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1 RESUMEN

La estratificacion vertical de los bosques neotropicales crea una diversidad de
microclimas que influyen directamente en la distribucion, comportamiento, adaptaciones y
dinamica ecolégica de las mariposas. Este trabajo analiza cédmo los diferentes estratos
forestales, principalmente el dosel y el sotobosque, afectan la biodiversidad y las relaciones
ecologicas de las comunidades de mariposas en el bosque humedo tropical lluvioso y el
bosque nublado montano. A través de una revision tedrica detallada, se abordan factores
abioticos como la luz, temperatura, humedad, viento y topografia, asi como factores biéticos
como las plantas hospederas, la estructura vegetal y las interacciones interespecificas. El
trabajo destaca coOmo estos elementos estructuran comunidades verticales de mariposas
con claras diferencias en composicién, abundancia y comportamiento entre estratos. Se
exploran adaptaciones morfologicas, fisiolégicas y conductuales que han permitido a
distintas especies ocupar nichos especificos, incluyendo especializacion alimentaria,
mimetismo, tolerancia térmica y estrategias reproductivas. También se examinan sus
relaciones coevolutivas con las plantas hospederas y los efectos de los depredadores en
funcién de la altura. A partir de esto, se reconoce que la estratificacion es un determinante
clave de la biodiversidad funcional de estos insectos, que permite la coexistencia de
especies mediante la reduccion de competencia directa y la segmentacion del habitat.
Asimismo, se evidencian vacios de informacion cientifica sobre el impacto de los
microclimas verticales en la ecologia de mariposas, especialmente en regiones poco
estudiadas del Neotrépico. Se concluye que la comprension de la ecologia vertical de los
bosques es esencial para el disefio de estrategias de conservacion efectivas, ya que las
mariposas no solo cumplen funciones ecoldgicas clave, sino que también actiGan como
bioindicadores sensibles del cambio ambiental. El trabajo resalta la necesidad de investigar
con mayor profundidad las interacciones entre estratos y sus implicaciones ante la pérdida

de habitat y el cambio climéatico.



Palabras clave: biodiversidad, bosque neotropical, estratificacibn, mariposas,

microclima.

2 ABSTRACT

The vertical stratification of neotropical forests creates a diversity of microclimates
that directly influence the distribution, behavior, adaptations and ecological dynamics of
butterflies. This paper analyzes how the different forest strata, mainly the canopy and
understory, affect the biodiversity and ecological relationships of butterfly communities in
tropical rainforest and montane cloud forest. Through a detailed theoretical review, abiotic
factors such as light, temperature, humidity, wind and topography are addressed, as well as
biotic factors such as host plants, plant structure and interspecific interactions. The work
highlights how these elements structure vertical butterfly communities with clear differences
in composition, abundance and behavior between strata. Morphological, physiological and
behavioral adaptations that have allowed different species to occupy specific niches are
explored, including feeding specialization, mimicry, thermal tolerance and reproductive
strategies. Their coevolutionary relationships with host plants and the effects of predators as
a function of altitude are also examined. From this, stratification is recognized as a key
determinant of the functional biodiversity of these insects, allowing species coexistence by
reducing direct competition and habitat segmentation. Furthermore, there are gaps in
scientific information on the impact of vertical microclimates on butterfly ecology, especially
in poorly studied regions of the Neotropics. It is concluded that understanding the vertical
ecology of forests is essential for the design of effective conservation strategies, since
butterflies not only fulfill key ecological functions, but also act as sensitive bioindicators of
environmental change. The paper highlights the need for further research into the
interactions between strata and their implications in the face of habitat loss and climate

change.

Key words: biodiversity, neotropical forest, stratification, butterflies, microclimate.



3 INTRODUCCION

Las alturas y profundidades del bosque tejen un destino para las mariposas: cada
estrato es un capitulo vital de su viaje. El clima de la bioregion neotropical tiene un sistema
complejo ya que esta influenciado por factores biogeograficos como la cordillera de los
Andes y las corrientes oceanicas, caracterizado por sus variaciones estacionales con
periodos humedos y de sequia (Neu et al.,, 2021). Pero dentro de los bosques, existen
diferentes factores, tanto biéticos como abioticos, que determinan tanto su estructura como
su funcién de forma local, provocando una estratificacion vertical que favorece una gran
biodiversidad al proporcionar una variedad de microclimas, distribuciones de recursos y
estructuras de habitat que, a su vez, impulsan la organizacién, permitiendo que distintas
especies se especialicen en estratos concretos y coexistan (Basham et al., 2022; Basham

& Scheffers, 2020; Hoenle et al., 2023).

Estos estratos han evolucionado tras el evento de extincion del Cretacico, que marcé
un punto de inflexion en la estructura y composicién de los bosques, donde la extincion
masiva en el limite Cretéacico-Paledgeno provoc6 una disminucion del 45 % en la diversidad
vegetal, con pérdidas especialmente elevadas entre las gimnospermas y durante los
siguientes seis millones de afios, las angiospermas pasaron a ser dominantes y los bosques
desarrollaron gradualmente un dosel cerrado, a comparacion de los bosques tropicales del
Cretacico tardio tenian un dosel abierto, dando como resultado una estructura en estratos
por una mayor diversidad de formas de crecimiento de las plantas, lo que hizo que los
bosques del Paleoceno se asemejaran a los complejos bosques tropicales que se observan

hoy en dia en el Neotropico (M. R. Carvalho et al., 2021).



Eventos historicos como el levantamiento de la cordillera de los Andes y la formacion
del rio Amazonas han generado barreras geograficas, gradientes climaticos y rupturas
climéticas, que han promovido la especiacién como consecuencia de la radiacion adaptativa
por los diferentes habitats y nichos ecoldgicos creados (Matos-Maravi, 2013; 2016a). Como
resultado, el bosque humedo tropical lluvioso y el bosque nublado montano son parte de la
variedad de ecosistemas del neotrépico. Se caracterizan por tener temperaturas elevadas,
una humedad considerable y una importante pluviosidad (Armstrong, 2018). Las diferencias
entre el bosque himedo tropical lluvioso y el bosque nublado montano estdn determinadas
principalmente por factores altitudinales, variaciones térmicas diarias y la temperatura media
anual. El bosque nublado montano se caracteriza por una temperatura media anual de 14—
18 °C, una precipitacion que oscila entre 800 y 3500 mm anuales, una menor incidencia de
luz solar y una altitud promedio que varia entre los 500 y 2200 m.s.n.m. En cambio, el
bosque humedo tropical lluvioso presenta temperaturas mas elevadas, con un rango
promedio de 25-27 °C, un régimen de precipitaciones anuales de 2000—3000 mm y una
altitud significativamente menor, que se sitia entre los 300 y 600 m.s.n.m. Todos estos
factores distintivos que contribuyen a su singularidad ecoldgica (Cardenas, 2016; Jarvis &
Mulligan, 2011; Salinas et al., 2021). A nivel microclimatico, tanto el bosque humedo tropical
lluvioso como el bosque nublado montano presentan dinamicas ecoldgicas determinadas
por la interaccion compleja entre componentes biéticos y abidticos. Entre los factores
abidticos clave destacan: las condiciones climaticas, la disponibilidad de agua y los
nutrientes, que conjuntamente regulan la productividad primaria del bosque. Esta
productividad, a su vez, influye directamente en la composicion vegetal y el funcionamiento
ecosistémico. Paralelamente los factores bidticos como la estructura del bosque o la
cobertura del dosel, influyen en la diversidad de especies, los rasgos funcionales y el

crecimiento de la biomasa debido a la alta disponibilidad de agua, entre otros factores



abidticos, como la luz y la calidad del suelo (Begon et al., 2005; Poorter et al., 2017; van der

Sande et al., 2017, 2018).

3.1 MARIPOSAS Y ESTRATIFICACION

Entre la diversa gama de organismos influenciados por la estratificacion de los
bosques y, por ende, por sus microclimas, se encuentran las mariposas. Casi 20 000
especies de mariposas se han descrito en todo el mundo, de las cuales alrededor del 40 %
se encuentran en el Neotrépico (Lamas, 2004). La historia evolutiva de las mariposas revela
una amplia diversificacion impulsada por adaptaciones a diversos nichos ecolégicos, como
la especializacion en distintas plantas hospedadoras, el mimetismo y su alometria (Pereira
et al., 2017). Todos estos factores ecoldgicos han influido directamente en la segregacion,
tanto espacial como temporal de las distintas especies de mariposas, asi como en su
distribuciéon vertical entre el sotobosque y el dosel, los cuales ofrecen disponibilidad de
fuentes de alimento y sitios de cria (Checa et al., 2014a; Mahata et al., 2023; A. Richter et

al., 2023a).

Su rol en la ecologia es esencial para los ecosistemas donde habitan. Son
importantes polinizadoras, ya que visitan las flores para alimentarse de néctar y, en el
proceso, transfieren el polen entre las plantas, lo que promueve la diversidad genética de
las poblaciones vegetales, al establecer relaciones mutualistas con las especies de planta
con flor (Antil et al., 2025; Ghazanfar, 2016). En las redes tréficas su papel es tanto como
presas como consumidoras primarias, ya que proporcionan una fuente de alimento para
aves, reptiles y otros animales, mientras que para muchas especies sus larvas son
herbivoras, lo que influye en la dinamica de las comunidades vegetales, al crear una presion
selectiva al influir en el crecimiento de las plantas y la composicién de las comunidades al

alimentarse selectivamente de determinadas especies vegetales y por ende provocar



cambios en su abundancia y distribucion, y en el ciclo de los nutrientes al retribuirlos tanto al
ser presas y transferir nutrientes hacia arriba en la cadena alimentaria, vinculando a los
productores primarios con los niveles troficos superiores como al descomponerse,
afiadiendo materia orgénica al suelo, lo que mejora la disponibilidad de nutrientes para las
plantas (Bengtsson et al., 1996; Ghazanfar, 2016; Yang & Gratton, 2014). Ademas, las
mariposas constituyen bioindicadores criticos de la estabilidad ambiental, dada su alta
sensibilidad a alteraciones en las condiciones del habitat. Su presencia y dindmica
poblacional responden directamente a variaciones en temperatura, humedad v,
especialmente, a la disponibilidad de plantas hospedadoras especificas, de las cuales
dependen para completar sus ciclos de vida. Esta estrecha relaciéon las convierte en
indicadores confiables de cambios en la estructura vegetal y, por extension, en la salud de
los ecosistemas. (Doré et al., 2022; A. V. L. Freitas et al., 2024; Uehara-Prado & Freitas,

2009).

3.2 ESTRATEGIAS DE VIDA

Las mariposas han desarrollado estrategias Unicas de supervivencia y reproduccion
gue les han permitido prosperar en estos ecosistemas (Dennis et al., 2004; Hartshorn, 1980;
Simons et al., 2023; Van Bergen et al., 2017). Las adaptaciones morfolégicas juegan un
papel crucial en su evolucién: los intrincados patrones y colores de sus alas no solo
cumplen funciones como el camuflaje y la atraccion de parejas, sino que también reflejan
las presiones evolutivas a las que se enfrentan, como la depredacion, factores ambientales
0 su interaccion con plantas hospederas (DeVries et al., 2010; Karl et al., 2008; Mena et al.,
2020; Suzuki et al., 2014). Las variaciones en el tamafio y la forma del cuerpo en conjunto
con las alas contribuyen a mejorar la eficacia del vuelo y el éxito reproductivo ya que una
forma mas aerodindmica puede mejorar el rendimiento del vuelo al aumentar la

sustentacion y la maniobrabilidad, lo cual es crucial para escapar de los depredadores,



encontrar pareja y acceder a los recursos (Berwaerts et al., 2006, 2008; Trager & Daniels,

2011).

Las mariposas, al igual que otros taxones, han desarrollado sofisticadas
adaptaciones comportamentales que reflejan la complejidad de su evolucién. En particular,
las estrategias de apareamiento muestran una notable diversidad y especializacion. Muchas
especies emplean exhibiciones visuales durante el cortejo, como vuelos elaborados o
patrones de color, que sirven para atraer y convencer a las parejas potenciales. Otras
recurren a sefiales quimicas, como la emisién de feromonas por parte de las hembras o
machos, que permiten la identificacion de individuos compatibles dentro de su misma
especie, incluso a distancia. Estas estrategias, moldeadas por la seleccion sexual, han
evolucionado para maximizar el éxito reproductivo en entornos especificos, lo que a su vez
contribuye a la diversificacion y aislamiento reproductivo entre especies cercanas (Darragh

et al., 2017; Jiggins et al., 2001; Papke et al., 2007; Pinzari, 2009).

Los comportamientos migratorios también evidencian notables respuestas evolutivas
a los cambios ambientales, permitiendo a muchas especies evitar condiciones climaticas
extremas, como sequias o bajas temperaturas, que podrian comprometer su supervivencia
y reproduccién. Esta estrategia les permite desplazarse hacia habitats mas favorables
donde los recursos, como néctar, sitios de oviposicion y plantas hospederas, estan
temporalmente disponibles. La migraciéon no solo es una respuesta adaptativa al cambio
ambiental, sino también una conducta compleja que requiere coordinacion fisiolégica,
orientacion espacial y sincronizacion con ciclos fenoldgicos. Estas capacidades migratorias,
gue han evolucionado independientemente en multiples linajes de mariposas, reflejan una
alta plasticidad ecoldgica y un refinado ajuste a los pulsos estacionales del ambiente

(Schroeder et al., 2020).



De igual manera, las interacciones ecoldgicas entre las mariposas y sus plantas
hospederas influye en sus preferencias alimenticias y en su comportamiento social en su
estadio larvario, e incluso en etapas adultas como el apareamiento. Algunas especies
utilizan sefiales quimicas emitidas por las plantas para localizar parejas 0 sincronizar sus
actividades reproductivas (Cahenzli & Erhardt, 2012; Estrada & Gilbert, 2010; McLellan &
Montgomery, 2024). Mas alla de su funcidén inmediata, estas relaciones planta-insecto han
sido fundamentales en la historia evolutiva de muchas mariposas, dando lugar a procesos

de especializacién y coevolucion.

Existen especies que se han adaptado a alimentarse exclusivamente de
determinadas plantas, lo que ha generado dindmicas coevolutivas que promueven la
diversificacion. Un ejemplo emblematico es la interaccion entre la tribu Heliconiini y el
género Passiflora, en la que ambas partes han desarrollado adaptaciones reciprocas: las
plantas han evolucionado defensas como compuestos téxicos, variabilidad morfolégica en
las hojas y estructuras que imitan huevos para disuadir la oviposicion, mientras que las
larvas de mariposas han desarrollado mecanismos para desintoxicar o incluso secuestrar
estos compuestos, utilizandolos como defensa propia. Este tipo de relaciones intimas
impulsa procesos de radiacion adaptativa tanto en las mariposas como en sus plantas
hospederas (Cahenzli & Erhardt, 2012; de Castro et al., 2018; Ehrlich & Raven, 1964;

Ferrer-Paris et al., 2013; Kurze et al., 2017; Nyman et al., 2006; Pocius et al., 2022).

Si bien las diferencias entre los factores abidticos y bidticos entre el dosel y
sotobosque estan bien documentadas, su impacto directo en la estratificacion de mariposas
no esta claro. La importancia del microclima en los ecosistemas se reconoce desde hace

casi un siglo, con estudios ecoldgicos fundamentales a principios del siglo XX, como los



realizados por Shirley & L. (1929; 1945) que destacaron el microclima como un factor clave
que influye en las comunidades vegetales y animales, asi como en procesos como el
crecimiento y la mortalidad (Chen et al., 1999). La investigacién ecol6gica moderna
considera ahora que el microclima es esencial para comprender su interaccién con ciertas
especies que pueden llegar a ser mas vulnerables a ciertos pardmetros como el de la
temperatura, especialmente ahora que los bosques se enfrentan a perturbaciones cada vez
mayores (De Frenne et al.,, 2021). En el caso de las mariposas siguen existiendo
importantes vacios de conocimiento en cuanto al impacto de la estratificacion de los
bosques en las comunidades de mariposas, aunque sabemos que la estratificacién crea
microclimas que determinan la distribucién de las especies y contribuyen a las interacciones
ecoldgicas (Checa et al., 2014; Ewing et al., 2020), Se sabe muy poco sobre la variacion
microclimatica a pequefa escala dentro de areas reducidas o aisladas, lo que constituye un
sesgo geogréfico importante. Esta falta de informacion contribuye a una vision incompleta
de los ensamblajes de mariposas en toda la regién neotropical y en los diversos
ecosistemas que la conforman (Checa et al.,, 2014a; Sobral-Souza et al., 2021). Otros
factores, como la estructura vertical de la vegetacion y la distribucién de recursos a lo largo
de los diferentes estratos del bosque, pueden desempefiar un papel ain mas determinante
en la conformacion de las comunidades de mariposas. La estratificacién forestal genera
gradientes marcados de luz, temperatura, humedad, viento y composicion vegetal, lo que
crea microhdbitats contrastantes entre el dosel y el sotobosque. Esta heterogeneidad influye
directamente en la disponibilidad de recursos clave, como néctar, sitios de oviposicion y
plantas hospederas, asi como en la exposicion a depredadores y condiciones abioticas. En
consecuencia, muchas especies de mariposas muestran preferencias especificas por
ciertos estratos, adaptandose morfoldgica, fisioldgica y comportamentalmente a las
condiciones particulares de cada capa del bosque. Asi, la estratificacion no solo organiza el
espacio fisico, sino que actia como un filtro ecolégico que modula la distribucion, diversidad
y especializacion de las mariposas neotropicales (Oye & Hill, 2025). Un tema fundamental y

del cual falta informacion es el como las interacciones entre estratos, como el flujo de



nutrientes y la conectividad entre el dosel y el sotobosque, afectan a la dinamica
comunitaria de las mariposas y a su capacidad para hacer frente al cambio ambiental. Este
vacio de conocimiento es especialmente critico en los ecosistemas neotropicales, donde la
alta biodiversidad y la complejidad estructural del bosque ofrecen una variedad de nichos
gue probablemente no estén suficientemente muestreados para incluir variables bidticas y
abidticas a la vez (Checa et al., 2014; Mahata et al., 2023). Es necesario profundizar en la
investigacion que vincule la ecologia vertical del bosque con el fin de comprender las
consecuencias de la pérdida de estos microhabitats sobre la biodiversidad y los servicios

ecosistémicos que proporcionan, coGmo pueden afectar a gran escala a todo el ecosistema.

4 OBJETIVOS

4.1 OBJETIVO GENERAL:

4.1.1 Analizar el impacto de la estratificacion forestal en el bosque humedo tropical
lluvioso y el bosque nublado subtropical del neotrépico y su influencia en la

biodiversidad y las dindmicas ecoldgicas de las comunidades de mariposas.

4.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS:

4.2.1 Evaluar como los diferentes estratos del bosque (dosel y sotobosque) afectan la
distribucion, abundancia, comportamiento y adaptaciones de las mariposas en los

bosques nublados y tropical lluviosos de la region neotropical.

4.2.2 Explorar las interacciones ecologicas entre las mariposas y las plantas hospederas

en distintos estratos del bosque.



5 DESARROLLO TEORICO

5.1 ESTRATIFICACION

5.1.1 FACTORES ABIOTICOS

La estratificacion se refiere a la composicion de comunidades de plantas y animales
en capas o estratos verticales (Allee et al., 1949), que en los bosques es fundamental para
la biodiversidad ya que diferentes organismos, como aves, insectos y plantas, ocupan
nichos verticales especificos, lo que da lugar a composiciones comunitarias variadas entre
estratos debido a la distribuciobn de recursos y distintas condiciones ambientales,
permitiendo la coexistencia de un varias de especies en un mismo bosque (Mensah et al.,
2018; Schulze et al., 2001; Thiel et al., 2021). La estratificacién del bosque puede dividirse
en varios niveles principales, como el suelo, el sotobosque, el subdosel, el dosel y, en
algunos casos, el emergente. En estos estratos influyen diferentes factores como los
abidticos. Sin embargo, en mariposas la atencién se centra a menudo en los estratos del
sotobosque y el dosel, ya que estas capas representan los habitats verticales primarios
donde se encuentran la mayoria de las especies de mariposas y donde se producen
diferencias significativas en la composicién, abundancia y diversidad de las especies (de

Brito Freire et al., 2024; Silva et al., 2024).

El dosel es la capa superior de un ecosistema forestal, formada por las copas de los
arboles maduros y una densa red de copas de arboles que crean una capa continua de
follaje (Ozanne et al., 2003). Esta estructura permite la maxima interceptacion de la luz solar
y lluvia. El dosel actia como aislante climéatico, moderando la temperatura y los niveles de
humedad en las capas inferiores en forma de mosaico. Las condiciones mas calidas y secas
del dosel superior crean un sotobosque mas fresco y himedo (ver figura 1) (Swanson &

Weishampel, 2019).



El sotobosque es una capa vital de vegetacion que se encuentra bajo las copas de
los bosques y que se caracteriza por estar formado por arboles mas pequefios, arbustos y
plantas herbaceas que prosperan en las condiciones de poca luz creadas por los arboles
mas altos, por ende, suele recibir s6lo un pequefio porcentaje de la luz solar (2% a 10%)
qgue penetra en el dosel humedo (ver figura 1) (Gomes-Westphalen et al., 2012; Motzer,

2005; Parker et al., 2019a).

5.1.2 TEMPERATURA

La temperatura en los bosques tropicales se mantiene constante de forma relativa ya
qgue recibe radiacion constante debido a que los rayos solares descienden en angulos
pronunciados, provocando minima de la duracién del dia y temperaturas constantes durante
todo el afio y esta controlado en gran medida por las masas de aire ecuatoriales y
tropicales, que mantienen las temperaturas medias mensuales por encima de 18°C durante
todo el afio, eliminando la presencia de una estacion invernal (Bailey, 2014; M. Richter,
2016). Estos presentan estaciones lluviosas y secas diferenciadas, que cuyo calendario y
duracién varian de una regién a otra debido a factores climaticos y topogréficos locales
(Bombardi et al., 2019; Takano-Rojas et al., 2023). En el Ecuador, el bosque humedo
tropical lluvioso, la estacion seca ocurre entre diciembre y febrero, caracterizada por una
leve disminucién en las precipitaciones, las cuales alcanzan un promedio mensual de 160-
190 mm. El resto del afio corresponde a la estacibn humeda, donde los registros
pluviométricos mensuales frecuentemente superan los 200 mm y, en muchos casos, los 500
mm. Por el contrario, en el bosque nublado montano, la estacion seca se extiende de junio a
noviembre, con precipitaciones inferiores a 300-350 mm en promedio. En cambio, entre
diciembre y mayo tiene lugar la estacion humeda, durante la cual las lluvias pueden exceder
los 500 mm mensuales (Pourrut, 1983). Estos factores climaticos influyen significativamente
en la dinamica ecolégica de estos ecosistemas y por ende en su estratificacion ya que por

sus microclimas que afectan directamente al comportamiento y a la distribucion de



especies. Como resultado, en la estacion seca muchas especies se desplacen a estratos
inferiores mientras que en la época lluviosa migran a estratos mas altos buscando
condiciones mas favorables (C. J. Lee et al., 2014). Asimismo, se observa una variacion
térmica entre los estratos: en el dosel, las temperaturas pueden exceder en hasta 7 °C la
temperatura ambiental, mientras que en el sotobosque tienden a ser hasta 1,6 °C mas bajas

(Ismaeel et al., 2024; Pau et al., 2018).

5.1.3 HUMEDAD

Al igual que la temperatura, la humedad presenta variaciones verticales
significativas. La variacion diurna de estos parametros esta determinada principalmente por
la estructura y composicion del bosque. Durante el dia, la eficiente mezcla turbulenta en las
capas superiores del dosel mantiene condiciones relativamente homogéneas de humedad y
temperatura por un intercambio activo de temperatura del aire, humedad y otras, mientras
gue el sotobosque permanece aislado de estos procesos, debido a que la densa capa de
dosel por encima del sotobosque actia como una barrera significativa, impidiendo la
penetracion eficiente del viento y la turbulencia atmosférica en las capas inferiores. Como
resultado, el aire del sotobosque se intercambia menos con la atmésfera superior, lo que
provoca su aislamiento. Por el contrario, durante la noche, el enfriamiento radiativo induce
un descenso rapido de la temperatura en el dosel, generando capas atmosféricas estables
con perfiles verticales marcados de humedad y temperatura (Szarzynski & Anhuf, 2001). En
cuanto a la variacion estacional, durante la estacion himeda la elevada humedad del suelo
favorece una fotosintesis activa y un crecimiento vegetal sostenido. En cambio, la estaciéon
seca se caracteriza por una disminucion en la humedad edéfica, una reduccion del potencial
hidrico foliar y un incremento en la produccion de hojarasca, debido a que numerosos
arboles pierden sus hojas como mecanismo de adaptacion para evitar el estrés hidrico

(Holbrook et al., 1995; Janssen et al., 2020; Santiago et al., 2005).



5.1.4 LUMINOSIDAD

La disponibilidad de luz es un factor primordial en el desarrollo de estratos verticales.
Como consecuencia de la estratificacion, se optimiza la utilizacién de la luz, dado que los
distintos estratos estdn adaptados a diversas intensidades de luminosidad (Smith, 1973). La
luz es abundante en el dosel superior y en los grandes claros a nivel del suelo, pero escasa
en el sotobosque debido a la interceptacion vy filtrado de la estructura vegetal (Bongers et
al., 2001). De este modo, la estructura vertical del bosque se alinea con las distintas
condiciones de luz, lo que favorece la biodiversidad al minimizar la competencia directa
entre especies al permitir que las especies se especialicen en distintos entornos luminicos
(Laurans et al., 2014; Saito et al., 2016). Por ende, la calidad espectral de la luz bajo el
dosel esta fuertemente influenciada por el denso follaje, que absorbe gran parte de las
longitudes de onda azules y rojas para la fotosintesis, dejando la luz del sotobosque
enriguecida en longitudes de onda verdes y rojas lejanas y empobrecida en rojas y azules,

lo que influye en el desarrollo y la sefializacion de las plantas (D. W. Lee, 1987)

5.1.5 VIENTO

El viento desempefia un papel clave en la estructura y estratificacion de los bosques
tropicales. Su velocidad aumenta significativamente con la altura dentro del dosel, siguiendo
un patrén diurno en el que alcanza valores maximos por la tarde y minimos poco después
del amanecer. La direccion del viento también varia con la altura: mientras que en el dosel
suele ser mas organizada, por debajo de este se vuelve altamente aleatoria y esta
influenciada por la topografia local. Factores como la densidad y estructura de la
vegetacion, asi como caracteristicas geograficas mas amplias, por ejemplo, la presencia de

valles, modifican tanto la velocidad como la direccion del viento, generando patrones de



flujo complejos y desorganizados en los estratos bajos (Baynton et al., 1965). Ademas, la
exposicion constante a vientos cronicos no severos, con velocidades entre 17 y 21 m/s,
puede limitar la altura y modificar la estructura del dosel, incluso reduciéndola, debido al
estrés mecdénico constante sobre los arboles, que afecta su crecimiento vertical. Sin
embargo, esta exposicion frecuente y sostenida no afecta la rugosidad del dosel, a
diferencia de eventos extremos y esporadicos como tormentas severas (Ankori-Karlinsky et

al., 2024).

5.1.6 TOPOGRAFIA

Las caracteristicas topograficas como la elevacion y la pendiente son fundamentales
para determinar la diversidad de tipos de bosques y su estructuracion al formar un mosaico
de unidades biofisicas del paisaje, cada una de las cuales soporta diferentes conjuntos de
especies arbéreas y rasgos funcionales. Existe una fuerte correlacion entre la altitud y la
distribucién de estos tipos de bosque, ya que dan lugar a sus respectivas variaciones en los
niveles de temperatura y humedad, ademas de que la elevacion y la curvatura del terreno
influyen en la altura y la estructura del dosel (Diogo et al., 2021; Jucker et al., 2018;
Muscarella et al., 2020). De igual manera la pendiente junto a la altitud influyen en la
penetracion de luz, determinando que zonas mas empinadas tengan menos disponibilidad

de esta (Quevedo-Rojas et al., 2024).

5.1.7 ESTACIONALIDAD

Esta interaccion dinamica entre factores microcliméaticos y topograficos se ve
profundamente modulada por la estacionalidad. Durante la estacion lluviosa, el incremento
de las precipitaciones favorece el lavado de las hojas, lo que desobstruye los estomas,
mejora la incidencia de luz y elimina patégenos. Estas condiciones, junto con una mayor

disponibilidad de agua, incrementan la actividad fotosintética del dosel, lo que se traduce en



doseles mas densos y en un crecimiento mas activo del sotobosque (Leigh, 2019). Por el
contrario, la estacion seca suele provocar la caida de hojas en algunas especies
provocando que penetre mas luz solar en el suelo del bosque. También la reduccién en la
disponibilidad de agua disminuye las tasas fotosintéticas y limita el crecimiento vegetal,
especialmente en los estratos superiores. Al mismo tiempo, se reduce la actividad de los
insectos, lo que altera los patrones de polinizacion y dispersion de semillas (Borchert, 1998;
Leigh, 2019; Tang & Dubayah, 2017). El sotobosque experimenta extremos microclimas que
se vuelven mas pronunciados durante la estacién seca, con temperaturas mas altas y
menor humedad, pero los bosques con copas bien desarrolladas pueden amortiguar estos
efectos, manteniendo unas condiciones mas estables en el sotobosque, siendo beneficioso
para apoyar la biodiversidad, ayudar a la regeneracién de los arboles y proporcionar refugio

a las especies sensibles a la temperatura (Rankine et al., 2024).

5.1.8 ESTRATIFICACION VEGETAL

Los patrones espaciales de la vegetacion varian significativamente entre los estratos
del bosque. Mientras las plantas y arbustos del sotobosque suelen mostrar distribuciones
agrupadas a pequefia escala, los arboles del dosel estdn mas uniformemente espaciados,
lo que refleja diferentes procesos ecoldgicos y dinAmicas de competencia (D’Andrea et al.,
2020; Myster & Malahy, 2012). Esta diferenciacién estructural se asocia también con
adaptaciones morfologicas y funcionales especificas, determinadas por el contraste entre
los entornos que caracterizan a cada estrato (Siefert, 2005). En consecuencia, las
respuestas fotosintéticas del dosel y el sotobosque en los bosques neotropicales difieren
notablemente, principalmente como resultado de variaciones en la disponibilidad de luz,

temperatura y condiciones microclimaticas (Chazdon et al., 1996; Messier et al., 2009).



La vegetacion del dosel representa una parte desproporcionadamente grande de la
diversidad de especies, llegando hasta el 70% de las especies en algunos bosques y la
mayor parte de la biomasa aérea, lo que las convierte en influenciadores clave de la
productividad en el bosque (Bohlman, 2015; V. Meyer et al., 2018). Estos cuentan con
adaptaciones estructurales como su altura y una ramificacion compleja que permite el
acceso de intensa luz solar e influye en la rigueza de especies epifitas y hemiepifitas al
proporcionarles un soporte (Meyer et al., 2020). Sus hojas, por otra parte, suelen tener
formas e inclinaciones con una reflectividad para optimizar el intercambio de gases y la
fotosintesis, ademas el desarrollo y el aumento del grosor de la cuticula que ayuda a reducir
el riesgo de sobrecalentamiento y evitar la pérdida de agua por las condiciones mas secas
de este estrato (Ariano et al., 2022; Givnish, 1984; Luo et al., 2022). Estas reciben luz solar
intensa y directa, lo que da lugar a tasas fotosintéticas saturadas y conductancia estomatica
mas altas en comparacion con los estratos inferiores, absorbiendo asi alrededor del 92% de
la luz. Durante episodios de extremo calor esto provoca que las hojas superan su 6ptimo
térmico fotosintético limitando la absorcién de carbono y, por tanto, reduce la eficiencia
fotosintética (ver figura 2) (K. R. Carter et al., 2021; Miller et al., 2021; Parker et al., 2019b;
Vera et al., 1999). Evolutivamente el desarrollo de esta organizacion cerrada y multicapa del
dosel ha aumentado la estratificacion vertical y la diversidad de plantas como las

angiospermas (Carvalho et al., 2021).

Por su parte, el sotobosque alberga una comunidad Unica y diversa de hierbas,
arbustos, arboles pequefios y arboles jovenes, que a menudo constituyen entre el 20 y el
45% de las especies vegetales de una zona determinada y proporcionan recursos
fundamentales para la fauna especializada (Denslow et al., 2019; Gentry & Emmons, 1987).
En ambos ecosistemas, las diferentes especies de plantan cuentan con hojas se
caracterizan generalmente por areas foliares mas grandes, sus hojas son mas delgadas y

contienen mayor clorofila, los cual les permite alcanzar una mayor eficiencia fotosintética en



condiciones de poca luz (Blanc, 1992). Sin embargo, también hay hojas mas pequefas y
una alta densidad de tejidos, caracteristicas que favorecen una eficiente asignacion de
biomasa (Mulkey et al., 1993; Svenning, 2000). Ademas, presentan un grosor reducido del
tallo y poca ramificacion (Blanc, 1992). Todo este conjunto de adaptaciones permite obtener
tasas fotosintéticas maximas y conductancia estomética mas bajas, pero lo compensan con
caracteristicas como la rapida induccion, lo que les permite maximizar la fotosintesis
durante condiciones fluctuantes o de poca luz, ademas de lograr obtener una cantidad
significativa de carbono, aportando asi hasta a un tercio de radiacion fotosintéticamente

activa diaria (Pearcy, 1988; Rundel et al., 2020; Valladares et al., 1997).

5.1.9 RELACION CON LAS MARIPOSAS

En el caso de las mariposas, éstas muestran fuertes preferencias por habitar en el
dosel o el sotobosque, lo que reduce su solapamiento. Esto explica la alta diversidad beta
en el dosel en comparacion con el sotobosque, lo que indica una mayor variacién en la
composicion de especies en el tiempo y el espacio en la capa del dosel (Devries & Walla,
2001; Fordyce & DeVries, 2016). Respecto a su diversidad, el dosel suele albergar una
mayor variedad de clados principalmente Charaxinae y Nymphalinae, mientras que el
sotobosque suele estar dominado por grupos especificos como Satyrinae, Brassolinae y
Morphinae, reflejando adaptaciones a diferentes condiciones microclimaticas distintas, las
cuales influyen aliin mas en la abundancia y composicién de los ensamblajes de mariposas,
teniendo las fluctuaciones diurnas mas pronunciadas en el dosel (Devries & Walla, 2001; A.
Richter et al., 2023b). De igual manera, los cambios estacionales pueden provocar
inversiones en la riqueza y abundancia de especies entre estratos, especialmente al inicio
de las épocas de lluvias donde las comunidades de mariposas presentan una mayor
abundancia y diversidad durante las estaciones humedas, siendo la precipitacion un factor
clave que influye en estos patrones (Checa et al., 2014b, 2019; Devries & Walla, 2001). Por

ende, estas preferencias de estratos no solo determinan donde se alimentan e interactian



las mariposas, sino también las diferencias en el comportamiento de vuelo y la morfologia
de las alas que se adaptan al dosel abierto o al sotobosque méas denso (Devries & Walla,
2001; Fordyce & DeVries, 2016; Le Roy et al.,, 2021). Ademas, existen interacciones
mutualistas, como el mimetismo miulleriano, que estructuran los ensamblajes de mariposas
entre estratos, promoviendo la coexistencia y la convergencia de nichos entre las especies
miméticas (Doré et al., 2023). Sin embargo, en bosques perturbados, algunas especies del
dosel pueden descender al sotobosque, alterando los patrones de interaccion, mientras que
otras estan ausentes, lo que indica su sensibilidad a los cambios del hébitat (Oye & Hill,

2025).

5.2 PRESIONES BIOTICAS Y ABIOTICAS EN MARIPOSAS

5.2.1 PLANTAS HOSPEDERAS

Esta interaccion presenta un espectro que va de las relaciones especializadas a las
generalistas. Muchas especies de mariposas muestran un alto grado de especializacion, ya
gue sus larvas dependen de una variedad restringida de plantas hospedadoras para
alimentarse, mientras que las mariposas hembras suelen elegir sitios de oviposicién que
mejoran la supervivencia de las larvas y desarrollo general que estan estrechamente ligados
a las propiedades quimicas y fisicas de estas plantas, como se ejemplifica en Mechanitis
polymnia casabranca, donde las hembras demuestran una preferencia por las plantas
hospedadoras que favorezcan un mejor crecimiento y supervivencia de las larvas (M. R. M.
Carvalho & Vasconcellos-Neto, 2021). Esta especializacion puede impulsar la
diversificacion, ya que el acceso a plantas hospedadoras nuevas o téxicas, como las
solanaceas o las cicadas, puede abrir nuevos nichos ecolégicos y promover la radiacion
adaptativa, como se observa en géneros como Adelpha y Eumaeus (Ebel et al., 2015;
Sierra-Botero et al., 2023). Sin embargo, esta especializacién también hace que tanto las

especies raras como las comunes sean susceptibles a amenazas como el cambio climético,



la pérdida de habitat y los cambios en la distribucién de la planta hospedadora, que pueden
provocar la reduccion del area de distribucion o incluso la extincion si la planta hospedadora
deja de estar disponible (Bellaver et al., 2022; Ramirez-Fischer et al., 2016). En cambio, las
mariposas generalistas presentan una amplia variedad de plantas hospederas, lo que les
permite aprovechar multiples recursos, por lo que tienden a tener areas de distribucion
geografica mas amplias y una mayor resistencia a los cambios ambientales. Por ejemplo,
Battus polystictus, un generalista muy extendido, lo que le permite persistir en diversos
hébitats y adaptarse con mayor flexibilidad a los cambios climéaticos o de disponibilidad de
plantas (Bellaver et al., 2022). También podemos ver casos como Adelpha serpa celerio que
se alimenta de hasta 11 familias de plantas, donde este comportamiento generalista
contrasta con otras especies dentro del grupo serpa, que muestran evidencias de especies
cripticas y especializaciéon potencial (Rush et al.,, 2023). También existen casos de
mariposas que pueden mostrar plasticidad fisioldgica o conductual, como la capacidad de
utilizar diferentes plantas hospedadoras estacionalmente o0 en respuesta a la abundancia
local, como Heliconiini que muestra patrones estacionales en el uso de plantas
hospedadoras (Ramos et al.,, 2021), lo que puede amortiguar ain mas su variabilidad
ambiental (McClure & Elias, 2016). Esta flexibilidad, sin embargo, puede conllevar
contrapartidas, como un rendimiento larvario ligeramente inferior en hospedadores menos
preferidos 0 una mayor competencia con otras especies (McClure & Elias, 2016; Ramos et
al.,, 2021). En algunos géneros, como Melinaea, las especies generalistas muestran
evidencias de adaptacion local a nuevas plantas hospedadoras, lo que puede facilitar la
diversificacion y el éxito ecologico (McClure & Elias, 2016). Entonces se puede inferir que la
relacion entre la disponibilidad de plantas hospedadoras y la abundancia de mariposas es
mayor en el caso de las especialistas, cuyas poblaciones estan estrechamente vinculadas a
sus plantas preferidas, mientras que las generalistas estdn menos limitadas por la
abundancia de plantas hospedadoras (Curtis et al.,, 2015) y que en el caso de las
generalistas también pueden enfrentarse a trade-offs, como la disminucién del rendimiento

larvario o el peligro potencial de ovipositar en plantas hospedadoras suboptimas, sin



embargo, pueden compensarlo mediante adaptaciones conductuales, como concentrar sus
esfuerzos de busqueda en un solo hospedador cada vez para mejorar la eficiencia general

(Gamberale-Stille et al., 2019; Wiklund, 1981).

La estrecha interaccion con la planta hospedera también involucra a las sustancias
fitoquimicas y metabolitos secundarios que proporcionan. Varias especies de mariposas
tienen la capacidad de secuestrar compuestos vegetales toxicos, como las de la tribu
Heliconiini que secuestran compuestos toxicos como glucésidos cianogénicos de sus
plantas hospedadoras, principalmente especies de Passiflora, que al metabolizarse liberan
cianuro, estas acumulaciones pueden variar segun la especie de Passiflora que consuman,
lo que afecta a sus niveles de toxicidad a lo largo de sus etapas vitales (Morrison et al.,
2023; Sculfort et al., 2020) o de igual manera la tribu Melitaeini que plantas hospedadoras
de varias familias, con preferencia por las que contienen iridoides, que actian como
estimulantes de la alimentacion y para la defensa de las larvas, indicando una historia
evolutiva estable de esta asociacion, a pesar de cambios ocasionales a plantas que no los
contienen (Wahlberg, 2001). Existen diferentes mecanismos de secuestro; la captacion
selectiva donde absorben de froma especifica toxinas vegetales; por ejemplo, Danaus
plexippus secuestra cardendlidos, como la ouabaina, de plantas de algodoncillo utilizando
un sistema de transporte activo a través del epitelio del intestino medio, que estos
compuestos al ser polares se no se difunden facilmente a través de las biomembranas y
pueden acumulan en tejidos especificos como el tegumento y las alas (Dreisbach et al.,
2023; Frick & Wink, 1995). Esta estrategia de almacenamiento garantiza que las toxinas
estén facilmente disponibles para disuadir a los depredadores (Dreisbach et al., 2023; Frick
& Wink, 1995). Ademas del secuestro, algunas mariposas pueden biosintetizar sus propias
defensas quimicas. Por ejemplo, las mariposas Heliconius poseen la capacidad de
secuestrar y sintetizar compuestos cianogénicos, lo que les permite mantener sus defensas

guimicas incluso en condiciones de disponibilidad limitada de plantas hospedadoras o



concentraciones variables de compuestos cianogénicos, y en los casos en que las plantas
hospedadoras carecen de estos compuestos, muestran una mayor biosintesis para
compensatr, lo que ilustra la plasticidad fenotipica en sus mecanismos de defensa quimica,
lo que puede resultar trade-offs de aptitud que afectan negativamente a su crecimiento y
desarrollo (ver figura 3) (De Castro et al.,, 2021; Mattila et al., 2020). En el caso de
Heliconius melpomene lo terpenos como el monoterpeno (E)-B-ocimeno son sintetizados de
novo por enzimas especializadas llamadas terpeno sintasas (TPSs) (ver figura 4), este
compuesto sirve como una feromona antiafrodisiaca, transferida de los machos a las
hembras durante el apareamiento para disuadir de nuevos intentos de apareamiento por
parte de otros machos (Darragh et al., 2019). Las etapas de desarrollo también influyen en
la biosintesis de defensas quimicas. A medida que las mariposas envejecen, contindan
sintetizando glucésidos cianogénicos, lo que conduce a un aumento de los niveles de
toxicidad con el tiempo y presenta un potencial de heredabilidad de las capacidades de esta
sintesis. Ademas de presentar variabilidad en otros factores intrinsecos como especie, el
sexo y factores genéticos(Sculfort et al.,, 2021). Todo esto con el fin de volverse
desagradables o toxicas para los depredadores, reduciendo asi la probabilidad de ser
devoradas (Trigo, 2000). Ademas de favorecer al mimetismo donde las especies no toxicas
imitan la apariencia de las toxicas, existiendo casos en los que algunas mariposas no
pueden sintetizar niveles detectables de toxinas a pesar de alimentarse de plantas tdxicas,
lo que sugiere un complejo equilibrio entre los beneficios y los costos del secuestro estas
sustancias  (Dimarco & Fordyce, 2017). Sin embargo, esta capacidad de evitar
depredadores también lleva un costo fisioldgico ya que también pueden comprometer las
respuestas inmunes, aumentando la vulnerabilidad al parasitismo y el aumento de la
mortalidad de las larvas cuando hay altos niveles de toxinas presentes en la dieta (Dimarco

& Fordyce, 2017; Kelly & Bowers, 2018).



Sin embargo, los procesos de secuestro y biosintesis de los metabolitos secundarios
requieren un equilibrio entra la obtencion de nutrientes esenciales, lo que convierte a la
alimentacion en un elemento fundamental para optimizar la inversion a su defensa. Las
preferencias y comportamientos alimentarios también pueden verse influidos por las
condiciones microcliméticas y la estratificacion vertical dentro de los bosques, como en el
caso de las mariposas frugivoras (A. Richter et al.,, 2023b). Las mariposas presentan
comportamientos alimentarios especializados suelen estar asociados a distintas
adaptaciones morfolégicas de la probéscide y las piezas bucales, lo que permite a las
mariposas explotar distintas fuentes de alimento (HALL & WILLMOTT, 2000; Krenn, 2008).
Se dividen en dos grupos principales: nectarivoras y frugivoras. Las mariposas que se
alimentan de néctar tienen probdscides adaptados para extraerlo. Tal como, las mariposas
de la especie Eurybia lycisca o de la familia Hesperiidae que han desarrollado probdscides
extremadamente largas, que se han desarrollado independientemente varias veces dentro
de la familia (Bauder et al., 2011, 2014, 2015). Esta adaptacion les permite acceder al
néctar de flores con tubos profundos, que de otro modo son inaccesibles para especies con
proboscides mas cortos. La evolucidon de las probdscides largas en estas mariposas esta
vinculada a una escala alométrica con el tamafio corporal, similar a la de las polillas halcén.
Esta relacion de escala sugiere que las mariposas méas grandes pueden soportar
proboscides mas largos, que son necesarios para alcanzar nectarios florales profundos,
ademas de agrandando el area transversal de sus canales alimenticios, 1o que compensa la
mayor resistencia al flujo de néctar, haciendo que sea un sistema eficiente. Las limitaciones
por otro lado, se ven durante la fase de pupa pueden limitar su alcance en que las
proboscides pueden evolucionar ain mas (Bauder et al., 2014, 2015). También existen
cambios en la forma de la probdscide, donde las mariposas que visitan flores su probéscide
se caracterizan por ser mas suaves y conicas ademas de sensilas estiloconicas reducidas o
ausentes, lo que contribuia a reducir las fuerzas de friccibn, mayor proporcion de quitina
logrando que esta sea mas rigida, volviéndolas menos propensas a doblarse y con una

forma circular, todo esto siendo ventajoso para la insercion profunda en los tubos florales.



Por el contrario, las mariposas que no visitan flores tenian puntas de probdscide con forma
de cepillo debido a la presencia de sensilas estiloconicas, forma eliptica y todo el cuerpo de
la probdscide era mas flexible por la presencia de la proteina elastomérica resilina,
resultando en un aumento de la friccién, lo que dificulta la entrada suave en los tubos
estrechos (ver Figura 5) (Lehnert et al., 2021). Sin embargo, generalmente no contribuyen a
la polinizacién, ya que se dedican principalmente al robo de néctar, tomando néctar sin
polinizar las flores, como la mariposa Eurybia lycisca que se observé no es un polinizador
efectivo a pesar de sus frecuentes visitas a las flores y de los largos tiempos que pasa
manipulandolas para extraer néctar, las flores de Calathea crotalifera no pudieron liberar el
mecanismo de activacion del polen (Bauder et al., 2011). Existen especies que si
contribuyen a la polinizacién como las del género Heliconius, que ademas de alimentarse de
néctar, tienen una capacidad Unica al poder alimentarse de forma activa del polen, siendo
un comportamiento poco comun en los lepidopteros. El proceso consiste en raspar las
anteras con su proboéscide para recoger el polen, que luego se incuba en un liquido,
posiblemente saliva o0 néctar regurgitado, para extraer los nutrientes como aminoacidos y
proteinas de los granos de polen, que son cruciales para su reproduccion y longevidad
(Cardoso, 2001; Eberhard et al., 2009; Gilbert, 1972). Por otro lado, tenemos a las
mariposas frugivoras que presentan una gran diversidad en la familia Nymphalidae y las
subfamilias Biblidinae, Charaxinae, Satyrinae (Devries & Walla, 2001). Suelen alimentarse
de diferentes sustratos como como frutas en descomposicion, heces y savia que les permite
sobrevivir a periodos a periodos de baja abundancia de flores (E. P. Barbosa, 2013). Desde
una perspectiva nutricional, estas mariposas muestran una mayor receptibilidad a los
aminoacidos, que son mas abundantes en la fruta que en el néctar, y muestran una menor
inclinacion hacia el sodio en comparacion con las especies nectivoras, lo que refleja las
distintas limitaciones nutricionales inherentes a sus respectivas dietas (Ravenscraft &
Boggs, 2016). Su microbiota intestinal también presenta adaptaciones funcionales: las
especies frugivoras poseen comunidades microbianas que son mas eficientes en la

degradacién de los aminoé&cidos, los acidos carboxilicos y los acidos dicarboxilicos,



sustancias que presentes en la fruta fermentada, mientras que el microbiota intestinal de las
especies nectarivoras esta mas especializada en el catabolismo del azticar (Ravenscraft et
al., 2019). Ademas Molleman et al. (2005) documenté que estas mariposas poseen dos
técnicas diferentes de alimentacion y por ende cambios en morfolégicos de su probédscide:
la técnica de perforacién de la fruta, se caracteriza por una proboscide ancha con sensilas
estiloconicas cortas y escasas que se encuentran soélo en la punta y su estructura es mas
rigida y fuerte, como las probdscides de los género Charaxes y Euxanthe de la subfamilia
Charaxinae, haciendo que esta al momento de introducirla en la fruta giren su cuerpo para
lograr la perforacion mientras probdscide se mantiene recta. La técnica del barrido por otra
parte, las probdscides poseen puntas de cepillo que presentan una larga region de la punta
con numerosas sensilas estilocénicas que les sirve para alimentarse sobre la superficie del
fruto de su jugo en forma de gotas (ver figura 6). Esta técnica se vio en la familia
Nymphalidae, con mayor frecuencia en mariposas de la subfamilia Satyrinae, en géneros
como Euphaedra. En el este del Amazonas, las mariposas fructivoras, que a menudo se
solapan con las que se alimentan de néctar, muestran patrones comunitarios alterados
debido a la deforestacion, lo que pone de relieve el impacto de la alteracion del habitat en la

diversidad (Martins et al., 2017).

5.2.2 DESARROLLO ONTOGENETICO EN MARIPOSAS

Desde la fase larvaria hasta el adulto, es un proceso moldeado por la interaccion
sinérgica entre varios factores, como los nutricionales, plantas hospederas, entre otros, que
definen su éxito en el ambiente. EI comportamiento de ovoposicion empieza con las
hembras seleccionando los lugares en funcién de factores como las condiciones de luz, la
calidad de la planta hospedadora y la estructura del microhabitat, mostrando a menudo
preferencia por plantas hospedadoras especificas en semisombra que ofrecen condiciones
Optimas para la supervivencia de las larvas (Braem & Van Dyck, 2023), como indica el

patron de ovoposicion de Heliconius erato phyllis que escogen de forma especifica su planta



hospedera Passiflora suberosa, ponen sus huevos principalmente en las yemas terminales
de los brotes asegurando que sus larvas estén cerca de tejidos jovenes de la planta,
tendiendo a rechazar brotes dafiados. También evallan la carga de huevos y larvas
existentes en la planta, y reducen sus tasas diarias de oviposicion cuando la disponibilidad
de la planta hospedera es baja intentando reducir la competencia intraespecifica (Ramos et
al., 2012). No obstante, existen especies como Olelia onega que demuestra una estrategia
de puesta de huevos lejos de su planta hospedera para reducir el riesgo de depredacion por
el acaro que afecta a las plantas del género Solanum (de-Silva et al., 2011). De igual forma,
existen plantas como las de la familia Lauraceae que estimulan la oviposicion mediante
compuestos especificos, entre ellos el acido 3-cafeoilmucoquinico, aunque este metabolito
por si solo resulta insuficiente, lo que evidencia la existencia de una compleja relacion
interespecifica (M. Carter & Feeny, 1999). La morfologia de los huevos presenta una gran
variacion entre diferentes poblaciones y habitats, como se observa en el género Lycaeides
en las especies L. idas y L. melissa, implicando que estas diferencias pueden ser
respuestas adaptativas a las condiciones ambientales locales. Estas adaptaciones podrian
incluir cambios en el tamafo de los huevos y en la estructura de la superficie para mejorar
la supervivencia y el éxito de la eclosién en habitats especificos (Forister et al., 2006). Al
eclosionar los huevos y pasa a su fase larvaria que es critica de su ciclo vital. En esta fase
presentan varios estadios larvarios que, segun la especie, pueden variar de tres a siete, con
posibles cambios de tamafio, coloracién y, en algunos casos, de forma o marcas corporales.
Los primeros estadios suelen ser mas cripticos, mientras que los ultimos pueden desarrollar
marcas o estructuras distintivas para camuflarse o defenderse (K. V. C. Barbosa & Costa,
2013; A. Freitas, 2017; A. Freitas et al., 2021). Sin embargo, estan sujetos a la plasticidad
ya que pueden varias tanto en el nimero de estadios como el momento de transicion,
influidos por variables como las condiciones térmicas, la calidad nutricional y el estado
fisiolégico de las larvas (Saastamoinen et al.,, 2013). Taygetis acuta presenta cuatro
estadios larvarios solitarios en las que ademas de presentar cambios de tamafio por su

crecimiento, cambian de coloracion de tonos verdes a un color café claro con marcas



dorsales alargadas que imitan el aspecto de las manchas con bordes amarillentos causadas
por hongos en las hojas de bambu sugiriendo una forma de camuflaje (ver figura 7) (A.
Freitas, 2017). Methona themisto presenta cinco estadios larvarios en las que mantienen su
color negro con dice franjas amarillas, la cual sirve como sefal aposematica, advirtiendo a
los posibles depredadores de su sabor desagradable por la presencia de compuestos
quimicos derivados de su planta hospedera Brunfelsia uniflora (ver figura 8) (K. V. C.
Barbosa & Costa, 2013; Massuda & Trigo, 2009). Su comportamiento muestra estrategias
gregarias o solitarias que podemos observar facilmente en la naturaleza. Esto influye en su
termorregulacioén, beneficiando a las orugras gregarias ya que les permite mantener una
temperatura corporal éptima para un desarrollo mas rapido, especialmente en condiciones
soleadas, mientras que las larvas solitarias dependen mas de la temperatura ambiental y
pueden desarrollarse a un ritmo mas lento (Bryant et al., 2000). EI comportamiento gregario
y la evolucion repetida en diferentes linajes de mariposas indica una evolucion convergente,
impulsada por presiones ecoldgicas similares (Cicconardi et al., 2025). En las mariposas de
la tribu Heliconiini que muestran una tendencia a alimentarse de una gama limitada de
plantas hospederas pertenecientes a la familia Passifloracea, o que sugiere que rasgos
especificos de la planta hospedadora pueden favorecer la agregacion larvaria (McLellan &
Montgomery, 2024). Otro factor para la evolucion de gregarismo es la coloracion
aposemdtica ya que sirve para disuadir a los depredadores ya que las larvas poco
apetecibles se benefician de ser llamativas en grupo, lo que mejora la evasiéon de los
depredadores mediante sefiales de advertencia colectivas (McLellan et al., 2023b; Sillen-
Tullberg, 1988). Esta practica resulta beneficiosa puesto que crean un efecto de dilucion
como en la especie Ascia monuste orseis que se comprobd que reduce el riesgo de ser
depredadas per capita y por ende aumentando a supervivencia de las larvas, brindando
mas proteccion a los grupos mas grandes en comparacion con los mas pequefios (Santana
et al., 2017). Ademas, se benefician de una mayor eficiencia alimentaria debido al forrajeo
colectivo y a la facilitacion de las actividades de alimentacion, siendo ventajoso en las

primeras etapas de desarrollo, sin embargo, esto conduce a una mayor competencia por los



recursos y a mayores riesgos de transmisiéon de patdgenos (Qian et al., 2024; Reader &
Hochuli, 2003). Estos trade-offs influye en el tamafio del grupo y en la dinamica de la
agregacion larvaria (Qian et al., 2024). Los trade-offs influyen en ciertas especies en las que
se no se rigen a este comportamiento durante toda su fase larvaria y a medida que maduran
transicionan a ser solitarias ya que esto ayuda a una mayor locomocion por ende depender
menos de sefales del grupo (Despland & Hamzeh, 2004). EI comportamiento solitario en si,
se caracteriza por una coloracion criptica, generalmente con patrones de rayas
longitudinales para lograr ser menos detectable frente a un depredador (McLellan et al.,
2023a). En algunos casos, también se ve acompafiado de una coloracion aposematica,
pero en las larvas solitarias suelen mostrar un patrén mas complejo que las gregarias,
posiblemente para potenciar su efecto disuasor (McLellan et al., 2023a; Wang et al., 2021).
Esta conducta también se ve influenciada por su dieta, como la mariposa Alesa amesis que
al ser entoméfagos necesitan cazar a ninfas de Homdépteros, ya que una convivencia en
grupo podria dar lugar a competencia por los limitados recursos de presas (DeVries & Penz,
2000). Otro factor que interviene es el microclima, se han observado orugas de especies de
mariposas como Euphydryas editha, que se desplazan a diferentes microhabitats buscando
entornos térmicos Optimos y recursos para un desarrollo optimo (Weiss et al., 1987). Al
terminar este estadio, pupan para preparar a la mariposa para la etapa adulta mediante
cambios tanto morfolégicos como fisiolégicos. Esta fase estd marcada por cambios
celulares drasticos, como una elevada actividad metabdlica, diferenciacion celular y el
desarrollo de estructuras adultas como las alas, en las que la expresién génica
especializada y la regulaciéon por microARN desempefian un papel clave en la formacion del
patron alar y la pigmentacion (Ohno & Otaki, 2015; Prakash et al., 2024; Surridge et al.,
2011). Los factores ambientales pueden afectar a la duracidén de la pupa, la supervivencia y
la coloracion. Por ejemplo, en pupas de Mycalesis mineus, una mayor humedad tiende a
favorecer las pupas verdes, mientras que una menor humedad y determinados sustratos,
como el suelo, favorecen las pupas marrones, mejorando el camuflaje y la supervivencia,

todo esto muestra una plasticidad fenotipica en respuesta al ambiente adoptando una



estrategia de cripsis e influyendo en el tiempo de pupacion, donde las pupas marrones
tuvieron un desarrollo méas rapido en comparacion de las verde (ver figura 9) (Mayekar &
Kodandaramaiah, 2017). En cambio, en cuando a variacion de temperatura la etapa pupal
mostré una resiliencia relativa en términos de supervivencia a las variaciones de
temperatura en comparacion con las etapas de huevo y larva, aunque las temperaturas mas
altas tuvieron un impacto negativo en el peso de las pupas que lograron alcanzar esta etapa
(Huang et al., 2022). Al terminar la metamorfosis y llegar a la etapa adulta, existen
adaptaciones que reflejan las diferentes condiciones microambientales que experimentaron
frente a la estratificacion. En el dosel se ven especies como del género Morpho han
desarrollado morfologia alar les facilitan realizar patrones de vuelo asociadas a la eficiencia
de planeo en condiciones abiertas y variables en estratos superiores de los bosques,
mientras que las especies del sotobosque tienden a tener diferentes estrategias de vuelo
adaptadas a una vegetacion mas densa asociada con un aleteo mas potente (Le Roy et al.,
2021). Ademas de que existe una gran relacion entre la altura de su vuelo con su planta
hospedera, en la subtribu Ithomiinae, las hembras suelen volar a alturas que maximizan su
probabilidad de encontrar plantas hospederas, que identifican a los hospedadores mediante
sefales quimicas y caracteristicas de las hojas y los machos tienden a volar a alturas
similares a las de las hembras para maximizar la probabilidad de encontrar posibles parejas.
En caso de que exista un cambio de planta hospedera, las mariposas son mas propensas a
cambiar de hospedador a especies de plantas de altura similar a la de sus plantas
hospedadoras actuales, lo que puede limitar los cambios de planta hospedadora (Beccaloni,

1997).



5.3 PREDACION Y SELECCION SEXUAL

5.3.1 DEPREDADORES

Las mariposas se enfrentan a una amplia gama de depredadores a lo largo de sus
etapas vitales, como aves, lagartos, ranas y diversos artrépodos (Hermann et al., 2019;
Stefanescu et al., 2025). Las mariposas adultas de los bosques neotropicales se enfrentan a
la depredacion de diversos animales, y los tipos de depredadores suelen variar segun el
estrato forestal. Las aves se encuentran entre los depredadores mas importantes de las
mariposas adultas, ejerciendo una fuerte presion selectiva sobre el comportamiento, la
coloracién y la morfologia de las mariposas, a menudo buscando alimento a distintas
alturas, desde el sotobosque hasta el dosel (Brown & Neto, 1976; Pinheiro & Cintra, 2017,
Quinata, 2022). En el Neotropico, se han observado al menos 36 especies de aves de 15
familias atacando mariposas, siendo las aves insectivoras y omnivoras, como los
papamoscas, las tangaras y los abejarucos, depredadores especialmente notables (Pinheiro
& Cintra, 2017). Los sistemas visuales de aves estan adaptados para detectar el color y el
movimiento, con una vision tetracromatica que incluye sensibilidad ultravioleta (Baumhardt
et al., 2014). Esto les permite discernir sutiles diferencias en los patrones de las alas de las
mariposas, lo que puede ser critico para identificar presas potenciales Muchas aves, como
las diurnas, tienen una vision sensible al ultravioleta (UVS) ,que les permite distinguir mejor
los colores blancos y amarillos, o al violeta (VS), gue son menos sensibles a estos colores,
lo que les permite distinguir sutiles diferencias en la coloracion y los dibujos de las alas de
las mariposas, incluidos los utilizados en sefiales de mimetismo y advertencia. Por ejemplo,
en las mariposas del género Heliconius, se ha demostrado que la capacidad de las aves
para distinguir entre especies co-miméticas y congéneres, asi como el color especifico del
patrén, varia significativamente seglin su sistema visual (UVS vs. VS). Estos resultados
indican que la visibn aviar, en particular la sensibilidad al ultravioleta (UVS), influye
directamente en la percepcién de los patrones miméticos. Aunque las aves pueden detectar

diferencias sutiles en ciertos colores o areas del cuerpo, la similitud general entre los



patrones de los co-miméticos suele ser suficiente para inducir una generalizacién en los
depredadores, quienes tienden a evitar a ambas especies. Esto contribuye a mantener la
eficacia del mimetismo de Miller (ver figura 10) (Dell'Aglio et al., 2018). En cambio, en
condiciones de poca luz con componentes ultravioleta potenciado, como al amanecer en el
las bajas temperaturas ambientales pueden imposibilitar su huida en vuelo, es mas probable
gue las aves se dejen engafiar por los puntos oculares marginales de las alas de las
mariposas, como Lopinga achine, y ataguen estas zonas menos vitales en lugar de la
cabeza, lo que puede aumentar la supervivencia de las mariposas. esto puede crear un
trade-off en el que las marcas llamativas pueden aumentar el riesgo de deteccién, el
beneficio de una mayor supervivencia tras un ataque erréneo (ver figura 11) (Olofsson et al.,
2010). Ademas, algunas mariposas han evolucionado hacia la transparencia o la coloracion
criptica para reducir la deteccién por parte de las aves, ya que las especies con alas
transparentes tienen menos probabilidades de ser detectadas y capturadas, en el caso de la
especie de mariposa mas transparente del estudio, Brevioleria seba, fue la menos
detectada por los carboneros comunes silvestres, mientras que la especie mas opaca y
colorida, Hypothyris ninonia, fue la més detectada ya que el contraste acromético entre las
manchas de color de las mariposas y el fondo de hojas verdes permitia a las aves poder
encontrarlas mas facilmente (ver figuras 12 y 13) (Arias et al., 2019). Asimismo, existen
mariposas que utilizan su coloracién estructural en las que su iridiscencia es resultado de
como la luz interactia con microestructuras fisicas en sus alas o escamas que refractan y
reflejan la luz de manera especifica, creando el efecto de color brillante. En Morpho helenor
se observd que su principal funcién es para utilizarlo como mecanismo de defensa contra
depredadores, es especial aves ya que, durante el vuelo, la alternancia entre el azul
iridiscente de la parte dorsal de las alas y el patrén criptico marrén de la parte ventral crea
un efecto de destello, creando un parpadeo dinamico hace que sea dificil para los
depredadores visuales seguir la trayectoria de vuelo de la mariposa, confundiéndolos y
reduciendo la probabilidad de captura, proporcionando un nivel de proteccion similar al de la

coloracién criptica durante el vuelo. Cuando las mariposas estaban inmdviles y



descansando en el suelo del bosque, su coloracion azul no provocaba un aumento de los
intentos de depredacién, por lo que el efecto protector esta vinculado al aspecto del
movimiento de la coloracion brillante, y no solo al color en si (Vieira-Silva et al., 2024). Al
igual que existen variaciones de patrones y colores para evitar a los depredadores, existen
modificaciones morfoldgicas de las alas de las mariposas esta estrechamente relacionada
con sus patrones de vuelo, que son cruciales para evitar a los depredadores. Las especies
qgue dependen de la velocidad y la agilidad suelen tener alas mas redondeadas, que facilitan
las maniobras rapidas y evasivas. Por el contrario, las alas alargadas se asocian a un
planeo eficiente, que puede verse favorecido en entornos con una presion de depredacion
reducida, como en Guam, donde los depredadores estan ausentes (C. Quinata, 2022). Las
tasas de depredacién estan influenciadas por la abundancia, comportamiento y
palatabilidad de las mariposas; por ejemplo, se ha documentado que las tangaras depredan
selectivamente mariposas Ithomiine aposeméticas durante las mafianas frias, cuando las
mariposas estan menos activas, a pesar de su coloracién de advertencia y defensas
guimicas (Brown & Neto, 1976). De igual manera, pueden variar temporalmente, y las tasas
de ataque a las mariposas y sus estadios inmaduros fluctian con los cambios estacionales
en la abundancia de presas. Esto sugiere que los depredadores pueden programar sus
actividades para que coincidan con los picos de disponibilidad de presas, influyendo asi en

la dinAmica de las poblaciones de mariposas (Molleman et al., 2016).

En el sotobosque, mas cercano al suelo podemos encontrar depredadores como las
lagartijas. En climas calidos como en el neotropico se las considera un importante
depredador de mariposas (Halali et al., 2019). Poseen en su mayoria, al igual que las aves,
una visién tetracromatica, que les permite detectar una amplia gama de colores, lo que es
crucial para identificar presas como las mariposas (Pérez | De Lanuza & Font, 2014).
También, son muy sensibles al movimiento, su sistema visual incluye detectores de

movimiento elementales que son sensibles a patrones de movimiento relevantes, como los



gue muestran las mariposas en movimiento, como el del género Anolis esto le permite una
capacidad inherente para distinguir entre movimientos importantes y no importantes (Pallus
et al., 2010). Las investigaciones indican, de igual manera, que los lagartos presentan
lateralizacibn en su procesamiento visual, como Podarcis muralis que demuestra una
preferencia por utilizar el ojo derecho durante las tareas depredadoras, lo que puede
mejorar su capacidad para detectar y capturar presas y el ojo izquierdo se relaciona con
comportamientos antipredatorios y exploratorios (Bonati et al., 2013). Todo esto ejerce una
presion selectiva sobre las mariposas, influyendo en la evolucion de sus patrones de color,
como los puntos oculares marginales. Al igual que en las aves, este patron puede desviar
los ataques de las lagartijas de partes vitales del cuerpo, lo que sugiere con mas certeza
gue las sefiales visuales forman parte integral de las estrategias de depredacion y defensa
(Halali et al., 2019). Los depredadores, como reptiles y aves, emplean diversas estrategias
de caza, como las tacticas de sentarse y esperar, para capturar mariposas (Sulakhe, 2002).
Asimismo, el tamafio de la mariposa también influye en el riesgo de depredacion, ya que las
mariposas de mayor tamafio son mas susceptibles de sufrir ataques, posiblemente debido a

su mayor visibilidad y a su menor velocidad de vuelo (Stefanescu et al., 2025).

5.3.2 VISION EN MARIPOSAS

Sus 0jos estan compuestos por numerosas unidades repetitivas llamadas omatidios
y cada uno de estos contiene varias células fotorreceptoras que contribuye a su vision
general. Su anatomia del ojo de mariposa, particularmente la de sus conos cristalinos y la
disposicién de los ommatidios, es compleja y varia tanto dentro de un mismo ojo como entre
diferentes individuos y especies ya que estan distribuidos aleatoriamente, lo cual es una
caracteristica comuan entre las mariposas, y se cree gue esta aleatoriedad es el resultado de
procesos evolutivos que optimizan la discriminacién del color y la deteccion del movimiento
(Arikawa, 2017; Paukner et al., 2024). Tienen seis clases de fotorreceptores: ultravioleta

(UV), violeta, azul, verde, rojo y de banda ancha, aunque pueden ir variando también segun



la especie y su sensibilidad (Arikawa, 2017). Como la mariposa Colias erata, que posee un
conjunto Unico de fotorreceptores, que incluye una clase ultravioleta, cuatro violeta-azul, dos
verdes y dos rojos, haciendo que su disposicion le permita detectar la luz polarizada en
diferentes orientaciones, como el cielo, para navegacién y orientacion. Ademas, en
mariposas, esto podria ser crucial para la deteccion de congéneres, flores o plantas
hospedadoras (Pirih et al., 2010). Las variaciones morfolégicas oculares pueden
presentar una divergencia adaptativa por la seleccion debido a diferentes condiciones de
habitat, como en las mariposas del género Heliconius, donde H. cydno chioneus, que habita
en bosques de dosel cerrado, posee 0jos mas grandes con mas facetas que H. melpomene
rosina, que reside en el borde del bosque, como resultado principalmente a un aumento del
namero de ommatidios, mas que a un mayor tamafio de los ommatidios individuales, que se
cree gue este aumento de los ommatidios contribuye a una mayor agudeza visual (ver figura
14) (Wright et al., 2024). Esto también se puede observar en grupos mas grandes, como en
la subtribu Ithomiini, donde se demuestra que las condiciones de luz del entorno son una
potente fuerza selectiva que impulsa la convergencia sensorial adaptativa en las mariposas
miméticas, influyendo tanto en los componentes periféricos como en los centrales de sus
sistemas visuales. En el estudio se revelé que la arquitectura forestal crea un mosaico de
microhdbitats luminosos distintos y las especies en entornos con mayor iluminacion o
aguellas con alas delanteras adaptadas para un vuelo mas rapido evolucionaron de forma
convergente hacia 0jos mas grandes y por ende mas niamero de omatidios, los cuales son
mas anchos para maximizar la captura de luz (ver figura 15) (Wainwright et al., 2024). Esto
indica que la estructura fisica del ojo ha evolucionado repetidamente en respuesta al

aumento de la abundancia de luz en microhabitats forestales mas abiertos.

5.3.3 COMPORTAMIENTO REPRODUCTIVO

La estructura en capas del bosque tropical, en particular la presencia de claros

soleados en el dosel en contraste con el sotobosque sombreado, cumple un rol clave en la



configuracion de la actividad de las mariposas. En los claros, donde el dosel no esta
completamente cerrado, se observé que los comportamientos agonisticos, el calentamiento
al sol, el patrullaje y el descanso ocurren con mayor frecuencia. El patrullaje, a menudo
asociado con la busqueda de pareja por parte de machos no territoriales, fue el
comportamiento mas comun y prolongado registrado en general; mientras que el cortejo,
aunque poco frecuente, se manifesté con mayor incidencia en estos claros que en las zonas
de dosel cerrado. En contraste, en el sotobosque, estos comportamientos fueron
notablemente menos frecuentes. Aunque la alimentacion fue poco comuan, se observé que
muchas mariposas se alimentaban en las partes superiores del dosel, donde se concentran
las flores y los frutos, lo que sugiere que tanto las actividades reproductivas como otras
conductas clave estan fuertemente influenciadas por los microclimas especificos y la
disponibilidad de recursos a lo largo de la estructura vertical del bosque (Pryke et al., 2012).
En regiones con temperatura constante y humedad regular, como en el neotrépico, las
mariposas pueden mostrar periodos reproductivos mas largos y sistemas de apareamiento
territoriales, ya que estas condiciones favorecen la asincronia de las parejas sexualmente
receptivas. Esto favorece la evolucion de los sistemas de apareamiento territoriales, por lo
gue, si la densidad de poblacion es alta, la territorialidad puede implicar altos costos. En
tales escenarios, los machos podrian tener mas oportunidades de encontrar pareja
adoptando una estrategia de busqueda activa en lugar de defender un territorio. Las
hembras, debido a mayor incidencia de interacciones bidticas, se vuelven mas selectivas,
eligiendo machos que muestren sefiales honestas de bajo parasitismo, provocando una
intensa competencia entre machos y aumente los costes asociados a las disputas
territoriales, ya que el coste reproductivo de no establecer un territorio puede ser aun mayor

(Peixoto & Mendoza-Cuenca, 2013).



5.3.4 TERMORREGULACION Y SENALES OPTICAS EN EL APAREAMIENTO

Las mariposas son ectotérmicas y dependen de fuentes externas de calor para
termorregularse. Adoptan comportamientos como asolearse para aumentar la temperatura
corporal, que es crucial para las actividades de vuelo y apareamiento (Clench, 1966). Las
temperaturas més calidas pueden conducir a un aprendizaje inadaptado de las preferencias
sexuales, como en Bicyclus anynana que reduce potencialmente la aptitud de las hembras y
afectando al éxito reproductivo en escenarios de calentamiento climético y la produccion
reproductiva, las temperaturas mas bajas producen menos huevos, pero mas grandes. Esto
sugiere una compensacion entre el tamafio y el nimero de huevos, influida por la
plasticidad mediada por la temperatura (Holveck et al., 2023; Steigenga & Fischer, 2007). La
luz ultravioleta también desempefia un papel importante en el comportamiento de
apareamiento de las mariposas. Por ejemplo, Eurema hecabe, las mariposas hembra
muestran preferencia por los machaos con iridiscencia UV brillante, que les sirve como sefal
sexual. Esta preferencia es evidente en experimentos controlados en los que la reduccion
de la reflectancia UV en los machos provocé una disminucion del éxito del apareamiento
(ver figura 16) (Kemp, 2008). En las mariposas Heliconius, la iluminancia local afecta a la
percepcion de los patrones de advertencia, que sirven como sefiales de apareamiento. Las
diferencias en la atraccion visual bajo condiciones de luz variables pueden conducir al
apareamiento asortativo y contribuir al aislamiento reproductivo. La diferencia en la
preferencia entre los machos de H. heurippa y H. timareta linaresi por las hembras de H.
heurippa montadas aumenté con una mayor iluminancia, indicando una interaccion entre las
preferencias innatas a nivel de poblacion y el entorno sensorial inmediato en el que se

encuentra la sefial femenina (Hausmann et al., 2021).



54 ADAPTACIONES MORFOLOGICAS

5.4.1 ALOMETRIA CORPORAL

Las relaciones alométricas en las mariposas, como la carga alar y la masa corporal,
estan positivamente correlacionadas con la velocidad de vuelo, lo que indica que los rasgos
morfolégicos estan adaptados a las demandas especificas de vuelo de cada estrato (Dudley
& Srygley, 1994). Mena et al. (2020) observé que las comunidades de mariposas en los
estratos del dosel y del sotobosque eran significativamente diferentes en cuanto a
composicion y abundancia, lo que es coherente con investigaciones previas sobre
mariposas neotropicales. De las 64 especies estudiadas, 29 estaban significativamente
asociadas con el dosel, incluidas 11 Biblidinae y 9 Charaxinae. Seis especies de
Limenitidinae también se clasificaron como especies del dosel. Por el contrario, 22 especies
mostraron una preferencia significativa por el sotobosque, 13 de las cuales pertenecian a
Satyrinae y 30 especies explicaban mas del 75 % de la variacién entre estratos, mientras
gue las especies restantes no mostraron una estratificacion significativa. El estudio encontré
diferencias significativas en las relaciones alométricas entre el area alar (WA) y el volumen
toracico (TV) de las mariposas del dosel y del sotobosque. Las especies del dosel
mostraron pendientes alométricas mas pronunciadas, lo que refleja un mayor énfasis en la
potencia y la velocidad de vuelo. Estas mariposas tenian ratios WA:TV mas bajos, lo que
indica alas mas pequefias en relaciéon con el tamafio de su térax. Esta morfologia es
consistente con un vuelo y aleteo rapido, lo que es ventajoso en el entorno mas calido y
abierto del dosel. Las temperaturas mas altas y la mayor disponibilidad de luz en el dosel
favorecen una mayor actividad metabdlica, lo que permite a las mariposas mantener modos
de vuelo que requieren mucha energia. Por el contrario, las mariposas del sotobosque
tenian pendientes alométricas menos pronunciadas y ratios WA:TV mas altos, lo que
sugiere que las alas son mas grandes en relacién con el tamafio de su térax. Esta
adaptacion favorece un vuelo méas lento y planeador, que es mas eficiente desde el punto

de vista energético en el microclima mas fresco, oscuro y hiimedo del sotobosque. El vuelo



planeado requiere menos energia metabdlica y se adapta bien a la disponibilidad limitada
de calor en el sotobosque. Las alas més grandes también pueden ayudar a la
termorregulacion al aumentar la superficie de absorcion de calor, compensando las
temperaturas mas bajas en este estrato (ver figura 17). También se vio la relacion de
aspecto (AR), entre la longitud del ala y su anchura, donde las mariposas del dosel tenian
un AR mas altas, lo que indica alas mas largas y estrechas que reducen la resistencia y
mejoran la eficiencia aerodinamica. Esta caracteristica se asocia con un vuelo mas rapido y
agil, lo que puede ser ventajoso en el dosel, donde la abundancia de depredadores es
mayor. En cambio, las mariposas del sotobosque suelen tener AR mas bajos, lo que sugiere
gue sus adaptaciones de vuelo dan prioridad a areas alares mas grandes en relacién con el
tamafio del térax para la termorregulacion y el planeo lento y energéticamente eficiente. En
el caso de la distancia relativa al centroide del ala (RDC) no se encontré ninguna relacién
significativa con la estratificacion, que, aunque es una caracteristica relacionada con el
rendimiento del vuelo batido, no desempefia un papel importante en la diferenciacion del
rendimiento de vuelo entre las mariposas del dosel y las del sotobosque. Con todo esto
podemos observar una sefial filogenética significativa para la estratificacion, asi como para
rasgos morfolégicos clave del vuelo como la relacion area alar/volumen toracico (WA:TV), la
relacion de aspecto (AR), dando como resultado las especies de mariposas estrechamente
emparentadas dentro de la comunidad tienden a ocupar estratos verticales similares y a
compartir adaptaciones de vuelo parecidas. Siendo la estratificacion no es aleatoria, sino
que estd determinada por limitaciones y adaptaciones evolutivas, y, por ende,
desempefiando un papel importante como mecanismo de particiéon de nichos. Sin embargo,
el estudio también observé divergencias dentro de los géneros, donde especies
estrechamente emparentadas ocupan estratos diferentes, lo que sugiere que los cambios
en la altura de vuelo pueden dar lugar a diversificacion ecoldgica y radiacién adaptativa. Se
puede ver con el estudio de Nice et al. (2019), donde Archaeoprepona demophon se
encuentra casi con la misma probabilidad tanto en el dosel del bosque, a mas de 20 m de

altitud, como en el sotobosque, 1 m por encima del suelo del bosque. Se realizaron



muestreos en Ecuador y Per(, se analizaron datos gendmicos para evaluar la diferenciacion
ecoldgica y genética entre poblaciones en estos entornos verticalmente estratificados. Se
observé que los patrones demograficos entre las poblaciones del dosel y del sotobosque no
estaban correlacionados, lo que indica una dinAmica poblacional independiente. En el
andlisis genomico de 43.799 loci de polimorfismo de un solo nucleétido (SNP) se reveld una
diferenciacién genética baja pero significativa entre las poblaciones del dosel y del
sotobosque, comparable a la diferenciacion entre poblaciones separadas por
aproximadamente 1.500 km, entre Ecuador y Perl. Los valores del estudio indican una
divergencia genética mensurable, aunque no se observaron diferencias morfoldgicas entre

los individuos del dosel y los del sotobosque.

5.4.2 MORFOMETRIAALAR

La morfometria cuantificar y analizar la forma, el tamafio y la forma de las
estructuras bioldgicas. Las especies de mariposas que habitan el dosel, como algunas del
género Morpho, suelen presentar alas mas largas y estrechas, junto con una menor relacion
entre la superficie alar y el volumen toracico. Estas caracteristicas morfolégicas incrementan
su capacidad para planear y ascender con rapidez, facilitando el aprovechamiento de los
espacios abiertos y de las corrientes de aire dinamicas propias de los estratos superiores
del bosque (Le Roy et al., 2021; Mena et al., 2020; Roy et al., 2022). La evolucion de estas
estructuras alares se ha vinculado estrechamente con los patrones de comportamiento de
vuelo y la estratificacion vertical caracteristica de los bosques neotropicales. DeVries et al.
(2010) compararon dos clados de Morpho: el grupo achilles, conformado por especies del
sotobosque, y el grupo hecuba, integrado por especies del dosel. Los resultados mostraron
gue las especies que planean en el dosel, especialmente los machos, exhiben relaciones de
aspecto (AR) significativamente mas altas y centros alares mas bajos. Estas modificaciones
morfoldgicas reducen la resistencia al avance y aumentan la sustentacion, favoreciendo un

vuelo energéticamente eficiente durante el patrullaje territorial a gran escala. Las alas con



alta relacion de aspecto son aerodinamicamente mas eficientes para el planeo, mientras
que las de baja relacibn de aspecto, mas cortas y anchas, proporcionan mayor
maniobrabilidad, una ventaja crucial para el vuelo con aleteo en ambientes densos como el
sotobosque. Estudios recientes sustentan que las mariposas del dosel alcanzan altos
niveles de eficiencia en el planeo a través de una diversidad de formas alares y estrategias
de vuelo, lo que sugiere mdltiples trayectorias evolutivas hacia el éxito en este tipo de
microhabitat (Le Roy et al., 2021). También se vio un dimorfismo sexual en la morfologia
alar también resulta evidente, particularmente en el grupo hecuba. En estos casos, los
machos presentan transformaciones en la forma de las alas que no estan correlacionadas
con el tamafio corporal, lo cual refleja adaptaciones especificas para vuelos de patrullaje
territorial y cortejo basados en el planeo. En contraste, las hembras mantienen una
morfologia alar mas conservada, posiblemente condicionada por factores como el
comportamiento de oviposicion, una mayor presion de depredacion y la inversion en tejido
reproductivo. Ademas, especies extremas dentro del grupo hecuba, como Morpho cypris y
Morpho rhetenor, presentan alas anteriores excepcionalmente alargadas y un marcado
dimorfismo tanto sexual como croméatico. Estos rasgos apuntan a presiones selectivas
adicionales, posiblemente derivadas de la seleccion sexual y la evasién de depredadores,

mas all4 de las adaptaciones necesarias para el vuelo en el dosel (DeVries et al., 2010).

Las especies del sotobosque, como las de la tribu Haeterini y algunas mariposas
Morpho, suelen tener alas mas anchas y con una mayor superficie alar en relacién con el
tamano corporal, lo que favorece un vuelo lento y maniobrable con aleteo, necesario para
navegar entre la vegetacion y en condiciones de poca luz (Cespedes et al., 2015; DeVries et
al., 2010; Mena et al., 2020) . Estas formas de ala estan asociadas a compensaciones de
rendimiento que favorecen el planeo cerca del suelo y el control preciso en lugar de la
velocidad o el planeo a larga distancia, que es mas comun en las especies de dosel

(Cespedes et al., 2015; Mena et al., 2020). El estudio de DeVries et al. (2010) indic6 que el



grupo achilles dependen principalmente del vuelo con aleteo, un comportamiento que exige
mucha energia pero que es crucial para maniobrar en el desordenado sotobosque por lo
gue presentan alas relativamente cortas y anchas, caracterizadas por una menor relacion
de aspecto y un mayor centroide alar. Estos rasgos estan optimizados para un vuelo de
aleteo preciso y controlado, necesario para navegar por la vegetacion densa. Las
mediciones revelaron una marcada igualdad morfolégica entre machos y hembras dentro de
este grupo, sin diferencias significativas en la longitud del ala anterior, la relacion de aspecto
o el centroide del ala. Esto sugiere que ambos sexos comparten comportamientos de vuelo
similares y se enfrentan a limitaciones ecolégicas comparables en el sotobosque, a pesar
de ocupar papeles comportamentales ligeramente diferentes: los machos tienden a patrullar
y defender territorios, mientras que las hembras dan prioridad a la localizaciéon de plantas
hospedadoras para la oviposicion. La evolucion de estos rasgos alares esta impulsada por
el microclima especifico y los retos estructurales del sotobosque, como el espacio limitado,
las temperaturas mas bajas y la mayor humedad, que seleccionan la maniobrabilidad vy el
vuelo energéticamente eficiente por el espacio reducido, que limitan la gama de
adaptaciones morfoldgicas viables, esto se refleja en la filogenia que sugiere que la forma
del ala de las mariposas del sotobosque se ha mantenido evolutivamente estable debido a

las fuertes restricciones funcionales impuestas por su habitat (ver figura 18).

6 CONCLUSIONES

1. La estratificacion vertical de los bosques neotropicales es un determinante
fundamental de la biodiversidad y estructura ecolégica de las mariposas. Esta
organizacion en capas, principalmente el dosel y el sotobosque, genera

gradientes de luz, temperatura y humedad que definen nichos diferenciados y



permiten la coexistencia de especies con requerimientos ecoldgicos especificos.
La presencia de microclimas particulares en cada estrato actia como un filtro
ecologico que condiciona la adaptacion, distribucion y comportamiento de las
mariposas.

Las mariposas responden a esta estratificacibn mediante adaptaciones
morfoldgicas, fisiolégicas y conductuales altamente especializadas. Las
diferencias en la forma de vuelo, el tamafio y estructura de las alas, asi como en
sus mecanismos de termorregulacion, reflejan una evolucion adaptativa a las
condiciones ambientales de cada estrato. Las especies del dosel muestran
estrategias de planeo y tolerancia térmica, mientras que las del sotobosque
desarrollan maniobrabilidad en microhabitats mas densos y humedos.

El uso diferencial de plantas hospederas segun el estrato es clave en la biologia
de las mariposas. Muchas especies presentan un alto grado de especializacién
hacia ciertas plantas que se distribuyen verticalmente. Esta relacién no solo afecta
el éxito reproductivo, sino que también influye en la distribuciéon espacial y
temporal de las mariposas. Las plantas hospedadoras aportan nutrientes y
compuestos quimicos esenciales que condicionan el desarrollo larval y las
defensas frente a depredadores.

La interaccion mariposa-planta hospedera implica procesos coevolutivos
complejos que refuerzan la diferenciacion entre especies. El secuestro o la
biosintesis de metabolitos secundarios permiten a las mariposas desarrollar
defensas quimicas que aumentan su supervivencia. Estas capacidades estan
estrechamente ligadas a la disponibilidad y tipo de hospedero, generando
presiones selectivas que pueden derivar en radiaciones adaptativas.

La dieta de las mariposas también esta estratificada, lo que refuerza la
segmentacion ecoldgica. En el dosel predominan las especies nectarivoras, con
adaptaciones morfoldgicas en la probéscide para acceder al néctar floral. En el

sotobosque son mas frecuentes las frugivoras, que aprovechan frutas en



10.

descomposicién y otras fuentes de nutrientes ricos en aminodcidos. Estas
diferencias alimentarias también se reflejan en su fisiologia, microbiota intestinal y
habitos reproductivos.

La variacion microclimatica estacional promueve movimientos verticales en las
comunidades de mariposas. Durante la estacion seca, muchas especies
descienden al sotobosque en busca de mayor humedad, mientras que en la
estacion lluviosa ascienden al dosel. Este desplazamiento estacional evidencia la
importancia de los microclimas en la dinamica poblacional y distribucion temporal
de las especies.

El ciclo ontogenético de las mariposas esta estrechamente condicionado por la
estratificacion forestal. Desde la elecciébn del sitio de oviposicion hasta el
desarrollo pupal, cada etapa del ciclo vital responde a factores microambientales
como la luz, la humedad, la disponibilidad del hospedero y la presion de
depredacién. Las estrategias de oviposicion, camuflaje larval, gregarismo y
coloracién aposematica son respuestas adaptativas al ambiente estratificado.

La presién de los depredadores varia entre estratos, influenciando directamente la
evolucibn de defensas visuales y conductuales. Aves Yy reptiles ejercen
selecciones diferenciadas segun la visibilidad, movilidad y palatabilidad de las
mariposas. Esto ha promovido la aparicion de mecanismos como el mimetismo
Mdlleriano, la transparencia, la iridiscencia y los patrones de coloracién que
confunden o disuaden a los depredadores.

Las comunidades de mariposas presentan una alta diversidad beta entre estratos,
especialmente en el dosel. Esto indica que la composicién de especies varia
significativamente entre capas verticales del bosque, lo que subraya la
importancia de estudiar cada estrato de manera diferenciada y con metodologias
especificas para comprender la estructura real de la biodiversidad.

La conservacion efectiva de mariposas neotropicales debe considerar la

dimensién vertical del bosque. Preservar tanto el dosel como el sotobosque, junto



con su conectividad e integridad estructural, es esencial para proteger los
servicios ecosistémicos que brindan, como la polinizacion, el control biolégico y su

valor como bioindicadores del estado de los ecosistemas tropicales.
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Figura 1. Estratos de la selva tropical. Muestra cinco estratos de selva tropical. Forest
floor: suelo; Shurb layer: capa arbustiva; Understory: sotobosque; Canopy: dosel; Emergent

layer: capa emergente. Tomado de Nyandwi (2008).
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Figura 2. Fotosintesis neta al incremento de la temperatura. Incremento de la
fotosintesis al aumentar la temperatura, hasta alcanzar un punto 6ptimo (Top). Disminucion
rapida de la asimilacion de carbono cuando la temperatura excede ese Optimo térmico,
reflejando una caida en la eficiencia fotosintética bajo calor extremo. Tomado de Slot &

Winter (2016).



(a) H. cydno ‘a8’ (D) H. melpomene A 4

BE biosvnthesized
E .;_'-_|_I|,".I_':-_'||

'REY

e

[} - = -

=y}

g CNele mg™!

(b
L ]
o
{c)
L] L]
- o
o L)
L &

]
]
]
]
[ ]
]
]
]
]
]
]
]
]
(]
]
]
(]
]
]
]
]
]
]
(]
]
]
]
]
]
]
]
(]
| ~mT ~x —e
men pla vit bif men pla vit hif
Figura 3. Composicion de los glucosidos cianogénicos (CNglcs) en dos especies de
mariposas, Heliconius cydno y Heliconius melpomene. Estas dos especies de
mariposas fueron criadas con diferentes dietas de plantas Passiflora. Las cajas verdes
representan los CNglcs linamarina y lotaustralina, que son biosintetizados por las
mariposas. Las cajas salmon indican el CNglc deidaclina, que es secuestrado por las
mariposas de su planta hospedadora. Las letras sobre las cajas (a, ab, b, c¢) indican

comparaciones post-hoc dentro de la especie, donde sefialan una concentracion

estadisticamente significativa de CNglcs biosintetizados. Tomado de De Castro et al. (2021).
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Figura 4. Via metabdlica de biosintesis de terpeno. Unidades basicas de 5 carbonos el
isopentenil difosfato (IPP) y el dimetilalil difosfato (DMAPP), que se unen para formar
difosfatos isoprenoides de distintas longitudes de cadena, Geranil difosfato (GPP), Farnesil
difosfato (FPP) y Geranilgeranil difosfato (GGPP), catalizado por enzimas llamadas sintasas
de difosfato isoprenilo (IDSs), finalmente son transformadas en la vasta diversidad de
terpenos por enzimas especializadas llamadas sintasas de terpenos (TPSs). Tomado de

Darragh et al., (2019).
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Figura 5. Forma de la regién de succidn entre las especies de mariposas. a) Forma
visual de la diferencia entre la forma de la proboscide de mariposas que visitan flores vs. las
gue no. b) Los anchos medios de la galera a lo largo de la regién de alimentacion,
normalizados como porcentaje de la longitud total de la region de alimentacion y Las
diferentes lineas representan diferentes especies de mariposas, clasificadas segun sus

hébitos alimenticios. Tomado de Lehnert et al. (2021).

Figura 6. Fotografia de microscopia optica de las morfologias de la probdscide de dos
tipos de mariposas frutivoras, Charaxes bipunctatus con comportamiento de
perforadora y Euphaedra medon con comportamiento de barredora. 2) Charaxes
bipunctatus. 2a) Probdscide de Charaxes bipunctatus en posicion enrollada. 2b) Sensilas
cortas y escasas. 2c) Punta de la probéscide carece de sensilas en su extremo apical. 3)

Euphaedra medon. 3a) Probdscide de Euphaedra medon en posicion enrollada. 3b)



Sensilas estiloconias son largas y sobresalen mas alla del extremo apical de la probéscide.
3c) En la regién de la punta de la probdscide las sensilas estiloconias estdn densamente

empaguetadas en dos filas. Tomado de Molleman et al. (2005).
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Figura 7. Estadios larvarios de Taygetis acuta. A) Primer estadio, vista dorsal; B) Vista
frontal de la cabeza en el primer estadio; C) Segundo estadio, vista lateral; D) Tercer
estadio, vista lateral; E, F) Cuarto (Ultimo) estadio, vista dorsal y lateral. Tomado de A.

Freitas (2017).



.

Rl

N .

e

Figura 8. Larvas de Methona themisto. A, B y C) Primer estadio. D, E y F) Segundo

estadio. Tomado de K. V. C. Barbosa & Costa (2013)

Figura 9. Plasticidad del color pupal en Mycalesis mineus. Pupa café desarrollada en
el suelo. Pupa verde desarrollada debajo de una hoja. Tomado de Mayekar &

Kodandaramaiah (2017).
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Figura 10. Comparacion cromética de los parches de color entre especimenes co-
mimeéticos y congéneres bajo vision UVS y VS en unidades Just-Noticeable Difference. a)
Para H. erato lativitta y H. melpomene malleti, los parches naranja y amarillo presentan
mayores valores JND bajo vision UVS, lo que indica mayor perceptibilidad para aves con
este sistema. En VS, los contrastes disminuyen, dificultando su discriminacion. b) En H. e.
demophoon y H. m. rosina, los colores rojo y amarillo muestran altos contrastes,
especialmente el rojo bajo UVS, lo que sugiere que podrian ser facilmente detectados por
depredadores con este tipo de vision. ¢) Para H. e. notabilis y H. m. plesseni, ambos
sistemas visuales distinguen el rojo, aunque el contraste en blanco se reduce, acercandose
al umbral de discriminacion. d) En H. sapho y H. cydno, los parches blancos son mas
perceptibles bajo UVS que VS, indicando una mayor capacidad de diferenciacion en aves

con sensibilidad al ultravioleta. Tomado de Dell’Aglio et al. (2018).



Figura 11. Fotografias de la presa Lopinga achine bajo diferentes intensidades de luz.
a) L. achine, fotografiada con luz natural. b) L. achine fotografiada con un filtro UV, que es

reflectada en los ocelos de las alas traseras. Tomado de Olofsson et al. (2010).

Figura 12. Fotografia de mariposas del estudio vista dorsal (fila superior) y ventral
(fila inferior) sobre fondos negro y blanco para resaltar la ubicacién y el grado de
transparencia alar. La transparencia de las alas (en términos de transmision y é&rea
cubierta por manchas transparentes) aumenta progresivamente de izquierda a derecha:
Hypothyris ninonia (principalmente opaca), Ceratinia tutia (translicida con colores vivos),
Ithomia salapia (transparente con tinte amarillo palido y contorno alar negro) y Brevioleria
seba (altamente transparente, con una banda blanca en el ala anterior y un contorno negro).

Tomado de Arias et al. (2019).
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Figura 13. Suma del rango de indetectabilidad en aves. Hypothyris ninonia (H), la especie
mas opaca y colorida, tiene el rango de indetectabilidad més bajo, lo que significa que fue la
mas detectada por las aves. Por el contrario, Brevioleria seba (B), la especie mas
transparente, tiene el rango mas alto, indicando que fue la menos detectada. Tomado de

Arias et al. (2019).

M. cpdno chionens (C) . melpomene rosing (M)

closed forest

Figura 14. Diferencia de habitats en mariposas del género Heliconius. H. cydno se
representa en un entorno de bosque cerrado, caracterizado por un dosel denso v,
presumiblemente, condiciones de menor luminosidad. Por el contrario, H. melpomene se
muestra en el limite del bosque, que suele ser mas luminoso y abierto. Tomado de Wright et

al. (2024).
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Figura 15. Relacion entre el nUmero de facetas (Logqo) Y €l area de la superficie del
ojo (Logqo). Las facetas se refieren a la parte externa de cada omatidio. El area de la

superficie del ojo es el tamafio general del ojo. Tomado de Wainwright et al. (2024).

Dorsal UV

Figura 16. Fotogrgrafias de las superficies alares de la mariposa Eurema hecabe
macho y hembra bajo luz natural y luz UV. La parte dorsal del ala y dorsal UV,

particularmente para el macho, demuestra las propiedades especificas de reflexion UV que



no siempre son evidentes bajo la luz visible. En la parte ventral las hembras al igual que los
machos, sus superficies ventrales absorben fuertemente los rayos UV, pero parecen de

color amarillo blanquecino en comparacion con el amarillo brillante de los machos. Tomado

de Kemp (2008).
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Figura 17. Relaciones alométricas entre el volumen torécico y el &rea alar de las
especies Nymphalidae del dosel y del sotobosque. Los circulos indican las especies que
se encuentran principalmente en el dosel. Los triAngulos representan las especies que se
encuentran predominantemente en el sotobosque. La separacion de los puntos de datos y
las distintas pendientes para las especies del dosel frente a las del sotobosque demuestran
visualmente que las mariposas se diferencian morfoldgicamente en funcion de su

estratificacion vertical. Tomado de Mena et al. (2020).
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Figura 18. Fotografias ventrales y dorsales de mariposas Morpho. Variaciéon de la forma
del ala dentro de los dos grupos focales de mariposas Morpho: el grupo Aquiles (especies
del sotobosque) y el grupo Hecuba (especies del dosel) y sus respectivos sexos. Tomado de

DeVries et al. (2010).
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