118 especies validas
(Garrison y von Elleriender, 2007). La hipdtesis filogenética de Caesar y Wenzel (2009)
permitio probar la existencia de correlaciones entre especies de Argia cercanamente
emparentadas y sus distribuciones en el espacio geografico. Las pruebas para este estudio
se basaron en la comparacion de areas de distribucion entre las 30 especies, las cuales

fueron calculadas a través de modelos de area de distribucion.

12
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Marco de referencia

Los odonatos han sido considerados en su mayoria tropicales con predominancia de taxa a
bajas latitudes, y conforme aumenta la distancia a los tropicos, cambia la composicién de
especies cuantitativa y cualitativamente (Corbet, 1999). De este modo, se pueden encontrar
individuos en casi todas las regiones, salvo en la Antartida y el polo norte. Las regiones
biogeograficas que presentan una mayor riqueza de odonatos son la Oriental y la
Neotropical, seguidas de la Afrotropical y Australasia, siguiéndoles con poco menos de 600

especies la Paleartica (Kalkman, Clausnitzer, Dijkstra, Paulson, VVan Tol, 2008).

La mayoria de publicaciones que incluyen odonatos, estdn relacionadas con ecologia
evolutiva, Ecologia del comportamiento y sistematica (Caesar, 2012). Los estudios
filogenéticos basados en gran medida en datos moleculares para diferentes rangos
taxondmicos del orden y estudios de modelado de areas de distribucion se han vuelto mas
comunes en los Gltimos afios (por ejemplo, Carle y Kjer, 2002, Turgeon y McPeek, 2002;
Rehn, 2003; Bybee, Ogden, Branham, Whiting, 2008; Carle, Kjer, May, 2008;
Wellenreuther, Larson, Svensson 2012). Las estrategias usadas por estos organismos entre
el medio larvario subacuatico y el aéreo de los adultos, su llamativa coloracion y sus
comportamientos Unicos en todo el reino animal, han hecho de este grupo un candidato

Optimo para ser abordado en estudios ecoldgicos y evolutivos.

Género Argia:

13
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El género Argia fue descrito por Rambur en 1842. Es uno de los géneros mas diversos del
orden Odonata con 118 especies descritas distribuidas a lo largo del Nuevo Mundo
especialmente en la region Neotropical (Garrison, 1994). Algunas de las especies mas
comunes como Argia vivida y Argia moesta han sido estudiadas desde un punto de vista
conductual y ecoldgico, sin embargo, hay escasez de informacion sobre la biologia de la
mayoria de las especies de este género (Caesar y Wenzel, 2009). Segun Westfall y May
(1996) la mayoria de las especies de Argia prefieren aguas de corrientes bajas a medias, una
diferencia elemental con muchos otros coenagriénidos que tienden a habitar en sistemas
Iénticos (Dunkle, 1990). Como otros odonatos, los individuos de Argia son depredadores
voraces en todas las etapas de su vida, y representan un componente vital en la cadena
trofica de los ecosistemas acuaticos (Caesar y Wenzel, 2009). Las poblaciones de muchas
especies pueden ser localmente abundantes y los organismos son faciles de capturar debido
en parte a su morfologia (Figura 1), esto hace que el género sea un modelo potencial para

realizar diferentes estudios (Caesar, 2012).

Figura 1. Machos y hembras de algunas especies de Argia. Imagenes cortesia de Keith D.
P. Wilson (A), Erland Refling Nielsen (B y C) y Angela Nava-Bolafios (D). (Nava-Bolafos,
Sanchez-Guillen, Munguia, Cérdoba-Aguilar 2016).
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Distribucion de las especies y Modelado de distribucion de especies (MDE):

La distribucion de una especie es la fraccion del espacio geografico donde tal especie esta
presente e interactla en forma no efimera con el ecosistema (Zunino et al., 2003). Sin
embargo, ésta puede ser limitada tanto por factores ambientales como por factores bidticos
tales como la competencia y la depredacion, los cuales influyen en la capacidad que tienen
las especies de sobrevivir y reproducirse (Cox y Moore, 1995), es decir, este espacio
constituye un nicho ecoldgico que provee las condiciones necesarias para que una especie

pueda habitar alli (Peterson, Soberon, Sanchez-Cordero, 1999; Wiens, 2004).

Para predecir la distribucion de las especies, actualmente se hace uso de herramientas como
el modelado, el cual evalla la idoneidad del ambiente en funcion de la presencia de las
especies en un determinado espacio (Phillips, Anderson, Shapire, 2006). Los modelos de
distribucion son de gran utilidad para aprender acerca de las relaciones que se establecen
entre el individuo y el medio ambiente (Elith y Leathwick, 2009), permitiendo identificar
por ejemplo, las areas potencialmente adecuadas para realizar un muestreo, reintroducir
especies (Collins y Mclintyre, 2015) o para identificar areas prioritarias con fines de
conservacion entre otras (Simaikaa, Sanwaysa, Kippingd, Suhlinge, Dijkstraf, Clausnitzerg,

Boudoth, Domisch, 2012).

En un MDE cada localidad de ocurrencia es una coordenada que denota el lugar en el que
la especie ha sido observada y todas las variables ambientales pertenecen a la misma area

geogréafica o area de estudio la cual se divide en una cuadricula de pixeles (Phillips et al.,

15
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2006). Los conceptos de nicho fundamental y nicho realizado también son de gran
importancia para la comprension de lo que pretende el modelado (Pulliam, 2000; Anderson
y Martinez-Meyer, 2004). El nicho fundamental de una especie consiste en el conjunto de
condiciones que permiten su supervivencia a largo plazo, es decir, el nicho que la especie
podria ocupar, mientras que su nicho realizado es aquel subconjunto del nicho fundamental
que realmente ocupa (Hutchinson, 1957). El nicho realizado de la especie es mas pequefio
que su nicho fundamental, debido a que variables como la actividad antrépica, las
interacciones bioticas, las barreras geograficas, entre otras, pueden influir en la capacidad
de una especie para explorar y permanecer en los sitios en los que las condiciones abarquen

su potencial ecologico completo (Pulliam, 2000; Anderson y Martinez-Meyer, 2004).

Aunque un modelo describe la idoneidad en el espacio ecoldgico, suele proyectarse en el
espacio geografico, proporcionando un area geografica de presencia prevista para la
especie. Las areas que satisfacen las condiciones del nicho fundamental de una especie
representan su distribucién potencial, mientras que las areas geograficas que realmente

habita constituyen su distribucion realizada (Phillips et al., 2006).

Conservadurismo filogenético de nicho:

El conservadurismo filogenético de nicho refiere un patron evolutivo en el que las especies
descendientes son incapaces de adaptarse a condiciones ambientales diferentes a aquellas
del nicho ancestral, por lo que especies hermanas o filogenéticamente cercanas tienden a

mostrar similitudes, consecuencia de que comparten muchas caracteristicas biologicas y

16
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fisioldgicas determinantes de su nicho ecoldgico (Eliosa et al., 2010). Esto sugiere que
mediante el estudio comparativo de los nichos ecoldgicos se podrian inferir las relaciones

evolutivas entre especies relacionadas (Acevedo, Melo-Ferreira, Real, Alves, 2014).

Algunas investigaciones (por ejemplo Prinzing et al., 2001; Wiens et al., 2005) sugieren
que especies emparentadas ocupando diferentes gradientes ambientales no necesariamente
ocupan nichos idénticos, pero conservan nichos cuyas caracteristicas son muy similares. No
obstante, también se ha encontrado que otros organismos entre los cuales podrian
considerarse grupos de anfibios (Prinzing et al., 2001), requieren habitar nichos con
condiciones microclimaticas Unicas, donde la ocupacion del nicho puede verse fuertemente
afectada por cambios tenues en latitud, humedad, pH, cobertura vegetal u otras
caracteristicas. Estos organismos por lo regular, presentan una plasticidad que les permite
ocupar micronichos para escapar del estrés ambiental (Prinzing et al., 2001). Esta tendencia
de las especies para preservar las caracteristicas ecoldgicas ancestrales puede atribuirse a
uno de varios factores: (i) el flujo genético impide que las poblaciones se adapten a nuevos
nichos; (ii) las limitaciones genéticas debidas a pleiotropia previenen la adaptacion a

nuevos entornos o (iii) ausencia de variacion (Wiens et al., 2005).

Pruebas para evaluar el solapamiento:

El indice de Hellinger | asume distribuciones de probabilidad definidas sobre el espacio
geografico, en las cuales px, i denota la probabilidad asignada por los modelos para la
especie X (0 Y) a la celda i sin suponer que px, i sean proporcionales a la densidad de cada

especie o cualquier otra medida de uso relativo. Asi, el indice de Hellinger | compara las

17
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estimaciones de adecuacion del habitat de los modelos generados y asigna para cada celda
de cuadricula un valor de similitud (Wellenreuther et al., 2012). El valor de | varia entre 0,
cuando dos especies no tienen superposicion en el espacio ambiental, y 1 cuando dos
especies comparten el mismo espacio ambiental. Por otro lado, la prueba de similitud de
nicho de Warren, Glor, y Turelli (2008) genera una distribucion nula de la diferencia
esperada entre la especie X y los puntos de ocurrencia de la especie Y ubicados
aleatoriamente dentro del rango de la especie X (es decir, no los lugares especificos en los
que se muestred la poblacion X, sino dentro del a&rea M que incluye todas las muestras). Si
los valores observados de las medidas de solapamiento de nicho obtenidas de las dos
poblaciones originales son mas similares que lo esperado por azar, implica que la similitud
ambiental global entre estas especies puede reflejar un cambio real en la preferencia del
habitat (Warren et al., 2008). Contrariamente, si los valores observados de las medidas de
solapamiento de nicho obtenidas de las dos poblaciones originales son menos similares que
lo esperado al azar, entonces la divergencia ambiental entre especies puede reflejar

diferencias en la disponibilidad de hébitat.

18
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Objetivos

Obijetivo general

Evaluar la relacion entre la distancia filogenética y el area de distribucion de 30 especies

del género Argia.

Objetivos especificos

1. Estimar el area de distribucion potencial de 30 especies del género Argia a través del

modelado.

2. ldentificar las variables que favorecen o limitan la presencia de las especies en el area de

distribucién.

3. Evaluar la existencia de conservadurismo de nicho en el género Argia.

19
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Materiales y métodos

Datos de distribucion de las especies

Los registros de presencia de las 30 especies del género Argia se obtuvieron de una base de
datos de libre acceso del laboratorio de la conducta de artrépodos del Instituto de Ecologia
de la UNAM, que fue construido con informacion de la Comision Nacional para el
conocimiento y uso de la Biodiversidad-CONABIO (www.conabio.gob.mx/), del sistema
de Infraestructura Mundial de Informacion en Biodiversidad-GBIF (www.gbif.es/), de
Odonata Central (www.odonatacentral.org/) y de resefias de tesis y articulos. Esta
informacién fue depurada eliminando los datos repetidos, excluyendo los datos mal
georeferenciados y/o que se encontraban en zonas geograficas atipicas; es decir aquellos
puntos en donde se reportd una especie pero que se encontraba fuera de su distribucion
natural, esto con ayuda del Dr. Alejandro Cérdoba y finalmente corroborando que los datos
no se encontraban fuera del continente. Para ello se utilizaron los programas ArcGIS®

version 9.3 (http://www.esri.com/) y Google Earth® online (www.earth.google.com/web/).

Predictores ambientales y delimitacion del &rea accesible (M)

Utilizando la plataforma Worldclim®, se obtuvo informacion ambiental correspondiente a
las 19 capas climaticas de libre acceso en la web (www.worldclim.org/) con un tamafio de
celda de 5 Km? Estas capas fueron recortadas para generar areas mas pequefias cuyo
criterio de recorte fue reducirlas al area accesible para cada especie o area M, es decir,

aquellas areas en donde cada especie estda 0 se supone que podria estar dado el

20


http://www.conabio.gob.mx/

Modelado y conservadurismo de nicho del género Argia Kelly Johana Rios Olaya

conocimiento bioldgico que se tiene de ellas, de sus capacidades de dispersion, y por no
existir grandes barreras ni discontinuidades ambientales que pudieran limitar su
establecimiento. La delimitacion de esta area se realizd para cada especie, utilizando las
ecorregiones terrestres del mundo (Fondo Global para la Naturaleza) y las provincias
biogeograficas de CONABIO. Con el fin de obtener la mejor eleccién del background, se
generaron modelos de distribucidn para cada especie en el software Maxent 3.3.3k (Phillips
et al., 2006) con 10.000 puntos de presencia seleccionados aleatoriamente en la extension
del area accesible o area M (Barvea, Barvea, Jiménez, Lira, Maher, Peterson, Soberon,
Villalobos, 2011), Para generar un area mayor bajo la curva o AUC, los modelos se
construyeron usando los parametros que venian por omision en el software (registros
duplicados eliminados, "no extrapole” y "no clamping™) (Phillips y Dudik, 2008), y el
analisis incluyd el 70 % de los registros de presencia para el entrenamiento del modelo y el
30 % para la evaluacion estadistica del mismo con 10 réplicas. Con el fin de reducir la
colinealidad entre las variables ambientales y evitar la sobre parametrizacion del modelo, se
realizd una correlacion de Pearson en el programa estadistico R 3.3.1 (www.rstudio.com/) y
se excluyeron las variables con un valor de correlacion> 0.7 (Sanchez-Guillén, Mufioz,

Rodriguez-Tapia, Feria-Arroyo, Cordoba-Aguilar, 2013).

Construccioén de los modelos de areas de distribucién de especies

Los modelos fueron construidos con el paquete BIOMOD (Thuiller, 2003) del programa
estadistico R 3.3.1 (www.rstudio.com/). Este paquete permitio predecir la distribucion de
las especies usando varios algoritmos de los cuales Maxent, RF, GBM y Marte fueron
seleccionados con el fin de reducir los sesgos y limitaciones de usar un solo algoritmo, ya
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que ofrecen modelos de mayor precision. A partir de los modelos individuales obtenidos
con los diferentes algoritmos se generd un "modelo de consenso™ o modelo final por
especie en el que se evidencia el grado de superposicion o coincidencia entre los modelos
iniciales. Para obtener los mejores modelos de presencia/ausencia, se utilizé el umbral "10
percentile training presence”, suponiendo que el 10% de los registros utilizados en este
estudio pudieran no ser confiables. La validacion final de los 210 modelos generados para
todas las especies se realizd en el programa estadistico R 3.3.1 (www.rstudio.com/) con la
prueba TSS (True Skill Statistic) también conocida como el discriminante Hanssen-
Kuipers, la cual evalta qué tan precisa es la prediccion de un determinado modelo de

distribucion de especies (Allouche, Tsoar, Kadmon, 2006).

Es importante sefialar que estos resultados no muestran con exactitud el &rea real ocupada
por las especies, ya que estos modelos no tienen en cuenta aspectos de dinamica
poblacional, de dispersidn, aspectos interespecificos y el efecto de la actividad antropica en
las poblaciones. Sin embargo, la informacion del modelo se basa en los datos conocidos de
la distribucion de las especies, que se supone, proporcionan informacion suficiente para

caracterizar los requisitos ambientales.

Una vez obtenidos los mapas finales de la distribucion potencial de cada una de las
especies, se evalué el area de solapamiento en Km? entre pares de especies utilizando el

programa estadistico R version 3.3.1.
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Analisis filogeneticos

Una propuesta filogenética fue construida con 30 especies previamente incluidas en la
hipdtesis filogenética de Caesar y Wenzel (2009) para el género Argia. La informacion del
marcador molecular mitocondrial 16S se obtuvo del GenBank®
(www.nchi.nlm.nih.Gov/Genbank/) para todas las especies de Argia y para otras dos
especies, utilizadas como grupo externo (Calopteryx maculata y Calopteryx aequabilis)
(Tabla 1). Las secuencias genéticas se alinearon utilizando el software BioEdit 7.1.3.0
(Hall, 1999) vy la seleccién del modelo evolutivo apropiado se realizé utilizando el software

JModelTest 2.0 (Posada, 2008).

Tabla 1. Numero de acceso en GenBank de las especies del género Argia y otros taxa del
grupo externo usados en el andlisis filogenético.

. Acceso . Acceso
Especie Autor GenBank Especie Autor GenBank
Calopteryx (Beauvois, .

maculata 1805) AF170960 | Argia munda Calvert, 1902 FJ592223

Calopteryx Argia
aequabilis Say, 1839  AF170961| nahuana Calvert, 1902 F592225
Argia alberta Kelr‘g”fgy’ FJ592211 | Argia oculata Hagerl‘égSSe'ys’ FJ592221
Argia anceps Galrggsg ", FJ592233 | Argia oenea Hager11£;258elys, FJ592217
Argia apicalis (Say, 1839) FJ592212 | Argia pallens Calvert, 1902  FJ592224
Argia cuprea (Hagen, 1861) FJ592227 | Argia plana Calvert, 1902  FJ592196
Argia emma Kelngnlesd Y FJ592228 | Argia pulla HageriégSSelys, FJ592222
Argia extranea  (Hagen, 1861) FJ592231 | Argia rhoadsi Calvert, 1902  FJ592206
Argia funcki (Selys, 1854) FJ592197 | Argiasedula  (Hagen, 1861)  FJ592209

. - Argia
Argia garrisoni Daigle, 1991 F592213 tarascana Calvert, 1902 F592200
Argia harknessi  Calvert, 1899 FJ592199 | Argia tezpi Calvert, 1902 FJ592220

o Kennedy, T

Argia hinei 1918 FJ592207 | Argia tibialis (Rambur, 1842) FJ592203
Argiaimmunda  (Hagen, 1861) FJ592214 | Argia tonto Calvert, 1902 FJ592204
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Argia Hagen in Selys,

Argia lacrimans (Hagen, 1861) FJ592216 translata 1865 FJ592210
Argia leonorae Garrison, FJ592226 | Argia ulmeca FJ592205
1994 Calvert, 1907
) o Hagen in Selys,
Argia lugens (Hagen, 1861) FJ592215 | Argia vivida 1865 FJ592201

Las distancias genéticas se obtuvieron mediante el analisis del nimero de sustituciones de
bases entre secuencias utilizando el modelo "Tamura 3 parametros” (Tamura, 1992). El
analisis involucrd 32 secuencias de nucleétidos y las posiciones de codon incluidas fueron
12 + 22 + 32 + Noncoding (Kimura 1980). Las posiciones con datos vacios o perdidos fueron
eliminadas, obteniéndose un conjunto final de datos de 500 posiciones. Los analisis
evolutivos se realizaron en el software MEGA 6.0 (Tamura, Peterson, Peterson, Stecher,

Nei, Kumar, 2011).

La historia evolutiva se dedujo por el método de maxima verosimilitud basado en el modelo
de "Tamura 3 parametros"” (Tamura, 1992). El bootstrap del arbol de consenso deducido de
1000 repeticiones se tomO para representar la historia evolutiva de los taxa analizados
(Felsenstein, 1985). Los arboles iniciales para la busqueda heuristica se obtuvieron
automaticamente aplicando los algoritmos de Neighbor-Join y BioNJ a una matriz de
distancia pareada utilizando el método de maxima verosimilitud compuesta (MCL) y
seleccionando la topologia con un valor de probabilidad de log més alto. Una distribucion
Gamma discreta fue usada para modelar las diferencias de velocidades evolutivas entre los

sitios (5 categorias (+ G, parametro = 1,7552)).
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Modelos nulos que prueban la divergencia entre nichos versus el conservadurismo

Para evaluar si los nichos ecologicos entre pares de especies de Argia eran
significativamente diferentes entre si y sus espacios de nicho intercambiables (Warren et
al., 2008; Wellenreuther et al., 2012); primero, se empled un andlisis de solapamiento de
nicho entre pares de especies calculado por medio del indice de Hellinger I que mide la
similitud directamente desde el espacio de nicho ecoldgico (Warren et al., 2008).
Posteriormente, se utiliz6 la prueba de similitud de nicho de Warren et al. (2008) para
evaluar si los modelos obtenidos de dos especies eran mas diferentes de lo que se esperaria,
dadas las diferencias ambientales subyacentes entre las regiones (Warren, Glor, Turelli,
2010). La similitud de los modelos se calculé usando la herramienta de superposicion de
nichos en el paquete ENMTools version 1.2 (Warren et al., 2008, 2010), y se utilizaron 100
repeticiones para calcular una distribucion nula pseudoreplicada. Esta prueba no solo
indicaria diferencias en el espacio ambiental que ocupan las dos especies, sino que estas
diferencias no se deben a las condiciones ambientales geograficamente disponibles

(Aguirre-Gutiérrez, Serna-Chavez, Villalobos, Pérez de la Rosa, Raes, 2015).

Analisis filogenéticos de la diferenciacion de nichos

Para probar la relacion entre el solapamiento de nicho y la distancia genética, se empled un
analisis de regresion de matrices multiples (Knouft, Losos, Glor, Kolbe, 2006). La hip6tesis
nula bajo esta prueba es que la distancia filogenética entre dos especies no esta relacionada

con el solapamiento observado de sus modelos de area de distribucion. Esta prueba se
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implement6 usando R (www.rstudio.com/) y el paquete ADE-4 (Thioulouse, Chessel,

Dolédec, Olivier, 1997) para generar 5000 repeticiones.
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Resultados y discusion

Un compilado de distancias genéticas entre pares de especies con un total de 500 posiciones
fue obtenida (Figura 2). La historia evolutiva generada para este estudio confirma la
propuesta de Caesar y Wenzel (2009) donde se obtuvo que Argia es un género
monofilético. Los mapas que muestran la distribucion potencial de cada una de las 30

especies de Argia se obtuvieron con MDE (Figura 3).

Estos mapas ilustran variacién en la capacidad de ocupar diferentes ambientes que incluyen
tanto areas tropicales (por ejemplo A. pulla), como templadas (por ejemplo A. sedula). Un
interesante hallazgo para un género que es altamente exitoso y probablemente tuvo una
radiacion profusa a partir de la ultima glaciacion (R. Garrison, com. pers.). Aungue estos
analisis no ilustran la variacion a nivel altitudinal, es muy probable que dicha variacion esté
afectando su distribucién, dado que hay especies que toleran bastante bien ambientes

relativamente frios (por ejemplo A. vivida; Leggott y Pritchard, 1985).
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Figura 2. Filogenia del género Argia obtenida en el presente estudio.
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Figura 3. Mapas de distribucion potencial para cada una de las 30 especies de Argia
obtenidos con modelado de areas de distribucion.
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La comparacién entre grupos con y sin areas superpuestas no mostré diferencias
significativas en sus diferencias genéticas (t = 1,33, p = 0,18). Para prop0sitos ilustrativos,
la figura 4 muestra la distribucién potencial de A. tezpi y A. apicalis, especies que estan
filogenéticamente relacionadas, pero cuyas areas de distribucion no se superponen. En otro
ejemplo, A. ulmeca y A. leonorae (Figura 5) son especies que tienen una relacién
filogenética lejana y cuyas areas de distribucion tampoco se superponen. Estos dos casos
permiten inferir que el grado de parentesco no esta relacionado con el conservadurismo de

nicho en las especies estudiadas.

Figura 4. Distribucion potencial de Argia tezpi (gris) y Argia apicalis (negro).
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Figura 5. Distribucién potencial de Argia ulmeca (gris) y Argia leonorae (negro).
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Los resultados muestran valores bajos de relacion genética entre todas las especies (media
= 0.29, sd £ 0.06). Por otra parte, los valores observados de solapamiento de nicho con el
indice de Hellinger | también fueron bajos (media = 0.13, sd + 0.05) (Figura 6). Con
respecto a la similitud de nicho se ha encontrado que el solapamiento de nicho esperado por
azar es mayor que lo observado para la mayoria de los pares de especies. Esto sugiere que
las especies estudiadas, aunque no comparten por completo el nicho ecolégico, pueden
compartir preferencias de algunas variables ambientales. Sin embargo, en los casos de A.
funki, A. garrisoni, A. harknessi, A. lugens, A. pallens, A. rhoadsi y A. tarascana el
solapamiento de nicho esperado por azar es menor que lo observado con la mayoria de sus
congéneres. Este resultado sugiere que estas especies emplean solo una parte del nicho
ecologico con respecto al resto de las especies. Por tltimo, no se encontro relacion entre las

distancias filogenéticas y el solapamiento de nicho (F-pseudo = 0.56, p = 0.47).

34



Modelado y conservadurismo de nicho del género Argia Kelly Johana Rios Olaya

Figura 6. Relacion entre el area de solapamiento (media = 0.13, sd £+ 0.05) y las distancias
filogeneéticas (media = 0.29, sd £ 0.06) usando una regresion de matrices maltiples.
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Estos resultados pueden ser explicados debido a la variacion extrema exhibida por el
género Argia. Los miembros de este grupo se distribuyen predominantemente hacia
América del Norte, con su pico de diversidad mas alto en la regién Neotropical, pero con
grandes areas de ocupacion tanto en las regiones templadas como tropicales (Garrison y
von Ellenrieder, 2015). Las especies de Argia pueden tolerar una amplia variedad de
ambientes con regimenes ambientales extremos que incluyen aguas lénticas (por ejemplo A.
extranea) y loticas (por ejemplo A. emma), frio (por ejemplo A. apicalis) o areas célidas
(por ejemplo A. popoluca). Otros dos indicadores sugieren que los miembros de Argia son
altamente adaptables: i) varias especies estan muy extendidas a lo largo de Norteamérica

(por ejemplo A. translata); vy, ii) relativamente pocas especies (en comparacion con otras
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especies de Odonata, ver IUCN, 2017) caen en categorias de preocupacion de conservacion
(por ejemplo A. bipunctulata la cual esta en peligro en Estados Unidos; Moody, 2002). El
éxito ecoldgico y evolutivo puede ser en parte responsable de por qué este género es rico en
numero de especies dentro de los odonatos. Aunque es necesaria mas evidencia para
soportar como actuan los diferentes mecanismos que han hecho que este género tenga tanto
éxito, una caracteristica encontrada en algunas especies tiene que ver con adaptaciones

térmicas para hacer frente a los ambientes frios de Norteamérica (Pritchard, 1982).

Asumiendo que el origen fuese tropical, posiblemente el género tuvo tal éxito en su
capacidad de distribucion en temperaturas bajas gracias a las tacticas de aumento de
temperatura. Estas tacticas no son Unicas de Argia, ya que son frecuentes en varias especies
de odonatos que existen en la actualidad (Hassall y Thompson, 2008), y muy

probablemente de algunas durante el tiempo geoldgico (Corbet, 1999).

Si bien una de las razones para que Argia no muestre conservadurismo de nicho, podria ser
esta capacidad o éxito en adaptarse térmicamente, no necesariamente es la Unica razon para
explicar la exclusion de conservadurismo de nicho en este taxon, dado que la evolucién del
nicho puede atribuirse a causas distintas a la adaptacion ecoldgica. En otros odonatos por
ejemplo, la evolucion de nicho ha sido explicada alternativamente por las interacciones
sociales entre varias especies (revisado por Wellenreuther et al., 2012). A este respecto, se
ha encontrado que la desadaptacidn puede restringir los procesos evolutivos que conducen a

una determinada distribucion, generando que los organismos sean incapaces de reconocer
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heterospecificos, 1o que conduce a que se presenten o0 por lo menos se intenten
apareamientos heterospecificos y disputas entre machos de distintas especies por territorios
para aparearse y ovipositar (Corbet, 1999). Existen especies de Calopteryx y Hetaerina,
donde los machos son incapaces de distinguir a machos de otras especies, lo que los lleva a
participar en disputas heterospecificas que emplean mucho tiempo y energia y en las cuales,
los machos esperan obtener espacios cerca del agua donde las hembras lleguen para
aparearse y ovipositar (Corbet, 1999). Estas peleas son costosas desde el punto de vista
energético y pueden afectar la adecuacion de los animales participantes (Tynkkynen,
Rantala, Suhonen, 2004; Anderson y Grether, 2010). Es bastante raro que en estas especies,
no haya evolucionado un sistema que permita reconocer miembros de otras especies, 0
haber evolucionado mecanismos para reducir la intensidad de las peleas (Grether, 2011).
Otro caso es la intensidad de acoso sexual hacia los machos por parte de las hembras y la
ausencia de discriminacion de hembras heteroespecificas por parte de los machos (por
ejemplo especies del género Ischnura; Sanchez-Guillén, Van Gossum, Cordero-Rivera,
2005). En estos casos, los machos enfocan sus esfuerzos por obtener parejas con hembras
de otras especies, lo cual supone un costo en adecuacion para ambos animales (Van
Gossum, Beirinckx, Forbes, Sherratt, 2007). Nuevamente aqui, existe un problema en
términos de que no ha evolucionado un mecanismo de reconocimiento entre especies
diferentes a pesar de vivir en el mismo sitio (es decir, ser simpatricas; Sanchez-Guillén,
Wellenreuther, Cordero-Rivera, 2012; Wellenreuther y Sanchez-Guillén, 2016), lo que
podria conducir a que las especies se encuentren incluso en peligro de extincion (Sanchez-
Guillén, Cordoba-Aguilar, Cordero-Rivera, Wellenreuther, 2014). Sorprendentemente,
estos errores son menos comunes en especies cercanas (Sanchez-Guillén et al. 2014). Parte

de la explicacion es que algunas especies han aumentado sus areas de distribucion de forma
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muy reciente y abrupta, como consecuencia del cambio climatico subito (Sanchez-Guillén
et al., 2013), lo que no les ha “dado tiempo” a las especies para evolucionar barreras de

aislamiento (Sanchez-Guillén, Cordoba-Aguilar, Hansson, Wellenreuther, 2015).

El caso de Argia puede ser explicado de manera similar, pero en términos de un fracaso en
el reconocimiento de pareja heterospecifica y conspecifica antes y durante la cdpula. Un
ejemplo lo constituyen las hembras de algunas especies de Argia (A. anceps, A. extranea,
A. tezpi y A. oenea), para las que la distribucion actual puede ser resultado de interacciones
equivocas a la hora de buscar pareja. Estas interacciones son heteroespecificas, pero
ocurren con miembros del mismo género, debido a que existen altos niveles de simpatria
entre varias especies, en donde se pueden encontrar hasta cuatro especies que comparten el
mismo habitat simultdneamente (Nava-Bolafios et al., en prensa). Las interacciones
implicaron inicialmente, la busqueda de hembras heterospecificas por parte de los machos,
sin embargo, no fue posible la generacién de descendencia, porque machos y hembras
heteroespecificas mantuvieron fuertes barreras de aislamiento reproductivo generadas a
través del desajuste mecénico durante el acoplamiento y el intento de apareamiento (Nava-
Bolafios et al., En prensa). Teniendo en cuenta que algunas especies de Argia pueden
compartir hasta el 70% de su distribucion con congéneres, es acertado pensar que el grado
de interacciones interespecificas ha sido probablemente alto. Debido al alto grado de
simpatria encontrado en varios modelos obtenidos en el presente estudio, es posible que las
interacciones heterospecificas puedan estar causando una seleccion negativa en las zonas
simpatricas, como consecuencia de los elevados costos de acondicionamiento fisico que

conlleva el error de apareamiento. Esto explicaria por que aun especies muy cercanas entre
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si, no comparten los nichos ya que la distribucion seria el resultado de las interacciones
sexuales entre especies diferentes mas que de la adaptacion a sus ambientes. Cabe aclarar
que segun los resultados obtenidos en esta investigacion aquellas especies que se
encuentran en simpatria no estan estrechamente relacionadas en la filogenia, por lo que se
puede inferir que no hay conservadurismo de nicho. Por supuesto, serd necesario generar
pruebas que ayuden a reconocer cual es el papel del cambio climéatico sobre las
distribuciones actuales y soportar si la ausencia de un robusto mecanismo de aislamiento en
especies del género Argia, podria conducir a que las frecuentes interacciones

interespecificas afecten la distribucion actual de este grupo taxonémico.
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Conclusiones

De la presente investigacion se concluye: i) que una vez obtenidos los mapas de
distribucion potencial y las distancias filogenéticas de las 30 especies del género Argia se
infiere que no hay solapamiento de nicho entre las especies estrechamente relacionadas en
la filogenia, por lo tanto que no hay conservadurismo de nicho; ii) que la distribucion de las
especies en estudio es resultado de las interacciones sexuales interespecificas mas que de la
adaptacion a sus ambientes: iii) que es necesario comprobar si la ausencia de un mecanismo
de aislamiento en especies del género Argia conduce a que las frecuentes interacciones
afecten la distribucion de las mismas; iv) ya que los insumos para realizar los modelos de
las &reas de distribucion de las especies fueron variables ambientales, se requiere probar el

papel del cambio climatico sobre la distribucion potencial de las 30 especies.
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