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Resumen

La diversificacion adaptativa de las plantas y sus insectos herbivoros podria estar
influenciada por procesos de coevolucion. La relacion bidtica entre las mariposas Heliconius y
sus plantas hospederas Passiflora ha sido estudiada desde sus aspectos morfologicos,
fisiologicos y de comportamiento. Sin embargo, no se ha estudiado si el grado de correlacién
geogréfica entre sus distribuciones y riqueza es informativo respecto a su coevolucién. Para
esto, se modeld la riqueza y distribucion de 165 especies de Passiflora y 34 de Heliconius en
Colombia usando cuatro algoritmos diferentes. En ambos analisis se identifico la variable
ambiental que mejor explica los patrones observados. Se comparé el patron de distribucion
entre una especie monofoga H.eleuchia y sus plantas huésped y una olifaga H.cydno con sus 28
plantas huésped. El grado de solapamiento de Passiflora y Heliconius es bajo y esta explicado
por variables ambientales distintas —isotermalidad y estacionalidad de la precipitacion,
respectivamente—. Sin embargo, la variable mas importante para la distribucion de ambos
grupos es el rango de temperatura anual. La distribucion de H.eleuchia tiene una correlacion
mas alta con sus plantas hospederas que la distribucion de H.cydno, lo que es consistente con
la monofagia y oligofagia de sus larvas, respectivamente. Otros factores ecolégicos como la
toxicidad merecen mayor atencion como posibles factores que conllevan a coevolucion. A
escala geografica se puede concluir que es probable que el patron de diversificacion de ambos
géneros sea distinto ya que no comparten centros de riqueza y, por ende, no se trate de

coevolucién estricta.
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Abstract

The adaptive diversification of plants and their herbivorous insects could be influenced
by coevolutionary processes. The biotic relationship between Heliconius butterflies and their
host plants Passiflora has been studied from its morphological, physiological, and behavioural
aspects. However, whether the degree of geographic correlation between their distributions and
richness is informative regarding their coevolution has not been documented. To do this, |
modelled the richness and distribution of 165 Passiflora and 34 Heliconius species in Colombia
using four different algorithms. In both analyses, the environmental variable that best explains
the observed patterns was identified. | compared the distribution pattern between a
monophagous species H.eleuchia and its host plants and the oligophagous H.cydno with its 28
host plants. | found that the degree of overlap of Passiflora and Heliconius is low, and its
richness is explained by different environmental variables —isothermality on the former and
seasonality of precipitation on the latter—. Nevertheless, the most important variable for the
distribution of both groups is the annual temperature range. The distribution of H.eleuchia has
a higher correlation with its host plants than the distribution of H.cydno, which is consistent
with the monophagy and oligophagy of its larvae, respectively. Other ecological factors such
as toxicity deserve more attention as potential drivers of coevolution. On a geographical scale,
it can be concluded that the pattern of diversification of both genera is likely to be different.
Furthermore, since they do not share species richness hotspots, my results are not compatible

with a strict coevolution scenario.
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Introduccion

El papel de la coevolucion en el origen y mantenimiento de la diversidad de especies ha
sido ampliamente documentado (Agrawal & Zhang, 2021; Ehrlich & Raven, 1964; Hembry et
al., 2014; Ricklefs, 2010; Thompson, 2005). Particularmente, se ha encontrado que la
diversificacion adaptativa de las plantas y sus insectos herbivoros estaria influenciada por su
coevolucion (Leimu et al., 2012; Suchan & Alvarez, 2015). Los higos (Ficus spp.) y sus avispas
polinizadoras (Agaonidae) constituyen quizas el caso méas estrechamente asociado que se
conoce (Berg & Wiebes, 1992). Se ha propuesto que la diversificacion de estos linajes es
producto de la coevolucion, en sentido estricto, entre pares de especies asociadas en relaciones
altamente especificas y uno a uno. Sin embargo, estudios existentes ponen en duda la
generalidad de esta proposicién (Machado et al., 2005). Otro ejemplo clasico —pero tampoco
impecable— de este fendmeno evolutivo se da entre las mariposas Heliconius (Lepiddptera:
Nymphalidae) y sus plantas hospederas Passiflora (Benson et al., 1975; Brown, 1981; Ehrlich
& Raven, 1964; Fordyce, 2010; Futuyma & Slatkin, 1983; Gilbert, 1975, 1982; Ossowski,
2002).

Ambos grupos son ampliamente diversos en la region neotropical y tienen su centro de
diversidad en los Andes ecuatorianos y colombianos (Bonilla, 2014; Ocampo Pérez, 2007;
Rosser et al., 2012). En Colombia, se han registrado 34 especies para Heliconius y 167 especies
para Passiflora (Aguirre-Morales et al., 2016; Hernandez & Bernal, 2000; Jiggins & Lamas,
2017; Ocampo Pérez, 2007; Rosser, 2012). La coevolucion entre estos grupos ha sido estudiada
desde sus aspectos morfologicos, fisioldgicos y de comportamiento (Benson et al., 1975;
Darragh et al., 2019; de Castro et al., 2017; Gilbert, 1975, 1982; Kemp, 2019; J. T. Smiley,
1985). Por un lado, se sabe que Heliconius utiliza de forma restrictiva las especies del género
Passiflora como planta huésped (Benson, Brown & Gilbert, 1975) de donde secuestra u obtiene
los precursores para generar su toxicidad (de Castro et al., 2017). Esto junto con los patrones
de coloracidn constituyen la sefial mimética que contribuye a evitar la depredacion por parte de
las aves (Gonzalez-Rojas, 2021). Algunas de estas mariposas son olifagas ecoldgicas por lo que
pueden alimentarse de varias especies de este género, mientras que otras son monofagas y su
dieta depende completamente de ciertas especies de Passiflora (J. Smiley, 1978).
Adicionalmente, han evolucionado para “burlar” las estrategias que estas plantas usan para
protegerse de la herbivoria (Gilbert, 1982). De hecho, algunas investigaciones indican que
H.erato logra distinguir entre diferentes formas de hojas y reconocer las pasifloras mas
abundantes dentro del habitat (Dell’ Aglio et al., 2016).



Por otro lado, Passiflora ha desarrollado una amplia gama de estrategias para evitar la
depredacion de Heliconius (Gilbert, 1982). Por ejemplo, la evolucion de diversas formas de sus
hojas, presencia de puntos amarillos que mimetizan huevos de Heliconius, la presencia de
nectarios extraflorales que atraen hormigas que se comen las larvas de las mariposas, tricomas
como defensa fisica y la evolucion de defensas quimicas contra sus herbivoros (Gilbert, 1982).
Muchas de las anteriores caracteristicas de Passiflora y Heliconius han sido reportadas a lo
largo de la distribucion geografica de estos dos géneros (Brown, 1981; Jiggins & Lamas, 2017;
Ocampo Pérez, 2007) sugiriendo que estos grupos han sufrido radiacion adaptativa y
especiacion paralela (de Castro et al., 2017). Sin embargo, no se han llevado a cabo
investigaciones que permitan evidenciar si la riqueza de estos géneros y la distribucién
geografica de sus especies estan correlacionadas espacialmente como una sefial indirecta de la

presencia de coevolucion.

Abordar este interrogante permitira aportar al conocimiento de las variables ambientales
que moldean la distribucion de ambos géneros, asi como brindar informacion relevante para la
planeacion de zonas de proteccion de alta riqueza y diversidad de estos organismos. Por tanto,
esta investigacion busca dar respuesta a la pregunta: ¢se puede inferir algin patron espacial que
contribuya a documentar la coevolucion entre Heliconius y Passiflora? Para responder a esta
pregunta, se recopild una base de datos de ocurrencias de especies de Heliconius y Passiflora
y datos ambientales para: (a) establecer si hay correlacion geogréfica a escala regional entre la
riqueza de estos géneros en Colombia, (b) modelar la distribucidn geogréfica de una especie de
Heliconius especialista (H.eleuchia) y una generalista (H.cydno) con sus respectivas plantas
huésped, (c) determinar si hay diferencias en la correlacion espacial entre estas dos especies de
Heliconius y sus respectivas plantas huésped, y (d) establecer si hay correlacion en la

importancia de las variables climaticas para la distribucién de las especies modeladas.

Métodos

Obtencidn y limpieza de los datos

Las bases de datos de presencias para el género Heliconius se obtuvieron del Grupo de
Genética Evolutiva de la Universidad del Rosario y la base de datos de Rosser (2012). Los
registros de presencias para las plantas huésped se obtuvieron de tres fuentes principales: la red
de datos Global Biodiversity Information Facility (GBIF.org, 2021), bases de datos obtenidas

del Herbario Nacional de Colombiay el Grupo de Ecologia Funcional y Ecosistémica (EFE) de



la Universidad del Rosario. Adicionalmente, se realizaron seis salidas de campo a Santa Maria
y Otanche (Boyacd), Tena y La Vega (Cundinamarca), Montafiitas y Buenaventura (Valle del
Cauca), para complementar registros biolégicos de ambos géneros (figura 1). Para los
especimenes con coordenadas faltantes, se utilizé el método del punto de radio para asignar una
posicién cercana a la descripcion de la localidad (Wieczorek et al., 2004). Sin embargo, no
fueron georreferenciados registros de baja calidad (es decir, aquellos con descripciones vagas

como divisiones politicas o con informacion dudosa).

Determinacion de la riqueza de especies

Se utilizaron tres métodos para el célculo de la riqueza de especies: (i) “point to
grid”(Schmitt et al., 2017), (ii) modelamiento de la riqueza a partir de modelos de distribucion
de cada especie (en inglés: SSDM; Schmitt et al., 2017), y (iii) a partir de los poligonos de cada
especie (Daru et al., 2020). Con el fin de verificar si la riqueza esta sesgada por el muestreo
también se calcul6 la riqueza usando el método de rarefaccion (Willis, 2019). Para el primer
método y la rarefaccion se utilizo el software DIVA-GIS (v.7.5) (Hijmans et al., 2012), para el
segundo se implementd el paquete SSDM (Schmitt et al., 2017) en el software R (v.3.6.2) y para
el tercero se utilizaron los paquetes rangeBuilder (Title, 2019) y phyloregion (Daru et al., 2020)
en el software R. La riqueza fue calculada a una resolucion de 5 km. Los mapas resultantes
fueron graficados en QGIS (v.3.10) (QGIS.org, 2021).

Modelado de las distribuciones espaciales

Primero, se uso el “pipeline” de (Assis, 2020) para reducir el efecto de autocorrelacion
espacial en cada una de las bases de datos de ocurrencias. Segundo, se gener6 una segunda base
de datos de pseudoausencias para cada especie siguiendo las recomendaciones de (Lake et al.,
2020). Tercero, se descargaron las 19 variables climaticas de CHELSA (Karger et al., 2017) a
una resolucion de 1km vy altitud como variable topografica (Jarvis et al., 2008). Cuarto, se
eliminaron las variables con mayor autocorrelacion. Para esto se calculd una correlacion de
Pearson y el factor de inflacion de la varianza (en inglés VIF) (Dormann et al., 2013) utilizando
el paquete HH en R (Heiberger, 2020). Las variables seleccionadas por este procedimiento
fueron: isotermalidad, rango de temperatura anual, precipitacion anual, estacionalidad de la

precipitacion y altitud.

Posteriormente se modeld la distribucion de las especies usando las bases de datos

anteriores y las capas ambientales. Se corrieron modelos individuales (en ingles SDMs) usando



cuatro algoritmos: (1) “Generalized linear models” (en inglés GLM) (McCullagh & Nelder,
1989), (2) “Generalized Boosting Models” (en inglés GBM) (Friedman et al., 2000; Ridgeway,
1999), (3) “Maximum Entropy Models” (en inglés MAXENT)(Phillips et al., 2017) y (4)
“Artificial neural network” (en inglés ANN) (Basheer & Hajmeer, 2000) en el paquete SSDM
(Schmitt et al., 2020) en R (v.4.0). Cada algoritmo fue corrido 10 veces. En cada corrida, los
modelos fueron calibrados usando el 75% de la ocurrencia de los datos y su exactitud fue
evaluada con el restante 25%. Luego se cred un modelo ensamblado (en inglés ESDM) para
cada especie promediando los SDMs individuales. Los modelos fueron evaluados con
“Receiver Operating Characteristic” (ROC) dada el “Area Under the Curve” (AUC) y con el
“True Skill Statistic” (TSS) (Allouche et al., 2006). Se crearon los mapas de distribucion
potencial con el software QGIS (v.3.4.4). Los modelos de las especies de Heliconius fueron

tomados de (in press Rueda et al., 2021).

Importancia de las variables ambientales para la distribucion y para la riqueza
La importancia de las variables para la distribucion de las especies se estimé mediante un
proceso de aleatorizacion, donde SSDM calculd la correlacion entre una prediccion utilizando
todas las variables y una prediccion donde la variable independiente que se estd probando se
elimina aleatoriamente; esto se repitié para cada una de las cinco variables. El calculo de la
importancia relativa se realiz6 restando a 1 la correlacion calculada. Las sustracciones mas altas
son los mejores predictores del modelo (Thuiller et al., 2009). Se calcul6 la importancia relativa
media para cada una de las cinco variables ambientales para el género Passiflora y sus medianas
se compararon con la prueba de rangos con signo de Wilcoxon. Este resultado fue comparado

con las variables mas relevantes para Heliconius calculados en Rueda et al. (in press, 2021).

En la evaluacion de la importancia de las variables de la riqueza de especies se usaron
cuatro algoritmos de machine learning para generar modelos correlativos. Luego se cred un
ensamblaje de la prediccion tanto para la riqueza de Heliconius como para la riqueza de
Passiflora en Colombia, y a partir de estos se identificd la variable que mejor explica cada una.
Para esto, se siguio el “pipeline” propuesto por (Paz et al., 2021). Los cuatro algoritmos
utilizados fueron: Random Forests (Liaw & Wiener, 2002), Neural Network (Venables. Bill &
Ripley, 2002), Support Vector Machines (Karatzoglou et al., 2004) y Generalized Linear Model
(McCullagh & Nelder, 1989). Los modelos fueron construidos con el paquete de R caret (v.6.0-
86) (Kuhn et al., 2021), y se utilizo la funcidn varlmp para computar la variable mas importante.



Analisis de correlacion

La correlacion espacial de la riqueza entre los dos géneros se calculd utilizando la
riqueza de especies calculada a partir de los poligonos de las especies. Se sigui6 el “pipeline”
propuesto por (Rochette, 2018) donde se implementé un enfoque basado en la superposicion
entre ambos mapas de riqueza (Heliconius y Passiflora) estimando la proporcion de pixeles que
se superponen entre ambos mapas y calculando una correlacion de Pearson. Estos mapas estan
a la misma resolucion (5 km). Con esta aproximacion se obtuvo un valor global de correlacion
entre los géneros, asi como un mapa de la distribucion de los coeficientes de correlacion. Para
calcular la correlacion entre las especies de Heliconius seleccionadas (mondfaga y polifaga) y
sus plantas hospederas se llevo a cabo el mismo procedimiento anteriormente descrito. En total
se calculd la correlacion entre 30 pares de mariposa — planta y la riqueza de ambos generos

(anexo 1).

Resultados

Obtencion y limpieza de los datos

Se colectaron 16.168 registros bioldgicos —de los cuales 93 se obtuvieron en las salidas
de campo— para Passiflora en Colombia que corresponden a 169 especies. Para las mariposas
se utilizaron 3049 registros (in press Rueda et al., 2021) que corresponden a 34 especies. Las
referencias de los reportes de alimentacién para H.cydno y H.eleuchia se encuentran en el anexo
2.

Determinacion de la riqueza de especies

En el analisis de riqueza los tres métodos fueron consistentes. Se encontrd que el centro
de riqueza para Passiflora estéa sobre los andes colombianos (figura 2A), especificamente sobre
el magdalena medio, el flanco oriental de la cordillera occidental, el piedemonte occidental de
la cordillera oriental y toda la cordillera central. Por el contrario, la riqueza de Heliconius se
concentra sobre el piedemonte de la cordillera oriental desde la Macarena hasta el limite de
Colombia en el Putumayo (figura 2B). Particularmente, los modelos predicen otras zonas que
contienen las condiciones adecuadas para ambos géneros (ej. Choco biogeografico). El método
de rarefaccion confirma que no hay sesgo muestral dado que recupera las mismas zonas

geograficas (anexo 3).

Modelado de las distribuciones espaciales e importancia de las variables ambientales
Se modelaron las especies que tenian > 20 registros bioldgicos. En total 165 especies de

Passiflora fueron modeladas. En todos los modelos de distribucion se predice un area mayor



de la actualmente conocida y la Orinoquia resalta como una regién poco ocupada por ambos
métodos que podria ser causada por falta de muestreo. Todos los modelos obtuvieron un buen
ajuste (ROC mayor a 0.9). El algoritmo con mejor desempefio para Passiflora fue GBM (figura
3A). Todos los mapas de distribucion pueden ser encontrados en el siguiente link:
https://drive.google.com/drive/folders/1vE80CVHsdcKvimJCEeXLwfiDclPJHaUw?usp=shar
ing. La variable ambiental méas importante para la distribucion de Passiflora fue el rango de

temperatura anual (figura 4A) mientras que para su riqueza fue la isotermalidad (figura 4B). El
anexo 4 muestra los valores de importancia de cada variable para la riqueza y el valor de R?
para el modelo construido. En cuanto a la distribucion espacial de las plantas hospederas de
H.eleuchia, se puede observar que P.tica es mas restringida que la de P.macrophylla,
encontrandose mayor solapamiento de esta ultima con la mariposa (figura 5A). Por otro lado,
la distribucion de las plantas hospederas de H.cydno tienen distribuciones méas heterogéneas y

varian en extension (figura 5B).

Analisis de correlacion

El valor de correlacién total de la riqueza evaluada con poligonos convexos es de
19.11%. La distribucién de esta correlacién se muestra en la figura 6 donde se observan tres
patrones: regiones donde no hay correlacion (zonas blancas), regiones de correlacion inversa
donde uno de los género es mayor que la del otro (zonas rojas) y una zona de correlacién
positiva donde ambos presentan riqueza similar (zonas verdes). Por ejemplo, la mayor riqueza
de Heliconius en el piedemonte de la cordillera Oriental no corresponde con un area de alta
riqueza en Passiflora (figura 6). Al comparar las correlaciones entre cada par mariposa - planta
la variacion dentro de los valores de correlacion de H.cydno es bastante marcada, donde hay
casos de alta y baja correlacion (Figura 7 A, B, C), mientras que H.eleuchia tiene valores altos

de correlacion con sus dos plantas hospederas (figura 7 A, D).

Discusion

Los modelos de distribucion de la riqueza para Passiflora (Aguirre-Morales et al., 2016;
Ocampo Pérez, 2007) y Heliconius (Rosser et al., 2012; Rosser, 2012) presentados aqui son
congruentes con las areas de alta riqueza reportadas en estos estudios. Adicionalmente, otras
investigaciones han reportado también una alta riqueza de vertebrados, plantas e invertebrados
para estas mismas zonas (Davies & Buckley, 2011; Fenker et al., 2014; Gouveia et al., 2013;
Guedes et al., 2018; Kreft & Jetz, 2007; Mendoza & Avrita, 2014; Mullen et al., 2011; Pearson

& Carroll, 2010; Vallejos-Garrido et al., 2017). Sin embargo, llama la atencion que los centros


https://drive.google.com/drive/folders/1vE8oCVHsdcKvJmJCEeXLwfiDcIPJHaUw?usp=sharing
https://drive.google.com/drive/folders/1vE8oCVHsdcKvJmJCEeXLwfiDcIPJHaUw?usp=sharing

de riqueza (rojo intenso; figura 2) de ambos grupos no presentan un alto solapamiento,
sugiriendo que factores bidticos y/o abidticos diferentes pueden estar moldeando la
concentracion de especies en estas mariposas y sus plantas hospederas. Por ejemplo, el
mimetismo y la hibridacion son fendmenos importantes en Heliconius que han promovido su
diversificacion (Bates, 1862; Mavarez et al., 2006). En Passiflora, la diversidad de habitats en
los Andes —1000-5400 m— (Acevedo & Currie, 2003; Cuesta et al., 2017; Hawkins & Porter,
2003; Kreft & Jetz, 2007; Ocampo Pérez, 2007) y sus relaciones coevolutivas con otros
organismos —incluyendo hormigas protectoras, herbivoros, polinizadores y comunidades de
plantas (Apple & Feener, 2001; Bernays & Chapman, 1994; Endress, 1996; Gilbert, 1982;
Lindberg & Olesen, 2001)— pudieron haber sido determinantes para su diversificacion (ej.

Subgénero Tacsonia y el colibri Ensifera ensifera).

En general, el desempefio de todos los algoritmos para el modelado fue alto y coincide
con otros estudios donde el ensamblaje es el enfoque mas preciso (figura 3B, in press Rueda et
al., 2021). Aunque se observo una alta correlacion entre la distribucion de H.eleuchia y sus dos
plantas hospederas, esta fue mayor en P.macrophylla. Esto se debe a que esta especie de
Passiflora se co-distribuye con todas las subespecies de H.eleuchia, mientras que P.tica parece
estar mas correlacionada Unicamente con la subespecie H.eleuchia eleuchia en centroamérica
(anexo 5.1y 5.2). Este patron encontrado es consistente con la presencia de monofagia de H.
eleuchia. Asi mismo, aunque en su rango de distribucién H.eleuchia se encuentra con otras
Passiflora (ej. Passiflora en Colombia vs. H.eleuchia, anexo 5.3), el hecho de que no se
alimente de ellas podria deberse a una menor abundancia de estas plantas y a su capacidad para
digerir y metabolizar las concentraciones de glucdsidos cianogénicos presentes en las mismas
(de Castro et al., 2017). En particular, especies de Heliconius como H.eleuchia pertenecientes
al clado sara-sapho, tienden a secuestrar mas que a bio-sintetizar glucésidos cianogénicos,
principalmente del subgénero de Passiflora denominado Astrophea (de Castro et al., 2017;
Sculfort et al., 2020). Esto podria explicar su monofagia y su correlacion geografica con estas
plantas, dado que se esperaria que una especie que no puede bio-sintetizar toxinas se especialice

en adquirirlas de una planta en particular y sea menos flexible en utilizar otras.

Por el contrario, la especie H.cydno muestra un patron diferente al poder hacer uso de
varias plantas huésped, lo que podria estar asociado a su oligofagia (Beccaloni, 2008; Bernays
& Chapman, 1994). En efecto, podria pensarse que a pesar de aplicar ambas estrategias —

secuestro y biosintesis— esta especie tiende a bio-sintetizar glucdsidos cianogénicos mas que a



secuestrarlos (de Castro et al., 2017; Sculfort et al., 2020). Entonces, no necesitaria mantener
relaciones tan estrechas con sus plantas huésped como H.eleuchia. Lo anterior, se evidencia en
lo variadas que son sus correlaciones ya que podria obtener precursores de sintesis de
glucdsidos cianogénicos a partir de varias especies de Passiflora o sintetizar de novo en caso
de ser necesario. En todo caso, un insecto olifago utilizaria en mayor medida especies de plantas
con las que co-ocurra y tenga alta disponibilidad en el habitat (Wiklund, 1974). Ademas, hay
un fuerte componente geogréafico en las correlaciones de H.cydno con sus plantas hospederas;
la distribucion de P.costaricensis se solapa en una considerable porcion de su distribucion con
H.cydno lo que se traduce en un mayor valor de correlacion (anexo 6.1). Mientras que en otros
casos, como el de P.alata, aunque su distribucion se solapa con la de la mariposa, esta se amplia
a zonas de la Amazonia donde H cydno no se encuentra, causando asi que el valor de la
correlacion sea muy bajo (anexo 6.2). La Unica correlacion negativa aqui reportada se debe al
no solapamiento de P.laurifolia con H.cydno (anexo 6.3); esto podria indicar que el reporte de

esta especie como planta hospedera de H.cydno necesita ser verificado.

La variable mas importante para la distribucién de las especies de pasifloras fue el rango
de la temperatura anual que, era de esperarse, coincidiera con lo reportado para las especies de
Heliconius (in press Rueda et al., 2021) ya que ambos géneros se distribuyen a lo largo del
neotrdpico. Interesantemente, las variables mas importantes para la distribucion de la riqueza
de cada género no coinciden. La riqueza del género Passiflora es fuertemente influenciada por
la isotermalidad, la cual es mas alta en la region andina con respecto a la Orinoquia y la
Amazonia. Esto quiere decir que en la region andina se pueden experimentar cambios bruscos
de temperatura durante el dia pero se mantiene constante a lo largo del afio (O’donnell &
Ignizio, 2012). Esto sugiere que un gran numero de especies de Passiflora no soportan cambios
de temperatura a largo plazo. Mientras que para la riqueza de Heliconius, como lo reporta Rueda
et al. (2021), la estacionalidad de la precipitacion es la variable mas importante. Esto puede
deberse a que la mayoria de especies del género de mariposas se encuentran a lo largo del
piedemonte de la cordillera oriental donde las altas y constantes precipitaciones son propias de
esta zona. Estos hallazgos concuerdan con la hipétesis de la dinamica de agua y energia que
argumenta que la riqueza de especies incrementa en lugares donde ambas variables son
constantes (Hawkins & Porter, 2003).

En conclusion, ain con la evidencia registrada en esta investigacién, la supuesta

coevolucion entre Heliconius y Passiflora ain no esta completamente resuelta, aunque se



encontro evidencia suficiente para sugerir que no se trata de un proceso estricto entre cada linaje
de ambos géneros. Ya que la coincidencia entre los centros de riqueza es baja, es probable que
el patron de diversificacion de ambos géneros sea distinto. A futuro, resta expandir la
evaluacion de riqueza, distribucion y correlacion realizada en este articulo a todas las especies
del género Heliconius para confirmar esto. Asimismo, se recomienda evaluar capas
microclimaticas, ademas de experimentos de preferencia de oviposicién, alimentacion y
trasplante para confirmar los patrones aqui observados con mas especies del género como se ha

realizado en otros casos particulares (Giraldo et al., 2008; Merrill et al., 2013).

Ademas, en Passiflora se ha reportado un alto peligro de conservacion de algunas
especies (Hernandez & Garcia, 2006; Union Internacional para la Conservacion de la
Naturaleza (IUCN), 2020) donde el 84% de las especies presenta algan grado de amenaza, 26%
de ellas estan en peligro de critico (CR), 17% en peligro de extincion (EN) y el resto son
vulnerables (VU) (Bonilla, 2014). El presente trabajo sienta las bases para la planeacion de
zonas de proteccion de alta riqueza y diversidad de los géneros Heliconius y Passiflora en
Colombia asi como otras estrategias de conservacidn pertinentes para este caso. También, se
recomienda hacer seguimiento poblacional espacial y temporal a largo plazo a las especies para
poder comparar los patrones de distribucion y riqueza actuales con los aqui analizados y evitar
casos como el de P.lehmanii que, luego de la Real Expedicion Botéanica, se declard extinta y

luego de 230 afios se reportd nuevamente.
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Figura 1. Sitios de colecta de las salidas de campo: Santa Maria —color amarillo (4.8571487, -
73.2665678)— y Otanche —color rojo (5.7823611, -74.30008)— (Boyacd), Tena —color verde
(4.665361,-74,37555)—y La Vega —color rosado (4.9670128, -74.3546024)— (Cundinamarca),
Montafiitas —color azul (3.6815278, -76.521611)— y Buenaventura —color morado (3.77997, -

77.195338)- (Valle del Cauca).
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Figura 2. Andlisis de riqueza point to grid, por rarefaccion y modelada por SSDM para A)
Passiflora spp. y B) Heliconius spp.
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Figura 3. Evaluacion del desempefio de los algoritmos para el modelaje en funcion de la
caracteristica operativa del receptor (ROC) en A) Passiflora spp. En el panel B) se muestra el

mismo analisis para Heliconius spp tomado de Rueda et al. (2021).
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Passiflora. Los asterizcos (*) muestran las significancias entre las comparaciones.
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Figura 5. Modelos de distribucion espacial del caso de estudio: A) H.eleuchia y sus plantas
hospederas, B) H.cydno y algunas de sus plantas hospederas. Las demas se encuentran
disponibles en el siguiente link:
https://drive.google.com/drive/folders/1vE80CVHsdcKvImJCEeXLwfiDclPJHaUw?usp=shar

ing



https://drive.google.com/drive/folders/1vE8oCVHsdcKvJmJCEeXLwfiDcIPJHaUw?usp=sharing
https://drive.google.com/drive/folders/1vE8oCVHsdcKvJmJCEeXLwfiDcIPJHaUw?usp=sharing
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Figura 6. Correlacion de la riqueza de ambos géneros por poligonos convexos.
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Figura 7. A) Comparacién de las correlaciones entre H.cydno y sus plantas huésped con
H.eleuchia y sus plantas huésped. El color gris implica que esta comparacion no se realizo. B)
Ejemplo de las distribuciones y correlacion entre H.cydno y P.ligularis. C) Ejemplo de las
distribuciones y correlacion entre H.cydno y P.caeroulea. D) Ejemplo de las distribuciones y

correlacion entre H.eleuchia y P.macrophylla.



ANexos
Anexo 1. Valores de correlacion de los casos evaluados.

1.1. Valores de correlacion para H.eleuchia y sus plantas huésped.

Distribuciones comparadas  Correlacion
H.eleuchia-P.macrophylla 0.4845035
H.eleuchia-P.tica 0.3431187

1.2.Valores de correlacion para H.cydno y sus plantas huésped.

Distribuciones comparadas Correlacion
H cydno-P.alata 0.08793998
H cvdno-P.ambigua 0.2766201
H. cvdno-P.antioquiensis 0.3919447
H cydno-P.apetala 0.1766236
H. cydno-P.arborea 0.4234627
H.cvdno-P.auriculata 0.1380924
H cvdno-P . biflora 0.4784248
H.cvdno-P.caerulea 0.09178927
H.cydno-P.capsularis 0.1964433
H.cydno-P.coriacea 0.4530094
H .cydno-P.costaricensis 0.4975064
H.cvdno-P.edulis 0.1618185
H.cydno-P.guazumaefolia 0.2931464
H.cvdno-P. hellert 0.3676011
H.cvdno-P.lancearia 0.2418958
H.cydno-P.laurifolia -0.006424526
H.cydno-P.ligularis 0.336256
H.cvdno-P.lobata 0.4639002
H . cvdno-P.maliformis 0.2339833
H . cyvdno-P.menispermifolia 0.2328599
H cydno-P . nitida 0.04144122
H.cvdno-P.oerstedii 0.2279534
H.cydno-P.palenquensis 0.3229884
H cvdno-P.pittieri 0.3505152
H cydno-P.quadrangularis 0.1940586
H cydno-P.talamancensis 0.2414182
H cydno-P.tryphostemmatoides 0.2729888
H. cvdno-P.vitifolia 0.2483981

1.3.Valores de correlacion para la riqueza de Heliconius y Passiflora.

Riquezas comparadas Correlacion
Heliconius spp.-Passiflora spp.  0.1911337




Anexo 2. Referencias de alimentacién para H.eleuchia y H.cydno.

Heliconius Passiflora .
— - Referencias
Especie Especies
. *(5. W. Beccaloni, AL Viloria, S. K. Hall & G. §. Robinson Monografias Tercer Milenio, vol. 8§ (2008): - DeVries, 1987
H e;e_uc;“a *Pa_y_gg‘ﬂ'om tica *Pa_g_ggﬂom mcmphyr’i‘a (ssp. eleuchia); Corrales, 1996 *Jiggins, C. D. (2017) The Ecology and Evolution of Heliconius Butterflies (1st ed.)
Hewitson Oxford, UK: Oxford University Press *Ulmer & MacDougal, 2004 - Passiflora: Passionflowers of the World
W Becmjﬂni,)i. L. Viloria, 8. K. Hall & G. 8. Robinson Monografias Tercer Milenio, vol. 8 (2008): - Mallet, 1984
(ssp.pachinus); Mallet, p.c., 1981 (RC: 332) (ssp.pachinus) - Benson et al., 1976; Benson et al., 1976 (ssp. pachinus) - Smiley,
. B . 1982 (Ovip.) Mallet, 1984 (ssp. pachinus); Gilbert, 1991{ssp. pachinus); Corrales, 1996 (ssp. pachinus) - Mallet, p.c., 1982
*P “m{q"m “"“‘_“ *‘B: “m{q"m “m_b'g"“ (RC:655) - Salazar, p.c., 1997 (ssp. cydnides) - Young, 1973f - Estrada & Beltrén, p.c., 1998 (ssp. weymeri); Salazar, p.c.,
*Passiflora antioguiensis *Passiflord 1497 (ssp.cydnides) - Benson et al., 1976]; Colombia: [Constanting, 1998 (ssp.zelinde): Benson et al., 1976 - Mallet, 1984 (ssp.
ipetala *Passifl b *Passifl pachinus); Smiley, 1982 (Ovip.) - Benson et al., 1976 - Estrada & Beltrén, p.c., 1998 (ssp. weymeri) - Costa Rica: Smiley,1982
auriculata *Passiflora biflora (Ovip.); DeVries, 1987; Corrales, 1996]; N/A: Hall, p.c., 1995 (Captive)- Fox, p.c., 2000 (ssp.galanthus)]; N/A: [Hall, p.c.,
*Passiflora caerulea *Passiflora 1995 (Captive) - Young, 1973f (Ovip.)]; N/A: [Fox, p.c.. 2000 (Captive) (ssp.galanthus) - Smiley, 1982 (Ovip.); Corrales,
capsularis *Passiflora coriacea 1996 (ssp. pachinus);, Gilbert, 1991{ssp. pachinus) - Mallet, 1984 (ssp.pachinus); Corrales, 1996 (ssp. pachinus); DeVries,
*Passiflora costaricensis *Passiflora 1987 (ssp. pachinus), Gilbert, 1991 (ssp. pachinus) - Benson et al., 1976 - Meerman, In press (ssp. galanthus) - [Estrada &
edulis *Passiflora guazumaefolia H‘eln'én, p.c., 1998 (ssp. \\.'eyme.n}; Prieto et al., !999{s.sp.zel|.\nde} - Giilbert, 1991(ssp. pachinus); Mallet, 1984 (ssp. Mmm};
¥ B A~ . . Corrales, 1996 (ssp. pachinus) - Mallet, p.c., 1982 (Ovip.; RC: 640) - Benson et al,, 1976; Benson et al., 1976 (ssp. pachinus) -
H. cydno Passiflora helleri *Passiflore lancearia g 4. ¢ poin, p.c., 1998 (ssp. weymer) - [Thomas, 1990 (ssp. pachinus); Gilbers, 1991(ssp. pachinus); Mallet, 1984 (ssp.
Doubleday "Passiflora laurifolia *Fassiflora pachinus); Smiley, 1982 (Ovip.); Mallet, p.c., 1981 (RC: 318) (ssp.pachinus); Corrales, 1996 (ssp. pachinus) - Smiley, 1982

ligularis *Passiflora lobata *Passiflora

(Ovip.); Chumpitasi, 1998b (ssp. palanthus); Corrales, 1996 (ssp. pachinus); Gilbert, 1991 (ssp. pachinus) - Corrales, 1996 (ssp.

maliformis *Passifl ¥

*Passiflora nitida *Passiflora oerstedii
*Passiflora palenguensis *Passiflora
pittieri *Passiflora quadrangularis

*Passiflora talamancensis *Passiflora
J ides *Passifl ititoli

P
mifolic

1

hinus); Gilbert, 1991 (ssp. pachinus); Mallet, 1984 (ssp. pachinus) - Estrada & Beltrin, p.c., 1998 {ssp.weymeri) - Mallet,
1984 (ssp. pachinus); Mallet, p.c., 1981 (RC: 160) (ssp. pachinus) - Benson et al., 1976; Benson et al., 1976 (ssp. pachinus)]; -
Benson et al., 1976; Salazar, p.c., 1997; Constantine, 1998 (ssp.
zelinde) - [Mallet, p.c., 1981 (RC: 367) (ssp. pachinus); Gilbert,1991 (ssp. pachinus); Mallet, 1984 (ssp. pachinus); Corrales,
1996 (ssp. pachinus);Y oung, 1978b (ssp. galanthus); Young, 1981b; Young, 1977a; Smiley, 1982(Ovip.); DeVries, 1987 (ssp
pachinus); Corrales, 1996); DeVries, 1987];Panama: [Mallet, p.c., 1982 (RC: 635). * Jiggins, C. D. (2017) The Ecology and
Evolution of Heliconius Butterflies (1st ed.) Oxford, UK: Oxford University Press *Robinson et al., 2010 - HOSTS— A
Database of the World's Leg T 1978 - R par in passion vine. *DeCastro
(2017). The arms race between heliconiine butterflies and Passiflora plants - new insights on anancient subject.

*Se resaltan en negrilla las referencias de los registros mencionados.

Heliconius spp.
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Anexo 3. Célculo de la riqueza por rarefaccion para Heliconius y Passiflora.

Passiflora spp.




Anexo 4. Tabla con valores de importancia de variables ambientales para la riqueza.

Passiflora spp. Heliconius spp.
¥ ariable climatica (R*=0857) (R =201 )
Precipitacion anual 1.417 18,782

Estacicnalidad de la precipitacitn 16.271 37.604
Rango de temperatura anual 19.041 23911
Altitud 22.294 1.297
Isptermalidad 40,975 16.316

Anexo 5. Mapas de presencias para los ejemplos mencionados de H.eleuchia y su valor de

correlacion.
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5.1. Caso de H.eleuchia-P.macrophylla (0.4845035)
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5.3. Caso de H.eleuchia- Passiflora de Colombia



Anexo 6. Mapas de presencias para los ejemplos mencionados de H.cydno y su valor de

correlacion.
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6.1. Caso de H.cydno-P.costaricensis (0.4975064)
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6.3.Caso de H.cydno-P.laurifolia (-0.006424526)



