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Si la natura és la resposta, quina era la pregunta?

Jorge Wagensberg

The Universe is not only queerer than we suppose,
but queerer than we can suppose.

John Burdon Sanderson Haldane, Possible Worlds



Dedicat al Dr. RAMON MARGALEF, amb afecte, admiracio i agraiment

In memoriam

-

El Dr. Margalef en plena accid, amb el guix a la ma, embrutant la sempiterna americana i
dient amb ironia: Les formules de més de 10 cm sén necessariament falses!



Disinterested love for all living creatures, the most noble attribute of man

Charles Robert Darwin

Podem estar ben orgullosos del nostre estimat Dr.
Margalef. La seva tasca ha estat reconeguda amb
infinitat de premis: des de la medalla Prince Albert
de I'Institut Oceanografic de Paris el 1972 (fixeu-vos
que des d’'un bon principi ja se’l tenia en considera-
cio) fins al Ramon i Cajal i al Princep d'Asturies,
passant pel guardé Huntsman de Ciéncies del Mar,
considerat el Premi Nobel del Mar, atorgat a
Canada (1980). També fou reconegut com “foregin
membre” de la “United States National Academy of
Sciences” i va rebre la medalla d’or de la Generalitat
de Catalunya.

Perd tot aixd no és el més rellevant, ni el que ell
valorava més. Pel seu caracter humil, sempre que el
felicitivem per qualsevol guardd, no li donava
importancia. Si que en tenia, i molta, la seva contri-
bucié a l'oceanografia, la limnologia i la teoria
ecologica, amb plantejaments que no només van ser
genials (com les formulacions de models ma-
tematics i de diversos indexs encara vigents), sino
revolucionaris, com el vincle entre I'Ecologia i la
teoria de la informacid i la Fisica. Referenciat a
milers d’articles i llibres d’arreu del moén, adquiri un
prestigi internacional insolit. Durant molt temps ha
estat no ja el bioleg, sin6 el cientific més citat del
nostre pais.

Entre les seves obres fonamentals destaca Perspec-
tives in Ecological Theory (1968, Universitat de
Chicago), amb la qual es va donar a conéixer
internacionalment (traduit fins i tot al japoneés)...
perd que triga una década a publicar-se en castella.
Després publica Ecologia (1974), llibre que s’ha
utilitzat com a referent en moltissimes universitats
d’arreu del mén, Limnologia (1983), Our Biosphere
(1997)... i altres.

Al llarg de la seva perllongada trajectoria, el Dr.
Margalef va acumular una increible allau de conei-
xements sobre una gran diversitat d’éssers vius,
cosa que li va permetre fer la descripci6é des d'una
especie menuda fins l'ecosistema més complex,
adquirint una excel-lent visié global del planeta,
propia d’'un brillant ecoleg.

Per altra banda, tothom reconeix la seva rigorosa
ética, la seva qualitat com a investigador i la inde-
pendéncia en les seves opinions. Sempre deia el que
pensava encara que fos politicament incorrecte,

Podemos estar bien orgullosos de nuestro querid
Dr. Margalef. Su labor ha sido reconocida col
infinidad de premios: desde la medalla Princ
Albert del Instituto Oceanografico de Paris en 197:
(desde un principio ya se le tenia en consideracién
hasta el Ramon y Cajal y al Principe de Asturias
pasando por el Huntsman de Ciencias del Mar
considerado el Premio Nobel del Mar, otorgado el
Canada en 1980. También fue reconocido comu
“foreign member” de la “United States Nations
Academy of Sciences” y recibié la medalla de oro d
la Generalidad de Catalufia.

Pero todo esto no es lo mas relevante, ni lo que €
valoraba més. Por su caracter humilde, siempre qu
le felicitabamos por un galardén, no le daba impor
tancia. Si que la tenia, y mucha, su contribucion a |
oceanografia, la limnologia y la teoria ecolégica, col
planteamientos que no so6lo fueron geniales (com
formulaciones de modelos matematicos y vario
indices aln vigentes), sino revolucionarios, como €
vinculo entre la Ecologia y la teoria de la informa
cion y la Fisica. Referenciado en miles de articulos:
libros de todo el mundo, adquirié un insélito presti
gio internacional. Durante mucho tiempo ha sid:
no ya el bidlogo, sino el cientifico mas citado d
nuestro pais.

Entre sus obras fundamentales destaca Perspective
in Ecological Theory (1968, Universidad de Chica
go), con la que se dio a conocer internacionalment
(traducido incluso al japonés)... pero que tardé un.
década en publicarse en castellano. Después publict
Ecologia (1974), libro que se ha utilizado com:
referente en muchisimas universidades de todo €
mundo, Limnologia (1983), Our Biosphere (1997)..
y otros.

A lo largo de su prolongada trayectoria, el Dr. Mar
galef acumulé una increible cantidad de conoci
mientos sobre una gran diversidad de seres vivos,
que le permiti6 hacer la descripcién desde un
especie minuscula hasta el ecosistema méas comple
jo, adquiriendo una excelente vision global de
planeta, propia de un brillante ecélogo.

Por otra parte, todo el mundo reconoce su riguros:
ética, su calidad como investigador y la indepen
dencia en sus opiniones. Siempre decia lo qu
pensaba aunque fuera politicamente incorrecto, i



cosa que li donava més valor.

Tot aix0 és indiscutible, perd els que vam tenir la
sort de coincidir amb ell també vam gaudir de les
seves qualitats com a persona. | aix0 va ser decissiu
a les nostres vides, servint-nos de guia pel sempre
rellisc6s mon de la ciencia. Mai vaig veure que es
negués a atendre ningu: senties que s'alegrava de
veure't i et feia passar al seu despatx, oferint-te
aquella petita cadira de director de cine, ansiés
d’escoltar com havies avangat en la teva recerca. | si
et veia preocupat o desorientat, sabia trobar les
paraules adequades, i sempre amb aquest somriure,
unes vegades complice, d’altres ironic.

Si se’'m permet una referéncia personal, recordo que
guan ens va iniciar a un grup de joves estudiants de
la Facultat de Biologia en I'estudi dels insectes (els
lepidopters d'Aiguafreda) en el vell departament
d’Ecologia de I'antic edifici de la plagca Universitat,
ens va dir: no hi ha lloc, perd ja ho resoldrem. |
efectivament, ens va enviar a les golfes (ull! sostre
inclinat), i varem aprendre molt. Sempre ens deia:
cal determinar bé les espécies, pero després no us
guedeu amb el nom o en la simple acumulaci6 de
localitats (alguns entomolegs es queden amb
Parnassius apollo, Papilio machaon... bons
taxonoms, perd res més). Dins de la llibertat
d’'imaginaci6 (ell no era gens académic ni creia en
I'ensenyament tal com esta muntat), ens aconsella-
va: aneu més enlla; intenteu escoltar el que us diuen
les dades que teniu, com interpretar els resultats,
guines conclusions es poden obtenir, com es poden
extrapolar i com comprovar-ho... ens hem d’acostar
a la ciencia com nens: preguntant-nos sempre el
perque, no donant res per fet... i aquesta relacio ja
no es va interrompre mai, doncs prossegui amb la
direccié de nombroses tesis doctorals, la darrera de
les quals és la que teniu a les vostres mans.

Aconsellava observar les dades com les peces d’'un
puzle per després intentar entendre com poden
encaixar, i anar provant, sense por d’equivocar-se:
rectificar és de savis. | afegia: quan arrisques, pots
perdre; quan no arrisques, perds sempre. | aquesta
fou la clau per desllorigar la manera en que
s'agrupaven les mides de les ales de les papallones.
Em comenta que la idea de que les cél-lules alars es
podien duplicar se li acudi llegint un llibre de fisica
guantica: les superficies eren com “paquets de
cel-lules” que provocaven increments de longitud de
V2. Referint-se a aquesta teoria, en una conversa
gue va compartir amb diversos alumnes, sorgi la
idea de que els cientifics solen invocar el criteri de
simplicitat, és a dir, la navalla d’'Ockham (o lex

que le daba mas valor.

Todo esto es indiscutible, pero los que tuvimos |
suerte de coincidir con él también disfrutamos d
sus cualidades como persona. Y eso fue decisivo el
nuestras vidas, sirviéndonos de guia por el resbala
dizo mundo de la ciencia. Nunca vi que se negara .
atender a nadie: sentias que se alegraba de verte
te hacia pasar a su despacho, ofreciéndote es.
pequefa silla de director de cine, ansioso de escu
char como habias avanzado en la investigacion. Y ¢
te veia preocupado o desorientado, sabia encontra
las palabras adecuadas, y siempre con esa sonrise
unas veces complice, otras irénica.

Si se me permite una referencia personal, recuerd
que cuando nos inicié a un grupo de jévenes estu
diantes de la Facultad de Biologia en el estudio d
los insectos (los lepidépteros de Aiguafreda) en €
viejo departamento de Ecologia del antiguo edifici
de la plaza Universidad, nos dijo: no hay espacic
pero ya lo resolveremos. Y efectivamente, nos envi
al desvan (jojo! techo inclinado), y aprendimo
mucho. Siempre nos decia: hay que determinar biel
las especies, pero no se quede con el nombre o col
la simple acumulacién de localidades (alguno
entomdlogos no pasan de Parnassius apollo, Papi
lio machaon... buenos taxénomos, pero nada mas)
Dentro de la libertad de imaginacion (él no era nad
académico ni creia en la ensefianza tal como est.
montada), nos aconsejaba: vaya mas all4; intent
escuchar lo que le dicen los datos, trate de interpre
tar los resultados, ver qué conclusiones se puedel
obtener, como se pueden extrapolar y cémo com
probarlo... hay que acercarse a la ciencia com:
nifios: preguntandonos siempre el porqué, sin da
nada por hecho... y esta relacién ya no se interrum
pié nunca; prosiguié dirigiendo numerosas tesi
doctorales, la Gltima de las cuales es la que tienes el
tus manos.

Aconsejaba observar los datos como las piezas d
un puzle para luego intentar entender cémo puedel
encajar, e ir probando, sin miedo a equivocarse
rectificar es de sabios. Y afladia: cuando arriesgas
puedes perder; cuando no arriesgas, pierdes siem
pre. Y ésta fue la clave para averiguar como s
agrupaban los tamafios de las alas de las mariposas
Me coment6 que la idea de que las células alares s
podian duplicar vino de un libro de fisica cuantica
las superficies eran como "paquetes de células" qu
provocaban incrementos de longitud de V2. Refi
riéndose a esta teoria, en una conversacion col
varios alumnos, surgi6 la idea de que los cientifico
suelen invocar el criterio de simplicidad, es decir, I.



parsimoniae): en igualtat de condicions, I'explicacio
més senzilla sol ser la més probable. | vam arribar a
la conclusio6 de que, encara que una hipotesi sembli
massa agosarada, si la recerca dona reiteradament
uns resultats concrets, no hem de tenir por de
plantejar-la. 1 un dels tertulians va sentenciar:
“home, és que si sembla un anec, té plomes d'anec,
peus d’anec, bec d’anec i camina com un anec... NO
SERA UN ANEC?”

Doncs bé, en aquest vell departament, en el que ell
fou el primer catedratic d’Ecologia de I'estat espan-
yol, va crear el primer sistema de tractament de
dades, utilitzant el primer ordinador de la universi-
tat: una pila de caixes i cables d’'una habitacié amb
una capacitat de 8 KB. Després van arribar les
targes perforades, tota una reliquia pels que vam
viure aquesta época.

Recordo especialment un dia que va canviar la meva
vida: a les 9 del vespre, després de la classe de
limnologia, li vaig ensenyar uns fotos macro d'ales
de papallones. Només veure-les em va dir: fixa't,
amb aguestes imatges pots contar les escates!
Aprofita-ho! | aixi va ser. El despatx de Margalef
respirava una atmosfera que per a mi era sagrada:
alla es van generar totes les idees que després s’han
materialitzat en aquesta tesi. | si I’'he acabada és per
dues coses: per complir la promesa que li vaig fer i
perquée he gaudit molt fent-la. Sempre deia que un
s’ho ha de passar bé investigant: “sind, millor que
us dediqueu a una altra cosa”.

Va conservar fins el darrer moment aquest entu-
siasme per la Natura i per la vida. L'Gltima vegada
que el vaig veure va ser I'abril de 2004, quan vaig
portar-li una foto ampliada d’escates de papallona
que li agradava molt (i que va penjar al seu des-
patx). Recordo que ell em va regalar una de les
frases més boniques que m’han dit mai: desitjo que
recorris intensament la Natura i la immortalitzis
amb imatges... i aixo és el que he intentat fer des de
llavors. Cada vegada que hi penso, no puc evitar
emocionar-me... guardaré el seu record com un
tresor i procuraré imitar-lo en el que pugui.

Resulta inviable reflectir en aquestes linies tot el
gue va representar Margalef per a tanta gent, pero
no voldria acabar sense remarcar la importancia de
“I'escola” que ha aconseguit crear: som molts els
que hem d’'agrair la seva entranyable acollida al
Departament. La meva satisfacci6 més gran és
poder comprovar que ha sigut un autentic “mestre
de mestres”, doncs el seu esforg no sera esteril, ja
que la seva obra perdurara no solament en les seves

navaja de Ockham (o lex parsimoniae): en igualdar
de condiciones, la explicacion mas sencilla suele se
la méas probable. Y llegamos a la conclusion de que
aunque una hipétesis parezca muy atrevida, si .
investigacion proporciona reiteradamente uno
resultados concretos, no debemos tener miedo
plantearla. Un tertuliano sentencié: hombre, “s
parece un pato, tiene plumas de pato, pies de patc
pico de pato y camina como un pato... ({NO SER¢/
UN PATO?”

Pues bien, en este viejo departamento, en el que é
fue el primer catedratico de Ecologia de Espafic
cred el primer sistema de tratamiento de datos
utilizando el primer ordenador de la universidad
una pila de cajas y cables de una habitacion con un.
capacidad de 8 KB. Después llegaron las tarjeta
perforadas, toda una reliquia para los que vivimo
esa época.

Recuerdo especialmente un dia que cambié mi vida
a las 9 de la noche, después de la clase de limnolo
gia, le ensefié unas fotos macro de alas de maripo
sas. Nada mas verlas me dijo: fijate, con estas iméa
genes puedes contar las escamas! Aprovéchalo! *
asi fue. El despacho de Margalef respiraba un
atmosfera que para mi era sagrada: alli se genera
ron todas las ideas que luego se han materializad:
en esta tesis. Y si la he terminado es por dos cosas
para cumplir la promesa que le hice y porque h
disfrutado mucho haciéndola. El siempre decia qu:
uno se lo tiene que pasar bien investigando: "sinc
mejor que se dedique a otra cosa".

Conservo hasta el Gltimo momento ese entusiasm
por la Naturaleza y por la vida. La Gltima vez que I
vi fue en abril de 2004, cuando fui a llevarle un.
foto ampliada de escamas de mariposa que le gus
taba mucho (y que colg6 en su despacho). Recuerd:
que él me regal6 una de las frases méas bonitas qu
me han dicho: deseo que recorra intensamente I
Naturaleza y la inmortalice con imagenes... y eso e
lo que he intentado hacer desde entonces. Cada ve
gue lo pienso, no puedo evitar emocionarme..
guardaré su recuerdo como un tesoro y procurar
imitarlo en lo que pueda.

Resulta inviable reflejar en estas lineas todo lo qu
representd Margalef para tanta gente, pero n
quisiera terminar sin resaltar la importancia de .
"escuela" que ha creado: somos muchos los qu
tenemos que agradecer su entrafiable acogida en €
Departamento. Me alegra poder comprobar que h:
sido un auténtico "maestro de maestros”, pues si
esfuerzo no seré estéril, ya que su obra perdurar



nombrosissimes publicacions, sin6é que creixera i es
difondra a través dels seus deixebles. Ell va saber
inculcar, a més del rigor cientific, la seva ética
personal i professional. Diré, finalment, que avui en
dia hi ha for¢a bons especialistes en diverses
branques de I'Ecologia, pero no hi ha molts ecolegs-
biolegs complets, a I'estil d’Eugene Pleasants Odum,
G. Evelyn Hutchinson, Paul Ehrlich o Edward
Wilson. I molt menys grans naturalistes come ell,
en el vell sentit grec de la paraula. En definitiva,
pels seus amplissims coneixements del mén natu-
ral, pel seu metode cientific, per les seves geniali-
tats, per tot, podria ser que Ramon Margalef hagi
estat no només un ecodleg universal, sind I'GItim
gran naturalista.

I pels que vam tenir la sort de conéixer-lo, mantin-
drem en la memdria la seva imatge davant la
pissarra plena de formules, grafiques i esquemes,
fent explicacions que calia seguir de prop per no
perdre’s, amb aquella americana tacada de guix, i
amb el seu etern somriure... per nosaltres sempre
sera, en el record, el nostre mestre.

Finalment voldria recordar una anécdota que
reflecteix el seu caracter i filosofia. En plantejar-me
el Dr. Margalef la part evolutiva d’'aquesta tesi,
basada en la seva intuicié de que les mides de les
papallones no es distribuien a I'atzar, sin6 que
havien de seguir algun patr6, i que podria ser de
doble/meitat de la superficie alar, li vaig preguntar
gué haurem aconseguit si després de tants comptat-
ges, mesures, calculs i analisis resulta que no
apareix cap patré? La seva resposta va ser contun-
dent: “doncs si no hi ha patr6, haurem aconseguit
una cosa igualment valuosa”. Pero el qué? vaig
insistir. I amb el seu ironic somriure habitual em va
deixar anar: “que ara ho sabem!”

Tot i compartir aquestes savies paraules, no puc
negar la meva satisfacci6 en comprovar que els
resultats donen suport a la seva intuicio. | voldria
creure que el dia de la lectura d’aquesta tesi
I'estimat mestre fara un dels seus somriures a que
ens tenia acostumats i tal vegada digui “ho has
aconseguit!”, perd també “ja era hora!”.

no sé6lo en sus numerosisimas publicaciones, sin
que crecerd y se difundira a través de sus discipulos
Supo inculcar, ademas del rigor cientifico, su étic.
personal y profesional. Diré, finalmente, que hoy el
dia hay bastantes buenos especialistas en diversa
ramas de la Ecologia, pero no hay muchos ecélogos
biélogos completos, al estilo de Eugene Pleasant
Odum, G. Evelyn Hutchinson, Paul Ehrlich o Ed
ward Wilson, entre otros. Y mucho menos quedai
grandes naturalistas como él, en el viejo sentid
griego de la palabra. En definitiva, por sus amplisi
mos conocimientos del mundo natural, por s
método cientifico, por sus genialidades, por todc
podria ser que Ramon Margalef haya sido no sol
un ec6logo universal, sino el Gltimo gran naturalis
ta.

Y para los que tuvimos la suerte de conocerlc
mantendremos en la memoria su imagen ante |
pizarra llena de férmulas, graficas y esquemas
explicaciones que habia que seguir atentament
para no perderse, con aquella americana manchad.
de yeso y su eterna sonrisa ... para nosotros siempr
serd, en el recuerdo, nuestro maestro.

Finalmente quisiera recordar una anécdota qu
refleja su caracter y filosofia. Al plantearme la part
evolutiva de esta tesis, basada en su intuicién d
que las medidas de las mariposas no se distribuial
al azar, sino que tenian que seguir algan patron,
gue podria ser de doble/mitad de la superficie alar
le pregunté ;qué habremos conseguido si despué
de tantos conteos, medidas, célculos y anlisi
resulta que no aparece ningun patrén? Su respuest
fue contundente: “pues, si no hay patrén, habremo
conseguido algo igualmente valioso". Pero ¢el qué
insisti. Y con su irénica sonrisa habitual me solté
"ique ahora lo sabemos!"

A pesar de compartir estas sabias palabras, ni
puedo negar mi satisfaccién al comprobar que lo
resultados apoyan su intuicion. Y quisiera creer qu
el dia de la lectura de esta tesis el querido maestr:
esbozarad una de sus sonrisas a que nos tenia acos
tumbrados y tal vez diga “jlo has conseguido!", per:
también “jya era hora!".

No llegeixi massa, que només sabra el que ha llegit. Vagi al camp i toqui I'arbre

Ramon Margalef
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PREAMBULO

La recerca ha de ser un joc, perqué nomeés jugant som felicos

Ramon Margalef

En primer lugar, deberia explicar por qué una tesis iniciada formalmente en los afios
90 del siglo pasado finaliza en 2017. Los motivos son multiples, siendo el principal
mi dedicacion profesional a la divulgacion cientifica, a la ensefianza y a la fotografia.
De hecho, para ser exactos, hay que decir que las investigaciones de esta tesis empe-
zaron mucho antes, cuando era estudiante de Biologia en los afios 70. En efecto,
como se vera en los datos del Capitulo 1 de la tesis, las fechas de captura de los ejem-
plares comienzan en 1975. El afio anterior, el Dr. Margalef habia animado a un grupo
de universitarios teenagers a estudiar los insectos de Aiguafreda, en las estribaciones
del Montseny. Entre ellos estaban Anna Carri6, Joan Cortés, Ramon Margalef Mir,
Eloisa Matheu, Javier Romero, Lluis Simé, Ferran Susach y el autor de estas lineas.

Logicamente, los primeros afios estuvieron restringidos a la observacion, captura y
preparacién de las mariposas, ya que debiamos atender a las obligaciones de la ca-
rrera de biologia, la cual tuve que interrumpir ex causa militare, lo que demoré un
par de afios la licenciatura. En 1978 se publicd el primer articulo basado en los datos
de las campafias de Aiguafreda: “Estudio faunistico de una comunidad de lepidopte-
ros diurnos de un prado antiguamente cultivado” (Masé, A. 1978. Boletin de la Aso-
ciacién Espafiola de Entomologia, 2: 65-70). Paralelamente, Lluis Simé y yo hicimos
repetidas prospecciones botanicas por la zona, recopilando los resultados en el tra-
bajo “Contribucié al coneixement de la flora de la vall de I’Avencd”, premiado en
1981 por la Instituci6é Catalana d’Historia Natural. Estos datos son una parte funda-
mental del Capitulo 2.

A raiz de numerosos encuentros y conversaciones, el Dr. Margalef, en los afios 90,
me animo a profundizar en las investigaciones, analizar los datos y darles enfoques
diversos. Dado que jamas pensé en una carrera académica para la que se requiriese
el titulo de doctor, nunca hubiese formalizado la matricula de la tesis si no hubiese
sido porque el Dr. Margalef no solo acepté dirigirla, sino que me animé a ello. Desde
el primer momento me orientd y me dio muchas ideas interesantes: estudios compa-
rativos de la fauna a distintas alturas, evaluacion de la densidad de distintas pobla-
ciones marcando los ejemplares, horas de actividad de las especies diurnas, relacion
entre los lepidopteros y sus plantas nutricias, estudio de la carga alar (relacion pe-
so/superficie de las alas) segun el tipo de vuelo de la mariposa, biogeografia de los
papilionoideos de toda la peninsula Ibérica basada en la reticula UTM de 10 x 10 km,
influencia de la vegetacion en la distribucion de las mariposas, estudio de la densi-
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dad de escamas en todos los sectores de las alas de una mariposa, conteo del total de
escamas de la celda discal de diversas especies y biometria alar de los papilionoideos
del Paleéartico occidental.

Todas estas lineas las inicié y conservo los datos, que algin dia tengo intencion de
publicar, pero la verdad es que eran demasiadas como para incluirlas todas en una
tesis. Asi pues, en la siguiente fase fuimos seleccionando, de comun acuerdo, las mas
adecuadas para crear un corpus tematico que fuese coherente.

Todas las hipdtesis que planteo se basan en ideas e intuiciones del Dr. Margalef.
Asimismo, las metodologias empleadas también fueron sugeridas y supervisadas por
él. Yo no he hecho més que concretarlas, realizarlas, obtener resultados e intentar
analizarlos y extraer conclusiones.

Posteriormente, al faltar el Dr. Margalef (2004), tuve la suerte de que dos buenos
bidlogos aceptasen seguir conjuntamente con la direccidon: el Dr. Javier Romero (ex-
perto ecélogo y analista estadistico) y el Dr. Joaquin Baixeras (experto entomoélogo
especializado en lepidépteros), ademas de diversos bidlogos que me han ayudado y
asesorado, y que cito en los agradecimientos. Entre todos fuimos configurando los
cinco trabajos que conforman la tesis agrupados en dos lineas de investigacion, una
ecoldgicay la otra morfolégica-evolutiva.

Ha sido muy estimulante comprobar que las intuiciones del Dr. Margalef se han
revelado acertadas, y mi mayor satisfaccion ha sido poder documentarlas mediante
datos experimentales.

El planteamiento general de la tesis se basa en hacerse preguntas y tratar de respon-
derlas recopilando datos y efectuando andlisis, siguiendo el principio fundamental
transmitido por el Dr. Margalef: la ciencia no es la simple acumulacién de datos, sino
su andlisis e interpretacion para escudrifiar lo que esconden. Este pensamiento se
puede resumir asi: “La informacién pertinente no consiste en la acumulaciéon masiva
de trivialidades” (Perspectives in ecological theory, 1968). Este ha sido el principio
gue ha guiado la realizacion de mi tesis.

Heredity proposes and development disposes

Sir Peter Brian Medawar, 1958
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INTRODUCCION GENERAL Y OBJETIVOS

Fer prediccions en Ecologia és més arriscat que fer-les en Meteorologia

Ramon Margalef

Los artrépodos, y en particular los insectos, constituyen el grupo animal que mas
adaptabilidad y diversificacion ha demostrado en la historia de la Tierra. Su capaci-
dad para colonizar un amplio abanico de ambientes y el nimero de especies origina-
do no tienen parangodn en otros grupos. Dentro de los insectos, los lepidopteros con-
forman uno de los érdenes mas importantes, con mas de 150.000 especies conoci-
das, un papel ecolégico destacado, no solo como herbivoros (orugas fitéfagas e inges-
tion de néctar por parte de los adultos), sino también como polinizadores y un eleva-
do ndmero de especies de importancia econdmica, el mayor entre los insectos.

Desde el punto de vista anatémico y funcional los lepidopteros son un grupo homo-
géneo. Todos son holometabolos. La larva, denominada oruga, es la encargada de
adquirir casi toda la materia y energia que necesitara el individuo para completar el
ciclo. El imago —la mariposa o polilla- soporta la reproduccién y la dispersion, y es
de vuelo activo. Las puestas son generalmente numerosas (cientos o miles de hue-
vos) y la pupa -denominada crisalida- es la fase en la que se concentra la metamorfo-
sis de larva a adulto.

Desde el punto de vista evolutivo, se trata de un grupo antiguo: surgioé hace unos 210
millones de afios. La mayor parte de familias actuales se diferenciaron pronto y no
han variado demasiado, de manera que la mayoria de fosiles se puede identificar con
una guia actual, al menos a nivel de familia. Los insectos fueron los primeros anima-
les con capacidad de vuelo, que adquirieron hace unos 400 millones de afios. Algu-
nos grupos taxonémicos son capaces de alcanzar grandes velocidades y frecuencias
de aleteo muy altas, en especial con el vuelo de tipo indirecto o asincrénico (los hi-
menopteros y los dipteros, por ejemplo). No es el caso de los lepidopteros, que pre-
sentan siempre vuelo directo (sincrénico), es decir, que el movimiento descendente
de las alas —el que impulsa— se efectlia por la contraccién de musculos que estan
anclados a la base del ala y que necesitan de 6rdenes directas del sistema nervioso
central a través de los nervios motores, igual que sucede en las aves, por ejemplo. De
esta forma, la frecuencia de batido de las alas es siempre inferior a 100 Hz, lo que no
impide que algunas especies (esfingidos, sésidos y noctuidos) sean capaces de reali-
zar un vuelo estacionario. Estas especies se pueden cernir en el aire, lo que les permi-
te acceder a recursos tréficos que de otra forma no estarian a su alcance, como es el
caso de los profundos nectarios de ciertas flores con corolas alargadas.
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Una caracteristica de los lepidopteros es presentar las cuatro alas cubiertas de esca-
mas, singularidad que dio lugar a su nombre (del griego lepis, escama, y pteron, ala).
Las escamas son pelos modificados, dotados de una cavidad interna donde se acu-
mulan los pigmentos responsables del color. Las alas constan de dos laminas mem-
branosas entre las cuales circulan una serie de venas (a veces incorrectamente lla-
madas nervaduras) que delimitan las celdas. Las escamas, que se insertan sobre as
alas, pueden ser de dos tipos: las de cobertura (cover scales) y las subyacentes o de
fondo (ground scales). Las primeras son algo mayores, poseen pigmentos y forman
una capa que recubre las subyacentes, apigmentadas y de menor tamafio. Ademas de
su cardacter hidréfugo y aislante (termorregulador), las escamas desempefian funcio-
nes de defensa y comunicacion, al ser la unidad béasica que sirve para generar el di-
sefio y coloracion alares, lo que se conoce como patrén alar. De él depende la comu-
nicacion intraespecifica, territorial o sexual y la cripsis, asi como de los aposematis-
mos y mimetismos, ligados a la defensa frente a depredadores. Cada escama es de un
color concreto, y por lo tanto cada una contribuye al patron de coloracion global de
la misma forma que lo haria una pincelada elemental de un cuadro puntillista. Si-
guiendo la idea del Dr. Margalef, podriamos decir que “la estructura del ala es digi-
tal”, ya que la imagen se consigue a base de “pixeles” individuales (las escamas).

Las alas de las mariposas constituyen un excelente material para estudiar los patro-
nes de coloracion, pues las escamas son elementos que se pueden observar indivi-
dualmente, medir, contar y analizar, por lo que la literatura sobre el tema es extensa
(Nijhout, 1991). Entre los aspectos mas investigados hasta el momento figura su
estructura y morfologia (Grodnitsky & Kozlov, 1989) y como se originan el color y
otras propiedades (reflectancia, iridiscencia...) (Janssen et al., 2001), asi como la
funcion y estructura de tipos especiales de escamas, como las androconiales de los
machos, capaces de emitir feromonas para predisponer a la hembra al apareamiento.
También se han estudiado los mecanismos genéticos que controlan las escamas
(Monteiro et al., 2007), los distintos patrones de coloracion que producen (Nijhout,
1982; Sekimura et al., 2000) y especialmente los ocelos (Monteiro et al., 2006). Sin
embargo, quedan otros aspectos por explorar, como la forma en que se distribuye la
densidad de escamas en las alas o como varia su nimero con el tamafio, dentro de
una especie o entre especies emparentadas. Todos estos temas tienen interés para la
confeccién de un marco de trabajo cuantitativo de la estructura y distribucion de las
escamas.

En general, y en lo que concierne a los lepidépteros, tanto los aspectos de biodiversi-
dad, distribucién y relaciones con la vegetacién como los aspectos morfoldgicos y
evolutivos relacionados con las escamas son temas de gran interés que ofrecen un
amplio campo de investigacion. La presente tesis busca profundizar en aspectos de la
biologia de los lepiddpteros, en particular de las mariposas diurnas (Papilionoidea),
segun dos aproximaciones claramente diferenciadas. La primera, ecoldgica, busca
indagar en la relacién entre mariposas y vegetacién. La segunda, con un enfoque
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morfologico y, en Ultima instancia, evolutivo, pretende explorar un posible meca-
nismo de macroevolucion relacionado con el tamafio alar.

ECOLOGIA: MARIPOSAS Y VEGETACION
CAPITULOS 1y 2

Le seule chose qu’on peut dire sur la répartition des organismes est-ce
qu’il y a des espéces qui vont généralement ensemble, et d’autres qui
n’en von pas? Par conséquent, construisons un systéme basé sur c¢a et
pas sur d’autres choses

Josias Braun-Blanquet

Existen numerosos estudios sobre las relaciones entre plantas y lepidopteros. En
particular, la vinculacion entre determinadas especies y sus plantas nutricias, espe-
cialmente cuando se trata de orugas mondfagas, es muy fuerte. No obstante, a me-
nudo se da por supuesta la dependencia de las comunidades de mariposas respecto a
determinados tipos de vegetacién, cuando en realidad hay pocas evidencias experi-
mentales al respecto mas alla de las especificidades tréficas ya mencionadas. El Dr.
Margalef ponia en cuestion la idea generalizada de que la vegetacién determina las
caracteristicas de la comunidad de mariposas, y uno de los objetivos que nos plan-
teamos al realizar esta tesis fue intentar aportar datos empiricos sobre el particular.

Para conseguirlo, consideramos que debiamos partir de un conocimiento profundo
tanto de la comunidad de mariposas diurnas como de las plantas de un territorio
concreto. Logicamente, el area de estudio debia ser suficientemente grande y hetero-
génea para abarcar distintos tipos de vegetacion y un cierto rango altitudinal, pero a
una escala lo suficientemente reducida como para poder rastrearla en detalle e in-
ventariar con la resolucidn suficiente las plantas y mariposas presentes. Dividimos la
investigacidn en tres fases: censos de las mariposas, inventarios de las plantas y anéa-
lisis comparativo. La primera de ellas consistié pues en un estudio exhaustivo, cuali-
tativo y cuantitativo, de la comunidad de mariposas diurnas para determinar su
composicién, su estacionalidad, su distribucion por alturas y algunos rasgos biolégi-
cos de las especies presentes, como el voltinismo. La segunda fase incluyé un estudio
lo méas exhaustivo posible de las plantas de cada zona, con estimaciones semicuanti-
tativas de su abundancia. Finalmente, la tercera fase consistié en un analisis median-
te herramientas estadisticas de las relaciones y asociaciones entre ambas taxoceno-
sis.

Esta primera parte de la tesis, de orientacion ecolégica, se concreta en los dos prime-
ros capitulos, publicados ya en forma de articulos:
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1. ESTUDIO FAUNISTICO DE LOS PAPILIONOIDEA (Hexapoda: Lepidoptera)
DEL OESTE DEL MONTSENY (AIGUAFREDA, PENINSULA IBERICA) (Maso,
2015). Boletin de la Sociedad Entomolégica de Aragon, 57: 269-282.

(https://dialnet.unirioja.es/servlet/articulo?codigo=5365446)

2. ANALISIS ESTADISTICO DE LAS RELACIONES ENTRE LA TAXOCENOSIS
DE PAPILIONOIDEA (Hexapoda: Lepidoptera) Y LA VEGETACION EN UN
AREA DEL MACIZO DEL MONTSENY (NORESTE DE LA PENINSULA IBERI-
CA) (Masé & Romero, 2016). Boletin de la Sociedad Entomoldgica de Aragon,
59: 127-147.

(https://dialnet.unirioja.es/serviet/articulo?codigo=5869904)

El primero de estos dos capitulos es basicamente faunistico, e incluye el catalogo de
especies presentes en la zona. Para asegurar la exhaustividad del catalogo, se realiza-
ron un total de 124 prospecciones entre 1975y 1992, y para tener bien documentada
la estacionalidad, durante el afio 1976 se efectué una prospeccion cada semana del
afo. El catalogo faunistico se completé con datos de diversidad y equitabilidad, asi
como mediante un analisis cuantitativo de algunos rasgos biol6gicos (voltinismo,
hibernacion...) de las especies implicadas.

El segundo capitulo aborda el analisis cuantitativo de la distribucion por zonas alti-
tudinales de plantas y lepidopteros. Para una estima correcta de la abundancia de las
mariposas, se realiz6 un esfuerzo notable, tanto en lo que se refiere a la intensidad
del muestreo como en lo que se refiere a la estandarizacion del esfuerzo. Los méto-
dos aplicados, sin llegar a la precision del sistema de transectos que introdujo mas
tarde Pollard (1977), se le asemejaba bastante, y fue muy innovador para la época en
nuestro pais.

Los dos conjuntos de datos, de plantas y mariposas, fueron sometidos a diversos
andlisis estadisticos para evaluar las posibles relaciones entre unos y otros.

L’espai és l'aillant de la natura

Ramon Margalef
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MORFOLOGIA Y EVOLUCION: TAMANO Y ESCAMAS
CAPITULOS 3,4y5

Measure what is measurable, and make measurable what is not so

Galileo Galilei

La segunda linea de investigacién de la tesis doctoral es de tipo morfolégico-
evolutivo y tiene como finalidad fundamental desarrollar, estudiar y analizar la idea
del Dr. Margalef de que la duplicacion del nimero de células de un organismo o de
alguna de sus partes puede constituir un mecanismo de evolucion. Las mariposas
son excelentes ejemplos para investigar este tipo de mecanismo, puesto que cada una
de las escamas de sus alas esta generada por una Unica célula. Por lo tanto, al contar
escamas, estamos contando células.

En las reuniones con el Dr. Margalef aludimos varias veces a Vladimir Nabokov, el
cual, ademas de ser un famoso escritor que obtuvo el premio Nobel de literatura,
tuvo una faceta menos conocida: fue pionero en el estudio de las escamas de las ma-
riposas, como explican exhaustivamente Stephen H. Blackwell es su libro "Fine Li-
nes: Vladimir Nabokov's Scientific Art” y Kurt Johnson en “Nabokov's Blues: The
Scientific Odyssey of a Literary Genius” (2001). Y es que el famoso autor de “Lolita”
tuvo una prolifica actividad entomolégica durante su estancia en la universidad de
Harvard, el mismo sitio donde décadas después estuvo nuestro asesor, el Dr. Roger
Vila, quien nos explicé detalles de la actividad de Nabokov relacionada con esta tesis.
Publicé articulos en la revista Psyche, donde expuso los resultados de sus conteos de
escamas. Por ejemplo, utilizaba los nimeros de hileras de escamas para localizar en
la superficie del ala los dibujos y marcas importantes en taxonomia.

Por su parte, el Dr. Margalef, observando colecciones y ldminas de libros de maripo-
sas, se fijo en varias cosas. En primer lugar, que en cada familia (o en otros niveles
taxondmicos) habia muchas especies que presentaban el mismo tamafio. Esto es facil
de comprobar, por ejemplo, en numerosos géneros, que mantienen una envergadura
relativamente constante en gran parte de sus especies y a veces incluso similar a la
de géneros parecidos o de la misma subfamilia. Tal es el caso de Erebia, Pontia, Me-
litaea y Lycaena, entre otros muchos. Ademas, dada su similitud, estos grupos ten-
drian presumiblemente un caracter monofilético y serian el reflejo de una diversifi-
cacion gradual por modificacion de rasgos diferentes del tamafio. En segundo lugar,
se fijo en que habia otros grupos de un tamafio mayor o menor y, en tercer lugar, que
habia relativamente pocas especies de tamafios intermedios. Esto se repite en distin-
tas familias y sugiere que hay unos tamafios alrededor de los cuales se concentra la
mayor parte de especies. Finalmente, se fijo en que, aparentemente, estos tamafios
parecian no distribuirse al azar, sino seguir un patron de duplicacion de la superficie
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alar. Pues bien, la segunda parte de esta tesis intenta explorar hasta qué punto estas
observaciones se ajustan a la realidad, y hasta qué punto estas supuestas duplicacio-
nes de superficie alar pueden ser mecanismos relevantes de macroevolucion. Para
ello, planificamos el trabajo en tres fases, que corresponden a los tres Ultimos capitu-
los (3,4y5).

En la primera fase llevamos a cabo una estimacion detallada de las escamas de las
alas de cuatro ejemplares de distinto tamafio de una misma especie, y analizamos
con cierta minuciosidad la distribucion de su densidad, evaluando la importancia de
las distintas fuentes de variabilidad: celdas, caras dorsal/ventral, lados dere-
cho/izquierdo, sectores anterior/posterior y tamafio (longitud alar) del ejemplar. Los
resultados y sus implicaciones quedan explicados en:

3. ANALISIS DE LA VARIABILIDAD EN EL NUMERO, DENSIDAD Y DISTRIBU-
CION DE LAS ESCAMAS ALARES DE Colias crocea (Geoffroy, 1785) (Hexapo-
da: Lepidoptera, Pieridae) (Masd, Romero & Baixeras, pendiente de publicar).

La segunda fase consistié en analizar las relaciones entre tamafio (como longitud
alar) y nimero de escamas (en este caso no el total, sino el de la celda discal) en un
conjunto amplio de ejemplares pertenecientes a distintas especies, géneros y subfa-
milias. Los resultados quedan recogidos en:

4. RELACION ENTRE TAMANO ALAR Y NUMERO DE ESCAMAS EN DIVERSAS
ESPECIES, GENEROS Y SUBFAMILIAS DE PAPILIONOIDEA (Hexapoda: Le-
pidoptera) (Maso, Baixeras & Romero, pendiente de publicar)

Una vez demostrada la relacién entre tamafio y niimero total de escamas, pasamos a
analizar, para cada subfamilia, si los tamafios de las especies que la integran se dis-
tribuian al azar o agrupandose por especies de tamafio muy similar, y como se rela-
cionaban numéricamente entre si estos grupos. Ello requirid, por una parte, una
recopilacién muy importante de datos de longitudes alares de Papilionoidea y, por
otra, un conjunto de andlisis numeéricos. El objetivo de esta tercera fase fue compro-
bar si los datos empiricos se distribuian de manera compatible con la hipétesis que
planteamos de duplicacién celular. Estas investigaciones quedan reflejadas en el
altimo capitulo, que culmina la tesis doctoral:

5. DUPLICACION DEL TAMANO ALAR Y DEL NUMERO DE ESCAMAS EN LAS
SUBFAMILIAS DE PAPILIONOIDEA (Hexapoda: Lepidoptera) DEL PALEAR-
TICO OCCIDENTAL: UN POSIBLE MECANISMO DE MACROEVOLUCION
(Masb, Baixeras, Oller & Romero, pendiente de publicar).

Shut up and calculate

Expresion popularizada por el fisico David Mermin para oponerse a los que pier-
den el tiempo dando vueltas a la realidad
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MATERIAL Y METODOS

La presente tesis consta de dos partes claramente diferenciadas, una de orientacion
esencialmente ecoldgica y la otra de orientacion morfolédgica y evolutiva. Como es
l6gico, los planteamientos de ambas son muy distintos, por lo que se abordan aqui
por separado.

ECOLOGIA

En lo que se refiere a la primera parte, dos fueron los procedimientos béasicos segui-
dos. En lo que se refiere al estudio cualitativo, encaminado a la confeccién del cata-
logo de especies (Capitulo 1), se aplicaron los métodos de recoleccién tradicionales,
como la manga entomoldgica y demas material habitual. Ahora bien, en muchos
casos la fotografia (macro de campo) e incluso la simple observacion del ejemplar
(en vuelo o posadas o en la red de la manga del cazamariposas) eran suficientes para
identificar la mayor parte de especies y sélo se recurrié a la captura en casos dudo-
sos. En unos pocos ejemplares se llevé a cabo la preparacion de los genitalia.

Para investigar la distribucion de los lepidopteros y su asociacién con la vegetacion
(Capitulo 2), el area de estudio, de 1 km2, se dividi6 en cinco zonas, una de ellas de
influencia fluvial y las otras cuatro de tipo montano delimitadas segun su altitud, y
en todas ellas se estudid la abundancia de las mariposas y de las plantas. Para obte-
ner estimas de abundancia de las plantas se hicieron recorridos por cada una de las
zonas, a la vez que se anotaban las especies observadas con apreciaciones semicuan-
titativas de su abundancia. Esto se hizo en diversas épocas del afio de una forma
sistematizada con un total de 20 visitas, prospectando las cuatro estaciones del afio
entre 1975y 1980. Cada visita duraba 10 horas, empleando 2 horas para cada zona.

Para evaluar la comunidad de mariposas se realizaron 53 prospecciones (una por
semana) durante el afio 1976, mediante un recorrido, idéntico para todos los mues-
treos, de una longitud total de 4 km. Dicho recorrido empezaba en la zona de in-
fluencia fluvial, y a partir de ahi se progresaba ganando altitud hasta los 800 m. En
cada muestreo participaron entre 1y 4 recolectores, si bien el esfuerzo total de cap-
tura se mantuvo constante (4 horas-recolector). El tiempo invertido en muestrear
cada zona fue también el mismo.

MORFOLOGIA Y EVOLUCION

Para relacionar el tamafio de la mariposa (expresado como longitud alar) y el nime-
ro de escamas, se midieron estas dos variables en cuatro ejemplares de la misma
especie (Capitulo 3). Para determinar la longitud del ala se tomd, mediante un com-
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pas, la distancia entre el apice y el punto de insercién en el térax del ala anterior.
Esta distancia se trasladé luego a una regla milimetrada con divisiones cada 0,5 mm
y se anot6 el valor del milimetro entero mas cercano.

Para estimar el total de escamas de una mariposa se dividio la superficie de cada una
de las dos caras de las cuatro alas en 12 sectores (alas anteriores) y 11 sectores (pos-
teriores), siguiendo las venas alares. Para cada sector se seleccioné un cuadrado de 1
mm?2, del cual se contaron todas las escamas. Para ello se usaron estéreo-
microscopios equipados con camara clara. La imagen se proyectaba sobre un papel
cuadriculado que permitia hacer recuentos parciales y facilitaba el resultado. Por
otra parte, se calculé la superficie de cada uno de los sectores mediante fotografias
ampliadas de cada ala sobre una hoja de papel milimetrado. A partir de ambos datos
se deducia la cantidad de escamas de cada sector, y, l6gicamente, el nimero total de
escamas del ejemplar.

Para relacionar la longitud alar y el nimero de escamas de la celda discal en distintas
especies (Capitulo 4), se procedié como se ha indicado mas arriba para determinar la
longitud alar. Para estimar la cantidad de escamas de la celda discal, se tom6 una
fotografia macro y se ampli6 a tamafio 20 x 30 cm. Sobre ella se dispuso un papel
vegetal transparente, en el que se iban punteando todas las escamas mediante un
rotulador.

Finalmente, para disponer de una amplia base de datos sobre longitudes alares (Ca-
pitulo 5), se recurrié a multiples fuentes, entre ellas la coleccion del autor de esta
tesis, las colecciones de diversos museos y una coleccion privada, asi como datos
bibliogréaficos. En todos los casos, la determinacién de la longitud del ala se llevé a
cabo como se ha indicado més arriba.

La metodologia de andlisis estadistico y numérico aplicada se explica con detalle,
junto a otros aspectos metodoldgicos, en los correspondientes capitulos.

Bhutanitis lidderdalii (Papilionoidea, Papilionidae, Paransiinae)
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CAPITULO 1.

ESTUDIO FAUNISTICO DE LOS PAPILIONOIDEA
(Insecta: Lepidoptera) DEL OESTE DEL MONTSENY
(Aiguafreda, Peninsula Ibérica)

Albert Masé

Departament de Biologia Evolutiva, Ecologia i Ciéncies Ambientals
Facultat de Biologia, Universitat de Barcelona, Av. Diagonal 643, 08028 Barcelona

natura@albertmaso.com

RESUMEN

Con el fin de confeccionar el catalogo de los papilionoideos del oeste del macizo del
Montseny (municipio de Aiguafreda, Vallés Oriental, Barcelona), efectuamos 124
prospecciones estacionales entre 1975 y 1992. Capturamos un total de 3.596 ejem-
plares, entre los que identificamos las 91 especies. Se describe la taxocenosis de ma-
riposas indicando los porcentajes de cada especie, el nimero de ejemplares captura-
dos cada mes, el nUmero de generaciones y la fase de hibernacién. Hay 12 especies
muy abundantes que, en namero de individuos registrados, representan el 50% de la
taxocenosis. En primavera y verano hay 85 especies presentes. Los meses con mayor
nimero de especies y maxima diversidad son junio y julio (con 85 especies), segui-
dos de mayo y agosto. La abundancia (nimero de individuos) es méxima en junio,
seguido de mayo y julio. La taxocenosis esta dominada por Nymphalidae-Lycaenidae
(80% de los individuos capturados), por especies univoltinas (mas de la mitad de las
halladas) y por las que hibernan en fase de oruga (60 % de las halladas). Se ha detec-
tado una relacién entre las especies filogenéticamente mas préximas y su hiberna-
cion y voltinismo. La diversidad (H=5,62; d=11) y la uniformidad (J=0,86) son ele-
vadas. El tamafio del muestreo, la cantidad de prospecciones y la duracion en el
tiempo son mayores que los habituales, y la curva de acumulacion indica que el cata-
logo de especies es exhaustivo, lo cual confiere a los resultados un gran interés para
futuras comparaciones y detectar asi tendencias a largo plazo.

Palabras clave: Papilionoidea, taxocenosis, faunistica, fenologia, Peninsula Ibé-
rica, Catalufia, Barcelona, Montseny, Aiguafreda.
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RESUM

ESTUDI FAUNISTIC DELS PAPILIONOIDEA (Insecta: Lepidoptera) DE L’OEST
DEL MONTSENY (Aiguafreda, Peninsula Ibérica)

Per tal de confeccionar el cataleg dels papilionoideus de I'oest del massis del Mon-
tseny (municipi d'Aiguafreda, Vallés Oriental, Barcelona), realitzem 124 prospec-
cions estacionals entre 1975 i 1992. Capturem un total 3.596 exemplars, entre els
quals identifiquem les 91 espécies. Es descriu la comunitat de papallones indicant els
percentatges de cada espeécie, el nombre d'exemplars capturats cada mes, el nombre
de generacions i la fase d'hibernacid. Hi ha 12 especies molt abundants que, en nom-
bre d’individus registrats, representen el 50% de la comunitat. Hi ha 85 espécies
presents a la primavera i estiu. Els mesos amb més nombre d'espécies i maxima di-
versitat son juny i juliol (amb 85 espécies), seguit de maig i agost. L'abundancia
(nombre d'individus) és maxima al juny, seguit de maig i juliol. La taxocenosis esta
dominada per Nymphalidae-Lycaenidae (80% dels individus capturats), per espécies
d'univoltines (més de la meitat de trobades) i per les que hibernen en fase d'eruga
(60% de les trobades). S’ha detectat una relacid entre les espécies filogeneticament
més properes i llur hibernacio6 i voltinisme. La diversitat (H=5,62; d=11) i la unifor-
mitat (J=0,86) son elevades. La mida de la mostra, la quantitat de prospeccions i la
durada en el temps sén superiors a les habituals, i la corba d’acumulacié indica que
el cataleg d’especies és exhaustiu, el que dona als resultats un gran interes per a futu-
res comparacions i aixi poder detectar tendencies a llarg termini.

Paraules clau: Papilionoidea, taxocenosi, faunistica, fenologia, Peninsula Ibéri-
ca, Catalunya, Barcelona, Montseny, Aiguafreda.

RESUME

ETUDE FAUNISTIQUE DES PAPILIONOIDEA (Insecta: Lepidoptera) DE L'OUEST
DE MONTSENY (Aiguafreda, Peninsule Ibérique)

Pour réaliser le catalogue des Papilionoidea de I'ouest du massif du Montseny (mu-
nicipalité d'Aiguafreda, Vallés Oriental, Barcelone), nous avons effectué 124 prospec-
tions saisonniéres entre 1975 et 1992. Nous avons capturé au total 3.566 spécimens,
parmi lesquels nous avons identifié les 91 espéces. On a décrit la taxocénose de papi-
llons, indiquant les pourcentages de chaque espéce, le nombre d'individus capturés
chaque mois, le nombre de générations et la phase d'hibernation. Il y a 12 espéces
trés abondantes qui, en nombre d'individus enregistrés, représentent le 50 % de la
taxocénose. Au printemps et en été il y a 85 espéces présentes. Les mois avec un plus
grand nombre d'espéces et une diversité maximale sont juin et juillet (avec 85
especes), suivis de mai et ao(t. L'abondance (nombre d'individus) est plus élevée en
juin, suivi de mai et juillet. La taxocénose est dominée par Nymphalidae-Lycaenidae
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(80% des individus capturés), par des espéces univoltines (plus de la moitié des
especes trouvées) et par celles qui hibernent dans la phase de chenille (60% des
espéces trouvées). Une relation a été détectée entre les espéces phylogénétiquement
les plus proches et leur hibernation et leur voltinisme. La diversité (H = 5,62, d = 11)
et lI'uniformité (J = 0,86) sont élevées. La taille de I'échantillonnage, le nombre d'en-
quétes et la durée dans le temps sont supérieurs aux valeurs habituelles, et la courbe
d'accumulation indique que le catalogue d’espéces est exhaustif, ce qui confére aux
résultats un grand intérét pour les comparaisons futures et pour détecter ainsi des
tendances a long terme.

Mots clés: Papilionoidea, taxocénose, faunistique, phénologie, Péninsule Ibérique,
Catalogne, Barcelone, Montseny, Aiguafreda.

ABSTRACT

FAUNISTIC STUDY OF THE PAPILIONOIDEA (Insecta: Lepidoptera) FROM THE
WEST OF MONTSENY (Aiguafreda, Iberian Peninsula)

In order to make the catalogue of the Papilionoidea in the West of the Montseny
massif (municipality of Aiguafreda, Vallés Oriental, Barcelona), we conducted 124
seasonal prospections between 1975 and 1992. We captured a total of 3,596 speci-
mens, among which we identified 91 species. We describe the butterflies community
indicating the percentages of each species, the number of specimens captured each
month, the number of generations and the hibernation phase. There are 12 very
abundant species that represent the 50% of the community in number of reported
individuals. There are 85 species present in spring and summer. The months with
the largest number of species and maximum diversity are June and July (with 85
species), followed by May and August. Abundance (number of individuals) is maxi-
mum in June, followed in May and July. The taxocenosis is dominated by Nympha-
lidae-Lycaenidae (80% of the captured individuals), by univoltine species (more than
half of those captured) and by those that hibernate in phase of Caterpillar (60% of
the captured individuals). It has been detected a relationship between phylogenet-
ically related species and their hibernation and voltinism. Diversity (H=5,62; d=11)
and uniformity (J=0,86) are high. The size of the sampling, the number of prospec-
tions and the time interval are greater than the usual ones, and the accumulation
curve indicates that the catalog of species is exhaustive, which gives the results a
great interest for future comparisons and thus detect long-term trends.

Key words: Papilionoidea, taxocenosis, fauna, phenology, Iberian Peninsula,
Catalonia, Barcelona, Montseny, Aiguafreda.
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1. INTRODUCCION

El macizo del Montseny ha sido objeto de numerosos estudios naturalistas desde
tiempos antiguos (Arrizabalaga et al., 1993). El estudio de sus lepidopteros se re-
monta al siglo XIX, pero casi siempre se trata de referencias esporadicas (Navas,
1928). Quizas la primera contribucién notable sobre los papilionoideos (Papilionoi-
dea, mariposas diurnas tipicas tradicionalmente denominadas ropaldceros) de la
zona se encuentre en las paginas del catalogo de Cuni i Martorell (1874). EI mismo
autor publica mas tarde (Cuni i Martorell, 1880) un articulo sobre una “excursion
(...) a Arbucias y las cumbres del Montseny”.

Ya en el primer tercio del siglo XX, Ignasi de Sagarra publica diversos articulos con
no pocas citas (por ejemplo, Sagarra, 1914). En Querci (1932) aparecen nuevas in-
formaciones al respecto, aunque expuestas de manera genérica en un contexto de
fauna ibérica. Luego hay que esperar a Manley & Allcard (1970), que incrementan
considerablemente el conocimiento lepidopterolégico de la Peninsula Ibérica, al
igual que Gomez-Bustillo & Fernandez-Rubio (1974), aunque en menor medida.
Existen gran cantidad de articulos posteriores con referencias a la zona, pero rara-
mente dedicados a ella, con algunas excepciones como Sarto (1986) y Stefanescu
(1987), con especial mencién a Stefanescu (1999), con un buen resumen de las mari-
posas del Montseny. Este mismo autor tiene también numerosos trabajos acerca de
especies concretas en la zona, que podemos encontrar en Stefanescu (en CBMS,
2015).

El presente trabajo estudia una taxocenosis de papilionoideos durante un periodo
extenso, como ya han hecho otros autores (Viejo, 1984); es un estudio faunistico que
se planteé en su dia con el objetivo de aumentar el conocimiento entomolégico de un
sector del macizo del Montseny, gran parte del cual se halla incluido en el parque
natural del mismo nombre. Para cubrir dicho objetivo, se efectuaron prospecciones
exhaustivas, con un esfuerzo de muestreo considerable (124 prospecciones, con un
afio de visitas semanales y el siguiente con visitas mas o menos quincenales, seguido
de otros con visitas mas espaciadas). De hecho, ya se hizo una publicacion previa con
los resultados de las ocho primeras prospecciones, las de 1975 (Maso, 1978), pero
desde entonces el grueso de los datos seguia inédito. El interés de publicarlos ahora
es, al menos, doble. En primer lugar, aportamos un catalogo completo de los papi-
lionoideos de la zona, agregandolos al cuerpo de conocimiento existente para el con-
junto del Montseny, con posibles implicaciones biogeogréaficas para la fauna ibérica.

En segundo lugar, la antigiiedad de los datos, la mayor parte de los cuales corres-
ponden a la década de los 70, permite ofrecer un punto de referencia s6lido para
compararlos tanto con los mas antiguos como, muy especialmente, con los actuales,
como los del Catalan Butterfly Monitoring Scheme (CBMS: www.catalanbms.org) y
los numerosos trabajos que genera.
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2. METODOLOGIA

2.1.  DESCRIPCION DE LA ZONA DE ESTUDIO

El area de prospeccién esta situada en las estribaciones occidentales del macizo del
Montseny, al oeste del Pla de la Calma y al norte del Tagamanent. El area esta situa-
da en el extremo norte de la comarca del Vallés Oriental (provincia de Barcelona) y
entra de lleno en el parque natural del Montseny. Su extension aproximada es de 2
kmz (Figura 2) y se enclava en el término municipal de Aiguafreda.

La zona prospectada se sitta al oeste de la riera de Picamena y al norte de la del
Avencd, que da nombre al valle que ocupa gran parte del area. Es uno de los valles
mas frios del macizo y la riera lleva agua casi siempre. Sin embargo, cuando se acer-
ca al pueblo de Aiguafreda, justo antes de desembocar en el rio Congost, el agua se
filtray transcurre de manera subterranea. La altitud oscila entre 400 my 800 m.

Segun Allue Andrade, que sigue la denominacion de Thran (1966), el clima de la
zona de estudio es de tipo “mediterraneo subhimedo de tendencia centroeuropea”.
En lo que respecta al régimen térmico, el clima se califica de tipo “moderado calido”
debido a que la media anual oscila entre los 11 y los 13 © C (llla, 2009). Por la media
del mes mas calido (21,8 ©C) es “templado”, y por la media del mes maés frio (inferior
a 6 °C), es “fresco”. Esta ultima caracteristica implica que cada afio se producen he-
ladas.

Aungue puede haber pequefias variaciones segun el punto concreto del area prospec-
tada, toda ella pertenece a la subregion en que la pluviosidad anual es superior a 650
I/m2, En concreto, la zona tiene una media anual entre 750 y 800, siendo los meses
maés lluviosos mayo, junio y septiembre; y los més secos, febrero y julio (Figura 1).
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Figura 1. Pluviometria. Intervalo de precipitaciones mensuales en la zona de estudio
(década de 1960).

La estacion meteoroldgica mas cercana a la zona de estudio es la de Centelles, situa-
da a 4 km al noroeste de Aiguafreda. Alli en las décadas de los afios 60-70 se recogia
una media de 739 I/mz2, produciéndose la mayor parte de precipitaciones en prima-
vera y otofio. Esta cifra es ligeramente superior a la que corresponde a la region cli-
matica, lo que debe ser debido a la barrera que representa el macizo del Montseny
contra los vientos hiumedos procedentes del noreste que atraviesan la sierra litoral.

En el area de estudio los materiales litologicos son predominantemente rocas carbo-
natadas, con prevalencia de las margas y las calizas.

En cuanto a vegetacion, el territorio corresponde mayoritariamente al dominio del
encinar (Bolos, 1983). Por debajo de los 700 m encontramos el estrato del encinar
con durillo (asociacion Viburnotini-Quercetumilicis), que ocupa la mayor parte del
area de estudio. A partir de los 700 m aparece el encinar montano calcicola (Asple-
nioonopteridis-Quercetumilicis). No obstante, algunos sectores de umbria situados
en el extremo norte corresponden al territorio del robledal de roble pubescente con
boj (Buxosempervirentis-Quercetumpubescentis). El paisaje vegetal actual de las
zonas bajas estd dominado por los cultivos, mezclados con pinares de pino carrasco
(Pinus halepensis) 'y  matorral de romero (Rosmarinoofficinalis-
Lithospermetumfruticosi). A medida que se incrementa la altitud, el encinar pierde
densidad y en el sector mas alto se mezcla con pastos de falso junquillo (Aphyllant-
homonspeliensis-Plantaginetummediae).

2.2.  MUESTREO

Las prospecciones se efectuaron de manera =
sistematica, empezando a 400 m de altitud, al ="\
este del pueblo, siguiendo la riera del Avencd licaer ¢ :
pero cogiendo la riera de Picamena justo donde \ '
confluyen las dos pero sin pasar del punto A %@ _
(en el mapa de la Figura 1). Después se partia S A
de lamisma rieray se iba subiendo por diferen- .\ e ‘ Con Serfy
tes senderos o campo a través por la vertiente ' A
norte del valle del Avencé hasta un prado si-
tuado a 590 m (B). De alli se tomaba el camino
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Las prospecciones se iniciaron en 1975, con baja intensidad, pasaron a ser visitas
semanales en 1976 y practicamente quincenales en 1977, disminuyendo la frecuencia
en afos posteriores, hasta 1992 (Tabla I). En total se realizaron 124 visitas.

Se han utilizado los métodos de recoleccién tradicionales: manga entomoldgica y
demas material habitual. Sin embargo, aparte de los dos primeros afios, solo se cap-
turaban los ejemplares necesarios para su determinacién. Con frecuencia la fotogra-
fia (macro de campo) e incluso la simple observacién (en vuelo, posadas o en la red)
eran suficientes para identificar la mayor parte de especies. De ser necesario, se re-
currié a la preparacion de los genitalia (por maceracién en potasa caustica durante
24 horas, diseccion y preparacién de las piezas entre porta y cubreobjetos en un me-
dio de inclusion) para la confirmacion de especies dudosas, aunque el recurso a este
método fue muy infrecuente.

AfNO 1975 1976 1977 1978 1979 1980 1981 1982 1984 1985 1986 1988 1990 1992 TOTAL
PROSPECCIONES| 8 | 53 | 22 | 13| 9 5 4 2 2 1 1 1 2 1 124

Tabla I. Numero de prospecciones en los distintos afios del estudio.

A pesar de que las prospecciones no son equiparables a los muestreos actuales del
tipo pollard walks (Pollard & Yates, 1993), fueron mucho mas estandarizadas que las
habituales de la época, ya que se ajustaba la longitud de los recorridos y el tiempo de
permanencia segin el nimero de recolectores con el fin de que el esfuerzo de reco-
leccién fuera equivalente en todas las salidas. En cada prospeccion se emplearon 4
unidades de esfuerzo recolector-hora.

2.3. TAXONOMIA

Para determinar los ejemplares se han utilizado fundamentalmente las obras de
Manley & Allcard (1970), Higgins & Riley (1980), Tolman & Lewington (2002) y
ocasionalmente otros textos (como Montagud & Garcia-Alamé, 2010) y diversos
trabajos de especies concretas (por ejemplo, Stefanescu, 2011). Para los genitalia se
ha consultado sobre todo Higgins (1975).

En cuanto a las categorias superiores, tradicionalmente se habian considerado los
hespéridos como una superfamilia (Hesperioidea), pero las investigaciones mas re-
cientes (Heikkila et al., 2011; Van Nieukerken et al., 2011; Regier et al., 2013) han
llevado a un consenso en el sentido de integrarlos dentro de los Papilionoidea debido
a que los Papilionidae constituyen un grupo hermano del resto de familias, incluyen-
do los hespéridos.

2.4. TRATAMIENTO DE DATOS

Con todos los datos disponibles se han calculado varios indices para intentar reflejar
la diversidad de la taxocenosis (Marrugan, 2004; Margalef, 1998): el indice de rique-
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za o diversidad de Margalef (d), el de diversidad de Shannon-Wiener (H) (calculado
con logaritmo en base 2) y el de “equitabilidad” o uniformidad de Pielou (J).

3. RESULTADOS

3.1.LA TAXOCENOSIS DE MARIPOSAS: ESPECIES MAS REPRESENTATIVAS

La media de registros es de 29 ejemplares por prospeccion. En el Anexo B se especi-
fican las observaciones mensuales. Se recolectaron 3.596 ejemplares y se identifica-
ron todos, obteniendo 91 especies, pertenecientes a 53 géneros de 5 familias de Papi-
lionoidea, desglosados de la siguiente forma: 2 especies de Papilionidae, 5 de Hespe-
riidae, 14 de Pieridae, 25 de Lycaenidae, y 45 de Nymphalidae (ver anexo A con la
lista exhaustiva de especies y su nomenclatura taxonomica completa; en adelante
solo se indica el nombre genérico y el epiteto especifico para referirnos a las espe-
cies).

Para todos estos datos se ha consultado fundamentalmente Leraut (1997) con las
modificaciones incorporadas por Garcia-Barros et al. (2013) y puntualmente las
innovaciones de Karsholt y Van Nieukerken (2015), afiadiendo Iphiclides feisthame-
lii, que hasta hace poco se consideraba una subespecie de I. podalirius (Dinca et al.,
2015).

El muestreo ha sido exhaustivo, tal como lo confirma la curva de acumulacion de
especies/esfuerzo, que muestra una estabilizacién clara a partir del centenar de visi-
tas (Figura 3).

il

Figura 3. Curva de acumulacién de especies halladas (ordenadas) en funcion del nimero de pros-
pecciones (abscisas).
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En el anexo B se recoge la mayor parte de datos del estudio. La fase en que hiberna la
especie y el nimero de generaciones (a parte de las observadas) se han obtenido de
la obra mas reciente y fiable (Garcia-Barros et al., 2013), con ciertas precisiones para
algunas especies, como V. atalanta (Stefanescu, 2001), I. feisthamelii (Esperk et al.,
2013) y otras (C. Stefanescu, com.per., 2015). Se han unificado los datos de Leptidea
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sinapis y L. reali, ya que en la época de prospeccion ni siquiera se conocia la existen-
cia de esta Ultima especie (Vila et al., 2003).

El 54% de los individuos pertenecen a 14 especies. Las familias con mayor niimero
de individuos son la de los Nymphalidae (46,3% de los registros pertenecen a esta
familia) y la de los Lycaenidae (32,5%), mientras que las otras tres (Pieridae, Hespe-
riidae y Papilionidae) presentan muchos menos ejemplares (17%, 2,4% y 1,8%, res-
pectivamente). No se hallé ninguno perteneciente a la familia de los Riodinidae. Para
todos esos datos véase la tabla I1.

le] LYy s Satyrium esculi 7.0|% 1 especie dominante

! Melanargia lachesis 5.9[% L
Scolitantides panoptes 5.5|%

|Pyronia tithonus 5.4|%
Coenonympha pamphilus | 4.3|% 3 especies su?gominantns
Melitaea didyma 4.0]% A%
Glaucopsyche alexis 3.4|% restantes
Pararge aegeria 3.2|%
Maniola jurtina 3.0|% :

6 especies abundantes
Glaucopsyche melanops 2,9(% 21%
Lasiommata megera 26|%
Polyommatus icarus 2.4|%
EOMUNES Ca!-‘ophrys rubi 2.21% 4 especies comunes
Colias crocea 2.0|% 9%
A B

Papilionidae
2.1%

Hesperiidae
5.5%

e Pieridae
Pieridae 17%
15.4%

Nymphalidae

Nymphalidae 46.3%
49.5%

Lycaenidae

Lycaenidae 32.5%
27.5%

C D

Tabla I1. ABUNDANCIA. A: Listado de las 14 especies mas abundantes. B: Porcentajes de cada
nivel de abundancia. C: Porcentaje de las especies por familias. D: Porcentaje de los ejemplares (re-
gistros) por familias.
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3.2.FENOLOGIA: EPOCA DE VUELO, VOLTINISMO E HIBERNACION

Desde el punto de vista de la fenologia, hay que destacar que solo un nimero limita-
do de especies aparece durante todo el afio (o durante su mayor parte). Estas espe-
cies de larga permanencia son Pararge aegeria y Colias crocea (todos los meses),
Gonepteryx cleopatra, Polyommatus icarus y Lycaena phlaeas (presentes todos los
meses menos uno), Pieris brassicae y Gonepteryx rhamni (presentes diez meses) y
Lasiommata megera, Erynnis tages y Colias alfacariensis (nueve meses). De las
especies mencionadas, las ausencias se producen de manera exclusiva en los meses
invernales.

Todas las demas especies (81) tienen una presencia estacionalmente mas reducida,
con el caso extremo de las cinco especies que se han encontrado un solo mes. Desde
luego, hay que tener en cuenta que es probable que algunas de estas estén presentes
durante mas tiempo en la zona de estudio, sobre todo las més raras, pero puede ser
gue no hayan sido observadas.

En lo que respecta al ciclo vital, la taxocenosis estudiada se desglosa como sigue: 49
especies univoltinas (54 %), 23 polivoltinas (mas de 3 generaciones, 25 %), 15 bivol-
tinas (16,5 %) y solo 4 trivoltinas (4,5 %), si bien algunos autores incluyen las de 3
generaciones en el grupo de las polivoltinas. Asimismo, dominan las especies cuya
hibernacion se realiza en fase de larva (59,5 %), seguidas de las que la realizan en
forma de crisalida (26 %), de imago (9,5 %) y de huevo (5 %) (Figura 4).

Polivoltinas
25%

Crisdlida
26%

Trivoltinas [ Univeltinas
4.5% = 54%

Bivoltinas
16.5%

A B
Figura 4. Porcentaje de especies segun su voltinismo (A) y la fase en que hibernan (B).

La mayor abundancia de individuos, asi como la mayor riqueza de especies, la obte-
nemos a finales de primavera-principios de verano, mientras que los valores mini-
mos aparecen en los meses de invierno (Figura 5).
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Figura 5. Porcentaje de especies y de ejemplares a lo largo del afio (por meses).

3.3.RELACION DE LA FILOGENIA CON EL VOLTINISMO Y LA HIBERNACION

De las 18 subfamilias (nivel taxonémico que se considera bien asentado y monofiléti-
co en los papilionoideos existentes en el area ibero-balear), hay 14 que estan presen-
tes en la zona estudiada por el presente trabajo. En la Tabla I11-A se refleja el nime-
ro de especies de cada tipo de voltinismo e hibernacién agrupadas segun estas 14

subfamilias.

W Especies M Ejemplares

70.0%

60.0%

50.0%

40.0%

30.0%

20.0%

2 BRI

0.0% | —_— | . . - ._
2 3 4 5 6 7 g 9 10 11

1|2 |3 |POLI|{H|L|C]| I

Pyrginae 0j3]1]Jo0f{ofl2]1]0

Hesperidae Hesperiinae 2l0jojJoj1j1]j0o]oO

TOTAL 2| 3]1]0]l1)13[1]0

s Papilioninae (o8] i ) 1 0|j0]2]0
Papilionidae

TOTAL 0j1]0 1 0/]0]2]0

Dismorphiinae | 0 | 0 | O 1 0|0]1]0

Pletidas Coliadinae 2lojlo] 2 Joj2]o0] 2

Pierinae i [ L) 4 gj1l]6]|1

TOTAL 511]0 7 0/3|7]3

= Lycaeninae tha || 5 51161 6] 1

bycamnide TOTAL  |15/5] 2| 5 | 5|16] 6] 1

Libytheinae 1jo|lo] 0]|]oj0]joO] 1

Satyrinae 16 2] 0 2 0|16]| 5] 0

Charaxinae oj1jJ]o|jJofof1]0]oO

Nymphalidae Apaturir:nae I]1]0 0 0|l1]0]0

Nymphalinae | 5 | 3 | 1 5 0]7]0]6

Limenitidnae | 1 | 0] 1| 0 [0[2]0] O

Heliconiinae | 5| 0| 0] 2 JO|7]1]1

TOTAL 29| 7| 2 9 0|34 6| 8

ONOIDEA O1TA b

Tabla 11 A. Voltinismo e hibernacion segun las familias y subfamilias. NGmero de especies de cada

Sin embargo, de tres de ellas solo se ha registrado una especie y de otras seis, unas
pocas més. Con las cinco restantes, que tienen un namero de al menos 7 especies se
ha confeccionado la Tabla 111-B, que refleja los porcentajes dentro de cada una de

estas cinco subfamilias.
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VOLTINISMO

2 3 POLI H L C 1
Pierinae 37.5% | 12.5% | 0.0% | 50.0% | 0.0% | 12.5% | 75.0% | 12.5%
PIERIDAE 38.5% | 7.7% 0.0% | 53.8% | 0.0% | 23.1% | 53.8% | 23.1%
Lycaeninae 55.6% | 18.5% | 7.4% | 185% | 18.0% | 57.0% | 21.5% | 3.5%
LYCAENIDAE 55.6% | 18.5% | 7.4% | 18.5% | 18.0% | 57.0% | 21.5% | 3.5%
Satyrinae 80.0% | 10.0% | 0.0% | 10.0% | 0.0% | 72.7% | 27.3% | 0.0%
Nymphalinae 35.7% | 21.5% | 7.1% | 357% | 0.0% | 53.8% | 0.0% | 46.2%
Heliconiinae 71.4% | 0.0% 0.0% | 286% | 0.0% | 77.8% | 11.1% | 11.1%
NYMPHALIDAE | 61.8% | 14.9% | 4.2% | 19.1% | 0.0% | 70.8% | 12.5% | 16.7%

SUBFAMILIA

PAPILIONOIDEA 53.7% % % 23.1%

Tabla 111 B. Voltinismo e hibernacién segtn las familias y subfamilias. Porcentaje de los taxones
mas representativos. Para el voltinismo, se indica el nimero de generaciones (POLI= polivoltino).
Las fases de hibernacion corresponden a: Huevo (H), Larva (L), Crisalida (C) e Imago (1).

En lo que respecta al voltinismo, se observa que Pierinae, Satyrinae y Helioconinae
no tienen especies trivoltinas. Los Pierinae tienen el doble de especies polivoltinas
que la media de los papilionoideos. Los Satyrinae tienen pocas polivoltinas y muchi-
simas univoltinas (80%). Los Heliconiinae también tienen mas univoltinas que la
media y carecen de bivoltinas.

En cuanto a la hibernacion, los Pierinae de la zona tienen menos especies que la me-
dia que pasan el invierno en fase de larva mientras que hay muchas mas (el triple de
la media) que lo hacen en fase de crisalida y ninguna en fase de huevo. Los Satyrinae
carecen de hibernacién en fases de huevo e imago. Los Nymphalidae no la presentan
en las fases de huevo y crisélida, mientras que muchas mas lo hacen como imago.
Finalmente, los Heliconiinae nunca atraviesan el invierno como huevo, haciéndolo
mucho mas a menudo como larva.

Esto confiere algunas particularidades a las subfamilias, nivel con un claro parentes-
co filogenético (monofiletismo). Ahora bien, sin duda alguna, la mayor proximidad
filogenética se da entre las especies del mismo género, nivel taxonémico que goza de
un amplio consenso entre los especialistas en papilionoideos, con alguna excepcién,
como el caso de Polyommatus, En el anexo B podemos ver que de los 20 géneros
hallados con més de una especie, en 14 de ellos todas sus especies tienen el mismo
ndmero de generaciones, y en 16 todas las especies hibernan en la misma fase. Asi-
mismo, en 12 de estos géneros todas las especies coinciden en ambos aspectos.

3.4.DIVERSIDAD Y UNIFORMIDAD

Los valores de diversidad segun el indice de Margalef alcanzan un valor maximo en
primavera-verano, y minimo a finales de otofio y en invierno. La diversidad del con-
junto de la taxocenosis es d=11.

La uniformidad varia muy poco, y se obtienen valores cercanos a 1 en los momentos
en que se registra un nimero exiguo de individuos (por ejemplo, en enero solo se
observaron 4 individuos de 4 especies diferentes), y entre 0,8 y 0,85 el resto del afio
(Figura 6).
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Figura 6. Evolucion a lo largo del afo de la diversidad (indice de Margalef, d, en azul) y de la uni-
formidad (Pielou, J, en rojo).

Los valores de diversidad calculados segun el indice de Shannon-Wiener muestran
un comportamiento estacional similar a los calculados mediante el indice de Marga-
lef, con maximos a finales de primavera-verano y minimos a finales de otofio-
invierno. La diversidad acumulada es mayor o menor que la mensual segun el mes
hasta que a partir de junio la mensual empieza a bajar al tiempo que la acumulada va
aumentando hasta el final, pero casi nada a partir de julio. La diversidad total de la
taxocenosis es de H=5,62 (Figura 7).
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Figura 7. Evolucion a lo largo del afio de la diversidad (indice de Shannon-Wiener, H, en azul) y de
la que se va acumulando mes a mes (en rojo).

4. DISCUSION Y CONCLUSIONES

Los datos aqui presentados contribuyen a la biogeografia de la Peninsula Ibérica,
ampliando los mapas de distribucion de las especies implicadas. También suminis-
tran informacidn potencialmente Util para trabajos de sintesis, como el atlas ibero-
balear (Garcia-Barros et al., 2004), que si se actualiza podra incorporar estas citas.
De esta forma, el trabajo contribuye a llenar las lagunas del conocimiento biogeogra-
fico de la Peninsula Ibérica, que todavia son muy numerosas (Romo y Garcia-Barros,
2005; Romo et al., 2006).
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Asimismo, y gracias a la naturaleza cuantitativa de los datos, puede ser Util también
como informacion de base para el seguimiento a largo plazo de las poblaciones de
mariposas, asi como a cuantificar los efectos del cambio climatico, pues hay eviden-
cias de que el incremento global de temperatura ha producido un desplazamiento de
muchas especies hacia el norte de Europa y hacia mayor altitud (Wilson et al., 2007;
Devictor et al., 2012). En lo que se refiere al area geogréafica donde se ha desarrollado
nuestro trabajo, se sabe que ha habido un desplazamiento del limite del bosque en
altura (Pefiuelas & Boada, 2003). Asimismo, Parmesan et al. (1999) constatan la
desaparicion de Lycaena tityrus en la segunda mitad del siglo XX sin que pueda
atribuirse a la pérdida de su habitat en el macizo, especie que tampoco aparece en
nuestras prospecciones. Asi mismo, Boloria selene vivia en el Montseny puesto que
se conservan ejemplares en la coleccion del Laboratori de Natura de Barcelona (co-
lectados en el Turd de I'Home a finales del siglo X1X) y Cuni i Martorell (1880) la cita
como abundante en esta montafia. Dicha especie no se ha encontrado nunca mas
(Stefanescu, 1998).

La zona analizada cabe calificarse como de riqueza alta en el contexto del territorio
ibero-balear, pues las 91 especies encontradas corresponden al 40% de las 228 espe-
cies conocidas en dicho territorio (Garcia-Barros et al., 2013). Asimismo, se han
encontrado especies de cinco de las seis familias presentes en el territorio y de 53
géneros de los 84 presentes (63%).

La base de datos en que se apoyan estas Ultimas afirmaciones es muy amplia, con un
elevado esfuerzo de muestreo, que supera la media de los trabajos faunisticos de este
tipo (Garcia-Barros et al., 1993; Viejo & Martin, 1989). Por tanto, y aunque es posi-
ble que alguna especie rara haya pasado desapercibida en algunos momentos del
muestreo, el catdlogo se puede considerar completo, puesto que en la curva de acu-
mulacion de especies (Figura 3) se puede apreciar que, después de las prospecciones
semanales del segundo afio, ya se habian registrado 75 especies, es decir, mas del
82%, cifra que sélo se incrementa hasta 83 después de las prospecciones quincenales
del tercer afio. En afios posteriores apenas aparecen nuevas especies, y al final prac-
ticamente ninguna (una sola especie nueva en las 12 Ultimas prospecciones). Es ra-
zonable suponer que con menos prospecciones ya se habria conseguido una muestra
suficiente para caracterizar la taxocenosis con parametros que serian parecidos, y en
todo caso la cifra de 91 especies se puede considerar muy cercana o coincidente con
la riqueza real de la zona. Otra evidencia que apoya la consideracién de los resulta-
dos como concluyentes es el hecho de que los calculos realizados Unicamente con los
datos del 2° afio (Mas6 & Romero, 2016, Capitulo 2) no difieren mucho de los tota-
les.

Por otra parte, si comparamos con otros estudios, vemos que 91 especies para una
zona de unos 2 km2 es una riqueza muy alta. Una de las mejores recopilaciones en
este sentido es la de Gutiérrez (2009), que sefiala el nUmero de especies encontradas
en ocho zonas de montafia europeas: oscila entre 47 y 101, con una media de 73,7. De
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ellas, hay cinco que son sierras ibéricas y presentan una mayor riqueza: entre 61
(norte de Sevilla) y 101 (Javalambre), con una media de 82,6 especies. Las 91 de
Aiguafreda se sitlan entre las 89 del Sistema Ibérico y las 92 de Gredos. Hay que
tener en cuenta, ademas, que estas cifras se refieren a zonas con gradientes altitudi-
nales y extensiones mucho mayores que los de Aiguafreda, siempre por encima —a
veces mucho- de los 20 kmz.

Los resultados cuantitativos indican que la taxocenosis estd dominada por un name-
ro limitado de especies, ya que 12 especies agrupan practicamente la mitad de los
individuos. La comunidad de mariposas esta claramente dominada por los Nympha-
lidae y Lycaenidae, familias que reluinen cerca del 80% de las especies identificadas.
La dominancia de estas dos familias es habitual en las taxocenosis de mariposas del
area ibero-balear, ya que a ellas pertenece la mayor parte de especies. Al proporcio-
nar abundancias y porcentajes muy fiables, puede contribuir a precisar la recesion
constatada de las poblaciones de mariposas, asi como a cuantificar los efectos del
cambio climético (Gutiérrez Illan et al., 2012).

Aunque es razonable que haya una cierta relacién entre abundancia y presencia a lo
largo del afio, ésta no es directa y presenta muchas excepciones. Por ejemplo, la es-
pecie dominante s6lo se encuentra 6 meses (primavera-verano); y las subdominantes
solo estan presentes 7 u 8 meses. Asimismo, las especies con mas generaciones no
son las mas abundantes. Por ejemplo, tanto la dominante como las tres subdominan-
tes son univoltinas. No obstante, entre las abundantes y las comunes podemos en-
contrar gran diversidad de voltinismo.

Algunos autores analizan la fenologia en base a la fecha media de cada generacion
(Gutiérrez Illan et al., 2012), pero en nuestro caso hemos preferido contabilizar los
meses en que se ha detectado, ya que la captura semanal solo se hizo un afio. De esta
forma, en las especies con un suficiente niimero de registros, la presencia detectada
apenas difiere de la real (la conocida por la bibliografia, que también indica los me-
ses de presencia). Pero en las menos frecuentes, la ausencia en algunos meses puede
estar condicionada por la variabilidad climatica (un invierno suave, temperaturas
anormalmente bajas, etc.). Es el caso de Nymphalis antiopa, que solo se detecté un
mes, sin duda es debido a su rareza, ya que vive en fase adulta durante nueve meses.
También en especies comunes puede haber vacios de muestreo. Por ejemplo, Gonep-
teryx cleopatra no se encontré en diciembre probablemente porque no coincidié la
prospeccién con un dia relativamente calido, que es cuando son detectables porque
emprenden el vuelo. Como ultimo ejemplo indicaremos que, aunque la mayoria de
registros de Melitaea deione son de primavera, hay que tener en cuenta que presenta
una segunda generacion en pleno verano y aln una tercera a finales de verano-
otofo.

La taxocenosis es mayoritariamente univoltina e hibernante en forma de larva.
Comparando con un estudio de 409 especies europeas (Munguira et al., 2009), ve-
mos que el porcentaje de univoltinas de Aiguafreda es inferior (53,7%) del europeo
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(66,4%), mientras que es muy superior (mas del doble) en las polivoltinas: 28,4%
frente al 13,8% (calculos hechos con las trivoltinas afiadidas, pues asi se considera en
el estudio europeo). EI mismo estudio proporciona datos de hibernacion, de los que
se deduce que la mayoria de fases difieren poco (alrededor del 10%), excepto la de
imago, en que el porcentaje de Aiguafreda (12,5%) duplica sobradamente el de Euro-
pa (5,7%). Esto Gltimo probablemente sea debido a que el invierno es mas benigno y
permite una mayor supervivencia de la fase adulta.

La definicién del nimero de generaciones de cada especie, a pesar de haber usado la
bibliografia méas reciente y fiable (Garcia-Barros et al., 2013), plantea algunos pro-
blemas. Por ejemplo, hay especies cuyo adulto soporta el invierno, pero a la vez tiene
una fase hibernante. Es el caso de Colias crocea y Lampides boeticus, entre otras.
También hay especies en las que la fase de huevo es solo aparente, ya que dentro esta
la larva perfectamente formada, pero que no sale para aprovechar la proteccion que
le proporciona el corion (Satyrus acataea, Argynnis adippe, Satyrium esculi...).

Por otra parte, hay casos en que la especie presenta una fenologia plastica, como
Aglais io y A. urticae. La primera se considera bivoltina, pero depende del origen
geografico, de la temperatura y del fotoperiodo (Pullin, 1986), y no es rara una terce-
ra generacion. En cuanto a la segunda, dependiendo del clima y de las plantas nutri-
cias que haya encontrado (Dennis, 1985), puede completar uno, dos o tres ciclos.
Otras mariposas tienen una fenologia que puede confundir. Por ejemplo, Argynnis
pandora es univoltina, pero posee un periodo de vuelo tan amplio debido a su pro-
longado periodo de emergencia y, sobre todo, a su longevidad, que ha llevado a di-
versos autores a considerar errébneamente que es bivoltina (Tolman & Lewington,
1997), incluso recientemente (Tshikolovets, 2011). Suele emerger en mayo o junio,
pero también puede hacerlo en abril, y ambos sexos permanecen hasta septiembre-
octubre, incluso excepcionalmente hasta noviembre, con una fenologia que ademas
es muy particular (Garcia-Barros, 2000).

Por otra parte, a partir de 2 o 3 ciclos anuales, en no pocas especies resulta muy difi-
cil concretar el nimero exacto de generaciones. Esto sucede con L. boeticus, Lycae-
na phlaeas, Papilio machaon, Pararge aegeria, Vanessa cardui, V. atalanta,
Polyommatus icarus, las especies del género Pieris y algunas otras. Como ejemplo
maés paradigmatico, citaremos C. crocea, que suele considerarse cuatrivoltina, pero
el solapamiento de sus generaciones es tan grande que no podemos diferenciar sin
ambages cuando termina una y empieza la siguiente. Este caso, ademas, se complica
porgue la poblacion local se mezcla con los ejemplares migrantes que llegan del exte-
rior. En consecuencia, por encima de 3 generaciones anuales o cuando se dan estas
situaciones descritas, hemos preferido indicar que se trata de especies polivoltinas.

La uniformidad de la taxocenosis es elevada, ya que la cifra J=0,86 es superior a las
gque obtiene Abos-Castel (2003) entre 0,74 y 0,87 (media= 0,82) y Abds-Castel
(2005) entre 0,6 y 0,82 (media= 0,7), asi como a las de Stefanescu (1990): 0,65 y
0,84.
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La diversidad global obtenida (H=5,62) también es alta. Asi, Stefanescu (1990) ob-
tiene, en humedales de Girona, 3,23 para los papilionoideos y 4,86 para los Noc-
tuidae, y Garcia-Barros et al. (1998), que analizan diez comunidades de papilionoi-
deos de Madrid, dan valores de entre 2,72 y 5,05 (H media = 3,87). Nuestros valores
se sitlian también en la franja alta respecto a otras observaciones de lugares ibéricos
mas alejados, como los que obtiene Garcia Pereira (2003) en Portugal (al sur del
Tajo) con papilionoideos de alcornocales abandonados (H entre 2,2 y 5,77). Mas6 et
al. (1994), con lepidopteros nocturnos de marismas catalanas, obtienen H=6. Aun-
gue algunos de los autores hasta aqui citados usan el logaritmo neperiano para cal-
cular H, aqui hemos transformado sus datos para hacerlos comparables a los nues-
tros, calculados en base 2.

El indice de diversidad de Margalef, d=11, también queda claramente por encima de
otros: Abos-Castel (2005) indica 13 valores entre 5,9 y 12 (media= 8,93) y Abds-
Castel (2003) calcula ocho valores entre 3 y 8,7 (media= 5,58). Aunque la profusa
prospeccién favorece la deteccion de las especies mas raras, y ello produce un au-
mento de la diversidad, en realidad el incremento de los indices es muy pequefio
(apenas unas décimas), por lo que los valores tan elevados de Aiguafreda hay que
atribuirlos preferentemente a la indiscutible riqueza de la taxocenosis.

Finalmente, parece existir una relacién entre especies filogenéticamente muy proxi-
mas, especialmente a nivel de género, y su voltinismo e hibernacién, ya que de los 20
generos que poseen mas de una especie, hay 14 en los que todas tienen el mismo
numero de generaciones, y 16 que todas hibernan en la misma fase. Ademas, en 12
de estos géneros todas las especies coinciden en ambos aspectos, lo que podria ser
indicio de la existencia de una relacion entre voltinismo y fase de hibernacién, pero
esta posibilidad debera estudiarse con un mayor nimero de especies. Probablemente
se deba a que ambos son caracteres que se conservan notablemente a lo largo de la
evolucion de las mariposas.
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ANEXO A. LISTA TAXONOMICA

Las 91 especies pertenecen a 53 géneros de 5 familias de Papilionoidea. Se indica
subfamilia, tribu, subtribu y subgénero, asi como descriptor y afio de las categorias.

ORDEN LEPIDOPTERA Linnaeus, 1758
SUPERFAMILIA PAPILIONOIDEA Latreille, 1802

Familia PAPILIONIDAE Latreille, 1802
Subfamilia PAPILIONINAE Latreille, 1802
Tribu Papilionini Latreille, 1802
Género Papilio Linnaeus, 1758
Papilio machaon (Linnaeus, 1758)
Tribu Lampropterini Moore, 1890
Subtribu Teinopalpina Grote, 1899
Género Iphiclides Hiibner, 1819
Iphiclides feisthamelii (Duponchel, 1832)

Familia HESPERIIDAE Latreille, 1809
Subfamilia PYRGINAE Burmeister, 1878
Tribu Erynnini Tutt, 1906
Género Erynnis Schrank, 1801
Erynnis tages (Linnaeus, 1758)
Tribu Carcharodini Verity, 1940
Género Carcharodus Hubner, 1819
Carcharodus alceae (Esper, 1780)
Tribu Pyrgini Burmeister, 1878
Género Pyrgus Hibner, 1819
Pyrgus malvoides (Elwes & Edwards, 1897)
Subfamilia HESPERIINAE Latreille, 1809
Tribu Thymelicini Burmeister, 1878
Género Thymelicus Hiibner, 1819
Thymelicus sylvestris (Poda, 1761)
Tribu Hesperiini Latreille, 1809
Género Hesperia Fabricius, 1793
Hesperia comma (Linnaeus, 1758)

Familia PIERIDAE Duponchel, 1835
Subfamilia DISMORPHIINAE Schatz, 1886
Género Leptidea Billberg, 1820
Leptidea sinapis (Linnaeus, 1758)
Leptidea reali Reissinger, 1990
Subfamilia COLIADINAE Swainson, 1827
Género Gonepteryx Leach, 1815
Gonepteryx cleopatra (Linnaeus, 1767)
Gonepteryx rhamni (Linnaeus, 1758)
Género Colias Fabricius, 1807
Colias alfacariensis Ribbe, 1905
Colias crocea (Geoffroy, 1785)
Subfamilia PIERINAE Duponchel, 1835
Tribu Anthocharini Tutt, 1894
Género Anthocharis Boisduval, Rambur, y Graslin,
1833
Anthocharis cardamines (Linnaeus, 1758)
Anthocharis euphenoides Staudinger, 1869
Género Euchloe Hibner, 1819
Euchloe crameri Butler, 1869
Tribu Pierini Duponchel, 1835

Género Aporia Hubner, 1819
Aporia crataegi (Linnaeus, 1758)
Género Pieris Schrank, 1801
Pieris brassicae (Linnaeus, 1758)
Pieris napi (Linnaeus, 1758)
Pieris rapae (Linnaeus, 1758)
Género Pontia Fabricius, 1807
Pontia daplidice (Linnaeus, 1758)

Familia LYCAENIDAE Leach, 1815

Subfamilia LYCAENINAE Leach, 1815

Tribu Lycaenini Leach, 1815

Género Lycaena Fabricius, 1807
Lycaena phlaeas (Linnaeus, 1760)

Tribu Theclini Swainson, 1831

Género Favonius Sibatani y Ito, 1942
Favonius quercus (Linnaeus, 1758)

Tribu Eumaeini Doubleday, 1847

Género Tomares Rambur, 1840
Tomares ballus (Fabricius, 1787)

Género Callophrys Billberg, 1820
Callophrys rubi (Linnaeus, 1758)

Género Satyrium Scudder, 1876
Satyrium esculi (Hubner, 1804)
Satyrium ilicis (Esper, 1779)

Tribu Polyommatini Swainson, 1827

Género Lampides Hibner, 1819
Lampides boeticus (Linnaeus, 1767)

Género Cupido Schrank, 1801

Subgénero Cupido Schrank, 1801
Cupido (Cupido) minimus (Fuessly, 1775)
Cupido (Cupido) osiris (Meigen, 1829)

Subgénero Everes Hibner, 1819
Cupido (Everes) argiades (Pallas, 1771)
Cupido (Everes) alcetas (Hoffmansegg, 1804)

Género Celastrina Tutt, 1906
Celastrina argiolus (Linnaeus, 1758)

Género Scolitantides Hibner, 1819

Subgénero Pseudophilotes Beuret, 1958
Scolitantides (Pseudophilotes) panoptes
(Hubner, 1813)

Género Glaucopsyche Scudder, 1872
Glaucopsyche alexis (Poda, 1761)
Glaucopsyche melanops (Boisduval, 1828)

Género Polyommatus Latreille, 1804

Subgénero Polyommatus Latreille, 1804
Polyommatus (Polyommatus) icarus (Rot-
temburg, 1775)

Subgénero Agrodiaetus Hubner, 1822
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Polyommatus (Agrodiaetus) fulgens (Sagar-
ra, 1925)

Polyommatus (Agrodiaetus) ripartii (Freyer,
1830)

Subgénero Meleageria Sagarra, 1925
Polyommatus (Meleageria) daphnis ([Denis
& Schiffermuller], 1775)

Subgénero Neolysandra Kogak, 1977
Polyommatus (Neolysandra) escheri (Hib-
ner, 1823)

Subgénero Lysandra Hemming, 1933
Polyommatus (Lysandra) bellargus (Rot-
temburg, 1775)

Polyommatus (Lysandra) coridon (Poda,
1761)

Polyommatus (Lysandra) hispana (Herrich-
Schaffer, 1851)

Género Aricia Reichenbach, Leipzing, 1817
Aricia cramera (Eschscholtz, 1821)

Aricia agestis ([Denis & Schiffermuller],
1775)

Familia NYMPHALIDAE Swainson, 1827
Subfamilia LIBYTHEINAE Boisduval, 1833
Género Libythea Fabricius, 1807

Libythea celtis (Laicharting, 1782)

Subfamilia SATYRINAE Boisduval, 1833

Tribu Satyrini Boisduval, 1833

Subtribu Lethina Reuter, 1896

Género Lasiommata Westwood, 1841
Lasiommata maera (Linnaeus, 1758)
Lasiommata megera (Linnaeus, 1767)

Género Pararge Hubner, 1819
Pararge aegeria (Linnaeus, 1758)

Subtribu Coenonymphina Tutt, 1896

Género Coenonympha Hiibner, 1819
Coenonympha arcania (Linnaeus, 1760)
Coenonympha glycerion (Borkhausen, 1788)
Coenonympha pamphilus (Linnaeus, 1758)

Subribu Maniolina Verity, 1953

Género Maniola Shranck, 1801
Maniola jurtina (Linnaeus, 1758)

Género Pyronia Hibner, 1819
Pyronia tithonus (Linnaeus, 1771)
Pyronia cecilia (Vallantin, 1894)

Pyronia bathseba (Fabricius, 1793)

Género Aphantopus Wallengren, 1853
Aphantopus hyperantus (Linnaeus, 1758)

Subtribu Melanargiina Verity, 1920

Género Melanargia Meigen, 1828
Melanargia lachesis (Hubner, 1790)

Subtribu Satyrina Boisduval, 1833

Género Hipparchia Fabricius, 1807

Subgénero Hipparchia Fabricius, 1807
Hipparchia (Hipparchia) alcyone (Goeze,
1779)

Hipparchia (Hipparchia) fagi (Scopoli, 1763)

Subgénero Parahipparcha Kudrna, 1978
Hipparchia (Parahipparchia) semele (Lin-
naeus, 1758)

Subgénero Neohipparchia De Lesse, 1951
Hipparchia (Neohipparchia) statilinus
(Hufnagel, 1766)

Género Chazara Moore, 1893
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Chazara briseis (Linnaeus, 1764)
Género Satyrus Latreille, 1810

Satyrus actaea (Esper, 1781)

Género Kanetisa Moore, 1893
Subgénero Brintesia Fruhstorfer, 1911

Kanetisa (Brintesia) circe (Fabricius, 1775)
Género Arethusana de Lesse, 1951

Arethusana arethusa ([Denis & Schiffermil-

ler], 1775)

Subfamilia CHARAXINAE Doherty, 1886
Tribu Charaxini Doherty, 1886.
Género Charaxes Ochsenheimer, 1816

Charaxes jasius (Linnaeus, 1767)
Subfamilia APATURINAE Boisduval, 1840
Género Apatura Fabricius, 1807

Apatura ilia ([Denis & Schiffermdller], 1775)
Subfamilia NYMPHALINAE Swainson, 1827
Tribu Nymphalini Swainson, 1827
Género Vanessa Fabricius, 1807

Vanessa atalanta (Linnaeus, 1758)

Vanessa cardui (Linnaeus, 1758)
Género Nymphalis Kluk, 1802

Nymphalis antiopa (Linnaeus, 1758)

Nymphalis polychloros (Linnaeus, 1758)
Género Aglais Dalman, 1816

Aglais urticae (Linnaeus, 1758)

Aglais io (Linnaeus, 1758)

Género Polygonia Hiibner, 1819

Polygonia c-album (Linnaeus, 1758)
Tribu Melitaeini Newman, 1870
Género Euphydryas Scudder, 1872

Euphydryas aurinia (Rottemburg, 1775)
Género Melitaea Fabricius, 1807

Melitaea cinxia (Linnaeus, 1758)

Melitaea deione (Geyer, 1832)

Melitaea parthenoides Keferstein, 1851

Melitaea didyma (Esper, 1779)

Melitaea phoebe (Goeze, 1779)
Subfamilia LIMENITIDINAE Butler, 1870
Tribu Limenitidini Butler, 1870
Género Limenitis Fabricius, 1807

Limenitis camilla (Linnaeus, 1764)

Limenitis reducta (Staudinger, 1901)
Subfamilia HELICONIINAE Swainson, 1827
Tribu Argynnini Duponchel, 1835
Género Issoria Hibner, 1819

Issoria lathonia (Linnaeus, 1758)
Género Argynnis Fabricius, 1807
Subgénero Argynnis Fabricius, 1807

Argynnis (Argynnis) pandora ([Denis &

Schiffermuller], 1775)

Argynnis (Argynnis) paphia (Linnaeus,

1758)

Subgénero Speyeria Scudder, 1872

Argynnis (Speyeria) aglaja (Linnaeus, 1758)
Subgénero Fabriciana Reuss, 1920

Argynnis (Fabriciana) adippe (Bergstrasser,

1780)

Género Brenthis Hibner, 1819

Brenthis daphne (Bergstrésser, 1780)
Género Boloria Moore, 1900
Subgénero Clossiana Reuss, 1920

Boloria (Clossiana) dia (Linnaeus, 1767)



ANEXO B. BASE DE DATOS GENERAL

Las 91 especies encontradas estan ordenadas alfabéticamente para facilitar su locali-
zacion (el orden taxondémico ya figura en el anexo A). Se indica el total de ejemplares
recolectados de cada unay la abundancia porcentual total; el nUmero de ejemplares
de cada especie recolectados cada mes; el nUmero de generaciones extraido de la
bibliografia y el que se ha podido constatar en el estudio (P= Polivoltina); el nUmero
de meses distintos en que la especie se ha observado (presencia); la fase en que hi-
berna la especie; la familia y la subfamilia. Cada especie tiene un color distinto segiin
su abundancia, como se explica en la siguiente leyenda:

ABUNDANCIA
Dominante

o | SUBFAMILAS |
SUBFAMILIAS
Abundantes

e : Pyrginae
ErasieTes 2 Heteroptfrmae
EecasHe 3 Hesperiinae
T D e
Esporédicas 5 Papilioninae
6 Dismorphiinae
7 Coliainae
H = Huevo 8 Pierinae
L = Larva (oruga) 9 Riodininae
L(H) = Larva dentro corion 10 Lycaeninae
C = Crisalida (pupa) 11 Libytheinae
I = Imago (adulto) 12 Danainae
(+1) = presencia de Imagos 13 Satyrinae
? = dudoso 14 Charaxinae
15 Apaturinae
m i Nymphalinae
=5 Hesperf:jdae 17 Limenitidinae
bye= Licaenicae 18 Helioconiinae

Nym = Nymphalidae
Pap = Papilionidae
Pie = Pieridae



0.50 3 POLI| 2 4 1 Nym
| Aghals urticae 0.08 1 POLI| 2 3 1 Nym
|Anthocharis cardamines 1.81 13 16 1 1 5 1 Pie
[ Anthocharis euphenaides 0.95 7 g 1 1 4 i Pie
[Apatura ilia 0.03 1 lo2] 1 3 L Nym
[Aphantopus hyperantus 0.14 1 1 1 e L Nym
| Aporia crataegi 1.11 1 9 1 1 4 L Pie
| Arethusana arethusa 0.22 1 1 3 L Nym
Argynnis adippe 0.19 3 1 1 4 L{H} Nym
[Argynnis aglaja 0.19 2 1 1 3 L Nym
[Argynnis pandora 0.03 1 1] 1] 1 L Mym
| Argyninis paphia 0.92 8 11 1 1 5 L Nym

0.28 3 4 POLI} 2 5 L Lyc
| Aricia cramera 0.11 2 2 POLI| 1 2 L Lye
Boloria dig 1.47 2 10 a poU| 3 8 L Nym
Brenthis daphne 0.03 1 1 1 1 L Nym
Callophrys rubi 2.20 2 10 10 1 1 o C Lyc
Carcharodus alceoe 0.08 1 2031203 3 L Hes
Celastring argiolus 0.14 poLI| 2 3 C Lyc
Charaxes josius 0.14 2 F 4 L Nym
Chazara briseis 0.06 1 1 i L Nym

1.64 14 1 1 5 L Nym

0.28 3 1 1 3 L Nym

4.31 29 35 2 2 T L Nym

1.33 5 5 POLI| POLI 9 L Pie

2.00 2 3 8 POLI | POLI| 12 L) | Pie

0.31 2 203] 2 5 L Lyc

0.14 1 2 2 3 L Lyc

0.22 1 1 i 4 L Lyc

0.36 6 1 1 5 L Lyc

1.67 4 7 6 2 ] 9 L Hes

1.59 11 14 2 1 b C Pie

1.78 1 1 3 L Nym

0.83 14 1 1 4 H Lyc

3.42 13 17 14 3 1 1 [ C Lyc

2.89 1 2 1 1 1 7 C Lyc

1.70 3 4 5 ] 1 1 11 1 Pie

1.36 o] 3 6 4 1 1 10 1 Pie

0.28 3 ¥ 1 1 o L{H) - L Hes
Hipparchia alcyone 0.75 9 1 1 1 4 L Nym

3 2 1] 1] 4 L Ny

5 3 1 1| 5 L Tym

7 4 1 1 ] L Nym

4 9 3 2 P 7 C Pap

3 2! POLIJPOU] B L-C-1 Nym

13 1 1 7 L Nym

POLIjPOLI| 4 C [+) Lyc

2 2 4 C Nym

4 10 POLI | POLI 9 L Nym

8 17 POLIJPOLI| 8 [4 Pie

7 2 1 1 6 1 Nym

2 1 1 4 L Nym

, 1 3 |203] 5 L Nym

Lycaena phigeas 1.17 3 2 5 3 3 11 L Lyc
| Maniola jurting 2.98 <! 1 1 1 7 L Nym
argia lachesis 3 63 1 1 7 L Nym

2 2 lo2] 2 & L Nym

7] 1 3 a L Nym

(] 31 2 2 6 L Nym

s 5 1] 1] 4 L Nym

1 3 2 2 2 5 L Nym

1 1 1 1 1 1 Nym

1 2 1 1 2 1 Nym

1 1 1 POLIJPOLI| B C Pap

3 9 18 11 POLI| POLI | 12 L-C Nym

Pieris brassicae 2 4 5 r POLI| POLI ) 10 [ Pie
1 2 1 POLIJPOLI| 7 C Pie

1 3 3 1 POLI| POLI 8 [= Pie

- 1 4 3 3 POLI 5 ] Pym

Polyommatus bellargus X 8 2 4 2 2 ] L Lyc
Polyommatus coridon 1 3 2 1 1 5 H Lyc
2 8 3 1 X 3 H-L Lyc

1 3 4 lo2} 2 5 L Lyc

: 1 12 6 1 1 3 L (H?) Lyc

Polyommatus hispana 4 L] 5 2 2 rf H Lyc
Polyammatus carus 1 4 9 POLI| POLI| 11 L Lyc
12 1 1 4 L Lyc

1 POLIJPOLI| 5 G Pie

2 2 2 4 i Hes

2 3 1 1 13 L Nym

7 1|1 [ & L Nym

oY 1 1 i E Nym

1 1 6 L[H) Lyc

] 1| 1] 6 H-LH) | Lyc

1 1| 1] 3 L[H] Nym

3 28 1 1 ] & Lyc

. 1 1 3 H Hes

Tomares ballus 0.81 4 6 a 1 8 C Lyc
Vonessa atalanta 0.25 POLI 3 L (+) Nym
POLI 4 | NO HIB (17) | Nym

n2 EXEMPLARS

63

1.8%
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RESUMEN

La hipétesis de que la vegetacion condiciona el poblamiento de lepidépteros esta
ampliamente aceptada. Ahora bien, existe una cierta confusién sobre qué rasgos de
la vegetacion ejercen dicho condicionamiento. El objetivo del presente trabajo es
examinar, mediante una aproximacion correlacional, si la composicién y abundancia
de la taxocenosis de mariposas esta influida por la composicion y abundancia de la
comunidad de plantas. Para ello se delimita un area en las faldas del macizo del
Montseny (Aiguafreda, NE de la Peninsula Ibérica) en la que se establece una divi-
sion altitudinal en cinco zonas, desde un valle, a 400 m de altitud, hasta los 800 m.
En cada una de las zonas se lleva a cabo un inventario exhaustivo de plantas con
estimaciones semi-cuantitativas de su abundancia. Asimismo, se hacen prospeccio-
nes las 53 semanas de un afio con un esfuerzo de captura de 4 horas cada prospec-
cion para el total de las zonas. Se identifica un total de 267 plantas y 82 especies de
mariposas (a partir de 2.450 ejemplares de Papilionoidea).

Los analisis numéricos (andlisis de correspondencias y de afinidades) muestran,
tanto para la taxocenosis de plantas como para la de mariposas, una clara diferencia-
cion del sector de rio (fondo del valle) respecto al de montafia. Por el contrario, las
cuatro zonas de montafia son muy homogeéneas entre si. A la vez, las similitudes en-
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tre la ordenacién de las zonas de montafia segun las mariposas y segun las plantas
difieren sensiblemente. Asimismo, se evaluaron las afinidades ecologicas de las dis-
tintas especies de plantas y lepidépteros, observando en estos ultimos que los grupos
gue se forman no muestran coincidencia ni preferencia con la familia o subfamilia de
cada especie, ni con su voltinismo ni con su fase de hibernaciéon. Tampoco hay para-
lelismo alguno entre las proporciones de los grupos de afinidad ecolégica que se
forman en ambas taxocenosis. Las especies de lepidopteros muestran una amplia
distribucion por las cinco zonas, con pocas especies caracteristicas de cada héabitat
(una especie del sector de rio y nueve del de montafa).

La diversidad de una y otra taxocenosis no varia de la misma manera entre zonas;
asi, los valores maximos de diversidad de lepidopteros se alcanzan en las zonas de
montafia, mientras que la diversidad minima de plantas se alcanza en la zona de
mayor altitud; y en el rio, donde la de las plantas es muy alta, es la minima, con dife-
rencia, de las mariposas. Todos estos resultados parecen indicar que, con las limita-
ciones del presente trabajo (un numero de zonas reducido, una escala espacial kilo-
métrica y un area geografica limitada), la taxocenosis de mariposas no tiene una
fuerte dependencia de la vegetacion, descrita en términos de la composicion de sus
especies y de su abundancia.

Palabras clave: Ecologia, andlisis estadistico, taxocenosis, diversidad, relaciones
entre Papilionoidea y vegetacion, Montseny, Catalunya.

RESUM

ANALISI ESTADISTICA DE LES RELACIONS ENTRE LA TAXOCENOSI DE PAPI-
LIONOIDEA (Hexapoda: Lepidoptera) | LA VEGETACIO EN UNA AREA DEL
MASSIS DEL MONTSENY (NORD-EST DE LA PENINSULA IBERICA)

La hipotesi de que la vegetacié condiciona el poblament dels lepidopters esta am-
pliament acceptada. Ara bé, hi ha una certa confusio sobre quins trets de la vegetacio
exerceixen aquest condicionament. L'objectiu del present treball és examinar, mitja-
nc¢ant una aproximacio correlacional, si la composicio i abundancia de la taxocenosi
de papallones esta influida per la composicié i abundancia de la comunitat de plan-
tes. Per a aix0 es delimita una area a la falda del massis del Montseny (Aiguafreda,
NE de la Peninsula Ibérica) en la qual s'estableix una divisio altitudinal en cinc zo-
nes, des d'una vall, a 400 m d'altitud, fins als 800 m. En cadascuna de les zones es
porta a terme un inventari exhaustiu de plantes amb estimacions semi-quantitatives
de la seva abundancia. Aixi mateix, es fan prospeccions de papallones dilirnes les 53
setmanes d'un any amb un esfor¢ de captura de 4 hores cada prospeccio per al total
de les zones. S'identifica un total de 267 plantes i 82 espécies de papallones (a partir
de 2.450 exemplars de papilionoideus).

Les analisis numeériques (analisi de correspondéncies i d'afinitats) mostren, tant per
a la taxocenosi de plantes com per a la de papallones, una clara diferenciacié entre el
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sector de riu (fons de la vall) y el de muntanya. Per contra, les quatre zones de mun-
tanya s6n molt homogenies entre si. Alhora, les similituds entre I'ordenacio6 de les
zones de muntanya segons les papallones i segons les plantes difereixen sensible-
ment. Aixi mateix, es van avaluar les afinitats ecologiques de les espécies de plantes i
de lepidopters, observant en aquests altims que els grups que es formen no mostren
coincidencia ni preferéencia amb la familia o subfamilia de cada espécie, ni amb el seu
voltinisme ni amb la fase d'hibernacid. Tampoc hi ha cap paral-lelisme entre les pro-
porcions dels grups d'afinitat ecologica que es formen en les dues taxocenosis. Les
espécies de lepidopters mostren una amplia distribucié per zones, amb poques
espécies caracteristiques de cada habitat (una espécie del sector de riu i nou del de
muntanya).

La diversitat d'una i altra taxocenosi no varia de la mateixa manera entre zones; aixi,
els valors maxims de diversitat de lepidopters s'assoleixen a les zones de muntanya,
mentre que la diversitat minima de plantes s'arriba a la zona de major altitud; i al
riu, on la diversitat de les plantes és molt alta, la de les papallones és la minima, amb
diferencia. Tots aquests resultats semblen indicar que, amb les limitacions del pre-
sent treball (un nombre de zones reduit, una escala espacial quilométrica i una area
geografica limitada), la taxocenosi de papallones no té una forta dependéncia de la
vegetacid, descrita en termes de la composicié de les seves espécies i de la seva
abundancia.

Paraules clau: Ecologia, analisi estadistica, taxocenosis, diversitat, relacions
entre Papilionoidea i vegetacio, Montseny, Catalunya.

RESUME

ANALYSE STATISTIQUE DES RELATIONS ENTRE LA TAXOCENOSE DE PAPI-
LIONOIDEA (Hexapoda: Lepidoptera) ET LA VEGETATION DANS UN TERRITOI-
RE DU MASSIF DU MONTSENY (NORD-EST DE LA PENINSULE IBERIQUE)

L'hypothese selon laquelle la végétation conditionne la population de lépidoptéres
est largement acceptée. Cependant, il y a une certaine confusion quant aux caracté-
ristiques de la végétation qui exercent un tel conditionnement. L'objectif du présent
travail est d'examiner, par une approche corrélative, si la composition et I'abondance
de la taxocénose des papillons sont influencées par la composition et I'abondance de
la communauté végétale. A cet effet nous avons délimité un territoire dans les con-
treforts du massif du Montseny (Aiguafreda, NE de la Péninsule Ibérique) dans le-
guel nous avons établi une division altitudinale en cing zones, depuis le fond d’'une
vallée a 400 m jusgqu’'a 800 m d'altitude. Dans chacune des zones nous avons réalisé
un inventaire exhaustif des plantes avec des estimations semi-quantitatives de leur
abondance. En outre, nous avons fait des prospections pendant les 53 semaines
d'une année avec un effort de capture de 4 heures a chaque prospection pour le total
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des zones. Nous avons identifié au total 267 espéces de plantes et 82 espéces de papi-
llons (a partir de 2.450 spécimens de Papilionoidea).

Les analyses numériques (analyses des correspondances et des affinités) montrent
une nette différenciation entre le secteur fluvial (fond de la vallée) et la zone de mon-
tagne, aussi bien pour la taxocénose végétale que pour celle de papillons. En revan-
che, les quatre zones de montagne sont trés homogénes, tandis que les similitudes
entre l'ordination des zones de montagne selon les papillons et selon les plantes
différent considérablement. Par ailleurs, nous avons évalué les affinités écologiques
des différentes espéces de plantes et de Iépidopteres, en observant dans ces derniers
gue les groupes qui se forment ne présentent pas de coincidence ou de préférence
avec la famille ou la sous-famille de chaque espéce, ni avec son voltinisme ni avec sa
phase d'hibernation. Il n'y a pas non plus de parallélisme entre les proportions des
groupes d'affinité écologique qui se forment dans les deux taxocénoses. Les différen-
tes espéces de Iépidopteres présentent une vaste distribution dans les cing zones,
avec peu d'espéces caractéristiques de chaque habitat (une espéce du secteur fluvial
et neuf espéces de celui de montagne).

La diversité des deux taxocénoses ne varient pas de la méme maniére entre les diffé-
rentes zones; ainsi, les valeurs maximales de la diversité des Iépidoptéres sont attein-
tes dans les zones de montagne, tandis que la diversité minimale des plantes est at-
teinte dans la zone d'altitude la plus élevée; et dans la riviére, ou la diversité végétale
est tres élevée, celle de papillons atteint sa valeur minimale. Tous ces résultats sem-
blent indiquer que, avec les limitations du présent travail (un nombre réduit de zo-
nes, une échelle spatiale kilométrique et une zone géographique limitée), la taxocé-
nose des papillons n'a pas une forte dépendance de la végétation, décrite en termes
de composition de ses espéces et de leur abondance.

Mots-clés: Ecologie, analyse statistique, taxocénose, diversité, relations entre
Papilionoidea et végétation, Montseny, Catalunya.

ABSTRACT

STATISTICAL ANALYSIS OF THE RELATIONSHIP BETWEEN A PAPILIONOIDEA
TAXOCENOSIS (Hexapoda: Lepidoptera) AND VEGETATION IN AN AREA OF
MASSIF OF MONTSENY (NORTHEASTERN IBERIAN PENINSULA)

The hypothesis that vegetation determines the Lepidoptera population is widely
accepted. However, there is some confusion about which vegetation traits exert such
conditioning. The aim of this study is to examine, through a correlational approach,
if the composition and abundance of the taxocenosis of butterflies is influenced by
the composition and abundance of the plant community. An area is delimited at the
massif of Montseny (Aiguafreda, NE of the Iberian Peninsula) in which an altitudinal
division is established in five areas, from the valley at 400 m above sea level up to
800 m. In each one of these areas, an exhaustive inventory of plants, with semi-
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guantitative estimates of their abundance, has been carried out, as well as 53 weekly
prospections during one year, with an effort of 4 hours capture for the total of the
areas in every prospection. A total of 267 plants and 82 species of butterflies (from
2.450 specimens of Papilionoidea) were identified.

The numerical analysis (analysis of correspondences and cluster analysis) show, both
for the taxocenosis of plants and butterflies, a clear differentiation between the river
area (bottom of the valley) and the mountain area. By contrast, the four mountain
areas are very homogeneous. At the same time, the similarities between the moun-
tain distribution of butterflies and plants differ significantly. Also, the ecological
affinities of different species of plants and Lepidoptera were evaluated. The grouping
of butterflies was independent from families or subfamilies, and were not associated
to voltinism nor with its hibernation phase. There was no parallelism in the groups
detected for each taxocenosis. Lepidoptera species show a wide distribution in the
five areas, with few species characteristic of each habitat (one species exclusive of the
river area and nine species exclusive of the mountain area).

The diversity of both taxocenosis does not vary in the same way between areas; so,
the maximum diversity values of Lepidoptera are reached in mountain areas, while
the minimum diversity of plants is reached in the area of higher altitude; and in the
river, where the plants diversity is very high, the diversity of the butterflies is the
lowest. These results seem to indicate that, with the limitations of this study (a small
number of areas, a kilometric spatial scale and a limited geographical area), the tax-
ocenosis of butterflies has not a strong dependence on the vegetation, described in
terms of the composition of species and their abundance.

Key words: Ecology, Statistical Analysis, Taxocenosis, Diversity, Relationships
between Papilionoidea and Vegetation, Montseny, Catalunya.

1. INTRODUCCION

La dependencia de los lepiddpteros respecto de las plantas ha sido ampliamente
estudiada y reconocida. Dicha dependencia se atribuye, en gran parte, a la condicion
casi exclusivamente fitdfaga de estos organismos, tanto en fase larval como de imago
(Ehrlich & Raven, 1964 y Mas6 & Pijoan, 1997). Existe una amplia literatura que
trata de la relacion entre lepiddpteros, sobre todo en fase larvaria, y sus plantas nu-
tricias (Munguira et al., 2009; Viejo et al., 2014), pero también un namero conside-
rable de trabajos que examinan la relacién de la comunidad de lepiddpteros con la
vegetacién, mas alla de los aspectos tréficos (por ejemplo Viejo, 1983 y Templado &
Viejo, 1985). Algunos autores, como Dennis et al. (2004), han documentado como
cambios en la vegetacién se reflejan en la fauna de mariposas. Otros han establecido
asociaciones estadisticas entre mariposas y vegetacion (Carneiro et al., 2014). Las

51



relaciones entre los lepidépteros y el habitat que ocupan han sido ampliamente estu-
diadas en el entorno ibero-mediterraneo en varios contextos, como por ejemplo las
preferencias ambientales (Viejo, 1982), los patrones de distribucién (Viejo & San-
chez, 1982) y el uso del espacio por parte de especies concretas, como Euphydryas
aurinia (Munguira et al., 1997) y Agriades zullichi (Barea-Azcén et al., 2014), entre
otros muchos.

Otros trabajos relevantes sobre todos estos aspectos son los de Greatorex-Davies et
al. (1993), cuyo objetivo fundamental es la conservacion, y Pinheiro & Ortiz (1992),
gue muestrean las mariposas a lo largo de distintos gradientes de vegetacion de Bra-
sil. Por otra parte, Stefanescu et al. (2005) estudian la relacién entre la comunidad
de lepidopteros y los tipos de habitat (vegetacién) en una zona de marismas del lito-
ral catalan; y el mismo autor (Stefanescu, 1999) hace una aproximacion a la ecologia
de las mariposas precisamente del Montseny. Erhardt (1985) analiza las comunida-
des de mariposas que aparecen en distintos tipos de cultivos y bosques en Suiza,
concluyendo que los barbechos viejos y el pasto de cultivo extensivo aumentan la
diversidad de mariposas, y que tanto la reforestacion como el cultivo intensivo la
disminuyen.

De toda esta amplia informacién se desprende que las relaciones entre plantas y
mariposas resultan muy claras y fuertes cuando los estudios se centran en especies
concretas de lepidépteros y se vinculan especificamente a sus plantas nutricias, y
llegan a una dependencia extrema cuando la oruga es monéfaga. Por el contrario, las
relaciones parecen mas laxas si se hace entrar en juego a la vegetacion en su conjun-
to. Por ejemplo, en pocas ocasiones se ha comprobado de forma explicita la relacion
entre la diversidad de especies de ambos tipos de organismos. Pese a ello, la idea
prevalente es que la vegetacion, o algunos de sus rasgos distintivos, puede determi-
nar las caracteristicas de la comunidad de mariposas. Este punto de vista no es, sin
embargo, unanime. Asi, Kitahara (2004) pone en evidencia la importancia de la per-
turbacion humana y del efecto sombra en tres tipos de habitat (bosque, terreno
abierto y lindes) sobre los lepid6pteros diurnos, y afirma que no encuentra relacio-
nes significativas entre la estructura de la taxocenosis de mariposas y la de plantas.
En cualquier caso, es necesario un buen conocimiento de las relaciones entre mari-
posas y vegetacion, entre otras cosas como herramienta para modelizar la distribu-
cion de una y otra taxocenosis a la luz de las alteraciones introducidas por el cambio
climético.

El presente trabajo tiene como objetivo principal contribuir a avanzar en este sentido
y a dilucidar el grado de asociacion entre mariposas y vegetacién a una escala espa-
cial relativamente pequefia (kilométrica). Para ello, analizamos tanto la vegetacion
como la taxocenosis de mariposas con el maximo detalle a lo largo de una serie de
zonas que van desde un valle fluvial hasta zonas mas altas de montafa. Para alcanzar
esta exhaustividad, la taxocenosis de mariposas se muestrea de forma sistematica a
lo largo de un afio, con visitas semanales, y se analiza cuantitativamente. Por su par-
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te, la vegetacion se estudia mediante inventarios igualmente sistematicos, con identi-
ficacion de todos los taxones presentes y estimas semicuantitativas de su abundan-
cia. Este nivel de resolucion en un estudio conjunto de ambas taxocenosis apenas
tiene precedentes. Los datos de ambas taxocenosis se analizan utilizando métodos
estadisticos con el fin de identificar si algunos rasgos de una taxocenosis son predic-
tivos de los de la otra o si, al menos, se aprecian paralelismos entre ambas.

Por otra parte, la publicacién de estos datos, obtenidos hace 40 afios, robustos por su
nivel de detalle, pueden ser Gtiles para compararlos con otros mas recientes, como
los del Catalan Butterfly Monitoring Scheme (CBMS: www.catalanbms.org) (Stefa-
nescu, 2015) y los numerosos trabajos que genera, en especial si en el futuro se hacen
prospecciones en la misma zona. En este sentido, sabida la importancia de la vegeta-
cion en la conservacion de los lepidopteros (Galiano et al., 1985), y habida cuenta de
su demostrada validez como indicadores ambientales (Herrando et al., 2015), nues-
tro trabajo puede contribuir a precisar la recesiéon constatada de las poblaciones de
mariposas, asi como a cuantificar los efectos del cambio climatico (Gutiérrez Illan et
al., 2012).

2. METODOLOGIA

2.1.DESCRIPCION DE LA ZONA DE ESTUDIO

El area donde se llevd a cabo el
trabajo esta situada en el tér-
mino municipal de Aiguafreda,
en las estribaciones occidenta-
les del macizo del Montseny.
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rre por la vertiente septentrional del valle del Avencé, que toma el nombre de la riera
de igual denominacidn. Es uno de los valles mas frios del macizo y la riera lleva agua
casi siempre. Sin embargo, cuando se acerca al pueblo de Aiguafreda, justo antes de
desembocar en el rio Congost, el agua se filtra y transcurre de manera subterranea.

El &rea de estudio tiene una superficie total de alrededor de 1 kmz?, y se dividié en 5
zonas (Figura 1):

— Zona 1: sector de rio, los alrededores de las rieras del Avencé y Picamena.
Esta zona se inicia a 400 m de altitud y termina en un cambio claro de vege-
tacion, a unos 430 m de altitud.

— Zona 2: el inicio del sector de montafia, entre 430 y 500 m de altitud.
— Zona 3: sector de montafia, entre 500 y 600 m.
— Zona 4: sector de montafia, entre 600 y 700 m.
— Zona5: sector de montafia, entre 700 y 800 m.

La zona 1 constituye por si misma el sector de rio y se extiende por los alrededores
del rio, aproximadamente hasta donde alcanza la capa freatica. Por ello es particu-
larmente humeda. El resto de zonas constituyen el sector de montafia, mucho mas
seco, si bien la 2 es menos seca per el efecto “fondo de valle” (conserva mas la hume-
dad por estar ligeramente mas encerrado).

2.2. ELCLIMA

Segun Allue Andrade (1966) y siguiendo la denominacion de Thran, el clima de la
zona de estudio es de tipo “mediterraneo subhimedo de tendencia centroeuropea”.
En lo que respecta al régimen térmico, el clima se califica como de tipo “moderado
calido” (media anual entre los 11y los 13 © C). La media del mes mas frio es inferior a
6° C, lo que implica que cada afio se producen heladas.

La pluviosidad media anual esta entre 750 y 800 mm, y los meses mas lluviosos son
mayo, junio y septiembre, y los méas secos, febrero y julio. Pueden encontrarse mas
detalles en Masé (2015).

2.3.  ELSUSTRATO GEOLOGICO Y EL PAISAJE VEGETAL

En las distintas zonas se observan los siguientes sustratos geolégicos (Instituto Geo-
l6gico, 1976):

— Zona 1: la parte mas baja de esta zona es terreno aluvial indiferenciado. Co-
rresponde al pie de montafia del cuaternario antiguo. Por encima de esto se
aprecia una alternancia de areniscas, arcillas y pizarras monétonas.
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— Zona 2: predominan las arcillas y areniscas rojas, y localmente yesos, pero
también hay calizas dolomiticas y dolomias.

— Zona 3: hay arcillas, areniscas y conglomerados rojos.
— Zona4: se observan areniscas y arcillas rojas localmente conglomeradas.

— Zonab: entre 700 y 750 m es una continuacion de la zona anterior. En el res-
to (es decir, hasta los 800 metros) se encuentran sobre todo calizas dolomi-
ticas y dolomias.

En cuanto al paisaje vegetal, hay dos sectores claramente diferenciados: el de rio y el
de montafia. En el primero se distingue la aliseda con su franja contigua al rio y su
margen exterior, asi como la zona de transicion al bosque. El de montafia empieza a
unos 430 m de altitud y se extiende hasta los 800 m, mostrando un mosaico de vege-
tacion que alterna bosques con matorrales y prados, con algunos puntos peculiares
muy secos 0 con piedras y rocas. En general, la altitud no modifica demasiado la
vegetacion, excepto en la zona 5, donde se aprecia una caida notable de la riqueza
especifica de las plantas.

2.4.  PROSPECCION Y METODQOS DE MUESTREO

Para obtener estimas de abundancia de las plantas se hicieron diversos recorridos
por cada una de las zonas para cubrirlas de manera practicamente exhaustiva. A lo
largo de cda trayecto se anotaban las especies observadas, con apreciaciones semi-
cuantitativas de abundancia segun la escala clésica de la escuela sigmatista (Mueller-
Dombois & Ellenberg, 1974). Esto se hizo en diversas épocas del afio de una forma
sistematizada para las distintas zonas y dentro de cada una, confeccionando un her-
bario con los ejemplares dudosos. Se efectuaron un total de 20 visitas de jornada
completa, prospectando las cuatro estaciones del afio entre 1975 y 1980, es decir,
cinco visitas por cada estacién. Cada visita duraba 10 horas, empleando 2 horas para
cada zona. Las diferentes observaciones se promediaron para obtener una estima
Unica de abundancia por especie y zona. La identificacién de los ejemplares fue con-
firmada por especialistas taxonémicos.

Para los lepiddpteros se han utilizado los métodos de muestreo habituales: manga
entomoldgica (cazamariposas), sobres triangulares, extendedores, agujas, cajas de
conservacién y macrofotografias, entre otros. Cuando fue necesario, se recurrié a la
preparacion de genitalia, aunque este recurso fue muy infrecuente. Se realizaron 53
prospecciones (una por semana) durante todo el afio 1976, siempre con al menos
cinco dias entre una prospeccion y la siguiente. Para la deteccion de lepiddpteros, se
llevaba a cabo un recorrido, idéntico para todos los muestreos, de una longitud total
de 4 km. Dicho recorrido empezaba en la riera del Avenco en sentido ascendente a la
altura de Sant Salvador, pero siguiendo por la de Picamena a partir de la confluencia
de ambas; luego se continuaba por el curso de agua 600 metros. Llegados a este pun-
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to, se subia por un sendero de la vertiente norte del valle del Avenco hasta un prado
situado a 590 m de altitud. De alli se tomaba la pista que lleva a Can Serra de I'Arca
(663 m) y luego se seguia por el camino hacia El Brull, terminando el recorrido a una
altitud de 800 m (ver Figura 1). En cada muestreo participaron entre 1y 4 recolecto-
res, si bien el esfuerzo total de captura se mantuvo constante (4 horas-recolector). El
tiempo invertido en muestrear cada zona fue también el mismo.

2.5.  TAXONOMIA

Para determinar las plantas se han utilizado guias y manuales, principalmente Four-
nier (1977), Bonnier (1990) y Masclans (1977, 1978). Se ha intentado identificar los
ejemplares hasta el nivel especifico, aunque en nueve casos no ha sido posible de-
terminar la especie. En algunos ejemplares se ha llegado a distinguir la subespecie o
variedad (seis casos). La nomenclatura cientifica se ha basado en Bolos et al. (2005),
con algunas correcciones de R. M. Masalles y J. Vigo (com.per.).

Para determinar los ejemplares de lepid6pteros se han utilizado fundamentalmente
las obras de Manley & Allcard (1970), Higgins & Riley (1980), Tolman & Lewington
(2002) y ocasionalmente otros libros (como Montagud & Garcia-Alama, 2010) y
diversos trabajos de especies concretas, como los aparecidos en la revista Cynthia
(por ejemplo, Stefanescu, 2011). Para los genitalia se ha consultado Higgins (1975).

En cuanto a las categorias taxondmicas superiores, tradicionalmente se habian con-
siderado los hespéridos como una superfamilia (Hesperioidea), pero las investiga-
ciones mas recientes (Heikkila et al., 2011; Van Nieukerken et al., 2011; Regier et al.,
2013) han llevado a un consenso basado en diversas fuentes en el sentido de inte-
grarlos dentro de los Papilionoidea debido a que los Papilionidae constituyen un
grupo hermano del resto de familias, incluyendo los hespéridos. Para la taxonomia,
se ha consultado fundamentalmente Leraut (1997) con las modificaciones incorpo-
radas por Garcia-Barros et al. (2013) y puntalmente las innovaciones de Karsholt &
Van Nieukerken (2015), afiadiendo Iphiclides feisthamelii, que hasta hace poco se
consideraba una subespecie de I. podalirius (Dinca et al., 2015).

Se unifican los registros de Leptidea sinapis y L. reali porque en la época de pros-
peccion ni siquiera se conocia la existencia de esta ultima (Vila et al., 2003). La rela-
cion entre la sinecologia de mariposas y las familias, el voltinismo y la fase de hiber-
nacion se basan en Masé (2015).

2.6.  ANALISIS DE DATOS

Se evalud la afinidad entre especies, de manera independiente para lepidopteros por
un lado y para plantas por el otro, mediante la distancia euclidea. Para los lepidopte-
ros se utilizé como estima de su abundancia el nimero de individuos identificados
por zona, acumulando todas las observaciones de todas las visitas. Estas abundan-
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cias fueron transformadas logaritimicamente (x'=log(x+1)) antes de proceder al
célculo de las distancias euclideas. Para las plantas, se transformaron los valores de
la escala semicuantitativa de abundancia a sus valores correspondientes de cobertura
(valores centrales del intervalo de cobertura que representa cada niimero de la escala
semicuantitativa: 5= 88%; 4: 63%; 3: 38%; 2: 17%; 1: 3%; +: 0,1%; Braun-Blanquet,
1979). Estos valores de cobertura fueron luego transformados mediante la funcién
arco seno (x’=arcsen(x/100)). A partir de las matrices de distancias, se elaboraron
dendrogramas (uno para lepiddpteros y otro para plantas) mediante el método
aglomerativo de Ward (1963). Siguiendo los mismos métodos, se evaluaron las afini-
dades entre zonas, obteniéndose al final dos dendrogramas, uno que refleja la afini-
dad entre zonas seglin su composicion floristica y otro segiin la taxocenosis de lepi-
dopteros hallada. Todos los calculos se hicieron mediante el programa R, paquete
Cluster (Maechler et al. 2014).

Con el fin de complementar el analisis anterior, se aplicé a cada una de las matrices
de datos un analisis de correspondencias (Benzécri, 1973), con el fin de representar,
en espacio reducido, las relaciones entre las distintas zonas, de nuevo tanto en base a
su composicion floristica como en base a su composicion lepidopteroldgica (cuanti-
tativa en ambos casos). Para los célculos se utilizo el paguete Ginkgo, desarrollado
por el Departamento de Biologia Vegetal de la Universitat de Barcelona (De Caceres
etal., 2003).

Para evitar el ruido de fondo (exceso de ceros), tanto del analisis de afinidades como
del de correspondencias, se excluyeron las 18 especies de lepidopteros menos abun-
dantes (las esporédicas: entre 0,04 y 0,24 % de los registros). Analogamente, se ex-
cluyeron las 120 especies de plantas que tenian sélo una (0,1) o dos (0,2) presencias
(+) en el total de inventarios. Por lo tanto, los analisis de afinidades y multivariantes
se hicieron con 64 especies de lepidopteros y 147 de plantas.

La diversidad se ha estimado mediante los indices de Shannon-Wiener (con logarit-
mo en base 2) y de Margalef (Margalef, 1998).

3. RESULTADQOS

3.1.VEGETACION

Se han identificado 267 taxones, que se reparten de manera desigual entre zonas
formando diversos conjuntos de vegetacion (anexo A).

3.1.1 SECTOR DE RIO (VEGETACION DE RIBERA)

En este sector se pueden distinguir tres tipos fundamentales de vegetacién. EI mas
caracteristico es la aliseda, que esta inmediatamente junto al rio. Sigue, hacia el exte-
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rior, el margen apenas arbolado de la aliseda, igualmente influido por la capa freati-
cay, finalmente, la vegetacién que crece en los campos y caminos que constituyen la
transicion entre el bosque de riberay el bosque del sector de montafia.

LA ALISEDA

Es de suponer que este tipo de bosque fuera originariamente la comunidad perma-
nente y dominante en el terreno donde la capa freatica es mas superficial. Actual-
mente la aliseda (en la que domina el aliso, Alnus glutinosa) esta bastante degradada
y sus rodales estan restringidos a lugares concretos y aislados. Junto a la especie
dominante, aparece también Ulmus minor (subdominante), Fraxinus excelsior y
Sambucus nigra (abundantes) y Corylus avellana y Populus nigra (frecuentes). El
otro arbol que se puede ver es Pyrus malus, pero es mas escaso. En cuanto a los ar-
bustos, Rubus ulmifolius recubre grandes extensiones y domina en el sotobosque.
Clematis vitalba y Hedera helix son trepadoras muy abundantes. Cornus sanguinea
es poco frecuente y Buxus sempervirens, esporadico.

En cuanto a las plantas herbéaceas, la dominante es Lamium flexuosum, que se con-
centra en los rincones que deja libre R. ulmifolius. También se observan agregacio-
nes de Urtica dioica y son abundantes Galium aparine, Lamium album, Ra-
nunculus repens y Doronicum pardalianches. Como frecuentes se pueden conside-
rar Geum urbanum, Vicia sepium, Euphorbia amygdaloides, Stellaria holostea,
Silene alba, Galium cruciata, Lithospermum officinale, L. purpureo-caeruleum y
Poa nemoralis. Y como esporadicas se observaron Equisetum arvense, Polystichum
setiferum, Dryopteris filix-mas, Alliaria petiolata, Valeriana officinalis, Teucrium
scorodonia, Carex sylvatica y Arctium minus.

EL MARGEN EXTERIOR DE LA ALISEDA

Ademas de las anteriores, en el margen de la aliseda aparecen también otras dos
especies de arboles (Acer campestre y Robinia pseudoacacia) y una planta herbacea
abundante (Potentilla reptans). También son frecuentes Pteridium aquilinum, Aqui-
legia vulgaris, Geranium robertianum y Daucus carota y aparecen, aunque mas
esporadicamente, Ranunculus acris, Cardamine impatiens, Primula veris y Phala-
ris cf. arundinacea.

LA FRANJA DE TRANSICION

La franja de transicién la constituyen campos abiertos, con algin matorral y domi-
nados sobre todo por plantas herbaceas. Aunque no estan directamente influencia-
dos por la capa freatica del rio, son mas humedos que el sector de montafia porque
estan en el fondo del valle. Terminan donde empieza el bosque, que suele ser de
Quercus ilex. El arbusto dominante es Coriaria myrtifolia. Son abundantes Rubus
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ulmifolius, Prunus spinosa, Cistus salviifolius y Crataegus monogyna, mientras que
Juniperus communis communis es escaso.

Las plantas herbaceas mas abundantes son Ranunculus bulbosus, Lathyrus cicera,
Geranium molle, Alyssum alyssoides, Conyza canadensis, Taraxacum officinale y
Avena barbata. No tan frecuentes pero igualmente representativas de los campos
son Papaver rhoeas, Sedum sediforme, Fragaria vesca, Medicago arabica, Potenti-
lla reptans, Coronilla emerus, Vicia sativa, Polygala calcarea, Euphorbia heliosco-
pia, Eryngium campestre, Daucus carota, Diplotaxis erucoides, Stellaria holostea,
Silene alba, Galium maritimum, Bellis perennis, Arctium minus, Muscari co-
mosum, Avena pratensis, Poa annuay P. pratensis.

3.1.2 SECTOR DE MONTANA

Dada su amplitud, en este sector hay muchos tipos de vegetacion. Como la finalidad
de este trabajo no es geobotéanica, solo indicaremos algunos de los més representati-
vos. Para mas detalles, consultar Mas6 & Simé (1980).

EL ANTIGUO DOMINIO DEL BOSQUE

Es razonable suponer que todo este sector estuviese cubierto originariamente por un
encinar dominante con pequefios robledales y pinares de Pinus halepensis en algu-
nos rincones (Bolods, 1983). Los terrenos sin bosque serian probablemente pedrega-
les. Actualmente, el encinar esta tan degradado que solo quedan pequefios agrupa-
mientos de Quercus llex ilex en puntos concretos. Q. coccifera esta presente en casi
todos los lugares soleados, mientras que Q. pubescens se encuentra disperso sobre
todo entre los restos del encinar de las zonas bajas, y no llega nunca a formar grupos
numerosos. Mas dificil de concretar resulta Q. cerrioides por su caracter de hibrido
con gran variabilidad y distintos grados de introgresion de varias especies. En todo
caso, solo se encuentran ejemplares aislados y lo curioso es que no se localiz6 ni un
solo Q. faginea, que es el nombre que recibe la hibridacion entre Q. cerrrioides y Q.
pubescens. Este encinar original ha dado paso, en la mayor parte del terreno, a un
pinar de Pinus halepensis, arbol dominante en todas las zonas boscosas cubiertas
por nuestras prospecciones en el sector de montafia, excepto quizas en algunos de la
zona 2, donde aparece P. pinea. A medida que se gana altura, esta especie va siendo
sustituida por P. halepensis. Gran parte del bosque original esta sustituido también
por matorrales. Las plantas arbustivas mas abundantes son Rosmarinus officinalis,
Pistacia lentiscus, Cistus monspeliensis, Rubus ulmifolius, Inula viscosa, Coriaria
myrtifolia, Genista scorpius, Prunus spinosa y Juniperus oxycedrus. La especie
congenérica J. communis communis es mucho maés rara y localizada en las zonas
bajas, al revés de lo que se suele observar en otros lugares; curiosamente, se han
encontrado ambas especies una al lado de otra. Otros arbustos frecuentes son Erica
multiflora, E. arborea, Buxus sempervirens, Rhamnus alaternus y Crataegus mo-
nogyna.
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Las lianas méas abundantes son Hedera helix y Clematis flammula. En cuanto a las
plantas herbaceas, las dominantes son Helianthemum apenninum, H. italicum,
Thymus vulgaris, Ranunculus bulbosus, Brachypodium phoenicoides, Poa praten-
sis, Dorycnium pentaphyllum y Bellis perennis. Son muy abundantes Dorycnium
hirsutum, Brachypodium ramosum, Astragalus monspessulanus chlorocyaneus,
Aphyllanthes monspeliensis, Plantago lanceolata, Rubia peregrina, Lathyrus cice-
ra, Medicago arabica y Avena pratensis. Son frecuentes Geranium molle, Vicia
sativa, Reichardia picroides, Calendula arvensis, Taraxacum officinale, Carex ha-
lleriana, Sedum sediforme, Anthyllis vulneraria vulgaris, Hippocrepis comosa,
Foeniculum vulgare, Vicia peregrina, Psoralea bituminosa y Sedum reflexum. Por
su vistosidad, es de destacar la notable presencia de ejemplares de orquidaceas, que
forman pequefios grupos en los claros del bosque.

LA VEGETACION DE ROCAS Y PEDREGALES

Dentro del sector de montafia, resulta peculiar la vegetacion de los ambientes pedre-
gosos, que se distingue considerablemente del resto. En terrenos pedregosos, roco-
s0s, 0 en grietas de piedras y muros crece una vegetacion diferente al resto, con ar-
bustos (Pistacia lentiscus, Cistus monspeliensis y, menos frecuente, Rhamnus ala-
ternus) y plantas herbaceas, entre las que podemos distinguir las de ambientes ha-
medos (Ceterach officinarum, Asplenium trichomanes, A. adiantum-nigrum onop-
teris, Umbilicus rupestris y la liana Hedera helix) y las de ambientes secos: Thymus
vulgaris, Astragalus monspessulanus chlorocyanens, Asparagus acutifolius, Eryn-
gium campestre, Rubia peregrina, Helianthemum italicum, H. apenninum, Doryc-
nium hirsutum, Sedum acre, S. sediforme, S. reflexum, Plantago sempervirens,
Silene vulgaris, Parietaria officinalis judaica, Scleropoa rigida, Geranium lucidum,
G. rotundifolium, Biscutella laevigata, Carlina vulgaris, Globularia vulgaris, G.
alypum, Staehelina dubia y Santolina chamaecyparissus.

3.2.LA TAXOCENOSIS DE MARIPOSAS

De las 82 especies detectadas, 18 tuvieron una presencia puramente esporadica (59
ejemplares en total), lo que representa 6 capturas o menos entre todos los muestreos
y zonas (del 0,04 al 0,24 % de los registros). Encontramos representadas cinco fami-
lias de Papilionoidea (entre paréntesis indicamos las que no son esporadicas): 3 (2)
especies de Papilionidae, 5 (2) de Hesperiidae, 14 (13) de Pieridae, 23 (17) de Lycae-
nidae y 38 (30) de Nymphalidae (ver anexo B, donde constan los 49 géneros integra-
dos en las tribus y subfamilias). Dado que en dicho anexo figura la informacion, para
cada especie, de la autoridad y del afio de descripcion (también se hace constar el
subgénero), en el resto del trabajo solo se indicara el nombre genérico y el epiteto
especifico para referirnos a las especies. Los datos cuantitativos de las mariposas por
zonas aparecen en el anexo C, junto con la informacion sobre su voltinismo y fase de
hibernacion.
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3.3.ANALISIS NUMERICO DE LAS ZONAS
3.3.1 VEGETACION

La zona 1 queda claramente individualizada sobre el eje | del andlisis de correspon-
dencias, que explica un elevado porcentaje de varianza (64%; Figura 2). Las zonas de
montafa se separan a lo largo del eje 11 (17% de varianza explicada), con la zona 3
algo mas diferenciada respecto a las zonas 2, 5 y 4. De estos resultados se desprende
que la mayor variabilidad de los datos se da entre la zona de riberay el resto.

El dendrograma construido a partir de la matriz de distancias euclideas (Figura 3)
confirma el patrén anterior, con la zona 1 claramente individualizada respecto a las
demas, que parecen a su vez segregarse en funcién de la altura (2 y 3 por un lado, 4y
5 por otro), si bien con una elevada homogeneidad interna.

3

Chuster Dendrogram

2 —+
§ a
4 2 3
4 5
Figura 2. Representacion en los dos
primeros ejes del andlisis de corres- Figura 3. Dendrograma que representa las afinida-
pondencias de las cinco zonas estu- des entre zonas basadas en la abundancia de las
diadas (1: rio; 2-5: montafia), en fun- plantas.

cién de la abundancia de las especies
vegetales. Varianza explicada: eje I,
64%; eje 11, 17%.

3.3.2 MARIPOSAS

Al igual que sucedia con la vegetacion, el eje | (67% de la varianza explicada) separa
claramente el sector 1 (rio) del resto, mientras que a lo largo del eje 1l (19% de la
varianza explicada) se separa claramente la zona 2 del resto de zonas de montafia,
gue estan muy agrupadas (Figura 4).

Este mismo patron queda reflejado en el andlisis de afinidades, con la zona 1 separa-
da del resto, y la zona 2 diferenciada, aunque en menor medida, de las zonas 3, 4y 5.
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Choster Dendrogram

Figura 4. Representacion en los dos
primeros ejes del andlisis de corres-
pondencias de las cinco zonas estu-

diadas (1: rio; 2-5: montafia), en fun-

cién de la abundancia de mariposas.

Varianza explicada: eje I, 67%; eje I,

19%).

Figura 5. Dendrograma que representa las afini-
dades entre zonas basadas en la abundancia de las
especies de mariposas.

3.4.AFINIDAD ECOLOGICA ENTRE ESPECIES

3.4.1 AGRUPAMIENTO DE LAS ESPECIES DE PLANTAS

Las especies se distribuyen en tres grandes unidades de importancia muy desigual (I,
11y I11), cada una de las cuales se divide en grupos (ocho en total: A-H), que corres-
ponden a las especies que se indican en el anexo D (y esquematicamente en la Figura
6). En el grupo D, por su gigantismo engulle especies de todo tipo, pero estan todas
las especies escasas (0,3-0,5%) y la mayor parte de las frecuentes 1-2,5%), es decir,
las menos abundantes. Los demas grupos tienen mucho “sentido ecoldgico”. Tres
relinen preferentemente especies presentes en toda el area de estudio: el Ay E de
forma absoluta y el F de forma mayoritaria. Otros tres grupos muestran preferencia
por el sector de montafia: el G de forma absoluta y el H y el C de forma mayoritaria.
El Unico que se decanta mayoritariamente por el sector de rio es el B.

Las especies mas caracteristicas (se indica el grupo de afinidad ecoldgica entre pa-
réntesis) del sector de montafia son: Pinus halepensis (G), Juniperus oxycedrus (F),
Quercus cerrioides (D), Cistus monspeliensis (G), Rosmarinus offcinalis (G), He-
lianthemum apenninum (H), Genista scorpius (H), Helianthemum oelandicum (H),
Thymus vulgaris (H), Brachypodium phoenicoides (H), Inula viscosa (F) y Doryc-
nium pentaphyllum (F). Las especies caracteristicas del sector de rio son: Alnus
glutinosa (B), Urtica dioica (B), Lamium flexuosum (B), Clematis vitalba (C), Sam-
bucus nigra (B), Fraxinus excelsior (B), Conyza canadensis (B) y Alyssum alyssoi-
des (D).
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Figura 6. Dendrograma que representa la afinidad entre especies de plantas, basada en la matriz
de distancias euclideas. Para reconocer las especies concretas, consultar el anexo D, donde se sigue
el mismo orden.

3.4.2 AGRUPAMIENTO DE LAS ESPECIES DE MARIPOSAS

Las especies de mariposas se agrupan en tres grandes unidades (I, 11 y 111, Figura 7).
En la 111 estan todas las especies generalistas o ubicuistas (ocho). Estas tres unidades
se subdividen a su vez en ocho grupos (A-H), que corresponden a las especies que se
indican en el anexo E. Las nueve especies caracteristicas del sector de montafia estan
en los grupos B, G y H. La Unica que es caracteristica del sector de rio esta aislada en
el grupo A (el Unico de la unidad 1).

Cluster Dendrogram

Height

Figura 7. Dendrograma que representa la afinidad entre especies de lepiddpteros, basada en la
matriz de distancias euclideas. Para reconocer las especies concretas, consultar el anexo E.
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El grupo H es mediano (7 especies) e incluye cuatro generalistas y dos caracteristicas
de montafia. El grupo D es grande (16 especies) y el B es el mayor, ya que incluye 22,
entre ellas cinco caracteristicas de montafia. Entre estos dos ultimos grupos casi
alcanzan el 60% de las especies, por lo que se podrian considerar los “comporta-
mientos ecolégicos” mas caracteristicos del area de estudio. Las afinidades filogené-
ticas, entendidas como pertenencia a la misma familia o subfamilia, no parecen tener
nada que ver con las afinidades ecoldgicas (ver anexo E).

Globalmente, la taxocenosis de papilionoideos se concentra en las zonas 3, 4y 5 (que
redinen cerca del 80% de la poblacién total), y no tanto en la 2. Destaca la escasez de
lepidopteros en la zona 1 (sector de rio), con menos del 5% de la poblacién total.

En el sector de rio (zona 1) no hay ninguna especie exclusiva. La mas abundante es
Pyronia tithonus, pero esta especie es igual de abundante, o mas, en las otras cuatro
zonas. Dos especies (Anthocharis cardamines y Erynnis tages) parecen mostrar
cierta preferencia por la zona 1, pues su abundancia es ahi mayor que en las otras.
Finalmente, Limenitis reducta aparece sobre todo en la zona 1 y apenas en el resto,
pero con abundancias muy bajas (seis ejemplares en la zona 1 y un ejemplar en el
resto). Esta especie aparece totalmente aislada en el dendrograma. Asi pues, la prin-
cipal caracteristica que diferencia la zona 1 (de rio) del sector de montafia (zonas 2-
5) parece ser sobre todo su menor riqueza en especies, ya que en ella hallamos s6lo
33 del total de 82 especies censadas, lo cual representa un 40%. Por el contrario, las
zonas 2 a 5 son mucho mas ricas, con entre el 84 y el 92% del total de especies cen-
sadas, confirmando lo hallado en los analisis de afinidad y correspondencias, que
sefialaba una elevada homogeneidad entre las cuatro zonas de montafa.

Las especies méas abundantes en toda el area de estudio y que podriamos considerar
ubicuistas, son diez: Satyrium esculi, Pyronia tithonus, Melanargia lachesis, Meli-
taea didyma, Pararge aegeria, Maniola jurtina, Lasiommata megera, Polyomma-
tus icarus, Callophrys rubi y Colias crocea. Esto es congruente con el anélisis de
afinidades, ya que las diez se concentran equitativamente en los grupos F, Gy H,
todos muy préximos entre si y todos ellos dentro de la unidad 111 (véase el anexo E).

El sector de montafia (zonas 2-5) aparece caracterizado por una serie de especies
muy abundantes y que no aparecen en la zona 1, tales como Scolitantides panoptes,
Coenonympha pamphilus, Glauscopsyche alexis, G. melanops, Eyphydryas aurinia,
Coenonympha arcania, Euchloe crameri, Boloria dia y Colias alfacariensis. Estas
especies aparecen en los grupos B, G y H del dendrograma.

3.4.3 OTROS ASPECTOS RELACIONADOS CON LAS MARIPOSAS

En cuanto a la distribucion de las familias, se aprecia una clara dominancia en todas
las zonas y sectores de los ninfalidos, especialmente en la zona 3, donde igualmente
destaca la importancia de los licénidos, que también abundan en las zonas 4 y 5,
mientras que son extremadamente raros en la 1 (sector de rio). Los piéridos tienen

64



su maximo en la zona 4, mientras que papiliénidos y hespéridos son de importancia
marginal (Tabla I).

FAMILIA TOTAL

NYMPHALIDAE SRR

LYCAENIDAE 32.2% 0.3% 31.9% 0.3% 57% 103% 84% 7.5%

PIERIDAE 17.7% 1.4% 16.3% 1.4% 3.2% 4.1% 51% 3.9%

PAPILIONIDAE 2.0% 0.2% 1.8% 0.2% 0.3% 0.4% 0.5%  0.6%

HESPERIIDAE 2.1%

29.6%

100.0%

Tabla 1. Porcentajes de ejemplares de cada familia en cada zona, acumulados para el conjunto de
muestreos efectuados.

No se aprecia un patrén claro en cuanto a la distribucién del voltinismo entre las
zonas (Tabla I1). En lo que respecta a la fase de hibernacion, la zona 1 (de rio) se
distingue del resto por una menor proporcion de fases de hibernacién en forma de
huevo y una mayor proporcién en fases de imago. Asimismo, destaca la mayor hi-
bernacion en fase de crisélida en la zona 5, la de méxima altitud.

SECTOR ZONAS
FENOMENO TOTAL i A= 4 5 - = =
[ 58.2% | 53.9% | 59.3% @ 53.9% @ 62.2% 60.3% | 58.4% | 56.3%
17.7% | 15.4% | 18.3% | 15.4% @ 17.7% | 18.6% | 17.6% | 19.2%
26% @ 6.7% 15% | 6.7% | 1.2% | 17% | 17% | 15%
POLI | 21.5% | 24.0% | 20.9% @ 24.0% @ 18.9% | 19.4% | 22.3% | 23.0%
Huevo | 2.3% | 0.9% 2.7% 09%  42% | 1.9% | 2.0% | 2.5%
larva | 60.3% | 56.5% @ 61.3% 56.5% 64.9% @ 65.5% @ 60.4% | 54.3%
HIBERNACION Crisdlida | 26.6% | 18.5% | 28.6% 185% 21.3% 26.0% @ 30.0% | 37.2%

Imago | 10.8% | 24.1% 7.5% 241%  9.6% | 6.6% 7.6% 6.0%

Tabla I1. Porcentajes de los individuos que pertenecen a especies con determinado tipo de voltinis-
mo (parte superior) o determinada fase de hibernacion (parte inferior), segiin las zonas muestrea-
das (POLI= polivoltinas).

No parece haber relacién alguna entre voltinismo o hibernacion y los distintos gru-
pos formados mediante las afinidades ecolégicas.

3.44 DIVERSIDAD

Las diversidades (calculadas segun los indices de Margalef y de Shannon-Wiener) de
la comunidad de plantas son relativamente elevadas (Tabla 111 y Figura 8), tal vez
por la forma (semicuantitativa) de estimar las abundancias. En general, la diversidad
es bastante constante entre todas las zonas, incluida la de rio, si bien desciende en

65



gran medida en la parte mas alta de nuestro recorrido (zona 5). La diversidad de
lepiddpteros, por el contrario, es minima en el sector de rio (lo que concuerda con la
pobreza de especies antes sefialada), y alta y mas o menos constante en las otras
cuatro zonas (Tabla 111 y Figura 8).

SECTOR ZONAS

iNDICE TOTAL RiO MON 1 2 3 a 5

S 267 116 212 116 100 150 | 144 76
PLANTAS H 6.4 53 5.98 53 5.31 5.78 5.59 4.64
d 30.62 16.87 | 24.75 | 16.87 | 19.35 | 20.57  20.49 12.25

S 82 33 82 33 69 75 71 70

LEPIDOPTEROS H 554 424 5.52 4.24 5.29 5.4 5.47 5.5
d 105 6.84 | 10.56 @ 6.84 11.25 | 11.21 | 10.81 10.95

Tabla I11. Valores de diversidad de las plantas y de los lepidopteros en cada zona, sector y en total.
S=n° de especies. H=indice de diversidad de Shannon-Wiener. d= indice de diversidad de Margalef.

Zonal Zona 2 Zona 3 Zona 4 Zona 5 Rio Montana  Global

O B N W B o~

M Plantas M Lepidopteros

Figura 8. Valores de diversidad (segun el indice de Shannon-Wiener) de plantas y lepidopteros en
cada una de las cinco zonas, y también resumida por sectores y la global.

Puede apreciarse que la diversidad parece

aumentar con la altitud en los lepidopte- iy )

ros, con un salto importante que proba- ., + . .
blemente no corresponda a la altitud sino 2

al transito entre la zona de rio y el resto. **

Por el contrario, la diversidad de las plan- E?

tas se mantiene constante con la altitud, ‘:

excepto el importante descenso en la alti- .| ® e
ma zona (Figura 9). Por lo tanto, no hay  “w & @ @ @ @ w7

alt media
correlacion entre la diversidad de las dos

taxocenosis a lo largo de las zonas. Figura 9. Valores de diversidad (indice de

Shannon-Wiener) en funcién de la altitud,
tanto para plantas como para lepidopteros.
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4. DISCUSION Y CONCLUSIONES

Tanto en las distribuciones de lepidépteros como en las de plantas se hace patente
una cierta estructura, con la aparicién de patrones de agrupamiento entre zonas y
entre especies. Por lo que se refiere a las zonas, el Unico paralelismo detectado entre
ambas taxocenosis se limita a una clara diferenciacion entre la zona de rio y el resto
(sector de montafia). Por el contrario, las cuatro zonas de montafia muestran distin-
tos patrones de agrupamiento segun se trate de la taxocenosis de plantas o de mari-
posas. Esos resultados, junto al comportamiento dispar de las diversidades de cada
taxocenosis en funcion de las zonas, nos llevan a concluir que, a la escala espacial
utilizada en este estudio y dentro de los gradientes ambientales (y de vegetacion)
muestreados, no hay una correspondencia clara entre la composicion especifica de
las comunidades vegetales y la de la taxocenosis de mariposas.

La clara separacidn entre la zona de rio y las demas esta asociada al cambio abrupto
de condiciones al pasar de la zona 1 a la 2. Aunque no se han medido variables am-
bientales, parece l6gico suponer que en el fondo del valle se dan condiciones de ma-
yor humedad, mayor proteccion frente al viento y menor temperatura que en la lade-
ra de la montafia, mientras que a lo largo de la ladera la variacion de estas condicio-
nes es mucho mas suave. La variabilidad en las condiciones del entorno se refleja en
cambios en la composicion cuantitativa de ambas taxocenosis, como es logico, y
aunque no podemos descartar una interaccion indirecta del microclima sobre las
mariposas a través de cambios en la vegetacion, parece mas sencilla la hip6tesis de
un efecto directo de los factores fisicos sobre ambos tipos de organismos. La alta
diversidad de las plantas en el sector de rio es posible que se deba a la combinacién
de una alta disponibilidad de agua con una situacion propicia a la formacién de mi-
croclimas variados. Por el contrario, el bajo valor de diversidad de los lepidopteros
en ese mismo sector puede explicarse por las condiciones de menor insolacién cau-
sado tanto por lo tupido de la boveda foliar como por la propia orografia, lo que po-
dria influir sobre las mariposas, que necesitan calor para volar. Asimismo, el bosque
de ribera es mas tupido, mientras que el del sector de montafia es menos denso y con
muchos més claros, todo lo cual facilita el calentamiento y el vuelo. Finalmente, hay
unas cuantas especies que tienen tendencia a ganar altura para conseguir reprodu-
cirse (hilltopping), lo que también explicaria que la zona de mayor altitud fuese la de
maxima diversidad de las mariposas (Baughman & Murphy, 1988).

Tal como se ha dicho, la mayor diversidad de plantas se da en la zona 1 (rio), mien-
tras que en la misma zona hallamos los valores minimos de diversidad de lepidépte-
ros y menos de la mitad de especies que en las del sector de montafia. Por otra parte,
en la zona 5 obtenemos valores maximos de diversidad de mariposas y el minimo,
con diferencia, de las plantas. Ello denota una respuesta diferencial a los cambios
ambientales que se dan a lo largo del gradiente de ambas taxocenosis, al menos en
términos de diversidad, y apoya la idea de que, al menos en el ambito espacial y geo-
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grafico estudiado en el presente trabajo, la asociacion entre vegetacion (en términos
de composicidn especifica) y mariposas, de existir no es muy fuerte. Nuestros datos,
por lo tanto, no confirman la hip6tesis de que las mariposas tienen una dependencia
determinista de la vegetacion. Esta falta de dependencia ya es mencionada por Ki-
tahara (2004). Asimismo, Vaisanen (1992) ya comprobé que la distribucién de las
mariposas diurnas esta determinada por la arquitectura del habitat, la sombra de los
arboles y factores microclimaéticos, siendo estas variables més importantes que la
composicién floristica.

Los agrupamientos, tanto de plantas como de lepidépteros, no corresponden, en
general, al concepto clasico de “especies caracteristicas”. La mayor parte de especies
aparecen en varias zonas, incluso en la 1, de manera que las afinidades calculadas
responden sobre todo a una cierta covariacion de las abundancias. Los agrupamien-
tos de especies de lepidOpteros no parecen tener ninguna relacion con su posicion
taxondmica. Tampoco hay relacion clara de dichas agrupaciones con el voltinismo ni
la fase del ciclo vital en que se atraviesa la estacion desfavorable, o al menos no de
manera clara. Finalmente, tanto en las plantas como en los lepidopteros, queda claro
que el parentesco filogenético no parece tener nada que ver con las afinidades ecolo-
gicas encontradas. Es decir, que hay especies “ecolégicamente” muy proximas que
son de géneros, subfamilias e incluso de familias distintas.

Los valores de diversidad de mariposas hallados en este trabajo (de entre 4,2 y 5,5)
se aproximan al rango alto de valores mencionados en la bibliografia., si los compa-
ramos con taxocenosis de lepidépteros de otras regiones geogréaficas calculadas sobre
zonas comparables a las nuestras en cuanto a homogeneidad y extension. Asi, Abos-
Castel (2005) menciona, para ocho ecosistemas agrarios de carrascal seco de Aragon
(papilionoideos + Zygaenidae), diversidades de entre 2,60 y 4,76. El mismo Abos-
Castel (2003), estudiando 13 taxocenosis de distintos tipos de vegetacion del prepi-
rineo oscense (papilionoideos + Zygaenidae) obtiene valores de entre 4,18 y 5,48. En
el otro extremo de la peninsula (Portugal, al sur del rio Tajo), Garcia Pereira (2003),
con papilionoideos de alcornocales abandonados, obtiene valores de H entre 2,20 y
5,77. Y Maso et al. (1994), estudiando dos taxocenosis de lepidopteros nocturnos de
los alrededores del rio Muga, obtienen una diversidad de entre 5,2 (en vegetacion
salobre) y 5,9 (en vegetacion dulceacuicola). Aunque algunos autores han utilizado el
logaritmo neperiano para calcular H, los valores que aqui referimos han sido trans-
formados a sus equivalentes calculados en base 2, para hacerlos comparables a los
nuestros. Lo elevado de nuestros valores puede ser resultado del intenso esfuerzo de
muestreo, ademas de, por supuesto, caracteristicas ambientales y biogeogréficas de
nuestra zona de estudio.

En principio, el conjunto de resultados, al ser de 1976, puede ser de utilidad, por su
nivel de detalle, para comparar con estudios posteriores y observar asi los cambios
producidos por distintos factores, como el cambio climatico. Estos datos pueden ser
utilizados por los autores que quieran demostrar que el cambio climéatico no solo se
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produce en las latitudes septentrionales, sino también en la cuenca mediterranea. En
este sentido, Stefanescu et al. (2003) han comprobado que el aumento de tempera-
tura en el periodo 1988-2002 habia comportado un avance fenoldgico de la mayoria
de especies de la comunidad de ropaldceros de una localidad de la cuenca medite-
rranea.

Los lepiddpteros, por ser fitdfagos, han venido considerandose funcionalmente muy
dependientes de la vegetacion. Siempre teniendo en cuenta que nuestros resultados
se han obtenido a unas escalas espaciotemporales determinadas (y que no son, pues,
necesariamente validas para otras), y que existe una limitacién estadistica inherente
al bajo nimero de zonas muestreadas, esta dependencia ho queda corroborada por el
presente trabajo. Dejando de lado estas limitaciones, la explicacion de la falta de
dependencia mencionada estriba probablemente en el hecho de que se ha considera-
do la vegetacion un conjunto multiespecifico, y, de este conjunto, las especies que
establecen un vinculo funcional con los lepiddpteros constituyen un subconjunto
reducido. Dicho vinculo se establece sobre todo con las plantas nutricias vy, tal vez,
con aquellas que confieren una cierta estructura fisica al habitat, como arboles y
algunos arbustos (Margalef, com.per.). Por otro lado, la influencia de la vegetacion
es posible que radique en otros rasgos diferentes a su composicion especifica, tales
como atributos de paisaje: fragmentacion, existencia de claros, mosaicos de vegeta-
cion o puntos de refugio a la sombra en verano (Viejo et al., 1992). El estudio de las
relaciones entre lepidépteros y vegetacion, fundamental en un mundo enfrentado al
cambio global, serd probablemente mas exitosa si se hace atendiendo a estas relacio-
nes mucho mas matizadas.
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ANEXO A. LISTA TAXONOMICA DE PLANTAS Y SU ABUNDANCIA

ol 121345 €
Equisetum arvense 0.1|0.1(0.0]/0.0{0.0{0.0] 1
Ceterach oficr‘narum DC. 05]0.1]0.1{01]0.1]|0.1]| 5
Polypodium vulgare L. 0.1]|0.1|/0.0|0.0|0.0/00] 1
Asplenium trichomanes L. 03|00|0.1]00|01{01] 3
Asplenium adiantum-nigrum L. 14/0.1]|0.1|10]|0.1]0.1] 5
Polystichum setiferum [-ForsskaI]Woynar 0.1]0.1]0.0/0.0/0.0/0.0] 1
Dryopteﬁsﬁfx—mas (L.) Schott 0.1|0.1|0.0|0.0]|00({00] 1
Pteridium aquilinum (L.) Kuhn 10[1.0[0.0]0.0l0.0]0.0] 1
Pinus pinea L. 7.210.1(3.0/2.0(2.0|0.1]| 5
P alepe 12.0/10.0|2.013.0|4.0|3.0| 4
Juniperus communis L. 1.2]01)0.1]|1.0]|0.0/0.0| 3
Juniperus oxycedrus L. 8.0[0.0|2.0|3.0(/2.0|1.0| 4

0.2]0.1/0.1)0.0]0.0]0.0] 2
Aquilegia vulgaris L. 1.0|1.0|0.0f0.0({0.0{0.0] 1
Ranunculus acris L. 0.1]|0.1]0.0]0.0|0.0|/00] 1
Ranunculus repens L. 1.2|1.0/0.1|0.1|0.0/0.0] 3
Ranunculus bulbosus L. 70|20|1.0)3.0]1.0|0.0] 4
Clematis recta L. 0.1]|0.0({0.0/0.1|0.0/0.0]| 1
Clematis vitalba L. 21|20]0.1]0.0]0.0]0.0] 2
Clematis flammula L. 40|1.0|0.0|1.0/1.0|1.0] 4
Papaver rhoeas L. 21|1.0f|01)1.0|0.0|0.0] 3
Quercus pubescens Willd. 41]o01]10[1.0[10[1.0] 5
Quercus cerrioides Willk. et Costa 4.0(0.0|10|1.0|10|1.0| 4
Quercus coccifera L. 6.0[0.0]/1.0[2.0[2.0[1.0] 4
Quercus ilex L. 7.1101)20)2.0]20|1.0] 5
Alnus glutinosa ( L.) Gaertn. 4.0|4.0|/0.0|0.0]00|0.0] 1

0.2|0.1{/0.1|0.0|0.0{0.0] 2
Ulmus minor Miller 33|20|01|10|01f{01| 5
Ficus carica L. 0.1|0.0{0.0|0.0|0.1{0.0] 1
Parietaria officinalis L. 0.1 [o.0fo.0f0.0[0.1]0.0] 1
Urtica dioica L. 3.1|3.0{0.0)|0.0]0.1]0.0] 2
Sedum acre L. 0.1]0.0/0.0/0.0]/0.1]0.0] 1
Sedum rupestre L. 2.2 |o0.1]o.1[1.0f10[0.0] 4
Sedum sediforme (Jacq. ) Pau 3.2|10|10|10]|01f0.1)| 5
Umbilicus rupestris (Salisb.) Dandy 0.1]0.0|/0.0|0.0]0.1|0.0] 1

0.2]0.1/0.1)0.0]0.0]0.0] 2
Rub 0 0 10.011.0|11.013.013.0|2.0] 5

0.2|0.0|0.1]0.1|0.0{0.0] 2
Fragaria vesca L. 10|1.0|0.0|0.0]0.0|0.0] 1
Potentila reptans L. 3.0|20|10|0.0]|0.0{0.0] 2
Potentila neumanniana Rchb. 03]0.1]0.1]0.1]0.0]0.0] 3
Geum urbanum L. 1.0|1.0|/0.0]0.0|/0.0{0.0] 1
Crataegus monogyna Jacq. 21|10|0.1|1.0|0.0{0.0| 3
Almenanchier ovalis Medik. 0.1]0.0(0.0/0.1|0.0]0.0] 1
Pyrus malus L. 0.1]0.0/0.1|0.0|0.0]0.0] 1
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Pyrus malus L. (ssp. sylvestris Gray) 0.1]0.1|0.0(0.0(0.0]00] 1
Sorbus domestica L. 1.1]00]|0.111.0]0.0]100] 2
Prunus spinosa L. 6.1]|1.0|10.112.0]2.0]11.0] 5

0.2]00]|00(0.1]10.1]10.0] 2
Rosa canina L. 0.1 |0.0/0.0/0.1|0.0{0.0] 1
Spartium junceum L. 4.0]0.0/0.0{0.0|2.0(2.0] 2
Genista scorpius (L. ) DC. _ 8.0|0.0(1.0/3.0(2.0|2.0] 4
Sarothamnus scoparius (L. ) Wimm. ex Koch 0.1(0.1|/0.0]00]00|0.0] 1
Ononis mitissima L. ' 0.1]|0.0|0.0{0.0[{0.1]0.0] 1

0.2|0.0|0.1]0.1|{0.0[{0.0] 2

0.2 |0.0|0.0|00(0.1]0.1] 2
Medicago sativa L. 2.0(0.0]0.0/2.0[{0.0|0.0] 1
Medicago minima (L.) L. 0.3|0.1|0.0]10.1|/0.1|{0.0]0 3
Medicago arabica ( L.) Huds. 5.0|1.0]|1.0{1.0]|2.0(/00]| 4
Medicago sp. 0.1(0.0|0.0]00]0.1|0.0] 1
Trifolium cf. pratense L. 0.1|0.0/0.0]0.1|0.0|0.0] 1
Trifolium sp. 0.1]o0.0lo.0]0.0f0.1]0.0f 1
Anthyllis vulneraria L. 2.2 [o0.0[1.0[1.0[0.1]0.1] 4
Anthyllis tetraphylla L. 0.1|0.0(0.1]0.0{0.0(/0.0] 1
Dorycnium pentaphyllum Scop. 6.0|0.0]2.0[10]2.0[1.0] 4
Dorycnium hirsutum (L. ) Ser. 50|0.0(1.0/2.0]1.0]1.0| 4
Psoralea bituminosa L. 2.1|0.0|0.1]1.0|1.0]0.0] 3
Robinia pseudoacacia L. 0.1 |0.1(0.0/0.0(0.0{0.0] 1
Astragalus monspessulanus L. 5.0|0.0/1.0(1.0(2.0|1.0| 4

0.2(00]|0.1]0.1(0.0(0.0] 2
Coronilla emerus L 10|1.0(/0.0/0.0]0.0]|00] 1
Hippocrepis comosa L. 22|00|0.1{2.0]0.1]10.0] 3

0.2]0.0/0.1|0.1(0.0]0.0] 2
Onobrychis cf. supina (Vill.) DC. 10.1]0.0{0.0/0.1]10.0|0.0] 1
Onobrychis viciifolia Scop. 0.1(0.0|0.1]0.0/0.0[0.0] 1
Vicia hirsuta (L.) Gray 0.1(0.1|0.0]0.0(0.0|00] 1
Vicia grupo cracca L. (0.1|0.0/0.0]0.0[/0.1|00] 1
Vicia cracca L. 0.1(0.0|0.0]0.0[/0.1|0.0] 1
Vicia peregrina L. 21(0.0/|1.0]1.0]0.1|0.0] 3
Vicia sativa L. 41]1.0/0.1|20|1.0/0.0] 4
Vicia sepium L. 1.0|1.0|00]|00|0.0[{0.0] 1
Lathyrus annuus L. 04 ]0.0|01|01[0.1]0.1] 4
Lathyrus cicera L. 6.0 [2.0[1.0[2.0][1.0[0.0[ 2
Pistacia lentiscus L. 9.1|0.1(2.0/3.0/3.0|10]| 5
Coriaria myrtifolia L. 7.0(20]|10]20|1.0|10] 5
Acer campestre L. 1.0|1.0/0.0{0.0|]0.0/0.0] 1
Linum narbonense L. 04100|0.1]01|0.1]0.1] 4
Geranium robertianum L. '1.0|1.0|0.0]0.0]/0.0{0.0] 1
Geranium robertianum L. (ssp. purpureum Vill.) 0.1(0.1]|0.0]0.0[/00[0.0] 1
Geranium lucidum L. 03|0.0|0.1]0.1|0.1|0.0] 3
Geranium rotundifolium L. 0.1|0.0/0.0/0.0(|0.2]0.0] 1
Geranium molle L. 5.1|20/|1.0{1.0]1.0]0.1] 5

0.2]00]|0.0{0.1]10.1]10.0] 2




|Polygala calcarea F.W. Schultz 1.0(1.0/0.0(0.0]0.0/00] 1
"[Polygala rup Pourr. 0.2|0.0/0.0[0.0]0.1]0.1] 2
|Rhamnus alaternus L. 13100|0.111.0(/0.1]0.1] 4
Buxussempervfrens L. 23|0.1|0.1]0.1|1.0{10] 5
|Euphorbia helioscopia L. 21/1.0|1.0]0.0]0.1|0.0] 3
'|Euphorbia flavicoma DC. 0.3 |0.0|0.0f0.1]0.1/0.1| 3
)|Euphorbia amygdaloides L. 1.0(1.0/0.0|0.0]0.0{0.0| 1
uphorbia characias L. 50/00|1.0)1.0/2.0]1.0| 4
uphorbia peplus L. 0.1100/0.1)0.0|/0.0/00] 1
uphorbia serrata L. 12 (0.0|0.1|01(1.0{0.0] 3
ornus sanguinea L. 0.1]0.1/0.0]0.0]0.0]0.0] 1
Hedera helix L. 5111.0|2.0]1.0]1.0{0.1] 5
ryngium campestre L. 3.1/1.0/0.1)2.0|/0.0/0.0| 3
|Foeniculum vulgare Ml 22|00|10|10|01]|01]| 4
3 1.111.0{0.010.0(0.1]10.0] 2
m L 0.2]0.1|10.0]0.1|0.0{00] 2
Hypericum cf. montanum L. 0.1|0.1(0.0/0.0/0.0]0.0] 1
Viola alba Besser 0.4100|0.1]0.1]|0.1|]0.1]| 4
Viola sylvestris Lam. 0.1]0.1|10.0]0.0]10.0{00] 1
|Helianthemun oelandicum (L.) DC. subsp. italicum (L.) 30lo0l10l30l20l20] 2
ont Quer et Rothm. _
Helianthemun apenninum (L.) Mill. 9.0]0.0(1.0|3.0/3.0|2.0]| 4
Heﬁanthemu\n aper:'mnum (L.) Mill. ssp. violaceum 01loolooloiloolool 1
(Cav.) O. Bolos et Vigo
umana cf. procumbens (Dunal) Gren. et Godr. 0.1|0.0(0.0|0.0]|0.1|0.0] 1
Cistus monspeliensis L. 11.0/0.013.0|13.0|3.0]2.0] 4
istus salvifolius L. 1.1|1.0/0.0]0.1|0.0(/0.0] 2
|Biscutella laevigata L. 1310.0|1.0]10.1|0.1]0.1] 4
lliaria petiolata (M. Bieb.) Cavara et Grande 0.1/0.1/0.010.0/0.0/0.0] 1
isymbrium officinale ( L. ) Scop. 0.1]0.0/0.0]0.0]0.1]0.0] 1
iplotaxis erucoides (L. ) DC. 1.1(1.0/0.1|/0.0]|0.0|00] 2
0.1|0.1(0.0/0.0/0.0]00] 1
storis (L. ) Medik. Jo2]o1]o1]o.0]0.0]00] 2
rabis hirsuta (L.) Scop. subsp. sagittata (Bertol.) o 1 oloolooloslool 1
lyssum alyssoides (L. ) L. 2.1|20/0.1)j0.0|/0.0/00| 2
alix atrocinerea Brot. 0.1(0.0/0.0]0.1]00]|0.0] 1
opulus nigra L. 0.110.1/0.010.0/0.0/0.0]| 1
Malva sylvestris L. 0310.0/0.1)0.1]10.1|10.0| 3
rbutus unedo L. 0.1]0.0(0.0]0.1|0.0/0.0] 1
alluna vulgaris ( L.) Hull 0.1]/0.1/0.0]0.0]0.0]0.0] 1
rica arborea L. 3.0(|0.0|0.0]1.0|10]|1.0| 3
rica multiflora L. 2.2100/0.0)2.0]|0.1]0.1] 3
rimula veris L. 0.1(0.1]0.0]0.0|/0.0]00] 1
nagallis arvensis L. 0.1]0.0/0.0]0.0/0.2]0.0] 1
Ste (CVill. 0.2 [o.0[0.0]0.1]0.1[0.0] 2
| Stellaria holostea L. 3.0(2.0/1.0]0.0]0.0]0.0]| 2
3|Cerastium glomeratum Thuill. 0.110.0/0.1J0.0|/0.0/00] 1
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Bl Cerastium sp. 03]0.0|0.1]0.1|0.1}0.0| 3
)|Silene vulgaris (Moench) Garcke 1.2 ]0.1|0.0{0.0({1.0]0.1] 3
0.1]10.1]|0.0]0.0|0.0/00] 1

1.0]|1.0|0.0{0.0{0.0/00] 1

0.2|0.0|0.0]|0.0|0.1f0.1]| 2

0.1]0.1|{0.0{0.0{0.0|0.0] 1

[ _Jo2]o.0fo.0]o.1]o.10.0] 2
Rubia peregrina L. 41100|0.112.0|1.0{1.0| 4
Galium maritimum L. 12]1.0|0.1|0.1{0.0/0.0] 3
8lGalium apnfﬁ‘-'"é-'L:s'ubép.-'qp'dﬁne 22|20|0.1]0.1]00|00]| 3
9l Galium cruciata (L.) Scop. 1.0(1.0/0.0]0.0|0.0f(0.0] 1
Galium aparine L. cf. subsp. spurium (L.) Simonk. 0.1]0.1/0.0{0.0{0.0/0.0] 1
Galium lucidum All. 0.1)00|0.0]00|01]|00| 1
Sherardia arvensis L. 0.1]0.0/0.0]10.0|0.1|0.0] 1
:L |o.2|o0fo1fo.1|o0.0]00] 2
Lonicera etrus Jo.2]o.0fo.1fo.1o.0[0.0] 2
Lonicera implexa Aiton 1.1]0.0/0.0]0.0|1.0]0.1] 2
Sambucus nigra L. 2.0|2.0|0.0/0.0(/0.0]0.0f 1
Valeriana officinalis L. 0.1]0.1|/0.0]0.0|0.0(00] 1
B|Scabiosa atropurpurea L. 0.1]0.0/0.1{0.0|0.0]0.0f 1
9|Scabiosa columbaria L. 0.1]0.1|/0.0/0.0|0.0(0.0] 1
Fraxinus excelsior L. 2.0/|20f00|00[00|00] 1
Phillyrea media L. 1.1]1.0[0.1]0.0{0.0(0.0] 2
Olea europaea L. 1.10.0(0.0j0.1[{1.0(0.0] 2
63| Convolvulus cantabrica L. 0.1]0.0/0.0]0.1|]0.0(00] 1
a|Lithospermum officinale L. 1.0[1.0[0.0[0.0[0.0[00] 1
5| Lithospermum purpureocaeruleum L. 1.2 |10|0.1f0.1{0.0/0.0] 3
6| Myosotis arvensis (L. ) Hill 0.101(0.0|0.0[00|00] 1
Echium vulgare L. 0.3]00|0.1]0.1|0.1|0.0] 3
0.2 |o.0[o.0]0.1]0.1]0.0] 2

Verbascum sp. 01/0.1(/0.0]|00]|0.0{0.0] 1
Veronica persica Poiret 04]00]01]|01|0.1]10.1] 4
Veronica chamaedrys L. 0.1|0.0/0.0]/0.1|0.0]0.0] 1
Veronica cf. teucrium L. 0.1|0.0{0.0]0.0[0.1|0.0] 1
Veronica tenuifolia Asso 13 [o.0fo0.1fo.1[1.0[0.1] 4
Digitalis lutea L. 0.1(0.1]0.0/0.0{0.0|0.0| 1
: 0.210.0(0.1]0.1|0.0(0.0] 2

Globularia alypum 1.2|0.0/0.0]0.1|1.0|0.1] 3
Orobanche gracilis Sm. 0.1|0.0/0.0|0.0|0.1|0.0] 1
I 0.200|00]01|0.1f0.0] 2
; Jo2]o.0]0.1]0.0]0.1{0.0] 2

Plantago lanceolata L. 4110.0|1.0]|2.0|1.0{0.1]| 4
Plantago afra L. 0.1]0.0/0.0]00]0.1|J0.0] 1
Plantago sempervirens Crantz 03)00|0.0]01]01]|01] 3
Verbena sp. 0.1]0.0/0.1]00|0.0]0.0] 1
34| Teucrium scorodonia L. 0.1]0.1]0.0]|0.0[|0.0f{0.0] 1
0.2]|0.0|0.1]0.1]0.0|0.0] 2

4 Rosmarinus officinalis L. 10.0/0.0(3.0|3.0/2.0|2.0| 4
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o1

0.0

0.0

0.1

0.0

0.0

0.0

0.1

1.0

0.1

0.1

02

0.0

0.1

0.1

0.0

0.0

02

0.0

0.0

0.0

0.1

0.1

0.0

0.0

0.1

0.1

0.0

4.0

4.0

0.0

0.0

0.0

0.0

Conyza bonariensis (L.) Cronquist

Conyza canadensis (L.) Cronquist

Helicrysum stoechas (L.) Moench

Inula viscosa (L. ) Aiton

Inula cf. montana L.

Santolina chamaecyparissus L.

Anthemis arvensis L.

Achillea millefolium L.

Calendula -as:‘sf L

Carlina vulgaris L.

um mit ernh.

Cnru s.

Cirsium vulgare (Savi ) Ten.

[Hypochoeris radicata L.

8| Urospermum dalechampii ( L. ) Scop. ex F.W. Schmidt

0.0

0.1

0.1

1.0

0.0

Leontodon taraxacoides (Vil-l.) Mérat

0.0

0.1

0.0

0.0

0.0

Tragopogon dubius Scop.

0.0

0.0

0.0

1.0

0.0

Podospermum laciniatum (L. ) DC.

0.1

0.0

0.0

0.0

0.0

Taraxacum officinale Weber

12.0

1.0

0.1

1.0

0.1

Sonchus tenerrimus L.

0.0

0.0

0.0

0.1

0.0

Reichardia picroides ( L.) Roth

0.0

0.1

1.0

1.0

1.0

Crepi ia L. subsp. taraxacifolia (Thuill.) Thell.

Apyﬂanthes nspeh'ensis L.

0.0

2.0

0.0

0.0

|o.0

Allium roseum L.

Muscari comosum (L) Mill

Muscari neglectum Guss.

Asparagus acutifolius L.

Ruscus aculeatus L.

3|Smilax aspera L.

Limodorum abortivum (L. ) Sw
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Brachypodium retusum (Pers.) P. Beauv.
NUMERO DE ESPECIES DE CADA ZONA

ESPECIES

Dominantes

Subdominantes

Abundantes
Comunes
Fr’ec_uentes-
Escasas

Esporadicas

Cephalanthera longifolia (L.) Fritsch 03]0.0]0.1]0.2]0.1]0.0] 3
Orchis ustulata L 0.1]|0.0/0.0]0.1]0.0{0.0] 1
Aceras anthropoy Jo.2|o.0]o.1]o.1[0.0[00] 2
[r2Too[o.1|10o[o.1[00] 3

0.1|0.0]0.0)]0.1]0.0{00] 1

|02 ]o0.0[0.0]0.1]0.1]0.0] 2

0.1 0.0]0.0(/0.0]0.1(0.0] 1

Jo0.2]o0o0]0.1]0.1]0.0/00] 2

Carex flacca Schreber To3oofo1fo1[o1[00[ 3
Carex halleriana Asso 122|00[0.1]1.0|1.0|]0.1] 4
Carex sylvatica Huds. 0.1|0.1{0.0j0.0{0.0{0.0] 1
Carex hispida Willd. 0.1 [o.0]o.0lo.1f0.000] 1
B|Carex sp. 0.1]0.0|0.0|0.1]0.0/00] 1
Scirpus holoschoenus L. 0.3]0.1]0.1|]0.0|0.1]0.0] 3
Phalaris cf. arundinacea L. 0.1(0.1]0.0(0.0/0.0{0.0] 1
Phleum phleoides (L. ) Karsten 0.1(0.0|]0.0]0.1]0.0|/00] 1
2|Avena barbata Pott ex Link 3.2(2.0|1.0]0.1]0.1|0.0] 4
Avenula pratensis (L.) Eumdrt. 8.0(1.0/2.0/2.0|2.0/1.0] 5
Poa annua L. 33(1.0]0.1]0.112.0{0.1] 5
Poa nemoralis L. 1.0 | 1.0]0.0]0.0[0.0[0.0] 1
Poa pratensis L. 8.0(1.0]2.0f20|2.0[{1.0] 5
Catapodium rigidum (L.) F.T. Hubbard subsp. hemipoa | 0.4 |0.0/0.1]0.1|/0.1]|0.1] 4
Catapodium rigidum (L.) F.T. Hubbard subsp. rigidum | 0.1 |0.0/0.0|/0.0|0.1|/0.0] 1
Dactylis glomerata 0.5(0.1]0.1]0.1]0.1|/0.1] 5
: 0.2(0.0]0.0]0.110.1{00] 2

Bromus sterilis L. 1.1/0.1/0.0]0.0(11.0]100] 2
Bromus diandrus Roth subsp. maximus (Desf.) Soo 1.2|0.0(1.0|0.1|/0.1]|0.0] 3
Bromus madritensis L. 0.1]0.1]|00|00]0.0(00] 1
Bromus hordeaceus L. 1.1]0.0{0.0/0.1|1.0{0.0] 2
Hordeum murinum L. _ 13(0.1]0.1]10.1]1.0|/0.0] 4
Brachypodium phoenicoides (L.) Roem. et Schultes 7.0[0.0[1.0[3.0[2.0]1.0] 4
4




ANEXO B. LISTA TAXONOMICA DE LOS LEPIDOPTEROS

ORDEN LEPIDOPTERA Linnaeus, 1758
SUPERFAMILIA PAPILIONOIDEA Latreille, 1802

Familia PAPILIONIDAE Latreille, 1802
Subfamilia PAPILIONINAE Latreille, 1802
Tribu Papilionini Latreille, 1802
Género Papilio Linnaeus, 1758
Papilio machaon (Linnaeus, 1758)
Tribu Lampropterini Moore, 1890
Subtribu Teinopalpina Grote, 1899
Género Iphiclides Hubner, 1819
Iphiclides feisthamelii (Duponchel, 1832)

Familia HESPERIIDAE Latreille, 1809
Subfamilia PYRGINAE Burmeister, 1878
Tribu Erynnini Tutt, 1906
Género Erynnis Schrank, 1801
Erynnis tages (Linnaeus, 1758)
Tribu Carcharodini Verity, 1940
Género Carcharodus Hubner, 1819
Carcharodus alceae (Esper, 1780)
Tribu Pyrgini Burmeister, 1878
Género Pyrgus Hubner, 1819
Pyrgus malvoides (Elwes & Edwards, 1897)
Subfamilia HESPERIINAE Latreille, 1809
Tribu Thymelicini Burmeister, 1878
Género Thymelicus Hibner, 1819
Thymelicus sylvestris (Poda, 1761)
Tribu Hesperiini Latreille, 1809
Género Hesperia Fabricius, 1793
Hesperia comma (Linnaeus, 1758)

Familia PIERIDAE Duponchel, 1835
Subfamilia DISMORPHIINAE Schatz, 1886
Género Leptidea Billberg, 1820

Leptidea sinapis (Linnaeus, 1758)

Leptidea reali Reissinger, 1990
Subfamilia COLIADINAE Swainson, 1827
Género Gonepteryx Leach, 1815

Gonepteryx cleopatra (Linnaeus, 1767)

Gonepteryx rhamni (Linnaeus, 1758)
Género Colias Fabricius, 1807

Colias alfacariensis Ribbe, 1905

Colias crocea (Geoffroy, 1785)
Subfamilia PIERINAE Duponchel, 1835
Tribu Anthocharini Tutt, 1894

Género Anthocharis Boisduval, Rambur, y Graslin,

1833
Anthocharis cardamines (Linnaeus, 1758)
Anthocharis euphenoides Staudinger, 1869
Género Euchloe Hubner, 1819
Euchloe crameri Butler, 1869
Tribu Pierini Duponchel, 1835
Género Aporia Hibner, 1819
Aporia crataegi (Linnaeus, 1758)
Género Pieris Schrank, 1801
Pieris brassicae (Linnaeus, 1758)

Pieris napi (Linnaeus, 1758)

Pieris rapae (Linnaeus, 1758)
Género Pontia Fabricius, 1807

Pontia daplidice (Linnaeus, 1758)

Familia LYCAENIDAE Leach, 1815

Subfamilia LYCAENINAE Leach, 1815

Tribu Lycaenini Leach, 1815

Género Lycaena Fabricius, 1807
Lycaena phlaeas (Linnaeus, 1760)

Tribu Theclini Swainson, 1831

Género Favonius Sibatani y Ito, 1942
Favonius quercus (Linnaeus, 1758)

Tribu Eumaeini Doubleday, 1847

Género Tomares Rambur, 1840
Tomares ballus (Fabricius, 1787)

Género Callophrys Billberg, 1820
Callophrys rubi (Linnaeus, 1758)

Género Satyrium Scudder, 1876
Satyrium esculi (HUbner, 1804)

Satyrium ilicis (Esper, 1779)

Tribu Polyommatini Swainson, 1827

Género Lampides Hibner, 1819
Lampides boeticus (Linnaeus, 1767)

Género Cupido Schrank, 1801

Subgénero Cupido Schrank, 1801
Cupido (Cupido) minimus (Fuessly, 1775)
Cupido (Cupido) osiris (Meigen, 1829)

Subgénero Everes Hiibner, 1819
Cupido (Everes) argiades (Pallas, 1771)

Género Celastrina Tutt, 1906
Celastrina argiolus (Linnaeus, 1758)

Género Scolitantides Hibner, 1819

Subgénero Pseudophilotes Beuret, 1958
Scolitantides (Pseudophilotes) panoptes
(Huibner, 1813)

Género Glaucopsyche Scudder, 1872
Glaucopsyche alexis (Poda, 1761)
Glaucopsyche melanops (Boisduval, 1828)

Género Polyommatus Latreille, 1804

Subgénero Polyommatus Latreille, 1804
Polyommatus (Polyommatus) icarus (Rot-
temburg, 1775)

Subgénero Agrodiaetus Hubner, 1822
Polyommatus (Agrodiaetus) fulgens (Sagar-
ra, 1925)

Polyommatus (Agrodiaetus) ripartii (Freyer,
1830)

Subgénero Meleageria Sagarra, 1925
Polyommatus (Meleageria) daphnis ([Denis
& Schiffermuller], 1775)

Subgénero Neolysandra Kocgak, 1977
Polyommatus (Neolysandra) escheri (Hib-
ner, 1823)
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Subgénero Lysandra Hemming, 1933
Polyommatus (Lysandra) bellargus (Rot-
temburg, 1775)

Polyommatus (Lysandra) coridon (Poda,
1761)

Polyommatus (Lysandra) hispana (Herrich-
Schéffer, 1851)

Género Aricia Reichenbach, Leipzing, 1817
Aricia cramera (Eschscholtz, 1821)

Familia NYMPHALIDAE Swainson, 1827
Subfamilia LIBYTHEINAE Boisduval, 1833
Género Libythea Fabricius, 1807
Libythea celtis (Laicharting, 1782)
Subfamilia SATYRINAE Boisduval, 1833
Tribu Satyrini Boisduval, 1833
Subtribu Lethina Reuter, 1896
Género Lasiommata Westwood, 1841
Lasiommata maera (Linnaeus, 1758)
Lasiommata megera (Linnaeus, 1767)
Género Pararge Hubner, 1819
Pararge aegeria (Linnaeus, 1758)
Subtribu Coenonymphina Tutt, 1896
Género Coenonympha Hiibner, 1819
Coenonympha arcania (Linnaeus, 1761)
Coenonympha glycerion (Borkhausen, 1788)
Coenonympha pamphilus (Linnaeus, 1758)
Subribu Maniolina Verity, 1953
Género Maniola Shranck, 1801
Maniola jurtina (Linnaeus, 1758)
Género Pyronia Hubner, 1819
Pyronia tithonus (Linnaeus, 1771)
Pyronia cecilia (Vallantin, 1894)
Pyronia bathseba (Fabricius, 1793)
Género Aphantopus Wallengren, 1853
Aphantopus hyperantus (Linnaeus, 1758)
Subtribu Melanargiina Verity, 1920
Género Melanargia Meigen, 1828
Melanargia lachesis (Hubner, 1790)
Subtribu Satyrina Boisduval, 1833
Género Hipparchia Fabricius, 1807
Subgénero Hipparchia Fabricius, 1807
Hipparchia (Hipparchia) alcyone ([Denis &
Schiffermuller], 1775)
Hipparchia (Hipparchia) fagi (Scopoli, 1763)
Subgénero Parahipparcha Kudrna, 1978
Hipparchia (Parahipparchia) semele (Lin-
naeus, 1758)
Subgénero Neohipparchia De Lesse, 1951
Hipparchia (Neohipparchia) statilinus
(Hufnagel, 1766)

80

Género Satyrus Latreille, 1810

Satyrus actaea (Esper, 1781)
Género Kanetisa Moore, 1893
Subgénero Brintesia Fruhstorfer, 1911

Kanetisa (Brintesia) circe (Fabricius, 1775)
Género Arethusana de Lesse, 1951

Arethusana arethusa ([Denis & Schiffermul-

ler], 1775)

Subfamilia CHARAXINAE Doherty, 1886
Tribu Charaxini Doherty, 1886.
Género Charaxes Ochsenheimer, 1816

Charaxes jasius (Linnaeus, 1767)
Subfamilia NYMPHALINAE Swainson, 1827
Tribu Nymphalini Swainson, 1827
Género Vanessa Fabricius, 1807

Vanessa atalanta (Linnaeus, 1758)

Vanessa cardui (Linnaeus, 1758)
Género Aglais Dalman, 1816

Aglais urticae (Linnaeus, 1758)

Aglais io (Linnaeus, 1758)

Género Polygonia Hubner, 1819

Polygonia c-album (Linnaeus, 1758)
Tribu Melitaeini Newman, 1870
Género Euphydryas Scudder, 1872

Euphydryas aurinia (Rottemburg, 1775)
Género Melitaea Fabricius, 1807

Melitaea cinxia (Linnaeus, 1758)

Melitaea deione (Geyer, 1832)

Melitaea parthenoides Keferstein, 1851

Melitaea didyma (Esper, 1778)

Melitaea phoebe (Goeze, 1779)
Subfamilia LIMENITIDINAE Butler, 1870
Tribu Limenitidini Butler, 1870
Género Limenitis Fabricius, 1807

Limenitis camilla (Linnaeus, 1764)

Limenitis reducta (Staudinger, 1901)
Subfamilia HELICONIINAE Swainson, 1827
Tribu Argynnini Duponchel, 1835
Género Issoria Hibner, 1819

Issoria lathonia (Linnaeus, 1758)
Género Argynnis Fabricius, 1807
Subgénero Argynnis Fabricius, 1807

Argynnis (Argynnis) paphia (Linnaeus,

1758)

Subgénero Fabriciana Reuss, 1920
Argynnis (Fabriciana) adippe ([Denis &
Schiffermuller], 1775)

Género Boloria Moore, 1900

Subgénero Clossiana Reuss, 1920
Boloria (Clossiana) dia (Linnaeus, 1767)



ANEXO C. BASE DE DATOS DE LOS LEPIDOPTEROS

1 5 69 | 32 1 L{H)
2 |Scol 4 [ 0o]30]40] 43 1 c
3 5 18] 32| 34] 34| 21]|139|563%| 1 L
4 | 5 | 2]2a]|43|37]29]135]|5.496%]| 1 L
5 |n s | 1 ]|17]40]22]23]103]|417%| 2 L
6 | 4 | o]16]|32]33]21]102]413%] 2 L
7 |G ale. | 4 |o]e|31]25]23] 85 |3.9a%] 1 C
8 [P i | s | 8]a16|22]19] 18] 83 |3.36%] P L-C
9 [A ; s | s |10]23]20]15] 73 [2.95%| 1 L
| 10]Glaucopsyche melanops | 4 | o | 3 |27]|24] 18] 72 |2.091%] 1 C
11|Lasiommata megera 5 1| 4]22]18]20]| 64 |2.61%| P L
12[Poly icarus s | 1] 8]20]17]14] 60 [2.91%] P L
13| Callophrys rubi 5 | 1] 4]19]18]13] 55 |2.24%] 1 C
14| Colias crocea s | 1] 6]11]18]|14] 50 [2.0a%| P L (+)
Ani 5 |13 8]12] 8] 4| 46 |1.84%] 1 1
4 | 0f14]17| 9] 5| 45 |1.81%| 1 L
5 [ 1]12)10)13| 8] 43 |1.73%| 1 1
5 {11] 98] 7| 6] a2 |170% 2 L
4 |0 9] 71511 41 |1.67%| 1 L
4 o] 3]13f1a]11] a0 |1.61%] 2 C
5 [ 3] 1]1a)11| 9] 39 |156%| 1 L
5 | 4] 6] 8] 9|11] 38 [1.53%| 2 C
5 | 7]20)17)18|13] 75 |3.04%| P C
4 | o5 |asf11] 7| 37 |1.50%] P L
| s )1 4]13]9] 9] 36]|147%] 1 L
[ & | s | ele]|ls6| 7] 7] 34]139% 1 |
27 | Colias alfacariens | 4ol a]7[13]10] 34 [136%] P L
28|Lycaena phlaeas 5 1] 4]10] 8] 6] 29 |119%] 2 L
29| Aporia crataegi 5 | 3]s5]6] 7| 7] 28 [113%] 1 L
30| Pieris brassicae s 1] s8] 9]6] 28][113% P C
31| Polyommatus bellargus 4 ol 8|6]6] 6] 26 |1.05% 2 L
32|Anthocharis euphenoides 5 1] 2]6]8] 7| 24 |0o96%] 1 C
33| Argynnis paphia 4 |lofe]7|s] 3] 23]093% 1 L
34|Favonius quercus 4 0]l 4]6)]7]5]| 21 |os5%] 1 H
35|Tomares ballus s 1] 2]s]|6]| 7] 20 |o82%| 1 C
36| Polyommatus hispana 4 ol 7]3]3]6] 19]076% 2 H
4 o] 1] 7]6|5s5] 19]orexn| 1 L

s |1]6|5s] 4] 1] 17 oesxn| 1 H - L(H)
4 o] 3]a]s]| 4] 1s]oe2s| P C
3 o]Jo]a]s]|e]| 14 |os7w] 1 L
4 lo]Jal2]3]|s6] 14 |osrx| 1 L
4 |o]ala]z]3] 13]osa% 1 L
4 o] 2]e6] 4] 1] 13 |osa%| 1 |

3 Jo]o]a] 4] 6] 13|osa%| P [NOHIB(I?)

4 o]al2]3]|s] 13 ]osa%| 1 L (H?)
s 1] 1]4]3] 4] 13]os1%| P 1
3 Jo]o|ls] 4] 3] 12 oasxn|lo L
4 o] 1] 2]4]5] 11]oas%| 2 C
3 Jo]o|s]al 3] 11]oa5% 1 L
4 Jlols|1]1]a] 11 oa2x|io L
4 ol 1] 1]4a] 4] 10 o0a0% 1 L
4 lofJ1]4a]3]1] 9 ]o3rxl 1 L
4 o] 1]4]4]1] 9 |o37% 1 L

3 lo]Jal2]o]3] 9 |o37%| 1 H-L

4 o] 1]4]3|1] 8 |o3a%| P L-C-I
4 |4]2]o]1]1] 8 |o31%| P |
4 o] 1]4]2]1] 8 |o31%| 2 L
s 1] 1]1]3]2] 8 |o31%] P C
3 Jo]Jo|a]z2]21] 7 |o2s%u| 1 L
2 |s6]1]lo]Joflo] 7 |o2sx| 3 L

4 |lofj1]1f2]3| 7 |o28% 1 L{H) - L
3loJojl2]3|2] 7 |o28%| 3 L
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ANEXO D. GRUPOS DE AFINIDAD ECOLOGICA DE PLANTAS
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T Lithospermum purpureo-caeruleum :;
Coriaria myrtifolia linu 1.2
Ranunculus bulbosus Bromus diandrus maximus 1.2
Lathyrus cicera iperus communis 12,

5 |Alnus glutinosa 12
3| Lamium flexuosum 3.0 Urospermum dalechampii 12
Geranium molle 5.1 11
Taraxacum oﬁciﬂaﬁe 4.2 11
Ulmus minor 33 11
32| Avena barbata 32 Diplotaxis eurocoides 1.1
Potentila reptans 3.0 / T4 11
Stellaria holostea 30 11
31 |Urtica diotica 31 11
00| Conyza canadensis 2.0 11
5| Sambucus nigra 2.0 11
0[Fraxinus excelsior 2.0 m 11
8[Galium aparine aparine 2.2 i 11
12 Bromus hordez_:_ceus 1
12 Pteridium aquilinum 1.0
Spartium junceum 4.0 L 1.0
Astragalus monspessulanus 50 Ly
Euphorbia characias 5.0 1.0
Medicago arabica 5.0 ig
l| Poa annua 33 1'0
Dorycnium hirsutum 5.0 - -
227 | Aphylfanthes monspeliensis 5.0 — ﬁmﬁgﬁm}m :g
i | Brachypodium ramosum 5.0 — - — -
Quercus pubescens 4.1 o E_uph?rtfu cmygﬂ‘ aloides 1.0
Vicia sotiva a1 128 Af'abcs hirsuta sagittata 1.0
- - - 42|Silene alba 1.0
Bl Rubia peregrina 4.1 - o
Plantago laceolata 4.1 —
Clematis flammula 4.0 Hiheepconun Sfliehie :g
Quercus ce.rrfoides 4.0 Doronicum pardalianches 1:0
Sedum sediforme 3.2 = - -
8| Eryngium campestre 3.1 P adcpegon dubius 10
Reichardia picroides 3.1 g‘;‘:’;ﬂrm ijg
Qi icadrborea 30 Ceterach officinarum 0.5
2.3 B Dactylis glomerata 0.5
2.2 Lathyrus annuus 0.4
22 87 |Linum narbonense 0.4
e 11| Viola alba 04
22 [70| Veronica persica 0.4
22 Ruscus aculeatus 0.4
22 Smilax aspera 0.4
22 7| Catopodium rigidum hemip 0.4
21 Asplenium trichomanes 0.3
2.1 L |Fr ila taber 1{ 0.3
2.1 Medicago minima 0.3
21 90 | Geranium lucidum 0.3
2.1 Eupharbia mariolensis 0.3
21 Bl Malva sylvestris 0.3
2.1 9| Cerastium tomentosum 0.3
20 Echium vulgare 0.3
2.0 [82] Plantago sempervirens 0.3
14 5|Satureja calamintha 03
13 Cirsium vulgare 0.3
13 Muscari neglectum 0.3
13 i Limodorum abortivum 0.3
D4|Santolina chamaecyparisus 1.3 6| Cephalanthera longifolia 0.3
73| Veronica tenuifolia 2 Carex flacca 0.3
1|Asparagus ocutifolius 13 9] 5ciropus holoschoenus 03
|Hordeum murinum 13 6.1
12 5.1
1.2 Dorycnium pentaphylum 6.0




Rosmarin

Rubt

ESPECIES
Dominantes

| Comunes |  3,0-55 |

03-0,5
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ANEXO E. GRUPOS DE AFINIDAD ECOLOGICA DE LEPIDOPTEROS
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ESPECIE

GRUPO  Caract.

Fam

%

Volt

Hibernacién

Limenitis reducta A 3
Polygonia c-album A P
38 |Satyrium ilicis B 1
43 |Libythea celtis B Ny 0.55% 1 [
31 |Polyommatus bellargus B Ly 1.08% 2 L
33 |Argynnis paphia B Ny 0.96% 1 L
42 Fﬁ“ppaﬂ:’hiasemefe B Ny 0.55% 1 L
36 IPolyommatus hispana B Ly 0.79% 2 H
41 |mtyommms ripartii B Ly 0.58% | 1 L
45 |Polyommatus fulgens B Ly 0.55% 1 L (H?)
17 |Gonepteryx cleopatra B 1.78% | 1 1
19 |Coenonympha arcania B Ny 1.72% | 1 L
16 |Euphydryas aurinia B Ny 1.87% 1 L
27 |Colias alfacariensis B 1.40% | P L
20 |Euchloe crameri B 1.66% 2 C
24 |Boloria dia B Ny 1.55% | P L
28 |Lycaena phlaeas B Ly 1.23% 3 L
730 |Pieris brassicae B 117% | P C
25 |Kanetisa circe B N 1.52% 1 L
39 |Heris_rapae B 0.64% P C
34 |Favonius quercus B Ly 0.88% 1 H
37 |Hipparchia alcyone B Ny 0.79% | 1 L
35 |Tomares ballus B L 0.85% 1 C
32 |Anthocharis euphenoides B — 0.99% 1 @
50 |Polyommatus escheri C Ly 0.44% [lo2 L
54 |Polyommatus daphnis C Ly 038% | 1 H-L
46 |Aglais io D N 053% | P 1
58 |Pieris nopi D 0.32% P C
61 |Hesperia comma D 0.29% 1 L(H)- L
63 |Papilioc machaon D 0.29% P C
48 |Lasiommata maera D Ny 0.47% 2 C
51 |Hipparchia statilinus D Ny 0.41% 1 L
40 |Hipparchia fagi D Ny 0.58% | 1 L
44 |Vanessa cardui D Ny 0.55% P No hiberna (1?)
47 |Melitaea cinxia D Ny 050% |lo2 L
49 |Melitaea parthenoides D Ny 0.47% 1 L
57 |Melitaea phoebe D Ny 0.32% 2 L
53 [Pyronia cecilia D Ny | 038% | 1 L
52 |Cupido osiris D Ly 0.38% 1 L
55 |Issoria lathonia D Ny 0.35% P L-C-I
59 |Coenonympha glycerion D Ny 0.29% 1 L
62 |Melitaea deione D Ny 0.29% 3 L
15 |Anthocharis cardamines E 1.90% 1 |
18 |Erynnis tages E 1.75% | 2 L
26 |Gonepteryx rhamni E 1.43% 1 |
22 [Iphiclides feisthamelii E p 158% | 2 C
29 |Aporia crataegi E 1.17% 1 L
3 |Pyronia tithonus F 5.80% 1 L
9 |Maniola jurtina F 3.05% 1 L
Pararge aegeria F 3.46% P L-C
Leptidea sinapis / reali F 3.13% P C
I lact 5.63% 1 L
7.13% 1 L(H)
4.30% 2 L
4.25% 2 L
6.01% 1 &
Glaucopsyche alexis H 3.55% 1 C
10 |Glaucopsyche melanops H 3.00% 1 C
11 |Lasiommata megera H 2.69% P L
13 |Callophrys rubi H 2.31% 1 C
12 |Polyommatus icorus H 2.48% P L
14 |Colias crocea H 2.10% P L (+])
21 |Pyronia bathseba H 1.61% 1 L
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RESUMEN

Las escamas de las alas de los lepidépteros desempefian multiples funciones (protec-
cion, defensa, comunicacion...) esenciales para su supervivencia y reproduccion. A
pesar de los numerosos estudios realizados sobre algunas de estas funciones, apenas
se conocen datos sobre la densidad de escamas o sobre la forma en que se distribu-
yen sobre las alas. Con el fin de contribuir a entender la variabilidad intraespecifica
de dichas distribuciones, se han estudiado de manera exhaustiva 4 ejemplares de
Colias crocea, en cuyas alas se han delimitado, segun las venas, 12 sectores (alas
anteriores) y 11 sectores (alas posteriores), y se han realizado recuentos de las esca-
mas presentes en cada uno de ellos (en total, 92 sectores).

A partir de estos datos, se han cuantificado las distintas fuentes de variabilidad (en-
tre sectores, entre caras, entre lados y entre alas anteriores y posteriores) mediante
analisis de la varianza. Los resultados indican que el recubrimiento de escamas de
las alas de esta especie, y muy probablemente las de todos los lepidopteros, es nota-
blemente heterogéneo, y que la importancia de las fuentes de variabilidad difiere
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entre las alas anteriores y las posteriores. Asi, en las alas anteriores la mayor variabi-
lidad se da entre sectores, mientras que en las posteriores se da entre caras, con una
mayor densidad de escamas en la cara ventral, considerablemente superior a la de la
cara dorsal (casi un 19% mas). Es posible que esta diferencia tenga caracter adaptati-
vo, al ser dicha cara ventral de las alas posteriores la mas expuesta (en posicién de
reposo) a seleccion por los depredadores. Todos estos resultados contradicen la hi-
poétesis generalmente aceptada de que el recubrimiento de escamas es uniforme y
homogéneo.

Por otra parte, la densidad de las escamas de recubrimiento es independiente del
tamafio del individuo, por lo que se puede concluir que los ejemplares grandes no
poseen escamas mas grandes, sino un mayor nimero de escamas. En consecuencia,
se puede atribuir una densidad media de escamas a la especie, que seglin nuestros
valores seria de 312 escamas/mmz2, asi como un ndimero medio de escamas por indi-
viduo (alrededor de 520.000).

Palabras clave: Pieridae, Colias crocea, escamas de recubrimiento, tamafo de
las alas, densidad, nimero total, distribucién, celdas.

RESUM

ANALISI DE LA VARIABILITAT EN EL NOMBRE, DENSITAT I DISTRIBUCIO DE
LES ESCATES ALARS DE Colias crocea (Geoffroy, 1785) (Hexapoda: Lepidoptera,
Pieridae)

Les escates de les ales dels lepidopters exerceixen multiples funcions (proteccio,
defensa, comunicacid...) essencials per a la seva supervivéncia i reproduccio. Malgrat
els nombrosos estudis realitzats sobre algunes d'aquestes funcions, amb prou feines
es coneixen dades sobre la densitat d’escates o sobre la forma en queé es distribueixen
sobre les ales. Per tal d'ajudar a entendre la variabilitat intraespecifica d’aquestes
distribucions, s’han estudiat de manera exhaustiva quatre exemplars de Colias
crocea, les ales dels quals s’han dividit, segons les nervadures, en 12 sectors (ales
anteriors) i 11 sectors (ales posteriors), i s’ha realitzat el comptatge de les escates
presents en cada un d’ells (92 sectors en total).

A partir d’aquestes dades, s’han quantificat les diverses fonts de variabilitat (entre
sectors, entre cares, entre costats i entre ales anteriors/ posteriors) utilitzant I'analisi
de la variancia. Els resultats indiquen que el recobriment d’escates de les ales dels
lepidopters és notablement heterogeni, i que la importancia de les fonts de variabili-
tat difereix entre les ales anteriors i posteriors. Aixi, en les ales anteriors la variabili-
tat més gran ocorre entre sectors, mentre que en les posteriors es produeix entre les
cares, amb una densitat d’escates considerablement més gran a la cara dorsal que a
la ventral, (gairebé un 19% més). Es possible que aquesta diferéncia tingui caracter
adaptatiu, donat que la cara ventral és la més exposada, en posicié de descans, a
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seleccié per part dels depredadors. Tots aquests resultats contradiuen la hipotesi
generalment acceptada de qué el recobriment d’escates és uniforme i homogeni.

D'altra banda, la densitat d’escates de cobertura és independent de la mida de
I'exemplar, per la qual cosa es pot concloure que els exemplars grans no tenen esca-
tes més grans, siné un major nombre d'escates. En conseqiiéncia, es pot atribuir una
densitat mitjana d'escates a I'especie, que segons els nostres valors seria de 312 esca-
tes/mmz2, aixi com un nombre mitja d’escates per individu (unes 520.000).

Paraules clau: Pieridae, Colias crocea, escates de cobertura, mida de les ales,
densitat, nombre total, distribucid, cel-les.

RESUME

ANALYSE DE LA VARIABILITE DU NOMBRE, DE LA DENSITE ET DE LA DIS-
TRIBUTION DES ECAILLES ALAIRES DE Colias crocea (Geoffroy, 1785) (Hexapo-
da: Lepidoptera, Pieridae)

Les écailles des ailes des Iépidoptéres remplissent des fonctions multiples (protec-
tion, défense, communication ...) essentielles pour leur survie et leur reproduction.
Malgré les nombreuses études réalisées sur certaines de ces fonctions, les données
concernant la densité des écailles et leur distribution sur les ailes sont rares. Pour
contribuer a comprendre la variabilité intra-spécifique de ces distributions, nous
avons étudié de facon exhaustive quatre exemplaires de Colias crocea, sur les ailes
desquels nous avons délimité, moyennant les nervures, 12 secteurs (ailes antérieu-
res) et 11 secteurs (ailes postérieures), sur lesquels nous avons réalisé le comptage de
toutes les écailles présentes sur chacun d’eux (au total, 92 secteurs).

A partir de ces données nous avons quantifié les différentes sources de variabilité
(entre secteurs, entre faces, entre cotés et entre ailes antérieures et postérieures). Les
résultats indiquent que le revétement en écailles des ailes des Iépidopteres est re-
marquablement hétérogéne, et que lI'importance des sources de variabilité différe
entre les ailes antérieures et les postérieures. Ainsi, les ailes antérieures montrent
une plus grande variabilité entre les secteurs, tandis les postérieures montrent une
variabilité maximale entre les faces, avec une plus grande densité d'écailles sur la
face ventrale, considérablement supérieure a celle de la face dorsale (pres de 19% en
plus). Il est raisonnable penser que cette différence ait un caractére adaptatif, car la
face ventrale des ailes postérieures (en position de repos) est plus exposeée a la sélec-
tion par les prédateurs. Tous ces résultats contredisent I'hypothése généralement
admise sur I'homogénéité et uniformité du revétement d’écailles des Iépidopteres..

En outre, la densité du revétement d’écailles est indépendante de la taille de
I'individu ; on peut donc en conclure que les gros spécimens n'ont pas des écailles
plus grandes, mais qu'ils les ont en plus grand nombre. Par conséquent, on peut
attribuer une densité moyenne d'écailles a chaque espéce, qui selon nos valeurs,
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serait de 312 écailles/fmmz2 et un nombre moyen d'écailles par individu (environ
520.000).

Mots-clés: Pieridae, Colias crocea, écailles de revétement, dimension alaire, den-
sité, nombre total, distribution, cellules.

ABSTRACT

The scales covering the wings of Lepidoptera contribute to multiple functions (pro-
tection, defence, communication...) that are crucial for their survival and reproduc-
tion. Despite numerous studies on some of these functions, knowledge about the
density of scales and their distribution over the wings is still scarce. In order to gain
a better understanding about this distribution, we have exhaustively studied 4 spec-
imens of Colias crocea, in whose wings we have delimited, using the veins, 12 (fore-
wings) and 11 (hindwings) sectors, and counted the number of scales in each of them
(92 sectors in total).

From these data, we have quantified the sources of variability affecting scales density
(between sectors, between faces, between sides and between forewings/ hindwings)
using ANOVA. The results indicate that the scale covering of Lepidopteran wings is
remarkably heterogeneous, and that the importance of the sources of variability dif-
fers between forewings and hindwings. Thus, in forewing the greatest variability
occurs between sectors, while in the hindwings it occurs between faces, with a higher
density of scales on the ventral surface, considerably higher (almost 19%) than the
dorsal one. It seems likely that this difference has an adaptive value, as the ventral
surface of the hindwings is more exposed (in resting position) to selection by preda-
tors. These results are in contrast with the generally accepted hypothesis stating that
scale covering is uniform and homogeneous.

Moreover, the cover scales density is independent of the size of the specimen, so it
can be concluded that large specimens do not have larger scales, but a greater num-
ber of scales. It can therefore be attributed an average density of scales to this spe-
cies, which, according to our values would be 312 scales/mmz2, as well as an average
number of scales per individual (about 520,000).

Keywords: Pieridae, Colias crocea, cover scales, wing size, density, total number,
distribution, cells.
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1. INTRODUCCION

Uno de los rasgos mas caracteristicos de los lepidopteros es el de presentar las alas
cubiertas de escamas, singularidad que dio lugar a su nombre (del griego lepis, es-
cama, y pteron, ala), si bien también aparecen escamas en algun otro orden de insec-
tos, como los tricopteros e incluso en grupos ancestrales como los colémbolos. Las
escamas de los lepiddpteros aunque primitivamente eran macizas pronto desarrolla-
ron una cavidad interna o lumen donde se acumulan los pigmentos responsables del
color (Kristensen & Simonsen, 2003), lo cual hace pensar que podria tratarse de un
rasgo evolutivo novedoso (apomorfia) del grupo (Garcia-Barros, 1999).

Las alas constan de una lamina membranosa recorrida por una serie de venas, que
sirve de soporte a las escamas. Atendiendo a su posicion, se distinguen dos tipos
fundamentales de escamas: las escamas de cobertura (cover scales) y las subyacentes
o de fondo (ground scales). Las escamas de cobertura son algo mayores, poseen pig-
mentos y forman una capa que recubre las subyacentes, apigmentadas y de menor
tamanfio (Kristensen & Simonsen, 2003; Choe & Nijhout, 2013). En el presente traba-
jo nos referiremos exclusivamente a las escamas de cobertura, a las que llamaremos
simplemente “escamas” para simplificar.

Ademas de sus funciones hidréfuga y termorreguladora (Heinrich, 1993), las esca-
mas desempefian también funciones de defensa y comunicacion, al ser la unidad
béasica que sirve para generar el disefio y coloracién alares. Dicho disefio y coloracién
alares (lo que se conoce como patrdn alar) son responsables de la cripsis de muchas
especies (Scoble, 1992), o de aposematismos y mimetismos ligados a la defensa fren-
te a depredadores (Nijhout 1994). Entre estos Gltimos, destaca la presencia de ocelos
de advertencia, que simulan los ojos de animales de mayor talla o peligrosos, como
las arafas. El patron alar puede estar implicado también en la comunicacién intra-
especifica, territorial o sexual. Finalmente, las escamas pueden modificarse y realizar
otras funciones, como sucede en los machos de ciertas especies, que desarrollan es-
camas especiales (androconiales) capaces de emitir feromonas para predisponer a la
hembra al apareamiento. En las mariposas diurnas, cada escama es de un color con-
creto, y por lo tanto cada una contribuye al patron de coloracion global de la misma
forma que lo haria una pincelada elemental de un cuadro puntillista (Mas6 & Pijoan,
1997). Siguiendo la idea del Dr. Margalef, podriamos decir que “la estructura del ala
es digital”, ya que la imagen se consigue a base de la coloracion de “pixeles” indivi-
duales (las escamas).

Las escamas se disponen en hileras transversales aproximadamente paralelas sobre
ambas superficies (dorsal y ventral) de la lamina membranosa que forma la base del
ala y cada superficie tiene un desarrollo embrionario en dos dimensiones, sin inter-
ferirse (Sekimura, 1999). Al margen de consideraciones fisiolégicas y mecanicas, las
venas delimitan espacios entre ellas (celdas) que estan implicados en la expresion de
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los patrones alares (Nijhout 1994). Se trata de rasgos altamente conservados a lo
largo de la evolucion, lo que los convierte en caracteres morfologicos importantes
gue ayudan a entender la filogenia de los lepiddpteros, y se utilizan en sistematica
para caracterizar distintas categorias taxonémicas.

Las alas de las mariposas constituyen un excelente material para el estudio de los
patrones de coloracion, pues las escamas son elementos que se pueden observar
individualmente, medir, contar y analizar su distribucion, por lo que la literatura
sobre el tema es extensa. Entre los aspectos investigados figura su estructura y mor-
fologia (por ejemplo, Grodnitsky & Kozlov, 1989), como se origina el color, tanto en
general (Janssen et al., 2001) como en casos especiales, como son las escamas reflec-
tantes (Garcia-Barros & Meneguz, 2012) y las iridiscentes (Banerjee et al., 2007), asi
como la funcion y estructura de tipos especiales de escamas, como las androconiales.
También se han estudiado los mecanismos genéticos que controlan las escamas
(Monteiro et al., 2007), los distintos patrones de coloracion que producen (Nijhout,
1982; Sekimura et al., 2000) y, muy especialmente, los ocelos (Monteiro et al.,
2006); incluso la correlacién entre color y ultraestructura de las escamas, y la mor-
fogénesis de la pigmentacién (Aymone et al., 2013). Finalmente, cabe sefialar que el
tamanfio de las escamas es variable, segun las observaciones de Simonsen & Kristen-
sen (2002), que hallan correlacion positiva entre dicho tamafio y la longitud alar
comparando especies de diversas familias (de todos los lepidépteros en general).

Sin embargo, quedan otros aspectos menos explorados, como por ejemplo la forma
en que se distribuye la densidad de escamas en las alas, la variabilidad en su nimero
(entre las celdas determinadas por las venas, entre caras o entre lados), o como varia
su namero total entre especies o dentro de una especie. Todos estos temas tienen
interés para la confeccién de un marco de trabajo cuantitativo de la estructura y dis-
tribucion de las escamas. Cuestiones relativamente simples como la evaluacion de
diferencias entre especies proximas y otros niveles taxonémicos pueden ayudar a
explicar el valor adaptativo de estas estructuras o aspectos filogenéticos de relevan-
cia.

El presente estudio persigue contribuir a llenar alguna de estas lagunas, especial-
mente metodoldgicas, y, en particular, examinar y, en su caso, poner en cuestion la
idea, bastante extendida en lepidopterologia, de que el recubrimiento de escamas es
uniforme y homogéneo. Con tal finalidad, formulamos como objetivos del trabajo:

a) Analizar la variabilidad intraespecifica en la distribucion de la densidad de
escamas en las alas de las mariposas, evaluando la importancia de sus distin-
tas fuentes (celdas, caras, lados y tamafio del ejemplar).

b) Estimar las cifras totales y parciales (atendiendo a las fuentes de variabilidad
mencionadas) del nimero de escamas de algunos ejemplares, comparando-
las con la longitud alar.
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Lo laborioso de las tareas de recuento ha hecho que debamos restringir nuestra in-
vestigacion a unos pocos ejemplares (4) de la especie escogida como modelo -Colias
crocea (Geoffroy, 1785)-, lo cual forzosamente limita la generalidad de nuestros re-
sultados, pero a la vez permite un nivel de detalle muy elevado en la obtencion de
datos. La eleccién de esta especie se baso6 en su tamafio medio dentro del margen de
variacion de los Papilionoidea, asi como en su abundancia, para facilitar otros posi-
bles estudios.

2. METODOLOGIA

2.1.RECUENTO DE ESCAMAS

Se escogieron cuatro ejemplares hembra (para que el sexo no influyera en los resul-
tados) de C. crocea, que abarcaran de manera regular (incrementos de 2,1 mm) un
intervalo de longitudes alares (de 21,5 a 27,8 mm) dentro del margen superior de
variacion de esta especie (17-29 mm, seglin Garcia-Barros et al., 2013), debido a que
las hembras son mayores. Las longitudes del ala fueron estimadas a partir de la linea
recta desde la base del ala (el punto de insercién en el térax) hasta el punto mas dis-
tal, el apice, y fueron las siguientes: 21,5, 23,6, 25,7 y 27,8 mm.

Se consideraron ocho superficies
alares, segun la posicion (anterior o
posterior), la cara (dorsal o ventral,
con el ejemplar extendido) y el lado
de insercién (izquierdo o derecho, en
vista dorsal), que para las caras dor-
sales llamamos A, B, Cy D, y para las
ventrales: W, X, Yy Z (Figura 1). Cada DORSAL VENTRAL

una de las superficies alares se halla Figura 1. Designacion de las superficies alares.

a su vez subdividida por la presencia Debe tenerse en cuenta que el esquema de la dere-
de venas, que delimitan una serie de cha representa al ejemplar dado la vuelta, por lo

Id i d . gue la cara A tiene en su superficie ventral la cara
celdas, que aqui denominaremos X:1aB, laW: laC, laZ; ylaD, laY.
sectores. Aunque en lepiddpteros no
es imposible detectar variaciones en la venacién entre las alas izquierda y derecha,
los ejemplares seleccionados no mostraron ninguna desviacion detectable. Obvia-
mente la venacion en las caras dorsal y ventral es coincidente. En cada ala anterior,
se delimitan 12 sectores y en cada ala posterior, 11 sectores (Figura 2). Dichos secto-
res coinciden con las celdas naturales que estan determinadas por las venas, si bien
en los casos de las celdas més estrechas se juntaron dos para formar un solo sector,
con el fin de facilitar las tareas de recuento. Todos los sectores salvo uno (la celda

discal: n°® 10 y 23) estan delimitados parcialmente por el borde del ala.
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Figura 2. I1zquierda: Designacion de los 12 sectores de la cara dorsal del ala anterior izquierda (ca-
ra A). Derecha: Lo mismo para los 11 sectores de la cara dorsal del ala posterior derecha (cara D).

A cada sector de las alas anteriores se le asigné un namero del 1 al 12, y a cada sector
de las posteriores, un nimero del 13 al 23 (Figura 2). Hay, por lo tanto, 23 sectores
en el conjunto de ambas caras dorsales de las dos alas de la derecha y otros tantos en
las dos de la izquierda; y lo mismo sucede en las caras ventrales, con lo que cada
ejemplar consta de un total de 92 sectores (46 x 2).
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Figura 3. Izquierda: Ejemplo del doble recuento de las escamas de los cuadrados de 1 mm2 de los 12
sectores de la cara dorsal del ala anterior izquierda (cara A). Derecha: Lo mismo de los 11 sectores
de la cara ventral del ala posterior izquierda (cara Z).

Para cada uno de los 92 sectores de cada uno de los 4 ejemplares se selecciond un
cuadrado de 1 mm2 de superficie, del cual se contaron todas las escamas (de cobertu-
ra) presentes. Para ello se usaron estéreo-microscopios (Leica MZ-8 y Nikon SMZ),
equipados con camara clara, a 100 aumentos. La imagen del cuadrado de 1 mm2 se
proyectaba sobre un papel cuadriculado, cuya cuadricula permitia hacer recuentos
parciales y facilitaba el recuento del total de escamas presentes en el cuadrado selec-
cionado. Dichos recuentos se iban anotando sobre fotografias de cada ala (Figura 3).
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En aquellos sectores donde result6 evidente que habia habido una pérdida masiva de
escamas no se llevé a cabo el recuento. Esto sélo sucedi6 en 23 sectores (las casillas
en blanco del anexo A), sobre un total de 368 (92 sectores de 4 ejemplares). Asimis-
mo, para minimizar errores causados por imprecisiones asociadas al recuento, cada
sector se contd dos veces por el mismo observador.

2.2.  SUPERFICIES Y ESTIMAS DEL NUMERO TOTAL DE ESCAMAS

Conocida la densidad (nUmero de escamas por unidad de superficie) segin la meto-
dologia descrita en el apartado anterior, con el fin de poder estimar el niimero total
de escamas de cada ejemplar, se evalud la superficie de cada uno de los sectores.
Para ello se dispusieron fotografias ampliadas de cada ala sobre una hoja de papel
milimetrado delimitando los sectores. La superficie total del ala, asi como el porcen-
taje atribuible a cada sector, se estim6 contando el nimero de milimetros cuadrados
gue ocupaba cada uno, agrupandolos en rectangulos mayores y aplicando luego el
correspondiente factor de escala (Figura 4). No se apreciaron diferencias entre la
cara dorsal/ventral, ni entre izquierda/derecha.

Conocidas tanto la superficie de cada sector como su densidad de escamas, se calculo
el nimero total de escamas de cada sector. Para los 23 sectores de los que se carecia
de recuentos (de un total de 368), su densidad fue estimada a partir de la de los sec-
tores adyacentes, calculando una media ponderada segun la longitud de la linea de
separacion que compartian. Finalmente, sumando todos los sectores, se obtuvo la
cifra total de escamas de cada ejemplar.

Figura 4. Izquierda: mapa de los rectangulos formados a partir de los milimetros cuadrados para
el calculo de la superficie de los 12 sectores de la cara dorsal del ala anterior izquierda (cara A). La
superficie rosacea corresponde al area exclusiva de cada sector. La amarilla recorre las fronteras
entre sectores, lo que requirié repartir la superficie en ambos sectores afectados. La verde determi-
na aquellas cuadriculas que delimitan el borde alar, por lo que se sumo solo parcialmente la superfi-
cie correspondiente. Derecha: lo mismo para los 11 sectores de la cara dorsal del ala posterior dere-
cha (cara D).
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2.3.  ANALISIS DE DATOS

Todos los anélisis estadisticos se han llevado a cabo mediante el paquete R (R deve-
lopment, Core Team, 2014). Para los anélisis de la varianza, y con el fin de no tener
gue trabajar con disefios no equilibrados, se omitieron los sectores para los cuales
faltaba algun dato, es decir, se trabajé Gnicamente con los sectores con datos para
todas las superficies de todos los ejemplares (sectores 3 a 10 y 14 a 23). En primer
lugar, se testo el efecto del observador, a través de un modelo lineal con la densidad
de escamas como variable dependiente, y que incluia como factores fijos el nimero
de sector (3 a 10 en alas anteriores y 14 a 23 en las posteriores), el lado del ala (iz-
quierda o derecha), la cara (dorsal o ventral) y la longitud del individuo, y como fac-
tor aleatorio el observador. Se utilizé el paquete LME4 (Bates et al., 2015), con la
funcién LMER, y se trabajé independientemente con las alas posteriores y con las
anteriores.

Una vez descartado el efecto del observador (ver apartado de resultados), se estudio
la contribucion de cada uno de los factores fijos (variables independientes) arriba
mencionados a la variabilidad total, estimada mediante la suma de cuadrados atri-
buida a cada uno de ellos, que se calculé mediante la funcion LM (Bates et al., 2015),
de nuevo por separado para las alas anteriores y las posteriores.

Finalmente, y para comparar la densidad de escamas entre las alas anteriores y pos-
teriores, dado que los sectores de unas y otras no son equivalentes, se us6 la funcion
LMER, y se contrastaron dos modelos, ambos con la densidad de escamas como
variable dependiente. En el primero se consideraron variables independientes (fac-
tores fijos) la posicion (anterior o posterior), el lado (izquierdo o derecho) y la cara
(dorsal o ventral), asi como el sector (3 a 10 en alas anteriores y 14 a 23 en las poste-
riores) como factor aleatorio. El segundo fue idéntico, pero omitiendo la variable
independiente “posicion”. Los dos modelos se compararon mediante la razén de
verosimilitud entre ambos, evaluada con una ji-cuadrado.

3. RESULTADOS

3.1.DENSIDAD DE ESCAMAS

3.1.1 INFLUENCIA DEL OBSERVADOR

Las diferencias entre los distintos observadores que intervinieron en el recuento de
escamas es muy reducida y su contribucién a la variabilidad total de los datos de
densidad de escamas, inferior al 0,01 %, es despreciable si la comparamos con la
variabilidad explicada por otros factores, tanto en las alas anteriores como en las
posteriores. El paquete LMER no da valores de probabilidad de error al rechazar la
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hipétesis nula (no influencia del observador), pero con estos bajisimos porcentajes
consideramos innecesario tener en cuenta este factor.

3.1.2 VARIABILIDAD EN LAS ALAS ANTERIORES

De las distintas fuentes de variabilidad analizadas para las alas anteriores, tres de
ellas afectan de manera significativa a la densidad de escamas: lateralidad (izquier-
da/derecha), cara (dorsal/ventral) y sector (3 a 10). Solo una (longitud del ala) no
parece aportar variabilidad (Tabla I). La variabilidad entre distintos sectores es la
mayor entre todas las fuentes consideradas (casi un 55%), mientras que las otras dos
explican porcentajes relativamente modestos (entre el 2 y el 5%). Hay que destacar
que casi un 38% de la variabilidad total no resulta explicada por ninguno de los fac-
tores considerados (Tabla I).

FACTORES FLJOS GRADOS DE SUMA DE % DE LA
(variables independientes) LIBERTAD CUADRADOS P VARIANZA
DORSAL - VENTRAL 1 9789 0.00009 2.44%
IZQUIERDA - DERECHA 1 21701 <0.00001| 5.42%
SECTORES 7 21855 < 0.00001| 54.58%
LONGITUD DEL ALA 1 112 0.67 0.03%
ERROR (varianza residual) 245 150243 - 37.53%

Tabla I. Fuentes de variabilidad para la densidad de escamas en las alas anteriores. Resultados del
analisis de la varianza de los valores de densidad de escamas (variable dependiente) en las alas an-
teriores, segun los factores fijos (variables independientes) indicados. Se sefialan los grados de liber-
tad, la suma de cuadrados y la probabilidad de error (p) al rechazar la hipétesis nula de no-efecto
de cada variable independiente, asi como el porcentaje de varianza del total explicado por cada una
deellas.

Los sectores 3, 4 y 5, que son los mas préximos al borde costal del ala, son los que
presentan densidades mas elevadas, mientras que 6 y 7 (los mas alejados presentan
las mas bajas (Figura 5).
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Figura 5. Representacion box-whisker de los valores de densidad de los diferentes sectores de las
alas anteriores. Trazo horizontal: mediana; limites superior e inferior de la caja: valores de los
cuartiles superior e inferior; limites del trazo vertical: valores maximo y minimo, excluidos los valo-
res fuera de rango; puntos sueltos: valores fuera de rango (outliers). En abscisas: sectores. En or-
denadas: escamas por mmz.
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Los patrones de variacion entre sectores se repiten entre individuos y entre las dos
caras de las alas, como lo demuestra la elevada correlacion entre los valores de den-
sidad entre sectores homdlogos dorsales y ventrales (Figura 6). La densidad de es-
camas es algo superior en el ala izquierda y en la cara dorsal, pero, como se ha dicho,
la contribucién de estos factores a la variabilidad total es reducida (Tabla I).
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Figura 6. Correlacion entre las densidades de los sectores homologos dorsales (abscisas) y ventra-
les (ordenadas) de las alas anteriores de los cuatro ejemplares estudiados. Las unidades son nimero
de escamas por mmz. Significacion estadistica: p<0,001

3.1.3  VARIABILIDAD EN LAS ALAS POSTERIORES

En las alas posteriores (tabla I1), la importancia de los distintos factores difiere de la
estimada para las anteriores. Asi, de las fuentes de variabilidad analizadas, las dos
mas importantes son la cara (dorsal/ventral), que explica un 28,7% de la varianza, y
la longitud alar, que explica un 15,4%. Curiosamente la variabilidad entre sectores
aporta solo el 10,3% aunque la diferencia de densidad de escamas entre sectores de
las alas posteriores indica una destacada heterogeneidad (Figura 7), mayor sin duda
gue en los sectores de las anteriores y sin ningun patrén aparente, como se despren-
de de la mayor suma de cuadrados (Tabla I, Tabla I1), asi como de la amplitud en el
intervalo de valores (de 210 a 441 escamas por mm?2). La lateralidad (izquier-
da/derecha) sélo explica un 1%.

FACTORES FlIOS GRADOS DE SUMA DE % DE LA
(variables independientes) LIBERTAD CUADRADOS P VARIANZA
DORSAL - VENTRAL 1 147104 < 0.00001 28.7%
IZQUIERDA - DERECHA 1 5520 0.007 1.0%
SECTORES 9 52777 < 0.00001 10.3%
LONGITUD DEL ALA 3 78678 < 0.00001 15.4%
ERROR (varianza residual) 304 228469 - 44.6%

Tabla Il. Fuentes de variabilidad para la densidad de escamas en las alas posteriores. Resultados
del andlisis de la varianza de los valores de densidad de escamas (variable dependiente) en las alas
posteriores, segun los factores fijos (variables independientes) indicados. Se sefialan los grados de
libertad, la suma de cuadrados y la probabilidad de error (p) al rechazar la hipétesis nula de no-
efecto de cada variable independiente, asi como el porcentaje de varianza del total explicado por
cada una de ellas.
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Figura 7. Representacion box-whisker (ver detalles en el pie de la Figura 5) de los valores de densi-
dad hallados para los diferentes sectores de las alas posteriores. En abscisas se indican los sectores.
En ordenadas: escamas por mmz2.

La densidad de escamas es significativamente superior (casi un 19%, Figura 8) en la
cara ventral que en la dorsal, al revés de lo que sucedia en las alas anteriores.
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Figura 8. Representacion box-whisker (ver detalles en el pie de la Figura 5) de las medias de los
valores de densidad hallados para todos los sectores de las cuatro caras de las alas posteriores.

3.1.4 COMPARACION ENTRE ALAS ANTERIORES Y POSTERIORES

La comparacion entre la densidad de escamas de las alas anteriores y la de las poste-
riores indica valores cerca de un 6% superiores en las primeras, si bien la significa-
cion estadistica de esta diferencia es s6lo marginal (p=0,061; tabla I11).

GRADOS DE LOG JI-
LIBERTAD VEROSIMILITUD CUADRADO
MODELO Il 6 5647.5 -2804.7
3.5092 0.061
MODELO | 7 5650.3 -2802.9

Tabla I11. Comparacion entre dos modelos predictivos de la densidad de escamas. En el modelo | se
consideran variables independientes (factores fijos), la posicién (anterior o posterior), la lateralidad
(izquierdo o derecho) y la cara (dorsal o ventral), asi como el sector (3 a 10 en alas anteriores y 14 a
23 en las posteriores) como factor aleatorio. El modelo 11 es idéntico, pero omitiendo la variable in-
dependiente “posicién”. Se dan los grados de libertad, el criterio de informacién bayesiano (BIC), el
logaritmo de la razén de verosimilitud, el valor de la ji-cuadrado y la probabilidad de error al re-
chazar la hipétesis nula que ambos modelos expliquen el mismo porcentaje de varianza.
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La longitud alar de los individuos no influye, como variable cualitativa, sobre la den-
sidad de escamas (Tablas I y 1), ni tampoco como variable cuantitativa (correlacion
entre densidad media y tamafio alar no significativa; ver Figura 9).

En el Anexo A se recogen los datos pormenorizados de densidad de escamas.
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Figura 9. Representacion box-whisker (ver detalles en pie de Figura 5) de los valores medios de
densidad (todos los sectores de todas las alas promediados) para cada uno de los cuatro individuos.

3.2.NUMERO TOTAL DE ESCAMAS

La superficie de un ala (una cara) de los ejemplares de C. crocea estudiados oscila
entre los 177 y los 297 mm?2 en las alas anteriores y entre 165y 276 mm?2 en las poste-
riores (Tabla 1V), segun el tamafio del ejemplar. Los tamafios de los diferentes secto-
res son bastante variables. Asi, en las alas anteriores el de mayor tamafio (sector 8)
tiene una superficie mas de once veces mayor que el de menor tamafio (sector 2),
mientras que esta relacion mayor/menor apenas alcanza el triple en las posteriores.

Combinando las superficies indicadas en la Tabla IV con las correspondientes densi-
dades de escamas (Anexo 1), obtenemos los valores totales de escamas, que oscilan
entre las 430.854 del ejemplar de menor tamafio y las 675.514 del mayor (ver anexo
B). A partir de estos valores, se puede calcular la media global de densidades de es-
camas dividiendo el nimero total de escamas de cada ejemplar por su superficie alar
total, lo que da valores de 314,0, 314,4, 324,5 y 294,7 escamas mm-2 (ordenadas
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para los ejemplares de menor a mayor) y un valor medio de 311,9 + 12,5 escamas

mm2,
SUPERFICIE DEL ALA ANTERIOR POR SECTORES (mm?)

Nimerodesector 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
% de superficie de cada sector 4.1% 1.7% 4.1% 7.6% 8.8% 9.9% 12.5% 19.1% 11.2% 10.6% 4.8% 5.6%

Ejemplar Longitud Superficie total del ala

1 21.5 mm 177 mm® 73 3.0 73 135 156 175 221 338 198 188 85 99
2 23.6 mm 213 mm® 87 36 87 162 187 211 266 407 239 226 102 119
3 25.7 mm 254 mm’ 104 43 104 193 224 251 318 485 284 269 122 14.2
4 27.8 mm 297 mm* 12.2 5.0 122 226 26.1 294 371 567 333 315 143 166

SUPERFICIE DEL ALA POSTERIOR POR SECTORES (mm?)

Nimerodesector 13 14 15 16 17 18 19 20 2 2 2
% de superficie de cada sector 5.0% 9.8% 7.6% 5.1% 6.0% 7.2% 11.3% 13.8% 14.9% 9.3% 10.0%

Ejemplar Longitud Superficie total del ala

1 21.5mm 165 mm’ 83 162 125 84 99 119 186 228 246 153 165
2  23.6mm 198 mm® 99 194 150 10.1 119 143 224 273 295 184 198
3 257 mm 236 mm’ 11.8 23.1 17.9 120 142 17.0 267 326 352 219 236
4 27.8mm 276 mm* 13.8 27.0 21.0 141 166 199 31.2 381 411 257 276

Tabla 1V. Superficies alares. Superficie (en mm2) de cada sector de las alas (anteriores arriba 'y
posteriores abajo) en cada uno de los cuatro ejemplares estudiados. Cada uno se caracteriza por la
longitud de su ala anterior (de 21,5 a 27,8 mm, segunda columna) como medida del tamafio del
ejemplar. En la tercera columna se indica la superficie total del ala (en mmz2) segiin sea anterior o
posterior (primeray segunda tabla). En la primera hilera se indica el n® del sector y en la segunda,
el porcentaje promedio de cada sector con respecto al total del ala.

Finalmente, y como es légico, el nimero total de escamas de un ejemplar esté rela-
cionado con su superficie alar, y por lo tanto con su tamafio, segin una relacién muy
proxima a la isometria (Figura 10).
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Figura 10. Namero total de escamas de cada uno de los cuatro ejemplares en funcién de su superfi-
cie alar, y ajuste de la correspondiente ecuacién alométrica.
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4. DISCUSION Y CONCLUSIONES

El recubrimiento de escamas de las alas de los lepidépteros, o al menos de nuestra
especie modelo (Colias crocea), es un mosaico relativamente irregular. El nUmero de
escamas por unidad de superficie (densidad) se distribuye de manera heterogénea y
varia segun los sectores (espacios delimitados por venas), la cara del ala y el lado de
insercion. Alas anteriores y posteriores presentan una densidad similar, pero los
patrones de variacién difieren entre ambas. Esto discrepa del punto de vista co-
munmente aceptado sobre la uniformidad del recubrimiento de escamas, punto de
vista tal vez basado en la alineacion regular de escamas sobre el ala. La generaliza-
cién de nuestros resultados, no obstante, debe hacerse con cautela, dado el reducido
tamafio muestral con el que se ha trabajado. Por otro lado, la varianza residual per-
manece alta en cualquier andlisis, sugiriendo que otros factores no considerados
pueden estar operando de manera efectiva.

En las alas anteriores, la mayor parte de la variabilidad de la densidad de escamas la
explican las diferencias entre sectores. Asi, a lo largo del termen del ala, y de la parte
anterior (apical) hacia la posterior (tornus), se detecta una cierta tendencia no ho-
mogénea a disminuir la densidad de los sectores del 3 al 7, excepto el 5 (Figura 5).
Asimismo, el ala derecha tiene mayor densidad que la izquierda, aunque las diferen-
cias no superan el 10%, por lo que se puede hablar de una razonable simetria bilate-
ral. Por otra parte, las densidades de los sectores de las caras superiores se corres-
ponden bien con las de los inferiores.

En las alas posteriores, por el contrario, hallamos una marcada diferencia entre ca-
ras, con la densidad de la cara ventral casi un 19% superior a la de la cara dorsal, y se
pierde la correspondencia entre los sectores de las caras dorsales y sus homologos de
las ventrales.

Finalmente, el Unico factor que no influye en absoluto en la densidad es la longitud
alar, es decir, que la densidad de las escamas no varia en funcién de la envergadura
del ejemplar.

Las diferencias en los patrones de distribucién de escamas entre las alas anteriores y
las posteriores pueden ser debidas a las distintas funciones bioldgicas de una y otras,
como ya se refleja en las diversas morfologias y en las distintas subdivisiones en sec-
tores. Asi, la cara ventral de las alas posteriores es la mas expuesta de todas, ya que
en posicion de reposo los papilionoideos pliegan las alas verticalmente y muestran
solo la cara ventral del ala posterior mas una pequefia cufia distal del ala anterior,
mas expuesta hacia el apice que hacia el tornus. Curiosamente los sectores anteriores
distales muestran mayor nimero de escamas que los sectores posteriores. Una ma-
yor proliferacién de escamas en las caras ventrales de las alas posteriores y en los
sectores expuestos de las anteriores aseguraria un patron mas robusto, amortiguan-
do los efectos de la pérdida de escamas y manteniendo asi las funciones de aposema-
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tismo, distraccién y cripsis. En el caso concreto de nuestra especie modelo, hay que
recordar que la cara ventral posterior de C. crocea es de un predominante tono ver-
doso amarillento -que se camufla muy bien entre la hojarasca- con un par de man-
chas sub-circulares asimétricas de color blanco bordeadas de marrén que se pueden
interpretar como disruptivas, pero con un posible efecto “ocelo de advertencia” para
los depredadores. Esta cara tiene pues un importante papel en la supervivencia, y
por lo tanto en la fitness, de los individuos de la especie.

Los valores presentados en este articulo permiten una aproximacion al orden de
magnitud de las cifras totales de escamas de cobertura en las alas de los papilionoi-
deos. En el caso de C. crocea, considerando una longitud alar media de 23,7 mm
(entre 23,9 y 23,5 mm, segin Garcia-Barros et al. 2013 y Mas6 et al. en preparacién,
Capitulo 5, respectivamente), el nUmero de escamas seria de unas 520.000. El hecho
de que los cuatro ejemplares estudiados fueran hembras no introduce ningdn sesgo,
puesto que Maso et al. (en preparacion; Capitulo 4) demuestran que el sexo no influ-
ye en la densidad de escamas. En consecuencia, con la Unica limitacién de conocer
los datos para tan solo 4 ejemplares, parece razonable atribuir un valor de medio
millon de escamas para un ejemplar de tamafio medio. A manera de ejercicio especu-
lativo, y suponiendo que las densidades halladas fueran generalizables a otras espe-
cies y grupos, podemos intentar estimar un nidmero maximo, teniendo en cuenta la
especie conocida de mayor tamafio (Attacus atlas Linnaeus, 1758), cuya superficie
alar puede acercarse a los 100.000 mmz. Teniendo ademas en cuenta que Simonsen
& Kristensen (2002) evidenciaron que habia una correlacién positiva entre longitud
alar y tamanio de las escamas trabajando con ejemplares de diversas especies, y apli-
cando su curva de regresion, es razonable suponer que las escamas de A. atlas po-
drian ser un 30% mas largas que las de C. crocea. Todo ello nos llevaria a una estima
cercana a los 25 millones de escamas (o0 unos 20 millones si las escamas fuesen mas
de un 30% mas largas). Este valor, meramente orientativo, es en todo caso muy su-
perior a la cifra de 1,5 millones que indica De la Torre (1946) para Morpho Fabricius,
1807, un género de tamafio cercano a A. atlas.

Finalmente, de la comparacion de densidades de escamas entre los cuatro individuos
se desprende que dicha densidad es independiente del tamafio. Las diferencias entre
individuos (que son de tamafios distintos) no son significativas para las alas anterio-
res, y si lo son para las posteriores, aunque no hay relacion directa y monotona entre
tamafio y densidad. Por lo tanto, y al menos dentro de una especie, las mariposas
grandes no tienen escamas mas grandes, sino mas escamas. Lo mismo puede dedu-
cirse de la relacion practicamente isométrica entre nimero total de escamas y tama-
fio. Esta constatacion es importante, ya que en otros estudios comparamos el nime-
ro de escamas de especies distintas. Sin embargo, los insectos son animales con ta-
mafios distribuidos en varios 6rdenes de magnitud; los lepidopteros no son una ex-
cepcién. El ndmero de escamas es dependiente del nimero de células dispuestas a
expresarlas y se sabe ademas que el control del tamafio corporal en los insectos no es
simplemente el resultado del tamafio celular o del nimero de células (Nijhout,
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2003). Mantener la linealidad en todo el recorrido de tamafios y formas podria ser
mucho méas complicado de lo que hasta ahora hemos explorado.

Otra conclusion a que se llega con los resultados de ese estudio es la cuota-parte que
corresponde a cada escama en el recubrimiento de las alas. Es decir, qué espacio de
la superficie alar cubre proporcionalmente cada escama, que se calcula dividiendo el
area completa de las ocho caras por el nUmero total de escamas. El resultado es
aproximadamente de 3.180 micras cuadradas. Esta no es la superficie real de cada
escama. Las escamas estan ligeramente inclinadas y solapadas cada una parcialmen-
te con otras dos escamas como minimo. La superficie real podria llegar a ser tres
veces esta superficie pero en cualquier caso esta seria la superficie funcional y efecti-
va de una escama media.

En definitiva, nuestros datos demuestran la existencia de una notable heterogenei-
dad intraespecifica en la densidad de escamas de C. crocea, constatacion que rompe
con algunas ideas anteriores y abre algunos interrogantes sobre cémo relacionar los
patrones puestos de manifiestos y la fitness de los individuos. Asimismo, y siempre a
escala intraespecifica, hemos puesto de manifiesto una falta de correlacion entre
densidad de escamas y tamario, lo cual sugiere que individuos de distintos tamafios
tienen densidades similares, y lo que cambia es el nimero total de escamas. Ello
puede tener consecuencias evolutivas que se examinaran en los siguientes capitulos
de la tesis. Desde luego, seria del maximo interés evaluar hasta qué punto estas con-
clusiones son generalizables a todos los lepidépteros. Para ello, y dada la laboriosi-
dad de los recuentos efectuados aqui, seria muy recomendable recurrir a procedi-
mientos automatizados de analisis de imagen.
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ANEXO A. DENSIDADES DE LOS SECTORES

Se indican los recuentos de 1 mm2 (por tanto, las densidades) de cada uno de los 23
sectores distintos (doble recuento y su media) distinguiendo las alas anteriores de las
posteriores. Se distinguen las cuatro caras dorsales y las cuatro ventrales como se
indica en las siluetas, todo ello para los cuatro ejemplares cuya longitud alar se sefia-
la. Se indican las medias parciales y totales de cada cara, sector, ejemplar, etc. Inclu-
ye un resumen de las medias de los distintos sectores, caras, etc. de las alas de los
cuatro ejemplares, distinguiendo las alas anteriores de las posteriores de cada uno y
de todos, y con cifras globales.
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ANEXO B. NUMEROS ABSOLUTOS DE ESCAMAS

Combinando las superficies sectoriales con las correspon-
dientes densidades de los recuentos iniciales (anexo A) obte-
nemos el nimero de escamas en valores absolutos. Aqui se
recogen estas cifras de todos los sectores de cada ejemplar,
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RESUMEN

Las escamas de las alas de los lepiddpteros son un elemento fundamental en la bio-
logia y evolucion de este grupo de insectos. Ahora bien, el nUmero de estudios cuan-
titativos sobre la densidad de escamas y su posible importancia taxonémica y filoge-
nética es bastante reducido. En el presente trabajo examinamos la relacién entre el
nimero de escamas y el tamafio alar, contando las escamas de la celda discal de 135
ejemplares de 27 especies de papilionoideos, y comparando los datos obtenidos con
la longitud del ala.

Tomando los datos en conjunto, ambas variables, transformadas logaritmicamente,
estan correlacionadas positivamente, lo cual sugiere una relacién alométrica entre
ellas. La longitud alar explica una parte sustancial (superior al 60%) de la variabili-
dad del numero de escamas de la celda discal, por lo que se deduce que la superficie
alar tiene un valor predictivo sobre el nimero de escamas total. El niGmero de esca-
mas difiere también de manera significativa entre especies, géneros y subfamilias.

La influencia del tamafio sobre el nUmero de escamas varia segun la subfamilia de
gue se trate. En efecto, calculando separadamente para cada subfamilia la regresion
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entre longitud alar y nimero de escamas de la celda discal (ambas variables trans-
formadas logaritmicamente), y descartando a la subfamilia Papilioninae, en la cual la
regresion no es significativa, se obtienen dos patrones diferentes: uno corresponde a
las subfamilias con ejemplares pequefios (Nymphalinae, Pierinae, Lycaeninae y el
género Zerinthya), que muestran una alometria positiva (coeficiente de regresion
mayor que 2), mientras que el otro corresponde a las subfamilias de tamafio me-
diano-grande (Heliconiinae, Satyrinae y el género Parnassius), que muestran una
alometria negativa (coeficiente de regresion menor que 2). Estos resultados indican,
siquiera de manera indirecta, que el nimero de escamas en las alas de los papilio-
noideos es un caracter importante tanto desde el punto de vista funcional como filo-
genético.

Palabras clave: Papilionoidea; longitud alar; nimero de escamas; celda discal;
tamafio; superficie alar; alometria; filogenia.

RESUM

RELACIO ENTRE MIDA ALAR | NOMBRE DE ESCATES EN DIVERSES
ESPECIES, GENERES | SUBFAMILIES DE PAPILIONOIDEA (Hexapoda: Lepidop-
tera)

Les escates de les ales dels lepidopters son un element fonamental de la biologia i
evolucié d'aquest grup d'insectes. Ara bé, el nombre d'estudis quantitatius sobre la
densitat d'escates i la seva possible importancia taxonomica i filogenética és forca
reduit. En el present treball examinem la relacié entre el nombre d'escates i la mida
alar, comptant les escates de la cel-la discal de 135 exemplars de 27 especies de papi-
lionoideus, i comparant les dades obtingudes amb la longitud de I'ala.

Prenent les dades en conjunt, les dues variables, transformades logaritmicament,
estan correlacionades positivament, la qual cosa suggereix una relacio al-lometrica
entre elles. La longitud alar explica una part substancial (superior al 60%) de la va-
riabilitat del nombre d'escates de la cel discal, per la qual cosa es dedueix que la su-
perficie alar té un valor predictiu sobre el nombre d'escates total. El nombre d'esca-
tes difereix també de manera significativa entre espécies, géneres i subfamilies.

La influéncia de la mida sobre el nombre d'escates varia segons la subfamilia de quée
es tracti. En efecte, calculant separadament per a cada subfamilia la regressié entre
longitud alar i nombre d'escates de la cel-la discal (totes dues variables transforma-
des logaritmicament), i descartant a la subfamilia Papilioninae en la qual la regressio
no és significativa, s'obtenen dos patrons diferents: un correspon a les subfamilies
amb exemplars petits (Nymphalinae, Pierinae, Lycaeninae i el génere Zerinthya),
que mostren una al-lometria positiva (coeficient de regressié més gran que 2), men-
tre que l'altre correspon a les subfamilies de mida mitjana-gran (Heliconiinae, Saty-
rinae i el génere Parnassius), que mostren una al-lometria negativa (coeficient de
regressié menor que 2). Aquests resultats indiquen, si més no de manera indirecta,
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que el nombre d'escates a les ales dels papilionoideus és un caracter important tant
des del punt de vista funcional com filogenétic.

Paraules clau: Papilionoidea; longitud alar; nombre d'escates; cel-la discal; mi-
da; superficie alar; al-lometria; filogénia.

RESUME

RELATION ENTRE DIMENSION ALAIRE ET NOMBRE D’ECAILLES CHEZ DIF-
FERENTES ESPECES, GENRES ET SOUS-FAMILLES DE PAPILIONOIDEA (He-
xapoda: Lepidoptera)

Les écailles des ailes des Iépidoptéeres sont un élément essentiel de la biologie et de
I'évolution de ce groupe d'insectes. Cependant, les études quantitatives sur | le nom-
bre et densité d'écailles et sa possible signification taxonomique et phylogénétique
sont assez rares. Dans cet article nous examinons la relation entre le nombre
d'écailles et la dimension alaire, en comptant les écailles des cellules discales de 135
exemplaires de 27 especes de Papilionoidea, et en comparant les données obtenues
avec la longueur de l'aile.

Si I'on prend les données dans leur ensemble, les deux variables, transformées de
facon logarithmique, sont positivement corrélées, ce qui suggére une relation allo-
métrique entre elles. La longueur alaire explique une proportion importante (plus du
60%) de la variabilité du nombre d’écailles de la cellule discale, d’ou s’ensuit que la
surface alaire a une valeur prédictive pour le nombre total d'écailles. Le nombre
d’écailles differe également de maniere significative entre les espéces, les genres et
les sous-familles.

L'influence de la taille sur le nombre d’écailles varie selon la sous-famille concernée.
En effet, si on calcule séparément pour chaque sous-famille la régression entre la
longueur de l'aile et le nombre d’écailles de la cellule discale (toutes deux variables
transformées de maniere logarithmique), et on supprime la sous-famille Papilio-
ninae, chez qui la régression n'est pas significative, on obtient deux modeéles diffé-
rents: I'un d’eux correspond aux sous-familles de petite taille (Nymphalinae, Pieri-
nae, Lycaeninae et le genre Zerinthya), qui montrent une allométrie positive (coeffi-
cient de régression supérieur a 2), tandis que l'autre correspond a des sous-familles
de taille de moyenne a grande (Heliconiinae, Satyrinae et le genre Parnassius), qui
montrent une allométrie négative (coefficient de régression inférieur a 2). Ces résul-
tats indiquent, ne serait-ce qu'indirectement, que le nombre d'écailles sur les ailes
des Papilionoidea est un caractére important a la fois du point de vue fonctionnel et
phylogénétique.

Mots-clés: Papilionoidea; longueur alaire; nombre d'écailles; cellule discale; di-
mension; surface alaire; allométrie; phylogénie.
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ABSTRACT

RELATIONSHIP BETWEEN WING SIZE AND NUMBER OF SCALES IN VARIOUS
SPECIES, GENUS AND SUBFAMILIES OF PAPILIONOIDEA (Hexapoda: Lepidop-
tera)

The scales of the wings of Lepidoptera are an essential element of the biology and
evolution of this group of insects. However, quantitative studies on the density of
scales and their possible taxonomic and phylogenetic importance are scarce. We
examine here the relationship between the number of scales (as the number of scales
of the discal cell) and the wing size (wing length) in 135 specimens belonging to 27
species of papilionoids.

Taking the data as a whole, both variables, log-transformed, are positively correlat-
ed, which suggests an allometric relation between them. The wing length explains a
substantial part (greater than 60%) of the variability of the number of scales of the
discal cell, indicating that the wing surface has a predictive value on the total number
of scales. The number of scales also differs significantly between species, genera and
subfamilies.

The influence of size on the number of scales varies within and across species ac-
cording to the subfamily examined. Indeed, by calculating separately for each sub-
family the regression between the wing length and the number of scales of the discal
cell (both variables transformed logarithmically), and discarding the subfamily Pa-
pilioninae, in which the regression is not significant, two different patterns emerge.
On the one hand, the subfamilies with small specimens (Nymphalinae, Pierinae,
Lycaeninae and the genus Zerinthya) show a positive allometry (regression coeffi-
cient greater than 2), while, on the other hand, the medium-large sized subfamilies
(Heliconiinae, Satyrinae and the genus Parnassius) show a negative allometry (re-
gression coefficient less than 2). These results indicate, even if indirectly, that the
number of scales in the wings of the papilionoids is an important character from
both functional and phylogenetic perspectives.

Keywords: Papilionoidea; wing length; number of scales; discal cell; size; surface
area; allometry; phylogeny.

1. INTRODUCCION

La presencia de escamas que recubren las alas es un rasgo caracteristico de los lepi-
doépteros. Atendiendo a su posicion, se distinguen dos tipos fundamentales de esca-
mas: las de cobertura (cover scales) y las subyacentes o de fondo (ground scales). Las
escamas de cobertura son algo mayores, poseen pigmentos y forman una capa que
recubre las subyacentes, apigmentadas y de menor tamafio (Kristensen & Simonsen,
2003; Cho & Nijhout, 2013). Las escamas desempefian numerosas funciones, como
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la proteccion frente al agua o la termorregulacion (Heinrich, 1993). Asimismo, y al
constituir la unidad bésica que sirve para generar el disefio y coloracion alares, tam-
bién son importantes en funciones de defensa, cripsis, aposematismo y comunica-
cion sexual, entre otras (Scoble, 1992; Nijhout, 1994). En el presente trabajo nos
referiremos exclusivamente a las escamas de cobertura, a las que llamaremos sim-
plemente “escamas” para simplificar.

Las escamas se disponen en hileras transversales aproximadamente paralelas sobre
ambas superficies (dorsal y ventral) de la lamina membranosa que forma la base del
ala y cada superficie tiene un desarrollo embrionario en dos dimensiones, sin inter-
ferirse (Sekimura et al., 1999). Las venas delimitan espacios (Illamados celdas) que
estan implicados en la expresion de los patrones alares (Nijhout, 1994). Estos patro-
nes estan altamente conservados a lo largo de millones de afios de evolucion, lo que
los convierte en caracteres morfoldgicos importantes que ayudan a entender la filo-
genia de los lepiddpteros, asi como a caracterizar distintas unidades taxonémicas.

Por lo tanto, no es de extrafiar que las escamas hayan sido objeto de estudio reitera-
do desde distintos puntos de vista, tales como su estructura, morfologia, patrones de
coloracion, mecanismos genéticos implicados y variabilidad del tamafio (ver intro-
duccién en Maso et al., en preparacién; Capitulo 3). No obstante, existen otros as-
pectos menos explorados, como por ejemplo la forma en que se distribuyen las es-
camas en las alas con independencia de los patrones de coloracién, la variabilidad de
su distribucién entre las celdas, su densidad o su nimero total (Dhungel & Otaki,
2014). Todos estos aspectos pueden tener interés para la confeccion de un “mapeo”
general que determine cuantitativamente la estructura y distribucién de la capa de
escamas, asi como para establecer las diferencias que hay entre especies, géneros u
otras categorias taxonémicas. Por otra parte, la informacién sobre la forma en que se
distribuye la densidad de escamas en las alas, la variabilidad en su abundancia (entre
las celdas determinadas por las venas, entre caras o entre lados), o como varia su
numero total entre especies 0 dentro de una especie puede ayudar a explicar el valor
adaptativo de la cobertura de escamas y su importancia en la evolucién y filogenia de
los papilionoideos. Sin embargo, todos estos temas, relacionados con la confeccion
de un marco de trabajo cuantitativo sobre la estructura y distribucion de las esca-
mas, han sido poco abordados hasta ahora.

En un trabajo anterior (Maso et al., en preparacion; Capitulo 3) se examiné la varia-
bilidad de la densidad de escamas dentro de una especie modelo (Colias crocea
Geoffroy, 1785). Sus resultados ponen en cuestién la idea, bastante extendida en
lepidopterologia, de que el recubrimiento de escamas es cuantitativamente uniforme
y homogéneo y, a la vez, indican que existe una relacion positiva entre tamario alar y
numero de escamas. En el presente trabajo, planteamos extender el anélisis cuanti-
tativo del nimero de escamas a diferentes especies, con el fin de profundizar en las
relaciones entre tamafio y nimero de escamas y sus implicaciones. Nuestro objetivo
principal es analizar la forma de la funcion que relaciona ambas variables, asi como
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determinar si dicha funcion es universal o varia y, si lo hace, si esta variabilidad se

relaciona de alguna manera con la filogenia conocida del grupo.

2. METODOLOGIA

2.1.RECUENTO DE ESCAMAS

A partir de la coleccion del Museu de Zoologia de Barcelona y de la del primer autor,
se seleccionaron 135 ejemplares en buen estado de captura y bien extendidos de 27
especies pertenecientes a 14 géneros de siete subfamilias y cuatro familias de la su-
perfamilia Papilionoidea (Tabla 1). Para determinar los ejemplares se han utilizado
fundamentalmente las obras de Garcia-Barros et al. (2013), Tolman & Lewington

(2002), Manley & Allcard (1970) y Higgins & Riley (1980).

SUBFAMILIA ESPECIE

er}r'nrh:'a rumina (Linnaeus, 1758)

Par

Parnassius apolfe (Linnaeus, 1758)

Papilioninae

Papilio machaon Linnaeus, 1758

Pierinae

Euchloe crameri Butler, 1869

Melitaea parthenoides Keferstein, 1851

Melitaea trivia ([Denis & Schiffermiiller], 1775)

Melitaea deione (Geyer, 1832)

Melitaea cinxia (Linnaeus, 1758)

Ll oL

Melitaea celadussa Fruhstorfer, 1910

Melitaea didyma (Esper, 1778)

Melitaea phoebe (Goeze, 1779)

Euphydryas desfontainii (Godart, 1819)

Heliconiinae

Boloria pales ([Denis & Schiffermdiller], 1775)

Boloria selene ([Denis & Schif-fermﬁller], 1775)

Argynnis addipe ([Denis & Schiffermiller], 1775)

Argynnis pandora ([Denis & Schiffermiiller], 1775)

Satyrinae

Melanargia galathea (Linnaeus, 1758)

Melanargia ines (Hoffmansegg, 1804)

Melanargia occitanica (Esper, 1793)

Melanargia lachesis (Hibner, 1790)

Melanargia russiae (Esper, 1783)

Lycaeninae

Cupido minimus (Fuessly, 1775)

Plebejus argus (Linnaeus, 1758)

Lycaena tityrus (Poda, 1761)

Lampides boeticus (Linnaeus, 1767)

Lycaena hippotthoe (Linnaeus, 1760)

lolana debilitata (Schultz, 1905)

slalelslele|lw|lw|lw|lw|lw|s|s]lae]lslslsle|s|s|s]las]s

Rl mininwlwlwlwlw]s|slelelaelsleslslmn] e

MmN Io|lo|lolojlo|lo|o|lo|lo|o|o|o|o|nm|o|lo|ojoloe| ||

Tabla . Lista de las especies estudiadas, con indicacién del nimero de ejemplares de cada una

(N©), y, entre ellos, el nimero de machos (m) y de hembras (h).

Se seleccionaron cuidadosamente aquellos ejemplares mejor conservados y diseca-
dos, sin rozaduras ni deterioros que pudiesen haber producido pérdidas de escamas.
De cada especie se escogian siempre individuos de distinto tamafio, representativos
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del intervalo de longitudes alares presente en los ejemplares disponibles, en un nu-
mero que oscilo entre 3 (en las especies del género Melanargia) y 14 (en Zerynthia
rumina). En todos los casos se trabajé con ejemplares machos, con el fin de eliminar
cualquier posible influencia del sexo sobre los resultados, excepto en ocho especies
(Melitaea deione, M. cinxia, Cupido minimus, Plebejus argus, Lycaena tityrus,
Lampides boeticus, Lycaena hippotthoe y lolana debilitata), de las cuales se esco-
gieron dos machos y dos hembras para evaluar posibles diferencias entre sexos res-
pecto al nimero de escamas.

Figura 1. Ejemplo de fotografias macro para el recuento de escamas. Se trata del mismo ejemplar,
con una fotografia sobreexpuesta (arriba) para facilitar el recuento de las escamas oscuras, y otra
subexpuesta (abajo) para facilitar el de las claras.

De cada uno de los ejemplares se midié la longitud del ala anterior desde el apice
hasta el punto de insercion en el térax, mediante un compas trasladado a una regla
milimetrada, con una precisién de 0,5 mm. A continuacion, se conté el nimero total
de escamas de la celda discal (la designada con el n® 10 en el Capitulo 3) por ser la
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Unica que no toca el margen alar, de manera que las pérdidas por desgaste quedan
practicamente eliminadas. Para minimizar posibles fuentes de variabilidad no rele-
vantes, las medidas se hicieron siempre en el anverso del ala anterior derecha. Dicha
celda se fotografié con una cdmara Nikon F3 y un objetivo Micronikkor de 55 mm
1:2.8 para los ejemplares grandes y medianos, y con un objetivo de macro exclusivo
Leica Photar de 25 mm 1:2 para los pequefios; la fotografia se amplié posteriormente
sobre papel a tamafio 20 x 30 cm.

Dado el considerable tamario de la celda, normalmente se tomaba una foto de cada
mitad, y si era necesario se tomaban dos imagenes de la misma zona: una sobreex-
puesta para poder contar bien las escamas negras o de tonalidades muy oscuras (Fi-
gura 1-A) y otra subexpuesta para distinguir bien las blancas o de tonalidades muy
claras (Figura 1-B). Las fotos complementarias se fusionaban y sobre la copia en
papel fotografico se colocaba un papel vegetal transparente o de acetato, que servia
como guia para el recuento (Figura 2).

d%g g0 9¥
e gagiat

]
?

Figura 2. Ejemplo de papel transparente usado como guia para el recuento de escamas. Como
puede verse, se usaron distintos colores para identificar grupos de 100 escamas. La imagen corres-
ponde a un macho de Plebejus argus, con un total de 1.152 escamas en su celda discal.

Para hacer una estima aproximada del nimero total de escamas de cada uno de los
ejemplares estudiados (ver Anexo), hemos supuesto que el porcentaje de superficie
que representa una celda discal con respecto a la total de todas las caras es constante
entre especies, y hemos tomado como base dicho porcentaje obtenido para Colias
crocea (Capitulo 3), que es del 1,374 %. A pesar de ser un procedimiento un poco
simplista, Dhungel & Otaki (2014), estudiando el tamafio, densidad y disposicion de
las escamas en alas de distinta longitud de tres nimfalidos [Vanessa cardui (Lin-
naeus, 1758), Danaus chrysippus (Linnaeus, 1758) y Junonia orithya (Linnaeus,
1758)], encontraron una alta correlacion entre el nimero de escamas en sectores
determinados y el nhimero total correspondiente al ala completa. En cualquier caso,
se trata de una estimacion de valor meramente orientativo.
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2.2.  ANALISIS DE DATOS

La relacion entre tamafio (longitud alar) y nimero de escamas de la celda discal,
para todos los ejemplares estudiados en conjunto, se evalu6 mediante regresion li-
neal, con ambas variables transformadas logaritmicamente; la pendiente de la recta
corresponde en realidad al exponente de la expresién potencial (o alométrica) que
relaciona las variables no transformadas. La significacion de las demas fuentes de
variabilidad se evalu6 mediante métodos de anélisis de la covarianza. En todos los
casos, la variable dependiente fue el nimero total de escamas presentes en la celda
discal, transformada logaritmicamente para satisfacer la hipétesis de normalidad,
comprobada mediante los tests de Lilliefors y Shapiro-Wilks, y la longitud alar (tam-
bién transformada logaritmicamente) como variable continua. Como variables cate-
goricas independientes se usaron primero especie y sexo. Una vez demostrada la no
influencia del sexo, se elimind dicha variable y se realizaron tres ANCOVAs (analisis
de la covarianza), con las variables dependientes e independiente continua ya sefia-
ladas y como variables independientes categoéricas, sucesivamente, la especie, el gé-
nero y la subfamilia. Finalmente, y para cada subfamilia, se realiz6 un ANCOVA,
usadndose las mismas variables dependiente e independiente continua que en los
casos anteriores y como variable independiente categdrica la especie. En las subfami-
lias con una sola especie (Pierinae y Papilioninae) se obvié esta variable categdrica.
Todos los anélisis estadisticos se han llevado a cabo mediante el paquete R (R Deve-
lopment Core Team, 2014).

3. RESULTADOS

El nimero de escamas de la celda discal resulté altamente variable, con mas de un
orden de magnitud de diferencia entre los ejemplares con menos escamas (cerca de
un millar en algun ejemplar de Cupido minimus) y aquellos con mas (casi 12.000 en
algun ejemplar de Papilio machaon). En el anexo se recogen todos los datos porme-
norizados.

3.1.INFLUENCIA DEL SEXO

El sexo no influye sobre el nUmero de escamas, ni de manera global ni interactuando
con otros factores (Tabla 2, Figura 3). A partir de estos resultados, se han usado en el
resto de investigaciones los datos procedentes de todos los ejemplares, independien-
temente de su sexo.
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FACTORES FII0S | GRADOSDE = SUMADE = %DELA

(variables independientes)

LONGITUD ALAR 1 2.352 64.40% 0.077

ESPECIE 7 1.211 33.16% 0.331

SEXO 1 0.003 0.08% 0.808

LONGITUD ALAR X ESPECIE 7 0.017 0.47% 0.993

LONGITUD ALAR X SEXO uk 0.001 0.03% 0.906

ESPECIE X SEXO 7 0.025 0.68% 0.983

LONGITUD ALAR X ESPECIE X 5EXO 6 0.009 0.25% 0.997
ERROR (varianza residual) 1 0.034 0.93% -

Tabla Il. Andlisis de la covarianza para evaluar la significacion de la influencia del sexo sobre el
nimero de escamas de la celda discal de la cara dorsal de las alas anteriores de las especies para las
gue se dispone de datos para machos y hembras (ver metodologia). Para cada factor fijo y sus in-
teracciones se indican los grados de libertad, la suma de cuadrados, el porcentaje de variabilidad
explicado (% de la varianza) y la probabilidad de error (p) al rechazar la hipétesis nula de no-

efecto.
ESPECIES
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Figura 3. Numero de escamas (ordenadas, en coordenadas logaritmicas) para hembras (izquier-
da) y machos (derecha) de distintas especies: Cupido minimus (A), lolana debilitata (B), Lampides
boeticus (C), Lycaena hippotthoe (D), Lycaena tityrus (E), Melitaea cinxia (F), Melitaea deione (G) y
Plebejus argus (H).

3.2.RELACION ENTRE ESCAMAS Y TAMANO: ESPECIES Y GENEROS

Tomando todos los datos en conjunto, la correlacion entre el tamafio del ejemplar
(siempre expresado como longitud alar) y el nimero de escamas (total de la celda
discal) es alta (r=0,81; n=135; p<0,001, Figura 4). Dado que dicha correlacién se ha
estimado con las variables transformadas logaritmicamente, y que la pendiente de la
recta es de 1,44, podemos hablar de una alometria negativa (tomando como referen-
cia para la isometria un valor de 2, es decir, aceptando un valor constante de esca-
mas por unidad de superficie alar). Esta alometria negativa, obtenida mezclando
todas las subfamilias, estd en parte forzada por los datos correspondientes a una
especie (Parnassius apollo) que se aparta claramente de la tendencia general (Figura
4).
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Figura 4. Relacion entre tamafio (como longitud alar, en milimetros) y nimero de escamas de la
celda discal, en coordenadas logaritmicas. Los puntos que se apartan de la tendencia general (re-
presentados por puntos negros y sefialados mediante un circulo) corresponden a los individuos de la
especie Parnassius apollo.

Para examinar con mayor detalle las relaciones entre tamafio y nimero de escamas,
la correlacién entre ambas variables se desglosé por especies mediante un analisis de
la covarianza. Dicho analisis dio como resultado que el tamafio influye sobre el nu-
mero de escamas, pero que también lo hace la especie, y que ambos factores parecen
actuar independientemente (Tabla 11, véase interaccion no significativa entre longi-
tud alar y especie). Dicho de otra forma, parece existir un componente especifico que
contribuye a determinar el nimero de escamas en cada especie, més alla de su tama-
fio caracteristico, y una tasa de aumento de escamas con el tamario, la cual es comUn
para todas las especies estudiadas. La longitud alar, no obstante, explica méas del
doble de la variabilidad total que la especie.

'FACTORES FIJOS | GRADOSDE = SUMADE  %DELA
(variables independientes) ~ LIBERTAD ~ CUADRADOS VARIANZA
LONGITUD ALAR 1 22.332 65.80% <0.001
ESPECIE 27 10.286 30.30% <0.001
LONGITUD ALAR X ESPECIE 27 0.417 1.23% 0.204
ERROR (varianza residual) 75 0.908 2.67% =

Tabla I11. Analisis de la covarianza para evaluar la significacion estadistica de los efectos de la
longitud alar y de la especie sobre el nUmero de escamas de la celda discal. Para cada factor fijoy
sus interacciones se indican los grados de libertad, la suma de cuadrados, el porcentaje de variabili-
dad explicado (% de la varianza) y la probabilidad de error (p) al rechazar la hipétesis nula de no-
efecto.

Este mismo andlisis se realizd agrupando los individuos segin su género (en vez de
segun su especie), y se obtuvo de nuevo que tanto tamafio como género influyen
sobre el nimero de escamas, y que ambos factores parecen actuar también de mane-
ra independiente (Tabla 1V, véase interaccién no significativa entre longitud alar y
género). Por lo tanto, parece existir un factor asociado al género que contribuye a
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determinar el nimero de escamas, y una tasa de aumento del nimero de escamas
con el tamafio comdn para todos los géneros estudiados. El género, no obstante,
explica una porcion pequefia de la variabilidad total, cuya mayor parte se explica, en
este caso, por la longitud alar (>95%).

FACTORES FIJOS GRADOSDE = SUMA DE % DE LA
(variables independientes) =~ LIBERTAD  CUADRADOS VARIANZA i
LONGITUD ALAR 1 22.33 96.80% <0.001
GENERO 14 0.69 2.99% <0.001
LONGITUD ALAR X GENERO 14 0.03 0.13% 0.084
ERROR (varianza residual) 101 0.02 0.08% -

Tabla IV. Andlisis de la covarianza para evaluar la significacién estadistica de los efectos de la
longitud alar y del género sobre el nimero de escamas de la celda discal. Para cada factor y sus in-
teracciones se indican los grados de libertad, la suma de cuadrados, el porcentaje de variabilidad
explicado (% de la varianza) y la probabilidad de error (p) al rechazar la hipétesis nula de no-
efecto.

3.3.RELACION ENTRE ESCAMAS Y TAMANO: SUBFAMILIAS

Finalmente, este mismo andlisis se realizé agrupando a los individuos segun la sub-
familia a la que pertenecian. En este caso, y si bien de nuevo tamafio alar y subfami-
lia resultaron aportar porcentajes significativos de variabilidad al nUmero de esca-
mas, estos dos factores no actuaban de manera independiente (Tabla V, véase inter-
accion significativa entre longitud alar y subfamilia). Es decir, tanto la subfamilia
como el tamafio influyen significativamente sobre el nUmero de escamas de la celda
discal, pero la tasa de aumento de escamas con el tamafio parece depender de la
subfamilia considerada.

FACTORES FLJOS GRADOSDE SUMA DE % DE LA
(variables independientes) = LIBERTAD CUADRADOS VARIANZA 2
LONGITUD ALAR 1 22.332 65.79% <0.001
SUBFAMILIA 7 6.011 17.71% <0.001
LONGITUD ALAR X SUBFAMILIA 7 2.676 7.88% < 0.00001
ERROR (varianza residual) 115 2.925 8.62% -

Tabla V. Analisis de la covarianza para evaluar la significacion estadistica de los efectos de la lon-
gitud alar y de la subfamilia sobre el nimero de escamas de la celda discal. Para cada factor y sus
interacciones se indican los grados de libertad, la suma de cuadrados, el porcentaje de variabilidad
explicado (% de la varianza) y la probabilidad de error (p) al rechazar la hipétesis nula de no-
efecto. Ojo: donde pone <0.00001 ha de poner 0.001, como en los demas.

Cada subfamilia parece, por lo tanto, presentar un patrén propio en lo que se refiere
a las relaciones entre tamafio y nimero de escamas. Con el fin de caracterizar dicho
patrén analizamos, para cada subfamilia separadamente, los efectos del tamafio y de
la especie sobre el nUmero de escamas de la celda discal. Este andlisis pormenoriza-
do confirma la existencia de un patrén comun de aumento de escamas en funcién del
tamafio para todas las especies de una misma subfamilia (ausencia de interacciones
significativas, Tabla VI).
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LONGITUD . EFECTO DEL EFECTO DE LA

SUBEAMILIA ALAR MEDIA PENDIENTE TAMARO (p) = ESPECIE (p)
Lycaeninae 15.6 2.45 <0.001 <0.001
Nymphalinae 20.6 2.448 <0.001 <0.001
Pierinae 22.5 2.454 <0.001 -
Satyrinae 26.3 1.39 0.017 n.s.
Heliconiinae 26.5 0.75 <0.001 0.011
Parnasiinae 29.1 1.369 n.s. <0.001
Papilioninae 38.3 1.378 n.s. -

Tabla V1. Andlisis de la covarianza para evaluar la significacion estadistica de la influencia de la
longitud alar y de la especie sobre el nimero de escamas de la celda discal, llevada a cabo indepen-
dientemente para cada subfamilia. Para cada subfamilia se indica su longitud alar media (mm), la
pendiente de la recta que relaciona longitud alar y el nimero de escamas de la celda discal (trans-
formadas logaritmicamente) y las significaciones estadisticas de los efectos de la longitud alar, de la
especie y de su interaccion, en términos de p-valores (probabilidad de error al rechazar las respecti-
vas hipétesis nulas de no-efecto). n.s.: no significativo.

Ahora bien, en dos subfamilias (Papilioninae y Parnasiinae) no hay efecto significati-
vo del tamafio sobre el nimero de escamas. En el resto, se observa que la tasa de
aumento del nimero de escamas con el tamafio es superior (practicamente el doble)
en las subfamilias méas pequefias (Nymphalinae, Pierinae y Lycaeninae) respecto a
las de mayor porte (Heliconiinae y Satyrinae, ver Tabla VI y Figura 5). Dicho en otros
términos, longitud alar y nimero de escamas presentan una alometria positiva en las
familias de pequefio tamario alar (valor superior a 2 de la pendiente), y negativa en
las de gran tamario (valor inferior a 2).

Subfamilias

== Coladirae

== Heliconinae

== Lycaninse

= Nymphalinae

== Paploninae inosig.)

= Famasinae inosig)

Log (n® de escamas)

= Pirnae

—— Satyrinae

Log (longitud alar)

Figura 5. Relacion entre la longitud alar y el nimero de escamas de la celda discal en los ejempla-

res de cada una de las subfamilias.. En abscisas, el logaritmo de la longitud alar en mm, y en orde-

nadas, el logaritmo del nimero de escamas. Dos de las rectas de regresion (las correspondientes a
las familias Parnasiinae y Papilioninae) no son significativas.
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5. DISCUSION Y CONCLUSIONES

Tamafio (longitud alar) y nimero de escamas de las alas aparecen correlacionados
positivamente, tanto considerando los datos procedentes de todos los ejemplares en
conjunto como para los datos desglosados por especies, géneros y subfamilias. Por lo
tanto, la longitud alar y, por extension, la superficie alar total, tienen un valor predic-
tivo sobre el nimero de escamas del ejemplar; en efecto, en todos los andlisis reali-
zados la longitud alar explicaba una parte sustancial (superior al 60%) de la variabi-
lidad en el numero de escamas de la celda discal. Ahora bien, sobre el nimero de
escamas también influyen significativamente especies, géneros y subfamilias, que
explican una parte méas reducida pero relevante de su variabilidad, lo cual sugiere
gue existen también aspectos filogenéticos implicados. Por el contrario, el sexo no
afecta, ni aisladamente ni en interaccién con los demas factores, al nUmero de esca-
mas. Globalmente consideradas, las hembras son mayores que los machos (Figura
3), pero sin que ello influya més alla del efecto del propio tamafio, por lo que no exis-
te dimorfismo sexual respecto a este caracter. Resulta interesante constatar que la
relacion entre tamafio (longitud alar) y nimero de escamas de la celda discal, siendo
siempre positiva, varia significativamente entre subfamilias, pero es homogénea para
las distintas especies dentro de una subfamilia. Es decir, todas las especies de una
subfamilia presentan un patron comin de aumento del nimero de escamas con el
tamafio, pero dicho patron difiere entre subfamilias. De esta tendencia general se
aparta la subfamilia Parnasiinae, cuyas dos Unicas especies que se han estudiado
(Parnassius apollo y Zerynthia rumina) muestran patrones diferentes. Este patrén
comun entre subfamilias, con la excepcién mencionada, es congruente con el hecho
de que las subfamilias constituyen las lineas mas claramente monofiléticas (Heikkila
et al., 2011). También lo es con la base genética que légicamente controla tanto el
tamarfio como el nimero de escamas, ya que existe un mecanismo general que in-
crementa el namero con el tamario, pero también hay un componente especifico que
contribuye a determinar el nimero de escamas de cada especie, lo que se explicaria
por su distinta dotacion genética. Es decir, que la diferenciacion no se aprecia entre
unidades filogenéticamente préximas (especies y géneros), en las cuales hay un fac-
tor de aumento comun, pero si en las unidades alejadas, en las que se aprecia un
“programa particular” para cada una, probablemente fruto de una separacién evolu-
tiva producida hace mucho tiempo.

De entre las subfamilias examinadas, tres de ellas (Nymphalinae, Pierinae y Lycae-
ninae) presentan un aumento muy rapido del nimero de escamas con el tamafio
(pendientes superiores a dos; alometria positiva), mientras que otras dos (Helico-
niinae y Satyrinae) lo presentan mas lento (exponentes inferiores a dos; alometria
negativa). Hay que resaltar que las tres primeras son subfamilias en general peque-
fias (longitud alar entre 15,6 y 22,5 mm) y las dos ultimas medianas-grandes (de 26,3
a 26,5 mm de longitud alar). Sin embargo, las dos subfamilias de mayor tamafio
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(Papilioniinae y Parnasiinae) no presentan correlacién significativa entre tamario
alar y numero de escamas. En el primer caso, existe una Unica especie estudiada
(Papilio machaon, longitud alar media de 38,3 mm), lo cual probablemente resta
potencia al test estadistico; no obstante, la tendencia a una asociacion positiva entre
ambas variables es clara y la pendiente de la recta correspondiente se aproxima a
1,38. En el segundo caso (Parnasiinae) la falta de correlacion se debe a que las dos
especies de esta subfamilia estudiadas presentan, como se ha dicho, una relacion
entre tamafio y nimero de escamas con pendientes muy distintas. Si se estiman los
parametros de la recta de regresion entre tamafio alar y nimero de escamas (trans-
formadas logaritmicamente) para cada una de estas dos especies por separado, en
ambos casos la correlacion es significativa, y la de mayor tamafio (Parnassius apollo,
longitud alar media de 41 mm) da una alometria negativa (pendiente de 1,37) y la de
menor tamafo (Zerynthia rumina, longitud alar media de 24 mm), positiva (pen-
diente de 2,38). A la luz de estos resultados, es interesante sefialar que diversos auto-
res ponen en duda que esta subfamilia (Parnasiinae) sea monofilética. Ford (1944)
ya planteaba elevar la tribu Zerynthiini (que incluye Zerynthia rumina) a rango de
subfamilia, propuesta avalada por Ehrlich (1958) y por Higgins (1975). Ackery, Jong
& Vane-Wright (In: Kristensen, 1999) consideran que algunos caracteres definitorios
de la subfamilia no son exhaustivos porque no los presentan todas las especies y que
otros supuestamente caracteristicos no son exclusivos porque también aparecen en
subfamilias muy diferentes, incluso de distinta familia. Por ello, dichos autores con-
cluyen que la monofilia de Parnasiinae tiene unas bases muy débiles. Mas aun, con-
sideran que Hypermnestra (un género monoespecifico asiatico también incluido en
esta subfamilia) también deberia separarse, lo que aumenta todavia mas el polifile-
tismo de Parnasiinae. Todo ello es recogido por diversos autores, entre ellos Ofiate-
Ocaria et al. (2006). Asi pues, la subfamilia Parnasiinae tendria al menos tres lineas
filéticas muy distintas y precisamente una incluye a Zerynthia rumina y la otra, a
Parnassius apollo.

Los dos patrones descritos (alometria positiva y alometria negativa) parecen muy
consistentes, ya que en todos los casos las pendientes se mueven en un estrecho
margen (2,38 a 2,45 en las de alometria positiva y 1,37 a 1,39 en las de alometria
negativa); solo se aparta la subfamilia de los Heliconiinae, con una pendiente infe-
rior, causada por el alejamiento del patron de las especies del género Argynnis). La
existencia de dos grupos de subfamilias en funcién de las relaciones que manifiestan
entre tamafio y nimero de escamas (alometria positiva y negativa) sugiere que, en el
primer caso, en los ejemplares de mayor tamafio las escamas son mas pequefias o
estan mas superpuestas, mientras que en el segundo los ejemplares de mayor tama-
fio tienen las escamas mayores 0 menos superpuestas, 0 ambas cosas a la vez. Estos
resultados de alometria negativa son congruentes con las investigaciones de Simon-
sen & Kristensen (2002), que evidenciaron que habia una correlacion positiva entre
longitud alar y tamafio de las escamas, trabajando con ejemplares de especies de
familias distintas.
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El hecho de que el coeficiente alométrico sea comun para las especies de una subfa-
milia sugiere la importancia filogenética de este caracter. Ahora bien, que los valores
sean tan similares entre ciertas subfamilias sin una especial relacion filogenética
entre ellas también es indicativo del papel funcional del nimero de escamas, y plan-
tea cuestiones sobre la importancia evolutiva y adaptativa de este caracter. Al respec-
to, hay tres consideraciones que pueden hacerse.

En primer lugar, el disefio alar es responsable del aspecto de la mariposa, y dicho
aspecto puede estar relacionado con el camuflaje, la visibilidad, la advertencia o la
identificacion de la pareja, entre otras funciones vitales y con importantes repercu-
siones en la fitness de la especie. Por lo tanto, la densidad de escamas, anéloga a la
resolucion en pixeles de una foto digital, determinara la posibilidad de reproducir
ciertos disefios (ocelos, dibujos distintivos de la especie, disefios disruptivos, man-
chas y rayas cripticas...). En especies pequefias, reproducir ciertos disefios requerira
una mayor densidad de escamas (mayor resolucion) que en especies grandes porque
disponen de menor superficie alar.

En segundo lugar, hay que recordar que las escamas tienen una funcién aerodinami-
ca de ayuda al vuelo. Existen tres tipos de vuelo en los lepidépteros: vibrado, batido y
planeado. El vuelo planeado es propio de las especies de mayor tamafio, y es, proba-
blemente, el que menos necesidad tiene de las escamas. Por el contrario, seria l6gico
pensar que las especies de menor tamafio precisarian un mayor recubrimiento de
escamas para coadyuvar en la sustentacion del vuelo, tanto si es de tipo batido como
si es vibrado.

Finalmente, es sabido que las escamas ayudan a la mariposa a librarse de la telarafia
cuando cae en una, ya que, al quedar las escamas enganchadas en los hilos de seda
pegajosos, la base membranosa de las alas se puede zafar. Una gran densidad de
escamas seria por lo tanto un valor adaptativo frente a este tipo de depredacién por
aracnidos, especialmente relevante en mariposas pequefias, que tienen menos fuerza
gue las grandes, las cuales pueden escapar mas facilmente de las telas de arafia
(Nentwig, 1982; Eisner, 1964).

La relacién entre tamafio (longitud alar) y nimero de escamas, y, muy especialmen-
te, sus patrones de variacion entre subfamilias, abre un campo que puede resultar
fructifero en cuanto a los aspectos filogenéticos y funcionales implicados.
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ANEXO A. CONTEOS DE ESCAMAS

Se recogen los datos de todas las especies, ordenadas por subfamilias y géneros. Se
indica la longitud del ala anterior de cada ejemplar (long), en mm, y el nimero total
de escamas contadas en su celda discal (n° celda discal), columnas destacadas en
amarillo. Entre ambas se intercalan otras dos columnas: una con el cuadrado de la
longitud (a efectos comparativos con la progresién del nimero de escamas con res-
pecto a la superficie) y otra con la extrapolacion del nimero total de escamas del
ejemplar (en base al porcentaje de superficie de la celda discal calculado en el 3er
capitulo, que es del 1,374 % con respecto a la superficie total de las alas de la maripo-
sa). Evidentemente, estos Ultimos valores se han de tomar como una simple aproxi-
macion al orden de magnitud. Finalmente, a la derecha figuran los valores medios de
escamas de la celda discal de cada especie (en verde), en algunos casos distinguiendo
(en azul) el sexo (M: macho o H: hembra, en la columna correspondiente al nimero
de ejemplar).

N2 TOTAL N2 CELDA

3 :
SUBFAMILIA ESPECIE EJEMPLAR LONG LONG ESCAMAS  DISCAL X DISCAL

1 20 400 254876 3502

2 21 441 272198 3740

3 22 484 256550 3525

4 23 529 275983 3792

5 23 529 277438 3812

6 24 576 302256 4153

e G 7 24 576 221252 3040

8 24 576 253785 3487

9 25 625 400218 5499

10 25 625 359316 4937

Parnasiinae 11 26 676 423799 5823

12 26 676 431587 5930

13 27 729 469432 6450

14 28 784 525837 7225

1 38 1444 227948 3132

2 39 1521 273581 3759

Pariisliis ipollo 3 40 1600 266303 3659

4 41 1681 272926 3750

5 42 1764 277875 3818

6 43 1849 284207 3905

N2 TOTAL N2 CELDA
ESCAMAS DISCAL

SUBFAMILIA ESPECIE EJEMPLAR LONG LONG® X DISCAL

1 34 1156 508806
2 35 1225 724163
3 37 1369 642504
Papilioninae Peipilic fridchaon 4 38 1444 523362
5 39 1521 572271
6 40 1600 654512
7 41 1681 846288
8 42 1764 774309
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N2 TOTAL
ESCAMAS

N2 CELDA
DISCAL

SUBFAMILIA ESPECIE EJEMPLAR LONG LONG® X DISCAL

1 20 400 325109 4467
2 21 441 308952 4245
3 21 481 299636 4117
4 22 484 352402 4842
Pierinae Euchloe crameri 3 2% 484 350145 ALl
6 23 529 539374 7411
7 23 529 464192 6378
8 24 576 366594 5037
9 24 576 431878 5934
10 25 625 453712 6234 [5348
NeTOTAL N2 CELDA _
BFAMILIA ESPECIE EJEMPLAR LON & X DISCAL
2y ONG  LONG™  scamas  piscaL ok
9 18 324 146288 2010
2 19 361 155240 2133
Meli thenoi
HmEpheTes 3 20 400 167249 2298
4 21 441 189010 2597 [2260
1 17 289 146870 2018
T 2 18 324 141557 1945
3 19 361 173872 2389
4 20 400 193668 2661 [2253
1-M 18 324 179476 2466
s s 2-M 20 400 178093 2447 |B4SH
3-H 22 484 209534 2879
4-H 23 529 205386 2822 |EEH)2654
1-M 19 361 172926 2376
S 2-M 20 400 161135 2214 |[22SH
MeRmreine 3-H 21 441 181441 2493
4-H 22 484 172780 2374 |AEH)2364
Nymphalinae
1 18 324 143959 1978
_ 2 19 361 158297 2175
Melitaea celadussa 3 20 400 186754 2566
4 21 441 188937 2596 |2329
1 19 361 194178 2668
—— 2 20 400 237555 3264
Mtet g 3 21 481 220015 3023
4 22 484 236390 3248 [3051
1 19 361 188719 2593
. 2 20 400 193959 2665
e 3 24 576 248600 3417
4 25 625 254076 3491 [3042
1 21 441 231368 3179
- 2 22 484 224527 3085
Euphydryas desfontainii 3 25 625 292358 4017
4 26 676 389156 5347 3907
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SUBFAMILIA ESPECIE
Boloria pales
Boloria selene
Heliconiinae
Argynnis addipe

Argynnis pandora

SUBFAMILIA ESPECIE

Melanargia galathea

Melanargia ines

Melanargia occitanica

Satyrinae

Melanargia lachesis

Melanargia russiae
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EJEMPLAR

N S B A A S

BowW N e

EJEMPLAR

LONG

18
19
20
21

20
21
22
23

2
29
31
33

33
34
36
37

LONG

24
25
26

25
26
28

25
26
27

26
27
28

25
28
29

LONG

324
361
400
441

400

484
529

729
841
961
1089

1156
1296
1369

LONG

576
625
676

625
676
784

625
676
729

676
729
784

625
784
841

2

2

N2 TOTAL N2 CELDA

ESCAMAS DISCAL
282314 3879
289447 3977
229258 3150
284934 3915
364338 5006
354731 4874
348617 4790
397962 5468
434498 5970
417249 5733
444541 6108
422344 5803
422344 5803
424236 5829
476274 6544
514265 7066
N2 TOTAL N2 CELDA
ESCAMAS DISCAL
374454 5145
387700 5327
378675 5203
324600 4460
378093 5195
472707 6495
420451 5777
427948 5880
444105 6102
444396 6106
450946 6196
453348 6229
3593959 5413
377074 5181
501747 6894

X DISCAL

X DISCAL



SUBFAMILIA

Lycaeninae

ESPECIE

Cupido minimus

Plebejus argus

Lycaena tityrus

Lampides boeticus

Lycaena hippotthoe

folana debilitata

EJEMPLAR

1-m
2-M
3-H
4-H

1-m

3H
4-H

1-m
2-M
3-H

1-M
2-M
4-H
1-M
2-M
3-H

4-H

1-m

LONG

LONG

144
225
169
196

196
196
169
196

169
289
196
225

225
289
256
324

256
289
256
289

289
400
324
361

2

N2 TOTAL
ESCAMAS
80204
88937
83115
88282

108952
83843

101747
109098

97889
129622
1128098
121252

167176
174017
173726
175546

185447
207569
199054
187409

209316
240247
223872
211936

N2 CELDA
DISCAL
1102
1222
1142
1213

1497
1152
1398
1499

1345
1781
1550
1666

2297
2391
2387
2412

2603
2852
2735
2575

2876
3301
3076
2912

X DISCAL
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RESUMEN

El tamafio alar es un caracter de enorme importancia en la biologia de los Papilio-
noidea, con indudables repercusiones en la fitness de las especies y por lo tanto con
una relevancia evolutiva de primer orden, no siempre lo bastante explorada. En el
presente trabajo analizamos las hipotesis de la duplicacion del tamafio alar como
mecanismo macroevolutivo, para lo que se combinan una amplia recopilacion de
datos con una aproximacién filogenética.

Se han recopilado datos de gran parte de las especies (263 en total) de Papilionoidea
del Paleartico occidental con el fin de establecer un valor medio de longitud alar para
cada una de ellas, recurriendo a diversas fuentes. Asi, se ha medido la longitud alar
de ejemplares de distintos museos y colecciones privadas, y esos valores se han com-
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plementado con datos de la literatura. La base de datos asi obtenida se analiz6 sepa-
radamente para cada subfamilia, ya que se trata del nivel taxonomico que mayor
consenso reldine en cuanto a su consideracién como lineas monofiléticas.

Los resultados del analisis para las 11 subfamilias con al menos tres especies mues-
tran que en todas ellas la distribucion de longitudes alares es discontinua, con una
considerable agregacion alrededor de ciertos valores que tienden a situarse en una
progresion de razén V2 (que equivale a una duplicacion de la superficie alar) con
preferencia a cualquier otra razén. Ademas, comprobamos mediante un modelo
numérico de simulacién que la distribucién de longitudes alares obtenida resultaba
mas proxima a la empirica cuando en el modelo se introducia una cierta probabili-
dad de duplicacién de la superficie alar.

Por otra parte, demostramos en trabajos anteriores que un aumento en la superficie
alar no implicaba que las escamas fueran mas grandes, sino que aumentase el nime-
ro de escamas, y es sabido que cada escama procede de una célula. Por lo tanto, pro-
ponemos que un posible mecanismo de macroevolucién en los Papilionoidea puede
estar relacionado con la duplicacion de la superficie alar por duplicacion generaliza-
da de las células de las alas. Estas duplicaciones serian sucesos relativamente poco
frecuentes que generarian discontinuidades en la distribucion de tamafios, y a partir
de ellas se producirian nuevos fendmenos de especiacidn por procesos con pequefas
variaciones alrededor del tamafio alar alcanzado. Asi, la evolucién global del tamafio
alar seria fruto de la superposicion de un modelo discontinuo (macroevolucion) y de
un modelo gradual y continuo (microevolucién).

Palabras clave: Papilionoidea; longitud alar; nimero de escamas; tamafio; du-
plicacién superficie alar; duplicacién celular; especiacion; evolucion discontinua;
filogenia; macroevolucién.

RESUM

DUPLICACIO DE LA MIDA ALAR | DEL NOMBRE D’ESCATES DE LES SUBFAMI-
LIES DE PAPILIONOIDEA (Hexapoda: Lepidoptera) DEL PALEARTIC OCCIDEN-
TAL: UN POSSIBLE MECANISME DE MACROEVOLUCIO

La mida alar és un caracter d'enorme importancia en la biologia dels Papilionoidea,
amb indubtables repercussions en la fitness de les espécies i per tant amb una relle-
vancia evolutiva de primer ordre, no sempre prou explorada. En el present treball
analitzem la hipotesi de la duplicacié de la mida alar com a mecanisme de macroevo-
lucié combinant un ampli recull de dades amb una aproximacio filogenética.

S'han recopilat dades de gran part de les espécies de Papilionoidea del Paleartic oc-
cidental (263 en total) per tal d'establir un valor mig de longitud alar per a cadascu-
na d'elles, recorrent a diverses fonts. Aixi, s’ha mesurat la longitud alar d'exemplars
de diferents museus i col-leccions privades, i aquesta informacié s’ha complementat
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amb valors obtinguts de la literatura. La base de dades es va analitzar separadament
per les diverses subfamilies, basant-nos en el fet de que és el nivell taxonomic que
major consens reuneix en quant a la seva consideracié com a linies monofiléticas.

Els resultats de I'analisi per a les 11 subfamilies amb un minim de tres espécies mos-
tren que en totes elles la distribucié de longituds alars és forca discontinua, amb una
considerable agregacio al voltant de certs valors que tendeixen a situar-se en una
progressio de ra6 v2, que equival a una duplicacié de la superficie alar, amb molta
més freqiiencia que amb qualsevol altra rad. A més, vam comprovar mitjancant un
model numeric de simulacio6 que la distribuci6 de longituds alars obtinguda resultava
més proxima a I'empirica quan en el model s'introduia una certa probabilitat de du-
plicacio de la superficie alar.

D'altra banda, en treballs anteriors ja haviem demostrat que un augment en la super-
ficie alar no implicava escates més grosses, sind un nombre major d'escates, i és sa-
but que cada escata procedeix d'una cél-lula. Per tant, proposem que un possible
mecanisme de macroevolucid en els Papilionoidea pot estar relacionat amb la dupli-
cacio de la superficie alar per duplicacié generalitzada de les cel-lules de les ales. Les
duplicacions que donessin lloc a una nova especie serien successos relativament poc
freqUents que generarien discontinuitats en la distribucié de mides, i a partir d'elles
es produirien nous fendmens d'especiacié per processos que comportessin petites
variacions al voltant de la mida alar assolida. Aixi, I'evoluci6 global de la mida alar
seria fruit de la superposicié d'un model discontinu (macroevolucié) i d'un model
gradual i continu (microevolucid).

Paraules clau: Papilionoidea; longitud alar; nombre d'escates; mida; duplicacid
superficie alar; duplicacié cel-lular; especiacio; evolucié discontinua; filogenia;
macroevolucio.

RESUME

DUPLICATION DE LA LONGUEUR ALAIRE ET DU NOMBRE D'ECHELLES DANS
LES SOUS-FAMILLES DE PAPILIONOIDEA (Hexapoda: Lepidoptera) DU PA-
LEARTIC OCCIDENTAL: UN POSSIBLE MECANISME DE MACROVOLUTION

La taille alaire est un caractéere d'une grande importance dans la biologie des Papi-
lionoidea, avec des répercussions évidentes sur la fitness des especes et donc avec
une importance évolutive pas toujours suffisamment explorée. Nous analysons ici
I’hypothése du doublement de la surface alaire en tant que mécanisme macroévolu-
tif. Pour cela, nous avons combiné une vaste collection de données avec une appro-
che phylogénétique.

Nous avons travaillé avec une grande partie des especes (263 au total) de Papilionoi-
dea du Paléarctique occidental afin d'établir une valeur moyenne de la longueur alai-
re pour chacune d'elles, en explorant différentes sources. Nous avons mesuré la lon-
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gueur alaire de spécimens de différents musées et collections privées, et ces valeurs
ont été complétées par des données puisées dans la littérature.. La base de données a
été analysée séparément pour chaque sous-famille, étant donné parce que la sous-
famille est le niveau taxonomique qui a le consensus le plus grand en ce qui concerne
sa considération comme lignes monophylétiques.

Les résultats de I'analyse pour les 11 sous-familles avec au moins trois espéces mon-
trent que, dans toutes elles, la distribution des longueurs alaires est discontinue,
avec une agrégation considérable autour de certaines valeurs, qui ont tendance a se
situer suivant une progression avec une raison de V2, qui équivaut a un doublement
de la surface, beaucoup plus fréquemment qu'avec toute autre raison. En outre, nous
avons vérifié avec un modele de simulation numérique que la distribution des lon-
gueurs alaires obtenue était plus proche de la distribution empirique quand on in-
troduisait dans le modéle une certaine probabilité de doublement de la surface alaire
qu’au cas contraire.

Dans des travaux précédents, nous vions montré recherches antérieures qu'une
augmentation de la surface alaire n'impliquait pas des écailles plus grandes, mais un
plus grand nombre d'écailles, et il est bien établi que chaque écaille provient d'une
cellule. Par conséquent, nous proposons qu'un possible mécanisme de macroévolu-
tion dans les Papilionoidea puisse étre lié au doublement de la surface alaire par
duplication généralisée des cellules des ailes. Les doublements qui auraient donné
lieu a une nouvelle espéce seraient des événements relativement rares qui génere-
raient des discontinuités dans la distribution des tailles, et ces discontinuités impli-
gueraient de nouveaux phénomeénes de spéciation par des processus comportant des
petites variations autour de la taille alaire atteinte. Ainsi, I'évolution globale de la
taille alaire résulterait de I'imbrication d'un modeéle discontinu (macroévolution) et
d'un modeéle progressif et continu (microévolution).

Mots-clés: Papilionoidea; longueur alaire; nombre d'écailles; taille; doublement
de la surface alaire; duplication cellulaire; spéciation; évolution discontinue; phy-
logénie; macroévolution.

ABSTRACT

DUPLICATION OF THE WING SIZE AND NUMBER OF SCALES IN THE PAPILI-
ONOIDEA (Hexapoda: Lepidoptera) SUBFAMILIES OF THE WESTERN PA-
LEARTIC: A POSSIBLE MACROVOLUTION MECHANISM

Wing size is a trait of major importance in the biology of Papilionoidea, with obvious
implications on the fitness of the species and, therefore, with great evolutionary rele-
vance, which has not been sufficiently explored. In the present work, we hypothesize
that the duplication of wing size is a macroevolutionary mechanism, and we test the
hypothesis using a large compilation of data on wing size. We have gathered data
from a large part of the Western Palearctic Papilionoidea species (263 in all) in order
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to establish a mean value of wing length for each one of them. Such data have been
obtained, from the most, from direct measurements of wing length of specimens
from different museums and private collections, complemented with values obtained
from the literature. The results were analysed separately for the different subfamilies
of Papilionoidea, based on the general acceptance of the monophyletism of this tax-
onomic level.

The results of the analysis for the 11 subfamilies with at least three species measured
show that in all of them the distribution of wing lengths is discontinuous, showing
aggregation around certain values. Those values tend to be arranged in a progression
of ratio V2, which indicates duplication of the wing surface, much more frequently
than with any other ratio. Moreover, the output of a numerical simulation model of
wing length evolution fitted much better empirical values when in the model we a
non-zero probability of duplication of the wing surface was considered.

In previous studies, we demonstrated that an increase in the wing surface did not
involve larger scales, but a larger number of scales, and it is known that each scale
comes from a single cell. Therefore, we propose that a possible mechanism of macro-
evolution in the Papilionoidea may be related to the duplication of the wing surface
by generalized duplication of the wings cells. Duplications resulting in a new species
would be a relatively low frequency event that would generate discontinuities in the
distribution of wing sizes, probably followed by further speciation by other processes
with small variations around the new wing size. Thus, the evolution of wing size
would result from the overlapping of a discontinuous model (macroevolution) and of
a gradual and continuous model (microevolution).

Keywords: Papilionoidea; wing length; number of scales; size; wing surface du-
plication; cell duplication; speciation; discontinuous evolution; phylogeny; macro-
evolution.

1. INTRODUCCION

El tamafio es un caracter de evidente importancia adaptativa, que viene determinado
tanto genéticamente como por mecanismos de aclimatacién a las condiciones del
entorno. El estudio del tamafio y su relacion con el ambiente es un tema clésico en
ecologia (por ejemplo, las reglas térmicas: Margalef, 1974), aunque las consecuencias
bioldgicas del tamafio dependen siempre del ciclo vital y de las caracteristicas biol6-
gicas de los organismos considerados. En animales voladores (pterosauros, aves,
murciélagos e insectos), el tamafio, a menudo expresado como envergadura alar u
otra medida analoga, es especialmente importante porque la relacion superficie
alar/peso es decisiva para el vuelo. Aparte de trabajos que analizan conjuntamente
forma, funcion y diversidad de los lepidépteros (Scoble, 1992), son numerosos los
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estudios que relacionan tamafio o morfologia alar con gradientes macroecologicos,
como la latitud y la altitud (Atkinson, 1994). Asi, Hassall (2015) demuestra la asocia-
cion entre la forma de las alas de odonatos y longitud, latitud y, sobre todo, tempera-
tura: en zonas calidas predominan las alas alargadas, que proporcionan mayor velo-
cidad y maniobrabilidad, mientras que en las frias las alas son cortas y anchas, mas
eficaces en el vuelo a larga distancia. El tamafio puede aumentar por un mayor vo-
lumen de cada célula o por incremento del niimero de células. Zwaan et al. (2000)
identifican clinas muy claras de tamafio alar en Drosophila: a mayor latitud, las célu-
las son mas grandes y mas numerosas, Yy la superficie alar es también mayor. En
cambio, Nijhout (2003) demuestra que diversos linajes de Drosophila melanogaster
tienen alas de distinto tamafio con células idénticas, por lo que el mayor tamafio se
debe aqui Unicamente a un mayor namero de células. Otros estudios con esta misma
especie confirman que las variabilidad del tamafio alar estd muy vinculada al name-
ro de células, y no a su tamafio (McCabe, 1997).

El caso de las mariposas es particularmente interesante. Estos insectos poseen dos
pares de alas membranosas cubiertas de escamas coloreadas que, ademas de para
desplazarse, utilizan para la sefializacion del territorio, camuflaje, termorregulacion,
defensa por acumulacién de sustancias toxicas, advertencia y mimetismo, entre otras
funciones. En concreto, las especies pertenecientes a la superfamilia de los papilio-
noideos son todas ellas diurnas y voladoras muy activas y, ademas de para las fun-
ciones citadas, utilizan las alas también para la danza nupcial y el apareamiento, por
lo que es de esperar que el tamafio y otras caracteristicas alares sean de la maxima
transcendencia evolutiva.

Esta diversidad de funciones relacionadas con las alas sugiere que el tamafio alar
puede estar condicionado por diferentes presiones de seleccion, por lo que es dificil
encontrar asociaciones universales entre este caracter y clinas ambientales. Asi, por
ejemplo, y al revés de lo enunciado antes para otros grupos de insectos, Dennis &
Shreeve (1989) demostraron que, en las islas Britanicas, los ejemplares eran mas
pequefios cuanto mas al norte se encontraban: de 50 especies, 43 disminuian su
tamafio con la latitud. El efecto de la temperatura puede estar mediado por diferen-
tes procesos fisiolégicos, y en particular es sabido que el clima afecta al voltinismo
(Henriksen & Kreutzer, 1982) y que, dentro de una misma especie, cada generacién
tiene su tamafio caracteristico. Asimismo, la duracion del periodo de desarrollo de la
oruga, claramente influido por la temperatura, influye a su vez en el tamario final del
imago (Nylin & Svard, 1991). Ahora bien, ademas de por la temperatura, tamafio y
forma alar pueden estar condicionados por muchos otros factores. Por ejemplo, las
especies que soportan vientos fuertes tienen las alas mas pequefias y alargadas, lo
cual dificulta que sean arrastradas y les permite controlar mejor el vuelo. Por otra
parte, tamafio y forma alar son indicativos del tipo de vuelo. Los pocos lepid6pteros
que poseen vuelo vibrado (estacionario), como esfingidos, sésidos y noctuidos, pre-
sentan alas pequefias, alargadas y endurecidas. Los de vuelo batido, que son la ma-
yoria, tienen tamafio intermedio, mientras que los que planean son los de alas mayo-
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res, con una relacion superficie alar/peso muy alta. En general, el tamafio y la forma
de las alas estan muy relacionados con la capacidad y el rendimiento del vuelo (Betts
& Wootton, 1988), como se demostré comparando ejemplares de distinto tamarfio de
una misma especie (Pararge aegeria): los ejemplares de mayor tamafio eran los que
tenian mayor capacidad de vuelo (Van Dyck et al. 1997 y Berwaerts et al. 2002). La
capacidad de vuelo puede ser a su vez decisiva en aspectos reproductores, de alimen-
tacion o de colonizacién y dispersion de la especie (Hill et al., 1999; Breuker et al.,
2007; Jenkins et al., 2007).

En conjunto, el tamafio alar es un caracter de enorme importancia en la biologia de
los papilionoideos, con indudables repercusiones en la fitness de las especies y por lo
tanto con una relevancia evolutiva de primer orden. Por ello, es hasta cierto punto
sorprendente la escasez de investigaciones sobre el tema en este grupo. De hecho,
incluso la informacion exhaustiva sobre el tamafio de los papilionoideos palearticos
ha sido limitada; por ejemplo, Higgins & Riley (1980) incluyen una estima del mar-
gen de variacion del tamafio alar, pero este aspecto ni siquiera se recoge en otras
guias de campo posteriores, hasta fecha reciente (Garcia-Barros et al. 2013).

El presente trabajo intenta paliar, en cierta medida, esta carencia, y combina una
amplia recopilacion de datos con una aproximacion filogenética basada en el tamafio
alar. Asi, por un lado persigue reunir informacién sobre el tamafio alar de una mayo-
ria de los papilionoideos del Paleéartico occidental, con el fin de establecer un valor
medio de longitud alar para cada una de estas especies. Por otro lado, y partiendo de
esta recopilacion, se lleva a cabo un intento de explorar posibles implicaciones evolu-
tivas del tamafio alar. Como antes se ha dicho, el tamafio alar es un caracter que esta
fuertemente sometido a seleccion, y por lo tanto habra evolucionado a lo largo de las
distintas lineas filéticas. Ahora bien, cabe pensar que esta evolucidn del tamafio alar
no ha sido siempre necesariamente gradual y continua, sino que se han producido
cambios discontinuos, en especial por duplicacion celular. Por lo tanto, y partiendo
de la recopilacion de datos antes citada, se intenta comprobar la hipdtesis de que la
duplicacién del tamafio alar es un mecanismo de especiacion -y posterior diversifica-
cion- que ha podido tener un cierto papel en la filogenia de este grupo de insectos, y
encajaria en el concepto de macroevolucion.

Para el presente trabajo, nos apoyamos en dos estudios previos. En el primero de
ellos (Maso6 et al. en preparacion; Capitulo 3) se examind la variabilidad intraespeci-
fica de la densidad de escamas dentro de una especie modelo (Colias crocea Geof-
froy, 1785). Los resultados indican que la densidad de escamas no depende del ta-
mafio alar, y que por lo tanto existe una relacién positiva entre tamafio alar y nime-
ro total de escamas, y por lo tanto de células. En este sentido, Yuan et al. (2017) ex-
plican el complicado proceso de formacidn de una escama a partir de una célula ma-
dura secretora de la escama y, por tanto, la correspondencia entre nimero de esca-
mas y de células.
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En el segundo trabajo (Maso et al. en preparacion; Capitulo 4) se examino la variabi-
lidad interespecifica del nUmero de escamas de la celda discal en un conjunto amplio
de ejemplares pertenecientes a distintas especies, géneros, subfamilias y familias, y
se obtuvo como resultado que el nimero de escamas aumenta con el tamafio, gene-
ralizando asi la asociacién positiva entre longitud alar y nimero de escamas (o célu-
las). Por lo tanto, parece razonable suponer que una duplicacion de las células del
tejido generador de escamas podria ser la causante de la duplicacion de superficie
alar que proponemos como mecanismo de especiacién. La verosimilitud de esta hi-
potética duplicacién se apoya en algunos ejemplos conocidos. Asi, por ejemplo, la
ecdisona es la responsable del control del crecimiento de los tejidos (Nijhout, 2003),
con lo que pequefios cambios en dicha hormona podrian causar proliferacion celular,
en la forma de una duplicacion adicional generalizada que finalmente resultaria en
un namero de células (y una superficie alar) doble.

Las subfamilias son el nivel taxonémico que mayor consenso redine en cuanto a su
consideracién como lineas monofiléticas. Efectivamente, Heikkila et al. (2012)
muestran que la mayoria de subfamilias de papilionoideos se originaron entre finales
del Cretécico superior y principios del Paleoceno (Terciario), es decir, de hace unos
60-70 millones de afios, por lo que tomamos dicho nivel (subfamilia) como referen-
cia para el estudio. Otro motivo es el hallazgo de Mas6 et al. (en preparacién; Capitu-
lo 2) de que las subfamilias muestran un patrén de incremento de escamas con el
tamario de difiere entre ellas, pero que es comun en las especies de una misma sub-
familia. El objetivo fundamental de este trabajo es comprobar si los datos empiricos
sobre longitudes de alas de las subfamilias de papilionoideos recopilados muestran
una distribucién compatible con la existencia de fenémenos de duplicacion y, con-
cretamente, si existen grupos de especies cuya superficie alar siga una progresion de
razon 2.

2. METODOLOGIA

2.1.MEDIDA DEL TAMANO

En el presente trabajo definimos como tamafio de un determinado ejemplar la longi-
tud de su ala anterior, cuya forma, mas geométrica y constante que la de la posterior,
facilita la medida. Hemos preferido esta variable a la envergadura (distancia entre
los apices de las alas anteriores con el ejemplar extendido), también bastante usada,
porque la envergadura esta menos relacionada con la superficie alar, incluye la an-
chura del térax y puede variar segun el angulo en que se colocaron las alas en el mo-
mento de extenderlas.

La medida se realiz6 mediante un compas que acotara, con la maxima exactitud po-
sible, desde el punto méas prominente del apice alar hasta el punto de insercion en el
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torax (Figura 1). La apertura del compas se traslad6 a una regla con marcas cada 0,5
mm, y se anoto el valor del milimetro entero més cercano. Se considera por lo tanto
que el error de medida es inferior a 1 mm.

Figura 1. Resumen esquematico del proceso de medida de la longitud alar.

De cada especie se midieron las alas anteriores de 20 ejemplares (10 machos y 10
hembras) elegidos al azar, pero desestimando los casos claramente extremos, ya que
no es raro encontrar esporadicamente ejemplares muy grandes (generalmente hem-
bras), asi como otros diminutos por desnutricién u otras causas, y que por curiosidad
se guardan en los museos. El tamafio muestral de 20 se decidié después de una serie
de ensayos preliminares con 15 especies (Spialia sertorius, Heteropterus morpheus,
Hesperia comma, Gonepteryx cleopatra, Euchloe tagis, Aporia crataegi, Papilio
machaon, Coenonympha pamphilus, Erebia arvernensis, Limenitis camilla, Scoli-
tantides baton, Plebejus hespericus, Laeosopis roboris, Nymphalis antiopa y
Argynnis paphia), de las que se midieron 30 ejemplares. Para cada una de ellas se
calculé la media de manera secuencial y acumulada (considerando 1, 2, 3 ejemplares,
y asi sucesivamente hasta 30) para determinar el tamafio muestral a partir del cual la
media de la longitud alar se estabilizaba. En todos los casos, a partir de 10-12 ejem-
plares medidos se alcanzaba un valor medio de longitud alar que ya apenas variaba,
salvo en decimales no significativos, aunque se incrementara hasta 30 el nimero de
observaciones (Figura 2). Para garantizar la fiabilidad de los resultados, se escogie-
ron finalmente los 20 ejemplares mencionados.

Para determinar la longitud alar media de cada una de las especies consideradas en
este trabajo, se ha recurrido a tres aproximaciones complementarias: una basada en
la adquisicién de datos propia, otra basada en el empleo de fuentes existentes y una
tercera basada en la medida de ejemplares de una coleccién particular.
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Plebejus hespericus
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Erebia arvernensis
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Figura 2. Longitud alar media (ordenadas, en mm) de tres especies, en funcion del nimero de
ejemplares medidos (abscisas).

Para la primera de ellas, se recogieron datos, con la metodologia especificada, de un
total de 5.260 ejemplares, correspondientes a 263 especies, todas ellas pertenecien-

139



tes a la superfamilia Papilionoidea de la fauna del Paleartico occidental, es decir, de
Europa (con Fenoscandia) y norte de Africa, incluyendo las islas mediterraneas. Esto
abarca la mayoria de especies presentes en dicha area geogréafica. No se han podido
medir todas las especies del Paleartico occidental, pero si la mayoria; las especies
ibéricas si estan incluidas en su totalidad, sin ninguna excepcion. Para determinar
los ejemplares se han utilizado fundamentalmente las obras de Garcia-Barros et al.
(2013), Tolman & Lewington (2002), Manley & Allcard (1970) y Higgins & Riley
(1980). En el Anexo A figura la lista completa de especies incluidas en nuestra base
de datos. Los ejemplares para efectuar las medidas se obtuvieron en su mayor parte
de la coleccion del Museu de Zoologia de Barcelona (ahora de Ciencias Naturales) y
de la del autor de esta tesis. Para las medidas de las pocas especies ibéricas que falta-
ban, se consulté la coleccion del Museo Nacional de Ciencias Naturales de Madrid.
Para las especies no ibéricas, se visitaron diversos museos y sus colecciones de lepi-
dopteros: el Laboratoire d’Entomologie del Musée d’Histoire Naturelle de Paris, el
Department of Entomology del British Museum de Londres y el Museo Civico de
Storia Naturale de Turin. Las medidas las efectu6 el doctorando en todos los casos.

La segunda aproximacion se basa en los datos de todas las especies ibéricas obteni-
dos por Garcia-Barros et al. (2013), calculando la media entre los valores de ambos
sexos que suministran estos autores. Dado que la forma de medir la longitud alar es
idéntica a la empleada en el presente trabajo, los valores del trabajo citado son to-
talmente comparables a los nuestros. La tercera aproximacion consistié en un cotejo
externo, utilizando los datos de una coleccién particular (Josep Ylla leg.). Las longi-
tudes alares fueron determinadas, siempre con la misma metodologia, por el duefio
de la coleccion.

El valor de longitud alar de cada especie se ha calculado mediante una media ponde-
rada entre las tres fuentes, dando una ponderacion de 2 a los datos propios y a los de
Garcia-Barros et al. (2013), y una ponderacion de 1, por basarse en un nimero infe-
rior de ejemplares, a los de la coleccion privada.

2.2, ANALISIS DE DATOS

Con el fin de validar nuestra hipotesis, hemos intentado determinar hasta qué punto
el posible proceso de especiacion por duplicacion de la superficie alar era compatible
con los datos de distribucién de valores de superficies alares recopilados. Si bien la
hipotesis se basa en la duplicacion de la superficie alar, nuestros datos hacen refe-
rencia a la longitud alar, de modo que, a fines de anlisis, aceptamos que una dupli-
cacion de superficie corresponde a un incremento de longitud de v2 (Figura 3). Efec-
tivamente, la superficie se duplica porque la forma geométrica de las alas de los papi-
lionoideos es triangular con las esquinas redondeadas, muy similar en todas las es-
pecies, y tanto mas considerando las de una misma subfamilia.
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En el analisis de datos, hemos seguido dos estrategias complementarias, que se deta-
llan a continuacion. En todos los casos, se ha trabajado de manera independiente
dentro de cada subfamilia, por considerar que es el nivel taxonémico que mejor se
aproxima al concepto de lineas monofiléticas.

Figura 3. Representacion esquematica de las relaciones entre longitud (l) y superficie (S) alar. Sea
un ala de longitud | y de superficie S; si la superficie se duplica, la longitud aumentaréa en una pro-
porcién aproximadamente igual a v2.

a) ldentificacion de especies con tamafios alares duplicados

Dentro de cada subfamilia, a excepcidn de aquellas con un nimero muy reducido de
especies (una o dos), se han buscado conjuntos de especies cuya superficie alar si-
guiera una progresion geométrica de razon 2, que corresponderia a las duplicaciones
en las que se basa nuestra hipétesis. Para ello, y siempre dentro de cada subfamilia,
se han ordenado todas las especies en funcion de su longitud alar, de menor a mayor.
A partir de ahi, se definieron grupos de especies, considerando que pertenecen a un
mismo grupo las especies que difieren entre si menos del 1% de su longitud alar. En
otras palabras, al seguir el orden ascendente de tamafios mencionado, cuando entre
dos especies sucesivas hay una diferencia en su longitud alar mayor que el 1%, se
considera que hay un salto y se inicia un nuevo grupo. Una vez formados todos los
grupos para todas las subfamilias, se calcula la media de longitud alar para cada uno
de dichos grupos, y a continuacién se examina qué grupos tienen longitudes alares
medias relacionados mediante la razén v2. Consideramos que dos grupos se relacio-
nan si al multiplicar la media de la longitud alar del primer grupo por dicha razén
obtenemos la media del segundo, con un margen de error una décima de milimetro
superior a la del salto entre grupos (1% de la longitud alar). Aquellos grupos que
cumplen esta premisa los llamamos “grupos enlazados” y formaran una linea de
relacién, a la que llamaremos, en el resto del trabajo, “linaje”. Un linaje consta, como
minimo, de dos grupos, pero en algunos casos puede haber mas. Asimismo, en una
misma subfamilia puede haber diferentes “linajes”. Para comprobar si la razén en la
que se basa nuestra hipétesis (V2) formaba grupos enlazados con mayor o menor
frecuencia que cualquier otra, se siguieron los mismos procedimientos de busqueda
de “linajes” utilizando otras razones (de 1,3 a 2,4 en incrementos de 0,1) y se deter-
mind el nimero de grupos enlazados resultantes. Este ensayo se llevé a cabo tan solo
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en dos subfamilias, Lycaeninae y Satyrinae, por ser, con diferencia, las de nimero de
especies mas alto (71 y 66 respectivamente).

b) Modelo evolutivo sencillo basado en el tamafio alar

Se ha desarrollado un modelo sencillo que intenta simular cambios en el tamafio alar
a lo largo de la evolucién. En esencia, en cada suceso de especiacion, el modelo, se-
gun unas probabilidades bajo control del usuario, puede hacer que sucedan tres co-
sas: que la nueva especie mantenga el tamario alar de la anterior, que lo disminuya o
aumente levemente o que lo duplique. Después de un niimero suficientemente gran-
de de iteraciones y de repeticiones, se obtiene una determinada distribucién de su-
perficies alares (que se transforman a longitudes), que puede compararse con la dis-
tribucion realmente observada dentro de cada subfamilia. Los detalles del modelo,
asi como la metodologia para comparar la salida del modelo con las distribuciones
empiricas, figuran en el anexo C.

Finalmente, se combinaron ambas aproximaciones (a y b). Para ello, mediante el
modelo de simulacién, se generaron distribuciones de longitudes de alas (como an-
tes, para las dos subfamilias con mayor nimero de especies, Lycaeninae y Satyrinae)
bajo dos hipotesis: probabilidad de duplicacion del tamafio alar nula y probabilidad
de duplicacion del tamafio alar no nula. El objetivo era comprobar si las agrupacio-
nes mediante la razon v2 podian producirse con igual frecuencia con variaciones en
el tamafio alar que no tuvieran nada que ver con la duplicacién. A cada una de las
distribuciones obtenidas se les aplicé la misma técnica de identificacion de grupos
enlazados o linajes descrita més arriba.

3. RESULTADOS

3.1.TAMANO ALAR

Las longitudes alares de las especies estudiadas son muy variables, y oscilan entre
menos de 10 mm en los grupos de menor tamafio (algunas especies de Lycaeninae,
por ejemplo) hasta casi 50 mm en Danaus plexippus (Danainae). Los datos se reco-
gen en el Anexo A. De las 18 subfamilias representadas en el Paleartico occidental
(Figura 4), se han excluido de los analisis aquellas con menos de tres especies. Siete
subfamilias estan en esta situacion: Papilioninae, Dismorphiinae, Riodinidae, Liby-
theinae, Danainae, Charaxinae y Apaturinae. Entre todas ellas incluyen 12 especies,
gue representan el 4,5% del total de especies estudiadas. En las 11 subfamilias final-
mente analizadas, los tamafios alares de las distintas especies se distribuyen con un
elevado nivel de agregacién (Anexo By Figura 5).
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Figura 4. Situacién taxonémica de las 18 subfamilias del Paleartico occidental que integran las seis
familias de la superfamilia de los Papilionoidea. Se indica el nimero de especies estudiado en cada
casoy, en rojo, las subfamilias que se han excluido de los analisis por poseer un nimero muy bajo de
especies (una o dos).

3.2.GRUPQOS ENLAZADOS Y LINAJES

Siguiendo los criterios descritos en la metodologia, se forma un namero variable de
grupos por tamarios alares, entre 3 y 17 por subfamilia, de los cuales entre un 30 y un
100%, segun la subfamilia, se integran en algun linaje (Tabla I). En conjunto, e inde-
pendientemente de las subfamilias, un 55% de los grupos formados quedan incluidos
en algun linaje. En términos de especies, del total de especies de las 11 subfamilias
analizadas, un 70% aparecen incluidas en algun linaje. Mas concretamente, en las
dos subfamilias con mayor nimero de especies (Lycaeninae y Satyrinae), el porcen-
taje de grupos integrados en alguin linaje es de 62 y 77%, respectivamente, y el de
especies supera en ambos casos el 80%. El namero de linajes por subfamilia oscila
entre 1y 5, y el nimero de grupos por linaje entre 2y 3.
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Figura 5. Distribucion de longitudes alares en las dos subfamilias mayoritarias. En abscisas apa-
rece el valor medio de su longitud alar (en intervalos de 0,1 mm) y en ordenadas la frecuencia con
que aparece dicho valor en la subfamilia, es decir, el nimero de especies que lo presentan.

La mayor parte de grupos tienen alrededor de 6 o 7 especies, pero los Pierinae tiene
uno de 9, en los Satyrinae hay uno de 12 y en los Lycaeninae uno de 26 especies.
Algunos grupos solo tienen una especie, y en general el nimero de especies por gru-
po aumenta a medida que aumenta la longitud alar media del grupo considerado.

De las 11 subfamilias, en 9 el grupo de menor tamafio inicia un linaje que termina
con el de mayor tamafio. En los Pyrginae el grupo mas pequefio se enlaza con el ma-
yor. Lo mismo ocurre con Heteropteriinae, Hesperiinae, Coliadinae, Lycaeninae y
Heliconiinae. En Parnasiinae y Pierinae, los grupos inicial y final también estan en-
lazados pero no entre si, sino mediante dos linajes distintos. Los Satyrinae tienen
muchos linajes, aunque tanto el grupo menor como el mayor forman parte de al-
guno.

RUPOS  no DE LINAIES e DE ESPECI

N2 DE

ENLA

e —

A b ORYES o

PYRGINAE 6

2 33.3% 1 23
HETEROPTERINAE 3 2 66.7% 1 3
HESPERIINAE 5 2 40.0% 1 8
PARNASIINAE 4 4 100.0% 2 4
COLIADINAE 5 2 40.0% 1 12
PIERINAE 10 3 30.0% 1 18
LYCAENINAE 13 8 61.5% 3 71
SATYRINAE 17 13 76.5% 5 66
NYMPHALINAE 17 9 52.9% 5 27
LIMENITIDINAE 3 2 66.7% 1 3
HELICONIINAE 2
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Tabla 1. Para las 11 subfamilias se indica el nUmero de grupos que se forman, el de grupos enlaza-
dos (es decir, integrados dentro de algun linaje), su porcentaje, el nimero de linajes, el de especies
estudiadas y el nUmero y porcentaje de especies que se integran dentro de algun linaje.

Al aplicar la misma metodologia de agrupacién con razones entre 1,3 y 2,4 (s6lo en
las dos subfamilias con més especies: Lycaeninae y Satyrinae) se observa que el nd-
mero de especies que se integra en algin linaje es maximo al utilizar la razon v2, y
disminuye para valores superiores o inferiores (Figura 6).

90.0%
B0.0%
70.0%
60.0%

50.0%

30.0%
20.0%
10.0%

L5 1.6 1.7

% ESPECIES LYCAENINAE s % ESPECIES SATYRINAE === MEDIA

18 1.9 2 21 2.2 23 24

Figura 6. Porcentaje de especies (en ordenadas) de las subfamilias Lycaeninae y Satyrinae (barras

azules y ocres, respectivamente) que resultan integradas en algun linaje en funcién de la razon utili-

zada para construir los grupos (en abscisas). Se da también el valor promedio para ambas familias
conjuntamente.

3.3.MODELO DE SIMULACION

Se ha trabajado Unicamente con las dos subfamilias con mas especies, Satyrinae y
Lycaeninae. En ambos casos, se ha hecho correr el modelo (Anexo C) bajo dos situa-
ciones contrastadas en cuanto a la existencia de una cierta probabilidad de duplica-
cion de la superficie alar p¢, una con p.=0 y otra con p.>0, modificando los demas
parametros hasta obtener, en cada caso, una discrepancia media minima respecto a
los datos empiricos. De las 4 combinaciones (para cada una de las dos subfamilias
consideradas, con y sin duplicacion) que minimizaban las discrepancias, se observa
un mejor ajuste global del modelo cuando se incluye una cierta probabilidad de du-
plicacion de la superficie alar que cuando no (Tabla I1). N6tese que en el caso de los
Lycaeninae, la probabilidad de duplicacion que da un mejor ajuste es mucho mas
elevada que en el de los Satyrinae y, a la vez, la existencia de duplicacién mejora
mucho mas el percentil.
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SUBFAMILIA Pc PERCENTIL

0 49

LYCAENINAE
0.01 43
0 83

SATYRINAE
0.2 A4

Tabla Il. Ajuste del modelo de simulacion, para las dos familias con mayor ndmero de especies,
ejecutado considerando probabilidad de duplicacién (pc) nula o no nula. La bondad de ajuste se ex-
presa mediante el percentil que ocupa en la distribucion de discrepancias entre simulaciones la dis-
crepancia media entre los valores empiricos y los simulados; un valor menor indica pues un mejor
ajuste (ver Anexo C para mas detalles). Los valores de pc difieren entre subfamilias porque son los

que, tras diversos ensayos, han dado un mejor ajuste.

Utilizando la salida del modelo para cada uno de los cuatro casos mencionados (Ly-
caeninae y Satyrinae, con y sin duplicacién), se ha aplicado, a las distribuciones de
longitudes alares obtenidas, el método de formacion de grupos utilizado en el apar-
tado anterior. En ambas subfamilias el porcentaje de especies que quedan incluidas
en algun linaje, sin alcanzar los valores de los datos empiricos, es netamente mayor
en el caso de p.>0 que en el de p.=0 (Tabla Ill y Figura 7).

Lycaeninae  Satyrinae

84.5% 83.3%
70.0% 60.1%
45.5% 30.3%

Tabla I11. Porcentajes de especies que se integran en algun linaje en las subfamilias con mayor
namero de especies segun los datos empiricos y segun los resultados del modelo, con y sin duplica-
cion de la superficie alar.
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Modelo con Duplicacion Datos Empiricos Modelo sin Duplicacién

B Lycaeninae W Satyrinae  =f)=MEDIA

Figura 7. Representacion de los porcentajes de especies que se integran en algun linaje segun los
datos empiricos y segun los resultados del modelo, con y sin duplicacion de la superficie alar.
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4. DISCUSION Y CONCLUSIONES

Sin que los resultados sean absolutamente concluyentes, los analisis efectuados con
nuestra base de datos indican que las distribuciones empiricas de longitudes alares
dentro de las diferentes subfamilias son compatibles con la hipétesis de la duplica-
cion del tamafio alar como mecanismo de especiacion y diversificacion. Existe una
serie de evidencias que apoyan nuestra hipotesis. En primer lugar, se constata que
hay muchas especies de tamafio coincidente, en los términos definidos en la metodo-
logia (diferencias de menos del 1%). Asi, los grupos de 3 0 mas especies engloban el
69% del total de especies analizadas, y son habituales los grupos de 5-6 o incluso de
mas. Aunque no se haya demostrado de manera estadistica, se aprecia que la distri-
bucién de longitudes alares no cubre de manera continua todo el espectro de tama-
fios, sino que exhibe una clara agregacion (Anexo B y Figura 5). Esta agregacion su-
giere la posible existencia de fenédmenos discontinuos en los cambios evolutivos del
tamafio alar. En segundo lugar, la mayoria de grupos presentan longitudes alares
que se enlazan mediante la razon V2. Asi, de las 252 especies de las 11 subfamilias
analizadas, 176 (el 70% del total) estan englobadas en linajes que se enlazan median-
te dicha razdn, en ocasiones con notable exactitud. En tercer lugar, el nimero de
linajes que aparece mediante la razén v2 es muy superior al que aparece utilizando
cualquier otra razén, al menos en las dos subfamilias con més especies, lo cual sugie-
re que la evolucion discontinua en cuanto a la longitud alar que antes mencionéba-
mos es mas probable por duplicaciones de superficie que por cualquier otro meca-
nismo. En cuarto lugar, el modelo de evolucién de la longitud alar que hemos puesto
a punto se ajusta, en las dos subfamilias con mayor nimero de especies, mucho me-
jor (especialmente en el caso de los Satyrinae) cuando se introduce una cierta proba-
bilidad de duplicacidon que cuando no. Finalmente, y en quinto lugar, empleando ese
mismo modelo de simulacidn, se generan distribuciones que producen un mayor
numero de linajes (y mas proximo al observado empiricamente) cuando las distribu-
ciones se han obtenido con una probabilidad de duplicacién no nula.

El tamafio alar es un rasgo bioldgico de la maxima importancia para la probabilidad
de reproduccién de los lepidopteros, y por lo tanto para su fitness (Garcia-Barros,
19993, 1999b). En concreto, los papilionoideos son todos de actividad diurna y vola-
dores activos, por lo que una duplicacion de la superficie alar forzosamente ha de
tener consecuencias drasticas. Dicha duplicacion modificaria, muy probablemente,
la relacidn superficie alar/peso, y, en consecuencia, alteraria una serie de funciones
relacionadas con el acceso a recursos alimenticios, la huida frente a depredadores, la
dispersidn, la danza nupcial, el apareamiento (Garcia-Barrros, 1999b) e incluso la
tasa metabolica (Niven & Scharlemann, 2005). En particular, y en lo que se refiere a
la dispersion, Jenkins et al. (2007) demostraron que el tamafio estaba asociado posi-
tivamente a la capacidad de dispersion en animales de dispersion activa, como los
lepidépteros. Mas concretamente, Hill et al. (1999) documentaron como las maripo-
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sas colonizadoras poseian alas mas alargadas que las residentes (sedentarias), mien-
tras que Breuker et al. (2007) observaron que solo las hembras que se dispersaban
tenian las alas significativamente por encima de la media. Por otra parte, hay que
considerar que la duplicacién de la superficie alar puede constituir, por si sola, una
barrera de reproduccién pre-zigotica, ya que en los papilionoideos la danza nupcial
previa a la cOpula es importante y la eleccién que hace la hembra es decisiva (Dinca
et al. 2013); resulta dificil suponer que una hembra aceptase un macho el doble de
grande de lo habitual. Todo ello parece apoyar la idea de que las duplicaciones de la
superficie alar, de existir, tendrian una gran relevancia evolutiva y seria verosimil
que dieran lugar a episodios de especiacion a partir de los cuales se generaria una
diversificacion posterior estable en el tamafio alar, como parece sugerir la acumula-
cion de especies dentro de unos limites extremadamente pequefios de tamario alar.
Muchos de los linajes que hemos sefialado se podran comprobar cuando en el futuro
se disponga de un mapa completo del arbol filogenético de los papilionoideos del
Paleartico occidental.

Trabajos recientes indican que, en los lepidopteros, la evolucion de los patrones de
coloracidon viene muy influida por el sistema de venacién alar (Nijhout, 1994; Scha-
chat y Brown, 2016). Asimismo, se sabe que dichos patrones se establecen de una
forma individualizada en cada sector, lo que determina una clara compartimentacion
gue se concreta en los sectores delimitados por las venas (Nijhout, 2001). Ello resul-
ta especialmente interesante en el contexto de la presente investigacion, ya que su-
giere la posibilidad de que una mutacién que produjese la duplicacién celular de
todas las células de las alas pudiera mantener la estructura de cada sector, haciendo
viable el conjunto. Asimismo, Reed & Serfas (2004) demuestran que los patrones
alares evolucionan a partir de la modificacion de un solo gen, lo que hace pensar que
una Unica mutacion pudiera provocar la duplicacion celular. Por otra parte, peque-
fias adiciones de insulina en los discos imaginales de lepidopteros desencadenan la
produccion de importantes factores de crecimiento (Nijhout, 2003). Todo lo dicho
constituye un conjunto de indicios que apoyan la verosimilitud de la duplicacion
celular generalizada que proponemos como parte de nuestra hipotesis, probable-
mente producto de escalones en el control hormonal. La idea del control genético
sobre el nimero de escamas queda reforzada a partir de la constatacion, hecha en
nuestro anterior trabajo (Masé et al., en preparacion; Capitulo 4), de que el niUmero
de escamas de la celda discal tenia un fuerte componente especifico.

En capitulos anteriores, hemos demostrado que el nimero de escamas, tanto dentro
de una misma especie (Maso0 et al., en preparacion; Capitulo 3) como entre especies
(Maso et al., en preparacion; Capitulo 4) depende fuertemente del tamafio alar; o,
dicho de otra forma, el tamafio de una mariposa es una medida indirecta del nUmero
de escamas que posee en las alas. Esta dependencia sugiere que un posible meca-
nismo que explique la duplicacion de la superficie alar sea la duplicacion del nimero
de células (y por lo tanto de escamas) de sus alas. Si bien dentro de los lepidopteros
el tamafio de las escamas puede ser muy variable (Grodnitsky & Kozlov, 1989; Si-
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monsen & Kristensen, 2002), en el grupo que nos ocupa (papilionoideos) el tamafio
de las escamas, en la mayor parte de especies, se sitda entre 140 y 200 micrémetros
(Simonsen & Kristensen, 2002), lo que apoya la idea apuntada de la relacién entre
numero de escamas (y no el tamafio de dichas escamas) y superficie alar.

En cualquier caso, en este trabajo no podemos aclarar qué mecanismos podrian ser
responsables de la duplicacién del nimero de células de las alas, y por lo tanto de la
superficie alar. No obstante, los datos experimentales recopilados son compatibles
con la existencia de dicho mecanismo: el examen mediante aproximaciones com-
plementarias de los datos aportados parece aportar pruebas indirectas de su existen-
cia. Este mecanismo de evolucion por duplicacién podria constituir, a la vez, un me-
canismo de diversificacion. En efecto, las duplicaciones exitosas (es decir, las que
dieran lugar a una nueva especie) serian sucesos relativamente poco frecuentes (y
I6gicamente limitados por el tamafio maximo viable), que generarian discontinuida-
des en la distribucion de tamafios, a partir de la cual se producirian nuevos fenéme-
nos de especiacion por otros procesos con pequefias variaciones alrededor del tama-
fio alar alcanzado. Por lo tanto, la evolucion del tamafio alar seria fruto de la super-
posicion de consecuencia de un modelo discontinuo, similar al que se atribuye a la
evolucién de morfologias exageradas (Emlen & Nijhout, 2000) y que podriamos
calificar de macroevolucién, y de un modelo més progresivo y continuo (microevolu-
cion).

Aunque no nos consta que se hayan descrito fenémenos de especiacion por duplica-
cion celular generalizada como los que aqui proponemos, nuestros resultados indu-
cen a considerar la posibilidad de dicho mecanismo, y subrayan la importancia de
profundizar en estudios de este tipo, asi como de investigar la filogenia de nuestros
linajes para comprobar las posibles relaciones evolutivas que apuntamos, asi como
para explorar las bases genéticas y fisiolégicas de la duplicacion celular generalizada.
La idea de fendmenos discontinuos en la evolucidn de un caracter continuo como es
el tamafio alar es tremendamente atractiva y puede abrir la puerta a nuevos plan-
teamientos para entender mejor la evolucién de los lepidépteros y, por qué no, de
otros grupos de insectos y demas artrépodos.
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ANEXO A. BASE DE DATOS

Datos de longitudes alares usados en el presente trabajo. Se recogen los valores de
todas las especies, ordenadas por subfamilias. De cada especie se indica la longitud
alar obtenida mediante cada una las tres aproximaciones realizadas: la obtenida por
el primer autor del trabajo (tesis), la que se ha tomado de Garcia-Barros et al. (2013)
(F.Ib.) y la de la coleccion privada (ext). En la columna coloreada figura la media
ponderada de las tres.

1 - PYRGINAE
ESPECIE {
Pyrgus malvae (Linnaeus, 1758) 11.1 11.0 11.1
Spialia sertorius (Hoffmansegg, 1804) 11.0 11.2 119 112
Spialia orbifer Hibner, 1823 11.4 11.4
Pyrgus malvoides (Elwes & Edwards, 1897) 11.3 11.0 12.3 11.4
Pyrgus warrenensis Verity, 1928 11.5 115
Pyrgus onopordi (Rambur, 1839) 11.3 11.9 12.8 11.8
Carcharodus baeticus (Rambur, 1839) 135 | 12.7 154
Carcharodus alceae (Esper, 1780) 135 12.7 13.1
Pyrgus armoricanus (Oberthir, 1910) 13.3 12.8 13.1
Carcharodus tripolinus (Verity, 1925) 136 12.5 13.1
Sloperia proto (Ochsenheimer, 1808) 13.3 12.9 13.5 13.1
Pyrgus serratulae (Rambur, 1839) 135 13.0 13.0 132
Pyrgus cirsii (Rambur, 1839} 13.5 12.9 13.8 133
Pyrgus cinarae (Rambur, 1839) 12.0 | 14.8 13.4
Erynnis tages (Linnaeus, 1758) 14.0 13.9 139 13.9
Pyrgus cacaliae (Rambur, 1839) 13.9 14.0 13.9
Pyrgus andromedae (Wallengren, 1853} 14.2 14.0 14.1
Pyrgus foulquieri (Oberthiir, 1910) 14.2 14.3 14.2
Carcharodus lavatherae (Esper, 1?-§3} 15.3 13.9 14.1 14.5
Carcharodus flocciferus (Zeller, 1847) 14.6 14.5 14.6
Pyrgus alveus (Hibner, 1803) 15.1 14.8 14.2 14.8
Pyrgus carthami (Hilbner, 1813) 15.2 14.6 15.2 14.9
Pyrgus sidae (Esper, 1784) 15.7 16.5 16.1
2 - HETEROPTERINAE
ESPECIE .
Carterocephalus silvicolus Meigen, 1829 12.1 12.1
Carterocephalus palaemon (Pallas, 1771) 14.2 13.8 14.0
Heteropterus morpheus (Pallas, 1771) 18.1 15.5 18.2 17.1

3 - HESPERIINAE

ESPECIE X
Thymelicus acteon (Rottemburg, 1775) 11.0 12.2 114 1.5
Thymelicus lineola (Ochsenheimer, 1808) 115 | 118 | 130 | 119
Thymelicus sylvestris (Poda, 1761) 13.4 13.3 13.2 13.3
Gegenes pumilio (Hoffmansegg, 1804) 15.0 14.5 14.7
Borbo borbonica (Boisduval, 1833) 15.1 14.5 14.8
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154

Ochlodes sylvanus (Esper, 1777) 14.7 15.5 14.4 14.9
Hesperia comma (Linnaeus, 1758) 151 14.9 15.2 15.0
Gegenes nostrodamus (Fabricius, 1793) 16.4 15.8 16.1

4 - PARNASIINAE

ESPECIE

TESI

F.lb.

ext

Zerynthia rumina (Linnaeus, 1758) 22.2 23.9 25.0 23.4
Parnassius mnemosyne (Linnaeus, 1758) 27.2 28.1 29.3 279
Zerynthia cerisy Godart, 1824 33.3 333
Parnassius apollo (Linnaeus, 1758) 40.6 38.7 38.6 39.4

5 - PAPILIONINAE

ESPECIE
Iphiclides feisthamelii {Duponchel, 1832)

TESI
38.4

F.lb.
38.8

29.3

Papilio machaon (Linnaeus, 1758)

39.9

39.0

40.7

6 - DISMORPHIINAE

ESPECIE
Leptidea sinapis (Linnaeus, 1758)

TESI
18.8

F.lb.
19.4

19.0

Leptidea reali Reissinger, 1990

18.8

19.4

7 - COLIADINAE

Coligs hecla Lefebvre, 1836 22,6

Colias chrysotheme Esper, 1781 22.8 22.8
Colias nastes Boisduval, 1832 231 221
Colias myrmidone Esper, 1781 23.2 23.2
Colias phicomone (Esper, 1780) 236 233 225 282
Colias crocea (Geoffroy, 1785) 23.1 23.9 235
Colias erate Esper, 1804 235 23.5
Colias alfacariensis Ribbe, 1905 25.4 24.6 25.8 25.1
Gonepteryx rhamni (Linnaeus, 1758) 29.8 285 30.2 293
Gonepteryx cleopatra (Linnaeus, 1767) 29.7 286 30.3 29.4
Gonepteryx farinosa Zeller, 1847 31.0 31.0
Catopsilia florella Fabricius, 1775 32.2 32:.2

8 - PIERINAE

ESPECIE

TESI

F.lb.

Colotis evagore (Klug, 1829) 15.7 16.7 173 16.4
Anthocharis euphenoides Staudinger, 1869 18.6 18.3 16.7 18.1
Euchloe tagis (Hubner, 1804) 18.8 189 18.9 18.8
Anthocharis cardamines (Linnaeus, 1758) 19.7 19.3 21.2 19.8
Euchloe bazae Fabiano, 1993 20.2 20.1 19.0 19.9
Pieris ergane (Geyer, 1828) 20.9 21.0 21.0 209
Pontia daplidice (Linnaeus, 1758) 22.7 215 22.4 22.2
Euchloe crameri Butler, 1869 227 | 215 | 229 | 222
Euchloe belemia (Esper, 1800} 229 22.4 208 | 222
Pieris napi (Linnaeus, 1758) 220 | 231 229 | 226
Euchloe simplonia (Freyer, 1829) 223 23.0 22,7,
Pontia chloridice Hiibner, 1808 22.8 22.8
Pieris mannii (Mayer, 1851) 225 23.9 232
Pieris rapae (Linnaeus, 1758) 23.9 22.8 246 23.6
Pontia callidice (Hiibner, 1800) 234 23.7 238 236
Zegris eupheme (Esper, 1804) 24.4 24.3 236 24.2
Pieris brassicae (Linnaeus, 1758) 339 29.2 32.7 318
Aporia crataegi (Linnaeus, 1758) 32,6 31.1 315 31.8

9 - NEMEOBIINAE

ESPECIE
Hamearis lucina (Linnaeus, 1758)

TESI
15.3

F.lb.
14.5

16.5

15.2




10 - LYCAENINAE

ESPECIE

Scolitantides abencerragus (Pierret, 1837) 9.3 9.6 104 9.6
Tarucus theophrastus (Fabricius, 1793) 9.5 9.9 9.8 9.7
Cupido lorquinii (Herrich-Schaffer, 1850 9.8 9.9 9.8
Scolitantides panoptes (Hibner, 1813) 9.5 10.9 10.2
Zizeeria knysna (Trimen, 1862) 106 | 10.6 106
Cacyreus marshalli Butler, 1898 10.7 10.7 10.7
Scolitantides baton (Bergstrasser, 1779) 10.6 10.5 11.5 10.7
Cupido minimus (Fuessly, 1775) 105 | 107 | 137 | 112
Agriades zullichi Hemming, 1933 11.6 11.6 11.6
Aricia morronensis (Ribbe, 1910) 12.5 11.8 13.0 123
Cupido osiris (Meigen, 1829) 12.5 12.3 13.2 125
Aricia cramera (Eschscholtz, 1821) 12.5 12.6 12.6
Scolitantides orion (Pallas, 1771) 13.1 12.6 136 13.0
Plebejus argus (Linnaeus, 1758) 13.2 12.5 135 13.0
Lycaena helle ([Denis y Schiffermiller], 1775) 13.4 12.4 13.3 13.0
Agriades glandon (Prunner, 1798) 13.2 | 12.8 | 134 | 131
Agriades pyrenaicus (Boisduval, 1840) 13.1 13.0 | 133 13.1
Cupido alcetas (Hoffmansegg, 1804) 135 128 | 134 | 13.2
Cupido argiades (Pallas, 1771) 13.5 12.9 13.7 133
Polyommatus celina (Austaut, 1879) 13.6 134 13.5
Aricia nicias (Meigen, 1829) 13.7 13.0 | 144 136
Polyommatus eros (Ochsenheimer, 1808) 13.7 134 | 137 13.6
Leptotes pirithous (Linnaeus, 1767) 13.7 12.9 15.1 13.6
Plebejus idas (Linnaeus, 1760) 13.5 134 | 146 | 136
Callophrys rubi (Linnaeus, 1758) 136 | 134 14.3 13.6
Satyrium acaciae (Fabricius, 1?'§}') 13.5 13.3 14.7 13.6
Polyommatus golgus (Hibner, 1813) 13.5 13.7 14.2 13.7
Lycaena tityrus (Poda, 1761) 13.5 13.7 14.5 13.7
Lycaena phlaeas (Linnaeus, 1760) 135 13.8 14.5 13.8
Polyommatus thersites (Cantener, 1835) 13.8 13.9 138
Aricia agestis (Denis y Schiffermiller, 1775 13.9 14.0 13.9
Aricia montensis Verity, 1928 13.9 14.1 14.0
Tomares ballus (Fabricius, 1?73?} 13.9 14.1 14.1 14.0
Glaucopsyche melanops (Boisduval, 1828) 14.1 13.8 14.4 14.0
Polyommatus icarus (Rottemburg, 1775) 14.4 13.4 14.8 14.0
Polyommatus damon ([Denis y Schiffermiiller], 1775) 139 | 138 | 154 14.1
Polyommatus violetae (Gomez Bustillo, Expoxito y Martinez, 1979)] 13.4 15.0 14.2
Eumedonia eumedon (Esper, 1780} 14.0 14.7 14.0 14.2
Glaucopsyche alexis (Poda, 1761) 14.4 14.7 14.3 14.5
Plebejus hespericus (Rambur, 1840) 14.7 14.7 14.7
Lycaena bleusei (Oberthir, 1884) 14.7 14.8 14.7
Satyrium w-album (Knoch, 1782) 14.8 14.8 15.1 14.8
Polyommatus ripartii (Freyer, 1830) 15.0 14.4 16.5 15.0
Satyrium pruni (Linnaeus, 17-58} 15.4 15.0 15.2
Polyommatus fabressei (Oberthar, 1910) 15.6 15.0 153
Polyommatus dorylas ([Denis y Schiffermiiller], 1??'5} 15.5 15.1 16.0 15.4
Cyaniris semiargus (Rottemburg, 1775) 15.6 15.2 16.4 15.6
Celastrina argiolus (Linnaeus, 1758) 15.7 15.3 16.1 15.6
Satyrium esculi (Hibner, 1804) 15.7 15.9 15.1 15.6
Callophrys avis Chapman, 1909 15.8 15.5 15.7
Polyommatus fulgens (Sagarra, 1925) 15.8 15.1 17.0 5.7
Satyrium spini (Fabricius, 1787) 15.9 16.0 16.0 15.9
Polyommatus bellargus (Rottemburg, 1775) 16.1 15.9 16.2 16.0
Lampides boeticus (Linnaeus, 1767) 16.7 15.0 17.2 16.1
Polyommatus nivescens (Keferstein, 1851) 16.3 | 16.1 16.2
Satyrium ilicis (Esper, 1779) 16.2 16.5 15.9 16.3
Lycaena virgaureae (Linnaeus, 1758) 16.2 16.5 16.1 16.3
Polyommatus coridon (Poda, 1761) 16.4 16.1 17.0 | 164
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Favonius quercus (Linnaeus, 1758) 16.4 16.4 165 16.4
Lycaena hippothoe (Linnaeus, 1760) 16.5 16.5 16.2 16.4
Polyommatus escheri (Hibner, 1823) 16.5 16.1 17.0 16.4
Phengaris nausithous (Bergstriasser, 1779) 16.7 16.7 16.6 16.7
Polyommatus amandus (Schneider, 1792} 16.7 17.3 16.7 16.9
Polyommatus daphnis ([Denis & Schiffermdller], 1775) 17.1 16.6 18.2 17.1
Polyommatus hispana (Herrich-Schaffer, 1851) 175 17.0 18.1 17.4
Phengaris alcon ([Denis y Schiffermiiller], 1775) 17.8 17.8 17.8
Lycaena alciphron [Rottemburg, 1775) 179 17.8 184 17.9
lofana debilitata (Schultz, 1905) 19.0 18.2 18.6
Thecla betulae (Linnaeus, 1758) 19.2 18.0 19.0 18.7
Laeosopis roboris (Esper, 1793) 19.0 19.1 17.6 18.7
Phengaris arion (Linnaeus, 1758) 19.5 19.1 15.1 19.2

11 - LIBYTHEINAE

ESPECIE
Libythea celtis (Laicharting, 1782)

12 - DANAINAE
ESPECIE
Danaus chrysippus (Linnaeus, 1758)
Danaus plexippus (Linnaeus, 1758) 477 47.2 47.4
13 - SATYRINAE
ESPECIE

Coenonympha arcanioides Pierret 1837 149 14.9
Coenonympha corinna (Hubner, [1804]) 15.0 15.0
Coenonympha pamphilus (Linnaeus, 1758) 149 14.8 16.5 15.1
Coenonympha dorus (Esper, 1782) 15.4 15.8 16.0 15.7
Coenonympha gardetta Verity, 1957 15.9 15.5 15:7
Coenonympha arcania (Linnaeus, 1761) 17.7 17.5 17.9 17.6
Coenonympha glycerion (Borkhausen, 1788) 18.2 18.1 17.9 18.1
Erebia arvernensis Oberthiir, 1908 18.1 18.1 18.1
Erebia epiphron {Knoch, 1783) 18.2 18.0 185 18.2
Erebia cassioides (Reiner y Hohenwarth, 1792) 18.3 18.3
Erebia rondoui Oberthir, 1908 183 18.6 18.4
Erebia gorge (Hiibner, 1804) 181 18.5 19.0 18.4
Pyronia cecilia (Vallantin, 1894) 184 | 182 | 197 | 185
Erebia manto ([Denis y Schiffermiller], 1775) 21.0 | 200 19.1 20.2
Pyronia tithonus (Linnaeus, 1771) 21.2 19.3 209 204
Erebia hispania Butler, 1868 211 | 206 | 19.0 | 205
Erebia oeme (Hibner, 1!?04} 20.8 20.5 20.5 20.6
Erebia gorgone (Boisduval, 1833) 21.2 200 | 211 20.7
Erebia zapateri Oberthir, 1875 21.4 19.8 21.9 20.8
Erebia neoridas (Boisduval, 1828) 21.4 20.6 218 21.2
Pyronia bathseba (Fabricius, 1793) 21.4 20.6 220 21.2
Erebia lefebvrei (Boisduval, 1828) 21.1 22.0 19.7 217
Pararge aegerig (Linnaeus, 1758) 20.8 21.3 219 21.2
Erebia polaris Staudinger, 1871 21.2 21.2
Erebia sthennyo Graslin, 1850 21.2 21.2
Erebia alberganus (Prunner, 1798) 215 20.8 21.2
Erebia euryale [Esper, 1805) 21.0 22.0 20.7 213
Erebia pandrose (Borkhausen, 1788) 21.0 225 20.1 21.4
Lasiommata petropolitana (Fabricius, 1787) 20.8 22.0 21.7 214
Hyponephele lycaon (Kihn, 1774) 21.6 21.7 21.6
Erebia pronoe (Esper, 1780) 217 23.0 20.4 219
Lasiommata megera (Linnaeus, 1767) 214 219 23.5 220
Aphantopus hyperantus (Linnaeus, 1758) 216 22.2 22.7 22.0
Erebia montana (Prunner, 1798) 225 218 232
Hyponephele lupinus (Costa, 1836) 229 22.4 226
Erebia epistygne [Hibner, 1819) 233 235 21.7 231
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Erebia triaria (Prunner, 1798)

23.1 23.4 22.7 231
Erebia meolans (Prunner, 1'.-"_98) 23.7 228 229 231
Erebia aethiops (Esper, 1777) 233 235 234
Arethusana arethusa ([Denis & Schiffermuller], 1775) 23.4 233 24.6 236
Hipparchia neomiris (Godart, 1824) 24.5 24.5
Pseudochazara mercurius (Staudinger, 1887) 245 245 24.8 245
Melanargia galathea (Linnaeus, 1758) 24.6 24.6 25.6 24.8
Melanargia ines [Hoffmansegg, 1804) 25.1 | 255 25.1 25.2
Erebia ligea (Linnaeus, 1758) 25.4 25.5 254
Melanargia lucasi Rambur, 1858 25.5 25.5
Lasiommata maera (Linnaeus, 1758) 25.6 25.3 26.2 25.6
Maniola jurtina (Linnaeus, 1758) 25.7 25.1 26.3 25.6
Lopinga achine (Scopoli, 1763) 25.5 26.0 25.4 25.7
Erebia palarica Chapman, 1905 26.2 26.5 25.7 26.2
Melanargia occitanica (Esper, 1793) 26.4 26.5 25.8 26.3
Satyrus actaea (Esper, 1781} 26.4 25.8 280 26.5
Hipparchia statifinus (Hufnagel, 1766) 27.0 26.5 28.0 27.0
Melanargia lachesis {Hiibner, 1790} 26.8 | 271 27.2 27.0
Melanargia russiae (Esper, 1783) 26.6 29.0 | 264 27.5
Hipparchia semele (Linnaeus, 1758) 29.8 28.2 29.0
Melanargia larissa Geyer, 1828 29.1 29.1
Satyrus ferula (Fabricius, 1793) 29.4 285 29.6 29.1
Hipparchia fidia (Linnaeus, 1767) 303 | 29.2 30.1 29.8
Chazara briseis (Linnaeus, 1764) 30.4 29.5 30.2 30.0
Hipparchia alcyone ([Denis & Schiffermiiller], 1775} 30.2 306 | 294 30.2
Minois dryas (Scopoli, 1763) 29.6 30.4 31.2 30.2
Hipparchia (Psedotergumia) wyssii Christ, 1889 30.5 30.5
Chazara prieuri (Pierret, 1837} 30.5 303 319 30.7
Hipparchia fagi {Scopoli, 1763) 31.9 328 30.6 32.0
Kanetisa circe (Fabricius, 1775) 36.0 | 355 37.2 36.0

14 - CHARAXINAE

ESPECIE
Charaxes jasius (Linnaeus, 1767)

43.0

43.1

42.6

15 - APATURINAE

ESPECIE
Apatura ilia ([Denis & Schiffermiiller], 1775)

33.4

32.5

32.8

Apatura iris (Linnaeus, 1?-SSI

35.1

34.5

35.6

16 - NYMPHALINAE

Melitaeg asteria Freyer, 1828 14.8 14.8
Melitaea aurelia [Nickerl, 1850) 15.2 15.2
Araschnia levana (Linnaeus, 1 ?—58} 18.1 18.4 17.9 18.2
Melitaea parthenoides Keferstein, 1851 18.7 189 19.6 18.9
Melitaea trivia ([Denis & Schiffermiiller], 1775) 19.3 19.2 19.2
Melitaea diamina (H.G. Lang, 1789) 19.6 195 19.8 19.6
Melitaea deione (Geyer, 1832) 20.5 19.7 19.9 20.0
Melitaea cinxia (Linnaeus, 1758) 20.1 203 19.6 201
Melitaea celodussa Fruhstorfer, 1910 20.9 20.2 20.5
Euphydryas aurinia (Rottemburg, 1775) 215 214 203 212
Melitaea didyma (Esper, 1778) 21.3 21.1 213 212
Euphydryas intermedia (Ménétriés, 1859) 21.2 21.2
[Velitaea phoebe (Goeze, 1779) 211 [ 219 | 217 | 215
Euphydryas desfontainii (Godart, 1819) 213 | 219 | 23.2 219
Melitaea aetherie (Hibner, 1826) 22,6 22.7 22.7
Euphydryas maturna (Linnaeus, 1758) 22.7 22.7
Polygonia egea (Cramer, [1775]) 22.8 22.8
Vanessa virginiensis (Drury, 1773) 22.6 26.0 24.3
Aglais urticae (Linnaeus, 1758) 25.4 249 26.3 25.4
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Polygonia c-album (Linnaeus, 1758) 249 27.1 231 25.4
Aglais io (Linnaeus, 1758) 295 | 288 | 283 29.0
Vanessa cardui (Linnaeus, 1758) 30.2 27.7 29.8 29.1
Vanessa atalanta (Linnaeus, 1758) 29.8 28.5 29.6 29.2
Vanessa indica (Herbst, 1794) 29.3 29.3
Nymphalis polychloros (Linnaeus, 1758) 29.6 30.9 29.2 30.0
Nymphalis xanthomelas (Denis & Schiffermiiller, 1775) 30.9 30.9
Nymphalis antiopa (Linnaeus, 1758) 321 33.3 320 325

17 - LIMENITIDINAE

ESPECIE
Limenitis reducta (Staudinger, 1901)

TESI
27.0

F.Ib.
25.0

ext
26.3

26.1

Limenitis camilla (Linnaeus, 1764)

27.4

26.7

26.5

26.9

Limenitis populi (Linnaeus, 1758)

38.4

38.4

18 - HELICONIINAE
ESPECIE

TESI

F.lb.

Boloria chariclea Schneider, 1794 17.6

Boloria dia (Linnaeus, 1767) 17.3 17.7 19.3 17.8
Boloria pales ([Denis & Schiffermiiller], 1775) 18.4 19.2 19.1 18.8
Boloria eunomia (Esper, 1800) 19.7 20.0 19.9
Boloria selene ([Denis & Schiffermiiller], 1775) 21.2 20.7 20.1 20.7
Boloria napaea (Hoffmansegg, 1804) 214 20.5 20.8
Brenthis ino (Rottemburg, 1775) 219 19.9 214 21.0
Boloria euphrosyne (Linnaeus, 1758) 20.8 21.0 216 21.0
Boloria titania (Esper, 1794) 22:1 22.2 21.4
Issoria lathonia (Linnaeus, 1758) 22.2 216 235 22.2
Brenthis hecate ([Denis y Schiffermiller], 1775) 223 22.6 22.0 22.3
Brenthis daphne (Bergstrasser, 1780) 25.2 249 23.2 24.7
Argynnis niobe (Linnaeus, 1758) 299 | 275 29.7 28.9
Argynnis aglaja (Linnaeus, 1758) 30.4 29.9 279 29.7
Argynnis adippe ([Denis & Schiffermdller], 1775) 29.5 30.8 29.4 30.0
Argynnis paphia (Linnaeus, 1758) 32.4 318 332 323
Argynnis pandora ([Denis & Schiffermdller], 1775) 36.1 33.8 35.4 35.0




ANEXO B. GRUPOS DE ESPECIES Y ENLACES

Resumen de los analisis hechos en la formacion de grupos e identificacion de linajes
mediante las “especies enlazadas” (ver metodologia) con las 11 subfamilias que po-
seen 3 0 mas especies. Para cada subfamilia y resaltado en lila se indica el niimero de
especies, el nimero de las que estan enlazadas y el porcentaje que estas representan.
Dentro de cada subfamilia, se indica la longitud alar de cada especie (X), marcando
los grupos que se forman alternando los colores amarillo y anaranjado y, para cada
grupo, el valor medio de longitud alar (X grupo). Los grupos enlazados se sefialan
mediante colores: cada linaje es de un color y sus grupos adoptan distintas intensi-
dades. Se indica también el resultado de multiplicar por v2 y la diferencia (DIF)
entre este resultado y la media real del grupo siguiente del linaje, sefialando si es por
exceso (+) o por defecto (-). Todas las longitudes estdn en mm y no se ha redondeado
para poder disponer también de los resultados exactos.

1- PYRGINAE Gegenes pumilio 14.7
Ne Especies Ne Enlazadas Porcentaje St o anica i) 14.85
“m Ochlodes sylvanus 14.9
ESPECIE X Xgrupo V2  DIF heseeria.comima 0
PToUS Tai 16.1 -0.16
Spialia sertorius
[Spialia orbifer 114 | 11.29 4-PARNASIINAE
Pyrgus malvoides 11.4 N¢ Especies N2 Enlazadas Porcentaje
Pyrgus warrenensis 115 4 100.0%
Pyrgus onopordi 118 | 11.80 Zerynthia rumina
Carcharodus baeticus 13.1 Parnassius mnemosyne
Carcharodus alceae 131
Pyrgus armaricanus 13.1
Carcharodus tripolinus 131 13.14
Sloperia proto 13.1 ; AD
Pyrgus serratulae 13.2 na Porcentaje
Pyrgus cirsii 133 12 7 66.7%
Pyrgus cinarae 134 Colias hecla 226
Erynnis tages 13.9 Colias chrysotheme 22.8
Pyrgus cacalioe 13.9 14.03 Colias nastes 23.1
Pyrgus andromedae 14.1 Colias myrmidone 232 a1y
Pyrgus foulquieri 14.2 Colias phicomane 232
Carcharodus lavatherae 14.5 (Colias crocea 235
Carcharadus flocciferus 14.6 14.68 Colias erate 235
Pyrgus alveus 148 Colias alfacariensis 251 | 25.10
Pyrgus carthami 14.9 Gonepteryx rhamni 29.3
16.1 - +0.13 Gonepteryx cleopatra 294 ik
Gonepteryx farinosa 31.0 | 31.00
OP 322 - 0.49
3 2 66.7%
Carterocephalus silvicolus 12.1 | 1210 ™ ada orcentaje
Carterocephalus palaemon | 14.0 | 14.00 18 38.9%
17.1 [ -0.01 Colotis evagore 164 | 1640
Anthocharis euphenoides 18.1 | 18.10
Euchloe tagis 18.8 | 18.80
pecie azad orcenta Anthocharis cardamines 19.8 19.86
8 o 25.0% Euchloe bazae 159
"T'hym;ms acteon 115 | 11.50 Pieris ergane 209 | 20.90
Thymelicus lineola 11.9 | 11.90 Pontia_daplidice 222
Thymelicus sylvestris 13.3 | 13.30 | | Euchloe crameri 222 | 2221
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Euchloe belemia | 222 15.6
226 15.6
22.7 | 22.69 15.7 -0.18
228 15.7
232 +0.11 159
Pieris rapae 236 16.0
Pontia callidice 2350 i 16.1
Zegris eupheme 24.2 | 24.20 16.2
318 16.3
318 “0 16.3
16.4
0 " A 16.4
—— - : =TT 164
: - 164
— s | Phengaris nausithous 16.7
- 97 = Polyornmatus amandus 169 | 16.90
7 - - T o8 e Polyommatus daphnis 171
Scolitantides panoptes 10.2 | 10.20 174 -0:22
Zizeeria knysna 10.6 1?_8. +0.24
Cacyreus marshalli 10.7 | 10.67 hal 17.9
Scolitantides baton - lolana debilitata 18.6
Thecla betulae 18.7 | 1866
Loeosopis roboris 18.7
152 [11920] -0.07

13 - SATYRINAE

Pyronia tithonus
Erebia hispania
Erebia oeme
Erebia gorgone
Erebia zapateri

14.0

14

w
L

— -
k = o
~f~ -
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Erebia epistygne

222
226
231

0.38

Erebia triaria

231

Erebia meolans

231

23.25

Erebia aethiops

234

Arethusana arethusa

Erebia palarica

23.6

245
24.5
248
25:2
25.4
255
25.6
25.6
25.7

26.2

Melanargia occitanica

26.3

26.32

Satyrus actaea

265

Hipparchia statilinus

27.0

Melanargia lachesis

27.0

26.97

Melanargia russiae

Melitaea asteria

275

27.50

N2 Especies

2 3

ILi a

-0.09

-0.07

+0.37

N2 Enl

269

17 - LIMENITIDINAE

EFELEH

Limenitis reducta_____| 2611 | 26.10

17.6

17.8

Boloria pales

188

Boloria eunomia

19.9

Boloria selene

20.7

Boloria napaea

208

Brenthis ino

21.0

29.0
29.1
28.1

0.02

29.8
30.0
30.2
30.2
30.5
30.7

-0.18

32.0

0.04

36.0

-0.05

14.8

&

15.2

o

18.2

Melitaea parthenoides

18.9

Melitaea trivia

192 |

Melitaea diamina

19.6

Melitaea deione

200

Melitaea cinxia

Melitaea aetherie

201

20.5
212
21.2
21.2
215
219
22.7

-0.22

Euphydryas maturna

22.7

228

22.72

Vanessa virginiensis

243

24.30

25.4
254

-0.36

28.0
28.1
29.2
29.3

+0.15

|Boloria euphrosyne

21.0

Boloria titania

214

21.40 | 30.26

Issoria lathonia

22.27 | 31.49

Brenthis hecate

247
argynnis iobe | 289 | 28.90

300

Argynnis paphia 323 | 32.30

+0.07
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ANEXO C. DESCRIPCION DEL MODELO MATEMATICO

Se ha construido un programa en Visual Basic para aplicaciones de Excel que trata
de simular parte del proceso evolutivo dentro de una linea filogenética, por ejemplo
una subfamilia, y que intenta reproducir la aparicién de diversas especies con dife-
rentes longitudes alares. La suposicion de fondo es que existe un grupo de genes que
determina la superficie del ala, superficie que es aproximadamente igual al cuadrado
de la longitud de dicha ala. En un evento de especiacién, pueden suceder tres cosas
relacionadas con el tamafio alar de la hueva especie:
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()

(i)

Que no haya cambios importantes y que la superficie, y por tanto la longitud,
del ala de la nueva especie sea similar a la especie original mas una ligera
perturbacion aleatoria de esperanza nula. Sea p, la probabilidad de dicho su-
ceso y sea ¢ la perturbacion aleatoria. Supondremos que la superficie del ala
de la nueva especie Spew €S aproximadamente igual a:

Shew = Soid + €

donde Soiq s la superficie media del ala de la especie de origen y € sigue una distribucién nor-
mal de media cero y desviacion tipica or, es decir: eN(O, or ). Asi, Snew~N(Sold , Or).

Que haya un cambio ligero que favorezca un aumento modesto de la superfi-
cie del ala, y por tanto de su longitud, de forma que la superficie del ala de la
nueva especie es la de la especie original mas una ligera perturbacién aleato-
ria de esperanza positiva y pequefia. Sea py, la probabilidad de dicho suceso y
sea ¢ la perturbacion aleatoria. Supondremos que la superficie media del ala
de la nueva especie Snew €5 aproximadamente igual a:

Shew = Soid + €

donde Soiq es la superficie media del ala de la especie de origen y € sigue una distribucion nor-
mal de media a (valor medio del incremento ligero) y desviacion tipica or, es decir: eN(q, or).

Asi,

SneW'N(SoId +aQ, O'r)

(iii) Se produce una duplicacion aproximada de la superficie alar (o, en otras pa-

labras, un incremento de la longitud alar en una proporcion de v2), con una
cierta perturbacién aleatoria. Sea p. la probabilidad de dicho suceso. Eviden-
temente:
Pa+ Pb+ Pc= 1
Sea ¢ la perturbacion aleatoria.

Supondremos que la superficie media del ala de la nueva especie Spew €S
aproximadamente igual a:



Shew = Soid + €

donde Soiq €5 la superficie media del ala de la especie de origen y € sigue una distribucién nor-
mal de media Soie y desviacion tipica or , es decir: eN(Soid, Or ).

Asi,
Snew~N (Zsold , Ur)

La longitud aumentara segtin un factor aproximado igual a v2.

En cualquiera de estos casos se simula otro suceso, el suceso extincién, que ocurre
con probabilidad, pex: , probabilidad que crece segiin un modelo exponencial si la
superficie media del ala de la especie nueva supera un cierto umbral, So >0,y es 0 en
caso contrario. Tenemos pues:

Pext = BePs  siS>Sp, Pext =0Si S<So

Todo esto se simula eligiendo en cada momento al azar y con equiprobabilidad entre
todas las especies existentes cudl es la especie que origina la especie nueva, suceso
que se produce siguiendo una de las tres posibilidades antes descritas. Se parte de
una Unica especie, de longitud igual a la minima de las longitudes de la subfamilia
gque estamos examinando, y se van realizando iteraciones hasta que se ha producido
un cierto nimero de especies, que fijamos en el nimero de especies de la subfamilia
en cuestion.

Las probabilidades, pp, pc (pa Se calcula por diferencia de las dos anteriores respecto
a 1) y pext e fijan inicialmente en la entrada de datos del programa, asi como los va-
lores de a (media del incremento ligero) y B (ritmo o tasa de decaimiento que contro-
la la seleccion adversa por tamafio). De la misma manera, se suministra también
como entrada al programa la varianza de las perturbaciones aleatorias (or). Se ejecu-
ta un elevado nimero de simulaciones (N = 400). El resultado de cada una de estas
simulaciones es un conjunto de n valores de longitudes medias del ala de las especies
de mariposas de la subfamilia considerada, con n igual al nimero de especies de la
subfamilia en cuestion (ver Figura C1).

Para evaluar hasta qué punto los valores de longitudes alares obtenidos por simula-
cion se parecen a la distribucion empirica de longitudes alares, se han comparado los
resultados de las diferentes simulaciones entre si y a su vez con la empirica. Para
ello, se ha construido un indice que mide hasta qué punto se parece una serie de n
valores (n numero de especies de la subfamilia) con otra. Sean dos secuencias de
valores de longitudes alares xi, ..., Xn Y Y1, ..., Yn . Definimos:

n
1
F®) = = Ao ()
i=1
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n
1
B = Ay )
i=1

Entonces, una medida razonable de discrepancia (desemejanza) entre ambos con-
juntos de valores, digamos 1y 2, puede ser la cantidad, formalmente igual a la dis-
tancia de Kolmogorov entre funciones de distribucién, definida por:

D(12) 1= h IR0 — B ())

Una vez obtenidas las N = 400 réplicas, para determinar hasta qué punto los resul-
tados de la simulacién se ajustan a los datos empiricos, se ha comparado la discre-
pancia entre simulaciones con la discrepancia entre las simulaciones y la distribu-
cion observada. Para ello, se ha analizado la distribucién del indice de discrepancia
entre simulaciones, mediante un remuestreo de las simulaciones, escogiendo al azar
un namero grande de pares de réplicas (Npar = 1000). Para cada par de réplicas se ha
calculado el indice de discrepancia D, y se ha establecido asi su funcion de distribu-
cion. Por otra parte, se ha calculado la discrepancia media (Dmeqd) entre la distribu-
cion empirica y cada una de las 400 ejecuciones del modelo. Se determina a conti-
nuacién el percentil que ocupa Dmeq €n dicha funcién de distribucién; Iégicamente,
cuanto menor sea este valor, mejor sera el ajuste.

1.000 +
0.800

0.600 - = Datos reales

0.400 - —511

0.200 -

0.000 - T T
0.0 10.0 20.0 30.0 40.0

1.000 +

0.800 -

= Datos reales

0.400 —587

0.000 - - : ;
0.0 100 200 300 400

Figura C1. Dos ejemplos (S11y S87) de la salida del modelo (en rojo), que simula la evolucion de las
longitudes alares, en este caso de la subfamilia de los Satyrinae. En abscisas figura la longitud alar
(en mm) y en ordenadas, la frecuencia acumulada correspondiente a cada longitud. Se dan los datos
empiricos (en azul) correspondientes a dicha subfamilia como comparacion.
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DISCUSION GENERAL

Como se ha dicho, la presente tesis consta de dos partes claramente diferenciadas,
cuyo vinculo es el objeto de estudio: la biologia de los papilionoideos (mariposas
diurnas) del Paleartico occidental. La primera parte tiene una orientacion esencial-
mente ecoldgica, concretamente de ecologia de comunidades, y la segunda una
orientacion morfoldgica y evolutiva. Separaremos ambas discusiones en dos aparta-
dos independientes.

MARIPOSAS Y VEGETACION

El primer objetivo de nuestro trabajo era contrastar la creencia generalizada de que
las caracteristicas de una taxocenosis de lepidopteros vienen determinadas por la
vegetacién, mediante el estudio de un area concreta. Un primer paso para examinar
esta cuestion fue elaborar el catdlogo de especies de esta area, lo cual se llevé a cabo
mediante un muestreo de gran exhaustividad (Capitulo 1). Dicho catdlogo muestra
gue la taxocenosis es muy biodiversa (91 especies en total), con también, una elevada
diversidad ecoldgica (H superior a 5). La taxocenosis esta dominada por un nimero
de especies relativamente reducido, ya que las 12 mas abundantes agrupan practi-
camente a la mitad de los individuos hallados.

Existe una coincidencia en el voltinismo (nimero de generaciones) y la fase de hi-
bernacion entre las especies filogenéticamente mas préximas, especialmente a nivel
de género. Los rasgos bioldgicos de las especies, en cuanto a voltinismo e hiberna-
cion, son similares a otras zonas europeas, si bien con ciertas caracteristicas particu-
lares; asi, aunque las especies son mayoritariamente univoltinas (53,7%), este valor
esta algo por debajo de la media europea (66,4%), e hibernan en forma de larva, si
bien el porcentaje de las que lo hacen en forma de imago (12,5%) duplica dicha me-
dia (5,7%, Munguira et al., 2009). Es probable que ello se deba a que el invierno mas
benigno permite una mayor supervivencia de la fase adulta. Este primer capitulo
contribuye también a ampliar datos sobre la biogeografia de la peninsula Ibérica y
suministra informacion potencialmente Util para trabajos de sintesis, atlas y simila-
res. Asimismo, por su exhaustividad, naturaleza cuantitativa y época en la que se
inici6 (1975), puede ser Gtil como linea de base en el seguimiento a largo plazo de las
poblaciones de mariposas, asi como para analizar los efectos del cambio climatico,
pues hay evidencias de que el incremento global de temperatura ha producido un
desplazamiento de muchas especies hacia el norte de Europa y hacia mayor altitud
((Wilson et al., 2007; Devictor et al., 2012)). Precisamente en el area geogréfica es-
tudiada ha habido un desplazamiento del limite del bosque en altura (Pefiuelas &
Boada, 2003) y se ha constatado la desaparicion de varias especies de papilionoideos
((Stefanescu, 1998)).
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Una vez bien establecido el catalogo de especies, se procedid a sectorizar el area de
estudio, en la que distinguimos cinco zonas, una de vegetacion de ribera y las otras
cuatro de montafia, separadas en funcién de su altitud. Cada una de ellas fue pros-
pectada concienzudamente en cuanto a la taxocenosis de mariposas y la de plantas
superiores (Capitulo 2), ambas en términos cuantitativos. De los resultados se dedu-
ce que en ambas taxocenosis se hace patente una cierta estructura de distribucion de
especies por zonas, pero los patrones en plantas y en mariposas son distintos. Asi,
por ejemplo, en la zona influida por el rio la diversidad es maxima en las plantas y
minima en los lepidopteros, mientras que en la zona de mayor altitud sucede exac-
tamente lo contrario.

Es innegable que entre lepidépteros y plantas existe una dependencia tréfica, pero
esta dependencia puede quedar enmascarada por otros factores cuando se aborda el
estudio de la comunidad como un todo, mas alla de las interacciones entre pares de
especies concretas. Parece razonable que estos otros factores actlen de manera muy
diferente sobre las plantas que sobre los lepidopteros. Asi, por ejemplo, la mayor
diversidad vegetal en la zona de influencia fluvial est4 probablemente asociada a la
existencia de un nimero elevado de microclimas, mientras que la baja diversidad de
lepid6pteros probablemente se deba a la menor insolacion, pues las mariposas nece-
sitan calor para volar. Asimismo, el bosque del sector de montafia es menos denso y
con muchos mas claros, lo que facilita el vuelo. Por otra parte, hay unas cuantas es-
pecies que tienen tendencia a ganar altura para conseguir reproducirse (hilltopping),
lo que explicaria que la zona de mayor altitud fuese la de maxima diversidad de ma-
riposas (Baughman & Murphy, 1988).

Los lepidopteros, por ser fitéfagos, han venido considerandose dependientes de la
vegetacion. Sin embargo, aunque esto pueda ser cierto desde el punto de vista auto-
ecoldgico (distribucion de especies concretas de mariposas), no implica, segun se
deduce de nuestros resultados, que haya una correspondencia clara entre la compo-
sicion especifica de ambas taxocenosis y no confirma la hip6tesis de que los lepidop-
teros tengan una dependencia determinista de la vegetacién, y mucho menos que la
tipologia de la vegetacién sea predictiva con respecto al poblamiento de mariposas.
Ello se explica porque las plantas que establecen un vinculo funcional especifico con
los lepidépteros son muy pocas, basicamente las que sirven de alimento a las orugas
mondofagas v, tal vez, las que confieren una cierta estructura fisica al habitat, como
arboles y algunos arbustos (Margalef, com.per.). Deducimos pues, que el efecto de la
vegetacion es menor del que se le supone, y es posible que radique en otros rasgos
diferentes a su composicion especifica, tales como atributos de paisaje (fragmenta-
cion, existencia de claros, mosaicos de vegetacion, etc.), rasgos biolégicos o tipos
funcionales. Estas consideraciones pueden ayudar a la comprension de las relaciones
entre lepidépteros y vegetacién, algo fundamental en un mundo enfrentado al cam-
bio global.
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ESCAMAS ALARES, TAMANO Y MACROEVOLUCION

En la segunda parte de la tesis exploramos a fondo una sugerencia del Dr. Margalef:
gue la duplicacion de la superficie alar podia ser un mecanismo implicado en la evo-
lucion y diversificacion de los lepiddpteros. Pensar en una posible duplicacion de
superficie alar sélo tiene sentido si se produce una duplicacién de todas las células
del ala (duplicacién generalizada), por lo que en primer lugar hubo que analizar las
relaciones entre densidad de escamas y superficie alar, tanto dentro de una misma
especie (Capitulo 3) como entre diferentes especies con distinto grado de proximidad
filogenética (Capitulo 4).

Utilizando cuatro ejemplares de una misma especie (Colias crocea) pero de distintos
tamarios, pusimos en evidencia una notable heterogeneidad en la distribuciéon de
escamas (Capitulo 3), si bien demostramos que la densidad de escamas era indepen-
diente del tamafio. O, en otras palabras, que el nimero total de escamas estéa estre-
chamente relacionado con la superficie alar y por lo tanto con el tamafio del ejem-
plar. EI mismo trabajo de recuento de escamas (pero ahora circunscrito a la celda
discal, considerada representativa del conjunto; Capitulo 4) se extendié a distintas
especies pertenecientes a distintas subfamilias. Asi se demostré6 que la superficie del
ala estaba también estrechamente relacionada con el niUmero de escamas en un con-
junto multiespecifico, y que por lo tanto la primera variable era un buen predictor de
la segunda. Por otra parte, ademas del tamafio, existe un componente ligado a la
especie que también explica una parte importante y significativa de la variabilidad en
el nimero de escamas. Esto sugiere la relevancia de la base genética que controla
tanto el tamafio como el nimero de escamas.

Mas aun, la relacién entre tamafio y nimero de escamas, siendo siempre positiva,
varia significativamente entre subfamilias, pero es homogénea para las distintas
especies dentro de una subfamilia. Es decir, que todas las especies de una subfamilia
presentan un patrén comun de aumento del nimero de escamas con el tamafio, pero
dicho patron difiere entre subfamilias, y estas diferencias parecen tener a la vez un
significado funcional y filogenético. En efecto, las subfamilias de especies mas pe-
quefas presentan un aumento rapido del nimero de escamas con el tamafio (coefi-
ciente de alometria “nimero de escamas/longitud alar” superior a 2), mientras que
las mayores muestran un aumento mas lento (coeficiente inferior a 2), con valores
muy similares dentro de cada uno de los dos grupos.

Las escamas desempefian una serie de funciones muy importantes, como las relacio-
nadas con los patrones de coloracién (camuflaje, visibilidad, advertencia o identifi-
cacion de la pareja), con el vuelo (las especies de tamafio pequefio o mediano preci-
sarian de un mayor recubrimiento de escamas para coadyuvar eficazmente en la
sustentacion del vuelo batido o vibrado que les es propio) o con la defensa (las esca-
mas ayudan a la mariposa a librarse de la telarafia cuando cae en una), y algunas de
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estas funciones estan relacionadas con el tamafio, lo cual refuerza la importancia
evolutiva y adaptativa de este caracter.

Demostrada la relacion estrecha entre nimero de escamas y superficie alar, pudimos
abordar la hip6tesis de que la duplicacion de la superficie alar era un fenémeno en
conexién con eventos de especiacion en los Papilionoidea (Capitulo 5). Para ello,
analizamos los tamafios medios (expresados como longitudes alares) de la mayoria
de especies de este grupo del Paleartico occidental, estudiando, para cada subfamilia
(escogidas como nivel de referencia con una clara unidad monofilética) la distribu-
cion de longitudes alares. Se observé que dichas longitudes no se distribuyen homo-
geneamente por todo el rango de tamafios, sino que muestran una elevada agrega-
cion alrededor de ciertos valores. Ello, de por si, ya sugiere la existencia de fenéme-
nos discontinuos en la evolucién del tamafio alar. Ahora bien, estos tamafios prefe-
rentes aparecen relacionados por la razén v2 (que es la que corresponde, para la
longitud alar, a una duplicacion de la superficie del ala) en mucha mayor proporcion
gue por cualquier otra razén. Las especies incluidas en grupos que se relacionan
mediante dicha razén engloban el 70% de las especies estudiadas. Como apoyo a
nuestra hipotesis de duplicacion, se puso a punto un modelo sencillo de evolucién
del tamafio alar que podia o no incluir fendmenos de duplicacion: los resultados se
ajustaban mucho mejor a las distribuciones empiricas cuando existia la posibilidad
de duplicacién que cuando no. Todo lo indicado, sin ser una demostracion conclu-
yente, indica al menos que las distribuciones de tamafios observadas son compati-
bles con la hipétesis de duplicacion.

El tamafio es un parametro muy influido por el entorno, pero también viene deter-
minado genéticamente y el control genético sobre el nimero de escamas queda re-
forzado por la constatacién ya comentada (Capitulo 4) de que el nUmero de escamas
de la celda discal tiene una fuerte componente especifica. Por otro lado, y aunque no
se han descrito duplicaciones de la superficie alar basadas en la duplicacién del na-
mero de células como las que proponemos, parecen posibles a la luz de algunos indi-
cios. Por ejemplo, McCabe (1997) concluye que los distintos tamafios alares son de-
bidos a la variacién del numero de células en Drosophila melanogaster. También se
ha demostrado que un solo gen puede ser responsable de la evolucion del patron alar
(Reed & Serfas, 2004), por lo que es razonable pensar que una mutacion relativa-
mente simple pueda provocar una duplicacion celular generalizada en las alas.

Por otra parte, pequefias adiciones de insulina pueden provocar un crecimiento im-
portante en los discos imaginales de lepiddpteros, con el proceso bajo el control de
un solo gen (Nijhout, 2003) El tamafio alar es un rasgo biolégico de la maxima im-
portancia para la reproduccion de los lepiddpteros. En concreto, los papilionoideos
son todos de actividad diurna y voladores activos, por lo que una duplicacién de la
superficie alar forzosamente ha de tener consecuencias drasticas. Por de pronto mo-
dificaria la relacion superficie alar/peso y, en consecuencia, alteraria el acceso a re-
cursos alimenticios, la huida frente a depredadores, la dispersion, la danza nupcial,
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el apareamiento e incluso la tasa metabdlica (Niven & Schalermann, 2005). Ademas,
la duplicacion de la superficie alar puede constituir, por si sola, una barrera de re-
produccion pre-zigética (que propiciaria la especiacion), ya que en los papilionoideos
la danza nupcial previa a la copula es muy importante y la eleccion que hace la hem-
bra, decisiva, dificilmente podria decantarse hacia machos de tamafio doble del
normal.

De ser cierta nuestra hipotesis, las duplicaciones exitosas (es decir, las que dieran
lugar a una nueva especie) serian sucesos relativamente poco frecuentes (y logica-
mente limitados por el tamafio maximo viable), que generarian discontinuidades en
la distribucion de tamafios. Una vez alcanzado el nuevo tamafio, podrian producirse
nuevos fendmenos de especiacion por los procesos evolutivos graduales ya conocidos
con pequefias variaciones alrededor del tamafio alar alcanzado. Asi pues, la evolu-
cion del tamafio alar seria fruto de la superposicion de un modelo discontinuo, simi-
lar al que se atribuye a la evolucién de morfologias exageradas (Emlen & Nijhout,
2000) y que podriamos calificar de macroevolucion y de un modelo mas progresivo y
continuo, mas cercano a la microevolucion y constituiria, en definitiva, un mecanis-
mo relevante de diversificacion dentro del grupo. En este sentido, deberia tenerse en
consideracién en la confeccion del arbol filogenético de los papilionoideos del Pa-
leartico occidental.

Nuestros resultados, y la hip6tesis que parecen sustentar, apuntan al menos tres
ideas sugerentes: una, la posibilidad de establecer filogenias por tamafios alares,
filogenias que deberian apoyarse en otros argumentos, como los morfoldgicos v,
especialmente, los moleculares; dos, el interés de indagar si este tipo de mecanismo
puede tener también algun tipo de papel en otros grupos de lepidépteros o incluso de
otros insectos; y tres, incorporar la idea de la existencia de fenédmenos discontinuos
en la evolucion de un caracter continuo como es el tamafio, lo cual puede abrir la
puerta a nuevos planteamientos en el campo de la Evo-Devo para entender mejor la
evolucién de los lepidopteros y, por qué no, de otros grupos de insectos y artrépodos.

Escamas androconiales que los machos de Argynnis paphia (Papilionoidea, Nymphalidae, Helico-
niinae) poseen en la cara dorsal de las alas anteriores. Son escamas odoriferas que, en vez de dispo-
nerse como las tejas de un tejado, estan insertadas verticalmente para favorecer la emision de la
feromona que utilizan durante el cortejo.
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El Oeste del Montseny incluye una taxocenosis de papilionoideos de al menos 91
especies. Doce de ellas pueden considerarse dominantes, ya que agrupan el 50%
de los individuos prospectados. Su diversidad ecolégica es elevada (H=5,62).

La mayor parte de las especies de esta taxocenosis son univoltinas e hibernan en
forma de larva, aunque una proporcién mayor de la habitual lo hace en forma de
imago. Asimismo, existe una coincidencia entre el voltinismo (niimero de gene-
raciones) y la fase de hibernacién entre las especies filogenéticamente mas proé-
ximas.

El estudio en paralelo de la taxocenosis de lepidopteros y de plantas muestra
gue, en ambos casos, existe una distribucion de especies heterogénea entre las
distintas zonas del area de estudio. Ahora bien, los patrones que aparecen en la
taxocenosis de mariposas son diferentes de los que aparecen en la de plantas.
Tampoco coinciden las zonas donde se obtienen los valores maximos de diversi-
dad de plantas (zona de influencia fluvial) y de lepidépteros (zona de maxima al-
titud). En resumen, no existe una correspondencia clara entre la composicion
especifica de ambas taxocenosis y, por tanto, no se confirma la hipotesis de que
la tipologia de la vegetacion tenga valor predictivo respecto a la composicion de
la taxocenosis de lepiddpteros.

La distribucion de escamas sobre la superficie de las alas es heterogénea, al me-
nos dentro de la especie estudiada (Colias crocea), ya que varia entre los distin-
tos sectores de una misma ala, entre caras (dorsal/ventral) y entre lados de in-
sercion (derecha/izquierda). La mayor heterogeneidad se ha detectado en las
alas posteriores, donde la densidad ventral es un 19% superior a la dorsal.

Siempre dentro de la especie estudiada, el tamafio no influye sobre la densidad
de escamas, por lo que la longitud alar del ejemplar es determinante en el nime-
ro total de escamas. En consecuencia, los ejemplares mayores no tienen escamas
mas grandes, sino mas escamas. A partir de nuestros recuentos, estimamos que
el nimero de escamas de un ejemplar de tamafio medio de C. crocea debe tener
algo més de medio millén de escamas (5 x 105).



6.

10.

Trabajando sobre un conjunto amplio de especies pertenecientes a varias subfa-
milias, la longitud alar y el nmero de escamas de la celda discal aparecen corre-
lacionados positivamente (mas del 60% de la variabilidad explicada), lo que re-
fuerza la idea de que la longitud alar y, por extensién, la superficie alar, tienen
un valor predictivo sobre el nUmero de escamas. El analisis de la variabilidad en
el nimero de escamas de la celda discal indica que, ademas de la longitud alar,
dicho numero varia significativamente entre unidades taxonémicas, pero no en-
tre sexos.

Todas las especies de una subfamilia presentan, casi sin excepcion, un patrén
comun de aumento del nimero de escamas con el tamafio, pero dicho patron di-
fiere entre subfamilias, lo que es compatible con el monofiletismo de esta cate-
goria taxondmica. Las tres subfamilias de talla méas pequefia (Nymphalinae, Pie-
rinae y Lycaeninae) presentan un aumento rapido del nimero de escamas con el
tamarfio (pendientes superiores a 2; alometria positiva), mientras que las dos de
tamafio mediano-grande (Heliconiinae y Satyrinae) lo presentan relativamente
mas lento (pendientes inferiores a 2; alometria negativa).

El hecho de que el coeficiente alométrico sea comun para las especies de una
subfamilia refuerza la importancia filogenética del nimero de escamas. Ahora
bien, que los valores de dicho coeficiente sean practicamente coincidentes entre
subfamilias sin una especial relacion filogenética es indicativo del papel funcio-
nal de este caracter y de su importancia evolutiva y adaptativa.

En la subfamilia de los Parnasiinae, la correlacién entre tamafio alar y namero
de escamas no es significativa. Ello se debe a que las dos especies estudiadas de
esta subfamilia, analizadas por separado, presentan coeficientes de alometria
muy diferentes, con alometria negativa (pendiente 1,37) la de mayor tamafio
(Parnassius apollo) y positiva (2,38) la de menor (Zerynthia rumina). Ello apo-
ya la idea, defendida por numerosos autores, del polifiletismo de esta subfamilia,
que tendria al menos dos lineas filéticas independientes: una incluiria Zerynthia
ruminay la otra, Parnassius apollo.

El estudio de las longitudes alares de 252 especies de Papilionoidea, separada-
mente para cada una de las 11 subfamilias con tres o0 més especies, indica que, en
todas ellas, la distribucién de longitudes alares es discontinua, con una conside-
rable agregacion alrededor de ciertos valores. Estos valores de longitud alar
tienden a estar en una progresion de razén v2 (o, en otras palabras, duplicacion
de la superficie alar) con mucha mayor frecuencia que con cualquier otra razon.
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11.

12.

La distribucion de longitudes alares observada resulta compatible con la obteni-
da mediante simulaciones numeéricas de la evolucién de los tamafios alares en las
gue existia una cierta probabilidad de duplicacién de la superficie alar.

En consecuencia, y puesto que cada escama procede de una célula, proponemos
gue un posible mecanismo de macroevolucién en los Papilionoidea puede estar
relacionado con la duplicacion de la superficie alar por duplicacién generalizada
de las células de las alas.

Los datos experimentales son concordantes con dicho mecanismo de macroevo-
lucién y los andlisis realizados parecen aportar pruebas indirectas de su existen-
cia. Esta evolucion por duplicacién seria compatible con la diversificacion: las
duplicaciones exitosas (las que dieran lugar a una nueva especie) serian sucesos
relativamente poco frecuentes que generarian discontinuidades en la distribu-
cion de tamanios, a partir de la cual se producirian nuevos fenédmenos de espe-
ciacién mediante procesos con pequefias variaciones alrededor del tamafio alar
alcanzado. En definitiva, la evolucién global del tamafo alar seria fruto de la
concatenaciéon de un modelo discontinuo (macroevolucidn) y de un modelo gra-
dual y continuo (microevolucion).

Danaus plexippus (Papilionoidea, Nymphalidae, Danainae), la mariposa monarca que realiza mi-
graciones de miles de km, bebiendo el agua que deja la noche en forma de rocio sobre la planta.
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Lapides crescunt; plantae crescunt et vivunt; animalia crescunt et vi-
vunt et sentiunt

Karl von Linnaeus, Systema Naturae
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Esta “lluvia de escamas” recuerda el fuego de los diablos de la Patum de Berga.
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Adulto emergiendo del envoltorio pupal de seda (Bombyx mori), después de disolverlo quimicamen-
te por un extremo ayudado del meconio (liquido de deshecho producido durante la metamorfosis).
Las alas todavia son pequefias y blandas, tal como se forman dentro del capullo.
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Evolution is written on the wings of butterflies

Charles Robert Darwin

The important thing is not to stop questioning.
Curiosity has its own reason for existing

Albert Einstein
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