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"¿Esperanza? Oídme, oídme bien: la esperanza no vale 
nada. ¡Nada! No nos conducirá a la victoria, ni hoy ni 
nunca. Olvidad la esperanza. Olvidadla. Lo que 
necesitamos aquí es lo que queda cuando esa perra ya no 
está: necesitamos desesperación. ¿Me oís? 
¡Desesperación! Esa sí es una fuerza en la que puedo 
confiar, ése sí es un credo con el que puedo comulgar.  
 
La desesperación nunca os fallará: cuando no os quede 
nada siempre estará allí. ¿Y sabéis una cosa? 
 
» No hay nada más peligroso que un hombre desesperado." 
 

 – Lexel Negro 
 

Para todos aquellos a quienes la vida se les volvió cuesta arriba más de una vez. Para 

todos aquellos que se vieron obligados a parar y rendirse. A veces está bien parar. A 

veces está bien rendirse. Y a veces está bien levantarte y volver a empezar de cero. 
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RESUMEN GENERAL 

      Los movimientos migratorios han despertado el interés de los investigadores 

a través del tiempo, ya que las especies que migran poseen una serie de rasgos 

fisiológicos y ecológicos correlacionados, que determinan varios aspectos de sus 

historias de vida. Dentro de los movimientos migratorios, la conducta migratoria 

es de especial interés ya que es una estrategia biológicamente costosa que 

implica movimientos de cientos o miles de kilómetros, y que, a diferencia de otros 

procesos de dispersión, no están determinados por la disponibilidad de recursos, 

siguiendo rutas de viaje predeterminadas e inmutables, acompañadas de un 

movimiento incesante hasta el lugar de destino. En el caso particular de los 

invertebrados, como los insectos, estos movimientos suelen ser sólo de ida, y les 

toma varias generaciones completar los viajes de ida y vuelta, lo que hace que 

este comportamiento sea aún más enigmático. En cuanto a los insectos, las 

mariposas han sido un modelo clásico de migración, y particularmente, el género 

Vanessa ha sido bien estudiado, ya que seis de sus 22 especies se consideran 

migratorias debido a sus amplios rangos de distribución. Una de estas especies 

es V. carye, cuyo rango de distribución de ~7.000 Km va desde Venezuela a 

Tierra del Fuego, en Chile, volando desde el nivel del mar a por sobre los 5.200 

msnm. No obstante, su estatus como migratoria es nominal, y se propone 

únicamente debido a la extensión de su rango de distribución, y las semejanzas 



xi 

 

que se observan con V. cardui, otra especie del género cuyo estatus de migratoria 

entre Europa y África ha sido ampliamente estudiado y documentado. 

En este trabajo se evalúa el estatus de migratoria de V. carye basándose 

en tres enfoques metodológicos.  En primer lugar, usando un enfoque de ciencia 

ciudadana, se colectaron datos de presencia de individuos de V. carye a lo largo 

de Chile, registrando los avistamientos y modelando el movimiento de los 

individuos en Chile en un contexto temporal. A partir de estos datos, se observa 

el movimiento de individuos de norte a sur en los meses cálidos y de sur a norte 

en los meses más fríos. Así mismo, se detecta y se registra por primera vez un 

evento de movimiento masivo en Chile. En segundo lugar, se utilizaron 

marcadores moleculares de alto poder resolutivo (SNPs) para determinar la 

variabilidad genética de la especie a lo largo de su rango de distribución, así como 

detectar la presencia o ausencia de distintos linajes dentro de la especie y cómo 

estos se relacionan a posibles rutas migratorias. En tercer lugar, utilizando 

herramientas de morfometría geométrica, se evaluó la forma alar de la especie, 

con tal de detectar si existen variaciones a través de su rango latitudinal de 

distribución.  Los resultados genómicos indican que V. carye es una unidad 

monofilética discreta a lo largo de su rango de distribución que tiende hacia la 

homogenización, separándose en dos grandes poblaciones independientes del 

aislamiento por distancia, en lo que se propone son dos rutas migratorias, una 

costera y una andina. Así mismo, los análisis de Morfometría geométrica no 

detectaron variación de la morfología alar de la especie, indicando que esta 
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posee una forma alar más bien conservada y adaptada a los viajes de larga 

distancia. De igual modo, se realizaron comparaciones entre la forma alar de V. 

carye y especies modelo de baja y alta capacidad de desplazamiento, donde se 

observó que el ala de V. carye se agrupa con las de aquellas especies 

documentadas como de alta capacidad de desplazamiento, lo que indicaría que 

su forma alar posee las características necesarias para llevar a cabo viajes de 

larga distancia. Estos resultados, concordantes e independientes entre sí, 

respaldan la hipótesis de que Vanessa carye es una especie con conducta 

migratoria, la cual llevaría a cabo el viaje de larga distancia más extenso de las 

especies de mariposas en América. 

Finalmente, con la información de la variación de la forma alar de las 

especies con baja y alta capacidad de desplazamiento, se propone un índice 

numérico de Potencial de desplazamiento (D) y un Índice alar (Wi), los cuales 

podría resultar útiles para determinar a priori la ecología de movimiento de las 

especies de mariposa, en especial para aquellas en las existen vacíos en el 

conocimiento de su historia natural 

.
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

La capacidad de desplazamiento tiene fuertes efectos en las dinámicas 

ecológicas y evolutivas de las especies y poblaciones, ya que el movimiento de 

individuos determina el nivel de flujo génico entre los distintos puntos 

geográficos que comprenden el rango de distribución de las especies. Este 

proceso es modulado por otros, tales como adaptación local y evolución de 

rasgos e historia de vida, lo que en suma se refleja en procesos de especiación 

(Dieckmann et al. 1999). En esta vía, los procesos de dispersión y flujo genético 

se vuelven fundamentales en las dinámicas evolutivas de las especies, ya que, 

por un lado, permiten la colonización de nuevos hábitats y la amplitud del rango 

de distribución de estas, y por otro, disminuyen las probabilidades de extinción 

y aseguran la persistencia de las poblaciones (Monaghan et al. 2001). En este 

punto, es importante diferenciar entre dos términos que, en español son 

similares, pero que en inglés evocan significados distintos; Dispersal, como el 

movimiento de individuos desde su rango natal a sitios nuevos, y Dispersion 

como la distribución espacial de los individuos en una población, el cual no es 

un proceso (Lomolino et al. 2017), en este trabajo cuando hablamos de 

Dispersión nos referimos a Dispersal. Si bien la dispersión puede reducir 

fuertemente las diferencias genéticas entre poblaciones debido al intercambio 

de individuos, antagónicamente puede producir aislamiento e independencia 

evolutiva entre unidades geográficas discretas, cuando esta está limitada por 
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barreras o grandes distancias geográficas que impiden el flujo génico y/o el 

intercambio de individuos (Alvial et al. 2019; Claramunt et al. 2012; Frayer & 

Coughlan 2024). Por esta razón comprender los mecanismos de dispersión vs 

conectividad entre poblaciones no solo es importante en términos del 

entendimiento de los procesos ecológicos y demográficos de las especies, sino 

que también es crítico para predecir la viabilidad y capacidad de recuperación 

de las especies frente a disturbios antropogénicos y naturales (Lyons et al. 

2012; Somveille et al. 2021; Tesson & Edelaar 2013; Travis et al. 2013). 

Dentro de las estrategias de movimiento, la migración ha cautivado 

particularmente la atención de los investigadores, debido a los procesos y 

mecanismos que implica. Si bien los términos de dispersión y migración podrían 

parecer similares, ambos evocan condiciones y mecanismos diferentes, ya que 

la dispersión no considera la capacidad de colonización ni adaptación a nuevos 

hábitats o ambientes (Bilton et al. 2001; Lincoln et al. 1998). Además, aunque 

el término “migración” es utilizado en varias disciplinas biológicas, en áreas 

distintas a la de la ecología y el comportamiento, se utiliza en contextos que 

implican marcos temporales más amplios. En Biogeografía, por ejemplo, se 

refiere a la “migración” como las expansiones de las áreas de distribución de 

fauna o especies individuales (Lomolino et al. 2017), y en genética de 

poblaciones, por el contrario, se utiliza “migración (m)” para describir el flujo 

genético entre poblaciones, lo cual considera distintos tipos de movimientos 
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incluida la conducta migratoria, pero no refiriéndose exclusivamente a esta 

(Futuyma 2005).  

 Los movimientos migratorios, que en su gran mayoría están impulsados 

por las características bióticas y abióticas, espaciales y temporales del hábitat, 

se diferencian en tres tipos según la duración y longitud del movimiento, el 

sentido de este, y cuál o cuáles son los factores que lo desencadenan. Si la 

migración consiste en movimientos de ida y vuelta, durante cortos periodos de 

tiempo, desencadenados por la disponibilidad de recursos, con el fin de 

mantener las condiciones óptimas del ambiente, y que una vez saciada la 

necesidad del recurso conlleva al retorno a la posición o ambiente de origen, 

entonces se definen como de “mantenimiento de la estación – Station keeping 

-”. Dentro de los cuales podemos encontrar movimientos de orientación simple 

(kinesis) como algunos taxes (e.g. fototaxismo en Daphnia magna (De Meester 

1993)), movimientos para forrajeo, comportamiento territorial y conmutaciones 

(viajes por recursos, por lo general diario, de ida y vuelta – e.g. Diomediea 

exulans (Jouventine & Weimerskirch 1990)); Si los movimientos son impulsados 

por la disponibilidad de recursos, pero una vez encontrados no implica retorno 

al hábitat de origen, y produce la expansión del hábitat o rango hogar de la 

población y/o especie (Jander 1975), entonces estos se definen como de 

“alcance – Ranging -”. Un ejemplo de estos movimientos son las migraciones 

humanas sucesivas desde África al resto del mundo (Greenwood 1985; 

Schlebusch & Jakobsson 2018; Timmermann & Friedrich 2016). Finalmente, si 
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los movimientos son masivos siguiendo rutas rectas predefinidas que no 

incorporan desvíos, no están determinados por la disponibilidad de recursos y 

no cesan hasta llegar al lugar de destino, entonces se definen como de 

“conducta migratoria” (Dingle 2006; Dingle & Drake 2007). Lomolino et al. 

(2017), se refiere a estos movimientos migratorios como “movimientos de ida y 

vuelta desde el lugar de nacimiento a otras áreas, típicamente en respuesta a 

la estacionalidad ambiental”. Al ser la conducta migratoria una estrategia 

costosa en términos ecológicos y evolutivos, para ser llevada a cabo implican 

la asociación de una serie de rasgos morfológicos, fisiológicos, sensoriales y 

de comportamiento, potencialmente coevolucionados, y que se activan bajo 

cierta época del año o condiciones ambientales, con el fin de que el viaje sea 

lo más rápido y eficiente posible (Dingle 2014; Southwood 1977). Debido a esto, 

que se reconoce a este tipo de migración como una adaptación a la variabilidad 

espaciotemporal de recursos, no necesariamente de forma estacional, y a 

menudo preventiva. Esta estrategia migratoria es fundamental en la dinámica 

espacial de las poblaciones móviles, distinguiéndose significativamente tanto 

de la dispersión postnatal (dispersal) como de los movimientos característicos 

de las metapoblaciones (Dingle 2014; Dingle & Drake 2007). 

Dentro de las especies con conducta migratoria, los insectos son un 

modelo particular de estudio, ya que para este grupo el abandono del rango de 

hogar es permanente. A diferencia de algunos vertebrados como aves, reptiles 

y mamíferos, donde cada individuo puede llevar a cabo varios eventos 
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migratorios a lo largo de sus vidas, en el caso de los insectos generalmente 

toma de varias generaciones completar el viaje de ida y vuelta (Menchetti et al. 

2019; Talavera et al. 2018). La corta esperanza de vida, así como la alta 

abundancia de los insectos, los vuelve un modelo adecuado para estudiar los 

efectos ecológicos y poblacionales de los procesos de migración, así como para 

entender los procesos evolutivos que están detrás de esta conducta. Tal es el 

caso de la libélula de la especie Pantala flavescens, un odonato cosmopolita 

bien conocido por realizar el viaje migratorio más extenso entre los 

invertebrados, abarcando entre 14,000 ~ 18,000 Km entre el este de África y el 

subcontinente Indio, y donde varios investigadores han sugerido que presenta 

altas tasas de flujo genético y poblaciones panmícticas a lo largo de su rango 

geográfico del que sólo están excluida la Antártica y partes de Europa (Alvial et 

al. 2017; Christudhas et al. 2014; Low et al. 2017; May 2013; Troast et al. 2016). 

No obstante, se ha reportado estructuración geográfica acompañada de 

diferenciación morfológica entre poblaciones continentales e insulares, lo que 

sugiere evidencia de procesos microevolutivos operando en poblaciones 

aisladas de esta especie cosmopolita y con fuerte potencial de dispersión (Alvial 

et al. 2019). Un caso contrario ocurre con la mariposa monarca, Danaus 

plexippus, una especie de lepidóptera ampliamente distribuida en el hemisferio 

norte, y bien conocida por realizar masivos vuelos migratorios, con dos rutas 

divergentes y bien definidas; una entre el este de Norteamérica y México, y otra 

entre Hawaii y Nueva Zelanda. No obstante, y a pesar de que en el pasado se 
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postulaba que ambas rutas migratorias presentaban bajos niveles de flujo 

génico (MonarchWatch 2011), evidencia reciente sugiere la presencia de flujo 

genético constante entre poblaciones de ambas rutas migratorias, lo que se 

evidencia en la baja divergencia entre las poblaciones distribuidas en 

Norteamérica (Lyons et al. 2012). Y si bien esta especie es bien conocida por 

sus viajes migratorios entre Norteamérica, lo cierto es que muchas de sus 

poblaciones distribuidas a lo largo del mundo son no migratorias, lo cual puede 

dar pistas acerca de su historia evolutiva y biogeográfica, ya que esta 

información puede dar indicios acerca de la evolución de la conducta migratoria, 

y del porqué algunas poblaciones están geográficamente establecidas, 

mientras que otras mantienen un comportamiento riesgoso y biológicamente 

costoso (Clarke & Zalucki 2004; Lyons et al. 2012; Zalucki & Clarke 2004). 

Vanessa es otro género de lepidópteras que es conocido porque algunas de 

sus especies presentan amplios rangos de distribución. Este es un género 

cosmopolita de mariposas, que contiene alrededor de 22 especies distribuidas 

en todos los continentes con la excepción de la Antártica (Abbasi & Marcus 

2015), de las cuales 6 especies (V. cardui, V. itea, V. carye, V. virginiensis, V. 

indica y V. atalanta) se consideran migrantes (Wahlberg & Rubinoff 2011).  Una 

de estas especies es V. cardui, la cual ha sido ampliamente estudiada, y su 

conducta migratoria está bien documentada, realizando viajes de ~8.000 Km 

entre el Ártico y cerca de la región Subantártica en la isla Marion al extremo sur 

del cono sur de África, atravesando el Sahara y Europa (Nesbit et al. 2009; 
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Stefanescu et al. 2007, 2013, 2017; Talavera et al. 2018; Talavera & Vila 2017; 

Wahlberg & Rubinoff 2011). No obstante, mientras que el estatus de especie 

con conducta migratoria ha sido bien estudiado en V. cardui, en algunas de las 

5 especies restantes, este estatus es sugerido debido a que poseen rangos de 

distribución de varios miles de kilómetros (Wahlberg & Rubinoff 2011). Así 

mismo, en este género se da una interesante paradoja, ya que las especies 

“migrantes” no están cercanamente emparentadas entre sí, siendo especies 

hermanas de especies de distribución restringida, inclusive endémicas de sus 

localidades, y que en algunos casos se encuentran co-distribuidas con especies 

de amplios rangos de distribución (Abbasi & Marcus 2015; Wahlberg et al. 2005; 

Wahlberg & Rubinoff 2011). Un notable ejemplo son los casos de V. carye, V. 

terpsichore, V. cardui y V. anabella. De estas cuatro especies, V. cardui y V. 

carye son consideradas migrantes, mientras que las otras dos especies 

restantes se consideran de distribución restringida (Wahlberg & Rubinoff 2011). 

Tanto V. carye como V. terpsichore se co-distribuyen en Chile, mientras que V. 

anabella se distribuye en parte de la Costa Oeste de E.E.U.U., y algunas 

poblaciones se solapan con poblaciones de V. cardui. Lo mismo ocurre con 

aquellas especies que poseen similares estrategias de dispersión, V. carye es 

estrechamente emparentada a V. anabella, mientras que V. cardui está 

mayormente emparentada con V. terpsichore (Abbasi & Marcus 2015; 

Wahlberg & Rubinoff 2011).  Por ello, Wahlberg & Rubinoff (2011), describen al 

género Vanessa como paradoja, ¿cómo es posible que un clado que contiene 
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alguna de las especies más vágiles y con mayor rango de distribución del 

planeta, contenga al mismo tiempo especies que son prácticamente endémicas 

en su rango de distribución?, todo esto hace que el género sea un modelo 

interesante para el estudio de la evolución de la conducta migratoria, así como 

los patrones y mecanismos de especiación y diversificación. No obstante, para 

tal fin es prioritario determinar si las especies que poseen grandes rangos de 

distribución efectivamente llevan o no a cabo vuelos migratorios de varios miles 

de kilómetros. Por lo que el objetivo primario de este trabajo es determinar si V. 

carye corresponde efectivamente o no a una especie con conducta migratoria. 

 

Hipótesis general: V. carye posee una diversidad genética homogénea a lo 

largo de su rango de distribución, así como los rasgos y 

adaptaciones adecuadas para ser considerada como una 

especie migratoria. 

Objetivo general: Determinar el estatus de V. carye como una especie 

migratoria utilizando distintas fuentes de evidencia. 

 

Para poder llevar a cabo este objetivo, y responder la pregunta sobre el 

estatus migratorio de V. carye, se dividió esta tesis en los siguientes capítulos: 
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CAPÍTULO 0.- CIENCIA CIUDADANA. 

Introducción 

Debido a la pandemia de Covid-2019, numerosos estudios y tesis de 

investigación se vieron detenidas, en especial aquellas que dependían de la 

obtención de datos de campo (Donohue et al. 2021; Pyhältö et al. 2023; Shoukat 

et al. 2021; Termini & Traver 2020; Wigginton et al. 2020). Esta situación hizo 

evidente la necesidad de la aplicación de nuevos métodos para la obtención de 

datos de ocurrencia a grandes escalas geográficas y por largos periodos de 

tiempo, en especial cuando las condiciones, el tiempo y los recursos son 

limitados. En este sentido, la ciencia ciudadana ha sido una herramienta que ha 

ido ganando popularidad en los últimos años (Vohland et al. 2021), y que cobró 

relevancia durante la pandemia, debido principalmente a la ventaja en la 

obtención de datos con las condiciones indicadas (Bhattacharjee 2005; Bonney 

et al. 2009). Otra ventaja de la ciencia ciudadana es que por lo general los 

esfuerzos de conservación de las especies no sólo implican el entendimiento de 

la distribución, abundancia, preferencia de hábitats y el movimiento de los 

organismos a lo largo de amplios rangos geográficos (Hochachka et al. 2012), 

sino que en muchas ocasiones, los esfuerzos de conservación dependen de las 

presiones que la ciudadanía pueda ejercer sobre  la política y la toma de 

decisiones (Büscher & Fletcher 2019; Castillo-Huitrón et al. 2020; Dawson et al. 
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2021; New 2010; Nguyen & Jones 2022; Unsworth et al. 2019). Entonces, por lo 

que involucrar activamente a la población en la obtención del conocimiento de las 

especies nativas, contribuye de forma positiva a comunicar la importancia de 

estas entre la sociedad (New 2010; de Sherbinin et al. 2021). 

Otra de las ventajas de la ciencia ciudadana, recae en la obtención de 

datos de ocurrencia y de comportamiento en especies con significativos vacíos 

en el conocimiento de su historia natural (Bonney et al. 2009; Conrad & Hilchey 

2011; Johnston et al. 2023; Newman et al. 2012; de Sherbinin et al. 2021; 

Silvertown et al. 2011; Vohland et al. 2021). Los ejemplos más clásicos de estos 

son los numerosos estudios de ciencia ciudadana llevados a cabo en la mariposa 

monarca (Danaus plexippus), en los que, gracias a observaciones de ciencia 

ciudadana, se pudo determinar, por ejemplo, la preferencia de especies 

vegetales para usar como perchas durante sus migraciones masivas, 

observándose patrones significativos en un contexto geográfico (Davis et al. 

2012), o inclusive la reducción tanto en su tamaño poblacional así como en su 

rango geográfico según datos registrados durante más de 18 años (Howard & 

Davis 2015). 

Un ejemplo de especie con vacíos significativos en el conocimiento de su 

historia natural, es el de la especie V. carye, la cual, a pesar de estar ampliamente 

distribuida, y de ser considerada una especie de mariposa común (Peña & Ugarte 

1996; Vargas 2013), se desconoce gran parte de su biología. Entre estos 
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elementos, la ecología del movimiento de estas especies ya que es considerada 

tanto como una especie nominalmente migratoria, así como residente en Chile. 

Esto último porque hay registros de vuelo durante todo el año (Peña & Ugarte 

1996). No obstante, previos esfuerzos de muestreo nos han indicado que la 

especie no se encuentra de forma constante en algunas localidades a lo largo de 

Chile, por lo que los datos de avistamiento en tiempo real, y en amplios rangos 

geográficos, son vitales para la optimización y éxito en las campañas de 

muestreo, en especial para una especie, la cual suponemos, su presencia en 

algunas localidades del país es sólo temporal. En este trabajo, utilizando un 

enfoque de ciencia ciudadana, se pretende determinar los patrones de 

movimiento de la especie en Chile tanto en un contexto temporal como espacial, 

con tal de predecir a futuro sus patrones de presencia y ausencia, para a su vez 

encontrar evidencia que ayude a responder la pregunta “¿Es V. carye una 

especie migratoria?”  

 

Hipótesis: Los avistamientos de V. carye en Chile son concordantes con una 

especie con conducta migratoria.  

Objetivo específico: Determinar la variación de la presencia y ausencia de V. 

carye a lo largo de su rango de distribución en Chile. 
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Materiales y Métodos:  

Obtención de datos: Para la obtención de datos de avistamientos a lo largo de 

Chile, se reclutó voluntarios a través de plataformas de Redes Sociales (RRSS), 

mediante el grupo de Facebook “¿¿Has visto esta Mariposa?? (Proyecto: 

Historias de una Súper mariposa)” (Link 1: 

https://www.facebook.com/groups/3763477433733178). Para esto se elaboró un 

protocolo de identificación y colección de datos (Figura 1) el cual se compartió 

entre los voluntarios. Así mismo, mediante el grupo de Facebook, los usuarios 

adscritos compartían material audiovisual de sus avistamientos, los cuales fueron 

verificados por los miembros del equipo para asegurar que el avistamiento 

correspondiera a la especie de estudio. Se registraron los datos publicados entre 

enero de 2020 y junio de 2023, los que fueron registrados en planillas, señalando 

la fecha de avistamiento, la localidad, posición geográfica (aproximada en 

muchos casos) y, de estar disponible, el número de individuos observados. 

Además, se registraron los avistamientos registrados en la plataforma 

iNaturalistCl (Robinson et al. 2010) a través del proyecto “Has Visto esta 

mariposa? Vanessa carye, historias de una súper mariposa”, (Link 2: 

https://inaturalist.mma.gob.cl/projects/has-visto-esta-mariposa-vanessa-carye-

historias-de-una-super-mariposa), filtrando las observaciones verificadas y con 

ocurrencia en Chile. En total se colectaron datos de avistamiento entre los años 

2009 a 2023 además de dos registros únicos en 1980 y 1996. 

https://www.facebook.com/groups/3763477433733178
https://inaturalist.mma.gob.cl/projects/has-visto-esta-mariposa-vanessa-carye-historias-de-una-super-mariposa
https://inaturalist.mma.gob.cl/projects/has-visto-esta-mariposa-vanessa-carye-historias-de-una-super-mariposa
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Los datos de ocurrencia fueron graficados usando los paquetes de R ggplot2 y 

maps, y fueron filtrados según el mes de ocurrencia y la estacionalidad anual. 

Además, se realizó un modelamiento en vídeo y formato .gif, superponiendo los 

mapas generados por el software Diva-Gis v7.5 (Hijmans et al. 2012). 
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Figura 1.- Cartillas para los colaboradores de ciencia ciudadana. A) Cartilla para 

la correcta identificación de la especie. B) Protocolo de captura, toma de datos y 

almacenamiento de las muestras. 
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Resultados 

Se colectaron 1065 registros de avistamientos que representan 318 

localidades a lo largo de Chile. La gráfica de ocurrencias a lo largo del país 

muestra que los avistamientos tienden a desplazarse hacia latitudes más altas 

durante los meses más cálidos, de primavera y verano, mientras que éstas 

tienden a desplazarse hacia zonas de latitudes más bajas durante los meses de 

otoño e invierno (Figura 2). Esta tendencia de movimiento puede observarse 

mejor en la siguiente gráfica de movimiento:  

(Link 3:  

https://drive.google.com/file/d/1WuPed5sgYOZneRmANPc18R1CXeDMjurV/vie

w?usp=sharing). 

De igual modo, gracias a los reportes de nuestros colaboradores, se pudo 

evidenciar la presencia de altas concentraciones de individuos de V. carye en 

localidades discretas, las cuales dejaban de ser avistadas en periodos de 

alrededor de 48 horas, para luego ser reportadas en otras localidades a varios 

kilómetros de distancia (Figura 3). 

https://drive.google.com/file/d/1WuPed5sgYOZneRmANPc18R1CXeDMjurV/view?usp=sharing
https://drive.google.com/file/d/1WuPed5sgYOZneRmANPc18R1CXeDMjurV/view?usp=sharing
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Figura 2.- Registro de avistamientos de V. carye en Chile. Los datos de presencia 

fueron obtenidos por ciencia ciudadana, mediante registros en RRSS y la 

plataforma iNaturalist. El gradiente de colores corresponde a las estaciones 

anuales (Verde = primavera; Rojo = verano; Naranjo = otoño; Azul = invierno). 
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Figura 3.- Registro de avistamientos de probable nube migratoria de V. carye en 

Chile. Los datos de presencia fueron obtenidos mediante registros de ciencia 

ciudadana, enviados a nuestras R.R.S.S. Se registra el movimiento de la Nube 

de individuos entre Santiago (~33°S) y Copiapó (~ 26°S) en un lapsus de seis 

días (Link 4: https://drive.google.com/file/d/1gtf7h167va9p_t36b9qQs15-

VYPE8CC_/view?usp=sharing) 

 

 

https://drive.google.com/file/d/1gtf7h167va9p_t36b9qQs15-VYPE8CC_/view?usp=sharing
https://drive.google.com/file/d/1gtf7h167va9p_t36b9qQs15-VYPE8CC_/view?usp=sharing
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Discusión 

Los resultados de este estudio revelan evidencia preliminar que sugiere un 

posible comportamiento migratorio en V. carye. A través del análisis exhaustivo 

de una gran cantidad de datos de ciencia ciudadana, pudimos identificar un 

patrón de movimiento de individuos desde latitudes bajas hacia latitudes más 

altas durante los meses más cálidos de primavera y verano en el hemisferio sur, 

seguido de un movimiento en sentido contrario durante los meses más fríos. 

Estos hallazgos constituyen los primeros registros formales de movimientos 

estacionales masivos de individuos en esta especie. En este sentido, las 

colaboraciones con la ciencia ciudadana han demostrado ser una potente 

herramienta para comprender y estudiar los fenómenos de ocurrencia y 

movimiento de los individuos en escalas temporales y espaciales que, de otra 

forma, resultarían imposibles de abordar para los equipos de investigación 

tradicionales.  

Si bien es fundamental reconocer que las observaciones de ciencia 

ciudadana pueden presentar ciertas imprecisiones  (Aceves-Bueno et al. 2017; 

Di Cecco et al. 2021; Conrad & Hilchey 2011; Johnston et al. 2023; Kosmala et 

al. 2016; van der Velde et al. 2017), la gran cantidad de datos recopilados de 

distintas fuentes en este trabajo respaldan los resultados observados. Y si bien  

parece haber un sesgo relacionado a las zonas urbanas y la marcada 

estacionalidad de Chile , consideramos que estos sesgos no invalidan 
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completamente estos resultados, ya que revisiones previas han demostrado que 

los datos recopilados mediante de ciencia ciudadana pueden ser tan precisos 

como los recopilados por especialistas (Bonter & Cooper 2012; Kosmala et al. 

2016; Mesaglio & Callaghan 2021; Silvertown et al. 2011; van der Velde et al. 

2017), por lo que sería necesario realizar una revisión exhaustiva de estos con 

tal de considerarlos válidos o no. 

Por otro lado, gracias a los registros de ciencia ciudadana, a partir de 

observaciones anecdóticas independientes entre nuestros colaboradores y de 

forma casi simultánea en el tiempo, se pudo detectar lo que parece ser un 

movimiento en masa de individuos de V. carye desde Santiago (~33°S) hacia el 

norte en Copiapó (~26°S), movimiento de >600 Km. Este movimiento es 

concordante con lo observado por los registros de ciencia ciudadana, donde 

parece haber un movimiento masivo de sur a norte durante el periodo de otoño-

invierno. Por lo que, de comprobarse el estatus migratorio de V. carye, este sería 

el primer registro oficial de una nube migratoria estacional. Este hallazgo, aunque 

preliminar, proporciona una valiosa perspectiva sobre el comportamiento de la 

especie a lo largo de su rango de distribución en Chile, que abre posibilidades a 

futuros estudios sobre los patrones migratorios de V. carye y su impacto en la 

dinámica de la población y los ecosistemas. 

En última instancia, este estudio destaca la importancia de la ciencia 

ciudadana y el alcance que estos proyectos tienen en la población, quienes 
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siempre se muestran ávidos y dispuestos a colaborar, en especial cuando el 

modelo de estudio es una especie carismática (Callaghan et al. 2022; Castillo-

Huitrón et al. 2020; Di Cecco et al. 2021; Nguyen & Jones 2022). Así mismo, y 

en el caso específico de este proyecto de investigación, en el que la información 

de la historia natural de V. carye es escasa, la comunicación en tiempo real con 

los voluntarios a lo largo del país nos ayudó a obtener muestras en los extremos 

de la distribución de la especie. Anteriormente, a inicios del año 2021, se realizó 

una salida a terreno de 15 días en la región de Magallanes y la Antártica Chilena 

(~53°S, ~70°W), la cual, a pesar del esfuerzo de muestreo, con más de 3.574 Km 

recorridos, no se encontró la especie. 48 horas posteriores al término de la 

campaña, nuestros colaboradores reportaron una nube de mariposas en la 

ciudad de Puerto Montt (~41°S, ~72°W), y 48 horas tras el reporte, se realizó una 

improvisada campaña de colecta en la zona informada. Nuevamente no se 

encontró la especie (aunque se obtuvieron 2 muestras por parte de nuestros 

colaboradores), pero gracias a la información en tiempo real de las comunidades 

de RRSS, se nos informó que la supuesta nube migratoria se encontraba ~130 

Km al norte, en la localidad de Lago Ranco (~40°S, ~72°W). Finalmente, esta 

nube de mariposas fue seguida hasta la ciudad de Valdivia (~39°S, ~73°W). Es 

decir, sin la invaluable colaboración de la comunidad, habría sido imposible 

obtener muestras en el rango sur de distribución de la especie, en especial en el 

contexto de la pandemia de Covid-19, en la que la obtención de permisos para 

realizar campañas de terrenos u otras actividades no esenciales, era una 
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limitante crítica. También es importante señalar que, si bien los datos pueden 

estar sesgados hacia las zonas más pobladas y los periodos con condiciones 

climáticas más cálidas, la significativa cantidad de datos comprendidos 

principalmente dentro de 14 años hace de estos una valiosa fuente de 

información, la cual puede ser utilizada en posteriores análisis de modelos de 

ocurrencia, tal como los modelamientos de nicho. Así mismo, los reportes y 

seguimiento de la nube de mariposas entre Puerto Montt y Valdivia representan 

un segundo evento de movimiento masivo, y es el primer reporte en tiempo real 

de un movimiento migratorio para la especie V. carye. Información que respalda 

la hipótesis de que esta es una especie con conducta migratoria. En otros 

trabajos, se ha hecho patente la utilidad e importancia de los proyectos de ciencia 

ciudadana, donde han podido obtener información que por otros métodos han 

demostrado ser infructuosos. Uno de estos casos es el trabajo de Howard & Davis 

(2009), en el que, mediante ciencia ciudadana, se pudo identificar las rutas 

migratorias de D. plexippus entre Canadá y México incluso para diferencias entre 

rutas de corta y larga distancia, mientras que con metodologías como el marcaje 

y recaptura habían demostrado ser inefectivas. Otro ejemplo similar es el trabajo 

de Supp et al. (2015), en el cual, mediante registros de ciencia ciudadana 

recobrados de la plataforma e-Bird, se pudieron identificar cambios en los 

patrones temporales y espaciales en las migraciones anuales y estacionales de 

seis especies de colibríes nativos de Norteamérica, donde encontraron que los 

patrones migratorios son más variables a escala estacional que a escala anual, 
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remarcando la sensibilidad de las observaciones de ciencia ciudadana al ser 

capaz de colectar datos en periodos de tiempo acotado. 

En definitiva, este estudio contribuye en señalar a los proyectos de ciencia 

ciudadana como una poderosa herramienta para la comprensión de los patrones 

de movimiento de V. carye a nivel de individuos a través de amplias ventanas 

temporales y abarcando grandes rangos geográficos. A pesar de las limitaciones 

inherentes a los datos recopilados, los resultados obtenidos brindan una valiosa 

perspectiva sobre el comportamiento de esta especie a lo largo de su distribución 

en Chile, lo que es de gran importancia para dar luces sobre su posible conducta 

migratoria. Si bien se requiere precaución al interpretar estos hallazgos, la 

colaboración entre investigadores y la ciudadanía ha permitido identificar 

movimientos significativos y potencialmente migratorios de V. carye, como el 

registrado desde Santiago hasta Copiapó, siendo estas observaciones los 

primeros registros formales de movimientos estacionales masivos de individuos. 

Estos hallazgos resaltan la importancia de la ciencia ciudadana como una 

herramienta complementaria en la investigación biológica y subrayan la 

necesidad de considerar tanto sus beneficios como sus limitaciones en futuros 

estudios sobre la migración de especies. 
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CAPÍTULO 1.- DETECCIÓN DE LINAJES. 

Introducción 

La conducta migratoria es un rasgo necesario de analizar para comprender 

correctamente los procesos ecológicos y evolutivos de las especies. Esta 

conducta representa una estrategia ecológica que implica significativas 

adaptaciones correlacionadas tanto de la morfología como de rasgos fisiológicos 

y morfológicos de la de los individuos, así como la selección de rutas migratorias, 

las cuales son un rasgo hereditario que define a las poblaciones de la especie y 

que resultan prácticamente invariables a través del tiempo (Dingle 2014; Dingle 

& Drake 2007; Lyons et al. 2012; O’Corry-Crow et al. 1997; Petit & Mayer 2000; 

Russell et al. 2005). En este sentido, y ante el escenario de una especie con un 

amplio rango de distribución, como es el caso de V. carye, es prioritario 

determinar si el modelo de estudio corresponde a una unidad evolutiva o linaje 

discreto, es decir, a un grupo de organismos que comparten un ancestro evolutivo 

común exclusivo y que forman agrupaciones claramente definidas y separadas 

del resto de los organismos (De Queiroz 2005). Alternativamente, a lo largo del 

rango de distribución podrían co-ocurrir poblaciones con distinto grado de 

intercambio genético entre estas. En otro extremo, a lo largo del rango de 

distribución podrían existir distintas unidades evolutivas independientes, como es 
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lo que ocurre en aquellos complejos de especies crípticas (Hebert et al. 2004; 

Krück et al. 2013; Pfenninger & Schwenk 2007; Shirley et al. 2015).  

Para Harvey et al. (2019), la formación de poblaciones aisladas, sin flujo 

génico entre ellas, involucran múltiples procesos, los cuales funcionan como 

barrera para un exitoso proceso de especiación, y a su vez están fuertemente 

determinados por el aislamiento reproductivo el cual persiste a través del tiempo. 

No obstante, en aquellas especies ampliamente distribuidas, aunque las barreras 

no sean virtualmente infranqueables, las características propias del ciclo de vida 

de una especie, tales como, su tasa de mutación y el aislamiento por distancia, 

pueden ser barreras teóricas suficientes para producir diferencias genéticas 

significativas entre las poblaciones ubicadas a los extremos de la distribución, 

ocurriendo especiación parapátrica (Claramunt et al. 2012; Wahlberg & Rubinoff 

2011). En especies con conducta migratoria se ha evaluado la estructuración 

poblacional, mostrándose que poseen baja estructura genética, con poblaciones 

geográficas más uniformes y menor diferenciación intraespecífica, en 

comparación con aquellas especies no migratorias o con baja dispersión, que 

tienden a ser más proclives a especiar (Belliure et al. 2000; Claramunt et al. 2012; 

Gaston 1998; Helbig 2003; Riginos et al. 2014). Aunque la información genética 

no siempre ha resultado útil para estudios migratorios (Brattström et al. 2010), el 

aumento en la cobertura genómica, mediante el uso de Polimorfismos de 

Nucleótidos Únicos (SNPs por su siglas en inglés), ha mejorado el poder de 

resolución de los datos, lo que permite resolver situaciones donde existe 
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estructura poblacional débil o ausente (Chan et al. 2017; Chieu et al. 2023; 

Nascimento-Schulze et al. 2023; Norambuena et al. 2021; Normile 2009; Seeb et 

al. 2011; Therkildsen et al. 2013), mostrando ser más eficiente en la detección de 

divergencias en comparación con otros marcadores, tales como microsatélites o 

ADN mitocondrial (Bensch et al. 2002; Colli et al. 2018; Krück et al. 2013). En 

consecuencia, es una herramienta útil para el estudio de la conducta migratoria, 

ya que permite el estudio de procesos migratorios a larga escala geográfica y 

discontinuos en el tiempo (Perry et al. 2017), así como para la estimación de 

especies crípticas en complejos de especies migratorias que alternan entre 

alopatría y simpatría, aunque no haya ausencia total de aislamiento (Battey & 

Klicka 2017; Chan et al. 2017). En este sentido, marcadores moleculares como 

los SNPs, han demostrado ser una poderosa herramienta para analizar la 

estructuración geográfica de las poblaciones e inferir patrones de flujo genético 

a larga escala, como lo observado en la libélula migratoria y cosmopolita Pantala 

flavescens en la que, mediante marcadores moleculares mitocondriales no se 

evidenció diferenciación genética a lo largo de su rango de distribución (Alvial et 

al. 2017; Troast et al. 2016), pero que en posteriores revisiones utilizando 

marcadores moleculares de alta resolución, como los SNPs, se detectó 

estructuración entre el continente y las localidades insulares, dando señales de 

procesos microevolutivos que operan en poblaciones aisladas (Alvial et al. 2019).  

Además, los SNPs han demostrado ser informativos para inferir patrones de 

dispersión a larga distancia en insectos (Kim & Sappington 2013; Perry et al. 
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2017; Sun et al. 2015), por lo que se son una herramienta adecuada para 

responder la pregunta ¿Es V. carye una unidad poblacional panmíctica, presenta 

poblaciones definidas o es un complejo de especies? 

 

Hipótesis: Al ser V. carye una especie con conducta migratoria, está sometida 

a constantes procesos de homogenización genética a lo largo de su 

rango de distribución. 

 

Objetivo específico: Determinar la situación de linajes dentro de V. carye a lo 

largo de su rango de distribución, utilizando herramientas 

moleculares para analizar variables como la 

estructuración geográfica, la presencia o ausencia de 

unidades geográficas discretas, y el flujo genético a lo 

largo del rango de distribución, entre otras. 

 

 

 

 



27 

 

Materiales y Métodos 

Localidades y muestreo: Para el desarrollo de este trabajo, se realizaron colectas 

en terreno, entre abril de 2018 y abril de 2023, colectándose un total de 368 

muestras de 42 localidades chilenas distribuidas entre los 18°S y 41°S. Así 

mismo, se obtuvieron muestras internacionales entre los 5°N y 17°S, 

comprendiendo 121 muestras de 11 localidades. Además, se obtuvieron 

muestras procedentes de colecciones del Museo de Zoología de la Universidad 

de Concepción y de Colecciones privadas, comprendiendo 44 muestras de 10 

localidades distribuidas entre los 8°N y 53°S. En total se obtuvieron 533 muestras 

procedentes de 63 localidades distribuidas a lo largo del rango de distribución 

latitudinal y altitudinal (0 a 5200 m.s.n.m.) de la especie (Figura 4). 

En el caso de las muestras colectadas en terreno y de origen internacional, 

los individuos fueron geo-referenciados de acuerdo con su lugar de captura y 

rotulados. Las alas fueron extraídas y montadas en placas de vidrio respetando 

su esquema fisionómico, con tal de facilitar la fotografía y digitalización (ver 

capítulo 2). Los cuerpos fueron fijados en alcohol de 90° y almacenados a -20°C. 

Extracción de ADN, amplificación y genotipificación: El ADN se extrajo a partir 

de tejido muscular de piernas y tórax utilizando protocolos estándar de 

laboratorio (Kilian et al. 2012). Se realizó la digestión de las muestras (150 ng 

de ADNg) usando una combinación de enzimas de restricción sensible a la 
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metilación, tanto de corte frecuente y rara (Pstl y Sphl, respectivamente) (Kilian 

et al. 2012). Los fragmentos más pequeños del ADN digerido (menos de 200 

pb) fueron ligados a un adaptador de código de barras (de 6 a 9 pb de longitud) 

y se amplificaron mediante PCR. Los productos de PCR fueron estandarizados 

en concentración y agrupados para la secuenciación en un único carril 

HiSeq2500/Novaseq6000 (Illumina) a una profundidad de lectura de 1.2 

millones (se reunió una placa de 94 muestras en cada carril). La profundidad 

media de lectura fue de 10,719 con un valor mínimo de 4.1 y un máximo de 

76.1. Los productos de PCR se purificaron y secuenciaron utilizando los 

servicios de la empresa DArT (Diversity Arrays Technology) (Kilian et al. 2012).  
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Figura 4.- Mapa de procedencia de las muestras obtenidas a lo largo de la 

distribución de V. carye. Los puntos representan la localidad de procedencia de 

las muestras, los colores su origen (colecciones, colecta internacional, muestreo 

nacional) y la forma indica si se poseen o no datos genómicos (círculo = Si, 

triángulo = No). El polígono azul representa la distribución descrita para la 

especie. 

Procedencia 

 

■ = Museos y Colecciones 

■ = Colaboración Internacional 

■ = Muestreo activo 
  

■ = Rango de distribución 

bibliográfico para V. carye  

SNP 

 

 ● = Con SNPs 

▲ = Sin SNPs 
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Edición y alineación de secuencias: Las secuencias de SNPs  se obtuvieron 

mediante edición y alineamiento de los genomas a partir de un genoma de 

referencia de V. cardui desde NCBI (Número de acceso al genoma: 

GCF_905220365.1, Scaffold N50: 14.6 Mb, Integridad BUSCO: 99.2%) 

mediante los protocolos de la empresa DArTSeq (Kilian et al. 2012), y se llevó 

a cabo un control de calidad de las secuencias para garantizar la precisión y 

calidad de los datos (Gruber et al. 2024). Los datos recibidos fueron analizados 

utilizando el paquete dartR (Gruber et al. 2024). Se obtuvo un total de 48.872 

SNPs diploides para 137 individuos representantes de 23 localidades a lo largo 

de su rango de distribución. Los datos fueron limpiados con tal de eliminar la 

información espuria, según los criterios de; Loci con proporción de missing data 

mayor al 20%; Reproducibilidad superior al 80%; Loci secundarios; Loci 

monomórficos; e individuos cuya calidad de secuencia sea menor al 80%. Tras 

la aplicación de los filtros, se recuperaron 6.027 SNPs para 136 individuos de 

23 localidades (Tabla 1). 
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Tabla 1.- Localidad de procedencia de las muestras utilizadas en el análisis 
molecular y su origen de colecta. 

 

 

 

 

 

Detección de linajes, estructura geográfica y diversidad genética: Para establecer 

agrupaciones a partir de la diversidad genética observada se llevó a cabo análisis 

de coordenadas principales (PCoA). Posteriormente se evaluó si el resultado 

anterior está influenciado por la distancia geográfica entre las localidades de 

muestreo con un test de Mantel con el paquete de R “dartR.spatial” (Gruber et al. 
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2023) para analizar la relación entre la distancia genética y la distancia 

geográfica. Además, para establecer diferenciación poblacional o la presencia de 

linajes evolutivos independientes se realizó un análisis de ancestría por medio de 

un análisis de admixture mediante un enfoque de factorización de matrices no 

negativas esparsas (sNMF) con una corrida de 100 repeticiones realizado por el 

paquete de R “LEA” (Frichot & François 2015). Se seleccionó una cantidad de 

poblaciones ancestrales K = 2, según los valores de validación cruzada del valor 

mínimo de entropía (Figura 5). Los valores de ancestría fueron graficados usando 

la función barchart. Además, los valores de ancestría de la matriz Q (Caye et al. 

2017) fueron graficados según las coordenadas geográficas de las muestras en 

el paquete de R “tess3r” (Caye et al. 2016). 

 

 

 



33 

 

 

Figura 5.- Valores de Entropía cruzada para cada corrida de snmf con k 

poblaciones entre 1 y 10. La flecha roja indica el valor de k más probable.   

 

 

 

Resultados 

El análisis de PCoA (Figura 6) muestra dos clusters de individuos, uno que 

agrupa principalmente a localidades costeras y otro que agrupa principalmente a 

localidades andinas. Por otro lado, la prueba de Mantel a través de 999 

permutaciones muestra que no existe un efecto significativo de la distancia 

geográfica sobre la distancia genética, no evidenciándose efecto significativo por 

el aislamiento por distancia (r = 0.238, p = 0.001) (Figura 7). 
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El análisis de ancestría (Figura 8), muestra la existencia probable de 2 

poblaciones ancestrales, una andina (Verde) y una costera (Naranjo), no 

evidenciándose fuerte estructuración entre ambas poblaciones, estando la 

mayoría de las localidades representadas en distinta proporción a lo largo de la 

gráfica, además de observarse la presencia de individuos híbridos entre ambas 

poblaciones lo que descarta que sean poblaciones con estructuración total, o 

linajes evolutivos independientes. 

 

 

 

Figura 6.- Análisis de componentes principales realizados sobre 6.027 SNPs para 

136 individuos de 23 localidades distribuidas a lo largo de ~5.000 Km. Un total de 

11.9% de variación es capturada por las primeras dos coordenadas principales. 
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Figura 7.- Análisis de distancia geográfica (Dgeo) y distancia genética (Dgen) 

para los datos de SNPs de individuos de V. carye colectados a lo largo de su 

rango de distribución. 

 

 

 

De igual modo, la representación de los valores de ancestría en la matriz 

geográfica (Figura 9) muestran una población de distribución probablemente 

costera y una de distribución probablemente andina (los colores en el mapa son 

concordantes a los de la matriz de ancestría). 

 

y = 38 + 5.3e-07 · x, R2 = 0.0566, p = 0.001 

Localidades 
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Figura 8.- Análisis de estructura poblacional basada en el coeficiente de ancestría 

de los individuos para k = 2 número de poblaciones ancestrales. Proporción de 

Admixture entre las poblaciones de Vanessa carye. Las barras horizontales 

representan a cada individuo y el color indica el cluster génico al que 

corresponde.   
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Figura 9.- Probabilidad de ocurrencia geográfica para cada cluster génico según 

los valores de la matriz de ancestría para las poblaciones de V. carye. El color 

corresponde al de cada cluster génico. 
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Discusión 

Los análisis de SNPs muestran la presencia de flujo génico constante a lo 

largo del rango de distribución de la especie, descartando la hipótesis de que V. 

carye pudiese corresponder a un complejo de especies crípticas. Así mismo, el 

análisis de ancestría, evidencia la presencia de dos poblaciones entre Los 

Nogales en Colombia y Valdivia en Chile, a lo largo de ~ 5.000 Km. Estas 

poblaciones están separadas según costa y Andes, en el rango longitudinal de la 

especie, no evidenciándose aislamiento por distancia entre el extremo norte y sur 

de la distribución de las localidades muestreadas, además de detectarse flujo 

genético entre ambas poblaciones debido a la presencia de híbridos dentro de 

éstas. Estos resultados son concordantes con los observados en la especie D. 

plexippus (Altizer & Davis 2010), en la que se aprecian dos grandes poblaciones 

correspondientes a dos distintas rutas migratorias que, mediante el uso de datos 

genómicos SNPs, se sabe que se mantiene flujo genético constante entre ambas 

poblaciones, un patrón que es constante entre las especies con conducta 

migratorias (Alvial et al. 2017; Battey & Klicka 2017; Calderón et al. 2016; García-

Berro et al. 2023; Kim & Sappington 2013; Liedvogel et al. 2011; Lukhtanov et al. 

2016; Merlin & Liedvogel 2019; Reppert et al. 2016; Talla et al. 2020). Debido a 

que la ruta migratoria es el rasgo sujeto a selección para llevar a cabo un viaje 

de larga distancia (Dingle 2014; Dingle & Drake 2007; Micheletti et al. 2018; 

Ramenofsky & Wingfield 2007; Seeb et al. 2011; Somveille et al. 2021), es de 
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esperar que, de observarse estructuración en una especie con alta capacidad de 

movimiento, esta corresponda a las diferentes rutas por las cuales la migración 

sería llevada a cabo (Álvarez-Varas et al. 2021; Battey & Klicka 2017; Bay et al. 

2021; Kersten et al. 2021; Miller-butterworth et al. 2003; Ruegg et al. 2014). De 

igual modo, está bien documentado que existe intercambio de migrantes entre 

las distintas rutas migratorias (Alvial et al. 2019; Dockx 2007; Kim & Sappington 

2013; Liedvogel et al. 2011; Pfeiler & Markow 2017; Talla et al. 2020). Nuestros 

resultados son concordantes con estos antecedentes, los que respaldaría la 

hipótesis de que V. carye es una especie con conducta migratoria, para la cual 

se proponen dos rutas migratorias, una costera y una andina, las cuales 

mantendrían flujo génico constante, presumiblemente debido a la convergencia 

de los sitios de reproducción en los extremos de ambas rutas. Esto se 

evidenciaría con lo observado en la localidad Los Nogales en Colombia, la cual 

es una de las localidades más septentrionales para el rango de distribución 

propuesto para la especie, y en la cual se encontraron individuos pertenecientes 

a ambas poblaciones. Así mismo es importante señalar que las muestras 

provenientes del Archipiélago de Juan Fernández en el análisis de Admixture 

aparecen agrupadas en el grupo de especies costeras, lo que refuerza la 

hipótesis de una ruta costera, así como también ser concordante con lo propuesto 

por Wahlberg & Rubinoff (2011), donde señalan que V. carye es una especie con 

alta capacidad de desplazamiento usando como proxy la distancia entre sus 

localidades insulares y continentales, y estos resultados muestran que existe flujo 
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genético entre los individuos colectados en esta isla ubicada a >670 Km del 

continente e individuos colectados al extremo norte de distribución, en Colombia 

(Tanto Los Nogales como Murillo), como con individuos colectados 

Sin embargo, y aunque nuestros resultados son concordantes a los 

observados en otras especies con conducta migratoria, es importante señalar 

que este patrón genético es similar al observado en otras especies sin conducta 

migratoria, pero ampliamente distribuidas y con alto flujo genético entre sus 

poblaciones. Un ejemplo de esto es lo observado en la especie Leopardus 

geoffroyi, en la cual, si bien anteriormente se pensaba que la especie 

correspondía a una población panmíctica en toda Sudamérica (Johnson et al. 

1999), mediante el uso de marcadores moleculares más sensibles, se detectó la 

presencia de dos poblaciones con flujo genético entre ellas (Bou et al. 2021). Los 

autores proponen que esta estructuración fue producto de aislamiento debido a 

dos eventos de cuello de botella recientes, uno de ellos debido a la perdida de 

hábitat por la deforestación a causa de la primera guerra mundial, con posterior 

recuperación y subsiguiente contacto secundario. Otro caso similar es el 

observado en la especie Zonotrichia capensis, la cual se distribuye desde 

Chiapas en México hasta tierra del Fuego en Chile y Argentina, y a pesar de que 

se han observado algunas diferencias conductuales a lo largo de su rango de 

distribución, así como algunas poblaciones exclusivas a ciertas áreas 

geográficas, probablemente debido a eventos de aislamiento, se concluye que 

debido a la cercanía de sus poblaciones, el aislamiento no ha sido el suficiente 
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para sostener procesos de especiación, existiendo flujo genético constante a lo 

largo de su rango de distribución, observándose tendencias de estructuración, 

pero con la presencia constante de híbridos genéticos (Campagna et al. 2014; 

Van Dongen et al. 2010; Lougheed et al. 2013). No obstante, y si bien este patrón 

podría ser similar al de otras especies sin conducta migratoria, en estos ejemplos 

se observan un modelo de diferenciación del tipo Stepping Stone en el que las 

poblaciones más cercanas geográficamente son más similares entre sí, pero en 

el caso de V. carye, las probables poblaciones ocurren de forma paralela a lo 

largo de miles de kilómetros, lo que da cuenta de procesos de diferenciación 

distintos a los de especies no migratorias de amplia distribución. 

Si bien aún es necesario evidencia empírica de la capacidad de 

desplazamiento a nivel individual para V. carye, los resultados moleculares 

muestran que, a lo largo de su rango de distribución, la especie es una unidad 

monofilética discreta, con al menos dos poblaciones paralelas a lo largo de 

~5,000 Km de distancia, las cuales mantienen flujo constante entre ellas. Y ya 

que este patrón observado es similar a los observados en otras especies que 

presentan conducta migratoria, estos resultados refuerzan la hipótesis de que V. 

carye es una especie migrante, o al menos una con la capacidad de 

desplazamiento suficiente para mantener contantes los procesos de 

homogenización de las poblaciones a lo largo de su rango de distribución.  
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CAPÍTULO 2.- VARIABILIDAD DE LA FORMA. 

Introducción 

No rechazándose la hipótesis de que V. carye es una unidad monofilética, 

y teniendo ya una aproximación de la capacidad de desplazamiento de los 

individuos, debido al flujo génico a través de su rango de distribución y la 

ausencia de aislamiento por distancia. Es necesario determinar si la especie 

cuenta con las adaptaciones ecomorfológicas suficientes como para llevar a cabo 

viajes de larga distancia. Esto debido a que la conducta migratoria es un proceso 

costoso en términos del alto gasto energético que involucra, así como en el 

incremento del riesgo de mortalidad asociado con los viajes de larga distancia 

(Alerstam et al. 2003; Dingle 2014; Nesbit et al. 2009; Sapir et al. 2011). Es por 

esto que las especies con conducta migratoria han desarrollado una serie de 

mecanismos y adaptaciones morfológicas, sensoriales, fisiológicas, y de 

comportamiento, que están genéticamente codificados y que se activan bajo 

cierta época del año o bajo ciertas condiciones ambientales para poder 

sobrellevar el viaje de la manera más eficiente posible, incluyendo rasgos 

fenotípicos correlacionados, como depósitos de grasa, inquietud migratoria, 

habilidad de orientación, y respuestas de inicio y término de la migración (Dingle 

2006; Guerra et al. 2014; Merlin & Liedvogel 2019; Mouritsen 2018; Ramenofsky 

& Wingfield 2007; Reppert et al. 2016).  En el caso de las especies voladoras, 
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una buena manera de disminuir el costo energético de la migración, además de 

los atributos anteriores, es el aprovechamiento del viento o las corrientes de aire 

para facilitar el transporte (Dingle et al. 1999). Esto implica, por una parte, un 

mecanismo para detectar y determinar cuáles son los vientos y corrientes de aire 

“correctos” o “adecuados”, y así mismo tener la capacidad de aprovechar esos 

vientos y poder cambiar entre corrientes de aire según la situación lo requiera. 

Por lo tanto, la morfología alar debe ajustarse a estos fines. Por ejemplo, tanto 

en insectos como en aves con conducta migratoria, las alas tienden a ser más 

grandes y angostas que las alas de especies no migratorias, ya que esto favorece 

el uso de las corrientes de aire, incrementando los periodos de planeo, 

permitiendo así el ahorro de energía  (Chapman et al. 2010; Claramunt et al. 

2012; Dingle 2006; Dingle et al. 1999). En el caso de lepidópteras, el trabajo de 

Kuussaari et al. (2014), reportó que existe una relación directamente proporcional 

entre la envergadura alar y las tasas de dispersión, aunque sin evaluar la 

conducta migratoria entre especies, lo que indicaría que el tamaño y la forma alar 

podría ser un buen proxy de la tasa de dispersión, y en consecuencia sería útil 

para estimar si una especie cumple con los requerimientos morfológicos 

suficientes como para desarrollar una conducta migratoria.  

En el caso de especies que están identificadas como migratorias, como es 

el caso de D. plexippus, se ha observado que su morfología alar presenta 

diferencias entre poblaciones con distintos comportamientos migratorios. Por 

ejemplo, se ha observado que los individuos de poblaciones migratorias 
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presentan alas anteriores más grandes (Li et al. 2016) y alargadas (Altizer & 

Davis 2010) con ápices de ángulos más agudos (Dockx 2007). Si bien estas 

diferencias son detectables utilizando herramientas de morfometría tradicional, 

con el uso de herramientas morfométricas avanzadas, como la morfometría 

geométrica, que es capaz de detectar hasta las mínimas diferencias morfológicas 

debido a que analiza la forma completa de las estructuras y no sólo medidas 

lineales (Adams et al. 2009; Klingenberg 2010; Villalobos-Leiva & Benítez 2020; 

Zelditch et al. 2004), es que se ha detectado la diferencia de la forma alar entre 

poblaciones de D. plexippus con rutas migratorias de distinta longitud (Berns 

2014a). Con esta técnica, diversos autores han detectado variación en la forma 

alar de distintas especies de mariposas del género Morpho según el hábitat 

vertical que utilizan en el dosel (Chazot et al. 2016), así como se han observado 

diferencias en la morfología alar de individuos de la especie cosmopolita de 

libélula P. flavescens provenientes de poblaciones migratorias y residentes (Alvial 

et al. 2019). En el caso de V. carye, un estudio previo utilizando morfometría 

geométrica para analizar la forma alar a través del rango altitudinal de la especie, 

mostró que no existe variación de la forma (Escobar-Suárez et al. 2023). Esto 

podría ser un indicio de la capacidad de desplazamiento de la especie, ya que la 

ausencia de variación en la forma alar es concordante con lo propuesto por los 

autores que estudian la conducta migratoria (Dingle 2014; Dingle & Drake 2007), 

quienes proponen que una de las adaptaciones observadas en especies 

migrantes, es precisamente una forma alar conservada de carácter más bien 
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generalista, adaptada para los vuelos de larga distancia entre biomas de distintas 

características. Otros autores, como Chazot et al. (2016), señalan que al ser el 

ala anterior más relevante para el vuelo que el ala posterior (Jantzen & Eisner 

2008), esta se encuentra bajo presiones de selección estabilizadora, lo cual 

produce que la forma del ala anterior sea más bien una forma alar conservada, y 

se esperaría una variación aún menor en una especie que mantiene un flujo 

genético constante a lo largo de su rango de distribución, como la ausencia de 

aislamiento por distancia observada en el capítulo 1. 

Para analizar la forma alar de los individuos de V. carye, se propone el uso 

de morfometría geométrica, pues al ser una metodología altamente sensible a las 

mínimas variaciones de la forma (Villalobos-Leiva & Benítez 2020), es capaz de 

entregar información sobre una forma conservada a lo largo del rango de 

distribución de la especie o, por el contrario, información suficiente para sugerir 

adaptaciones discretas relacionadas a unidades ecológicas independientes, 

como por ejemplo distintas rutas migratorias. ¿Cuáles son las características 

morfológicas de las alas de V. carye a lo largo de su rango de distribución? ¿Son 

estas condiciones potencialmente un rasgo que sugiere habilidad migratoria? 

Hipótesis: V. carye no mostrará variación en su forma alar a través de su 

gradiente latitudinal de distribución, presentando una forma alar 

conservada. 
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Objetivo específico: Caracterizar las formas alares de V. carye y determinar la 

existencia de variaciones en la forma a lo largo de su 

rango de distribución.  

 

Materiales y Métodos 

Localidades y muestreo: Para el desarrollo de este trabajo, se utilizaron muestras 

colectadas previamente según lo descrito en el capítulo 1, adicionando muestras 

obtenidas por colecciones de museos y privadas, abarcando un total de 130 

localidades distribuidas entre seis países, que comprenden la totalidad del rango 

de distribución latitudinal de la especie (Figura 10). 

Las muestras fueron clasificadas en función de la integridad de las alas, 

utilizándose para el análisis únicamente muestras en la que se pudiesen 

identificar íntegramente las estructuras alares. En cuanto a las muestras 

dañadas, se analizó el tipo de daño y desgaste, separando las alas con signos 

de daño producto de largos periodos de vuelo (daño mecánico simétrico, 

concentrado hacia los bordes externos del ala y pérdida significativa de 

escamas), las cuales fueron clasificadas y almacenadas para posteriores análisis 

de concentración de isótopos estables. 

Fotografía y digitalización: Para el análisis de la forma, se analizaron las 

fotografías de 907 alas anteriores y 866 alas posteriores. Las fotografías de cada 
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ala fueron tomadas de forma dorsal y ventral sobre papel milimétrico con una 

cámara SONY A6000 y un lente macro de 60mm. Para algunas muestras sólo se 

obtuvieron datos del ala anterior o posterior debido a los distintos grados de daño. 

Se digitalizaron 12 landmarks y 15 semilandmarks de curva para el ala anterior, 

y 13 landmarks y 13 semilandmarks de curva para el ala posterior, utilizando el 

paquete de R StereoMorph (Olsen & Westneat 2015). Todos los landmarks 

fueron ubicados en los márgenes del ala e intersección de las venaciones (Figura 

11). 

Análisis de la forma: Para determinar el error de medición, se realizó una nueva 

digitalización para cada set de datos (Arnqvist & Martensson 1998; Fruciano 

2016). Se realizó un análisis de superposición de Procrustes con tal de remover 

todos los elementos no matemáticos de la forma (traslación, rotación y escalado) 

(Rohlf & Slice 1990). Las coordenadas 2D X e Y de cada landmark, fueron 

generados en el software MorphoJ v.1.0.7a (Klingenberg 2011).  Para 

representar el espacio de la forma, se llevó a cabo un análisis de componentes 

principales (PCA) usando la matriz de covarianza centrada y normalizada de los 

individuos en el paquete de R geomorph  (Adams et al. 2024; Baken et al. 2021) 

y un análisis de tamaños de centroide (CS) para medir alometría a lo largo del 

rango de distribución de la especie. Finalmente, en el paquete moRpho (Schlager 

2017) se llevó a cabo un análisis de variables canónicas (CVA) con tal de 

magnificar las diferencias de forma entre la localidad de captura de las especies, 

realizando un análisis de permutaciones de 10,000 rondas. Los resultados fueron 
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graficados usando el paquete ggplot2 (Wilkinson 2011). El efecto de la variación 

de la forma de alas anteriores y posteriores fue analizado por separado. 

 

 

Figura 10.- Mapa de procedencia de las muestras obtenidas a lo largo de la 

distribución de V. carye. Los puntos representan la localidad de procedencia de 

las muestras, los colores su origen (colecciones, colecta internacional, muestreo 

nacional). El polígono azul representa la distribución descrita para la especie. 

Procedencia 

 

■ = Colección 

■ = Internacional 

■ = Muestreo 

 

■ = Área de 

distribución 

propuesta para V. 

carye  
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Figura 11.- Representación gráfica de las alas anteriores (A) y posteriores (B) de 

V. carye, con 12 y 13 landmarks respectivamente (rojo) y con 15 y 13 

semilandmarks de curva respectivamente (azul). 
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Resultados 

 Los análisis de PCA realizado, entre las dos primeras coordenadas 

principales (Figura 12), que comprenden el 47% de la variación de la forma del 

ala anterior y el 52.60% para el ala posterior, muestran ausencia de diferenciación 

de la forma entre las localidades distribuidas en el gradiente latitudinal de 

distribución de la especie. Resultados que son concordantes con el análisis de 

CVA (Figura 13) que, si bien muestra una tendencia de diferenciación, este 

análisis actúa acentuando la diferenciación (Campbell & Atchley 1981), y de 

todas formas esta es no significativa. Finalmente, el análisis de los tamaños de 

centroide (Figura 14), muestra completa ausencia de variación de tamaño a lo 

largo del rango de distribución de la especie. 
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Figura 12.- PCA de la forma para las A) alas anteriores y B) alas posteriores. 

Sobre el gráfico se aprecia la variación de cada landmark de la correspondiente 

ala. Los polígonos representan el país de origen para cada muestra de V. carye. 

 
 
 

 

Figura 13.- CVA de la forma para las A) alas anteriores y B) alas posteriores. Los 

polígonos representan el país de origen para cada muestra de V. carye. 
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Figura 14.- Gráfica de violines para la variación de los CS de las A) alas anteriores 

y B) alas posteriores. Los polígonos representan el país de origen para cada 

muestra de V. carye. 

 

 

 

Discusión 

 Los resultados del presente estudio muestran una notable ausencia de 

diferencias en la forma y tamaño de las alas de V. carye a lo largo del rango de 

distribución, lo que sugiere una forma alar conservada, descartando hipótesis de 

adaptaciones locales. Estos resultados están respaldados por los análisis de 

PCA, que explican 60.8% y 63.4% de la variación de la forma para las alas 

anteriores y posteriores respectivamente, y el análisis de CVA, que muestran la 

completa agrupación de las formas alares a lo largo de un gradiente latitudinal de 

alrededor de 7,000 Km. Estos hallazgos son complementarios a los resultados 
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obtenidos en el trabajo de Escobar-Suárez et al. (2023), en el que se observa la 

ausencia de variación morfológica en las alas de V. carye a través de su gradiente 

altitudinal de distribución. Y a pesar de que se esperaría encontrar variaciones 

morfológicas alares dada la amplitud ambiental presente en Sudamérica, 

nuestros resultados son indicativos de que las alas de la especie presentan una 

forma y tamaño óptimo para el vuelo a través de todo el gradiente ambiental de 

su rango de distribución. Esta ausencia de variación en la forma alar, junto con 

la evidencia del capítulo 1 que muestra una alta homogeneidad genética a lo 

largo del rango de distribución de la especie, respaldan la hipótesis de V. carye 

como una especie con alta capacidad de desplazamiento. Y estos antecedentes 

junto a la evidencia de un probablemente movimiento masivo de individuos en 

Chile, de sur a norte acorde a la estacionalidad, son evidencias que dan sustento 

a la hipótesis de V. carye como una especie con conducta migratoria. 

 Trabajos realizados en Danaus plexippus, una especie bien documentada 

como migratoria, han mostrado variación de la forma entre poblaciones con 

distintas estrategias migratorias. Por una parte, se ha observado que aquellas 

poblaciones con conducta migratoria tienden a poseer alas más alargadas y con 

bordes más agudos, en comparación con las alas de las poblaciones no 

migratorias, que tienden a presentar alas más cortas y redondeadas. Así mismo 

se observa una leve variación entre distintas poblaciones con distintas longitudes 

de migración, donde las que recorren rangos geográficos mayores poseen alas 

levemente más alargadas y de bordes más agudos (Altizer & Davis 2010; Dockx 
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2007; Li et al. 2016). No obstante, el trabajo de Berns (2014a) realizado usando 

un enfoque de morfometría geométrica, determinó la presencia de variación de 

la forma en las alas de D. plexippus acorde al sexo de los individuos y a la 

concentración de cardenólidos de la planta hospedadora de las larvas, indicando 

que las presiones ambientales pueden explicar la variación de la forma alar en 

una especie con conducta migratoria. En el caso de V. carye la variabilidad 

observada de la forma, si bien no se condice con el país de procedencia de las 

muestras, podría ser reflejo tanto de la diferenciación sexual como de la 

alimentación durante la fase larval. No obstante, lo descrito paras especies con 

conducta migratoria es que no existe dimorfismo sexual evidente (Dingle 2014) 

respondiendo más bien a rasgos específicos como la puesta de huevos o el 

cortejo (Scalco et al. 2016; Scott 2011). La ausencia de dimorfismo sexual 

aparente hace necesaria la utilización de otros enfoques para la identificación del 

sexo de los individuos, tal como la extracción de genitalias (Sánchez 2008), con 

tal de evaluar esta posible fuente de variación. En cuanto a la variación producto 

de la diferencia en la alimentación en la etapa larval, es necesario resaltar que, 

en el caso de una especie con conducta migratoria, el lugar de captura no 

necesariamente es el de nacimiento, por lo que para evaluar este tópico de 

manera efectiva es necesario realizar experimentos de crianza en cautiverio y de 

jardín común (Berns 2014a; Chowdhury et al. 2022). 

 En cuanto al vuelo en mariposas, este ha sido ampliamente estudiado, 

encontrándose que es llevado a cabo por la alternancia de periodos de aleto y 
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planeo, los cuales varían en proporción y duración según la estrategia de 

movimiento de la especie (Taylor 2001). Según lo estudiado, las especies con 

conducta migratoria tienden a magnificar los periodos de planeo durante el vuelo 

(Chang et al. 2023; Chowdhury et al. 2021; Ennos 1989; Templin 2000), lo que 

se propone como una estrategia para optimizar el consumo de energía durante 

los vuelos de la larga distancia (Niitepold & Hanski 2013). Por esto diversos 

autores, proponen que las alas de las mariposas adaptadas a viajes de larga 

distancia tienden a ser más alargadas, con tal de aumentar la superficie de planeo 

(Chang et al. 2023; Chen et al. 2016; Park et al. 2010) con bordes más agudos 

que aumenten la fuerza de arrastre necesaria para el vuelo y disminuya la 

resistencia del viento (Landell-Mills 2024). En este sentido, es necesario realizar 

un análisis comparativo entre la morfología de las alas de V. carye con otras 

especies modelo de alta y baja capacidad de desplazamiento, y así determinar si 

la especie posee o no las características morfológicas necesarias para llevar a 

cabo viajes de larga distancia. No obstante, nuestros resultados son evidencia 

suficiente para respaldar la alta capacidad de desplazamiento de la especie, 

hallazgos que contribuyen significativamente al entendimiento de la biología y 

ecología de V. carye, así como al entendimiento de su posible conducta 

migratoria. 
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CAPÍTULO 3.- ÍNDICE DE POTENCIAL DE DESPLAZAMIENTO. 

Introducción 

El estudio del movimiento en las especies animales es relevante para otras 

disciplinas tanto ecológicas como evolutivas, ya que el conocer las capacidades 

de movimiento de los individuos-especies  puede determinar una serie de 

procesos relevantes para su historia de vida, así como para el correcto 

funcionamiento de los ecosistemas donde estas especies ocurren (Dingle 2014; 

Dingle & Drake 2007; Kuussaari et al. 2014; Phillimore et al. 2006; Seeb et al. 

2011; Travis et al. 2013). En el caso de los insectos, y en especial de las 

mariposas, sus desplazamientos siempre han cautivado tanto a la comunidad 

científica como a la comunidad en general, y es que además de ser especies 

carismáticas, su presencia está fuertemente ligada a los cambios de estación, así 

como a la salud de los ecosistemas. A pesar de su importancia, y al igual que con 

el resto de las especies de insectos, las poblaciones de mariposas a lo largo de 

todo el mundo se han visto afectadas debido a los efectos del cambio climático 

(Halsch et al. 2021; Kiritani 2013; McCarty et al. 2017; Raven & Wagner 2021; 

Wilson & Maclean 2011). Y como especies que además juegan importantes roles 

ecológicos tales como la herbivoría y la polinización, su desaparición produciría 

un efecto en cascada que afectaría la salud de los ecosistemas (Bonebrake et al. 

2010; Kehoe et al. 2021), haciendo urgente la necesidad de la creación de planes 
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de manejo y conservación de estas especies. Entonces, es relevante conocer 

sus capacidades de desplazamiento, así como sus comportamientos para 

enfrentar o no las adversidades climáticas, ya como especies migratorias o 

residentes (Van Bocxlaer et al. 2010; Bou et al. 2021; Harvey et al. 2019; Padilla 

Perez 2024; Saura et al. 2014; Seeb et al. 2011; Sun et al. 2015; Tesson & 

Edelaar 2013; Therkildsen et al. 2013; Travis et al. 2013; Veliz et al. 2022). No 

obstante, y a pesar de ser especies carismáticas y conspicuas en los 

ecosistemas, lo cierto es que se conoce muy poco sobre la historia natural de la 

mayor parte de las especies descritas en el mundo (Ashe-Jepson et al. 2024; 

Dunn & Health 2022; Girardello et al. 2019; Shirey et al. 2021), y este vacío de 

información dificulta sobremanera entre otras cosas, el estudio de los rangos de 

hogar, su comportamiento de vuelo y su estatus de migración. Estos 

antecedentes hacen evidentes la necesidad de una herramienta que a priori 

ayude a determinar los hábitos y capacidades de desplazamiento de las 

especies, basándose en un enfoque práctico y sencillo que sirva como punto de 

inicio para la formulación de posteriores estudios sobre las dinámicas de 

desplazamientos. Así mismo, y teniendo en cuenta que las alas son el órgano 

relevante para la movilización de las especies de mariposa (Abdessemed et al. 

2022; Altizer & Davis 2010; Chowdhury et al. 2021; Dockx 2007; Dudley & Srygley 

1994; Kuussaari et al. 2014; Le Roy et al. 2019), y habiéndose documentado 

ampliamente que su forma, así como sus características físicas determinan su 

tipo y capacidad de vuelo, es que consideramos que sus características físicas 
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son apropiadas para determinar las capacidades de desplazamiento de las 

especies de mariposa.  

Este enfoque ya ha sido previamente utilizado por distintos autores, con 

énfasis en vertebrados, donde la relación entre la aerodinámica del vuelo y las 

características físicas de las alas han sido bien documentados (Baliga et al. 2019; 

Brewer & Hertel 2007; Von Busse et al. 2012; Carere et al. 2009; Claramunt et al. 

2012; Grilli et al. 2017; Henningsson & Hedenström 2011; Minias et al. 2015). A 

diferencia de los estudios en vertebrados, en insectos las alas presentan bajos 

números de Reynolds (Ancel et al. 2017; Dudley 2002), con formas casi planas 

(Ancel et al. 2017; Berwaerts et al. 2002; Betts & Wootton 1988), flexibilidad 

(Nakata & Liu 2012), entre otras características, que en suma parecen más bien 

desafiar los fundamentos más básicos de la Aerodinámica.  En el caso de las 

mariposas, diversos autores han estudiado el funcionamiento del vuelo, donde 

se ha documentado que las alas anteriores y posteriores funcionan 

mecánicamente acopladas, alternando entre periodos de aleteo y planeo en 

distintas proporciones acorde a las capacidades de desplazamiento de la especie 

(Ancel et al. 2017; Dudley 2002; Templin 2000). No obstante, se ha documentado 

que las alas anteriores y posteriores poseen distintas funciones e importancia 

para el vuelo (Chang et al. 2023; Jantzen & Eisner 2008; Park et al. 2010). En el 

estudio de Jantzen & Eisner (2008) se evaluó el efecto del vuelo en mariposas a 

las que se le removieron las alas anteriores, y otras a las q se le removieron las 

alas posteriores, concluyendo que aquellas mariposas a las que se le removieron 
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las alas posteriores no vieron disminuido ni su duración ni velocidad del vuelo, no 

obstante, perdían la capacidad de realizar giros abruptos o escapar de posibles 

depredadores. También se ha evaluado el rango de variación de las formas del 

ala anterior y posterior, concluyéndose que la forma del ala anterior, debido a su 

importancia para el vuelo, está sujeta a procesos de selección estabilizadora, 

produciendo una forma alar conservada que presenta baja variación morfológica 

(Chazot et al. 2016). Por el contrario, la forma del ala posterior posee mayor 

variabilidad, debido a estar sometida a cambios neutrales, así como a selección 

sexual y presión de depredación (Chazot et al. 2016; Rubin et al. 2018; Sourakov 

2013; Willmott et al. 2017). 

Además de la importancia de la forma alar para las dinámicas de 

desplazamiento, la gran disponibilidad de muestras de este rasgo, tanto en 

colecciones científicas como privadas, además de los repositorios fotográficos, 

es que las alas de las mariposas son relativamente fáciles de medir y analizar, 

por lo que son convenientes para responder preguntas acerca de la capacidad 

de movimiento de las especies sin conocimientos acabados de su historia natural. 

En este capítulo, se propone un índice matemático basado en rasgos 

morfológicos discretos que explique la relación entre la forma del ala y su 

capacidad de desplazamiento, y responder la pregunta ¿existe relación entre la 

forma del ala de las mariposas y su capacidad de desplazamiento? 
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Hipótesis: Las características morfológicas de las alas de mariposa, son 

suficientes para determinar las capacidades de desplazamiento de 

las especies. 

Objetivo específico: Establecer un índice numérico sobre la capacidad de 
desplazamiento de las especies, en función de sus 
características morfológicas. 

 

 

Materiales y Métodos 

Selección de muestras: Para el trabajo de este capítulo, se analizaron las formas 

alares de 168 individuos, de los cuales 69 corresponden a individuos de la 

especie V. carye representantes de 8 poblaciones colectadas según los métodos 

descritos en el capítulo 1 de este trabajo, 12 individuos de la especie Itylos 

titicaca, colectadas por el equipo del Laboratorio de Ecología y Morfometría 

Evolutiva de la Universidad Católica del Maule, en el altiplano chileno entre los 

años 2019 y 2021, y 87 muestras procedentes del Museo de Zoología de la 

Universidad de Concepción, representantes de 28 especies. En total se trabajó 

con 30 especies, de las cuales se eligió a priori a I. titicaca como una especie 

modelo de baja capacidad de desplazamiento, debido a que presenta alta 

estructuración genética a escalas geográficas acotadas (Figura 15) (Balint & 

Johnson 1994; Villalobos-Leiva et al. 2022), a Danaus plexippus como una 

especie modelo de alta capacidad de desplazamiento (Chowdhury et al. 2021; Li 
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et al. 2016; MonarchWatch 2011; Reppert et al. 2016) y a V. carye como una 

especie con capacidad de desplazamiento desconocida. Las especies restantes 

fueron escogidas al azar, desconociendo su ecología de desplazamiento y rango 

de distribución, con tal de no interferir a priori en el resultado de los datos. 

Análisis de la forma: Para obtener las formas alares, se siguió el protocolo de 

morfometría geométrica presentado en el capítulo 2, seleccionándose 13 

landmarks con 50 semilandmarks de curvas para el ala anterior (Fw) y 16 

landmarks con 60 semilandmarks de curva para el ala posterior (Hw), con tal de 

obtener la mayor información de forma posible (Figura 16), además a posteriori 

se realizó un PCA promedio (PCAp) para la forma de las alas separando entre 

especies de alta, baja y desconocida capacidad de desplazamiento según 

información bibliográfica, con tal de evidenciar de mejor formas las relaciones de 

similitud de la forma entre estas. Debido a que se analizaron especies diferentes, 

los landmarks fueron dispuestos sólo en las estructuras homólogas entre el set 

de especies. Los datos fueron analizados usando el software MoprhoJ  v1.07a 

(Klingenberg 2011) donde se llevaron a cabo los ajustes de Procrustes y los 

análisis de componentes principales. Además, se realizó un análisis de mínimos 

cuadrados parciales de dos bloques (2B-PLS) para analizar la relación de la 

variación de la forma de las alas anteriores y posteriores (Rohlf & Corti 2000). 

Las medidas de forma lineales fueron tomadas usando el software ImageJ 

(Ferreira & Rasband 2012), y se consideraron medidas como Área (Are), 

Bounding rectangle, shape descriptors y Feret’s diameter (Fer).  
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Figura 15.- Evidencia de estructuración genética en I. titicaca a baja escala 

geográfica (Datos en vías de publicación). 
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Figura 16.- Representación gráfica de (A) las alas anteriores (FW) y (B) 

posteriores (Hw) con sus 13 y 16 landmarks homólogos respectivamente. Los 

semilandmarks fueron dispuestos de forma equidistante a lo largo de todo el 

contorno del ala, indistintamente de la presencia o ausencia de los landmarks 

homólogos. 
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Análisis de datos y elaboración de índices: 

a) Índice alar (Wi) 

Considerando los antecedentes expuestos en la introducción, para la 

elaboración del índice sólo se consideró la información de las alas anteriores 

(Fw). No obstante, se llevaron a cabo análisis de ajuste entre los índices y la 

forma de ambas alas con tal de detectar la presencia o ausencia de patrones de 

covariación que puedan sugerir acoplamiento funcional entre estas. De igual 

modo, y acorde a lo establecido en la literatura, que indica que la Relación de 

Aspecto (AR) es directamente proporcional a la capacidad de desplazamiento, 

se utilizó la formula del Hand-Wing Index propuesta por Claramunt et al. (2012) 

para la elaboración del índice alar (Wi), el cual posee la cualidad de utilizar una 

AR que corrige los tamaños de las alas en función de los tamaños de los 

individuos, haciendo que no sean necesarias mayores correcciones de magnitud 

de tamaño (WL = “longitud del ala” desde la articulación carpal hasta la punta de 

la pluma primaria más larga; SL = “longitud secundaria” desde la articulación 

carpal hasta la punta de la primera pluma secundaria): 

= 100 × 
𝑊𝐿−𝑆𝐿

𝑊𝐿
 

  

No obstante, en el caso de las mariposas se ha demostrado que la AR no 

necesariamente es informativa (Brodsky 1994; Dudley 2002), ya que las 

Hand-Wing Index 
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capacidades de vuelo de las mariposas dependen en parte de los ángulos de 

ataque variables (Ancel et al. 2017; Brodsky 1991; Chang et al. 2023; Park et al. 

2010; Taylor 2001), y se ha documentado que algunas especies con bajos 

valores de AR poseen altas capacidades de desplazamiento. Es por esta razón 

que se modificó la fórmula del Hand-Wing Index (Claramunt et al. 2012), con tal 

de incorporar información acorde a la forma de Fw, realizando la corrección por 

el valor lineal de forma que mejor se ajuste a los resultados de la forma 

geométrica. 

Para la elección de las variables lineales de forma que mejor expliquen la 

forma geométrica del ala anterior de las mariposas, se llevó a cabo un modelo 

linear generalizado (glm) utilizando el paquete glMulti de R (Calcagno & de 

Mazancourt 2010), usándose como variables respuesta los 3 primeros PC del 

análisis de componente principales, que en su conjunto explican ~70% de la 

forma alar, y como variables predictoras de la forma, se utilizaron los valores 

lineales de circularidad (crc), solidez (sld), AR, Fer, Are y redondez (rnd) . 

 

b) Índice de Potencial de Desplazamiento (D) 

Una vez seleccionadas las variables predictoras de la forma de las alas 

anteriores, se procedió a la creación del índice de Potencial de Desplazamiento 

(D) a partir del Índice alar (Wi). El objetivo del índice es determinar la probabilidad 
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de encontrar a una mariposa X, dados los rasgos Y de sus alas, en su rango de 

distribución Z como medida de la potencial capacidad de desplazamiento: 

𝑃𝑟𝑜𝑏𝑎𝑏𝑖𝑙𝑖𝑑𝑎𝑑 =  
𝑋𝑌

𝑍
 

 

Para esto, se determinó el tamaño de la distribución geográfica de las 

especies (Gd), analizando los mapas de distribución para cada una de ellas, 

según información publicada para las especies, o analizando lo dispuesto por 

observaciones en la plataforma iNaturalis (Robinson et al. 2010), el polígono de 

distribución en los mapas escalados fue medido mediante el software ImageJ 

V1.4.6.x (Ferreira & Rasband 2012). Posteriormente los valores obtenidos en 

Km2 fueron transformados mediante el uso del Logaritmo Natural con tal de 

disminuir el efecto de la magnitud del tamaño de distribución para especies 

cosmopolitas u otras de distribución restringida, pero con alta capacidad de 

desplazamiento, obteniendo un valor de distribución geográfica corregida (bGd): 

𝑏𝐺𝑑 =  log 𝐺𝑑 

 

Para probar el efecto de la distribución geográfica sobre la forma alar de 

las mariposas, y con tal de probar si el Wi explica de buena manera la forma de 

Fw, se realizó un glm usando el paquete de R glMulti (Calcagno & de Mazancourt 

2010), seleccionando como variables respuestas los tres primeros PC de las alas 

anteriores obtenidos mediante los softwares MorphoJ que en total explican ~70% 
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de la forma alar de las mariposas. Como variables predictoras se seleccionaron 

el Wi, la bGd y el intercepto entre ambas variables. 

Finalmente, para evidenciar la relación del índice de potencial de 

desplazamiento (D) y las formas alares, se realizó un análisis de glm usando el 

paquete de R glMulti (Calcagno & de Mazancourt 2010). 

 

Resultados y Discusión 

 Para la elección de la variable de forma, el análisis de glm muestra que 

tanto el índice de solidez (sld) como de circularidad (crc) son los que mejores 

explican la forma de Fw (Figura 17). No obstante, en la Tabla 2 se aprecia que el 

estimado para la circularidad es un valor negativo, lo que indica que es 

inversamente proporcional a los datos de forma del ala. Esto tiene sentido, ya 

que la circularidad mide que tan cercana es la forma analizada a un círculo 

perfecto, por lo que, al aumentar su valor, se indicaría que las alas serían cada 

vez más circulares, perdiendo sus propiedades de forma: 

𝑐𝑟𝑐 =  
4𝜋 × Á𝑟𝑒𝑎

𝑃𝑒𝑟𝑖𝑚𝑒𝑡𝑟𝑜2
 

 

 Por el contrario, la solidez también posee una buena explicación de los 

datos (99.9999%), y es directamente proporcional a la forma de las alas, 
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calculándose la solidez como el cociente entre el área del ala y el área del convex 

hull: 

𝑠𝑙𝑑 =  
Á𝑟𝑒𝑎

Á𝑟𝑒𝑎 𝑑𝑒𝑙 𝑐𝑜𝑛𝑣𝑒𝑥 ℎ𝑢𝑙𝑙
 

 

 

 

Figura 17.- Gráfica de importancia de las variables predictoras (Descriptores de 

forma) sobre la variable respuesta (forma del ala anterior). La línea roja marca 

una importancia sobre el 80%. 
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Tabla 2.- Sumario de los valores estadísticos para las variables predictoras de la 

forma del ala anterior en mariposas 

 

 Estimado Error std. Import. Valor t Pr(>|t|) 

(Intercept) -0.53254 0.283327 1.0000000 -1.88 0.0622 . 

Área (Are) 0.01278 0.008948 0.5855075 1.428 0.1554  

Circularidad (crc) -1.74748 0.231232 1.0000000 -7.557 4.51E-12 *** 

Diámetro de Feret (Fer) -0.03156 0.017537 0.7366915 -1.8 0.074 . 

Relación Aspecto (AR) -0.54652 0.041978 0.7878214 -13.019 < 2.00E-16 *** 

Solidez (sld) 2.934174 0.47538 0.9999999 6.172 6.57E-09 *** 

---       

 

 

Es decir, la solidez indica qué tan concentrada está una forma respecto a 

su centro de gravedad (Rahtu et al. 2006; Rosin & Žunić 2007; Turitsyna & Webb 

2005; Wirth 2004; Zdilla et al. 2016). Además, ha sido ampliamente reportado 

que, al menos en mariposas, entre más móviles las especies más alargadas y 

con extremos más puntiagudos tienden a ser las alas (Altizer & Davis 2010; Berns 

2014a; Chang et al. 2023; Chowdhury et al. 2022; Dockx 2007; Li et al. 2016; Le 

Roy et al. 2019; Talla et al. 2020), lo que indicaría una distribución de la forma 

más alejada de su centro de gravedad. Tomando en cuenta todos estos 
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antecedentes, que se considera al índice de solidez (sld) como un buen índice 

para la corrección de forma del ala en mariposas. 

Por lo tanto, para la elaboración del índice alar (Wi) se seleccionaron los 

datos de ancho y alto del Boungle Rectangle, para hacer el cálculo de la Relación 

de Aspecto del ala según la fórmula propuesta por Claramunt et al. (2012) y se 

corrigió por el valor de solidez: 

𝑊𝑖 = 100 × ((
𝑊𝑖𝑑𝑡ℎ − 𝐻𝑒𝑖𝑔ℎ𝑡

𝑊𝑖𝑑𝑡ℎ
) × (1 −

Á𝑟𝑒𝑎

Á𝑟𝑒𝑎 𝐶𝑜𝑛𝑣𝑒𝑥 𝐻𝑢𝑙𝑙
)) 

  

Este índice alar demostró poseer un buen ajuste respecto a la forma 

geométrica del ala anterior, con una importancia de la variable respuesta de 

~97.4% (Tabla 3) y mostrando una fuerte correlación (Figura 18), separando las 

Fw de las especies modelo de alta y baja capacidad de desplazamiento, siendo 

además estos datos concordantes con los resultados de PCA y PCAp obtenido 

mediante análisis de morfometría geométrica, en el cual a posteriori se separó 

entre alas anteriores migratorias, no migratorias y de capacidad migratoria 

desconocida (Figura 19) para aquellas especies que contaban con esa 

información en la literatura (Hobson et al. 2021; Pinheiro 1991; Plachter et al. 

1999; Scalco et al. 2016; Schmitt et al. 2006; Scott 2011). 
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Tabla 3.- Sumario de los valores estadísticos de la importancia de Wi sobre la 

forma de las alas anteriores (Fw) 

 

  Estimado Error std. Import. valor t Pr(>|t|) 

(Intercept) 0.03032 0.01378 1 2.201 0.03617 * 

Wi -0.07453 0.02336 0.9747118 -3.191 0.00349 ** 

 

 

 

 

Figura 18.- Correlación entre el índice alar (Wi) y la forma del ala anterior (Fw).  

Índice Alar (Wi) 

Fo
rm

a 
Fw
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Figura 19.- A) Análisis de Componentes principales de los 2 primeros PC para 

las alas anteriores, que explican el 48.97% de la varianza de la forma: a) 

Diferenciación por modelos (D. plexippus, V. carye e I. titicaca), b) PCAp para 

especies de baja (azul) y alta (rojo) capacidad de desplazamiento. B) PCAp para 

la forma promedio del ala anterior de especies: No migratorias (N), Migratorias 

(M) y con comportamiento desconocido (D). 
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 El análisis de glm, donde se analizó la relación de la forma de Fw y Hw 

(tres primeros PCs de cada ala) como variables respuesta, el índice alar (Wi), la 

distribución geográfica (bGd) y el Intercepto (Wi:bGd) entre éstas como variables 

predictoras (Figura 20), mostró que la variable Wi explica en un 100% y un 99.4% 

la forma de las anteriores y posteriores respectivamente. De igual modo, el 

intercepto (Wi:bGd) explica en un 99.9% y 97.4% las formas de Fw y Hw 

respectivamente. Por el contrario, la distribución geográfica por si sola (bGd) sólo 

se relaciona en un 78% y 28% con la forma de las alas anteriores y posteriores 

respectivamente (Tabla 4). 

 

 

 

 

Figura 20.- Gráfica de importancia de las variables índice alar (Wi), distribución 

geográfica (bGd) y el intercepto de estas sobre las variables respuesta: forma del 

ala anterior (Fw) y posterior (Hw). La línea roja marca una importancia sobre el 

80%. 
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Tabla 4.- Sumario de los valores estadísticos de la importancia de Wi sobre: A) 

las alas anteriores (Fw) y B) las alas posteriores (Hw) 

 

A) Fw Estimado Error std. Import Valor t Pr(>|t|)  

(Intercept) -0.133327 0.049266 1.0000000 -2.706 0.00768 ** 

Wi 0.79958 0.125468 1.0000000 6.373 2.67E-09 *** 

bGd 0.007979 0.003748 0.7849115 2.129 0.03507 * 

Wi:bGd -0.051358 0.008502 0.9999998 -6.041 1.38E-08 *** 

B) Hw Estimado Error std. Import Valor t Pr(>|t|)  

(Intercept) 0.052948 0.011729 1.0000000 4.514 1.36E-05 *** 

Wi -0.602687 0.152892 0.9943694 -3.942 0.000128 *** 

bGd -- -- 0.2851806 -- --  

Wi:bGd 0.034233 0.009915 0.9744344 3.453 0.000738 *** 

 

 

Debido que el intercepto entre el índice alar (Wi) y la distribución 

geográfica de cada especie (bGd) posee una alta importancia en la forma alar de 

las especies, entonces el índice de Potencial de Desplazamiento bruto (d) se 

puede expresar de la siguiente manera: 

𝑑 =
𝑊𝑖

𝑏𝐺𝑑
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Y para facilitar la interpretación de los resultados (Figura 21), se propone 

la siguiente conversión: 

𝐷 = 2.7 − |ln (
𝑊𝑖

𝑏𝐺𝑑
)| 

De esta manera, aquellas especies que presenten un valor de D igual a: 

D  ≥ 1, Especies con alto potencial de desplazamiento 

D  ≈ 1, Especies con potencial de desplazamiento intermedio 

D  < 1, Especies con bajo potencial de desplazamiento 

 

 

El análisis de glm para el índice de desplazamiento (D) mostró una 

importancia de ~83% para la explicación de las formas alares (Tabla 5), 

mostrando además estar correlacionado con la forma de Fw de las especies 

modelo para alta y baja capacidad de desplazamiento (Figura 22). 
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Figura 21.- Presentación del índice D de Potencial de desplazamiento. Se 

señalan las especies modelo para alta y baja capacidad de desplazamiento 

además de V. carye como especie modelo de estudio. En gradiente de grises se 

representan los valores de mayor a menor para la distribución geográfica (bGd), 

Índice alar (Wi) y el cociente entre estas variables (d). En gradiente de rojo a azul 

se representan las especies con mayor y menor capacidad de desplazamiento 

(D). 
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Tabla 5.- Sumario de los valores estadísticos de la importancia de D sobre la 

forma de las alas anteriores (Fw) 

  Estimado Error std. Import. valor t Pr(>|t|) 

(Intercept) 0.06104 0.02776 1 2.199 0.0363 * 

D -0.06269 0.02698 0.8382572 -2.324 0.0276 * 

 

 

 

 

Figura 22.- Correlación entre el índice de Potencial de Desplazamiento (D) y la 

forma del ala anterior (Fw).  

 

 



78 

 

El resultado del análisis de 2B-PLS (Figura 23) muestra que existe una 

correlación positiva entre la forma de las alas anteriores y posteriores de las 

mariposas (RV coef. = 0.6273, p-value = <0.0001), mostrando además que la 

correlación es más fuerte entre las especies pertenecientes a la Familia 

Nymphalidae y hacía aquellas especies reconocidas como migratorias. Por el 

contrario, se observa menor correlación entre las formas de las alas de las 

especies de la familia Lycaenidae y hacia aquellas especies descritas como no 

migratorias. 

 

 

Figura 23.- Análisis de 2B-PLS para las alas anteriores y posteriores. a) 

Diferenciación por familia, b) diferenciación por estatus migratorio (D = 

desconocido; N = No migratorio; P = Posiblemente migratorio) 
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Discusión Final 

 Considerando que la ecología del movimiento es crucial para varios 

procesos de las poblaciones y especies, un ámbito importante de discusión es la 

implementación de una aproximación que pueda predecir la capacidad de 

desplazamiento en ausencia de conocimiento de historia natural. Sin embargo, 

debido a los problemas metodológicos asociados con los tamaños reducidos en 

insectos es poco factible el uso de las mismas mediciones empíricas que se han 

empleado en vertebrados. Previamente, Burke et al. (2011) intentaron determinar 

la capacidad de movimiento de las especies mediante un enfoque cualitativo 

basado en el conocimiento de investigadores y naturalistas. Y aunque su índice 

mostró buenos ajustes, carece de una metodología que pueda ser utilizada a 

priori para determinar las capacidades de movimiento de las especies de 

mariposas. Así mismo, en su trabajo listan distintas aproximaciones y 

metodologías para determinar la capacidad de movimiento, resaltando sus 

ventajas y desventajas. Estos autores señalan que, en el caso específico de 

mariposas, la envergadura y el tamaño de las alas no son indicativos de las 

capacidades de movimiento (Park et al. 2010; Le Roy et al. 2019), a diferencia 

de la carga alar y/o la forma de las alas (Berwaerts et al. 2002; Betts & Wootton 

1988). En este sentido, el índice alar (Wi) propuesto en este estudio constituye 

una aproximación sólida de la forma alar en mariposas, primero, porque se basa 

en la fórmula de carga alar propuesta por Claramunt et al. (2012), la cual ha 
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demostrado ser informativa respecto a las capacidades de desplazamiento en 

aves y, segundo, porque muestra una correlación del 100% con la forma del ala 

anterior y un 99.43% con la forma del ala posterior. Este resultado es interesante, 

ya que el índice no incluye variables de forma o medidas del ala posterior, lo que 

es una evidencia independiente a las experimentales que establecen un acople 

funcional entre el ala anterior y posterior, pero desde la perspectiva de la forma 

(Ancel et al. 2017; Dudley 2002; Templin 2000). Estos resultados son 

concordantes con los del análisis de 2B-PLS, los cuales muestran una alta 

correlación entre las formas del ala anterior y posterior. De igual modo, este 

análisis muestra que Nymphalidae es la familia con mayor covariación de la forma 

en contraposición con Lycaenidae que posee la menor covariación de la forma. 

Este resultado es interesante si consideramos la conducta migratoria como un 

proxy de la capacidad de desplazamiento, ya que Nymphalidae es la familia que 

comprende la mayor cantidad de especies migratorias (275 de ~5000 = 5%) 

mientras sólo un 1% de las especies comprendidas en Lycaenidae presentan 

conducta migratoria (58 de ~6000) (Chowdhury et al. 2021). Si bien hay que 

considerar que existen especies con alta vagilidad que no necesariamente 

presentan conducta migratoria, este resultado sugiere que existe mayor 

correlación de la forma entre las alas de aquellas especies con mayor potencial 

de desplazamiento. Por lo que en un futuro sería interesante analizar la 

covariación de la forma en las alas de especies categorizadas como de alta y 

baja capacidad de movimiento. 
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Por otro lado, aunque el índice de Potencial de Desplazamiento (D) no 

posee un ajuste total, aunque bastante alto, con respecto a la forma alar 

(83.82%), su aplicación es concordante con lo propuesto en trabajos anteriores, 

donde se detecta una relación positiva entre el rango geográfico de distribución 

y la capacidad de desplazamiento de las especies (Beck & Kitching 2007; Lester 

et al. 2007; Ude et al. 2024), donde se propone que esta relación está dada de 

manera compleja, donde los mecanismos causales pueden ser multifactoriales, 

como la capacidad de colonización (Duckworth & Kruuk 2009; Kinlan & Hastings 

2005) o una mayor tolerancia a la amplitud ambiental (Brändle et al. 2002; Gill et 

al. 2016; Polato et al. 2018). No obstante, en algunos casos, la amplitud del rango 

de distribución puede ser producto de procesos históricos y geográficos 

independientes de la capacidad de dispersión (Beck & Kitching 2007; Lester et 

al. 2007), así como también otros procesos ecológicos tales como la 

especialización de hábitat (Martin & Fahrig 2018; Püttker et al. 2013; Wagner & 

Liebherr 1992), competencia con otras especies (Alzate et al. 2017; Durrett & 

Levin 1998; De Meester et al. 2015) o barreras físicas (Caplat et al. 2016; 

Goldberg & Lande 2007; Purves et al. 2007). Por otro lado, existe una relación 

directa entre las características físicas de los órganos implicados en los procesos 

de movimiento y la capacidad de dispersión, en el caso de especies voladoras, 

las características alares (Ancel et al. 2017; Dingle 2014; Scott 2011; Templin 

2000).  Por lo tanto, la interacción entre el tamaño geográfico y la forma alar se 
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postula como un buen indicador de la capacidad de movilidad de las especies, 

pudiendo expresarse matemáticamente de forma simplificada como: 

𝐶𝑎𝑝𝑎𝑐𝑖𝑑𝑎𝑑 𝑑𝑒 𝑑𝑒𝑠𝑝𝑙𝑎𝑧𝑎𝑚𝑖𝑒𝑛𝑡𝑜 =  
𝐶𝑎𝑟𝑎𝑐𝑡𝑒𝑟í𝑠𝑡𝑖𝑐𝑎𝑠 𝑎𝑙𝑎𝑟𝑒𝑠

𝑇𝑎𝑚𝑎ñ𝑜 𝑑𝑒𝑙 𝑟𝑎𝑛𝑔𝑜  𝑑𝑒 𝑑𝑖𝑠𝑡𝑟𝑖𝑏𝑢𝑐𝑖ó𝑛
,  

o en resumen   𝑑 =
𝑊𝑖

𝑏𝐺𝑑
 

  

Este índice D permitió discriminar a posteriori de forma correcta, especies 

migratorias o con alta capacidad de desplazamiento como, por ejemplo, 

Libytheana carinenta o Agraulis vainillae  documentadas como especies 

migratorias (Arbogast 1966; Hobson et al. 2021), y Battus polydamas descrita 

como una especie con alta vagilidad (Scalco 2014; Scalco et al. 2016). Sin 

embargo, las agrupó con la especie Butleria flavomaculata, una mariposa de la 

familia Hesperiidae considerada como endémica para Chile, distribuyéndose en 

gran parte de la zona central, de la cual se desconoce su capacidad de 

movimiento. Si bien la familia Hesperiidae es conocida por sus especies 

altamente territoriales y filopátricas, se sabe que integra algunas especies con 

alta capacidad de desplazamiento e inclusive especies que presentan conducta 

migratoria (Dunn 2020; Murillo-Hiller et al. 2019; Warren et al. 2009), por lo que 

este es un caso para tener en consideración para futuras revisiones de esta 

familia.  

Es fundamental tener en cuenta que el índice depende del tamaño del 

rango geográfico de la especie, el cual podría ser inexacto para especies poco 
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estudiadas o especies ampliamente distribuidas, pero con poblaciones aisladas. 

Este aspecto podría ser solucionado mediante modelos de distribución 

geográfica que integren variables bióticas y abióticas, así como datos 

moleculares que permitan inferir aspectos de flujo génico y aislamiento entre las 

poblaciones (García-Berro et al. 2023; Mackintosh et al. 2019; Merlin & Liedvogel 

2019; Somveille et al. 2021). Y si bien estos datos mejorarían la capacidad 

predictiva de este índice, no fueron considerados en la elaboración de este, ya 

que su objetivo es ser una herramienta sencilla de fácil aplicación, que sirva como 

primera aproximación para el estudio de la capacidad de desplazamiento de las 

especies de mariposa. 

También es importante considerar el uso del valor de solidez para el 

cálculo del índice alar (Wi). Este valor se eligió por poseer alta correlación con la 

forma geométrica alar, siendo un buen proxy de esta, además de ser concordante 

con lo encontrado en literatura respecto a la aerodinámica del vuelo (Ancel et al. 

2017; Berwaerts et al. 2002; Betts & Wootton 1988; Brodsky 1991; Chen et al. 

2016; Dudley 2002; Ellington 1984; Ellington et al. 1996; Landell-Mills 2024; Park 

et al. 2010; Le Roy et al. 2019; Sane 2003; Srygley A. R. & Thomas A. L. R 2002; 

Taylor 2001), siendo precisamente las alas mejor adaptadas a vuelos extensos 

las que presentan menores valores de solidez. Si bien entre las especies 

analizadas este valor tuvo un buen ajuste, es importante señalar que se requiere 

una mayor evaluación, para detectar, por ejemplo, su comportamiento frente a 

especies con estrategias de mimetismo críptico (Berns 2014b; Srygley 1994). Es 
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esperable que aquellas especies con alas que simulan formas de hojas u otras 

estructuras posean menores valores de solidez, lo mismo con aquellas formas 

que integran huecos en sus estructuras (Costello et al. 2020), pero ¿cómo es la 

movilidad de aquellas especies que han evolucionado para ser indetectables 

mientras se mantienen quietas? Este es un tópico que no ha sido evaluado 

formalmente, por lo que se debe mantener en consideración. 

Finalmente, si bien aún requiere de mayor evaluación y consideraciones, 

los índices propuestos en este trabajo poseen un buen ajuste respecto a la forma 

geométrica de la alas de las mariposas, pudiendo discriminar de forma correcta 

entre aquellas especies con alta y baja capacidad de movimiento, además de ser 

una herramienta sencilla de fácil aplicación y que, a diferencia del índice 

propuesto por Burke et al. (2011), es autoexplicativo, no dependiendo de la 

comparación con otras especies, ni de la observación previa. De igual modo es 

importante recordar que este índice es una primera herramienta para introducir a 

estudios más complejos de la ecología del movimiento de las especies, en 

especial para aquellas en las que no se cuenta con estudios de la historia natural, 

por lo que un estudio más formal con distintos enfoques es necesario para cada 

caso particular. 
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CONCLUSIÓN GENERAL 

Históricamente las migraciones masivas a través de largas distancias 

geográficas han fascinado a la comunidad general, así como a los investigadores, 

quienes han buscado, durante décadas, dar explicación a una estrategia tan 

intrigante como riesgosa para los individuos que la llevan a cabo. Esta tesis 

doctoral representa un hito en la forma de investigar el comportamiento 

migratorio, centrándose en particular en Vanessa carye, una especie de mariposa 

ampliamente distribuida que, durante mucho tiempo, ha pasado desapercibida al 

punto que su ecología del movimiento permanecía desconocida.  

Los resultados obtenidos en esta investigación ofrecen los primeros 

indicios sólidos de conducta migratoria para la especie, proporcionando, 

mediante un enfoque integrador, información sobre sus patrones de movimiento 

a lo largo de vastas distancias geográficas. Desde el análisis de datos recopilados 

mediante ciencia ciudadana hasta estudios moleculares y morfométricos. A 

través de cada capítulo de esta investigación, se contribuye de manera única a 

nuestro conocimiento sobre la biología y ecología de V. carye, destacando su 

importancia en el contexto de la conservación y la comprensión de los fenómenos 

migratorios en la naturaleza 

Los registros de avistamientos obtenidos mediante ciencia ciudadana 

parecen corroborar la hipótesis del desplazamiento de los individuos de V. carye 
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entre latitudes altas y bajas según las variables estacionales. Datos que 

demostraron ser de utilidad al momento de realizar colectas de individuos de la 

especie, en especial cuando no existe información sobre las fechas en que puede 

ser observada. Así mismo, se encontró evidencia de un movimiento en masa de 

individuos, llevado a cabo a fines de junio del año 2023 de sur a norte, entre las 

localidades de Santiago y Copiapó en Chile, en un rango geográfico de >600 Km 

y que es concordante con el invierno en el hemisferio sur.  

Por otro lado, la evidencia molecular, que abarca un rango geográfico de 

~ 5,000 Km, indica que existe flujo génico constante a lo largo del rango de 

distribución de la especie, no habiendo evidencia de aislamiento por distancia, 

con la presencia de dos poblaciones, las cuales se presumen son dos rutas 

migratorias, una ruta costera y una ruta andina, que si bien muestran 

estructuración génica, la presencia de individuos con ancestría múltiple entre 

estas, y la representación de las 23 localidades analizadas presentes en ambos 

cluster genómicos, dan indicio de flujo génico constante entre ambas 

poblaciones. Es probable que esto se deba a que ambas rutas migratorias 

comparten zonas de reproducción a los extremos de la distribución de la especie, 

o inclusive, a lo largo del rango de distribución. Así mismo, los análisis de 

morfometría geométrica sobre las alas anteriores y posteriores de ~ 900 

individuos colectados alrededor de 140 localidades entre Venezuela y Tierra del 

Fuego, abarcando la totalidad del rango de distribución latitudinal de la especie 

(~7,000 Km), muestran completa ausencia de variabilidad, tanto en forma como 
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en tamaño. Esta ausencia de variación persiste aun cuando se magnifican las 

diferencias entre los individuos colectados entre los seis países que contienen 

las 140 localidades de captura, lo que sugiere la ausencia de adaptaciones 

locales. Trabajos previos también muestran la ausencia de variación morfológica 

a lo largo del rango altitudinal de la especie entre los 0 y 5,200 m.s.n.m.  

Estos resultados sugieren que las alas de V. carye poseen una forma 

conservada, que, según lo propuesto por varios autores, se encontrarían bajo 

presiones de selección estabilizadora, con tal de mantener un desempeño de 

vuelo optimo a través de los distintos biomas comprendidos a lo largo de su rango 

de distribución. Siguiendo esta misma línea, el análisis comparativo entre las 

formas alares de V. carye y especies modelo de baja capacidad de 

desplazamiento (e.g. Itylos titicaca) y especies modelo de alta capacidad de 

desplazamiento (e.g. Danaus plexippus), muestran que las alas de V. carye 

poseen las características morfológicas necesarias para la adaptación a vuelos 

de larga distancia. 

Con estos resultados, los avistamientos de presencia y ausencia 

colectados por ciencia ciudadana, así como el avistamiento de movimientos 

masivos de individuos, los resultados moleculares y los resultados de 

morfometría geométrica, se sustenta la hipótesis de V. carye como una especie 

con conducta migratoria. Y sin bien, aún hace falta evidencia empírica del 

movimiento a nivel individual a través de grandes extensiones geográficas, se 
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considera que es evidencia suficiente para sustentar a esta especie como 

migratoria. 

Finalmente, con los datos de variación de la forma alar entre 30 especies, 

incluyendo a V. carye y otras en que sus capacidades de movimiento se 

encuentran documentadas, se realizó un índice alar para mariposas (Wi) y un 

índice de potencial de desplazamiento (D) el cual, si bien aún necesita algunas 

revisiones, parece mostrar un buen ajuste, permitiendo la discriminación a priori 

entre especies con bajas y altas capacidades de movimiento, por lo que se 

presenta a esta como una herramienta útil y sencilla para el estudio de la ecología 

del movimiento en mariposas, en especial para aquellas especies que cuentan 

con vacíos de conocimiento en su historia natural. 
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