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"¢ Esperanza? Oidme, oidme bien: la esperanza no vale
nada. jNada! No nos conducira a la victoria, ni hoy ni
nunca. Olvidad la esperanza. Olvidadla. Lo que
necesitamos aqui es lo que queda cuando esa perra ya no
esta: necesitamos desesperacion. ¢Me 0is?
iDesesperacion! Esa si es una fuerza en la que puedo
confiar, ése sies un credo con el que puedo comulgar.

La desesperacidon nunca os fallara: cuando no os quede
nada siempre estara alli. ;Y sabéis una cosa?

» No hay nada mas peligroso que un hombre desesperado."

- Lexel Negro

Para todos aquellos a quienes la vida se les volvio cuesta arriba mas de una vez. Para
todos aquellos que se vieron obligados a parar y rendirse. A veces esta bien parar. A
veces esté bien rendirse. Y a veces esta 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
fisiologicos y ecoldgicos 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 biolégicamente costosa que
implica movimientos de cientos o miles de kilometros, y que, a diferencia de otros
procesos de dispersion, no estan determinados por la disponibilidad de recursos,
siguiendo rutas de viaje predeterminadas e inmutables, acompafadas de un
movimiento incesante hasta el lugar de destino. En el caso particular de los
invertebrados, como los insectos, estos movimientos suelen ser sélo de ida, y les
toma varias generaciones completar los viajes de ida y vuelta, lo que hace que
este comportamiento sea ain mas enigmatico. En cuanto a los insectos, las
mariposas han sido un modelo clasico de migracion, 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 distribucion. Una de estas especies
es V. carye, cuyo rango de distribucion 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. NoO obstante, su estatus como migratoria es nominal, y se propone

unicamente debido a la extension de su rango de distribucion, y las semejanzas



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

entre Europa y Africa ha sido ampliamente estudiado y documentado.

En este trabajo se evalla el estatus de migratoria de V. carye basandose
en tres enfoques metodologicos. 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 calidos y de sur a norte
en los meses mas frios. Asi 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 alo largo de su rango de distribucion, asi como
detectar la presencia o ausencia de distintos linajes dentro de la especie y como
estos se relacionan a posibles rutas migratorias. En tercer lugar, utilizando
herramientas de morfometria geométrica, se evaluo la forma alar de la especie,
con tal de detectar si existen variaciones a través de su rango latitudinal de
distribucion. Los resultados gendmicos indican que V. carye es una unidad
monofilética discreta a lo largo de su rango de distribucion que tiende hacia la
homogenizacion, separandose en dos grandes poblaciones independientes del
aislamiento por distancia, en lo que se propone son dos rutas migratorias, una
costera y una andina. Asi mismo, los analisis de Morfometria geométrica no
detectaron variacion de la morfologia alar de la especie, indicando que esta

X1



posee una forma alar mas 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
observd que el ala de V. carye se agrupa con las de aquellas especies
documentadas como de alta capacidad de desplazamiento, lo que indicaria que
su forma alar posee las caracteristicas necesarias para llevar a cabo viajes de
larga distancia. Estos resultados, concordantes e independientes entre si,
respaldan la hipétesis de que Vanessa carye es una especie con conducta
migratoria, la cual llevaria a cabo el viaje de larga distancia mas extenso de las

especies de mariposas en América.

Finalmente, con la informacion de la variacion de la forma alar de las
especies con baja y alta capacidad de desplazamiento, se propone un indice
numérico de Potencial de desplazamiento (D) y un indice alar (Wi), los cuales
podria resultar Utiles para determinar a priori la ecologia de movimiento de las
especies de mariposa, en especial para aquellas en las existen vacios en el

conocimiento de su historia natural
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INTRODUCCION GENERAL

La capacidad de desplazamiento tiene fuertes efectos en las dinamicas
ecolégicas y evolutivas de las especies y poblaciones, ya que el movimiento de
individuos determina el nivel de flujo génico entre los distintos puntos
geograficos que comprenden el rango de distribucion de las especies. Este
proceso es modulado por otros, tales como adaptacion local y evolucién de
rasgos e historia de vida, lo que en suma se refleja en procesos de especiacion
(Dieckmann et al. 1999). En esta via, los procesos de dispersion y flujo genético
se vuelven fundamentales en las dinamicas evolutivas de las especies, ya que,
por un lado, permiten la colonizacién de nuevos habitats y la amplitud del rango
de distribucion de estas, y por otro, disminuyen las probabilidades de extincion
y aseguran la persistencia de las poblaciones (Monaghan et al. 2001). En este
punto, es importante diferenciar entre dos términos que, en espafiol 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 distribucién espacial de los individuos en una poblacion, el cual no es
un proceso (Lomolino et al. 2017), en este trabajo cuando hablamos de
Dispersion nos referimos a Dispersal. Si bien la dispersion puede reducir
fuertemente las diferencias genéticas entre poblaciones debido al intercambio
de individuos, antagonicamente puede producir aislamiento e independencia
evolutiva entre unidades geograficas discretas, cuando esta esta limitada por
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barreras o grandes distancias geograficas que impiden el flujo génico y/o el
intercambio de individuos (Alvial et al. 2019; Claramunt et al. 2012; Frayer &
Coughlan 2024). Por esta razon comprender los mecanismos de dispersion vs
conectividad entre poblaciones no solo es importante en términos del
entendimiento de los procesos ecoldgicos y demogréficos de las especies, sino
gue también es critico para predecir la viabilidad y capacidad de recuperacion
de las especies frente a disturbios antropogénicos y naturales (Lyons et al.

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

Dentro de las estrategias de movimiento, la migracion ha cautivado
particularmente la atencion de los investigadores, debido a los procesos y
mecanismos que implica. Si bien los términos de dispersion y migracion podrian
parecer similares, ambos evocan condiciones y mecanismos diferentes, ya que
la dispersién no considera la capacidad de colonizacion ni adaptacion a nuevos
habitats o ambientes (Bilton et al. 2001; Lincoln et al. 1998). Ademas, aunque
el término “migracion” es utilizado en varias disciplinas biolégicas, en areas
distintas a la de la ecologia y el comportamiento, se utiliza en contextos que
implican marcos temporales mas amplios. En Biogeografia, por ejemplo, se
refiere a la “migracion” como las expansiones de las areas de distribuciéon de
fauna o especies individuales (Lomolino et al. 2017), y en genética de
poblaciones, por el contrario, se utiliza “migracién (m)” para describir el flujo

genético entre poblaciones, lo cual considera distintos tipos de movimientos



incluida la conducta migratoria, pero no refiriéndose exclusivamente a esta

(Futuyma 2005).

Los movimientos migratorios, que en su gran mayoria estan impulsados
por las caracteristicas bidticas y abioticas, espaciales y temporales del habitat,
se diferencian en tres tipos segun la duracion y longitud del movimiento, el
sentido de este, y cual o cuales son los factores que lo desencadenan. Si la
migracion 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 oOptimas del ambiente, y que una vez saciada la
necesidad del recurso conlleva al retorno a la posicion o ambiente de origen,
entonces se definen como de “mantenimiento de la estacion — Station keeping
-”. Dentro de los cuales podemos encontrar movimientos de orientacion 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 habitat de origen, y produce la expansion del habitat o rango hogar de la
poblacién y/o especie (Jander 1975), entonces estos se definen como de
“alcance — Ranging -". Un ejemplo de estos movimientos son las migraciones
humanas sucesivas desde Africa 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 desvios, no estan 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 areas, tipicamente en respuesta a
la estacionalidad ambiental”. Al ser la conducta migratoria una estrategia
costosa en términos ecologicos y evolutivos, para ser llevada a cabo implican
la asociacion de una serie de rasgos morfolégicos, fisioldgicos, sensoriales y
de comportamiento, potencialmente coevolucionados, y que se activan bajo
cierta época del afio o condiciones ambientales, con el fin de que el viaje sea
lo més rapido y eficiente posible (Dingle 2014; Southwood 1977). Debido a esto,
gue se reconoce a este tipo de migracion como una adaptacion a la variabilidad
espaciotemporal de recursos, no necesariamente de forma estacional, y a
menudo preventiva. Esta estrategia migratoria es fundamental en la dinamica
espacial de las poblaciones moviles, distinguiéndose significativamente tanto
de la dispersion postnatal (dispersal) como de los movimientos caracteristicos

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 mamiferos, 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, asi como la alta
abundancia de los insectos, los vuelve un modelo adecuado para estudiar los
efectos ecoldgicos y poblacionales de los procesos de migracion, asi como para
entender los procesos evolutivos que estan detras 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 mas extenso entre los
invertebrados, abarcando entre 14,000 ~ 18,000 Km entre el este de Africa y el
subcontinente Indio, y donde varios investigadores han sugerido que presenta
altas tasas de flujo genético y poblaciones panmicticas a lo largo de su rango
geografico del que sélo estan excluida la Antartica 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 estructuracion geografica acompafada de
diferenciacion morfolégica 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 dispersion (Alvial
et al. 2019). Un caso contrario ocurre con la mariposa monarca, Danaus
plexippus, una especie de lepidéptera 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



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 biogeografica, ya que esta
informacion puede dar indicios acerca de la evolucion de la conducta migratoria,
y del porqué algunas poblaciones estan geograficamente establecidas,
mientras que otras mantienen un comportamiento riesgoso y biolégicamente
costoso (Clarke & Zalucki 2004; Lyons et al. 2012; Zalucki & Clarke 2004).
Vanessa es otro género de lepidépteras que es conocido porque algunas de
sus especies presentan amplios rangos de distribucion. Este es un género
cosmopolita de mariposas, que contiene alrededor de 22 especies distribuidas
en todos los continentes con la excepcion de la Antartica (Abbasi & Marcus
2015), de las cuales 6 especies (V. cardui, V. itea, V. carye, V. virginiensis, V.
indicay 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 esta bien documentada, realizando viajes de ~8.000 Km
entre el Artico y cerca de la region Subantéartica en la isla Marion al extremo sur

del cono sur de Africa, atravesando el Sahara y Europa (Nesbit et al. 2009;



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
distribucion de varios miles de kilometros (Wahlberg & Rubinoff 2011). Asi
mismo, en este género se da una interesante paradoja, ya que las especies
“‘migrantes” no estan cercanamente emparentadas entre si, siendo especies
hermanas de especies de distribucidn restringida, inclusive endémicas de sus
localidades, y que en algunos casos se encuentran co-distribuidas con especies
de amplios rangos de distribucién (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 distribucion 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
aguellas especies que poseen similares estrategias de dispersion, V. carye es
estrechamente emparentada a V. anabella, mientras que V. cardui esta
mayormente emparentada con V. terpsichore (Abbasi & Marcus 2015;
Wahlberg & Rubinoff 2011). Por ello, Wahlberg & Rubinoff (2011), describen al

género Vanessa como paradoja, ¢,como es posible que un clado que contiene



alguna de las especies mas vagiles y con mayor rango de distribucion del
planeta, contenga al mismo tiempo especies que son practicamente endémicas
en su rango de distribucidon?, todo esto hace que el género sea un modelo
interesante para el estudio de la evolucion de la conducta migratoria, asi como
los patrones y mecanismos de especiacion y diversificacion. No obstante, para
tal fin es prioritario determinar si las especies que poseen grandes rangos de
distribucion efectivamente llevan o no a cabo vuelos migratorios de varios miles
de kilmetros. Por lo que el objetivo primario de este trabajo es determinar si V.

carye corresponde efectivamente 0 no a una especie con conducta migratoria.

Hipotesis general: V. carye posee una diversidad genética homogénea a lo
largo de su rango de distribucion, asi 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 dividio esta tesis en los siguientes capitulos:



CAPITULO 0.- CIENCIA CIUDADANA.

Introduccién

Debido a la pandemia de Covid-2019, numerosos estudios y tesis de
investigacion se vieron detenidas, en especial aquellas que dependian de la
obtencion de datos de campo (Donohue et al. 2021; Pyhalto et al. 2023; Shoukat
et al. 2021; Termini & Traver 2020; Wigginton et al. 2020). Esta situacion hizo
evidente la necesidad de la aplicacién de nuevos métodos para la obtencion de
datos de ocurrencia a grandes escalas geograficas 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 ultimos afios (Vohland et al. 2021), y que cobré
relevancia durante la pandemia, debido principalmente a la ventaja en la
obtencion 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 conservacion de las especies no soélo implican el entendimiento de
la distribucién, abundancia, preferencia de hébitats y el movimiento de los
organismos a lo largo de amplios rangos geogréficos (Hochachka et al. 2012),
sino que en muchas ocasiones, los esfuerzos de conservacion dependen de las
presiones que la ciudadania pueda ejercer sobre la politica y la toma de

decisiones (Buscher & Fletcher 2019; Castillo-Huitrén et al. 2020; Dawson et al.



2021; New 2010; Nguyen & Jones 2022; Unsworth et al. 2019). Entonces, por lo
gue involucrar activamente a la poblacion en la obtencidn 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 obtencién de
datos de ocurrencia y de comportamiento en especies con significativos vacios
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 mas clasicos 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,
observandose patrones significativos en un contexto geografico (Davis et al.
2012), o inclusive la reduccion tanto en su tamafio poblacional asi como en su
rango geografico segun datos registrados durante mas de 18 afios (Howard &

Davis 2015).

Un ejemplo de especie con vacios 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 comun (Pefia & Ugarte

1996; Vargas 2013), se desconoce gran parte de su biologia. Entre estos
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elementos, la ecologia del movimiento de estas especies ya que es considerada
tanto como una especie hominalmente migratoria, asi como residente en Chile.
Esto ultimo porque hay registros de vuelo durante todo el afio (Pefia & 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
geograficos, son vitales para la optimizacion y éxito en las campafias de
muestreo, en especial para una especie, la cual suponemos, su presencia en
algunas localidades del pais es solo 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?”

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

especie con conducta migratoria.

Objetivo especifico: Determinar la variacion de la presencia y ausencia de V.

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

Obtencion de datos: Para la obtencion de datos de avistamientos a lo largo de

Chile, se recluto voluntarios a través de plataformas de Redes Sociales (RRSS),
mediante el grupo de Facebook “¢¢Has visto esta Mariposa?? (Proyecto:
Historias de una Super mariposa)” (Link 1:

https://www.facebook.com/qroups/3763477433733178). Para esto se elabord un

protocolo de identificaciéon y coleccion de datos (Figura 1) el cual se compartio
entre los voluntarios. Asi mismo, mediante el grupo de Facebook, los usuarios
adscritos compartian 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, sefialando
la fecha de avistamiento, la localidad, posicion geogréafica (aproximada en
muchos casos) y, de estar disponible, el numero de individuos observados.
Ademas, 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 super 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 afos

2009 a 2023 ademas de dos registros unicos en 1980 y 1996.
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Los datos de ocurrencia fueron graficados usando los paquetes de R ggplot2 y
maps, y fueron filtrados segun el mes de ocurrencia y la estacionalidad anual.
Ademas, se realiz6 un modelamiento en video 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 identificacion 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 grafica de ocurrencias a lo largo del pais
muestra que los avistamientos tienden a desplazarse hacia latitudes mas altas
durante los meses mas calidos, de primavera y verano, mientras que éstas
tienden a desplazarse hacia zonas de latitudes mas bajas durante los meses de
otofio e invierno (Figura 2). Esta tendencia de movimiento puede observarse

mejor en la siguiente grafica de movimiento:

(Link 3:

https://drive.google.com/file/d/I1WuPed5sgY OZneRmANPc18R1CXeDMijurV/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

kilometros de distancia (Figura 3).
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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 = otofio; 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 Copiapd (~ 26°S) en un lapsus de seis
dias (Link 4: https://drive.google.com/file/d/1gtf7h167va9p t36b9qQs15-
VYPESCC /view?usp=sharing)
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Discusiodn

Los resultados de este estudio revelan evidencia preliminar que sugiere un
posible comportamiento migratorio en V. carye. A través del analisis exhaustivo
de una gran cantidad de datos de ciencia ciudadana, pudimos identificar un
patron de movimiento de individuos desde latitudes bajas hacia latitudes mas
altas durante los meses mas célidos de primavera y verano en el hemisferio sur,
seguido de un movimiento en sentido contrario durante los meses mas frios.
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 fendmenos de ocurrencia y
movimiento de los individuos en escalas temporales y espaciales que, de otra
forma, resultarian imposibles de abordar para los equipos de investigacion

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 seria necesario realizar una revision exhaustiva de estos con

tal de considerarlos validos o no.

Por otro lado, gracias a los registros de ciencia ciudadana, a partir de
observaciones anecdoticas independientes entre nuestros colaboradores y de
forma casi simultanea 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 Copiap6é (~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 otofio-
invierno. Por lo que, de comprobarse el estatus migratorio de V. carye, este seria
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 distribucién en Chile, que abre posibilidades a
futuros estudios sobre los patrones migratorios de V. carye y su impacto en la

dindmica de la poblacion y los ecosistemas.

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

ciudadana y el alcance que estos proyectos tienen en la poblacion, quienes

19



siempre se muestran avidos y dispuestos a colaborar, en especial cuando el
modelo de estudio es una especie carisméatica (Callaghan et al. 2022; Castillo-
Huitrén et al. 2020; Di Cecco et al. 2021; Nguyen & Jones 2022). Asi mismo, y
en el caso especifico de este proyecto de investigacion, en el que la informacién
de la historia natural de V. carye es escasa, la comunicacion en tiempo real con
los voluntarios a lo largo del pais nos ayudé a obtener muestras en los extremos
de la distribucion de la especie. Anteriormente, a inicios del afio 2021, se realizd
una salida a terreno de 15 dias en la region de Magallanes y la Antartica Chilena
(~53°S, ~70°W), la cual, a pesar del esfuerzo de muestreo, con mas de 3.574 Km
recorridos, no se encontro la especie. 48 horas posteriores al término de la
campafa, nuestros colaboradores reportaron una nube de mariposas en la
ciudad de Puerto Montt (~41°S, ~72°W), y 48 horas tras el reporte, se realiz6 una
improvisada campafia de colecta en la zona informada. Nuevamente no se
encontré la especie (aunque se obtuvieron 2 muestras por parte de nuestros
colaboradores), pero gracias a la informacion en tiempo real de las comunidades
de RRSS, se nos informé6 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 colaboracion de la comunidad, habria sido imposible
obtener muestras en el rango sur de distribucidon de la especie, en especial en el
contexto de la pandemia de Covid-19, en la que la obtencién de permisos para

realizar campafias de terrenos u otras actividades no esenciales, era una
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limitante critica. También es importante sefialar que, si bien los datos pueden
estar sesgados hacia las zonas mas pobladas y los periodos con condiciones
climaticas mas calidas, la significativa cantidad de datos comprendidos
principalmente dentro de 14 afios hace de estos una valiosa fuente de
informacion, la cual puede ser utilizada en posteriores analisis de modelos de
ocurrencia, tal como los modelamientos de nicho. Asi 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. Informacion que respalda
la hipbtesis 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 informacion 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 Canada y México incluso para diferencias entre
rutas de corta y larga distancia, mientras que con metodologias como el marcaje
y recaptura habian 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 colibries nativos de Norteamérica, donde encontraron que los

patrones migratorios son mas 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 sefialar a los proyectos de ciencia
ciudadana como una poderosa herramienta para la comprension de los patrones
de movimiento de V. carye a nivel de individuos a través de amplias ventanas
temporales y abarcando grandes rangos geograficos. 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 distribucién
en Chile, lo que es de gran importancia para dar luces sobre su posible conducta
migratoria. Si bien se requiere precaucion al interpretar estos hallazgos, la
colaboracion entre investigadores y la ciudadania ha permitido identificar
movimientos significativos y potencialmente migratorios de V. carye, como el
registrado desde Santiago hasta Copiapd, 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 investigacion biolégica y subrayan la
necesidad de considerar tanto sus beneficios como sus limitaciones en futuros

estudios sobre la migracién de especies.
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CAPITULO 1.- DETECCION DE LINAJES.

Introduccién

La conducta migratoria es un rasgo necesario de analizar para comprender
correctamente los procesos ecoldgicos y evolutivos de las especies. Esta
conducta representa una estrategia ecolégica que implica significativas
adaptaciones correlacionadas tanto de la morfologia como de rasgos fisioldgicos
y morfologicos de la de los individuos, asi como la seleccion de rutas migratorias,
las cuales son un rasgo hereditario que define a las poblaciones de la especie y
gue resultan practicamente 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 distribucion, 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
comun exclusivo y que forman agrupaciones claramente definidas y separadas
del resto de los organismos (De Queiroz 2005). Alternativamente, a lo largo del
rango de distribucion podrian co-ocurrir poblaciones con distinto grado de
intercambio genético entre estas. En otro extremo, a lo largo del rango de

distribucion podrian existir distintas unidades evolutivas independientes, como es
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lo que ocurre en aquellos complejos de especies cripticas (Hebert et al. 2004;

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

Para Harvey et al. (2019), la formacién de poblaciones aisladas, sin flujo
génico entre ellas, involucran multiples procesos, los cuales funcionan como
barrera para un exitoso proceso de especiacion, y a su vez estan 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 caracteristicas propias del ciclo de vida
de una especie, tales como, su tasa de mutacion y el aislamiento por distancia,
pueden ser barreras teoricas suficientes para producir diferencias genéticas
significativas entre las poblaciones ubicadas a los extremos de la distribucién,
ocurriendo especiacion parapatrica (Claramunt et al. 2012; Wahlberg & Rubinoff
2011). En especies con conducta migratoria se ha evaluado la estructuraciéon
poblacional, mostrandose que poseen baja estructura genética, con poblaciones
geograficas mas uniformes y menor diferenciacion intraespecifica, en
comparacion con aquellas especies no migratorias o con baja dispersion, que
tienden a ser mas proclives a especiar (Belliure et al. 2000; Claramunt et al. 2012;
Gaston 1998; Helbig 2003; Riginos et al. 2014). Aunque la informacion genética
no siempre ha resultado Gtil para estudios migratorios (Brattstrom et al. 2010), el
aumento en la cobertura gendémica, mediante el uso de Polimorfismos de
Nucleétidos Unicos (SNPs por su siglas en inglés), ha mejorado el poder de
resolucién 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 mas eficiente en la deteccion de
divergencias en comparacion con otros marcadores, tales como microsatélites o
ADN mitocondrial (Bensch et al. 2002; Colli et al. 2018; Krick et al. 2013). En
consecuencia, es una herramienta util para el estudio de la conducta migratoria,
ya que permite el estudio de procesos migratorios a larga escala geogréfica y
discontinuos en el tiempo (Perry et al. 2017), asi como para la estimacion de
especies cripticas en complejos de especies migratorias que alternan entre
alopatria y simpatria, 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
estructuracidon geografica 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
evidencio diferenciacion genética a lo largo de su rango de distribucion (Alvial et
al. 2017; Troast et al. 2016), pero que en posteriores revisiones utilizando
marcadores moleculares de alta resolucion, como los SNPs, se detecto
estructuracién entre el continente y las localidades insulares, dando sefiales de
procesos microevolutivos que operan en poblaciones aisladas (Alvial et al. 2019).
Ademas, los SNPs han demostrado ser informativos para inferir patrones de

dispersién a larga distancia en insectos (Kim & Sappington 2013; Perry et al.

25



2017; Sun et al. 2015), por lo que se son una herramienta adecuada para
responder la pregunta ¢ Es V. carye una unidad poblacional panmictica, presenta

poblaciones definidas o es un complejo de especies?

Hipotesis: Al ser V. carye una especie con conducta migratoria, estd sometida
a constantes procesos de homogenizacion genética a lo largo de su

rango de distribucion.

Objetivo especifico: Determinar la situacion de linajes dentro de V. carye a lo
largo de su rango de distribucion, utilizando herramientas
moleculares para analizar variables como la
estructuracién geografica, la presencia o ausencia de
unidades geograficas discretas, y el flujo genético a lo

largo del rango de distribucién, entre otras.
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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, colectandose un total de 368
muestras de 42 localidades chilenas distribuidas entre los 18°S y 41°S. Asi
mismo, se obtuvieron muestras internacionales entre los 5°N y 17°S,
comprendiendo 121 muestras de 11 localidades. Ademés, se obtuvieron
muestras procedentes de colecciones del Museo de Zoologia de la Universidad
de Concepcién 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 distribucién

latitudinal y altitudinal (O 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 extraidas y montadas en placas de vidrio respetando
su esquema fisiondmico, con tal de facilitar la fotografia y digitalizacion (ver

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

Extraccion de ADN, amplificacion y genotipificacion: EI ADN se extrajo a partir

de tejido muscular de piernas y torax utlizando protocolos estandar de
laboratorio (Kilian et al. 2012). Se realiz¢ la digestion de las muestras (150 ng

de ADNg) usando una combinacion de enzimas de restriccion sensible a la
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metilacion, tanto de corte frecuente y rara (Pstl y Sphl, respectivamente) (Kilian
et al. 2012). Los fragmentos mas pequefios del ADN digerido (menos de 200
pb) fueron ligados a un adaptador de cddigo de barras (de 6 a 9 pb de longitud)
y se amplificaron mediante PCR. Los productos de PCR fueron estandarizados
en concentracion y agrupados para la secuenciacion en un unico carril
HiSeq2500/Novaseq6000 (lllumina) a una profundidad de lectura de 1.2
millones (se reunié una placa de 94 muestras en cada carril). La profundidad
media de lectura fue de 10,719 con un valor minimo de 4.1 y un maximo 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
distribucion 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 0 no datos gendémicos (circulo = Si,
triangulo = No). El poligono azul representa la distribucion descrita para la

especie.
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Edicion v alineacion de secuencias: Las secuencias de SNPs se obtuvieron

mediante edicion y alineamiento de los genomas a partir de un genoma de
referencia de V. cardui desde NCBI (Numero 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 llevo
a cabo un control de calidad de las secuencias para garantizar la precision 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 distribucion. Los datos fueron limpiados con tal de eliminar la
informacion espuria, segun los criterios de; Loci con proporcion de missing data
mayor al 20%; Reproducibilidad superior al 80%; Loci secundarios; Loci
monomorficos; e individuos cuya calidad de secuencia sea menor al 80%. Tras
la aplicacion 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 analisis
molecular y su origen de colecta.

localidad Pais Cod Loc Origen Lat Long
Antofagasta Chile Ant Muestreo -23.6463889 -70.3980556
Concepcion, Cerro Caracol Chile Ccp Muestreo -36.8324167 -73.0465833
Chusmiza Chile Chz Muestreo -19.68475 -69.1834444
Codpa Chile Cod Muestreo -18.8326111 -69.74372222
Chicureo, Colina Chile Col Muestreo -33.2852778 -70.8280556
Parque Guaiquivilo Chile Gua Muestreo -35.97242 -70.980303
lguigue Este Chile Ige Muestreo -20.2476972 -70.12704722
lguigue Sur Chile Igs Muestreo -20.2722972 -70.12845
lguigue Unap Chile Igu Muestreo -20.2441528 -70.14058611
Isla Robinson Crusce, Arc. Juan Fernandez Chile Irc Coleccion -33.645765 -78.844002
La Mana, Los Angeles Chile Lam Muestreo -37.3309167 -72.37280556
Los Angeles Chile Las Muestreo -37.4695833 -72.35258333
Linares Predio Arandano Chile Lpa Muestreo -35.9303885 -71.49513889
Los Vilos Chile Lvi Muestreo -31.913604 -71.510494
Colombia Colombia  Mur Internacional 4.873497 -75.170450
Navidad Chile Nav Muestreo -33.95119 -71.832473
Colombia Colombia  Nog Internacional 5.833131 -74.302232
Cerro Camino Oncol Chile onc Muestreo -39.7700278 -73.31461111
Pefiaflor Chile pnf Muestreo -33.6016667 -70.87
Putre Chile Put Muestreo -18.1972222 -69.55955556
Tarapaca, Pueblo Chile Trp Muestreo -19.9246944 -69.5124167
Valdivia Curva Torobayo Chile vt Muestreo -39.7429444 -73.37975
Yarabamba Perl Yar Internacional -16.5459611 -71.48576667

Detecciodn de linajes, estructura geogréfica y diversidad genética: Para establecer

agrupaciones a partir de la diversidad genética observada se llevé a cabo andlisis
de coordenadas principales (PCoA). Posteriormente se evalud si el resultado
anterior esta influenciado por la distancia geografica 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 relacion entre la distancia genética y la distancia
geografica. Ademas, para establecer diferenciacién poblacional o la presencia de
linajes evolutivos independientes se realiz6é un analisis de ancestria por medio de
un analisis de admixture mediante un enfoque de factorizacion de matrices no
negativas esparsas (SNMF) con una corrida de 100 repeticiones realizado por el
paquete de R “LEA” (Frichot & Francois 2015). Se seleccion6 una cantidad de
poblaciones ancestrales K = 2, segun los valores de validacion cruzada del valor
minimo de entropia (Figura 5). Los valores de ancestria fueron graficados usando
la funcién barchart. Ademas, los valores de ancestria de la matriz Q (Caye et al.
2017) fueron graficados segun las coordenadas geograficas de las muestras en

el paquete de R “tess3r” (Caye et al. 2016).
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Figura 5.- Valores de Entropia cruzada para cada corrida de snmf con k

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

Resultados

El andlisis 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
geografica sobre la distancia genética, no evidenciandose efecto significativo por

el aislamiento por distancia (r = 0.238, p = 0.001) (Figura 7).
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El analisis de ancestria (Figura 8), muestra la existencia probable de 2
poblaciones ancestrales, una andina (Verde) y una costera (Naranjo), no
evidenciandose fuerte estructuracion entre ambas poblaciones, estando la
mayoria de las localidades representadas en distinta proporcion a lo largo de la
grafica, ademas de observarse la presencia de individuos hibridos entre ambas
poblaciones lo que descarta que sean poblaciones con estructuracion total, o

linajes evolutivos independientes.

PCA Axis 2( 1.5 %)
N
w

0.0 ——ee e

-8 - 0
PCA Axis 1(10.3 %)

Figura 6.- Analisis 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 variacién es capturada por las primeras dos coordenadas principales.
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Figura 7.- Analisis de distancia geogréafica (Dgeo) y distancia genética (Dgen)
para los datos de SNPs de individuos de V. carye colectados a lo largo de su

rango de distribucion.

De igual modo, la representacion de los valores de ancestria en la matriz
geografica (Figura 9) muestran una poblacién de distribucién probablemente
costera y una de distribucion probablemente andina (los colores en el mapa son

concordantes a los de la matriz de ancestria).
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Discusiodn

Los andlisis de SNPs muestran la presencia de flujo génico constante a lo
largo del rango de distribucion de la especie, descartando la hipotesis de que V.
carye pudiese corresponder a un complejo de especies cripticas. Asi mismo, el
andlisis de ancestria, evidencia la presencia de dos poblaciones entre Los
Nogales en Colombia y Valdivia en Chile, a lo largo de ~ 5.000 Km. Estas
poblaciones estan separadas segun costa y Andes, en el rango longitudinal de la
especie, no evidenciandose aislamiento por distancia entre el extremo norte y sur
de la distribucion de las localidades muestreadas, ademas de detectarse flujo
genético entre ambas poblaciones debido a la presencia de hibridos 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
gendmicos SNPs, se sabe que se mantiene flujo genético constante entre ambas
poblaciones, un patron que es constante entre las especies con conducta
migratorias (Alvial et al. 2017; Battey & Klicka 2017; Calderdn et al. 2016; Garcia-
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
gue la ruta migratoria es el rasgo sujeto a selecciéon 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 estructuracion en una especie con alta capacidad de
movimiento, esta corresponda a las diferentes rutas por las cuales la migracion
seria llevada a cabo (Alvarez-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, esta 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 respaldaria la
hipétesis 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
mantendrian flujo génico constante, presumiblemente debido a la convergencia
de los sitios de reproduccion en los extremos de ambas rutas. Esto se
evidenciaria con lo observado en la localidad Los Nogales en Colombia, la cual
es una de las localidades mas septentrionales para el rango de distribucion
propuesto para la especie, y en la cual se encontraron individuos pertenecientes
a ambas poblaciones. Asi mismo es importante sefalar que las muestras
provenientes del Archipiélago de Juan Fernandez en el andlisis de Admixture
aparecen agrupadas en el grupo de especies costeras, lo que refuerza la
hipétesis de una ruta costera, asi como también ser concordante con lo propuesto
por Wahlberg & Rubinoff (2011), donde sefialan 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 distribucion, 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 sefialar
gue este patron 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
correspondia a una poblacion panmictica en toda Sudamérica (Johnson et al.
1999), mediante el uso de marcadores moleculares mas sensibles, se detecto la
presencia de dos poblaciones con flujo genético entre ellas (Bou et al. 2021). Los
autores proponen que esta estructuracion fue producto de aislamiento debido a
dos eventos de cuello de botella recientes, uno de ellos debido a la perdida de
habitat por la deforestacion a causa de la primera guerra mundial, con posterior
recuperacion 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
distribucion, asi como algunas poblaciones exclusivas a ciertas areas
geograficas, probablemente debido a eventos de aislamiento, se concluye que
debido a la cercania de sus poblaciones, el aislamiento no ha sido el suficiente
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para sostener procesos de especiacion, existiendo flujo genético constante a lo
largo de su rango de distribucién, observandose tendencias de estructuracion,
pero con la presencia constante de hibridos genéticos (Campagna et al. 2014;
Van Dongen et al. 2010; Lougheed et al. 2013). No obstante, y si bien este patron
podria ser similar al de otras especies sin conducta migratoria, en estos ejemplos
se observan un modelo de diferenciacion del tipo Stepping Stone en el que las
poblaciones mas cercanas geograficamente son mas similares entre si, pero en
el caso de V. carye, las probables poblaciones ocurren de forma paralela a lo
largo de miles de kilébmetros, lo que da cuenta de procesos de diferenciacion

distintos a los de especies no migratorias de amplia distribucion.

Si bien aun es necesario evidencia empirica de la capacidad de
desplazamiento a nivel individual para V. carye, los resultados moleculares
muestran que, a lo largo de su rango de distribucién, 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
gue este patron observado es similar a los observados en otras especies que
presentan conducta migratoria, estos resultados refuerzan la hipétesis de que V.
carye es una especie migrante, o al menos una con la capacidad de
desplazamiento suficiente para mantener contantes los procesos de

homogenizacion de las poblaciones a lo largo de su rango de distribucion.
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CAPITULO 2.- VARIABILIDAD DE LA FORMA.

Introduccién

No rechazandose la hipotesis de que V. carye es una unidad monofilética,
y teniendo ya una aproximacion de la capacidad de desplazamiento de los
individuos, debido al flujo génico a través de su rango de distribucion y la
ausencia de aislamiento por distancia. Es necesario determinar si la especie
cuenta con las adaptaciones ecomorfolégicas 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, asi 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 Yy adaptaciones morfolégicas, sensoriales, fisioldgicas, y de
comportamiento, que estan genéticamente codificados y que se activan bajo
cierta época del afio o bajo ciertas condiciones ambientales para poder
sobrellevar el viaje de la manera mas eficiente posible, incluyendo rasgos
fenotipicos correlacionados, como depdésitos de grasa, inquietud migratoria,
habilidad de orientacion, y respuestas de inicio y término de la migracién (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 migracién, ademas 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 cuales son los vientos y corrientes de aire
“correctos” o “adecuados”, y asi mismo tener la capacidad de aprovechar esos
vientos y poder cambiar entre corrientes de aire segun la situacion lo requiera.
Por lo tanto, la morfologia alar debe ajustarse a estos fines. Por ejemplo, tanto
en insectos como en aves con conducta migratoria, las alas tienden a ser mas
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 asi el ahorro de energia (Chapman et al. 2010; Claramunt et al.
2012; Dingle 2006; Dingle et al. 1999). En el caso de lepiddpteras, el trabajo de
Kuussaari et al. (2014), reportd que existe una relacion directamente proporcional
entre la envergadura alar y las tasas de dispersion, aunque sin evaluar la
conducta migratoria entre especies, lo que indicaria que el tamafio y la forma alar
podria ser un buen proxy de la tasa de dispersion, y en consecuencia seria (til
para estimar si una especie cumple con los requerimientos morfoldgicos

suficientes como para desarrollar una conducta migratoria.

En el caso de especies que estan identificadas como migratorias, como es
el caso de D. plexippus, se ha observado que su morfologia 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 mas grandes (Li et al. 2016) y alargadas (Altizer &
Davis 2010) con apices de angulos mas agudos (Dockx 2007). Si bien estas
diferencias son detectables utilizando herramientas de morfometria tradicional,
con el uso de herramientas morfométricas avanzadas, como la morfometria
geomeétrica, que es capaz de detectar hasta las minimas diferencias morfologicas
debido a que analiza la forma completa de las estructuras y no sélo medidas
lineales (Adams et al. 2009; Klingenberg 2010; Villalobos-Leiva & Benitez 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 variacion en la forma
alar de distintas especies de mariposas del género Morpho segun el habitat
vertical que utilizan en el dosel (Chazot et al. 2016), asi como se han observado
diferencias en la morfologia 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 morfometria
geométrica para analizar la forma alar a través del rango altitudinal de la especie,
mostré que no existe variacion de la forma (Escobar-Suarez et al. 2023). Esto
podria ser un indicio de la capacidad de desplazamiento de la especie, ya que la
ausencia de variaciéon en la forma alar es concordante con lo propuesto por los
autores que estudian la conducta migratoria (Dingle 2014; Dingle & Drake 2007),
guienes proponen que una de las adaptaciones observadas en especies

migrantes, es precisamente una forma alar conservada de caracter mas bien
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generalista, adaptada para los vuelos de larga distancia entre biomas de distintas
caracteristicas. Otros autores, como Chazot et al. (2016), sefialan que al ser el
ala anterior mas relevante para el vuelo que el ala posterior (Jantzen & Eisner
2008), esta se encuentra bajo presiones de seleccion estabilizadora, lo cual
produce que la forma del ala anterior sea mas bien una forma alar conservada, y
se esperaria una variacion ain menor en una especie que mantiene un flujo
genético constante a lo largo de su rango de distribucién, como la ausencia de

aislamiento por distancia observada en el capitulo 1.

Para analizar la forma alar de los individuos de V. carye, se propone el uso
de morfometria geométrica, pues al ser una metodologia altamente sensible a las
minimas variaciones de la forma (Villalobos-Leiva & Benitez 2020), es capaz de
entregar informacion sobre una forma conservada a lo largo del rango de
distribucion de la especie o, por el contrario, informacién suficiente para sugerir
adaptaciones discretas relacionadas a unidades ecolégicas independientes,
como por ejemplo distintas rutas migratorias. ¢ Cuales son las caracteristicas
morfologicas de las alas de V. carye a lo largo de su rango de distribucién? ¢ Son

estas condiciones potencialmente un rasgo que sugiere habilidad migratoria?

Hipo6tesis: V. carye no mostrara variacion en su forma alar a través de su
gradiente latitudinal de distribucién, presentando una forma alar

conservada.
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Objetivo especifico: Caracterizar las formas alares de V. carye y determinar la
existencia de variaciones en la forma a lo largo de su

rango de distribucion.

Materiales y Métodos

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

colectadas previamente segun lo descrito en el capitulo 1, adicionando muestras
obtenidas por colecciones de museos y privadas, abarcando un total de 130
localidades distribuidas entre seis paises, que comprenden la totalidad del rango

de distribucion latitudinal de la especie (Figura 10).

Las muestras fueron clasificadas en funcion de la integridad de las alas,
utilizandose para el analisis Unicamente muestras en la que se pudiesen
identificar integramente las estructuras alares. En cuanto a las muestras
dafadas, se analizé el tipo de dafio y desgaste, separando las alas con signos
de dafio producto de largos periodos de vuelo (dafio mecénico simétrico,
concentrado hacia los bordes externos del ala y pérdida significativa de
escamas), las cuales fueron clasificadas y almacenadas para posteriores analisis

de concentracion de isotopos estables.

Fotografia y digitalizacion: Para el analisis de la forma, se analizaron las

fotografias de 907 alas anteriores y 866 alas posteriores. Las fotografias de cada
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ala fueron tomadas de forma dorsal y ventral sobre papel milimétrico con una
camara SONY A6000 y un lente macro de 60mm. Para algunas muestras solo se
obtuvieron datos del ala anterior o posterior debido a los distintos grados de dafio.
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 margenes del ala e interseccion de las venaciones (Figura

11).

Analisis de la forma: Para determinar el error de medicién, se realizé6 una nueva

digitalizacion para cada set de datos (Arngvist & Martensson 1998; Fruciano
2016). Se realizd un andlisis de superposicién de Procrustes con tal de remover
todos los elementos no matematicos de la forma (traslacion, rotacién 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 llevé a cabo un analisis 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 analisis de tamafios de centroide (CS) para medir alometria a lo largo del
rango de distribucion de la especie. Finalmente, en el paquete moRpho (Schlager
2017) se llevé a cabo un analisis de variables candnicas (CVA) con tal de
magnificar las diferencias de forma entre la localidad de captura de las especies,
realizando un analisis de permutaciones de 10,000 rondas. Los resultados fueron
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graficados usando el paquete ggplot2 (Wilkinson 2011). El efecto de la variacion

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

Location Sampled

10°M -

1025 -

Procedencia

]
=
wm

= Coleccion

Latitude

= Internacional

30°5 - B = Muestreo

O = Area de
distribucion
propuesta para V.
carye

40°8-

60°5 -

90°W 30°W T0°W 50°W 50°WW 40°W 30°W
Longitude

Figura 10.- Mapa de procedencia de las muestras obtenidas a lo largo de la
distribucion de V. carye. Los puntos representan la localidad de procedencia de
las muestras, los colores su origen (colecciones, colecta internacional, muestreo

nacional). El poligono azul representa la distribucién descrita para la especie.
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Figura 11.- Representacion grafica 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 analisis de PCA realizado, entre las dos primeras coordenadas
principales (Figura 12), que comprenden el 47% de la variacion de la forma del
ala anterior y el 52.60% para el ala posterior, muestran ausencia de diferenciacion
de la forma entre las localidades distribuidas en el gradiente latitudinal de
distribucion de la especie. Resultados que son concordantes con el andlisis de
CVA (Figura 13) que, si bien muestra una tendencia de diferenciacion, este
andlisis actia acentuando la diferenciacién (Campbell & Atchley 1981), y de
todas formas esta es no significativa. Finalmente, el andlisis de los tamafios de
centroide (Figura 14), muestra completa ausencia de variacion de tamafio a lo

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

Sobre el grafico se aprecia la variacion de cada landmark de la correspondiente

ala. Los poligonos representan el pais de origen para cada muestra de V. carye.
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Figura 13.- CVA de la forma para las A) alas anteriores y B) alas posteriores. Los

poligonos representan el pais de origen para cada muestra de V. carye.
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Country Cowntry

Figura 14.- Gréfica de violines para la variacion de los CS de las A) alas anteriores
y B) alas posteriores. Los poligonos representan el pais de origen para cada

muestra de V. carye.

Discusioén

Los resultados del presente estudio muestran una notable ausencia de
diferencias en la forma y tamafio de las alas de V. carye a lo largo del rango de
distribucion, lo que sugiere una forma alar conservada, descartando hipétesis de
adaptaciones locales. Estos resultados estan respaldados por los analisis de
PCA, que explican 60.8% y 63.4% de la variacion de la forma para las alas
anteriores y posteriores respectivamente, y el andlisis de CVA, que muestran la
completa agrupacién 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-Suarez et al. (2023), en el que se observa la
ausencia de variacion morfolégica en las alas de V. carye a través de su gradiente
altitudinal de distribucion. Y a pesar de que se esperaria encontrar variaciones
morfolégicas alares dada la amplitud ambiental presente en Sudamérica,
nuestros resultados son indicativos de que las alas de la especie presentan una
forma y tamafio 6ptimo para el vuelo a través de todo el gradiente ambiental de
su rango de distribucién. Esta ausencia de variacion en la forma alar, junto con
la evidencia del capitulo 1 que muestra una alta homogeneidad genética a lo
largo del rango de distribucion de la especie, respaldan la hipotesis 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 hipotesis de V. carye como una especie con conducta migratoria.

Trabajos realizados en Danaus plexippus, una especie bien documentada
como migratoria, han mostrado variacion 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 mas alargadas y con
bordes mas agudos, en comparacion con las alas de las poblaciones no
migratorias, que tienden a presentar alas mas cortas y redondeadas. Asi mismo
se observa una leve variacién entre distintas poblaciones con distintas longitudes
de migracion, donde las que recorren rangos geograficos mayores poseen alas
levemente mas alargadas y de bordes mas 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 morfometria geométrica, determiné la presencia de variacion de
la forma en las alas de D. plexippus acorde al sexo de los individuos y a la
concentracion de cardenolidos de la planta hospedadora de las larvas, indicando
gue las presiones ambientales pueden explicar la variacion 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 pais de procedencia de las
muestras, podria ser reflejo tanto de la diferenciacion sexual como de la
alimentacion durante la fase larval. No obstante, lo descrito paras especies con
conducta migratoria es que no existe dimorfismo sexual evidente (Dingle 2014)
respondiendo mas bien a rasgos especificos como la puesta de huevos o el
cortejo (Scalco et al. 2016; Scott 2011). La ausencia de dimorfismo sexual
aparente hace necesaria la utilizacion de otros enfoques para la identificacion del
sexo de los individuos, tal como la extraccion de genitalias (Sanchez 2008), con
tal de evaluar esta posible fuente de variacién. En cuanto a la variacién producto
de la diferencia en la alimentacion 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 topico de
manera efectiva es necesario realizar experimentos de crianza en cautiverio y de

jardin comun (Berns 2014a; Chowdhury et al. 2022).

En cuanto al vuelo en mariposas, este ha sido ampliamente estudiado,
encontrandose que es llevado a cabo por la alternancia de periodos de aleto y
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planeo, los cuales varian en proporcion y duracién segun la estrategia de
movimiento de la especie (Taylor 2001). Segun 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 energia 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 mas alargadas, con tal de aumentar la superficie de planeo
(Chang et al. 2023; Chen et al. 2016; Park et al. 2010) con bordes méas agudos
gue 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 andlisis comparativo entre la morfologia de las alas de V. carye con otras
especies modelo de alta y baja capacidad de desplazamiento, y asi determinar si
la especie posee 0 no las caracteristicas morfoldgicas 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 biologia y
ecologia de V. carye, asi como al entendimiento de su posible conducta

migratoria.
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CAPITULO 3.- INDICE DE POTENCIAL DE DESPLAZAMIENTO.

Introduccién

El estudio del movimiento en las especies animales es relevante para otras
disciplinas tanto ecoldgicas 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, asi 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
cientifica como a la comunidad en general, y es que ademas de ser especies
carismaticas, su presencia esta fuertemente ligada a los cambios de estacién, asi
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 climético
(Halsch et al. 2021; Kiritani 2013; McCarty et al. 2017; Raven & Wagner 2021,
Wilson & Maclean 2011). Y como especies que ademas juegan importantes roles
ecoldgicos tales como la herbivoria y la polinizacion, su desaparicién produciria
un efecto en cascada que afectaria la salud de los ecosistemas (Bonebrake et al.

2010; Kehoe et al. 2021), haciendo urgente la necesidad de la creacion de planes
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de manejo y conservacion de estas especies. Entonces, es relevante conocer
sus capacidades de desplazamiento, asi como sus comportamientos para
enfrentar o0 no las adversidades climaticas, ya como especies migratorias 0
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 carismaticas 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 vacio de
informacion dificulta sobremanera entre otras cosas, el estudio de los rangos de
hogar, su comportamiento de vuelo y su estatus de migracion. Estos
antecedentes hacen evidentes la necesidad de una herramienta que a priori
ayude a determinar los habitos y capacidades de desplazamiento de las
especies, basandose en un enfoque préactico y sencillo que sirva como punto de
inicio para la formulacién de posteriores estudios sobre las dinamicas de
desplazamientos. Asi mismo, y teniendo en cuenta gque las alas son el érgano
relevante para la movilizacion 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, asi como sus caracteristicas fisicas determinan su

tipo y capacidad de vuelo, es que consideramos que sus caracteristicas fisicas

57



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 relacion entre la aerodinamica del vuelo y las
caracteristicas fisicas 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 & Hedenstrom 2011; Minias et al. 2015). A
diferencia de los estudios en vertebrados, en insectos las alas presentan bajos
nameros 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 caracteristicas, que en suma parecen mas bien
desafiar los fundamentos méas basicos de la Aerodindmica. 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
mecanicamente 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
gue 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 evalué el efecto del vuelo en mariposas a
las que se le removieron las alas anteriores, y otras a las g 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 duracién ni velocidad del vuelo, no
obstante, perdian la capacidad de realizar giros abruptos o escapar de posibles
depredadores. También se ha evaluado el rango de variacion de las formas del
ala anterior y posterior, concluyéndose que la forma del ala anterior, debido a su
importancia para el vuelo, esta sujeta a procesos de seleccidon estabilizadora,
produciendo una forma alar conservada que presenta baja variacion morfologica
(Chazot et al. 2016). Por el contrario, la forma del ala posterior posee mayor
variabilidad, debido a estar sometida a cambios neutrales, asi como a seleccion
sexual y presion de depredacion (Chazot et al. 2016; Rubin et al. 2018; Sourakov

2013; Willmott et al. 2017).

Ademas de la importancia de la forma alar para las dindmicas de
desplazamiento, la gran disponibilidad de muestras de este rasgo, tanto en
colecciones cientificas como privadas, ademas de los repositorios fotograficos,
es que las alas de las mariposas son relativamente faciles 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 capitulo, se propone un indice matematico basado en rasgos
morfolégicos discretos que explique la relacion entre la forma del ala y su
capacidad de desplazamiento, y responder la pregunta ¢ existe relacion entre la

forma del ala de las mariposas y su capacidad de desplazamiento?
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Hipotesis: Las caracteristicas morfolégicas de las alas de mariposa, son
suficientes para determinar las capacidades de desplazamiento de

las especies.

Objetivo especifico: Establecer un indice numérico sobre la capacidad de
desplazamiento de las especies, en funcion de sus
caracteristicas morfologicas.

Materiales y Métodos

Seleccion de muestras: Para el trabajo de este capitulo, 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 segun los métodos
descritos en el capitulo 1 de este trabajo, 12 individuos de la especie Itylos
titicaca, colectadas por el equipo del Laboratorio de Ecologia y Morfometria
Evolutiva de la Universidad Catolica del Maule, en el altiplano chileno entre los
afios 2019 y 2021, y 87 muestras procedentes del Museo de Zoologia de la
Universidad de Concepcion, representantes de 28 especies. En total se trabajé
con 30 especies, de las cuales se eligié a priori a |. titicaca como una especie
modelo de baja capacidad de desplazamiento, debido a que presenta alta
estructuracién genética a escalas geograficas 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 ecologia de desplazamiento y rango

de distribucion, con tal de no interferir a priori en el resultado de los datos.

Andlisis de la forma: Para obtener las formas alares, se sigui6 el protocolo de

morfometria geométrica presentado en el capitulo 2, seleccionandose 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 informacién de forma posible (Figura 16), ademas a posteriori
se realizdé un PCA promedio (PCAp) para la forma de las alas separando entre
especies de alta, baja y desconocida capacidad de desplazamiento segun
informacion bibliografica, 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 sélo en las estructuras homdélogas 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
analisis de componentes principales. Ademas, se realizé un analisis de minimos
cuadrados parciales de dos bloques (2B-PLS) para analizar la relacién de la
variacion 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 Area (Are),
Bounding rectangle, shape descriptors y Feret’s diameter (Fer).
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Figura 15.- Evidencia de estructuracion genética en I. titicaca a baja escala

geogréfica (Datos en vias de publicacion).
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Figura 16.- Representacion grafica de (A) las alas anteriores (FW) y (B)
posteriores (Hw) con sus 13 y 16 landmarks homdlogos 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

homologos.
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Analisis de datos y elaboracion de indices:

a) Indice alar (Wi)

Considerando los antecedentes expuestos en la introduccion, para la
elaboracion del indice solo se considero la informacion de las alas anteriores
(Fw). No obstante, se llevaron a cabo analisis de ajuste entre los indices y la
forma de ambas alas con tal de detectar la presencia o ausencia de patrones de
covariacion que puedan sugerir acoplamiento funcional entre estas. De igual
modo, y acorde a lo establecido en la literatura, que indica que la Relacién de
Aspecto (AR) es directamente proporcional a la capacidad de desplazamiento,
se utilizé la formula del Hand-Wing Index propuesta por Claramunt et al. (2012)
para la elaboracion del indice alar (Wi), el cual posee la cualidad de utilizar una
AR que corrige los tamafios de las alas en funcion de los tamafos de los
individuos, haciendo que no sean necesarias mayores correcciones de magnitud
de tamafo (WL = “longitud del ala” desde la articulacién carpal hasta la punta de
la pluma primaria méas larga; SL = “longitud secundaria” desde la articulacion

carpal hasta la punta de la primera pluma secundaria):

WL-SL

Hand-Wing Index = 100 X L

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
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capacidades de vuelo de las mariposas dependen en parte de los angulos 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 razon
gue se modifico la formula del Hand-Wing Index (Claramunt et al. 2012), con tal
de incorporar informacion acorde a la forma de Fw, realizando la correccidén por
el valor lineal de forma que mejor se ajuste a los resultados de la forma

geomeétrica.

Para la eleccion de las variables lineales de forma que mejor expliquen la
forma geométrica del ala anterior de las mariposas, se llevé a cabo un modelo
linear generalizado (glm) utilizando el paquete glMulti de R (Calcagno & de
Mazancourt 2010), usandose como variables respuesta los 3 primeros PC del
analisis 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) Indice de Potencial de Desplazamiento (D)

Una vez seleccionadas las variables predictoras de la forma de las alas
anteriores, se procedio a la creacion del indice de Potencial de Desplazamiento

(D) a partir del indice alar (Wi). El objetivo del indice es determinar la probabilidad

65



de encontrar a una mariposa X, dados los rasgos Y de sus alas, en su rango de

distribucion Z como medida de la potencial capacidad de desplazamiento:

. Xy
Probabilidad = -7

Para esto, se determind el tamafio de la distribuciébn geogréafica de las
especies (Gd), analizando los mapas de distribucion para cada una de ellas,
segun informacion publicada para las especies, 0 analizando lo dispuesto por
observaciones en la plataforma iNaturalis (Robinson et al. 2010), el poligono de
distribucion en los mapas escalados fue medido mediante el software ImageJ
V1.4.6.x (Ferreira & Rasband 2012). Posteriormente los valores obtenidos en
Km? fueron transformados mediante el uso del Logaritmo Natural con tal de
disminuir el efecto de la magnitud del tamafio de distribucién para especies
cosmopolitas u otras de distribucion restringida, pero con alta capacidad de

desplazamiento, obteniendo un valor de distribucion geogréfica corregida (bGd):

bGd = logGd

Para probar el efecto de la distribucién geografica sobre la forma alar de
las mariposas, y con tal de probar si el Wi explica de buena manera la forma de
Fw, se realizo 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 relacion del indice de potencial de
desplazamiento (D) y las formas alares, se realiz6 un analisis de glm usando el

paquete de R glMulti (Calcagno & de Mazancourt 2010).

Resultados y Discusion

Para la eleccion de la variable de forma, el analisis de glm muestra que
tanto el indice 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
qgue la circularidad mide que tan cercana es la forma analizada a un circulo
perfecto, por lo que, al aumentar su valor, se indicaria que las alas serian cada

vez mas circulares, perdiendo sus propiedades de forma:

At X Area

orc = ———
Perimetro?

Por el contrario, la solidez también posee una buena explicacién de los

datos (99.9999%), y es directamente proporcional a la forma de las alas,
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calculandose la solidez como el cociente entre el area del ala y el area del convex

hull:

Area
sld = =
Area del convex hull

Modelo de Importancia promedio
sobre Fw

cre

sld

AR

Fer

Are

rnd

0.0 5
0.2 4
04
0.6
0.8
1.0 —

Figura 17.- Grafica de importancia de las variables predictoras (Descriptores de
forma) sobre la variable respuesta (forma del ala anterior). La linea roja marca

una importancia sobre el 80%.
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Tabla 2.- Sumario de los valores estadisticos para las variables predictoras de la

forma del ala anterior en mariposas

Estimado Error std. Import. Valort Pr(>|t|)
(Intercept) -0.53254 0.283327 1.0000000 -1.88 0.0622 .
Area (Are) 0.01278 0.008948 0.5855075 1.428 0.1554
Circularidad (crc) -1.74748 0.231232 1.0000000 -7.557 4.51E-12 ***
Diametro de Feret (Fer) -0.03156 0.017537 0.7366915 -1.8 0.074 .
Relacién 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 esta una forma respecto a

su centro de gravedad (Rahtu et al. 2006; Rosin & Zuni¢ 2007; Turitsyna & Webb

2005; Wirth 2004; Zdilla et al. 2016). Ademas, ha sido ampliamente reportado

que, al menos en mariposas, entre mas maviles las especies mas alargadas y

con extremos mas 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 indicaria una distribucion de la forma

mas alejada de su centro de gravedad. Tomando en cuenta todos estos
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antecedentes, que se considera al indice de solidez (sld) como un buen indice

para la correccion de forma del ala en mariposas.

Por lo tanto, para la elaboracion del indice alar (Wi) se seleccionaron los
datos de ancho y alto del Boungle Rectangle, para hacer el calculo de la Relacion
de Aspecto del ala segun la férmula propuesta por Claramunt et al. (2012) y se

corrigié por el valor de solidez:

, Width — Height Area
Wi =100 x ( - > X[1—=
Width Area Convex Hull

Este indice alar demostr6 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 correlaciéon (Figura 18), separando las
Fw de las especies modelo de alta y baja capacidad de desplazamiento, siendo
ademas estos datos concordantes con los resultados de PCA y PCAp obtenido
mediante andlisis de morfometria geométrica, en el cual a posteriori se separ6
entre alas anteriores migratorias, no migratorias y de capacidad migratoria
desconocida (Figura 19) para aquellas especies que contaban con esa
informacion 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 estadisticos de la importancia de Wi sobre la

forma de las alas anteriores (Fw)

Estimado Errorstd. Import. valort Pr(>|t])
(Intercept) 0.03032 0.01378 1 2.201 0.03617 *
wi -0.07453 0.02336 0.9747118 -3.191 0.00349 **
Relacion entre Forma e indice Alar
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Figura 18.- Correlacion entre el indice alar (Wi) y la forma del ala anterior (Fw).
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Figura 19.- A) Andlisis de Componentes principales de los 2 primeros PC para
las alas anteriores, que explican el 48.97% de la varianza de la forma: a)
Diferenciacién por modelos (D. plexippus, V. carye e . 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 analisis de glm, donde se analizo la relacién de la forma de Fw y Hw
(tres primeros PCs de cada ala) como variables respuesta, el indice alar (Wi), la
distribucion geogréfica (bGd) y el Intercepto (Wi:bGd) entre éstas como variables
predictoras (Figura 20), mostro 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 distribucion geografica por si sola (bGd) sélo
se relaciona en un 78% y 28% con la forma de las alas anteriores y posteriores

respectivamente (Tabla 4).

Modelo de Importancia nromedio de Wi sobre:

Fw Hw

bGd:Wi

bGd

Figura 20.- Gréfica de importancia de las variables indice alar (Wi), distribucién
geografica (bGd) y el intercepto de estas sobre las variables respuesta: forma del
ala anterior (Fw) y posterior (Hw). La linea roja marca una importancia sobre el
80%.
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Tabla 4.- Sumario de los valores estadisticos de la importancia de Wi sobre: A)

las alas anteriores (Fw) y B) las alas posteriores (Hw)

A) Fw  Estimado Error std. Import Valort 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 indice alar (Wi) y la distribucion
geografica de cada especie (bGd) posee una alta importancia en la forma alar de
las especies, entonces el indice de Potencial de Desplazamiento bruto (d) se
puede expresar de la siguiente manera:

Wi

d=1cd
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Y para facilitar la interpretacion de los resultados (Figura 21), se propone

la siguiente conversion:

D=27 1(Wi)’
- "\b6d

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 andlisis de glm para el indice de desplazamiento (D) mostré6 una
importancia de ~83% para la explicacion de las formas alares (Tabla 5),
mostrando ademas estar correlacionado con la forma de Fw de las especies

modelo para alta y baja capacidad de desplazamiento (Figura 22).
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Id Especie bGd Wi WitbGd D

Le Libytheana carinenta 1.83079679
Aj Agraulis juno 127179803 0.078364499 BEETIBER
Ve Vanessacarye 094017954 0.063985551 Ryl
Av Agraulis vanillae 0043238157 0.058198002 FECZENTLY
Bf Butleria flavemaculata 9.060336443 0.477380052 0.047928106 FRENEL L]
Bp Battus polydamas JiBITT0aa8] 0.695106363 0.042703148 FREEIFLLLL
Ym Yrameamodesta 10.38712158 0.285063291 0.027443916 FWELEELIL)
1{ Yramealathonioides | 12.58921371 0.33723548 0.026766391 R bILTLLY]
De Danaus erippus 041363219 0.026532260 pRkyrl k.
Dg Danaus gilippus 0.431801777 0.026405224 FRELLIEET
Dp 0.304308224 0.024618244 BRELPEYI
Px Phulia xanthodice 11.20554642 0.248652561 0.022150133 ERIEGE:E
Pt Phuliatheodice 1264939895 0.267483524 0.021145947 pRLFrrpt
Din Danaus plexippus nigrippus 0307787456 0.021015819 Nired ]
Ps Phoebis sennae 0.205138531 0.018195422 QELEEEATY
Bb Butleria bissexguttatus  11.31008448 0.190855705 0.016873483 QEVyFIEV]l
Na Neomaenas ambiorix 9.503129382 0.153831491 0.016187456 QENFwlL ]
Ec Eroessachiliensis 11.64454712 0.187827427 0.016130076 [JEVFEREEY]
Pn Phulianymphula 1177299168 0.188917466 0.016046683 QEENERELY
Np Neomaenas poliozona 1082030813 0.166524217 0.01524004 ELRVEVIS]
Sw Strymon wagenknechti  10.0247717  0.140946179 0.014957565 QERZEEIE)]
Bo Bumsius orcus [[1S0080080) 0.211430251 0.013416562 PEVYZPY]
Ap Argopteron puelmae  9.789035568 0.105020921 0.010717475 [RENIEFEE
Ag Argyrophorus argenteus  12.12905584 0.104906382 0.00864918 [IGKT:yZL]
Qm Quilaphoetosus monachus 1132108704 0.000441644 0.007988142 EOEEFEE]
Aa Argopteron aureipennis 1142655522 0.088510011 0.007746071 [UJEEEHEVEL)
Ac Argyrophorus chiliensis | 13.56842147 0.056307692 0.004149907 QUESELKEP]
Lt Leptotes trigemmatus | 1262003417  0.049905213 0.003954444 QRIFiELEE]
Pc Polyommatus coridon | 1572114446 | 0.033112033 0.00210621 [[ZXEISGE]
It Itylos titicaca 1197401979  0.024235114 0.002023823 QI VLT

Figura 21.- Presentacion del indice D de Potencial de desplazamiento. Se
sefalan las especies modelo para alta y baja capacidad de desplazamiento
ademas de V. carye como especie modelo de estudio. En gradiente de grises se
representan los valores de mayor a menor para la distribucion geografica (bGd),
indice 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 estadisticos de la importancia de D sobre la

forma de las alas anteriores (Fw)

Estimado Error std. Import. valort Pr(>|t|)

(Intercept) 0.06104 0.02776 1 2.199 0.0363 *

D -0.06269 0.02698 0.8382572 -2.324  0.0276 *

Correlacion entre Forma y Potencial de Desplazamiento

OLc

©Bp

10

0.

@1t

DAV

0.05
|

0.00
|

Forma (Fws)

-0.08

$Pc ou @vc
OAc Qam Especies Modelo
o
2| ONp @ D. plexippus
o OAg @ | titicaca
Osw @® Vv carye

T T T T
0.0 0.5 1.0 1.5

Potencial de desplazamiento (D)

Figura 22.- Correlacion entre el indice de Potencial de Desplazamiento (D) y la

forma del ala anterior (Fw).
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El resultado del andlisis de 2B-PLS (Figura 23) muestra que existe una

correlacion positiva entre la forma de las alas anteriores y posteriores de las

mariposas (RV coef. = 0.6273, p-value = <0.0001), mostrando ademas que la

correlacion es mas fuerte entre las especies pertenecientes a la Familia

Nymphalidae y hacia aquellas especies reconocidas como migratorias. Por el

contrario, se observa menor correlacion entre las formas de las alas de las

especies de la familia Lycaenidae y hacia aquellas especies descritas como no

migratorias.
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Figura 23.- Analisis de 2B-PLS para las alas anteriores y posteriores. a)

Diferenciaciéon por familia, b) diferenciacion por estatus migratorio (D =

desconocido; N = No migratorio; P = Posiblemente migratorio)
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Discusion Final

Considerando que la ecologia del movimiento es crucial para varios
procesos de las poblaciones y especies, un ambito importante de discusion es la
implementacion de una aproximacion que pueda predecir la capacidad de
desplazamiento en ausencia de conocimiento de historia natural. Sin embargo,
debido a los problemas metodoldgicos asociados con los tamafios reducidos en
insectos es poco factible el uso de las mismas mediciones empiricas 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 indice
mostrd buenos ajustes, carece de una metodologia que pueda ser utilizada a
priori para determinar las capacidades de movimiento de las especies de
mariposas. Asi mismo, en su trabajo listan distintas aproximaciones vy
metodologias para determinar la capacidad de movimiento, resaltando sus
ventajas y desventajas. Estos autores sefialan que, en el caso especifico de
mariposas, la envergadura y el tamafio 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 indice alar (Wi) propuesto en este estudio constituye
una aproximacion solida de la forma alar en mariposas, primero, porque se basa

en la formula 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 correlacién 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 indice 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 andlisis de 2B-PLS, los cuales muestran una alta
correlacion entre las formas del ala anterior y posterior. De igual modo, este
analisis muestra que Nymphalidae es la familia con mayor covariacion de la forma
en contraposicion con Lycaenidae que posee la menor covariacion 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 sélo 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
correlacion de la forma entre las alas de aquellas especies con mayor potencial
de desplazamiento. Por lo que en un futuro seria interesante analizar la
covariacion 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 indice de Potencial de Desplazamiento (D) no
posee un ajuste total, aunque bastante alto, con respecto a la forma alar
(83.82%), su aplicacion es concordante con lo propuesto en trabajos anteriores,
donde se detecta una relacion positiva entre el rango geografico de distribucion
y la capacidad de desplazamiento de las especies (Beck & Kitching 2007; Lester
et al. 2007; Ude et al. 2024), donde se propone que esta relacion esta dada de
manera compleja, donde los mecanismos causales pueden ser multifactoriales,
como la capacidad de colonizacion (Duckworth & Kruuk 2009; Kinlan & Hastings
2005) o una mayor tolerancia a la amplitud ambiental (Brandle et al. 2002; Gill et
al. 2016; Polato et al. 2018). No obstante, en algunos casos, la amplitud del rango
de distribucion puede ser producto de procesos histéricos y geograficos
independientes de la capacidad de dispersion (Beck & Kitching 2007; Lester et
al. 2007), asi como también otros procesos ecolégicos tales como la
especializacion de habitat (Martin & Fahrig 2018; Puttker et al. 2013; Wagner &
Liebherr 1992), competencia con otras especies (Alzate et al. 2017; Durrett &
Levin 1998; De Meester et al. 2015) o barreras fisicas (Caplat et al. 2016;
Goldberg & Lande 2007; Purves et al. 2007). Por otro lado, existe una relacion
directa entre las caracteristicas fisicas de los 6rganos implicados en los procesos
de movimiento y la capacidad de dispersion, en el caso de especies voladoras,
las caracteristicas alares (Ancel et al. 2017; Dingle 2014; Scott 2011; Templin

2000). Por lo tanto, la interaccién entre el tamafio geografico y la forma alar se
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postula como un buen indicador de la capacidad de movilidad de las especies,

pudiendo expresarse matematicamente de forma simplificada como:

Caracteristicas alares

Capacidad de desplazamiento =
p p Tamaio del rango de distribucion’

oenresumen d = %

Este indice D permitié discriminar a posteriori de forma correcta, especies
migratorias 0 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 agrupé 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 filopéatricas, 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 consideracion para futuras revisiones de esta

familia.

Es fundamental tener en cuenta que el indice depende del tamafio del

rango geografico de la especie, el cual podria ser inexacto para especies poco
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estudiadas o especies ampliamente distribuidas, pero con poblaciones aisladas.
Este aspecto podria ser solucionado mediante modelos de distribucion
geografica que integren variables bidticas y abidticas, asi como datos
moleculares que permitan inferir aspectos de flujo génico y aislamiento entre las
poblaciones (Garcia-Berro et al. 2023; Mackintosh et al. 2019; Merlin & Liedvogel
2019; Somveille et al. 2021). Y si bien estos datos mejorarian la capacidad
predictiva de este indice, no fueron considerados en la elaboracion de este, ya
gue su objetivo es ser una herramienta sencilla de facil aplicacién, que sirva como
primera aproximacion 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
calculo del indice alar (Wi). Este valor se eligio por poseer alta correlacién con la
forma geomeétrica alar, siendo un buen proxy de esta, ademas de ser concordante
con lo encontrado en literatura respecto a la aerodinamica 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 sefialar que se requiere
una mayor evaluacioén, para detectar, por ejemplo, su comportamiento frente a

especies con estrategias de mimetismo criptico (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
gue integran huecos en sus estructuras (Costello et al. 2020), pero ¢,como es la
movilidad de aquellas especies que han evolucionado para ser indetectables
mientras se mantienen quietas? Este es un topico que no ha sido evaluado

formalmente, por lo que se debe mantener en consideracion.

Finalmente, si bien adn requiere de mayor evaluacion y consideraciones,
los indices 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, ademas de ser
una herramienta sencilla de facil aplicacion y que, a diferencia del indice
propuesto por Burke et al. (2011), es autoexplicativo, no dependiendo de la
comparacion con otras especies, ni de la observacién previa. De igual modo es
importante recordar que este indice es una primera herramienta para introducir a
estudios mas complejos de la ecologia del movimiento de las especies, en
especial para aquellas en las gue no se cuenta con estudios de la historia natural,
por lo que un estudio mas formal con distintos enfoques es necesario para cada

caso particular.
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CONCLUSION GENERAL

Historicamente las migraciones masivas a traveés de largas distancias
geograficas han fascinado a la comunidad general, asi como a los investigadores,
quienes han buscado, durante décadas, dar explicacion 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, centrandose en particular en Vanessa carye, una especie de mariposa
ampliamente distribuida que, durante mucho tiempo, ha pasado desapercibida al

punto que su ecologia del movimiento permanecia desconocida.

Los resultados obtenidos en esta investigacion ofrecen los primeros
indicios sélidos de conducta migratoria para la especie, proporcionando,
mediante un enfoque integrador, informacion sobre sus patrones de movimiento
alo largo de vastas distancias geograficas. Desde el analisis de datos recopilados
mediante ciencia ciudadana hasta estudios moleculares y morfométricos. A
través de cada capitulo de esta investigacién, se contribuye de manera Unica a
nuestro conocimiento sobre la biologia y ecologia de V. carye, destacando su
importancia en el contexto de la conservacion y la comprension de los fenomenos

migratorios en la naturaleza

Los registros de avistamientos obtenidos mediante ciencia ciudadana

parecen corroborar la hipétesis del desplazamiento de los individuos de V. carye
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entre latitudes altas y bajas segun las variables estacionales. Datos que
demostraron ser de utilidad al momento de realizar colectas de individuos de la
especie, en especial cuando no existe informacion sobre las fechas en que puede
ser observada. Asi mismo, se encontré evidencia de un movimiento en masa de
individuos, llevado a cabo a fines de junio del afio 2023 de sur a norte, entre las
localidades de Santiago y Copiap6 en Chile, en un rango geografico de >600 Km

y que es concordante con el invierno en el hemisferio sur.

Por otro lado, la evidencia molecular, que abarca un rango geografico de
~ 5,000 Km, indica que existe flujo génico constante a lo largo del rango de
distribucion 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
estructuracién génica, la presencia de individuos con ancestria multiple entre
estas, y la representacion de las 23 localidades analizadas presentes en ambos
cluster gendmicos, dan indicio de flujo génico constante entre ambas
poblaciones. Es probable que esto se deba a que ambas rutas migratorias
comparten zonas de reproduccion a los extremos de la distribucion de la especie,
o inclusive, a lo largo del rango de distribucion. Asi mismo, los analisis de
morfometria 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 distribucion latitudinal de la especie
(~7,000 Km), muestran completa ausencia de variabilidad, tanto en forma como
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en tamano. Esta ausencia de variacion persiste aun cuando se magnifican las
diferencias entre los individuos colectados entre los seis paises que contienen
las 140 localidades de captura, lo que sugiere la ausencia de adaptaciones
locales. Trabajos previos también muestran la ausencia de variacion morfolégica

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, segun lo propuesto por varios autores, se encontrarian bajo
presiones de seleccidn estabilizadora, con tal de mantener un desempefio de
vuelo optimo a través de los distintos biomas comprendidos a lo largo de su rango
de distribucion. Siguiendo esta misma linea, el analisis 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 caracteristicas morfolégicas necesarias para la adaptacion a vuelos

de larga distancia.

Con estos resultados, los avistamientos de presencia y ausencia
colectados por ciencia ciudadana, asi como el avistamiento de movimientos
masivos de individuos, los resultados moleculares y los resultados de
morfometria geométrica, se sustenta la hipotesis de V. carye como una especie
con conducta migratoria. Y sin bien, aun hace falta evidencia empirica del

movimiento a nivel individual a través de grandes extensiones geograficas, se

87



considera que es evidencia suficiente para sustentar a esta especie como

migratoria.

Finalmente, con los datos de variacion de la forma alar entre 30 especies,
incluyendo a V. carye y otras en que sus capacidades de movimiento se
encuentran documentadas, se realizé un indice alar para mariposas (Wi) y un
indice de potencial de desplazamiento (D) el cual, si bien ain necesita algunas
revisiones, parece mostrar un buen ajuste, permitiendo la discriminacién a priori
entre especies con bajas y altas capacidades de movimiento, por lo que se
presenta a esta como una herramienta util y sencilla para el estudio de la ecologia
del movimiento en mariposas, en especial para aquellas especies que cuentan

con vacios de conocimiento en su historia natural.
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ANEXO 1.- Lista de Muestras provenientes del Museo de Zoologia de la

Universidad de Concepcion

Especie n CodSp Loc Fam Codigo Muestras Etiquets Museo
Argopteron oureipennis 1 A3 XXXXX  Msp AaXXXXXHspDl_  Rio correntoso, Pro. Montt, L E. Pefla 2-52
2 Aa XXXXX Hsp AXXXXXHspD2_ Lonchoche 1-60, H, Tovo
Argyrophorus chivenses 1 Ac  XXXXX  Nym ADOOXXXStdD1 . Pangal, 3.Enero,64, J. Herrers
2 Ac  XXXXX  Nym ACOOXXStdD2_ Pangal, 3.Enero.64, 1. Harrora
Argyrophorus Argenteus 1 Ag  XXXXX  Nym AgXXXXXS18D1_ Tongoy 20.XILE7, col. J. Herrera, 94406
2 Ag  XXXXX  Nym AgXXXXXStED2_  Tongoy 20.X11.87, col. J. Herrera, 4405
3 Ag XXXXX  Nym AgXXXXXStED3_  Elqui, Tongoy 19.X11.B7, col J. Herrera, 93405
4 Ag  XXXXX  Nym AgXXXXXStdDA_  Lampa, prov. Santiago, col. Zapata, Cent, Ent. Chile, w2176
Agroulls funo 1 Al XXXXX  Nym APOOOXXHIEOT_ ), B. Rodriguez, 28-X11-1578, 84160
2 Al XXXXX  Nym APOOOOHIED2_ El Palmar 1600 Cochabamba, Bolivia, 1V-48, ), Herrera
Argopteron puelmoe 1 Ap  XXXXX Hep ApXOOOXXHspD1_ Termmas de Rio Blanco, Cautin 1 51
Agroulis vaniioe 3 AV Bngz Hic AvBrigzHICD3_ Iguazs Misiones Arg., NI 1345, R. Barrientos, ¢ 1031
1 AV XXXXX Hic AvXXXXXMIcD1_ Borsduval y Le Conte, Excolect. J, Merrera
2 AV XXX Hic AVXXXXXHIcDZ_ €l Palmar Cochabamba 1600m, Bolivia, Excolect. J. Herrera
Butieria bssexguttatus 1 Bb  XxXxxx Hsp BbXXXXXHspD1_  Loncoche 1-60, H, Toro, ¥ 1650
Valdivia, prov. Valdivia, Inst, Pedagdgico Univ, De Chile, 4-12-
Butleria flavemoculata 1 Bf  XXXXX Hsp BNOOMIXHEpDY_ 59, col. Wagenkecht, Cent. Ent. U. Chile, ¢ 1726
Valdivia, prov. Valdivia, inst. Pedagogico Univ. De Chile, 4-12-
2 Bf  XxXXX Msp BOHOOXXMspD2_ 59, col, Wagenkeacht, Cent. Ent. U. Chile, « 172¢
Bumnsius orcus 1 Bo  XXXXX Hsp BOXXXXXHspD1l_  Entre Rios, Argentina, Calafate 18,254, « 867
2 Bo  XXXXX Hsp BoXXXXXHspD2_  Entre Rios, Argenting. Calafate 18.2.54, ¥ 368
3 Bo  XXXXX  Hsp BoXXXXXHspD3_  Entra Rios, Argentina, Calafate 18.2.54, ¢ 931
Bottus polydomas 1 Bp Chigt Ppe BpChTgtPpeDl_  Talagante, prov. Santiago, 3 Oct 1950, José Herrera, #1111
2  Bp Chigt Ppe 8pChTgtPpeD2_  Talagante, prov. Santiago, 3 Oct 1950, José Herrera, 91100
3  Bp Chigt Ppe BpChTgtPpeD3_  Talagante, prov. Santiago, 3 Oct 1950, José Merrera, ¢1570
4 Bp Chigt Ppe BpChTgtPpeDd_  Talagante, prov. Santiago, 3 Oct 1950, José Herrera, V1572
5 Bp Chigt Ppe BpChTgtPpeDs_ Polpaico, prov, Santiago, 13 Ener 51, col. ), Herrera, 01563
[ Bp Chigt Ppe BpChTgtPpeDs_  Polpaico, prov. Santiago, 13 Ener 51, col. J, Herrera, 92731
Danaus erippus 1 De  ChArc Nym DeChArcDnnDY_  Arica 13.IV.88, ). Herrera, ¢ 4454
2 De  ChArc Nym DeChArcDnnD2_  Freirina 29.1X.1991, Mellado, « 4540
3 D= ChArc Nym DeChArcDNnD3_  Arica 20.X1.1987, J. Herrera, 74535
4 De ChArc Nym DeChArcDNNDA_  Arica 9. X11.1987, J. Herrera, « 4541
Danous gippus 1 Dg UsFlo  Nym DgUsFloDNND1_  Sarasota Florida U.S.A,, 25.VIII.82, ), Herrera, %4317
2 Dg UsFlo Nym DgUsFloDNnD2_  Sarasota Florida U.S.A,, 25.VIIL82, ), Herrera, ¥
Danaus plexippus 2 Dn  VeArg  Nym DnVeArgDnnD2_  Aragua Venezuela, 28.v.77
1 Dn  VeEpz Nym DnveEpDnnD1_  El Pao de Zarate. Edo. Aragus, ). B. Rodriguez, 21-V-1977
2 Dp  CaOkl Nym DpCaOkiDNNP2_  Ockland CA., 9 Oct 2982, ). Werrera, o 4537
Donaus plexippus 1 Dp Charc  Nym DpChArcDAnPY_  Arica Chile, 18-v-57
3 Dp ChArc Nym DpChArcOnnP3_  Arica Chile, 20-11-45
Eroesso chifiensis 1 Ec  ChxXxX Pie EcChXXXPieDl_ Lota31.1.1949, < genitalia on slide 235 104, W.D.F, LH.
2 Ec  ChXXX Pie ECOOO(PieD2 . Lota31.1.1949, 9 genitalia on slide 136 1951, W.O.F. LH.
3 Ec  Chxxx Ple EcChOO(PieD3_  Lota 31.1.1949, ¥ genitalialSss
Libytheana carinenta 1 Le  XXXXX  Nym LOOOOXLDIDY_ Argenting, |. Pedag. Chile, 7 1042
Leptotes trigemmatus 1 i XxXxxx Lyc LOOXXXXLYeD) | Excolec. ), Herrera, Chile
2 U XXxXX Ly LOOOOKKLYeD2_ Excolec. J, Herrera, Chile
Neomaenes ambiorix 1 Na  Xxxxx  Nym NaxxxxxstdDi_  8raden Co., La Isla, 20-X1-1948, colaccién L. €, Pefia 1962
2 Na  XXXXX  Nym NaXXXXX5tdD2_  8raden Co., La Isla, 20-X1-1948, coleccidn L. E. Pefia 1963
3 Na  XxXXX Nym Na)(OOOX(StdD3_ Braden Co., La Isla, 20-X)1-1948, coleccidn L E. Pefia 1964
Neomaenps poliozona 1 Ng XXXXX  Nym NpXXXXXStdD1_ Ex-colec. ), Merrera 2092
2 Np  XXXXX Nym NpXXXXXStdD2_ Ex-cobec. J. Herrera 1135
3 Np  XXXXX  Nym NpXXXXX5tdD3_  Ex-colec. ), Herrera 1139
Polyommatus coridon 1 Pc XXXXX Lyc PCXXXXXLycD1l_  San Juan, Ecuador 2-VIH-86
Phula nymphuio 1 Py XXXXX Ple PRXXXXXPilaDl_ ). Herrera, Chile
2 P XXXXX Pie PRXXXXXPieD2_ 1. Herrera, Chile
3 P X000 Pie PRICOO(PIEDI_ ). Herrera, Chile



Phoebis sennae 1 Ps  Chstg Pie PsChStgPieDl_ MaculXil62, « 1196
2 Ps  Chstg  Pie PSChStgPieD2_  MaculXIl.62, ¢ 2407
3 Ps  ChSig Pie PSChSigPieD3_  Macul XIl.62, « 1812
] Ps Chstg  Pie PsChStgPieDd_  Macul Xil.62, 91813
Phula theodice 1 Pt 20000 Pe PEXXXXXPI0DT_ 3-1-1964, # 2354
2 Pt XXXXX Pie PEOOOOPIeD2 . 3401964, 9 2355
3 Pt 000K Pie PEXXXXXPieD3_  col. ). Herrera 93951
4 Pt 000 Pie PLXXXXXPieDd_ o 731, T. Gemonal
5 Pt 000 Pie PLXXXXXPieD5_ 72348
Phulio xanthodice 1 Px 00K Die POOOXXXPIeDI . Tunja Boyaca, Xl 1944, Colombila, ¢ 3096
2 Px XXX oe POOOOXXPIeD2 . Tunja Boy X 1544, Colombia,« 2834
Qudaphoetosus 1 Qm  XXXXX  Nym QmxxxXxxstddl_ Temuco Feb-1981, col, R, Pere: de Arce, Ex-colec, ). Herrara
2 Qm 00K Nym QmXXXXXStdD2_  Temuco Feb-1581, col. R. Pérez de Arce, Ex-colec. J. Herrera
3 am X000 Nym QmXXXXXS1dD3_  Temuco Feb-1981, col. R. Pérez de Arce, Ex-colec. ). Herrera
Strymon wogenknechti 1 Sw 00X Lye SWXOOKLyeDY_  Ex-colec. ). Herrera
Isla Robinson Crusoe, Arc. De Juan Fernandez 20-02-1936
Vonesso carye 1 ve Chaf Nym VeChajfiNymD1_ UCCC_MZUC_LEP_0566
1 Ve ChpPta Nym VeChPtaNymD1_ (Rotuloada como V. terpsichore ) Pta. Arenas |1 1943
Fuerte Bulnes, Prov de Magallanes, Col. J. Herrera 1992, Cent.
2 Ve  ChPta  Nym VeChPtaNymD2_  Ent. U, Chile, o Larva clara
Farellones, prov. Santiago, col. José Merrera, 3 marzo 1955,
Yrommea lothonioides 1 ¥l XXKXX  Nym YIXXXXXHICDY 1250
El Volcan, prov. Santiago, col, Etchaverry, Cent. Ent. U. Chile,
2 ¥l XXXXX  Nym YIXXXXXHIcDZ_ 15 Febrero 1961, Y2278
Bafios del Toro, prov. Coquimbo, col. José Herrara, 24 marzo
3 Yl XXXXX  Nym YIXXXXXHICD3_ 1957, 92310
Bafios del Toro, prov. Coguimbo, col. José Herrera, 24 marzo
L ¥lOX0KXX Nym YROOOKXMICDS . 1957, 02311
Termas Rio Blanco, Prov. Malleco, col. Wagenknecht, Cent.
Yrommeo modesto 1 Ym X000 Nym YMXOOXXXHICDI_ Ent. U. Chile, 26 Feb 1560, ). Herrera, ¢ 2314
Termas Ric Blanco, Prov, Matleco, col. Wagenknecht, Cent.
2 Ym  XXXXX  Nym YmXXXXXHID2_  Ent. U. Chile, 26 Feb 1960, ). Herrera, ¢ 2315
Bafios del Tore, Coguimbo (Chile), col. ). Herrera, 2-4 marzo
3 Ym 00X Nym YMXXXXXHIcDI_ 1957 ¢2488
Bafios del Toto, Coquimbao [Chile), col. J. Herrera, 2.4 marzo
a4 ym 000K Nym YOO H IcDA 1957 2487




