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1. RESUMEN

El area de distribucion de una especie es una compleja expresion de su ecologia y su
historia evolutiva. En los ultimos afios, se ha incrementado el interés en predecir los
cambios en la distribucion de las especies utilizando modelos de distribucion. Las libélulas
son uno de los mejores organismos modelo para el estudio del cambio climatico, debido a
que éste altera sus tasas de crecimiento, supervivencia, fecundidad y/o locomocion. . Sin
embargo, estudios de estos insectos en paises tropicales son muy escasos.

El presente estudio usa el Algoritmo de Maxima Entropia (MAXENT), bajo el
escenario SRES A2A generado por el modelo CGCM 2.0, para inferir la distribucion
presente y futura, al afio 2050, de ocho especies de libélulas en Ecuador, con el fin de
determinar el efecto del cambio climéatico en su ciclo de vida y sobre su distribucion.

Los resultados obtenidos muestran que los parametros de evaluacion del modelo
MAXENT usados en el presente estudio (analisis de contribucion de variables ambientales,
prueba de Jackknife, area bajo la curva ROC, prueba del valor de “p”) arrojaron buenos
valores que dan soporte y validez a los analisis. Nuestros resultados sugieren que siete de
las ocho especies de libélulas analizadas ampliaran su rango de distribucion en el futuro,
aumentando su dispersion y colonizacion de nuevos habitats, siendo las variaciones en
temperatura y precipitacion los principales factores que determinan su distribucion presente

y futura. El modelo MAXENT resulto ser muy preciso y util para este tipo de analisis.

PALABRAS CLAVES: Odonata, cambio climatico, distribucion de especies, MAXENT,

modelos de nicho, modelos correlativos.



2. ABSTRACT

The range of a species is a complex expression of their ecology and evolutionary
history. In recent years there has been increased interest in predicting changes in the
distribution of species using distribution models. Dragonflies are one of the best model
organisms for the study of climate change. Studies of these insects in tropical countries are
scarce, although climate change alters their growth rates, survival, fecundity and / or
locomotion.

This study uses the maximum entropy method (MAXENT), under the SRES A2A
scenario generated by CGCM 2.0 model, to infer the present and future (year 2050)
distribution of eight species of dragonflies in Ecuador, in order to determine the effect of
climate change on their life cycle and distribution.

The results show that MAXENT model evaluation parameters used in this study
(analysis of contribution of environmental variables, Jackknife test, area under the ROC
curve, p-value test) showed good values that support and validate the analysis. Our results
suggest that seven of the eight species of dragonflies analyzed expand its range in the
future, increasing their dispersal and colonization of new habitats, with variations in
temperature and precipitation, that are the main factors that determine their present and

future distribution. The MAXENT model proved very accurate and useful for this analysis.

KEYWORDS: Odonata, climate change, species distribution, MAXENT, niche models,

correlative models.



3. INTRODUCCION

3.1 CAMBIO CLIMATICO

Aumentos en la temperatura, debidos a efectos de cambio climatico,
inevitablemente influyen tanto en organismos como en sus poblaciones (Flenner y Sahlén,
2008; Richter et al., 2008). Se han descrito un gran numero de ejemplos (Parmesan,
2006)acerca de las consecuencias ecoldgicas del cambio climatico, principalmente
concernientes a la alteracion del rango de distribucion geografica y a los cambios

fenoldgicos de los organismos (Flenner et al., 2009; Parmesan, 2006; Walther et al., 2002).

Coope (1995) sugiri6 tres posibles respuestas de las especies al cambio climatico: 1)
extincion, 2) adaptacion a las nuevas condiciones y 3) migracion hacia diferentes areas con
condiciones climaticas mas favorables. Segun Parmesan (2006), un gran nimero de
estudios realizados en diferentes grupos taxondmicos, tanto en grupos de plantas como
animales (insectos, aves, anfibios, corales, mamiferos, peces), respaldan estas respuestas,
(Bale et al., 2002; Beever et al., 2003; Chen et al., 2009; Chen et al., 2011; Flenner y
Sahlén, 2008; Hoegh-Guldberg, 1999; Hoegh-Guldberg, 2005; Johnston et al., 1972;
Parmesan, 2006; Perry et al., 2005; Pounds et al., 2006; Pounds et al., 1999; Roessig et al.,
2004; Wilkinson, 2000). Restricciones de distribucion y extinciones también ocurren, pero
son mas dificiles de detectar porque ameritan mas esfuerzo de muestreo y registros para

probar verdaderas ausencias de una especie en determinado habitat (Thomas et al., 2006).

Las variaciones en la distribucion, fisiologia, dinamica poblacional y fenologia

como respuesta a cambios ambientales han sido muy estudiadas en insectos, debido
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principalmente a su rapido ciclo de generacion y a sus altas tasas reproductivas (Sondgerath
et al., 2012). Diversos estudios (Adamo y Lovett, 2011; Braune ef al., 2008; Clausnitzer et
al., 2012; Chen et al., 2009; Chen et al., 2011; Dingemanse y Kalkman, 2008; Flenner et
al., 2009; Flenner y Sahlén, 2008; Hoffmann, 2010; Menéndez, 2007; Sondgerath et al.,
2012) nos brindan ejemplos de como la estructura de las comunidades de insectos se ven
afectadas por variaciones en el clima, que van desde cambios en la fenologia y distribucion

hasta cambios evolutivos a nivel poblacional (Menéndez, 2007).

3.2 CAMBIO CLIMATICO Y DISTRIBUCION DE LAS ESPECIES

El area de distribucion de una especie es una compleja expresion de su ecologia y su
historia evolutiva, determinada por diversos factores como: condiciones abioticas, factores
bidticos, regiones accesibles a la especie por dispersion desde su area original y la
capacidad evolutiva de las poblaciones para adaptarse a nuevas condiciones, las cuales
actiian a diferentes escalas e intensidad (Soberon y Peterson, 2005). En los Gltimos afios, se
ha incrementado el interés en predecir los cambios en la distribucion de las especies
utilizando modelos de distribucion (Pearson y Dawson, 2003). Estos modelos nos ayudan a
predecir el rango geografico de las especies, cambios en la distribucion desde el pasado
hasta eventos climaticos futuros y a investigar la especiaciéon y divergencia de nicho
(Lozier et al., 2009). Estas capacidades son de gran importancia para la conservaciéon y

manejo de las especies.

La cuantificacion de las relaciones entre las especies y el ambiente, representa el
nucleo de los modelos predictivos en ecologia (Liger, 2010). El objetivo de los modelos de
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distribucion es predecir areas que presentan las condiciones ambientales apropiadas para la
supervivencia de las especies; es decir, su nicho fundamental (Liger, 2010; Ward, 2007). Es
por esto que en los ultimos afios, los modelos sobre distribucion de especies se han hecho
muy comunes en diferentes estudios de biogeografia, biologia de la conservacion, ecologia,
paleoecologia, manejo de plagas, especies invasivas y conservacion de fauna silvestre
(Elith et al., 2006; Guisan y Thuiller, 2005; Guisan y Zimmermann, 2000; Liger, 2010;
Phillips et al., 2006; Segurado y Araujo, 2004; Ward, 2007). Los modelos de distribucion
estan directamente relacionados con observaciones en el campo (ej. puntos de presencia y/o
ausencia) y variables ambientales (ej. diferentes combinaciones de variables climaticas
asociadas a la temperatura y la precipitacion), cuyos resultados infieren la posible
distribucion de las especies, ya sea en el presente, pasado o futuro (Guisan y Thuiller,

2005; Guisan y Zimmermann, 2000; Liger, 2010).

3.3 MODELOS DE DISTRIBUCION Y FACTORES LIMITANTES DEL AREA DE
DISTRIBUCION

Desde que Ferrier (1984) implementd el uso de los modelos de distribucion, se han
ido desarrollando diferentes avances tecnoldgicos en ciencias estadisticas, computacion y
ecologia aplicada para dar soporte a los modelos (Guisan y Thuiller, 2005; Guisan y
Zimmermann, 2000; Liger, 2010). Es imprescindible conocer todos los factores que
delimitan la distribucion de una especie para tratar de inferir con mayor precision su nicho
fundamental y realizado. Existen diferentes modificaciones en la distribucion de una

especie, que pueden ser por ejemplo: ampliaciones, reducciones, desplazamiento,



fragmentacion, entre otros (Liger, 2010; Zunino y Zullini, 2003), generados por factores
ambientales, ecologicos y antropogénicos.

En el caso de las especies ectotérmicas, uno de los principales factores limitantes de
su distribucion y dispersion es la temperatura (Menéndez, 2007). Por lo cual, variaciones
especificas en temperatura como estacionalidad y cambio climatico seran factores que

limitan directamente su area de distribucion (Liger, 2010; Zunino y Zullini, 2003).

Existen dos enfoques principales para predecir los efectos del cambio climatico
sobre los rangos de distribucion de las especies: los modelos correlativos y los mecanisticos
(Buckley et al., 2010 ; Richter et al., 2008). Los modelos mecanisticos o fisiologicos
evaluan los aspectos fisiologicos de las especies para poder determinar las condiciones
ambientales ideales para su persistencia y se basan en observaciones realizadas en el campo
o en pruebas de laboratorio (Morin y Thuiller, 2009; Sondgerath et al., 2012). Estos
modelos son especificos para cada especie, donde su distribucion estd definida por un
conjunto de funciones que describen el desempefio o valor adaptativo de la especie en
relacion a variables ambientales (Hijmans y Graham, 2006). Este tipo de modelo es
considerado 6ptimo debido a que la distribucion potencial, es el resultado de una relacion
que se da entre el clima y la fisiologia de la especie (Guisan y Zimmermann, 2000; Hijmans

y Graham, 2006).

Por otro lado, los modelos correlativos o estadisticos son una herramienta
importante para predecir los efectos del cambio climatico sobre los rangos de distribucion
de las especies (Buckley et al., 2010; Richter et al., 2008). Estos modelos, relacionan el
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area de distribucion de las especies y su medio ambiente (Sondgerath et al., 2012)
utilizando diversos métodos para inferir los requisitos ambientales de las mismas,
principalmente relacionados al clima, basandose en su distribucion geografica actual. Esta
informacion es posteriormente utilizada para predecir rangos de distribuciones actuales y
futuros (Elith y Leathwick, 2009). Estos modelos son ademds muy atractivos y utilizados
porque no requieren informacion fisiologica y se pueden aplicar a cualquier especie sobre
la que se tenga informacion de su distribuciéon. Sin embargo, son modelos que involucran
un proceso experimental mas complejo y de mediano-largo plazo, lo cual puede limitar su

aplicabilidad de acuerdo a los recursos disponibles y objetivos de cada estudio

3.4 MAXENT (Maximum Entropy Modelling System)

Existen diferentes métodos disponibles para generar mapas de aptitud de habitat
para las especies, la diferencia entre los métodos esta en la calidad y tipos de datos
disponibles (Liger, 2010). El sistema de modelamiento de maxima entropia (Maximum
Entropy Modelling System, MAXENT) y el algoritmo genético para prediccion de sets de
reglas (Genetic Algorithm for Rule-Set Prediction, GARP) son métodos que usan solo datos
de presencia para elaborar los modelos (Brotons et al., 2004; Liger, 2010; Phillips et al.,
2006), por lo cual, estos métodos son muy utiles cuando se realizan estudios en base a
registros de museo, los mismos que solo nos proporcionan datos de presencia.

MAXENT es un mecanismo correlativo que calcula la distribucidon potencial de las
especies mediante la probabilidad de maxima entropia, que significa lo mas cercano a
uniforme (Liger, 2010; Phillips et al., 2006; Ward, 2007). MAXENT solamente utiliza
datos de presencia, donde las celdas del area de estudio son la probabilidad de distribucion,
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las celdas con datos de presencia son los puntos de muestreo y las variables que se usan
para elaborar el modelo son las variables ambientales o de cualquier tipo (ej. carreteras,
rios) (Liger, 2010; Phillips ef al., 2006).

El modelo MAXENT busca condiciones ambientales similares a los puntos de
presencia ingresados para inferir en qué otras localidades las especies podrian estar
distribuidas. Mientras mas registros de presencia se usen para correr el modelo de
distribucion, mas aproximado va a estar el modelo al nicho fundamental (Phillips et al.,
2006) porque se tiene un pool mas amplio de informacién que facilita al modelo generar
datos mas apegados a la realidad. Asimismo, al no poseer datos de ausencia, MAXENT
genera “pseudoausencias”, que son puntos escogidos al azar por el programa y en base a los
registros ingresados (Phillips et al., 2006). De tal manera que se compara el modelo con
estos datos generados al azar, y no con ausencias reales (Phillips ef al., 2006), con el fin de

estimar con mas precision las localidades donde pueden o no estar distribuidas las especies.

3.5 ODONATA Y CAMBIO CLIMATICO

Entre los insectos, las libélulas (Odonata) son uno de los mejores organismos
modelo para el estudio del cambio climatico (Flenner y Sahlén, 2008). Esto se debe a que
son un componente clave en la composicidon de especies en ecosistemas de agua dulce, son
sensibles a cambios en ecosistemas terrestres (los adultos son predadores en aire y tierra) y
acudticos (desarrollo de la fase larvaria), son abundantes en todos los continentes
(exceptuando en la Antartida) con una especial riqueza de especies especializada en los

tropicos y finalmente, y en comparacion con otros grupos de insectos, son



taxonomicamente bastante estudiados, faciles de identificar y de muestrear (Clausnitzer et

al., 2012; Clausnitzer et al., 2009; Kalkman et al., 2008).

La mayor parte de estudios acerca de los efectos del cambio climatico sobre los
odonatos han sido realizados en latitudes mayores a los 30° N/S (Braune et al., 2008;
Corbet et al., 2006; Dingemanse y Kalkman, 2008; Flenner et al., 2009; Flenner y Sahlén,
2008; Kalkman et al., 2004; Richter et al., 2008; Sondgerath et al., 2012; Termaat et al.,
2010). Es muy facil, por ejemplo, detectar cambios en la fenologia de libélulas de esta
region debido a la sincronizacion de sus ciclos reproductivos con la marcada estacionalidad
presente a estas latitudes, siendo la temperatura y el fotoperiodo los principales factores a

considerar (Braune et al., 2008).

Por el contrario, los estudios en paises tropicales son mucho mas escasos
(Hoffmann, 2010). En estas latitudes, las especies no tienen regulado sus ciclos de vida por
la ausencia de la estacionalidad en fotoperiodo y temperatura. Esto provoca que sus tasas
de crecimiento sean mucho mas lentas en comparacion con las de latitudes mayores
(Flenner et al., 2009). El cambio climatico, sin embargo, también alterara a los odonatos en
los trépicos causando cambios en sus tasas de crecimiento, supervivencia, fecundidad y/o

locomocion.

Ecuador posee una diversidad de aproximadamente 340 especies de libélulas
descritas formalmente y agrupadas en 14 familias (Paulson, 2012). Sin embargo, se estima
que el numero refleja menos de la tercera parte de la diversidad existente. Esto se debe
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principalmente a la falta de colecciones cientificas y que existen muchos registros en
colecciones privadas que no han sido publicadas. Ecuador es muy rico en recursos hidricos,
especialmente en cuerpos de agua permanentes, los cuales tienen estabilidad y poca
probabilidad de desecacion en épocas de sequia. Estas caracteristicas, junto a la alta
variacion en el rango de elevacion, permite que se formen diferentes ecosistemas idoneos
para la diversificacion de odonata (Haber y Wagner, 2012).

El presente estudio pretende ampliar los pocos analisis existentes (Hoffmann, 2010)
sobre la distribucion presente y futura de odonata en regiones tropicales y evaluar el posible

impacto del cambio climatico sobre su distribucion.

3.6 OBJETIVOS
3.6.1 Objetivo general
* Determinar el efecto del cambio climatico en ocho especies de libélulas en el
Ecuador, usando modelos correlativos para analizar los diferentes cambios en su

distribucion potencial presente y futura.

3.6.2 Objetivos especificos
* De acuerdo a registros de presencia de libélulas, determinar si los escenarios de
cambio climdtico usados arrojan condiciones ambientales idoneas o no para su
distribucion potencial en el presente y futuro.
* Probar los modelos correlativos como herramienta para la inferencia de la

distribucion de ocho especies de libélulas en el Ecuador.
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Generar mapas de distribucion actual y futura con la distribucion posible de
poblaciones de cada especie.
Comparar los mapas resultantes del presente y futuro entre cada especie y

cuantificar diferencias de su distribucion potencial.
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4. MATERIALES Y METODOS

Para inferir la distribucion actual y evaluar el posible efecto del cambio climatico en
la distribucion futura de las especies de libélulas en el Ecuador se realizo el modelamiento
de distribucion de especies (MDE), en base a registro de presencias obtenidos en
colecciones de historia natural. Estos registros se combinan con variables ambientales
gracias a la aplicacion de algoritmos matematicos usados para inferir la distribucion actual

y también para proyectarlos a escenarios climaticos a futuro.

4.1 PREPARACION DE LOS DATOS

Los datos de presencia utilizados para éste trabajo fueron obtenidos de la Seccion de
Invertebrados del Museo de Zoologia de la Pontificia Universidad Catolica del Ecuador
(QCAZ-I). La base de datos usada para el presente estudio contiene especimenes colectados

desde el ano 1935 hasta el 2010, con aproximadamente 1500 especimenes de Odonatos.

4.2 SELECCION DE ESPECIES

Para el presente estudio, se utilizaron 66 registros que abarcan un total de 8 especies
de libélulas: Oxyallagma dissidens, Erythrodiplax ines, Cannaphila vibex, Argia
medullaris, Hetaerina sanguinea, Erythrodiplax umbrata, Orthemis ferruginea y

Erythrodiplax fusca (Anexo 1).

Para realizar la seleccion de especies y asegurar la viabilidad de los modelos de

distribucion se utilizaron los siguientes criterios:
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1. Por numero significativo de registros: Se eliminaron las especies con menos de 4
registros de ocurrencia y cuyos registros de distribucion presentaban puntos
demasiados cercanos (distancia menor a 1 km) (Pearson et al., 2006). Esta seleccion
se realizo en ArcView GIS 3.2, ubicando las coordenadas en el mapa y usando la
herramienta de la regla para determinar la distancia entre punto y punto.

2. Por distribuciones inconsistentes: Se eliminaron los registros cuyas coordenadas
no eran consistentes con la localidad de registro de la especie (levantamiento de

informacioén erronea, errores en la base de datos, etc).

43 MANEJO DE LOS DATOS CON SISTEMAS DE INFORMACION

GEOGRAFICA

4.3.1 VARIABLES AMBIENTALES

Las variables ambientales se obtuvieron como capas climaticas digitales de la base
de datos Wordclim (Hijmans et al., 2005). Estas capas se generan gracias a promedios
mensuales de temperatura y precipitacion tomados por estaciones climaticas entre el
periodo de 1950-2001 y estan disponibles a distintas resoluciones. En nuestro caso
utilizamos capas con 30 segundos geograficos de resolucion, lo que representa
aproximadamente 1km® (Hijmans et al., 2005). Esta base de datos consta de 19 variables
bioclimaticas (once variables de temperatura y ocho variables de precipitacion) en formato
ASCII (Tabla 1). Con el fin de comparar resultados con trabajos similares (Liger, 2010;

Mateo et al., 2013; Mateo et al., 2012), utilizamos las 19 variables ambientales.
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4.4 MODELAMIENTO DE DISTRIBUCION DE ESPECIES

El algoritmo matematico usado fue el de Maxima Entropia (MaxEnt), a través del
programa MaxEnt 3.3.3 (Phillips ef al., 2006), debido a que: 1) sdlo requiere datos de
presencia y variables ecobiogeograficas, 2) puede utilizar datos continuos y categdricos en
las variables ecobiogeograficas, 3) trabaja en base a algoritmos eficientes que garantizan la
convergencia en la probabilidad 6ptima (la de maxima entropia), y 4) el mapa resultante es

continuo (Apezteguia, 2006; Phillips et al., 2006)

4.4.1 ELECCION DEL UMBRAL DE PRESENCIA EN MAXENT

Los umbrales son valores que transforman los resultados de los modelos de
distribucion de especies de probabilidades de ocurrencia de las especies a presencias y
ausencias de las mismas (Liu et al., 2005).

Existen dos formas de clasificar umbrales para establecer un modelo MaxEnt: de
manera subjetiva y de manera objetiva, siendo la objetiva la mas precisa porque no es
arbitraria, sino que tiende a optimizar la concordancia entre la distribucion real y la
predicha por modelos (Liu et al., 2005). Segin Liu y colaboradores (2005), uno de los
umbrales mas usados para modelos de distribucion es el “Maximum training sensitivity plus
specificity (G)”, que es el umbral usado en el presente estudio. Es el umbral con la mayor
proporcién de presencias predichas como presencias como también con la mayor
proporcidon de ausencias predichas como ausencias. El umbral (G) es recomendado para
estudios como éste, con muestras pequefias en los que no se usan datos de entrenamiento

(Pearson et al., 2006).
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Para saber si el modelo corrido en MaxEnt es confiable, se usaron los resultados de
las curvas ROC (receiver operating characteristics). La curva ROC es un grafico donde el
eje y expresa sensibilidad o fraccion de verdaderos positivos y el eje x la fraccion de los
falsos negativos. En el presente estudio, los falsos negativos, que siguiendo el criterio
estandar son 10.000, son generados aleatoriamente por MAXENT y se llaman
“pseudoausencias”, debido a que no poseemos registros de ausencias (Liger, 2010; Phillips
et al., 2006). Cuanto mas proxima es una curva ROC a la esquina superior izquierda, mas
alta es la exactitud global de la prueba (Manel et al, 2001). Las curvas ROC son
independientes de los umbrales. El area bajo la curva ROC se llama AUC, que representa
una medida global de la exactitud de la prueba e indica la probabilidad de obtener
verdaderos positivos y falsos negativos en el modelo. Cuando el AUC es mayor o igual a
0,5 es confiable y optimo cuando es 1 (Segurado et al., 2006). En este caso aplicamos el
criterio de (Swets, 1988), que determina que los valores de AUC < 0,7 son bajos, > 0,7
razonables y > 0,9 buenos, debido a que los resultados de AUC de nuestro estudio son

valores altos y mayores a 0,7.

Debido a que nuestros registros por cada especie son menores a 25, también se
evaluo el modelo usando la prueba de contraste de hipotesis del valor de “p”. Esta prueba
evalia qué tan preciso es el modelo, descartando la posibilidad que la prediccion sea
significativamente diferente a un modelo generado completamente al azar (hipotesis nula).
Cuando el valor de “p” es igual o menor a 0.05, se rechaza la hipotesis nula, por lo cual,
mientras mas pequenio sea el valor de “p”, tendremos una precision mas alta del modelo
(Pearson et al., 2006).
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4.5 MODELAMIENTO DE LA DISTRIBUCION A FUTURO

La prediccion de la distribucion de las especies a futuro se realizd con capas
climaticas del 2050, por ser un escenario futuro ideal para modelos climaticos a mediano
plazo, por no ser tan cercano como el 2020 ni tan lejano como el 2080. Se us6 el escenario
SRES A2A (que predice un incremento climatico pesimista pero mas cercano a la realidad)
generado por el modelo general de circulacion (CGCM 2.0) (Flato et al., 2000; Hijmans et
al., 2005; Liger, 2010). Este escenario predice un aumento en la media global de la
temperatura de 1,92 °C para el ano 2050 y es el modelo mas utilizado en literatura
cientifica para estudios en insectos y plagas agricolas (Arnell et al., 2004; Liger, 2010). No
existe un modelo ideal para modelamiento, el investigador escoge su o sus modelos de
acuerdo a los datos disponibles y a las comparaciones que necesite realizar con sus

resultados. Las capas de prediccion fueron obtenidas de la pagina web: http://www.ccafs-

climate.org/data/ - International Centre for Tropical Agriculture (CIAT) and The CGIAR

Research Program on Climate Change, Agriculture and Food Security (CCAFS).
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5. RESULTADOS

5.1 MODELO DEL PRESENTE

Las figuras de la uno a la ocho muestran los mapas de distribucion al presente de las
ocho especies de libélulas usadas para el analisis e inferidas por el modelo MAXENT con
el umbral “Maximum training sensitivity plus specificity (G)”. Entre la distribucion de las
ocho especies, Oxyallagma dissidens y Erythrodiplax ines presentan la distribucién mas
limitada, restringida a los Valles Interandinos a lo largo de todo el pais. Mientras que
Cannaphila vibex y Argia medullaris son las especies con la distribucion mas extendida y
que ocupan el mayor namero de ecosistemas, repartidas desde los Andes hasta bosques de
estribaciones occidentales y orientales. Por otro lado, las cuatro especies restantes
(Hetaerina sanguinea, Erythrodiplax umbrata, Orthemis ferruginea, Erythrodiplax fusca)

mantienen una distribucion en tierras bajas, a ambos lados de la cordillera de los Andes.

Los valores AUC para todas las especies fueron mayores a 0,75, demostrando un
buen ajuste del modelo. Siendo buenos (> 0,9) con valores de 0,984 para O. dissidens y
0,923 para E. umbrata y razonables (> 0,7 ) con valores de 0,882 para O. ferruginea, 0,843
para E. fusca, 0,866 para E. ines, 0,881 para A. medullaris, 0,824 para H. sanguinea, y

0,754 para C. vibex (Tabla 2).

El andlisis de la contribucion de las variables ambientales muestra que la variable
“precipitacion del cuarto mas calido” (#18) es la que mas contribuye a explicar la

distribucion de las especies, siendo la variable principal de tres especies y la segunda de
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una especie. Las variables “Rango de temperatura media mensual” (#2), “Precipitacion del
cuarto mas humedo” (#16), “Temperatura media del cuarto mas cadlido” (#10) y
“Estacionalidad de la temperatura” (#4) contribuyen también de manera importante en la

distribucion de las especies, manteniendo valores altos en el analisis (Tabla 3).

El resultado de los andlisis de la prueba Jackknife confirma la importancia de las
variables “precipitacion del cuarto mas calido” (#18) y “Estacionalidad de la temperatura”
(#4), al igual que en el analisis de contribucion de variables ambientales. Cuando el modelo
Jackknife es corrido con una sola variable, la “precipitacion del cuarto mas calido” (#18)
es la variable que mas contribuye a la ganancia del modelo total (en tres de las ocho
especies), seguida por la variable “Rango de temperatura media mensual” (#2) (en dos de
las ocho especies). Por otro lado, si se elimina una variable del modelo, “precipitacion del
cuarto mas calido” (#18) vuelve a ser la variable mas importante representando la mayor
pérdida (en tres de las ocho especies), seguida por la variable “Estacionalidad de la

temperatura” (#4) (en dos de las ocho especies) (Figura 9 y 10).

En la prueba de contraste de hipotesis del valor de “p”, el valor de “p” (Tabla 4)
muestra que la mayoria de especies tiene un valor de “p” menor a 0.05, descartando la
posibilidad que la prediccion sea igual a un modelo generado completamente al azar
(hipotesis nula), a excepcion de Argia medullaris, Erythrodiplax ines y Erythrodiplax

umbrata.
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5.2 MODELOS FUTUROS AL ANO 2050

Entre las ocho especies analizadas con el modelo MAXENT a futuro, la inica que
restringird su distribucion es Oxyallagma dissidens, con una reduccion del 40% de su
distribucion actual inferida. Desaparece casi por completo de los valles interandinos
orientales, con excepcion de un pequeiio remanente poblacional en la parte nororiental. Sin
embargo, mantendra su distribucion en los valles interandinos del centro y noroccidente del
Ecuador (Figura 1).

Las siete especies restantes ampliaran su distribucion segin del modelo para el
2050. Erythrodiplax fusca, Hetaerina sanguinea, Erythrodiplax umbrata tendran una
distribucion muy similar en el modelo futuro, con una ligera ampliacién de rango no mayor
al 12% en promedio de su distribucion actual hacia los bosques de alta Amazonia y bosques
lluviosos de la costa. Erythrodiplax umbrata incluira ademas gran parte del bosque seco
(Figura 2,3 y 4).

Orthemis ferruginea ampliara su distribucion en un 21%, con una ligera expansion
en los bosques lluviosos noroccidental y el bosque seco suroccidental, al igual que en los
bosques pie montanos de los andes suroccidentales. En lado oriental, se distribuira por la
Amazonia en su totalidad, desde la Amazonia alta hasta el bosque lluvioso amazoénico en la
frontera con Pert y Colombia (Figura 5).

El rango de distribucion de Erythrodiplax ines se expandird en un 55%. Sin
embargo, esta expansion se dard casi en su totalidad hacia la Amazonia, cubriendo por
completo el oriente ecuatoriano a excepcion de pequefios parches en el extremo norte y

centro (Figura 6).
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Cannaphila vibex y Argia medullaris expanden su distribucion futura en una
proporcién del 40% de la actual, ocupando la mayor parte del bosque amazonico y gran

parte de los bosques lluviosos de la costa, en el caso particular de Argia medullaris (Figura

7y 8).
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6. DISCUSION

6.1 EVALUACION DEL MODELO MAXENT

La distribucion de las especies es una compleja interaccion entre su ecologia e
historia evolutiva, determinada por diversos factores bidticos y abioticos (Pearson y
Dawson, 2003; Soberon y Peterson, 2005). Los avances tecnoldgicos de los tltimos afios
nos han permitido un notorio avance en el desarrollo de diferentes programas de
modelamiento de distribucion de especies, acceso a datos climaticos presentes e historicos
y la capacidad de tomar datos de campo con extrema precision, ayudandonos a inferir con
mayor certeza el area virtual de la distribucion de las especies, cada vez mdés cercana a su

distribucion real.

Entre los diferentes programas que nos ayudan a entender e inferir la distribucion de
las especies, uno de los mas usados es MAXENT, principalmente porque se puede trabajar
solamente con datos de presencia (Sobek-Swant ef al., 2012; Syfert et al., 2013; Yackulic et
al., 2012; Yang et al., 2013). En el presente estudio, asi como en gran parte de analisis,
solamente se cuenta con datos de presencia debido a la dificultad de obtener datos fiables
de ausencia. Los datos de ausencia de una especie en un habitat determinado se debe
principalmente a dos factores: que verdaderamente la especie no esta presente o que es una
falsa ausencia, debido a la falta de esfuerzo de muestreo (Hassall, 2012). Los muestreos y
colecciones cientificas de fauna realizados en Ecuador estan en su mayoria restringidos a
areas cercanas a las carreteras, a bosques conocidos y de facil acceso (Donoso et al., 2009).

Adicionalmente, si consideramos la gran diversidad de especies, tipos de ecosistemas y
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micro habitats en el Ecuador, tener un muestreo significativo que nos permita afirmar
ausencias de especies es poco probable, mucho mas dificil ain con insectos. Otra de las
ventajas que nos proporciona el trabajar solo con datos de presencia es que se puede hacer
este tipo de modelos trabajando solamente con registros de museo, sin que haya la
necesidad de realizar salidas de campo, como en el presente estudio. Finalmente, como en
todos los modelos de nicho, no se requiri6 trabajar con datos fisiologicos, los cuales
involucran un proceso experimental mas complejo, de largo plazo y pueden ser dificiles de

obtener.

El modelo MAXENT esta evaluado por diferentes estimadores, siendo el area bajo
la curva (AUC) uno de los mas importantes. Erythrodiplax umbrata, Oxyallagma dissidens
son las Unicas especies que tienen un AUC mayor a 0.9, las seis restantes estan en la

categoria razonable, lo cual hace confiable nuestro modelo y le da mayor validez.

Los otros dos estimadores importantes para evaluar el modelo MAXENT son el
analisis de la contribucion de las variables ambientales y la prueba Jackknife. Tanto
variables de temperatura y precipitacion fueron determinantes para explicar la distribucion
de las libélulas analizadas (ver Resultados). Siendo las libélulas animales poiquilotermos
(regulan su temperatura corporal a través de mecanismos externos) es comprensible que las
variables de temperatura sean de gran peso en el modelo. Por otro lado, su reproduccion
depende por completo de cuerpos de agua, razén principal por la cual la precipitacion es

también determinante. El tener consenso de las variables mas importantes entre el analisis
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de la contribucion de las variables ambientales y de la prueba Jackknife da mas soporte y
validez al presente modelo.

La contribucion de las variables ambientales estd marcada principalmente por dos
variables, una de temperatura y otra de precipitacion que son: “Precipitacion del cuarto mas
calido (18)” y “Estacionalidad de la temperatura (4)”. Esto quiere decir que la distribucion
potencial de la mitad de las especies que aumentan su distribucion a futuro, va a depender
en mayor proporcion de cambios en la temperatura y la otra mitad en cambios en la
precipitacion.

La figura 12 muestra un escenario a futuro de la variable “Precipitacion del cuarto
mas calido (18)”, donde podemos concluir que las especies que su distribucion sea
principalmente determinada por la precipitacion, estaran distribuidas mayoritariamente en
los bosques del centro-norte de la costa y centro-sur del oriente, como se ve claramente en
el caso de: E. fusca, H. sanguinea, A. medullaris y E. umbrata.

Por otro lado, la figura 13 muestra un escenario a futuro de la variable
“Estacionalidad de la temperatura (4)”, donde podemos concluir que las especies que su
distribucion sea principalmente determinada por la estabilidad en la temperatura, estaran
distribuidas mayoritariamente en los bosques del centro-sur de la costa y centro-norte del

oriente, como se ve claramente en el caso de: E. inex, O, ferruginea y C. vibex.

Las libélulas son insectos que dependen principalmente de la temperatura del
ambiente y del viento, la cual les ayuda a mantener el abdomen con hemolinfa lo
suficientemente caliente para una actividad de vuelo regular, indispensable para patrullar
los sitios de anidacion (De Marco Jr et al., 2005). El exceso y falta de calor son controlados
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a través de la postura de las libélulas al percharse: ocultando del sol el abdomen y tratando
de repartir la hemolinfa caliente por todo el cuerpo (en caso de mucho calor) o exponiendo
el abdomen directamente al sol (en caso de frio). E. fusca, H. sanguinea, A. medullaris y E.
umbrata tienen mejores habilidades de termorregulacion, por lo cual pueden pasar mas
tiempo en vuelo, cuidando los sitos de apareamiento y de desove de las hembras, lo que
hace que su dispersion dependa mas del aumento de la precipitacion que genera nuevos
cuerpos de agua (De Marco Jr y Resende, 2004). Por otro lado, E. inex, O, ferruginea y C.
vibex necesitan de condiciones de temperatura mas estables porque les cuesta mas trabajo
estabilizar su temperatura. Sin su temperatura estable, no podran cuidar los sitios de
reproduccion y desove (De Marco Jr y Resende, 2004). En consecuencia, estas ultimas
especies son menos territoriales y los sitios de reproduccion y desove son menos
especificos porque destinan la mayor cantidad de energia en estabilizar su

termorregulacion.

6.2 PREDICCIONES DEL MODELO MAXENT - PRESENTE

Una de las caracteristicas que presenta MAXENT que puede ocasionar dificultades,
al momento de comparar los modelos realizados con la distribucion real de las especies, es
que solamente trabaja con variables ambientales (Hijmans y Graham, 2006). Al considerar
unicamente condiciones medioambientales (precipitacion y temperatura), se deja a un lado
los factores no climdticos que también influyen en la distribucion de las especies (Liger,
2010), por lo que la zona de presencia predicha por el modelo (lo més cercano al nicho
fundamental) no necesariamente representa el nicho realizado (espacio real que ocupa un
organismo y los recursos que puede acceder como resultado de las presiones que ejercen
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otros organismos, como competencia, predacion, enfermedades (Kearney y Porter, 2004))
de las libélulas. Cabe recalcar que el resultado del modelo MAXENT es un area virtual de
la distribucion de las libélulas. Donde el modelo dice que la abundancia es cero, quiere
decir que las variables ambientales que las libélulas necesitan para completar su ciclo de
vida no se encuentran en esos puntos especificos (Kearney y Porter, 2004; Liger, 2010) o
por otros diferentes factores ajenos a las predicciones del modelo, como: falta de esfuerzo
de muestreo en esas zonas, erradicacion de las especies en la zona deforestacion,

erradicacion por competencia, predacion, etc.

Los resultados de la prueba de contraste de hipotesis del valor de “p” explican la
probabilidad de que los resultados obtenidos (el valor de “p”, Tabla 3) en los modelos sean
debidos al azar (Pearson et al., 2006). Los resultados explican que para todas las especies
los modelos son mejor que al azar con un p < 0.05, a excepcion de las especies Argia
medullaris, Erythrodiplax ines y Erythrodiplax umbrata, con las cuales no podemos decir
que el modelo predijo las localidades eliminadas mejor que al azar. Una vez mas, el
resultado del valor de “p” para estas tres especies se puede atribuir a que la baja cantidad de

registros que se usaron para el modelo eran de habitats muy heterogéneos.

6.3 PREDICCIONES DEL MODELO A FUTURO
El cambio climatico global ha impactado un amplio nimero de regiones naturales,
incluidos los cuerpos acuaticos, sitios de reproduccion de las libélulas. La temperatura

media global ha aumentado en 0.6°C desde 1970 hasta el 2005 (Hoffmann, 2010) y para el
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2100, el Panel Intergubernamental de Cambio Climatico (IPCC) predice un incremento en

la temperatura media desde 1 hasta 5°C (Meehl et al., 2007).

Estos cambios en la temperatura pueden afectar la conducta y fisiologia de los
insectos (Estay et al., 2009; Harrington et al., 2001; Merrill et al., 2008). A pesar de que la
mayoria de estos cambios van a ser negativos para muchas especies (contraccion del rango
de distribucion, migracion hacia diferentes areas con condiciones climaticas favorables o
extincion), en el caso particular de las libélulas y de algunas especies de insectos vinculadas
a cuerpos de agua en zonas tropicales, el cambio climatico puede ser favorable debido
principalmente a que se generan nuevos cuerpos de agua y habitats disponibles (Hoffmann,
2010), propiciando una busqueda y colonizacion de nuevos sitios de reproduccion, como lo

corrobora el presente y otros estudios (Adamo y Lovett, 2011; Hoffmann, 2010).

Oxyallagma dissidens es la Unica especie que restringira su distribucion en el
modelo a futuro. Se debe principalmente porque su distribucion es alto andina, lo cual bajo
diferentes escenarios de aumento de temperatura, debe seguir subiendo altitudinalmente
para encontrar su temperatura optima (sobre los 3100m de altitud), reduciendo cada vez
mads sus poblaciones en zonas de menor altitud (que inicialmente era desde los 1850m de

altitud), como ha sido propuesto por Chen y colaboradores (2009 y 2011).

Segun los resultados del modelo, todas las otras especies ampliaran su distribucion.
Los poquisimos estudios existentes en Odonatos neotropicales (Hoffmann, 2010)
confirman que en los ultimos afios las libélulas han reaccionado positivamente a los
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aumentos de temperatura y precipitaciones, sobre todo las especies que poseen una
distribucion que abarca las tierras bajas y ecosistemas andinos. El cada vez mas marcado
deshielo de los glaciares de los Andes y el aumento de Iluvias ha hecho que se creen mas
cuerpos de agua permanentes en diferentes ecosistemas, cada vez en zonas mas altas. Esto,
junto al aumento de temperatura, han estimulado una tasa de reproduccion cada vez mas
alta en libélulas y por ende una expansion en su distribucion (Flenner et al., 2009;
Hoffmann, 2010). Sin embargo, estudios fenoldgicos, han demostrado también un cambio
en los tiempos de vuelo de estas especies. Uno de los efectos principales de las variaciones
climaticas en los tropicos es la contraccion o dilatacion de las épocas secas y lluviosas,
motivo por el cual las libélulas mueven también su tiempo de vuelo de acuerdo a estos

cambios (Hoffmann, 2010).

Cabe recalcar también que, pese a que los mapas a futuro indican una ampliacion
potencial del rango de distribucion en casi todas las especies, hay otros factores externos
que pueden limitar esta expansion. Sin duda alguna, la tasa de deforestacion es una de las
principales, debido a que limita los corredores de bosque idoneos para la colonizacion de
nuevos habitats. En la Figura 11, podemos ver el mapa de deforestacion del Ecuador, donde
la zona norte de la Amazonia y del Chocod son las més afectadas, seguidas por las
estribaciones de los andes y los bosques del sur del pais. Por lo tanto, pese que las
condiciones ambientales en estos bosques, tanto para presente y futuro, son idéneas para la
distribuciéon de las especies analizadas, factores externos como la deforestacion van a
dificultar que las libélulas ocupen estas areas. Algunos estudios (Hothansl y Schneeweihs,
2005) muestran que en zonas deforestadas se generan de igual forma cuerpos de agua, lo
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cual propicia abundancia de ciertas especies de libélulas. Sin embargo, solamente las
especies pioneras, como E. fusca y O. ferruginea, logran colonizar estas zonas alteradas,

mientras que para las especies de bosque, C. vibex, es imposible.
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7. CONCLUSIONES

Se pudo generar mapas de inferencia de distribucion presente y futura de libélulas en el
Ecuador utilizando solamente registros de presencia, donde el modelo MAXENT
resultd idoneo para este tipo de analisis.

Los parametros de evaluacion del modelo MAXENT usados en el presente estudio
(analisis de contribucion de variables ambientales, prueba de Jackknife, area bajo la
curva ROC, prueba del valor de “p”) arrojaron altos soportes que dieron mas validez a
los analisis.

Siete de las ocho especies de libélulas analizadas ampliaran su rango de distribucion en
el futuro, seglin los resultados del modelo MAXENT, aumentando su dispersion y
colonizacion de nuevos habitats.

Las comparaciones entre los mapas del presente con los del futuro arrojaron diferencias
significativas en la distribucion potencial de las libélulas.

Las variables “Precipitacion del cuarto mas calido (18)” y “Estacionalidad de la
temperatura (4)” son las que mas contribuyeron a la inferencia del area de distribucion
potencial de las especies.

A pesar que ciertos habitats retnan condiciones ambientales idoneas para la
distribucion potencial de las especies de libélulas, la deforestacion puede dificultar la

dispersion y colonizacion de los mismos.
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8. RECOMENDACIONES

Mejorar los muestreos de libélulas en lugares donde no se tiene registros, con el fin de
aumentar el pool de los datos a analizar y mejorar la precision de la inferencia de los
modelos, eliminando sesgos y ajustandolo cada vez mas a la realidad.

Comparar los resultados del presente estudio con futuros analisis similares en paises
vecinos, donde la mayoria de las especies también estdn presentes, para evaluar los
resultados obtenidos y aumentar precision de los modelos para las especies analizadas.

Realizar estudios complementarios en libélulas a nivel ecologico, taxondmico,
molecular, fisioldgico, etc. para aumentar el conocimiento multidisciplinario de este
grupo de insectos en el pais.

Desarrollar e incorporar modelos mecanisticos a los analisis de distribucion de las
especies de libélulas en el Ecuador en futuros estudios, con el fin de mejorar la

precision de los resultados.
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44



Figura 1. Mapas de distribucion de Oxyallagma dissidens producidos por MAXENT para
el a) presente, b) futuro (SRES A2A-CGCM 2.0) ¢) presente y futuro. Los puntos amarillos
son los registros de presencia.
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Figura 2. Mapas de distribucion de Erythrodiplax fusca producidos por MAXENT para el
a) presente, b) futuro (SRES A2A-CGCM 2.0) c) presente y futuro. Los puntos amarillos
son los registros de presencia
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Figura 3. Mapas de distribucion de Hetaerina sanguinea producidos por MAXENT para el
a) presente, b) futuro (SRES A2A-CGCM 2.0) c) presente y futuro. Los puntos amarillos
son los registros de presencia.
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Figura 4. Mapas de distribucion de Erythrodiplax umbrata producidos por MAXENT para
el a) presente, b) futuro (SRES A2A-CGCM 2.0) ¢) presente y futuro. Los puntos amarillos
son los registros de presencia.
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Figura 5. Mapas de distribucion de Orthemis ferruginea producidos por MAXENT para el
a) presente, b) futuro (SRES A2A-CGCM 2.0) ¢) presente y futuro. Los puntos amarillos
son los registros de presencia.
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Figura 6. Mapas de distribucion de Erythrodiplax ines producidos por MAXENT para el a)
presente, b) futuro (SRES A2A-CGCM 2.0) ¢) presente y futuro. Los puntos amarillos son
los registros de presencia.
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Figura 7. Mapas de distribucion de Argia medullaris producidos por MAXENT para el a)
presente, b) futuro (SRES A2A-CGCM 2.0) ¢) presente y futuro. Los puntos negros son los
registros de presencia.
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Figura 8. Mapas de distribucion de Cannaphila vibex producidos por MAXENT para el a)
presente, b) futuro (SRES A2A-CGCM 2.0) ¢) presente y futuro. Los puntos amarillos son
los registros de presencia.
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Figura 9. Resultados de la prueba Jackknife, prueba de importancia de las variables
ambientales.
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O Remanentes de vegetacion

‘ Areas deforestadas

Figura 11. Mapa de deforestacion del Ecuador. Datos tomados por el Ministerio del
Ambiente del Ecuador entre el periodo de 1990 y el 2008.
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Figura 12. Mapa de la diferencia entre los resultados futuros y presentes de la variable
“Precipitacion del cuarto mas calido (18)”. Las regiones pintadas de café obscuro
presentaran disminucion en la precipitacion a futuro, mientras que las regiones azules
sufriran los aumentos mas significativos.
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Estacionalidad de la temperatura
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Figura 13. Mapa de la diferencia entre los resultados futuros y presentes de la variable
“Estacionalidad de la temperatura (4)”. Las regiones pintadas de azul presentaran una
menor variacion en la estacionalidad a futuro, osea que tendran una temperatura mas

estable. Mientras que las regiones rojas tendran una temperatura mas variable.
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11. TABLAS
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Tabla 1. Variables ambientales usadas en el modelo MAXENT.

Variables medioambientales

1 Temperatura media anual

2 Rango de temperatura media anual

3 Isotermalidad

4 Estacionalidad de la temperatura

5 Maxima temperatura del mes mas calido
6 Minima temperatura del mes mas frio
7 Rango anual de temperatura

8  Temperatura media del cuarto mas himedo
9 Temperatura media del cuarto mas seco

10  Temperatura media del cuarto mas calido

11 Temperatura media del cuarto mas frio
12 Precipitacion anual

13 Precipitacion del mes mas humedo
14 Precipitacion del mes mas seco

15 Estacionalidad de la precipitacion
16 Precipitacion del cuarto mas hiimedo
17 Precipitacion del cuarto mas seco
18 Precipitacion del cuarto mas calido
19 Precipitacion del cuarto mas frio
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Tabla 2. Los valores AUC para todas las especies fueron mayores a 0,75, demostrando un

buen ajuste del modelo.

Especies AUC
Oxyallagma dissidens 0.984
Erythrodiplax umbrata 0.923
Orthemis ferruginea 0.882
Erythrodiplax fusca 0.843
Erythrodiplax ines 0.866
Argia medullaris 0.881
Hetaerina sanguinea 0.824
Cannaphila vibex 0.754
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Tabla 3. Porcentaje de contribucion de las Variables Ambientales al modelo MAXENT,

para las ocho especies de libélulas.

O.dissidens  O.ferruginea E.fusca E.ines A.medullaris H.sanguinea E.umbrata  C.vibex
Variables
medioambientales Porcentaje de contribucién

10

11
12
13

14

15

16

17

18

19

Temperatura media

0 0 0 0 0 1,8 0 0
anual
Rango de.temperatura 50,2 0,9 0 65 5,7 0 1 0
media anual
Isotermalidad 0 0 0 0 0 0 0 0
Estacionalidad de la 0 23 72 12 12,8 5.7 0 45,7
temperatura
Mixima ten}per,a'tura 0 0 0 0 44 0 0 0
del mes mas calido
Minima temperatura 36,7 0,6 0,4 0 14 0 0 1,8
del mes mas frio
Rango anual de 45 0.1 0 0 0,4 0 0 0
temperatura
Temperatm"a m'edla del 12 0 0 4.6 7 0 2,7 8,1
cuarto mas himedo
Temperatura,medla del 0 0 32 0 0 0,3 0 0
cuarto mas seco
Temperatur‘f\ mg!la del 0 0.1 0 0 37,9 0 0 44,4
cuarto mas calido
Temperatura,med,la del 0 0 0 0 0 0 0 0
cuarto mas frio
Precipitacion anual 0 0 0 0 0 0 0 0
Preclplrtaclron del mes 0 0 0 0 0 0 0 0
mas humedo
Preapltarcmn del mes 0 0 0,9 0 0 0 0,8 0
mas seco
Estacml}al'lda.d, dela 74 0 0 0,3 0 0 10,7 0
precipitacion
Prec1pltf:|c10fl del cuarto 0 76 0 0 17,2 0 0 0
mas hiumedo
Preclpltac}on del cuarto 0 0 0 0 0 0 0 0
mas seco
Prec1plta,c10n' (.iel cuarto 0 20 38 0 0,6 92,3 84,9 0
mas calido
Precipitacién del cuarto 0 0 0,3 18 0 0 0 0

mas frio
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Tabla 4. Valores de la prueba de contraste de hipotesis del valor de “p”.

**= altamente significativo , ¥ = significativo, n/s = no significativo

Especies Valor de “p”
Oxyallagma dissidens 0.000015 **
Orthemis ferruginea 0.000188 **
Erythrodiplax fusca 0.000015 *¥*
Erythrodiplax ines 0.084352  n/s
Argia medullaris 0.092258 n/s
Hetaerina sanguinea 0.014951 %
Erythrodiplax umbrata 0.621422  n/s
Cannaphila vibex 0.000042 **
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12. ANEXOS
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Anexo 1. Fotografias de las ocho especies de libélulas estudiadas.

©2009 Jim Johnson

Orthemis ferruginea - Foto: Creative Commons.

§ =%
/i v

Erythrodiplax fusca - Foo: Tom Kompier.
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€. ©2009 Jim Johnson
N

Erythrodiplax ines - Foto: Jim Johnson.

Argia medullaris - Foto: Martin Reid.

- ©2009 Jim Johnson

Hetaerina sanguinea - Foto: Jim Johnson.

65



7

Erythrodiplax umbrata - Foto: Tripp Davenport.

©2009 Jim Johnson

Cannaphila vibex - oto: Jim Johnson.
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