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Resumen

Las mariposas se encuentran entre los organismos mas coloridos del mundo y el color juega un papel
central en muchas de sus estrategias de historia de vida. Los patrones de color de las alas de las mariposas
tienen funciones ecoldgicas y de comportamiento que evolucionaron a través de la seleccion natural. El
hecho de que exista una gran variedad de patrones de coloracién alar es un tema que resulta relevante
ahondar para comprender con precision este fendmeno interesante y de gran alcance en biologia. Por esta
razon el presente trabajo, por medio de una revision bibliografica, determind que la diversidad en los
patrones de coloracion de las alas de las mariposas esta asociada principalmente a la defensa contra los
depredadores y el mimetismo, la eleccién de pareja y las condiciones ambientales de su héabitat. De igual
manera, se determind que procesos evolutivos y adaptativos locales a las condiciones ecolégicas pueden
influir en la conformacion de los patrones de coloracion.
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Introduccion

Las mariposas son uno de los grupos de insectos mas Ilamativos debido principalmente a la variedad de
disefios que presentan sus alas, en la mayoria de los casos con gran colorido y multitud de contrastes
(Ruiz, 2010). En el mundo existen 17.950 especies de mariposas (Andrade et al., 2017), que se
diferencian entre si por sus patrones alares de forma y coloracion (Ruiz, 2010). La coloracién es una
caracteristica fundamental de estos organismos y comprender su variacion entre especies ha fascinado a
los cientificos desde el comienzo de la historia natural (Stelbrink, 2019). Actualmente, se acepta que los
patrones de color de las alas de las mariposas tienen funciones ecoldgicas y de comportamiento que
evolucionaron a través de la seleccion natural (Hiyama et al., 2012). Aun asi, determinados patrones de
color de las alas pueden producirse fisiologicamente en respuesta al estrés ambiental y pueden carecer

de una funcién significativa (Hiyama et al., 2012). Estos patrones representarian una expresion extrema



de plasticidad fenotipica y eventualmente pueden ser fijados genéticamente en una poblacion (Hiyama
etal., 2012).

Reconociendo la importancia que tiene esta variedad de patrones de color en las mariposas, los estudios
y trabajos de investigacion realizados explicando que aspectos generales estan relacionados con la
diversidad de estos patrones de coloracion en las diferentes especies son pocos. Por tal razén resulta
relevante ahondar en estos mecanismos para comprender con precision este fenémeno interesante y de
gran alcance en biologia. Por este motivo, el presente trabajo busca por medio de una revision
bibliogréfica, determinar cuales son los principales aspectos asociados a esta variedad de patrones de
coloracion.

Materiales y métodos

Para la realizacion del siguiente manuscrito de articulo cientifico, se llevo a cabo una consulta general
en bases de datos ISI Web of Science, Scopus, Scielo, Elsevier (Science Direct), EBSCO y Google
Scholar, con el fin de encontrar informacién sobre los aspectos asociados a la variedad de patrones en la
coloracion en las mariposas, utilizando como filtro de busqueda las palabras clave: “butterflies”,
“chromatic variety”, “color patterns”, “coloring pattern”, “evolutionary mechanisms”, “phenotypic
variations”, “mimicry”, “aposematism”, “warning color”, “selective mating” , “habitat adaptations”.
Igualmente se procedio a buscar directamente en el buscador integrado de la Pontificia Universidad
Javeriana a través de la siguiente ecuacion de busqueda respectivamente: TX (butterflies and
(“phenotypic variations” or "chromatic variety” or “color patterns” or “coloring pattern” or “evolutionary
mechanisms” or “mimicry” or “aposematism” or “warning color” or “selective mating” or “habitat
adaptations™)). Se recurrié Unicamente a publicaciones académicas, con afio minimo de publicacion de
1970y a la estrategia de cita de citas, debido a la especificidad de la pregunta. Sin embargo, también se
consultaron algunos articulos mas antiguos, al considerarles como textos referentes necesarios de
analizar. Usando la ecuacion y limitando la busqueda como anteriormente se expreso, se encontraron
14.230 publicaciones academicas en el buscador integrado de la Universidad Javeriana. A partir de los
resultados obtenidos, se realizé una tabla de conocimiento con el objeto de recopilar y sintetizar toda la
informacion que pudiera dar respuesta a la pregunta problema. Se observo la existencia de una gran
variedad de trabajos de investigacion que mostraban factores ecoldgicos, moleculares y genéticos que
estarian asociados a la variedad de patrones de coloracion en las alas de las mariposas. A pesar de haber
otros factores, el presente trabajo se orientd a factores ecoldgicos y comportamentales, debido a lo

anterior solo un numero reducido de material bibliografico (38) se selecciond para la revision final.



Resultados

Una vez se realiz la revision de la literatura y la recopilacion de datos obtenidos en diferentes estudios
que buscaban determinar aspectos que estuvieran asociados a la variedad del color de las alas de las
mariposas, se obtuvieron los siguientes resultados sobre tres importantes aspectos que podrian influir en
la variedad cromatica en este grupo de organismos.

1. Interacciones depredador-presa

La depredacion ejerce una fuerte seleccion en los patrones de color de las alas de las mariposas, lo que
ha llevado a la evolucién de estrategias de defensa fundamentadas en su coloracion, como es el caso del
aposematismo, que se basa en anunciar defensas quimicas con sefiales de advertencia conspicuas como
patrones coloridos (Elias, 2019) y el mimetismo, que es un método de defensa en el cual una especie
posee una coloracion semejante a otra, considerada aposematica, con el fin de advertir o engafar a los
depredadores; dependiendo de esto, el mimetismo puede ser batesiano o mlleriano (Franks & Noble,
2002). Estas estrategias reducen el riesgo de depredacién en las especies de presa (Gaintonde et al.,
2018) y son casos representativos de adaptacion, lo que resulta fundamental para comprender la
diversidad y complejidad de las estructuras morfologicas (Suzuki et al., 2019).

1.1 Aposematismo y mimetismo

Los colores brillantes, por lo general, son presentados por mariposas no consumibles. Estos colores sirven
como advertencia sobre su toxicidad y son denominados aposematicos. Como consecuencia, los
depredadores aprenderan a no atacar mariposas que presenten estas coloraciones brillantes, pues van a
relacionar las caracteristicas venenosas con los patrones de coloracion, lo que hara que estas especies
sufran menos depredacion (Garcia et al., 2002). Cuando hay diferentes especies tdxicas que presentan
patrones de coloracion similares se le conoce como mimetismo mulleriano. Este tipo de mimetismo esta
comunmente presente entre los papiliénidos (Durén et al., 2012) y en Nymphalidae, las subfamilias
Danainae, Heliconiinae e Ithomiinae (Garcia et al., 2002). El mimetismo batesiano hace referencia al
caso de las especies que imitan la coloracion aposematica pero si pueden ser consumidos por el
depredador, sin embargo, a causa de su notable similitud con la coloracién de especies no consumibles,
obtienen una ventaja anti depredatoria (Garcia et al., 2002).



Estos mecanismos de proteccion fomentan la existencia de numerosos patrones de coloracion en las alas
de las mariposas como es el caso de las mariposas Heliconius; estas exhiben una inmensa diversidad de
colores tanto dentro como entre especies y pueden tener hasta 5 patrones de color aposematicos
diferentes, que estan segregados por habitat en el bosque (Seymoure et al., 2018). En varias especies de
este género se encuentra un “patron de tigre” como por ejemplo en H. numata, H. hecale y H. ismenius
(Mollema, 2018). Esta variedad de patrones de color también se puede observar en los complejos
miméticos que encontraron Sorto & Ernesto (2013) en el Parque Nacional Walter Thilo Deininger en El
Salvador (Fig. 1) y Arango (2005) en el municipio de Pueblo Rico, departamento del Risaralda, Colombia

(Fig. 2).
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Fig. 1. Complejos miméticos encontrados en El Parque Nacional Walter Thilo Deininger (A) Complejo
mimético Heliconius; (B) Complejo mimético Ithomidos- Heliconius; (C) Complejo mimético Adelpha.
Imagenes tomadas de: Sorto & Ernesto (2013)



Fig. 2. (A) Pteronimia latilla Hewitson, 1854 (Modelo); (B) Ithomia sp (Modelo); .(C) Ithomia alienassa
Haensch, 1905 (Modelo) forma marron; (D) Ithomia alienassa Haensch, 1905 (Modelo) forma
blanguecina; (E) Dismorphia theonoe (Hew) (Copia) forma marrén; (F) Dismorphia theonoe (Hew)

(Copia) forma blanquecina. (Arango, 2005).

Dentro de los complejos miméticos también pueden presentarse casos Unicos de dimorfismos sexuales
en los patrones de coloracién, asi lo pudo determinar Nishida (2017). Este es el caso del anillo de
mimetismo del tigre Danaus (Fig. 3), donde Argyreus hyperbius es sexualmente dimorfica y las hembras
tienen patrones similares a D. chrysippus pero con manchas negras adicionales dispersas en las alas
dorsales (Fig. 3). Lo mismo pasa con las especies H. misippus y E. hypermnestra (Fig.3 D, E), puesto
que solo las hembras son miméticas de D. chrysippus. Los casos anteriores son ejemplos de imitadores

dimdrficos limitados a las hembras (Nishida, 2017).
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Danaus chrysippus Argyreus
[Danainae] hyperbius
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Fig. 3. Anillo de mimetismo del tigre Danaus. (Nishida, 2017)

Asi mismo, en el complejo de mimetismo de cola de golondrina de cuerpo rojo (Fig. 4), Atrophaneura
alcinous (Papilionidae: Papilioninae) exhibe dimorfismo sexual, ya que las alas dorsales de los machos
son de color negro azabache (Fig. 4A), mientras que las de las hembras son grises 0 marrén ahumado
con algunas variaciones en el grado de oscuridad (Fig,4B). Las alas traseras inferiores tienen colas largas
y una hilera de manchas rosadas o anaranjadas en el borde en ambos sexos (Nishida, 2017).
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Fig. 4. Anillo de mimetismo de cola de golondrina de cuerpo rojo (Nishida, 2017). Especies C y D

corresponden a lepidopteros no papilionoideos.

Estos complejos o anillos miméticos son una evidencia de la gran diversidad de patrones de color,
patrones que seran importantes en la interaccién que tengan con sus depredadores, puesto que les



permitiran sacar ventaja de aquellos que son aposematicos, ya que al imitarlos y parecerse a ellos logran

evitar que se los coman al confundirlos con los verdaderos.

2. Comunicacion intraespecifica

2.1 Preferencias de pareja y apareamiento selectivo

Estudios de laboratorio revelan que el patron de coloracion también juega un papel importante en el
apareamiento asociativo positivo mediado por seleccion sexual (Giraldo, 2002; Jiggins et al., 2001).
Salcedo (2003), con experimentos de acercamiento y cortejo, observd que los machos de H. m.
melpomene, H. c. cordula y H. heurippa mostraban preferencia por su propio patron de coloracién. Lo
mismo ocurrio con las especies H. himera y H. erato, los machos de ambas especies mostraron una
preferencia y fueron mas propensos a acercarse a las hembras que comparten su propio patrén de color
(Merrill et al., 2014).

En otro estudio realizado por Finkbeiner et al. (2014), donde buscaban identificar las contribuciones
relativas de los componentes de color y patrén en la preferencia de pareja, llevaron a cabo experimentos
de eleccion de pareja con machos de H. erato. Para esto a los machos se les presentd cuatro modelos de
mariposas artificiales: un modelo de fenotipo local, un modelo de cambio de color (en el que los colores
de las bandas del ala anterior y posterior se intercambiaron entre si), un modelo acromatico (sin color:
solo negro, blanco y gris) y un modelo no local que se parecia a H. erato emma pero contenia los mismos
rojos y amarillos que el H. erato petiverana local (Fig. 5).
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Fig. 5. Probabilidades de acercamiento masculino a los cuatro modelos de mariposas artificiales. Imagen
tomada de: Finkbeiner et al. (2014)

Con respecto al patron de coloracion, Finkbeiner et al. (2014) encontraron que el tipo de modelo local
fue el mas efectivo para inducir el comportamiento de apareamiento en los machos, resultados que
respaldan los comportamientos observados por Salcedo (2003) y Merrill et al. (2014), puesto que los
machos van a preferir hembras con patrones de coloracién similares a los suyos. Sin embargo, también
notaron una notable preferencia por el modelo no local, seguido del modelo de color cambiado (Fig. 5).
Aunque tanto el tipo de modelo con cambio de color como el no local presentaban bandas amarillas en
las alas delanteras, el modelo no local tenia una mayor superficie de rojo en el ala trasera que el modelo
con cambio de color, lo que podria dar explicacion a la diferencia de preferencia por parte de H. erato
puesto que estudios previos han demostrado que las mariposas Heliconius macho se sienten fuertemente
atraidas por el color que se encuentra en la banda anterior (Kronforst et al., 2006; Merril et al., 2011b
como lo cita Finkbeiner et al., 2014), que en este caso es rojo, por lo que es posible que esta preferencia
se deba en parte a una mayor area de rojo en las alas (Finkbeiner et al., 2014).

Las anteriores observaciones comprueban que el patron de coloracion alar es uno de los aspectos mas
importantes para el apareamiento en especies del género Heliconius.

3. Habitat y condiciones ambientales

Los colores o los patrones de colores también estaran asociados al habitat y los componentes ambientales
que en este destaquen como el clima, la elevacion y el estrés ambiental. Talloen et al. (2004), lograron
determinar que el color alar de las mariposas Pararge aegeria va a depender del nivel de estrés ambiental
al que hayan sido sometidas las plantas hospederas en los que los individuos se criaron. En su estudio,
ellos observaron que P. aegeria desarrollaban menos melanina en las partes basales de sus alas cuando
se criaron en plantas hospedantes estresadas por la sequia. Estos resultados permiten inferir que la
melanina es realmente costosa de sintetizar y que las diferencias en la calidad ambiental pueden inducir
una variacion fenotipica en la coloracion del ala (Talloen et al., 2004). Se ha demostrado que los cambios
ambientales repentinos van a afectar las estrategias de coloracién en las mariposas, es el caso de las
mariposas de la selva Amazonica, pues su coloracion se ha visto afectada por la deforestacion. La
investigacion realizada por Spaniol et al. (2020), pudo determinar que en la selva Amazonica la variedad
en los patrones de color de las alas entre las especies fue menor en los habitats perturbados por el hombre,
lo que indica que los héabitats de bosques bien estructurados pueden albergar conjuntos de mariposas con

caracteristicas fenotipicas y colores més diversos.



La elevacion también va a desempefiar un importante papel en la coloracion de las alas, 0 asi lo demuestra
Ellers & Boggs (2002), quienes estudiaron el grado de melanizacion en las mariposas Colias dependiendo
de la altitud y determinaron que los individuos de la poblacion de elevaciones altas (2920 msnm) eran
significativamente mas oscuros que los individuos de héabitats de elevaciones bajas.

Otros estudios han demostrado que el clima también sera un factor importante en el desarrollo de patrones
de coloracién en algunas especies de mariposas. Junonia coenia es un caso particular ya que su
coloracion varia dependiendo la época del afio en que eclosionan sus huevos y se desarrollan sus larvas.
Si las larvas se desarrollan temprano en el afio, cuando los dias son més cortos y frios, las mariposas
alcanzan la madurez en verano con alas color canela. Pero si las larvas se desarrollan més tarde en el afio,
cuando los dias son mas largos y calidos, las mariposas maduran en otofio con alas rojizas. (Ramanujan,
2020). Stelbrink y colaboradores (2019), analizaron la coloracién de casi todas las especies de mariposas
de Ameérica del Norte y Europa, encontrando que los patrones de mariposas en regiones mas frias y
himedas eran generalmente de color mas oscuro que los patrones en regiones mas calidas y menos
hamedas. Aunque estas relaciones diferian en detalle entre las familias, las tendencias generales dentro

de las familias en los dos continentes fueron similares.

Discusion

La gran variedad de patrones de coloracion en las alas de las mariposas esta relacionada con variables
gue corresponden a mecanismos evolutivos y de adaptacion (Nijhout, 1981). Esto ocurre cuando una
especie ha existido en un sitio el tiempo suficiente para adaptarse a una region y a las especies con las
que interactta (Winhard, 1996). En el caso de las estrategias antidepredatorias, el cambio de coloracion
no aposematica a aposematica ocurrid hace tanto tiempo que puede ser inGtil especular sobre como
surgieron por primera vez los colores de advertencia (Mallet & Singer, 1987). Aun asi, la evolucién de
nuevos colores en subespecies de mariposas aposematicas es muy comdn (Mallet & Singer, 1987). La
existencia y el mantenimiento de la gran variedad de anillos miméticos aparentemente se debe a que los
modelos clave no logran converger, mientras que los imitadores desagradables, que evolucionan mas
rapido, evolucionan hacia los patrones de color de los modelos (Mallet & Gilbert, 1995). Una coloracién
de advertencia sélo es eficiente cuando la mayoria de la poblacion con dicha coloracion tiene la
caracteristica desagradable al predador; cuando los miméticos comestibles superan la proporcion del
aposematico, los depredadores optaran por arriesgarse a comer lo que parece desagradable, ya que la
probabilidad de obtener alimento digerible es alta. Esto genera un equilibrio dindmico entre los
imitadores y su modelo que es muy susceptible a variaciones locales. EI mantenimiento de la diversidad



mimética se veria favorecido por el habitat y las diferencias en el comportamiento entre los anillos
mimeéticos, siempre que se encuentren expuestos a diferentes conjuntos de depredadores en diferentes
habitats (Mallet & Gilbert, 1995), albergando asi diferentes patrones de color con modelos locales
diferentes definidos por azar.

Por otra parte, el color de las alas sera un importante canal de comunicacion sexual; por lo tanto, esta
sujeto a una fuerte presion evolutiva porque los individuos con el color “incorrecto” tienen menos
posibilidades de transmitir sus genes a la descendencia (Piszter et al., 2016). El patron de coloracion
puede proporcionar pistas sobre la condicién fisica o fisioldgica del criador, sus habilidades como
recolector o padre afectuoso, la calidad de su territorio, o la calidad o compatibilidad potencial de su
genoma (Kemp, 2011). El apareamiento selectivo por parte de las mariposas miméticas es una probable
consecuencia de la seleccion contra hibridos no miméticos, por ende, los cambios en el patron de
coloracion podrian provocar un aislamiento reproductivo posterior y previo al apareamiento y en Gltima

instancia podria llevar a la especiacion (Elias, 2019).

Las diferencias de coloracion alar en las mariposas segun la elevacion y el clima al que este sometida la
region habitada por los distintos especimenes pueden deberse a una adaptacion a su entorno, pues estos
patrones seran importantes para la termorregulacion (Monteiro et al., 2010). Por ejemplo, en Colias, la
melanizacion es esencial en la termorregulacion porque las alas mas oscuras absorben mas luz solar y
permiten tomar el sol lateralmente (Ellers & Boggs 2002). El color oscuro de la base de sus alas retiene
mejor la radiacion solar, y por tanto les ayuda a aumentar la temperatura corporal (Ruiz, 2010). Esto
podria explicar el hecho de que en las regiones mas frias y con mayor elevacion las mariposas desarrollen
patrones de coloracién mas oscuros, permitiendo asi que los individuos logren absorber mas luz solar y
asi adaptarse a estas condiciones ambientales. Para el caso particular de Junonia coenia, se tiene
evidencia que muestra que las alas de color rojo oscuro, que se ven en el otofio, van a ayudar a la
regulacién de la temperatura y a camuflarse con su entorno puesto que para esta época las hojas cambian
de color (van der Burg et al., 2020).

Las mariposas de un grupo de especies regionales estan bajo seleccion por una menor diversidad en sus
colores debido a la interferencia humana (Spaniol et al., 2020). El hecho de perturbar y degradar el habitat
de estas especies puede alterar la composicion de los depredadores y permitir que un mayor nimero de
depredadores ingenuos ingresen al area forestal (Spaniol et al., 2020), promoviendo asi un cambio en la
diversidad de mariposas. Cualquiera que sea el tipo de interaccidn, las caracteristicas ambientales pueden

producir efectos en los conjuntos de especies.



Los patrones de coloracion median la relaciéon entre un organismo y su entorno de manera importante
(Cuthill et al., 2017) y pueden haber evolucionado debido a su funcion como sefiales visuales (Kemp &
Rutowski, 2011). En algunos casos las sefiales tendran una funcion defensiva, en otros casos, los patrones
de color pueden anunciar la identidad o la viabilidad reproductiva en la seleccion de la pareja, o pueden
proporcionar informacion sobre las condiciones y la calidad del territorio en el que habitan dichos
organismos (Kemp & Rutowski, 2011). Entonces estos patrones, en principio, responderian
principalmente a tres tipos de presion selectiva diferentes: depredacion, seleccion sexual y “coloracion”
del entorno. La presion de los tres, con fuerte influencia de las variaciones locales, contribuyen a

promover la generacién de los varios patrones de coloracion que estan diversificados entre las mariposas.

Conclusion

La variedad en los patrones de coloracion de las alas de las mariposas estaria asociada principalmente a
tres eventos promotores: la defensa contra los depredadores y el mimetismo, la eleccidn de pareja 'y las
condiciones ambientales del habitat.
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