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RESUMEN

El vuelo de los insectos es considerado altamente eficiente a pesar del costo
energético que conlleva, siendo considerado como un agente de diversificacion. De
manera particular, los lepidopteros son el grupo de insectos que se caracteriza por poseer
una gran complejidad y variacion fenotipica alar y mayor proporcion de area alar respecto
a su tamafio. El vuelo de los lepidopteros en su etapa adulta es un componente relevante
en la adecuacion de los individuos, ya que lleva a cabo actividades fundamentales
relacionadas con la locomocién, evasion contra depredadores y obtencion de
apareamientos. Para entender el efecto de las presiones selectivas que moldean la
evolucion del disefo alar a una escala macroevolutiva es necesario considerar que las
especies no son filogenéticamente independientes debido a una historia evolutiva
compartida, para lo cual existen los métodos filogenéticos comparativos. En este sentido,
la tribu Heliconiini (Nymphalidae: Heliconidae) es un gran modelo de estudio ya que
presentan cortejos y estrategias reproductivas complejas, asi como comportamientos de
vuelo especificos de cada sexo asociados con una variacion morfologica de las alas,
ademas, es uno de los grupos de mariposas neotropicales ampliamente estudiados en
biologia evolutiva, lo que permite poner a prueba agentes de seleccion sexual y su
influencia en la morfologia alar. El presente estudio evalué mediante el uso de analisis
filogenéticos comparativos si la morfologia alar estd asociada a presiones de seleccion
sexual o es resultado de su ancestria comin. De manera particular, se buscé determinar si
la variacion de la forma alar refleja potenciales respuestas adaptativas que mejoran el
desempefio del vuelo en términos aerodindmicos y funcionales en su conducta de cortejo.
Los resultados de la investigacion indican que la respuesta morfologica alar de las especies
refleja consecuencias funcionales en el desempeno del vuelo en mariposas de la tribu
Heliconiini. Se sugiere que las conductas de cortejo no influyen en el dimorfismo sexual,
pero existe un efecto diferencial entre sexos de la conducta de cortejo y la morfologia alar.
La evolucion de la morfologia de las alas anteriores en machos sugiere una asociacion
como agente de seleccion sexual, mientras las hembras pueden estar bajo seleccion

estabilizadora que optimice el desempefio de vuelo y asi la adecuacion de los individuos.

Palabras clave: Lepidoptera, morfologia alar, cortejo.
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SUMMARY

Insect flight is considered highly efficient despite its substantial energetic costs
and has been recognized as a key driver of diversification. Among insects, Lepidoptera
are characterized by remarkable variation and complexity in wing morphology, as well as
a relatively large wing area in relation to body size. Adult flight plays a crucial role in
individual fitness by enabling locomotion, predator avoidance, and mate acquisition.
Understanding the selective pressures that shape wing design at a macroevolutionary
scale, it is necessary to account for the fact that species are not phylogenetically
independent due to their shared evolutionary history. Comparative phylogenetic methods
provide an appropriate framework for addressing this issue. The tribe Heliconiini
(Nymphalidae) provides an excellent model of study because its species exhibit complex
courtship and reproductive strategies, as well as sex-specific flight behaviors associated
with variation in wing morphology. Furthermore, Heliconiini butterflies are among the
most extensively studied Neotropical taxa in evolutionary biology, making them well
suited for testing hypotheses regarding the role of sexual selection in shaping wing
morphology. In this study, comparative phylogenetic analyses were used to evaluate
whether wing morphology in Heliconiini butterflies is associated with sexual selection
pressures or primarily reflects shared ancestry. Specifically, we assessed whether variation
in wing design represents adaptive responses that enhance flight performance during
courtship through aerodynamic and functional optimization. Our results indicate that
interspecific variation in wing morphology appears to have important functional
consequences for flight performance in Heliconiini butterflies. Courtship behaviors do not
appear to be the primary driver of sexual dimorphism; however, male courtship may act
as a sexual selection agent shaping wing morphology. Female forewing evolution may
therefore be constrained by stabilizing selection to optimize flight performance and

maximize fitness.

Key words: Lepidoptera, wing morphology, courtship.
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1. INTRODUCCION

En términos biomecanicos, el vuelo se define como cualquier comportamiento
locomotor en el aire que involucre un control activo de las fuerzas aerodinamicas (Dudley
et al. 2007). Sin embargo, al alargarse el tiempo de vuelo se afecta el flujo del aire y su
interaccion con las alas cambia (Dudley 2002, LeRoy et al. 2019a), incidiendo en las
fuerzas de sustentacion y de arrastre, por lo que para mantener en equilibrio las fuerzas
aerodindmicas provocadas de esta interaccion es necesario alternar de un comportamiento
de vuelo de tipo planeo a uno de aleteo y viceversa (Gill 2007, LeRoy et al. 2019a). La
fase de planeo presenta condiciones mas estables de las fuerzas aerodindmicas y consiste
en volar sin batir las alas (Tobalske 2016); por el contrario, la fase de aleteo consta de un
batimiento activo de alas que involucra mayor variacion en las fuerzas de sustentacion y

arrastre (Dudley 2002, LeRoy et al. 2019a).

El vuelo es considerado el tipo de locomocion mas costosa (Ramos-Pérez et al.
2020, Scanes & Dridi 2022). Los insectos con alas a pesar de ser considerados los
organismos voladores con mayor costo energético en relacion con su tamafio (Moyes &
Schulte 2014, Ramos-Pérez et al.,2020), debido al desarrollo de sus alas presentan una

gran eficiencia a la que se le atribuye su diversificacion (Page ef al. 2024).

La capacidad de vuelo en insectos ademas de implicar el intercambio de un vuelo
tipo planeo y aleteo durante vuelos prolongados, también depende de la capacidad de la
distorsion de sus alas (Klowden & Palli 2023). Esta distorsion de las alas es posible debido
a que las alas estan constituidas por una membrana flexible con un reforzamiento interno
y un margen del ala mas rigido que también brinda estructura a las alas (Moyes & Schulte
2014). El reforzamiento dado por la estructura conocida como venacion alar. Los
lepidopteros son uno de los grupos de insectos voladores mas exitosos, presentan dos pares
de alas membranosas altamente desarrolladas que representan la mayor area de alas en

relacion con el tamaio del cuerpo entre todos los insectos voladores (Le Roy et al. 2019a).

La manera (e.g. calidad, eficiencia) en que un organismo lleva a cabo las
actividades necesarias para sobrevivir es conocida como desempefio o “performance”
(Wainwright 2007). En este sentido el desempeiio del vuelo es considerado un rasgo

importante en el grupo social y biologia reproductiva de las especies (Gill 2007). De




acuerdo con los habitos propios de cada especie, los organismos manifiestan respuestas
fisioldgicas y las alas muestran modificaciones en su estructuracion morfoldgica, asi como
en la distribucion de la musculatura toracica (Page ef al. 2024). Un vuelo que involucre
aleteo permite el despegue, ascenso y maniobrar (Le Roy et al. 2019b). La composicion
de las alas es considerada un rasgo funcional conformado por tres o mas o mas partes
morfoldgicas estructurales que en conjunto se encargan de regular el vuelo y puede
favorecer aerodinamicamente un vuelo tipo planeo o aleteo (Wainwright 2007, Le Roy et
al. 2019a, Klowden & Palli 2023). Las variaciones en los rasgos funcionales afectan el
vuelo de un individuo en términos de velocidad, frecuencia de aleteo, maniobrabilidad y

aceleracion (Page et al. 2024).

El vuelo de los lepidopteros en su etapa adulta es una actividad fundamental que
influye en procesos relacionados tanto con la supervivencia como con la reproducciéon. En
el primer caso se relaciona con la evasion de depredadores, busqueda de recursos
alimenticios y la expansion hacia a nuevos habitats y procesos migratorios de retorno al
sitio de origen (Guo et al. 2020, Henriques ef al. 2022). Bai ef al. (2015) evaluaron los
cambios ambientales en la zona montafiosa de Qinling, China y sus efectos sobre las
variaciones en el tamafo y la forma del cuerpo de una especie de mariposa de la familia
Pieridae, encontrando diferencias significativas en la morfologia de las alas anteriores y
posteriores entre las poblaciones estudiadas, determinando que la variacion morfologica

esta correlacionada a la heterogeneidad ambiental.

Por otro lado, el vuelo en mariposas es necesario en actividades relacionadas con
la reproduccion, involucran conductas como la busqueda de pareja, los cortejos para
obtener apareamientos y la busqueda de plantas hospederas para la oviposicion (Jiggins
2017, Owens et al. 2020). Por ejemplo, los machos de las especies cripticas de Leptidea
sinapis y L. reali desarrollan cortejos prolongados como parte de la eleccion de pareja de
las hembras que les permiten distinguir potenciales parejas conspecificas (Friberg et al.

2008).

De este modo, la evolucion de las alas se asocia a presiones tanto de seleccion
natural como sexual; convirtiendo a los lepiddpteros en un modelo evolutivo y del

desarrollo de la variacion fenotipica de las alas (Belleghem et al. 2021). La seleccion
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sexual es una forma de seleccion natural que genera comportamientos especificos
relacionados con su €xito reproductivo y puede ser la causa mas importante de dimorfismo
sexual y ornamentaciéon en machos (Jiggins 2017). Este tipo de seleccion incluye
mecanismos como la eleccion de pareja por parte de la hembra y la competencia entre

machos (Shuster & Wade 2003).

La interaccion entre las condiciones ecologicas donde habitan los organismos, las
proporciones sexuales de una especie y las presiones de seleccion sexual dan como
resultado los sistemas de apareamiento definidos como el conjunto de estrategias
reproductivas de una poblacion (Emlen & Oring 1977). Un sistema de apareamiento esta
conformado por distintos componentes que repercuten en el éxito reproductivo de los
individuos. La conducta de cortejo se define como parte de la secuencia de
comportamientos que componen las conductas de apareamiento y que ocurren
principalmente previo al apareamiento, aunque puede ocurrir antes, durante y posterior al
apareamiento, durante los cuales machos y hembras coexisten espacio-temporalmente,
intercambian informacion y un sexo puede responder de manera positiva ante las sefales
emitidas por el otro sexo (Alexander et al. 1997). Esta conducta es un parteaguas en el
éxito reproductivo de los individuos, en el cual la atraccion inicial usualmente toma lugar

por la vision que puede ser afectada por distintas conductas (Klein & de Araujo 2010).

De este modo, la configuracion de ambas alas durante el vuelo genera variaciones
morfoldgicas que repercuten en distintos modos de vuelo que permiten cubrir actividades
relacionadas con el éxito reproductivo de los individuos de cada especie, lo cual otorga a
las mariposas una gran complejidad y variacion fenotipica alar asociada con su éxito
adaptativo y su enorme diversificacion (Bai ef al. 2015, Chazot ef al. 2015). Ademas de
las particularidades a nivel especie, se encuentra que la conducta de vuelo particular de
cada sexo puede influir en el disefio alar y modificar la eficiencia en el desempefio del
vuelo requerido. En machos el vuelo se asocia una mayor capacidad de aceleracion debido
a que gran parte de su masa corporal reside en el torax, mientras en las hembras se
encuentra en el abdomen con la mayor masa por la presencia de las ovariolas (Berwaerts
et al. 2002). A su vez, las hembras en la mayoria de las especies de lepidopteros se les

asocian alas mas largas en comparacion de los machos debido a compensaciones para
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solventar la fecundidad, tal como lo son la ovoposicion de grupos de huevos en especies
gregarias (Allen et al. 2011, Montejo-Kovacevich et al. 2019). Por otro lado, Penz et al.
(2015) encontraron en Morpho achilles que los machos tienen una conducta con una tasa

de dispersion mayor que las hembras.

Asi como existe una amplia variacion en la configuracion de las alas que permite
a los individuos volar de distintas maneras, un mismo rasgo alar puede estar asociado con
diferentes rasgos de historia de vida de cada sexo (e.g. fecundidad, edad a la madurez,
longevidad). Dando como resultado presiones selectivas especificas de cada sexo
(Montejo-Kovacevich et al. 2019). Por lo tanto, ambos sexos pueden llegar a compartir
una estructura del disefio alar similar pero que les permita compensar conductualmente el

vuelo de acuerdo con el sexo.

Bajo este escenario, la tribu Heliconiini (Nymphalidae: Heliconiinae) es de interés
ya que es uno de los grupos de lepiddpteros neotropicales mejor estudiados. La tribu esta
constituida por cerca de 77 especies distribuidas en ocho géneros propuestos por Michener
(1942): Dione, Agraulis, Podotricha, Dryadula, Dryas, Philaethria, Eueides y Heliconius,
este ultimo subdividido en dos grandes clados erato/sara/sapho 'y
melpomene/silvaniforme, reconocidos en estudios filogenéticos recientes (Jiggins 2017,
Couto et al. 2023). Particularmente, el género Heliconius ha sido estudiado en campos
que incluyen desde la ecologia (Rosser et al. 2012), el comportamiento (Mendoza-Cuenca
& Macias-Ordoéiiez, 2005), la genética (Kosak et al. 2015) y la gendmica (Lewis & Reed
2019). La tribu es especialista en plantas del género Passiflora, las cuales son utilizadas
como fuente de alimento y hospederas (Jiggins 2017). Todas las larvas de Heliconiini se
caracterizan por presentar espinas en su cuerpo con pupas generalmente cripticas (Jiggins

2017).

La tribu Heliconiini tiene una distribuciéon amplia desde el sur de Canada (e.g.
Heliconius charithonia), el norte de Estados Unidos (e.g. Agraulis vanillae), en centro y
Sudamérica, hasta el norte de Argentina (Jiggins 2017), por lo que los encontramos desde
selvas humedas de tierras bajas hasta llanos secos o sdbanas (Jiggins 2017) y por ende en

distintas condiciones climaticas.
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Desde su origen, hace aproximadamente 47 m.a. (millones de afos), la tribu
Heliconiini tuvo dos grandes sucesos de diversificacion, el primero hace 12 m.a. durante
el Mioceno en la orogénesis de los Andes y poco antes de la aparicion del género
Heliconius; el segundo alrededor de hace 4.5 m.a., a partir de estos eventos se estima que
la tribu presenta una alta tasa de diversificacion (Kosak et al. 2015). Las areas con riqueza
alta en subespecies simpatricas o capaces de hibridar han promovido la diversidad de
fenotipos intraespecificos locales, asi como una reduccion del aislamiento reproductivo
particularmente en el género Heliconius (Rosser et al. 2012, Mérot et al. 2015). La
hibridacién influye en diversos aspectos de la diversidad del disefio alar en mariposas de
la tribu Heliconiini y sugiere procesos de especiacion a largo plazo (Constantino & Salazar
2010, Mérot et al. 2015, Freitas et al. 2019). En ese contexto, van der Heijden et al. (2025)
mostraron evidencia de que en la reciente radiacion de mariposas neotropicales de la tribu
Ithomiini ocurre hibridacion histérica y especies hibridas putativas que promueven la

diversidad genética.

La evolucién constante de nuevas especies y la colonizacion de nuevos nichos
ecologicos se propicia debido a cambios geoldgicos, ecoldgicos y biologicos (Derryberry
et al. 2011). A pesar de esto, para la tribu Heliconiini se propone poca influencia de las
perturbaciones ambientales (i.e regimenes ambientales, ecosistemas y formaciones
geologicas) en su diversificacion morfoldgica debido a los cambios ambientales sucedidos
de manera gradual a escala continental; esto desde el comienzo del Mioceno hasta el
presente (i.e regimenes ambientales, ecosistemas y formaciones geoldgicas) (Blandin &
Purser 2013, Derryberry et al. 2011, Kosak et al. 2015). Por lo que rasgos como la historia

evolutiva de la tribu Heliconiini puede tener un gran peso en los cambios morfoldgicos.

Al conjunto de rasgos clave para el vuelo, se le denomina disefio alar. Estos rasgos
incluyen desde la forma, coloracion, venacion, el area alar y el peso corporal (Page et al.
2024), hasta rasgos que en conjunto conforman el segundo momento utilizada como
medida de la fuerza de sustentacion, describe la mayor distribucion el ancho medio del ala
a lo largo de la envergadura del ala que contrarresta el peso de la mariposa y permite el
vuelo sostenido (Dudley 2002, Le Roy et al. 2019a), la proporcion de musculos y la

proporcion de aspecto calculada como la relacion entre la longitud (i.e. cuerda) y el ancho
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medio del ala (Le Roy et al. 2019a). Existen diversos estudios que evaltan la funcion de
las alas de las mariposas y su importancia en relacion a factores como tipo de habitat; por
ejemplo Jantzen & Eisner (2008) en diversos lepidopteros y Le Roy et al. (2019b) en
especies del género Morpho (Nymphalidae) evaluaron el efecto del dafio en distintas
partes del ala, concluyendo que las alas posteriores no repercuten fuertemente en la
capacidad del vuelo de las mariposas, ya que pueden volar sin ellas, pero afectan

respuestas de vuelo tales como la maniobrabilidad y la agilidad.

La tribu Heliconiini presenta una gran diversidad y variacion en patrones alares y
morfoldgicos (Kosak ef al. 2015, Page et al. 2024). Por lo que las diversas formas de alas
estan asociadas con rasgos de vuelo y su desempeno. De manera general, el género
Heliconius 'y Euides tienen un disefio alar que se caracteriza por poseer alas elongadas con
poca carga alar y la mayor area del ala localizada en la parte distal (Le Roy ef al. 2019a),
lo cual les permite llevar a cabo un vuelo lento y 4gil con largos periodos de planeo de
manera eficiente y/o prolongada (Jiggins, 2017) , mientras los géneros cercanos Dryas,
Dione, Philaethria y Agraulis se caracterizan por presentar un vuelo veloz con la mayor

area del ala localizada en la parte media (Jiggins, 2017).

La apariencia general de la tribu en su etapa adulta presenta colores conspicuos
aposematicos adaptados principalmente para la defensa mediante los “anillos miméticos”
(Jiggins et al. 2001, Jiggins 2017, Willmott et al. 2017). El mimetismo es una
caracteristica representativa y ampliamente estudiada asociada a la tribu Heliconiini como
presion selectiva del disefio alar (Page et al. 2024). Las preferencias en los patrones de
coloracion ademas de tener un impacto en el camuflaje y evasion de depredadores también
repercuten en el aislamiento reproductivo (Smith et al. 2014). Los patrones y forma alar
de la tribu también pueden jugar un rol importante en la eleccion de pareja y su éxito
reproductivo teniendo consecuencias en el costo y desempeio del vuelo (Mendoza-
Cuenca & Macias-Ordonez 2005, Chazot ef al. 2015, Jiggins 2017, Le Roy et al. 2019a,
Le Roy et al. 2019b, Page et al. 2024).

Dado que para esta tribu el inicio del cortejo depende de una combinacion entre
los patrones de color y el desempefio del vuelo (Jiggins 2017), este grupo se vuelve un

buen objeto de estudio para poner a prueba agentes de seleccion sexual y su influencia en
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la morfologia alar presentan una gran variacion de estrategias de apareamiento complejos
y variables, asi como de cortejos y comportamientos de vuelo especificos de cada sexo
asociadas con una variacion morfoldgica de las alas (Brown 1981, Jiggins 2017, Le Roy
et al. 2019a, Callejas-Dominguez 2026). Por un lado, dentro del clado erato/sara/sapho,
los subclados erato y sara/sapho han sido caracterizados por presentar una estrategia de
apareamiento pupal (Beltran et al. 2007), definido como el apareamiento que los machos
realizan mientras las hembras aun se encuentran dentro de la pupa o durante el proceso de
su eclosion (Jiggins 2017). El apareamiento pupal involucra la biisqueda y el patrullaje
durante el periodo de maduracion de las hembras en su estado pupal por parte de los
machos, posteriormente el macho se percha y espera a que la hembra esté a punto de
emerger (Callejas-Dominguez 2026). De manera similar, se ha reportado que los géneros
Eueides y Philaethria tienen un apareamiento teneral, donde el apareamiento se realiza
con hembras recién emergidas de la pupa que atin no son capaces de volar (Young 1974,

Callejas-Dominguez 2026).

En contraste, los subclados silvaniforme y melpomene del género Heliconius y los
otros géneros dentro de la tribu llevan a cabo su conducta reproductiva mediante el
patrullaje de sus areas de distribucion y el apareamiento ocurre con hembras que los
machos encuentran después de que emergen de la pupa y ya son capaces de volar (Jiggins
2017). El estudio de Mendoza-Cuenca (2005) encontrd diferencias morfoldgicas en el
género Heliconius de acuerdo con los clados y su estrategia de apareamiento (pupal y no
pupal), y sugirié que pueden ser respuesta a presiones de seleccion sexual. En este sentido,
el desempefio del vuelo de las especies de la tribu Heliconiini puede sugerir el tipo de
cortejo que llevan a cabo, lo cual puede sugerir un disefio alar especifico que optimice la

conducta de cortejo y maximice su éxito reproductivo.

Asimismo, la conducta de cortejo que forma parte de la estrategia reproductiva de
cada especie puede ser un agente selectivo que promueva el dimorfismo sexual. En el caso
de la tribu Heliconiini, no se manifiesta un dimorfismo sexual notable a nivel morfolégico,
aunque si presenta una diferenciacion conductual entre sexos en los patrones y el
desempeiio del vuelo (Le Roy et al. 2019a). Las hembras generalmente presentan una

mayor actividad en el sotobosque con una tendencia a alimentarse mas temprano que los
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machos (Gilbert 1975, Jiggins 2017); mientras los machos tienden a moverse para
forrajear a mayores distancias con una mayor inversion de tiempo en la visita floral
(Mendoza-Cuenca & Macias-Ordofiez, 2005, Jiggins 2017). Las variaciones intersexuales
en los comportamientos especificos de vuelo podrian ser de las mayores fuerzas selectivas
que actan en la evolucion de la forma de las alas en las mariposas (Breuker 2010, Le Roy
et al. 2019a), afectando entre otras cosas la capacidad de vuelo de un individuo, y asi su
adecuacion en términos de probabilidad de supervivencia y éxito reproductivo (Henriques
et al. 2022). Para conocer los mecanismos evolutivos en el disefio alar en las mariposas es
necesario conocer las consecuencias funcionales de esta variacion morfologica (Le Roy

et al. 2019a).

El campo de la biologia comparada surge de la necesidad de generar herramientas
estadisticas que permitan evaluar y entender los patrones de evolucion de un rasgo
teniendo en cuenta la no independencia entre las especies debido a una historia evolutiva
compartida (Felsenstein 1985, Adams & Collyer 2018). Por ejemplo, Chazot ef al. (2015)
encontro que la forma de las alas de especies del género Morpho covaria llegando a
observar combinaciones distintas de alas anteriores y posteriores en diferentes
microhabitats asociados con preferencias de vuelo en dosel y sotobosque. Sin embargo, al
contemplar la dependencia filogenética de las especies, esta covariacion desaparece, lo
que indica que la variacion de las alas puede deberse a otros comportamientos de
desarrollo o funcionales. Los métodos comparativos pueden apoyar a entender los

mecanismos que dan origen a la diversidad morfoldgica de las especies (Zsolt 2014).

El origen de los métodos filogenéticos fue evaluar la evolucion de un rasgo simple
sobre la filogenia, sin embargo, en afos recientes se han desarrollado técnicas que evaliien
los patrones de evolucion a escala macroevolutiva de un rasgo con datos multivariados
(Revell 2009, Outomuro et al. 2013, Adams & Collyer 2018, Revell & Harmon 2022).
Los datos multivariados abren una ventana en la biologia evolutiva para entender la
complejidad de la evolucion de un rasgo. En este sentido, los fenotipos como la forma se
consideran rasgos altamente multivariados que covarian de manera multidimensional unos
con otros o con otros factores (i.e. filogenia, ecologia, desarrollo, alometria) (Collyer &

Adams 2020). Ademas del estudio de datos multivariados en los métodos comparativos,
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el andlisis de unidades discretas es relevante para entender el valor adaptativo de un

fenotipo particular (Klein & de Aratjo 2010).

En los andlisis filogenéticos comparativos subyacen los diferentes niveles de
ancestria comun entre las especies y su posible relacion con un rasgo a evaluar. En este
sentido, la reconstruccion de estados ancestrales es un método ampliamente usado en la
biologia comparativa debido al aporte que realiza en la estimacion del pasado evolutivo
de un rasgo en un tiempo macro evolutivo representado sobre un arbol filogenético
(Revelll & Harmon 2022, Revell 2025). Una de las aproximaciones mas robustas para
cuantificar la dependencia (o no independencia) filogenética de las especies es el analisis
de la seial filogenética definida como la tendencia de que las especies cercanamente
emparentadas muestren rasgos similares entre si mas que con las especies extraidas al azar

de un arbol (Blomberg et al. 2003).

Desde una perspectiva de biologia comparada, el analisis de las conductas
reproductivas es importante para entender la evoluciéon de la morfologia de vuelo en
mariposas. Por lo que es relevante estimar el efecto de las variaciones de la forma de las
alas en los comportamientos relacionados con la obtencion de apareamientos y la
adecuacion de los individuos (Le Roy et al. 2019b). En el presente estudio se evalua como
los tipos de cortejo y las conductas de cada sexo, pueden tener una relacién con la
evolucion de las alas y dar evidencia acerca de la tasa de evolucién morfoldgica
aparentemente desigual dentro de la tribu como lo han sido sugerida por Kosak et al.

(2015).

La comprension del efecto de caracteres particulares en analisis filogenéticos
comparativos permite la investigacion de procesos macroevolutivos (Chazot ef al. 2015),
que pueden afectar la evolucion de la forma de las alas en la tribu Heliconiini. En las
ultimas décadas se ha implementado el uso de Morfometria Geométrica (MG) para ayudar
a entender la evolucion de la forma de las alas en analisis evolutivos a gran escala, en un
contexto filogenético al integrar patrones de movimiento y biomecénica de distintos
rasgos en el efecto de las formas biologicas de los lepiddpteros asociadas al vuelo (Adams
et al. 2004, Webster & Sheets 2010, Benitez & Piischel 2014, Villalobo-Leiva & Benitez

2020). Esto es posible gracias al analisis de coordenadas cartesianas de puntos anatoémicos
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del organismo (i.e. Landmarks), que cuantifican y visualizan la variacion morfologica
intra e interespecifica de los organismos (Moreno 2019). Por ejemplo, el estudio de Owens
et al. (2020) utiliza la morfometria geométrica de las alas anteriores y posteriores de
mariposas del género Papilio y utiliza una correccion filogenética para determinar si las
alas anteriores y posteriores estan sujetas a diferentes presiones selectivas determinando
que las alas evolucionan de manera auténoma entre si con una tasa de diversificacion
mayor en el ala posterior. Por otro lado, Penz & Heine (2016), teniendo en cuenta la
divergencia filogenética, sugieren que el nicho temporal (i.e. vuelo diurno vs vuelo
crepuscular) afecta el esfuerzo de vuelo y con ello la evolucion de la morfologia de las

alas entre las especies de las mariposas de la tribu Brassolini.

A pesar de la diversidad de estudios acerca del vuelo en lepiddpteros (Le Roy et
al. 2019a, Bai et al. 2015, Henriques et al. 2022) la tribu Heliconiini, como otros grupos
de mariposas enfrentan una enorme diversidad de factores que potencialmente impactan
el disefio del vuelo y afectan sus habitos de vuelo. Sin embargo, existen pocos estudios
acerca de como los cambios morfologicos afectan las conductas y el desempetio del vuelo.
Asimismo, son escasos los estudios que evaltan los factores aerodindmicos asociados con
el disefio alar como presion selectiva que influya en la evolucion de las alas a una escala
macroevolutiva. Ademas, el conocimiento del disefio de vuelo de esta tribu se encuentra
reducido mayormente al género Heliconius, mientras los demds géneros se encuentran
asociados en general a estudios taxonomicos y sistematicos (Kaminski et al. 2008,
Constantino & Salazar 2010, Bardo ef al. 2014, Massardo et al. 2015, Farfan et al. 2022,
Freitas et al. 2025), mientras que existen pocos estudios con relacion a la historia de vida
(Brown & Holzinger 1973, Young 1974, Rutowski & Schaefer 1984) y escasos a
conductas reproductivas (Mega & de Aratjo 2010).

El éxito adaptativo de mariposas Heliconiini se ve atribuido a la existencia de
factores tanto morfoldgicos, conductuales y ecoldgicos relevantes que regulan el disefio
alar y por ende influyen en el desempefio del vuelo. Por lo tanto, esta investigacion a través
de los métodos filogenéticos comparativos evalud si la variacidon interespecifica e
intersexual en las conductas de cortejo, como en el comportamiento de vuelo se

encuentran asociados a la variacion en la forma de las alas de la tribu Heliconiini. Esta
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tesis es uno de los primeros estudios que comparan el disefio alar de todos los géneros

representantes de la tribu y la asociacion son su aerodindmica, morfologia y conducta.
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2. HIPOTESIS

. La variacion en el disefio de las alas (i.e. tamafio, forma) pueden reflejar
respuestas adaptativas relacionadas con el éxito reproductivo como lo es la conducta
de cortejo, ademas la tasa de cambio en el disefo alar puede covariar con los rasgos de
historia de vida (i.e. fecundidad, competencia de seleccion de pareja, frecuencia de
apareamiento, tipo de oviposicion) propios de cada sexo. Por lo tanto, se espera que la
forma de las alas de las mariposas de la tribu Heliconiini esté asociada con su conducta

de cortejo y que el disefio alar presente cambios entre machos y hembras.
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3. OBJETIVOS
3.1. OBJETIVO GENERAL
Determinar mediante analisis filogenéticos comparativos si el disefio morfologico
alar estd asociado a presiones de seleccion sexual en ambos sexos de mariposas de la tribu

Heliconiini (Nymphalidae: Heliconidae).

3.2. OBJETIVOS PARTICULARES

e Describir las conductas de cortejo de las especies de la tribu Heliconiini.

e Determinar la forma de las alas a través de técnicas de morfometria geométrica en las
mariposas de la tribu Heliconiini y cuantificar la variacion morfolégica y

aerodinamica del vuelo para cada sexo.

e Estimar por medio de andlisis filogenéticos comparativos si la morfologia alar
asociada al disefo alar se asocia con la conducta de cortejo de la tribu Heliconiini en

cada sexo.

e Determinar si el sexo tiene una influencia en la morfologia alar de la tribu Helconiini

mediante andlisis filogenéticos comparativos.
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4. MATERIALES Y METODOS

4.1. Conductas de cortejo

Las conductas de cortejo de las especies en el estudio se agruparon con base a la
clasificacion de cortejos propuesta de Callejas-Dominguez (2026), las descripciones de
Constantino & Salazar (2010), Southcott & Kronforst (2018), Walters et al. (2012),
Darragh et al. (2017), Jiggins (2017) y observaciones personales de individuos en vida
libre y en condiciones de mariposario (Tabla 1). Para las especies que presentan
polimorfismo de vigilancia pupal (VP) y vuelo rapido (VR) se representé como VP al ser
una conducta que solo presentan las especies descritas y no se encontré de manera

monomorfica.

Las especies se agruparon por conducta de cortejo y se incluyeron otros rasgos
asociados con los sistemas de apareamiento que fueron observados en campo y tomados
de la literatura mencionada, ademas de Montejo-Kovacevich ef al. (2019), Guimaraes
(2009), Kaminski et al. (2008), Menacé-Almea et al. (2019) y Darragh et al. (2017). Se
considero la frecuencia de apareamiento de las hembras, el método de busqueda de pareja
de los machos y nimero de machos participantes en el cortejo, asi como los rasgos de
historia de vida como la conducta larvaria. Se definié como comportamiento de cortejo en
fase aérea al periodo en que ambos sexos se encuentran en vuelo y fase aérea-terrestre a
los comportamientos que llevan a cabo cuando el macho sigue en vuelo y la hembra se

posa (Tabla 2).
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Tabla 1. Descripcion de las conductas de cortejo de las especies de la tribu Heliconiini en el estudio. Las especies Podotrich judith y P. telesiphe se
excluyeron ya que su cortejo no se encuentra descrito en literatura ni se observé en vida libre. Estas tltimas especies son clasificadas como (ND: No

descritas).

Conducta de cortejo

Descripcion Especies

Vuelo acrobatico a maxima

velocidad
(VRA)
Vuelo con aceleracion
(A)
Vuelo rapido

(VR)

Vigilancia pupal

(VP)

Pupal

®)

Vuelo lento estatico

(VLE)

Polimorfismo reproductivo

(POLI)

Los machos realizan patrullaje activo del habitat, al localizar una hembra varios machos inician

prolongados vuelos de cortejo persecutorios a maxima velocidad, con alta frecuencia de aleteo
. . . . Agraulis vanillae, Dione juno, D. moneta
durante largos periodos de tiempo. El vuelo de cortejo es altamente acrobatico porque las hembras

hacen constantes cambios subitos de direccion.

Los machos esperan a las hembras perchados en la vegetacion, al aproximarse una hembra el macho
Heliconius doris, H. hierax , H. xanthocles, Dryadula
cambia su estado de reposo a un vuelo acelerado persiguiendola a alta o baja velocidad. Solo
phaetusa, Eueides lampeto, E. pavana, E. procula, E. vibilia
participa un macho y dura hasta que la hembra se posa.

Los machos patrullan 4reas abiertas en busca de hembras, al localizar una hembra la corteja

realizando vuelos lineales continuos, principalmente sin acrobacias (i. e. cambios subitos de direccion Dryas iulia, Eueides aliphera, E. lybia, E. tales

durante el cortejo), a alta velocidad y de larga duracion siguiendo a las hembras.
En esta conducta el cortejo en vuelo y la eleccion femenina activa estan ausentes, el macho

permanece largos periodos posado cerca o sobre la planta hospedera en que pupan las hembras, Philaethria dido*, P. ostara*, P. wernickei*, Eueides

esperando la emergencia. En cuanto la hembra adulta emerge y ain es incapaz de volar, el macho isabella*

vuela hasta ella para iniciar la copula.

En esta conducta el cortejo en vuelo también estd ausente, los machos buscan activamente a las
Heliconius clysonymus, H. hermathena,, H. himera, H.
hembras pupales y realizan un vuelo estatico al detectarlas, siguen su maduracion, compiten posados
hortense, H. telesiphe, H. antiochus, H. eleuchia, H.
sobre ellas pocos dias antes de la emergencia e inician la copulas previo a la eclosion . Las hembras
leucadia, H. ricini, H. sapho, H. hewitsoni
generalmente son monandricas.

Los machos buscan pareja intercalando conductas de perchamiento en la vegetacion y vuelos cortos

Heliconius metharme, H. cydno, H. melpomene, H. pachinus,
(1-3 min). Cortejan a las hembras en vuelo, persiguiéndolas a baja velocidad y volando alrededor de

H. timareta, H. atthis, H. besckei, H. elevatus, H. ethilla, H.

ellas. Al posarse la hembra, los machos contintian el cortejo con un vuelo estatico sobre la hembra a
) ) ) ) . hecale, H. ismenius, H. numata, H.burneyi, H. egeria, H.
una a corta distancia aumentando la frecuencia de aleteo, el cortejo estatico se puede prolongar
wallacei
durante varios minutos hasta que ésta acepta la copula o la evade volando.

Ly e . . . P+VLE: Heliconius erato H. hewitsoni, H sara
Los machos de la poblaciéon presentan ticticas alternativas reproductivas y con ello variaciones

intrasexuales en las conductas de cortejo. Considerar a las especies en esta categoria de cortejo, P+VR+VLE: H. charithonia

requiere que se haya reportado y/u observado realizar dos cortejos de los descritos previamente. .
d q ya rep Y J P VR+VP: especies en VP que presentan un*
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Tabla 2. Descripcion de caracteristicas relacionadas con la obtencion de apareamiento y rasgos
de vida de la tribu Heliconiini incluidas en el estudio. Las especies que presentan *** significa
que no se encontro la informacion de esa especie.

Especie Subclad Apar Conducta larval  Busqueda de Pareja Fase Aérea Fase aérea-terrestre  No. Machos
Agraulis vanillae Silverspot Poliandria Solitaria Patrullaje Vuelo acrobatico Antenal 2-4
Dione juno Silverspot Monandria Gregaria Patrullaje Vuelo acrobatico Antenal 2 hasta 4-8
Dione moneta Silverspot Monandria Gregaria Patrullaje Vuelo acrobatico Antenal 2 0 mas
Dryadula phaetusa Dry;iz?t;l;zaﬁ Poliandria Solitaria Patrullaje Vuelo rapido Antenal 1
Dryas iulia Dry;iz?;?;iaﬁ Poliandria Solitaria Perchamiento Vuelo rapido Antenal 1
Eueides aliphera Eueides Poliandria Solitaria Perchamiento Vuelo rapido Antenal 1
Eueides isabella Eueides Monandria Solitaria Perchamiento Vuelo rapido/Ausente Vuelo estatico 1o hasta 8
Eueides lampeto Eueides Monandria Solitaria Perchamiento Vuelo lento Antenal 1
Eueides lybia Eueides Poliandria Solitaria Patrullaje Vuelo rapido Antenal 1
Eueides pavana Eueides Monandria Gregaria Patrullaje/Perchamiento Vuelo lento Antenal 1
Eueides procula Eueides Monandria Solitaria Perchamiento Vuelo lento Antenal 1
Eueides tales Eueides Poliandria Solitaria Perchamiento Vuelo rapido Antenal 1
Eueides vibilia Eueides Monandria Gregaria Perchamiento Vuelo lento Antenal 1
Heliconius antiochus Sara/Sapho Monandria Gregaria Perchamiento Ausente Vuelo estatico 1
Heliconius atthis Silvaniforme Poliandria Solitaria Perchamiento Vuelo lento Vuelo estatico 1
Heliconius besckei Wallacei Poliandria Solitaria Patrullaje Vuelo lento Vuelo estatico Hokx
Heliconius burneyi Wallacei Poliandria Gregaria Patrullaje Vuelo lento Vuelo estatico Hokk
Heliconius charithonia Sara/Sapho Monandria Solitara Patrullaje Ausente/Vuelo lento Vuelo estatico 2 o mas
Heliconius clysonymus Erato Monandria Solitaria Patrullaje/Perchamiento Ausente Vuelo estatico 1
Heliconius cydno Melpomene Poliandria Solitaria Perchamiento Vuelo lento Vuelo estatico 1
Heliconius doris Doris+Aoede Poliandria Gregaria Perchamiento Vuelo lento Vuelo estatico 1
Heliconius egeria Wallacei Poliandria Gregaria Perchamiento Vuelo lento Vuelo estatico ok
Heliconius eleuchia Sara/Sapho Monandria Gregaria Perchamiento Ausente Vuelo estatico hoich]
Heliconius elevatus Silvaniforme Poliandria Gregaria Patrullaje Vuelo lento Vuelo estatico ok
Heliconius erato Erato Monandria Solitaria Patrullaje Ausente/Vuelo lento Vuelo estatico 2 o mas
Heliconius ethilla Silvaniforme Poliandria Solitara Patrullaje Vuelo lento Vuelo estatico ok
Heliconius hecale Silvaniforme Poliandria Solitaria Patrullaje Vuelo lento Vuelo estatico 1
Heliconius hermathena Erato Monandria Solitaria Patrullaje/Perchamiento Ausente Vuelo estatico ok
Heliconius hewitsoni Sara/Sapho Monandria Gregaria Patrullaje/Perchamiento ~ Ausente/Vuelo lento Vuelo estatico 2 0 mas
Heliconius hierax Dorist+Aoede Poliandria Gregaria Patrullaje/Perchamiento Vuelo lento Vuelo estéatico ok
Heliconius himera Erato Monandria Solitaria Patrullaje/Perchamiento Ausente Vuelo estatico 1
Heliconius hortense Erato Monandria Solitaria Patrullaje/Perchamiento Ausente Vuelo estatico 2 o mas
Heliconius ismenius Silvaniforme Poliandria Solitaria Patrullaje/Perchamiento Vuelo lento Vuelo estatico 1
Heliconius leucadia Sara/Sapho Monandria Gregaria Patrullaje/Perchamiento Ausente Vuelo estatico Hokx
Heliconius melpomene Melpomene Poliandria Solitaria Patrullaje/Perchamiento Vuelo lento Vuelo estatico 1
Heliconius metharme Doris+Aoede Poliandria Solitaria Perchamiento Vuelo lento Vuelo estatico ok
Heliconius numata Silvaniforme Poliandria Solitaria Perchamiento Vuelo lento Vuelo estatico 1
Heliconius pachinus Melpomene Poliandria Solitaria Perchamiento Vuelo lento Vuelo estatico 1
Heliconius ricini Sara/Sapho Monandria Gregaria Perchamiento Ausente Vuelo estatico boich]
Heliconius sapho Sara/Sapho Monandria Gregaria Perchamiento Ausente Vuelo estatico 1
Heliconius sara Sara/Sapho Monandria Gregaria Patrullaje Ausente/Vuelo lento Vuelo estatico 2 o mas
Heliconius telesiphe Erato Monandria Solitaria Patrullaje Ausente Vuelo estatico 1
Heliconius timareta Melpomene Poliandria Solitaria Patrullaje Vuelo lento Vuelo estatico 1
Heliconius wallacei Wallacei Poliandria Gregaria Patrullaje Vuelo lento Vuelo estatico 1
Heliconius xanthocles Dorist+Aoede Poliandria Gregaria Patrullaje Vuelo lento Vuelo estatico 1
Philaethria dido Philaethria Monandria Solitaria Patrullaje Vuelo rapido/Ausente Hokk 1
Philaethria ostara Philaethria Monandria Solitaria Patrullaje Vuelo rapido/Ausente ok 1
Philaethria wernickei Philaethria Monandria Solitaria Patrullaje Vuelo rapido/Ausente ok 1
Podotricha judith Dry;ig?t;]z}zas*' R Solitaria Patrullaje i it buickd
Podotricha telesiphe Dryadula+Dryast wokx Solitaria Patrullaje Fk ok Hokk

Podotricha
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4.2. Morfologia asociada al disefio alar

Los datos morfologicos de cada especie de la tribu Heliconiini se obtuvieron de
tres fuentes principales: i) colecta directa de ejemplares en vida libre mediante red aérea
entomologica para las especies con distribucion de poblaciones en México (licencia de
colecta cientifica: SGPA/DGVS/04421/21), ii) de mariposario (criadores certificados)
para las especies que no tienen distribucion en México y iii) de ejemplares de museo. Para
todas las especies se tomaron medidas de 10 individuos adultos, 5 machos y 5 hembras.
Para su identificacion individual, los ejemplares vivos obtenidos en condiciones de
mariposario fueron marcados en el ala posterior de su vista ventral, en el ala izquierda

para las hembras y en el ala derecha para los machos (Ramos-Pérez et al. 2020).

Los ejemplares de la tribu Heliconiini obtenidos mediante la colecta directa
correspondieron a poblaciones de México en la zona de Xalapa-Coatepec, Veracruz y en
Nuevo Urecho, Michoacan; asi como especies de Costa Rica (mariposario Spirogyra y
CASIEM-Mariposario de la Universidad de Costa Rica) importadas y criadas en el
mariposario Siwini, INECOL, ejemplares de crianza en Colombia (Zoocriadero de Alas
de Colombia, Reserva Natural NIRVANA), Ecuador (Mariposas de Mindo y Quinta de
Goulaine) y Pert (Finca las Piedras, Puerto Maldonado). Para complementar el muestreo
y la representacion de los ocho géneros de la tribu se obtuvieron ejemplares de la coleccion
entomoldgica del Museo Nacional de Rio de Janeiro (MNRIJ), Brasil; la coleccion
entomoldgica de la Universidad de Antioquia (CEUA), Medellin, Colombia, la Coleccion
de Entomologia del Instituto de Investigaciéon de Recursos Bioldgicos Alexander von
Humboldt (IAvH-E), Bogota, Colombia y la coleccion Lepidoptera del Museo de Historia

Natural de la Universidad Nacional Mayor de San Marcos, Peru.

Solo se incluyeron en el estudio individuos sin presentar deformaciones o dafios y
con extension completa de las alas. Una vez seleccionados los ejemplares colectados se
eutanasiaron mediante choque térmico para evitar el dafio alar (Andrade et al. 2013) y
posteriormente fueron secados mediante un deshidratador (Elite Gourmet EFD308) a una

temperatura de 248°F (120 °C) durante un lapso de 4 horas.




De cada ejemplar colectado y de coleccion se tomaron fotografias estandarizadas
con una camara digital (CANON ds126311 t3i EOS Rebel) con una resolucion de 20
megapixeles colocada en un tripié a una distancia focal de 20 cm. Cada ejemplar se coloco
en vista dorsal con las alas en posicion de vuelo sobre un estandar de color (ColorChecker,

Calibrite) junto a una escala milimétrica.

Para estudiar los cambios en la forma de las alas, se utiliz6 el ala anterior derecha
mediante técnicas de morfometria geométrica siguiendo el protocolo modificado de la
mariposa Pieris rapae por Bai et al. (2015), en el cual se colocaron 11 landmarks (tipo I
y II) y 41 semi-landmarks (tipo III) para recuperar la curvatura del ala (Tabla 3, Fig.1). Se
digitalizaron en formato TPS (Thin-plate spline) y agregaron dos puntos como referencia
de tamafio mediante los programas TPSUtil v.1.83 y TPSDig v. 2.32 (Rohlf 2015). La
configuracion de venas en las alas es importante en la taxonomia de insectos alados; para
sistematizar el método de landmarks y entender donde ocurren las variaciones
morfoldgicas de las alas, se utilizd una configuracion de la venacion y regiones del ala

para las interpretaciones posteriores (Anexo 1).

Tabla 3. Descripcion del sistema de landmarks para mariposas de la tribu Heliconiini en el estudio.
la descripcion de la posicion de los landmarks corresponde a: Vena CuA= cubito anal, M= medial,
LN=landmark.

Landmark (LN) Tipo Descripcion
1 11 Insercion de las venas en el torax
2 11 Vena Anal
3 II Vena CuA2
4 11 Vena CuAl
5 1I Vena M3
6 II Vena M2
7 II Vena M1
8 I Insercion de vena anal con celda discal
9 I Insercion de vena CuA2 con celda discal
10 I Insercion de vena CuAl con celda discal

—
—
—

Insercion de vena radial con celda discal
12 -39 111 LN 1al7
40 -52 111 LN 1all2
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Para examinar la variacion en la forma del ala de la tribu Heliconiini, a los archivos

TPS obtenidos del ala delantera de cada especie con su respectiva escala se les realizé una

alineacion utilizando un Analisis Generalizado de Procrustes (GPA por sus siglas en

inglés) que elimina aquella informacidon no inherente a la forma, ajustando la escala -

tamafio- y las variaciones de localizacion -traslacion- y orientacion -rotacion- de las

configuraciones de landmarks (Outomuro et al. 2013, Moreno 2019, Benitez ef al. 2020).

Posteriormente, se calcul6 la forma promedio de cada especie y las coordenadas

resultantes fueron re-alineadas. Para el calculo de la forma promedio se removieron los

valores atipicos de cada especie. Las coordenadas Procrustes se utilizaron como datos de

forma para los analisis comparativos de las especies de la tribu Heliconiini en el estudio.

Este proceso se realiz6 mediante el programa RStudio 2024.12.0+467 (Posit team 2024)
con el paquete geomorpoh v.4.0.10. de R (Adams et al. 2025).

47 48 49 50 51 52
46
41 42 43 44 45

Figura 1. Configuracion del sistema de landmarks numerados. Posicion de landmarks verdaderos
(circulos blancos) y semi-landmarks (circulos morados) para los analisis de morfometria
geométrica. Ejemplar macho de Heliconius hortense utilizado como modelo.
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4.3. Analisis filogenéticos comparativos

Para evaluar si las conductas de cortejo estan asociados a la evolucion de rasgos
asociados al disefio alar (i.e forma, proporciéon de aspecto, segundo momento) en
mariposas de la tribu Heliconiini. Se realizaron analisis filogenéticos comparativos
utilizando los paquetes geomorph v.4.0.10 (Adams et al. 2025), phytools v.2.0 (Revell
2024), geiger v.2.0.11 (Pennell et al. 2014) y ape v.5.8 (Paradis & Schliep 2019),
implementados en RStudio 2024.12.0+467 (Posit team 2024). Se utilizo la filogenia
calibrada propuesta por Kosak ef al. (2015) derivada de métodos bayesianos a partir de
secuencias de 20 marcadores nucleares y 2 marcadores mitocondriales; esta es una de las
filogenias mas recientes y mejor soportadas de la tribu Heliconiini que contiene 71 de las
77 especies (Fig.2). El arbol fue podado para mantener tnicamente las especies de las
que se tuvieron datos de conductas de cortejo utilizando la funcioén drop.tip del paquete

ape (Paradis & Schliep 2019) y el paquete geiger (Pennell et al. 2014).

Para evaluar la evolucion de caracteres discretos se utilizo el modelo Mk que
describe una cadena de Markov de tiempo continuo con £ estados posibles (Revell &
Harmon 2022). Con la funcién fitpolyMk del paquete phytools (Revell 2024) se estimaron
las variaciones del modelo Mk de equal rates (ER), el modelo all rates different (ARD),
el modelo symmetric rates (SYM) y se implement6 el modelo transient (TRAN) propuesto
por Revell & Harmon (2022), el cual supone que los polimorfismos son una condicion
intermedia entre cada par de estados monomorficos, los cuales son menos estables,
esperando asi que el estado polimorfico sea adquirido a una tasa constante y perdido a una
tasa mas rdpida. La implementacion de este tltimo modelo se justifica porque los datos
del presente trabajo presentan polimorfismo, es decir que distintos individuos de una
especie expresan dos o mas estados de caracter regularmente, por lo que a nivel de especie
expresa dos o mas rasgos monomorficos. Para determinar cual modelo se ajusta mejor a
los datos se utilizé el Criterio de informacién de Akaike, (AIC) y se corrobor6 con los

pesos Akaike como evidencia del peso de cada modelo (Revell & Harmon 2022).

Para estimar la evolucion del cortejo de mariposas de la tribu Heliconiini en el
estudio, se e hizo una reconstruccion de los estados ancestrales utilizando las conductas

de cortejo como variable categorica (Lagomarsino et al. 2017, Revell 2025). Utilizando




el método de reconstruccion de estados ancestrales marginales de maxima verosimilitud
con la funcion ancr del paquete phytools (Revell 2024), el cual procesa la mayor
probabilidad de encontrar el estado de caracter observado en la punta del arbol en cada
nodo de la filogenia y la interaccion con los todos los otros posibles estados de los demas
nodos en la filogenia (Revell & Harmon 2022, Revell 2025). De manera complementaria,
para mapear las historias evolutivas y la distribucion posterior teniendo en cuenta la
incertidumbre filogenética se estimaron los estados ancestrales a lo largo del arbol
generado a partir de 100 iteraciones utilizando la técnica de mapeo estocastico de
caracteres bayesiano y el modelo 6ptimo previamente usado en la reconstruccion marginal
con la funcion make.simmap de la paqueteria phytools (Revell 2024, Lagomarsino et al.

2017, Forthman & Weirauch 2018).
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Figura 2. A) Filogenia calibrada de la tribu Heliconiini tomada de Kosak ef al. 2015 con permiso
del autor, basada en XX marcadores, eje de escala en millones de afios (M.a). B) Tasa de
diversificacion de la tribu Heliconiini sobre la filogenia, los colores del azul al rojo indican el
rango de tasas de diversificacion de 0.2 a 0.4 nuevos linajes por linaje por millon de afios.




Para evaluar el rol de la seleccion sexual como presion selectiva sobre la variacion
de la forma del ala de las mariposas de la tribu Heliconiini considerando la no
independencia evolutiva de las especies, con la funcion gm.prcomp del paquete geomorph
(Adams et al. 2025) se realizd un andlisis de componentes principales corregido
filogenéticamente (pPCA) de la forma alar para cada sexo, asi como para determinar si
la forma del ala de las especies se agrupa en el morfo espacio de acuerdo con la conducta
de cortejo, que sugeriria un papel importante de la seleccion sexual como presion selectiva
sobre la forma del ala (Chazot ef al. 2015, Collyer & Addams 2020, Owens et al. 2020).
Para evaluar si la conducta de cortejo es un factor que determina la variacion de los rasgos
de forma asociada al ala considerando las relaciones filogenéticas de las especies, se
realizo un andlisis de la varianza filogenético (ANOVA filogenético) utilizando la funcion

procD.pgls del paquete geomorph (Adams et al. 2025).

Se llevé a cabo también un andlisis de componentes filogenéticamente alineados
(PaCA) mediante la funcion gm.prcomp del paquete geomorph (Adams et al. 2025) que
proyecta la filogenia dentro del morfoespacio del ala y permite visualizar la tendencia de
los cambios evolutivos mediante la dispersion de la forma del ala restringida por la
covariaza (C), al maximizar la sefial filogenética en los primeros componentes mientras
conserva las distancias euclidianas entre las observaciones (Collyer & Adams 2020). Se
utiliza el coeficiente RV para determinar la cantidad relativa de covarianza entre los datos
y la filogenia explicada por cada componente; esta covarianza es andloga a encontrar la
proporcién de la varianza explicada en un pPCA (Collyer & Adams 2020). Se utilizo la
funcion physignal del paquete geomorph (Adams et al. 2025) para estimar la sefial
filogenética asociada a los rasgos de vuelo de la tribu Heliconiini. Se utiliz6 una
generalizacion estadistica de Kappa (Bloomberg ef al. 2003) denominada Kmuie bajo un
modelo de evolucion de movimiento browniano (MB), los valores de K<1 indican una
mayor variacion de la esperada bajo MB que se interpreta como una mayor sefial (Adams
et al. 2025). Diversos estudios miden el nivel de sefial filogenética como baja con valores
desde 0.20 a 0.35, valores moderados se estiman ser mayores a 0.40, mientras una fuerte
sefal filogenética es considera en valores altos como 0.90 (Owens et al. 2020, Collyer &

Adams 2020).
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También se calcularon las tasas de evolucion () de la forma del ala bajo un
modelo evolutivo de movimiento Browniano (Revell & Harmon 2022) de acuerdo con su
conducta de cortejo para cada sexo mediante la funcion compare.evol.rates del paquete
geomorph (Adams et al. 2025). Ademas, se realizd una comparacion de las tasas de
evolucién entre machos y hembras y en funcion con la conducta de cortejo mediante la
funcién compare.multi.evol.rates del paquete geomorph (Adams et al. 2025) para
determinar si existen diferencias en su velocidad de evolucion de las alas. Finalmnete,
para evaluar si la evolucion de la forma del ala entre machos y hembras covarian o son
independientes se llevo a cabo un analisis de minimos cuadrados parciales filogenético
(pPLS) con la funcion phylo.integration. del paquete geomorph (Owens et al. 2020); este

analisis permitid comparar los sexos con sus respectivas conductas de cortejo.
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5. RESULTADOS

Se obtuvo un total de 26 especies de la tribu Heliconiini procesadas mediante la
colecta directa de especimenes; por otro lado, para complementar el muestreo y la
representacion de los ocho géneros de la tribu se obtuvieron 24 especies de las colecciones
de museo. Posterior a remover los valores atipicos de los individuos se obtuvo un total de
477 individuos de los cuales 241 corresponden a machos y 235 a hembras. Para el anélisis
filogenético comparativo a partir de la filogenia de Kosak et al. (2015), se obtuvo un arbol
podado con las 50 especies especies procesadas en el estudio de la tribu Heliconiini, con

sus respectivas conductas de cortejo mapeadas (Fig. 3).
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Figura 3. Filogenia adaptada de Kosak et al. (2015) de la tribu Heliconiini mapeando la conducta
de cortejo (CC) de cada especie con circulos en la punta de las ramas. Las especies que reportan
polimorfismo estan representadas con circulos con su correspondiente color de CC. Los tipos de
cortejo estan representados por su abreviacion donde A=Vuelo con aceleracion, P= Pupal, VLE=
Vuelo lento estatico, VP= Vigilancia pupal, VR= Vuelo rapido, VRA=Vuelo rapido acrobatico,
ND= Cortejo no descrito. Las CC se basaron en la tabla 1.
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5.1. Evolucion de la conducta de cortejo

Las conductas de cortejo se ajustaron bajo el modelo de evolucion TRAN (logLik
= -65.8805, AIC=135.761) (Tabla 4), cuyos rasgos polimoérficos tienden a perderse mas
rapido de lo que se obtienen y que los rasgos monomorficos adquieren un rasgo
polimorfico de manera mas lenta. La tasa de evolucion que tiende a la adquisicion de un
polimorfismo corresponde a o2 =0.54x1072, mientras la tendencia a perder un
polimorfismo (conducta de cortejo POLI, Tabla 1) y pasar a un estado monomorfico de

los descritos para la especie es de 62=8.60x1072.

Tabla 4. Probabilidad logaritmica, nimero de parametros, AIC y peso Akaike para los modelos
de caracter discreto de las conductas de modelo de mariposas de la tribu Heliconiini.

Model Log (L) d.f AIC Weight
TRAN -65.88050 2 135.7610 9.999998¢-01
ER -82.24759 1 166.4952 2.119144e-07
SYM -55.35097 186 482.7019 4.599761e-76
ARD -35.71738 372 814.4348 3.025946¢-150

De acuerdo con la reconstruccion de estados ancestrales con el método de mapeo
estocastico de caracteres (Fig. 4) y el método de estados marginales (marginal likelihood
(ML): -65.8805) (Anexo 2), las reconstrucciones de ML de la conducta de cortejo en
nodos internos son ambiguos, mientras las reconstrucciones de ML de mayor probabilidad
cerca de las puntas de las ramas son monomorficas. El estado ancestral de la conducta de
cortejo en la tribu Heliconiini posee alta incertidumbre (marginal likelihood = 0.49). Las
especies basales Dryadula phaetusa, Dryas iulia y el género Podotricha de la tribu,
presentan la mayor incertidumbre en la evolucion de su conducta de cortejo. El género
Podotricha fue considerado en al analisis con posibles estados de caracter con
incertidumbre debido a que no se tiene descripciones de la conducta de cortejo, el analisis
muestra que considerando la suma de las probabilidades de sus nodos mas cercanos la

mayor probabilidad del sugiere estado de caracter actual podria involucrar un vuelo con
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aceleracion (marginal likelihood = 0.09) (Fig.4). Se infiere que la conducta de cortejo de
vuelo lento estatico (VLE) es un rasgo que aparece en el ancestro del género Heliconius
(marginal likelihood = 0.53). En el clado sara/sapho se sugiere que las especies tienen la
probabilidad de realizar conductas de VLE o apareamiento pupal (marginal likelihood =
0.90). Para Eueides isabella 1a mayor probabilidad esperada de cortejo corresponde a un
vuelo con aceleracion (A), seguido de un vuelo rapido (VR) (marginal likelihood = 0.49)
(Fig. 4). Considerando que el estado actual de Eueides isabella, presenta vigilancia pupal
(VP), se sugiere una convergencia conductual dentro de la tribu, indicando una

adquisicion de polimorfismo (Fig. 4).

Después de considerar la incertidumbre filogenética del mapeo estocastico, se
encontr6 que la conducta de cortejo ha cambiado del cortejo polimoérfico pupal y de vuelo
estatico a pupal (monomorfico) 6.33 veces en promedio, mientras que en sentido contrario
a cambiado 0.75 veces en promedio (Anexo 3). Por otro lado, el polimorfismo de
vigilancia pupal (VP) y vuelo rdpido (VR) ha cambiado 0.69 hacia la conducta VR
monomorfica, mas veces que los 0.23 cambios hacia el estado monomorfico de VP

(Anexo 3).
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Figura 4. Reconstruccion de estados ancestrales con el método de mapeo estocastico de caracteres.

Las graficas de pastel representan las probabilidades posteriores de la conducta de cortejo para

cada nodo y sus estados transitorios: cortejo VR= Vuelo rapido (azul), A=Vuelo con aceleracion

(rojo), VRA=Vuelo rapido acrobatico (naranja), VP= Vigilancia pupal (verde oscuro), VLE=

Vuelo lento estatico (rosa fuerte), P= Pupal (morado). Los cortejos agrupados con el signo +

significan estados transitorios en la filogenia aquellos presentes son VLE+VP (verde agua) A+VP

(café), probabilidad con 4 y 5 estados de caracter posible (gris y negro respectivamente).
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5.2. Analisis de la forma alar enfocado en las conductas de cortejo

Con las coordenadas Procrustes de los individuos de cada especie se obtuvieron 8
formas promedio de las alas para cada tipo de cortejo sin distincion de sexo (Fig.5).
Ademas, se obtuvo la forma de ala promedio de cada sexo sin distincioén de la conducta

de cortejo y la forma general de todas las coordenadas (Anexo 4).
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Figura 5. Forma promedio general del ala derecha de mariposas de la tribu Heliconiini de acuerdo
con su conducta de cortejo correspondiente a: A=Vuelo con aceleracion, P= Pupal, VLE= Vuelo
lento estatico, VP= Vigilancia pupal, VR= Vuelo rapido, VRA=Vuelo rapido acrobatico, ND=
Cortejo no descrito.

La variacion de la forma del ala de los machos de las especies de la tribu
Heliconiini analizada mediante el analisis de componentes principales filogenético
(pPCA) mostraron dos grandes grupos de forma de ala: 1) alas redondeadas con venacion
interna en la parte distal y i1) alas anchas y cortas con venacion interna orientada hacia la
base. De acuerdo con la forma de las alas, el conjunto de los dos primeros ejes explica el
57.52% de la variacion. E1 PC1 explica el 34.33% de la varianza y describe principalmente
la variacion en el ancho del ala; mientras el PC2 explica el 23.19% y describe la variacion
en el margen del ala que influye en la forma de la zona distal del ala y la posicion de la
celda discal, es decir, la venacion interna, obteniendo un ala redondeada (Fig. 6a). Las
especies que realizan cortejos con vuelos a alta velocidad con acrobacias (VRA) se
agrupan en los extremos inferiores del morfoespacio, la configuracion alar presenta
alargamiento en la region de la torna (Anexo 2) del ala que se interpreta como alas anchas

y cortas asociadas a una baja proporcion de aspecto (PA) y segundo momento (SM). La




configuracion en el morfoespacio soporta similitudes en la forma de ala entre las especies
con cortejo de VP a excepcion de Eueides isabella. Por otro lado, las especies polimoérficas
que tienen como una de las alternativas conductuales el vuelo rapido (Heliconius
charitonia y especies del género Philaethria) se agrupan en al extremo positivo del PCI1,
reflejan alas alargadas y delgadas asociadas con alta PA y mayor eficiencia de planeo. De
manera interesante, las especies que poseen mayor variacion en la zona del margen del ala
como cortejo ND (especies del género Podotricha) (Fig.5)y H. hortense se agrupan en el
extremo positivo del PC1 sugieren que alas alargadas con PA alta y SM intermedio son

optimos para vuelos de tipo planeo.

El pPCA para las hembras describe el 38.43% de la varianza de la forma en el
PC1, donde el largo y ancho del ala moldea principalmente este eje; por otro lado, el eje
del PC2 describe el margen y la celda discal del ala (21.37%) (Fig.6b). Los dos primeros
ejes describen el 59.60% de la variacion; sin embargo, no se agrupa la forma de las alas
con las conductas de cortejo que realizan las especies. Las especies que realizan vuelos a
vuelos a la mayor velocidad y que realizan acrobacia se agrupan en el morfoespacio de
los negativos del PC2 y PCI1, mientras las especies que realizan vuelos rapidos se
encuentran en los positivos del PC1. Los patrones de agrupacion de la forma alar en
hembras de acuerdo con sus conductas de cortejo son menos notorios en contraste con los
machos, sin embargo, se mantiene alas cortas y anchas con PA bajo y una venacion alar
localizada en la zona basal asociadas a mayor eficiencia para vuelos con aleteo en especies

con conducta de cortejo VRA.
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Figura 6. Analisis de componentes principales filogenéticos (pPCA) que expresa la variacion de
la forma del ala de la tribu Heliconiini con el arbol filogenético proyectado en el morfoespacio,
agrupada de acuerdo con su conducta de cortejo. A=Vuelo con aceleracion, P= Pupal, VLE=
Vuelo lento estatico, VP= Vigilancia pupal, VR= Vuelo rapido, VRA=Vuelo rapido acrobatico,
ND= Cortejo no descrito. Sobre los ejes, se muestran la variacion de la forma promedio respecto
los valores maximos y minimos de los dos primeros componentes mediante gradillas de
deformacion. a) pPCA para Machos y b) pPCA para Hembras.




El andlisis filogenético de la varianza (ANOVA) esperado bajo un modelo
Browniano, mostrd para los machos que la conducta de cortejo influye significativamente
en la forma del ala de las especies de la tribu Heliconiini (F= 3.230, P=0.032), mientras

que para las hembras las conductas de cortejo no muestran efecto significativo en la forma

del ala (F= 3.206, P=0.061).

El anélisis de sefial filogenética para la forma del ala para machos y hembras
presentan en ambos casos una sefial filogenética moderada y significativa (P=1x10")

(Tabla 5).

Tabla 5. Estadistica filogenética comparativa de la forma del ala por especie donde se describe la
sefial filogenética y la tasa de evolucion promedio para cada sexo, la diferencia en la velocidad de
la tasa de evolucion de los machos respecto a las hembras y la correlacion en la forma de las alas

entre machos y hembras.

Tribu Heliconinii

Macho K 0.5697

Hembra K 0.4502

Macho c%? 1.42 x104
Forma

Hembra o% 1.39 x104

Tasa de evolucion 1.021

Correlacionde My H(res)  0.90

Valores significativos (P<0.05) en negritas. 2 no tiene valores de P.

La comparacion de las correlaciones evolutivas en la tasa de evolucion de la forma
de alas (bajo el supuesto de BM) entre machos y hembras no mostré diferencias
significativas (P=0.496) (machos 6>=1.42 x10™ hembras 6>= 1.39 x10™ (Tabla 4). El
analisis de minimos cuadrados parciales filogenético (pPLS), muestra que la forma del ala

a nivel de especie entre machos y hembras estan fuertemente correlacionadas (#PLS: 0.
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9002; P=0.001) (Fig. 7), lo que indica que la evolucidn de la forma del ala entre sexos se
encuentra altamente integrada y que los cambios asociados en la forma del ala de un sexo

se corresponden con cambios en el otro (Fig.7, Tabla 5).
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Figura 7. Analisis de minimos cuadrados parciales filogenético (pPLS) que muestra la correlacion
de la forma alar entre machos y hembras. Las gradillas de deformacion muestran la forma en los
extremos de los ejes.

Las tasas de evolucion promedio neta de la forma de las alas para cada sexo
agrupadas de acuerdo con sus conductas de cortejo en machos fue de o®= 3.0835
(Z=1.1228), mientras para las hembras fue de 6°=2.3135 (Z=-0.0537). El tipo de cortejo
con la mayor tasa de evolucion en la forma alar para ambos sexos fue el tipo de Vuelo
rapido (VR) (6®machos= 5.1375; 6%hembras=3.893) mientras la tasa mas baja corresponde al
Vuelo lento estitico (es de GZmachos= 1.666; GZhembras—1.683). Sin embargo, no se
encontraron diferencias significativas entre los sexos en las tasas de evolucion de la forma

alal‘ (Pmachos:(). 145; Phembrazo . 5 5 6) .

La comparacién de la tasa de evolucion de la forma del ala entre sexos y conducta

de cortejo mostré diferencias significativas para el vuelo lento estatico (VLE) (P=0.018)
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con una tasa de evoluciéon promedio de machos (62=1.857x10") 1.133271 més rapida que
para las hembras (6°=1.639x10) y para el cortejo de vuelo con aceleracion (A) (P<0.01)
con una tasa de evolucion promedio de hembras(c>=1.436x10") 1.4499 mas rapida que
para los machos(c6>=0.991x10%). Las comparaciones de las demas conductas entre sexos

no mostraron diferencias significativas. (P>0.05).
5.3. Analisis de la forma alar enfocado en la filogenia

El andlisis de componentes principales alineados (PaCA) sefiala como la forma del
ala se alinea de manera importante con la sefial filogenética en su primer componente
observando una orientacion ligeramente diferente del pPCA respecto al PaCA. Para los
machos existe una sefial filogenética moderada pero significativa en la forma del ala, el
analisis muestra que la covarianza entre la filogenia y la forma del ala es baja (Coeficiente
RV=0.073). En los géneros basales de la tribu se observa la alineacion de la variacion de
la forma del ala con la sefial filogenética en el eje C1 (88.7%), mientras el eje C2 a pesar
de que explica solo el 0.06% de la variacion de la forma, separa al género Eueides y
Heliconius en el morfoespacio (Fig.8a). Por otro lado, el PaCA de las hembras presenta
una sefial filogenética que muestra poca covariacion respecto a los datos de forma
(RV=0.0523) concentrada en algunas dimensiones de los datos, no reflejan una clara
separacion por efecto de la conducta de cortejo, el eje C1 explica el 84.6% de la variacion
y forma dos grandes grupos, el primero agrupa a los géneros basales Philaethria,
Podotricha, Dryas, Dione y Agraulis, mientras en el cuadrante derecho se agrupan los
géneros mas diversos Eueides y Heliconius (Fig.8b). En ambos sexos se observa un efecto
pequefio pero consistentes con el pPCA de las conductas de cortejo como factor que
explique la variacion de la forma de la tribu Heliconiini, dado que se agrupan en gran

medida dentro de algunos subclados.
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Figura 8. Analisis de componentes filogenéticamente alineados (PaCA) con énfasis en la
visualizacion de la sefial filogenética agrupados por colores de acuerdo con el subclado al que
pertenecen las especies. a) PaCA de la forma de machos y b) hembras. El cortejo se agrupa de
acuerdo con su forma correspondiente: A=Vuelo con aceleracion, P= Pupal, VLE= Vuelo lento
estatico, VP= Vigilancia pupal, VR= Vuelo rapido, VRA=Vuelo rapido acrobatico, ND= Cortejo
no descrito.




.‘ Programa Instifuciona
? Ciencias

Bioldgicas

6. DISCUSION
El presente estudio evalué la morfologia alar de las mariposas de la tribu Heliconiini y

su relacion con presiones de seleccion sexual e historia evolutiva para determinar si la variacion
morfoldgica son adaptaciones que mejoran el desempefio del vuelo en términos aerodindmicos

y funcionales para llevar a cabo conductas de cortejo.

Los resultados obtenidos muestran que la relevancia de las conductas de cortejo descritas
en esta investigacion es un rasgo que afecta la evolucion de la morfologia de las alas de manera
diferencial a cada sexo de las mariposas de la tribu Heliconiini. En las hembras la conducta de
cortejo no esta determinando la evolucion de la morfologia de alas de mariposas como agente
de seleccion sexual en las hembras. Sin embargo, la forma lar de los machos sugieren tener una
asociacion con las conductas de cortejo descritas. Jiggins (2017) sugiere que el desempeiio del
vuelo es un factor relevante en el cortejo, impulsando el éxito reproductivo de los individuos.
No obstante, Southcott & Kronforst (2018) tienen evidencia de que las tasas de cortejo de los
machos no son relevantes para el éxito reproductivo en comparacion con la eleccion femenina.
Debido a que la comunicacion sexual en mariposas es un escenario complejo al implicar
multiples sefiales en las diferentes fases de reconocimiento de pareja (Klein & de Aratijo 2010).
Pueden existir otros atributos relevantes en la toma de decisiones durante el apareamiento, como
lo es mantener las alas abiertas para evitar la copula por parte de las hembras (Southcott &

Kronforst 2018).

Por otro lado, géneros mas recientes de la tribu no presentan que el cortejo es un factor
que funja como presion selectiva. Debido a que las mariposas de la tribu Heliconiini, es un
importante grupo que ha sido sujeto de estudio en biologia evolutiva por mas de 100 afios
(Jiggins, 2017), se ha sugerido que las tasas evolutivas y los patrones de diversificacion estan

principalmente asociados a presiones de seleccion natural (Kozak et al., 2015).

Dado que el vuelo de los lepiddpteros es un componente relevante en la adecuacion de
los individuos, la diversidad fenotipica alar puede estar moldeada por la seleccion sexual y
natural, asi como de estar sujeta a compensaciones de vuelo (DeVries et al. 2010, Le Roy et al.
2019a, Le Roy et al. 2019b, Montejo-Kovacevich et al. 2019). Siendo que el desempefio del
vuelo en todos los lepidopteros es utilizado para llevar a cabo actividades fundamentales de

supervivencia y reproduccion (Henriques et al. 2022, Guo et al. 2020, Jiggins 2017, Owens et
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al. 2020). Distintas combinaciones morfolégicas pueden producir la misma funcién
(Wainwright 2007). Esto se muestra en el desempefio del vuelo en las especies de la tribu
Heliconiini, donde la seleccion natural o sexual puede conducir a un sobrelape morfologico con
varias especies con el fin de cumplir actividades como la ovoposicion, cortejo, defensa contra

depredadores o busqueda de recurso llevando a cabo un mismo tipo de vuelo (Van Dyck 2004,

DeVries et al. 2010, Mendoza-Cuenca 2025).

Asimismo, debido a que el desempeno del vuelo al ser relevante en la biologia de las
mariposas, pueden promover restricciones biomecéanicas que optimicen la adecuacion. De este
modo la filogenia puede estar conservando la arquitectura general del disefio alar, pero pareciera
que no los ajustes funcionales del vuelo ya que existen limitaciones en la morfologia alar debido
a su regulacion genética (Jiggins 2017). Se sugiere que la evolucion de la morfologia de las alas
esté asociada con compensaciones entre las presiones selectivas y las limitaciones biomecanicas
impuestas por su historia evolutiva (Mendoza-Cuenca & Macias-Ordofiez 2005, Wainwright
2007, Mendoza Cuenca 2025). Las compensaciones son definidas como modificaciones que a

expensas de otra propiedad mejoran el desempeio en otro aspecto (Wainwright 2007).
6.1. Evolucion de las conductas de cortejo

La comunicacion sexual en mariposas es compleja al involucrar multiples sefiales en las
diferentes fases de reconocimiento de pareja (Klein & de Araujo 2010). En esta investigacion,
los representantes de la tribu Heliconiini demuestran que las conductas de cortejo en la
reconstruccion realizada pueden no estar bien descritas para todas las especies, particularmente
la de los clados basales debido a la ambigiiedad existente de los posibles estados de caracter. El
apereamiento pupal dentro género Heliconius corresponde a una innovacion importante dentro
de la Tribu de acuerdo con los resultados de la reconstruccion de estados ancestrales usando
ambos métodos. Esto concuerda con el origen de los sistemas de apareamiento pupal vs no pupal
en Heliconius, dando soporte a la idea de que el tipo de apareamiento de Heliconius tiene un
origen simple altamente dependiente a los efectos de la filogenia debido a que es resultado de
un ancestro en comun (Beltran et al. 2007, Montejo-Kovacevich et al. 2019), lo que sugiere que

las transiciones entre estados de cardcter pueden tener potencial adaptativo.

Por ejemplo, para Eueides isabella reporta un polimorfismo en las tacticas reproductivas

que incluyen cortejo de vigilancia pupal (VP) y vuelo rapido (VR) se observa una convergencia
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de la conducta de cortejo con otras especies dentro de la tribu (Philethria sp.) (Calleja-
Dominguez 2026, Martin 2020). De acuerdo con van der Heijden et al. (2020), la presencia
putativa de hibridos en la historia evolutiva de mariposas del género Mechanitis contribuye en
su radiacion al enriquecer la diversidad genética. Por lo que la adquisicion del poliformismo en
la especie E. isabella podria asociarse con ser una especie perteneciente al clado mas reciente

del género Euiedes, cuyo género tiene una tasa de diversificacion media dentro de la tribu,

siendo superada solo por su género hermano Heliconius (Kosak et al. 2015).

Debido a la presencia de poliformismo en varias especies de la tribu y, de acuerdo con
el modelo evolutivo que mejor se ajusta a las conductas de cortejo, se espera que las especies
que presentan tacticas de reproductivas alternativas, como el patrullaje en Heliconius charitonia
(Mendoza-Cuenca & Macias-Ordoiiez 2009) sea un rasgo transitorio asociado a la alta tasa de
diversificacién que se encuentra en el género Heliconius (Kosak et al. 2015). Ademas, pueden
llegar a existir interferencias en las sefiales de apareamiento cuando especies cercanamente
emparentadas pueden hibridar, afectando asi su aislamiento reproductivo (Jiggins 2008, Mérot et

al. 2015)
6.2. Relacion de la morfologia alar y el desempeiio de vuelo

De acuerdo con las gradillas de deformacion obtenidas en el analisis de componentes
principales filogenético (pPCA), la principal variacion de la forma del ala se encuentra asociada
a la zona de la venacion alar y en el margen del ala. Las variaciones en el margen del ala pueden
asociarse a que esta zona presenta mayor labilidad ya que se ha reportado que no repercuten de
manera importante en la capacidad y desempefio del vuelo de manera directa (Le Roy et al.
2019b). A través de estimar cambios en las formas obtenidas por métodos de morfometria
geométrica se pueden inferir cambios en caracteristicas aerodindmicas como la proporcion de
aspecto (PA) y segundo momento (SM) (DeVries ef al. 2010, Bai et al. 2015, Le Roy et al.
2019a, Foerster et al., 2024, Callejas-Dominguez 2026), estas variables afectan directamente el
desempefio del vuelo en términos de velocidad, maniobrabilidad definida como la capacidad de
llevar a cabo cambios rapidos de direccion, agilidad y aceleracion (Le Roy ef al. 2019a,

Mendoza-Cuenca 2025).

En machos y hembras el PC1 explica el mayor porcentaje de la varianza, siendo el 34%

y 38% respectivamente. En el extremo positivo se encuentran alas que se alargan en el apice y
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la region de la torna se reduce, esta configuracion indica alas con una alta PA asociados a alas
estrechas y alargadas que permiten llevar a cabo un vuelo tipo planeco mas eficiente,
especializados para habitats con pocos obstaculos y vuelos de duracion prolongada en los que
se puede alternar aleteo con planeo (DeVries et al. 2010, LeRoy et al. 2019a). En el extremo
derecho del morfo-espacio se encuentran las especies del género Podotricha, debido a la poca
informacion de rasgos de vida, la forma de estas especies puede ser un estimador confiable de
un desempeno de vuelo similar al género Philaethria que se encuentra en el mismo cuadrante y
se le asocia vuelos en el dosel (Young 1974). De igual forma especies de vuelo rdpido como
Eueides aliphera y Dryas iuilia, también se observan con una forma alar definida en el extremo
positivo del PC1 (aunque con variacion positiva en el PC2). No obstante, en el mismo cuadrante
que Podotricha y Philaethria se encuentra la especie H. charitonia reportado por presentar un
apareamiento pupal y cuya forma alargada en este caso sugiere una ventaja para los machos para
rodear a la pupa para aumentar el éxito reproductivo (Mendoza-Cuenca & Macias-Orddiez

2005).

El PC2 explica el 23% y 21% de la varianza para machos y hembras respectivamente.
En los valores positivos del PC2 se encuentran alas con una venacion de la celda discal hacia la
region del apice del ala que brinda mayor estructura y alas redondeadas cuyo margen se amplia
permitiendo que la mayor proporcion del area se encuentre en la parte distal del ala infiriendo
SM altos que facilita vuelos que involucren aleteo (LeRoy et al. 2019a). Por ejemplo, las
mariposas de la familia Sphingidae son capaces de realizar vuelos estaticos, su forma ha
evolucionado para tener PA altas con areas pequefias asociado a una alta frecuencia de aleteo
(Wold et al. 2024). En este estudio se agrupa de manera general el género Heliconius, cuya
forma se ve asociada a la capacidad de realizar un vuelo estatico durante periodos prolongados
(Outomuro ef al. 2013). Dentro de este grupo de vuelo estatico se encuentran especies pupales
y no pupales juntas en el morfo-espacio, sobreponiéndose un disefio alar similar en aquellas
especies que utilizan el vuelo estatico como parte del ritual de cortejo -subbclados silvaniforme
y melpomene- y las especies pupales que pese a que no utilizan el vuelo estético para el cortejo,
si realizan este vuelo en su etapa adulta para determinar el lugar idoneo para la oviposicion en
el caso de las hembras y los machos para la evaluacion y seguimiento de las pupas (Klein & de

Araujo 2010, Jiggins 2017, Mendoza-Cuenca 2025). Incluso, recientemente se ha sugerido que
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en Heliconius, la realizacion de vuelos estaticos prolongados “hovering”, se asocia con procesos

de memorizacion de la distribucion espacial de recursos de alimentacion (Dell’ Aglio et al. 2025)

El extremo negativo en el PC2 indica alas anchas con una reduccion de la region
marginal y la venacion interna orientada a la zona basal, a su vez estas alas son cortas y anchas
de acuerdo con el extremo negativo del PC1. Esta forma se asocia con vuelos rapidos con alta
maniobrabilidad y agilidad (LeRoy et al. 2019a). Estas caracteristicas de vuelo concuerdan con
las especies que se encuentran en ese cuadrante del morfo-espacio y llevan a cabo cortejos que
involucra vuelos rapidos y acrobaticos como los son las especies Agraulis vanillae, Dryadula
phaethusa y el género Dione y Philaethria que a su vez presentan los vuelos mas veloces en la
tribu Heliconiini (Callejas-Dominguez 2026), estas especies muestran una de las mayores
variaciones en la forma de la tribu como se muestra en la figura 5. Las distintas combinaciones
morfologicas que revela la tribu Heliconiini permiten tener un disefio alar que permita optimizar
el desempefio de vuelo para permitir realizar varias “funciones de vuelo” a la vez (Wainwright

2007).

En los resultados se observa una superposicion de la forma entre distintas conductas de
cortejo, de manera particular para las hembras, esto se refuerza con el ANOVA filogenético que
no presento significancia. No obstante, las conductas de cortejo si influyen en la morfologia alar
de los machos de acuerdo con los resultados del ANOVA corregido filogenéticamente. Tal es
el caso de la agrupacion la forma del ala con la conducta de cortejo con vuelos rapidos
acrobaticos, donde encontramos a las especies Dione juno, D. moneta y Agraulis vanillae. Este
grupo de especies son conocidas como mariposas de manchas plateadas o “silverspots” y se
caracterizan por su coloracion similar que en la vista dorsal tienen un color naranja mientras el
lado ventral presenta manchas plateadas (Massardo ef al. 2015). Su cortejo consiste en vuelos
de persecucion a maxima velocidad en los que uno o varios machos persiguen a las hembras las
cuales como parte de la estrategia de evasion o de evaluacion de los machos, realizan cambios
abruptos de direccion y acrobacias (Callejas-Dominguez 2026). Aunado a esto, se ha observado
que el cortejo se lleva a cabo por un periodo largo de tiempo donde se pueden ver involucradas
las tres especies a la vez. Esta conducta de cortejo concuerda con estudios donde evaltan la

eleccion femenina de pareja, y muestran que la conducta de cortejo prolongado actiia como un
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agente de seleccion sexual, donde el éxito reproductivo depende de la identificacion

intraespecifica de los pretendientes (Southcott & Kronforst 2018).

6.3. Influencia de las conductas de cortejo y filogenia en la morfologia alar

Los miembros de la tribu Heliconiini presentan distintos tipos de cortejo asociados con
un desempeno de vuelo particular que involucran distintos niveles de velocidad, frecuencia de
aleteo y aceleracion (Page et al. 2024, Callejas-Dominguez 2026). El estudio de Callejas-
Dominguez (2026) arrojan resultados que soportan la idea que la seleccion sexual a través de la
diversidad de las conductas de cortejo es la principal fuerza evolutiva que explica la variacion
de la forma de las alas anteriores de las mariposas de la tribu Heliconiini. Sin embargo, no toma
en cuenta la no independencia de los datos debido a la filogenia. En el presente estudio, tomando
en cuenta la no independencia de los datos, se observa que a pesar del impacto que el tipo de
cortejo puede tener sobre el desempefio de vuelo, el analisis de componentes principales
filogenético (pPCA) muestra que la morfologia alar no se explica completamente por las

conductas de cortejo.

Los resultados muestran una sefial filogenética significativa moderada en la forma del
ala en ambos sexos e indica que parte de la variacion en la morfologia alar se asocia a la filogenia
de la tribu Heliconiini observado en el PaCA. Esto debido a que la sefial filogenética de la
morfologia alar puede mostrar la tendencia de los estados ancestrales al alinearse con el primer
eje del PaCA (Collyer & Adams 2020). Esto se observa en el presente estudio, ya que la
variacion de la forma alar de los géneros Philaethria, Dione, Agraulis y Podotricha tiene un
gran impacto en la agrupacion de acuerdo con la filogenia. Estos géneros son considerados
basales dentro de la tribu y se reportan con una tasa de diversificacion més baja en contraste con
el género Heliconius (Kosak et al. 2015), lo cual sugiere que la historia evolutiva es mas
relevante en las especies basales, sugiriendo que la forma del ala esta conservada en estas

especies.

Los datos multivariados evaluados mediante analisis comparativos pueden ser resultado
de una combinacion de multiples senales (Collyer & Adams 2020). En esta investigacion la

forma del ala en la tribu Heliconiini puede ser resultado de varios factores que expliquen la falta
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de relacion precisa entre la conducta de cortejo y la morfologia alar, a partir de que las mariposas
son organismos anteromotores, las alas anteriores se encuentran bajo varias presiones selectivas
que afectan el desempeiio del vuelo con el fin de llevar a cabo distintas funciones relevantes en
su supervivencia (Jiggins 2017, Le Roy et al. 2019a, Owens et al. 2020, Henriques et al. 2022).
Ademés, la forma del ala es la encargada de la proporcion de las fuerzas aerodindmicas de
arrastre y sustentacion. De este modo, distintos factores pueden actuar simultaneamente como
agentes de seleccion en la evolucion de la morfologia alar. Un ejemplo son las especies de
Philaetrhria y Eueides isabella, estas presentan la misma conducta de cortejo, pero se observan
en distintas partes del morfoespacio, es decir, presentan formas distintas por lo que el cortejo
puede no tener un efecto en la forma y tenga que ver mas con otros comportamientos y habitos
propios de cada especie. Aunque es interesante precisar que en estas especies con conducta de
cortejo polimorfica seria necesario determinar la conducta de cortejo que realizan individuos

que se incluyen en el analisis.

En las mariposas del género Morpho la morfologia alar est4 asociada al comportamiento
de vuelo en diferentes estratos, individuos que vuelan en el dosel tienen alas alargadas con alta
proporcion de aspecto (PA) y realizan en mayor medida un vuelo planeado a la altura del dosel
que reduce el gasto energético (DeVries et al. 2010, Chazot ef al. 2015). De manera similar
tenemos a las especies Philaethria dido, P. wernickei'y P. ostara, que la mayor parte del tiempo
se encuentran en el dosel (Young, 1974, Constantino & Salazar 2010). De acuerdo con las
técnicas de morfometria geométrica tienen alas largas y delgadas que se asocian con vuelos
optimizados para el planeo. Estas especies son muy similares entre si, teniendo que ser
identificadas mediante el conjunto de métodos morfométricos y moleculares (Constantino &
Salazar 2010). A su vez concuerda con Callejas-Dominguez (2026) que sugiere que el habitat
en mariposas de la tribu Heliconiini se relaciona con la morfologia alar que tendran los

individuos.

El género Heliconius es el mas diverso dentro de la tribu Heliconiini, con cerca de 48
especies seguido del género Eueides, con 12 especies (Jiggins 2017). Estos dos géneros son
considerados grupos hermanos y presentan la mayor tasa de diversificacion dentro de la tribu
(Kosak et al. 2015). De acuerdo con el pPCA distintos tipos de cortejos presentan formas alares

similares en estos géneros. La similitud en la forma del ala entre el género Heliconius y Eueides
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puede ser explicada por otras presiones selectivas, tal como es el mimetismo (Jones et al. 2013,
Kitamura & Imafuku 2015, Hill 2021, Page et al. 2024). E. isabella se encuentra dentro del
anillo mimético Tigre junto con la especie Heliconius ismenius, (Page et al. 2024), su cercania
refleja su similitud morfoldgica en el morfo-espacio con respecto a otras especies que comparten
su misma conducta de cortejo. Tienen alas redondeadas desde el margen hasta el 4pice con una
estructura de la celda discal orientada a la parte distal del ala, esta configuracion alar esta
asociada a su vez con un mimetismo morfoldgico de estas dos especies, H.ismenius tiene
frecuencia de aleteo mas baja dentro de las Heliconius y es similar respecto con E. isabella
(Page et al., 2024). Otro ejemplo de convergencia en la morfologia alar son las especies
Heliconius cydno y H. sapho, la primera especie por su parte corresponde al subclado
melpomene y presenta una conducta de cortejo donde el macho lleva a cabo un vuelo estatico
alrededor de hembras adultas, mientras H. sapho se reproduce con la hembra cuando es atin una
pupa y forma parte del subclado sara/sapho, ambas especies pertenecen al anillo mimético
cydno—sapho (Page et al. 2024). Debido que el mecanismo de mimetismo es utilizado para
evitar la depredacion debido a su propiedad no palatable (Jiggins 2017), se puede sugerir que la

depredacion puede ser un mayor agente selectivo que la seleccion sexual.

Por su parte, en el analisis PaCA el género Heliconius se agrupa sin tomar en cuenta el
tipo de conducta de cortejo; sin embargo, la morfologia alar es similar en todo el género sin
importar a que subclado pertenecen las especies, lo cual indica que existe un factor no asociado
a la senal filogenética que este moldeando la forma alar de todo el género. Una explicacion a la
forma distintiva del género Heliconius puede ser la apomorfia de adquirir la capacidad de
alimentarse de polen que trae como resultado una expansion cerebral y mayor capacidad de
memoria, asi como mayor presupuesto energético (Merril ef al. 2015, Young& Montgomery
2020). En relacion con el desempefio del vuelo, esta propiedad de alimentarse de polen le
permitio al género Heliconius adquirir recursos energéticos adicionales para llevar a cabo el
vuelo estatico, al ser considerado el tipo de vuelo mas costoso de llevar a cabo (Gill 2007).
Todas las especies de este género tienen alas pequenas y redondeadas con una venacion alar y
mayor proporcion de area localizada hacia la parte distal del ala, se caracterizan por llevar a
cabo un vuelo estatico el cual les permite llevar a cabo su cortejo o encontrar lugares para poner
huevos (Jiggins 2017). De este modo, el patron alar del género Heliconius es considerado un

“rasgo magico” ya que la divergencia del patréon alar puede responder a sefiales para la eleccion
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de pareja, a su vez puede verse afectada por una fuerte presion de seleccion natural, por lo que
el disefio alar repercute en el aislamiento reproductivo y el incremento de su diversificacion
(Merrill et al. 2012, Mérot et al. 2015). En este sentido, el género Heliconius presenta un disefio
alar caracteristico que lo vuelve versatil para habitar en distintas condiciones ambientales y
altitudes, asi como tener implicaciones relevantes en otras funciones de vuelo relacionadas con

tacticas reproductivas y de supervivencia en comparacion con los modelos alares (i.e cortejo

con vuelo rapido (VR).

De manera general se observa un efecto pequefio de las conductas de cortejo sobre la
morfologia alar dado que varios tipos de cortejo se agrupan dentro de algunos subclados, lo cual
se puede observar mediante el analisis PaCA. Las especies machos del género Philaethria se
agrupa con alas similares dentro del morfoespacio de acuerdo con su conducta de cortejo, asi
como con su filogenia al comparar los resultados del pPCA y del PaCA. Este ultimo andlisis
demuestra la relevancia evolutiva de la morfologia alar ya que este género pese a su similitud
morfologia presenta diferencias en el nimero de cromosomas que sugiere una radiacion
independiente no adaptativa (Suomalainen & Brown, 1984). De este modo el pPCA en este
estudio parece no reflejar una buena representacion de la variaciéon del cortejo
independientemente a la filogenia, mientras el PaCA demuestra ser un buen analisis
complementario al pPCA que muestre la verdadera relevancia de la filogenia (Collyer & Adams
2020). Por lo que existen especies cuya forma parece ser altamente dependiente de la filogenia
(mayor efecto de la sefal filogenética) mientras otras se encuentran bajo otros agentes
evolutivos ya sea de seleccion natural o sexual o que se encuentran restringidos funcionalmente

(Mendoza-Cuenca & Macias-Ordofiez 2005, Wainwright 2007).
6.4. Influencia del sexo en la morfologia alar

Por otro lado, la seleccion sexual puede ser la causa mas importante de dimorfismo
sexual y ornamentacion en machos (Jiggins 2017, Stillwell & Davidowitz 2010). Para varios
representantes de la tribu Heliconiini se ha reportado dimorfismo sexual en términos de tamafio
(Heliconius sara en Hernandez & Woodruff 1998) y en forma, donde los machos presentan alas
mas alargadas en contraste con las hembras (Mendoza-Cuenca & Macias-Ordofiez 2005, Seixas
et al. 2017, Ramos-Pérez et al. 2020). Estas diferencias en la forma del ala entre sexos pueden

estar asociada a las estrategias reproductivas y las conductas de cortejo donde los machos que
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llevan a cabo un apareamiento no pupal tienen alas mas cortas y anchas (Mendoza-Cuenca 2025,
Callejas-Dominguez 2026). DeVries et al. (2010) encontrd en especies del género Morpho
cambios en la forma del ala asociados de manera significativa con cambios en el microhabitat
en machos. Aunado a esto, Chazot et al. (2015) confirma que existe una interaccion significativa
entre el microhabitat y el sexo que implica que el efecto de la ecologia difiere entre machos y
hembras. Sin embargo, esta investigacion no encontr6 diferencias en la morfologia alar entre
machos y hembras, por el contrario, presentan un alto nivel de correlacion que sugiere que
ambos sexos evolucionan bajo regimenes selectivos similares a escala macroevolutiva. Esto
concuerda con el hecho de que las mariposas son organismos anteromotores, por lo que las alas

anteriores se encuentran bajo restricciones estabilizadoras (seleccion estabilizadora) para el

desempefio del vuelo (Le Roy ef al. 2019b, Owens ef al. 2020).

De este modo, la seleccion sexual a través de las diferencias en la conducta de cortejo no
impone presiones selectivas determinantes que moldeen por completo la morfologia alar, esta
idea se refuerza con la similitud en las tasas de evolucion de la forma alar general entre machos
y hembras, lo cual contrasta con la estimacion de tasas morfologicas aparentemente desiguales

(Kosak et al. 2015).

De manera general la dispersion de la forma del ala para machos y hembras refleja
patrones distintos entre si y puede verse asociado a que la forma puede estar influenciada
fuertemente con habitos conductuales propios de cada sexo (Le Roy ef al. 2019a). Existe un
sesgo en proporcion de sexos dentro de la tribu Heliconiini, los machos se encuentran en mayor
cantidad y se encuentran bajo mayor competencia por apareamientos (Chazot et al. 2015, Jiggins
2017). Los machos tienden a volar en hébitats abiertos y gastan gran parte de su vida se enfoca
en la busqueda pareja y recurso alimenticio mientras las hembras buscan sitios para la

oviposicidn y se asocian con el sotobosque (Dell’ Aglio et al. 2025, Jiggins 2017).

El analisis PaCA muestra como en el género Philaethria los machos tienen una
agrupacion mejor definida de la forma que las hembras, lo que puede atribuirse a rasgos de
historia de vida particulares de cada sexo. Los machos vuelan en el dosel por lo que la
morfologia alar es estable para cubrir los requerimientos del vuelo asociado a volar en este
estrato (DeVries et al. 2010). En contraste, las hembras tienen un vuelo donde intercambian

vuelos entre el sotobosque y el dosel (Young 1974) por lo que su morfologia puede buscar la
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optimizacion para sus habitos de vuelo y asi sobreponerse con las especies que presentan vuelos
maniobrables lo que podria resultar en una amplia dispersion de la morfologia alar de las
hembras, la similitud en la forma del ala pese a tener distintas conductas de cortejo, puede
deberse a la tendencia general de las hembras en el grupo Lepidoptera a tener abdomenes mas
pesados utilizados para una mayor produccion de gametos y huevos (Mendoza-Cuenca &
Macias-Ordofiez 2005, Mendoza-Cuenca 2025). Se sugiere que la eleccion de pareja es mutua,
pese a ello, las conductas relacionadas al cortejo precopulatorio suelen ser secuenciales, el
macho tiende a ser mas activo e inicia el primer acercamiento hacia la hembra perchada o en
vuelo antes de que ella pueda decidir si acepta o rechaza al macho (Merrill et al. 2015, Southcott
& Kronforst 2018) por lo que las conductas de cortejo pueden ser mas determinantes en la
competencia entre machos. Sin embargo, las tasas de evolucion de las conductas dentro y entre
sexos tampoco muestran diferencias significativas. Esto sugiere que los machos y hembras de
las mariposas de la tribu Heliconiini pueden no estar sujetas a presiones selectivas los
suficientemente fuertes para que evolucionen de manera independiente y existan diferencias
fenotipicas entre sexos a pesar de las diferencias conductuales de cada sexo (Shuster & Wade

2003), en este estudio enfocados a la seleccion sexual.
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7. PERSPECTIVAS A FUTURO

El presente estudio destaca areas de oportunidad, como la necesidad de conocer los
rasgos de historia de vida de las especies de la tribu Heliconiini a fin de ampliar la exploracion
de distintos factores que puedan influir en la evolucion de las alas de las mariposas. La
informacion ecoldgica dentro de la tribu se basa en alrededor de 12 especies de las mas de 40
que existen en el género Heliconius (Seixas et al. 2017), mientras los géneros con menos
especies tienen poca o nula informacion de sus rasgos de historia de vida. Aun son necesarias
investigaciones evaluando otros factores como los sistemas miméticos, la variacion geografica
dentro de cada especie y el comportamiento de vuelo que permitan entender como operan los

diferentes factores que influyen en el dimorfismo de forma (Owens ef al. 2020).

En trabajos posteriores se recomienda evaluar si el disefio alar se relaciona con el
comportamiento de vuelo de la tribu Heliconiini. y sus implicaciones funcionales. Ademas, se
recomiendo incluir a las alas posteriores debido a que ambas alas cumplen papeles distintos en
el desempeio del vuelo. Se ha reportado que cambios en la orientacion en cada ala juegan un
rol importante en la optimizacion del vuelo, especialmente en el planeo (Chazot ef al. 2015, Le
Roy et al. 2019a). Se recomienda enfocar en rasgos aerodinamicos y cinematicos que pueden
encontrarse bajo efectos de alguna presion selectiva, que estén impulsando la diversificacion de
los comportamientos de vuelo (Page ef al. 2024). De este modo se permitiria evaluar como
distintas variables pueden afectar de manera independiente distintas partes de la forma de las
alas, siendo relevante para responder cuestionamientos acerca de si corresponden a presiones

selectivas o por el contrario son restricciones funcionales (Chazot et al. 2015).
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8. CONCLUSIONES

El presente estudio evalud la seleccion sexual y compensaciones de vuelo como factores
que puedan explicar la diversidad fenotipica (Montejo-Kovarevich et al. 2019). Las conductas
de cortejo descritas en este estudio en machos se asocian parcialmente con morfologia alar en
mariposas de la tribu, mientras las hembras no sugieren una relacion determinante de las

conductas de cortejo como agente de seleccion sexual.

Se describié ampliamente mediante observacion en campo y literatura las conductas de
cortejo para siete de los ocho géneros representantes de la tribu, por lo que las conductas de

cortejo descritas en el presente estudio sugieren incertidumbre en las especies basales de la tribu.

Se determino la forma alar de las distintas conductas de cortejo descritas en el estudio,
donde la morfologia de las alas anteriores muestra variacion en la venacion alar, asi como

cambios en su elongacion y la zona marginal del ala.

Se obtuvo una relacion de la morfologia alar y su potencial asociacion con el desempeiio
del vuelo con las conductas de cortejo descritas como agente se seleccion sexual de manera
diferencial entre sexos en mariposas de la tribu Heliconiini, sin embargo, parecen no ser el

agente preponderante de seleccion sexual que moldea el dimorfismo sexual.
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10. ANEXOS

VENACION

Anterior

Proximal + Distal

Posterior

REGIONES

Anexo 1. Configuracion de la morfologia alar en mariposas de la tribu Heliconiini. donde la
venacion se divide en vena anal (A), cubito anal (CuA), medial (M) y radial (R). Espécimen de
Heliconius sapho utilizado como referencia.
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Anexo 2. Estado de reconstruccion ancestral mediante método de estados marginales, las graficas de
pastel representan las probabilidades marginales de expresion de la conducta de cortejo para cada nodo
y sus estados transitorios: cortejo VR= Vuelo rapido (azul), A=Vuelo con aceleracion (rojo),
VRA=Vuelo rapido acrobatico (naranja), VP= Vigilancia pupal (verde oscuro), VLE= Vuelo lento
estatico (rosa fuerte), P= Pupal (morado). Los cortejos agrupados con el signo + significan estados
transitorios en la filogenia aquellos presentes son VLE+VP (verde agua) A+VP (café), probabilidad con

4y 5 estados de caracter posible (gris y negro respectivamente).
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Anexo 3. Numero de cambios medio inferido de transiciones entre conductas de cortejo en la tribu
Heliconiini. alores calculados a partir del mapeo estocastico bayesiano de caracteres en un subconjunto
aleatorio de 100 arboles realizado utilizando un modelo “TRAN” con la funcién make.simmap del
paquete phytools phytools (Revell 2024).

Descendiente Promedio
P VLE 0
VLE P 0
P P+VLE 0.75
P+VLE P 6.33
P+VLE VLE 0.28
VLE P+VLE 0.76
VLE A+VLE 0.84
VR VP 0
VP VR 0
VP+VR VR 0.69
VP+VR VP 0.23
VR VP+VR 0.93
VP VP+VR 0.18
A+VP+VR A+VR 0.74
A+VR A 1.83
A+VR VR 1.47
A+VP A 0.58
VR A+VR 0.71
VR+VRA VRA 0.53
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Anexo 4. Forma promedio obtenida de la funcion plotAllspecimens del paquete geomorph
(Adams et al. 2025). a) Forma general, b) forma promedio de machos, ¢) forma promedio de

hembra.
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