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La familia Pieridae (Lepidoptera) es un grupo apropiado para programas de
monitorizacion de la diversidad de organismos. Sin embargo el conocimiento de
esta familia, como el de las mariposas en general, es muy heterogéneo en la regiéon
neotropical y bastante deficiente en Venezuela. Para realizar el primer inventario
sistemdtico de la diversidad de esta familia en Venezuela utilicé informacién prove-
niente de la literatura, las dos colecciones publicas méds importantes del pais y los
datos del inventario sistemético de la Iniciativa para el Mapeo de la Biodiversidad

Neotropical (NeoMapas).

Realicé mapas de distribucién para 101 de las 116 especies de piérides pre-
sentes en Venezuela. La suma de estos mapas de distribucién no coincidi6é con la
prediccién de riqueza basada en modelos no-lineales ajustados a los datos de los
muestreos sistemadticos: el primero resalta los complejos patrones de distribucién
asociados a los gradientes altitudinales, mientras que el segundo predice mejor la

riqueza en los bosques al sur del Orinoco. El muestreo sistematico de NeoMapas



proporcioné datos suficientes para estimar la detectabilidad y abundancia de 20
especies de piérides. La mayoria de las especies mantienen valores de abundancia
similares entre diferentes regiones, s6lo cuatro se pueden considerar consistente-
mente abundantes y otras tres son localmente abundantes. Al analizar la distribu-
cién de las abundancias por regién, encontré un gradiente de equidad correla-
cionado con la riqueza de especies estimada previamente. Sin embargo el ajuste
de los modelos es sensible a la seleccién del estimado de abundancia y la escala de
analisis.

En la escala escogida para el analisis, las mariposas piérides no forman asocia-
ciones de especies bien definidas. El principal gradiente de variacién en la com-
posiciéon esta relacionado con la altura, pero las variables ambientales no expli-
can toda la variacién en la composicion de las especies. La diversidad taxonémica
de cada region es alta y la complementariedad entre regiones es baja, a excep-
cién de la observada a lo largo del gradiente altitudinal. Desde una perspectiva
macroecolégica, la diversidad de la familia Pieridae en Venezuela puede explicarse
principalmente por una combinacién de la separacion de nichos y las dindmicas
poblacionales. La mayor parte de la evidencia rechaza hip6tesis neutrales, y el

apoyo a modelos fractales es indirecto y circunstancial.

El reto de este trabajo ha sido combinar el inventario de diversidad de las
mariposas piérides con el estudio macroecoldgico de patrones de distribucién y
abundancia. Tres recomendaciones se desprenden de este trabajo y son aplica-
bles los inventarios de otros organismos: integrar todas las fuentes de informacion
disponibles, tomar en cuenta la heterogeneidad en la probabilidad de detecciéon
y englobar el estudio de los patrones de diversidad en un marco conceptual que

permita comparar diferentes teorias.

Palabras clave: macroecologia, biodiversidad, riqueza de especies, equidad,

composicion, patrones espaciales.



A la memoria del Dr. Gilberto Rodriguez
(1929 - 2004)



Agradecimientos

En un momento decisivo en mi carrera los doctores Angel Viloria y Gilberto
Rodriguez lograron convencerme de continuar en el camino de la investigacion, y

venir al IVIC a realizar mi doctorado.

Una vez en el centro de ecologfa, el Dr. Jon Paul Rodriguez me invité a partici-
par en el proyecto NeoMapas y desde entonces me ha guiado y apoyado en todas
las fases de mi tesis de grado y mi carrera profesional. Dentro de este proyecto
conté con el apoyo incondicional de la Dra. Tatjana Good, quien no s6lo me prest6
ayuda logistica y practica, sino que también me ofrecié consejos oportunos y dis-

cusiones constructivas.

Durante mis primeros semestres tres investigadores del centro me proporcionaron
herramientas valiosas para mi formacién profesional: la Dra. Kathryn Rodriguez-
Clark, la Dra. Margarita Lampo y el Dr. Jafet Nassar. Sus atinados aportes segura-

mente se han colado en estas pédginas.

Durante el desarrollo de esta tesis disfruté de una beca BID/Fonacit, beca de
contingencia y beca IVIC. El trabajo de campo fue financiado parcialmente por
Conservacion Internacional, el Centro Internacional de Ecologia Tropical y el Lab-
oratorio de Biologia de Organismos. Recibi también donaciones de Idea Wild,
Brunton y Thales. En las estaciones biol6gicas de Gudquira (privada) y Guayacan
(UDO) conté con un gran apoyo por parte de sus directores y encargados que fa-

cilitaron mi estadia y el trabajo de campo.

Sin embargo esta tesis no hubiera sido posible sin el apoyo financiero, logistico
y emocional de las familias Ferrer Paris, Schollenberger Ferrer y Sdnchez Mercado,
y de mi compafiera Ada Yelitza Sanchez Mercado. Todos ellos, junto a mi hijo
Gabriel Chiquinquird, me ayudaron a mantener el danimo y la fuerza necesaria

durante todos estos afios.

vi



Una tropa de asistentes (anotadores, colectores, choferes, cocineros y compafieros
de viaje) contribuyeron a acumular mds de 2 300 horas*hombre de trabajo de cam-
po: A. Escalas, L. Rodgers, J. Gutierrez, S. Zambrano, R. Badia, T. Caldera, C.V. Lien-
do, J. van Zoeren, C. Valeris, J.E. Pifiango, T. Good, L. Rosen, L. Badia, D. Duque,
A. Sanchez, M. Losada, M. Alarcén, R. Sears, L. Martinez, L. Mujica, ]J. Murillo,
L. A. Martinez, ]J.R. Ruiz, E. R. Lépez Paris, L. Zambrano, B. Herrera, I. Herrera,
F. A. Dos Ramos, D.E. Lopez Paris, P. Paris, I. Lau, M. Contreras, M. Riveros, F. Rey,
E. Chacin, I. Zager, O. Cisneros, G. Vargas, P. Colmenares, A. Croquer, F. Rojas,
Y. Velasquez, J. Escalona, F. Felipe, A. Betancourt, W. Herndndez, H. Martinez,
I. Rodriguez, J. Vera, T. Pyrcz, N. M. Paris, G. Bracho, J. Cardenas, J. Ortega, A. Alar-

con, Je. Gutierrez, J. de la Cruz y B. Condori.

Ademas he tenido la fortuna de contar con la ayuda de varios asistentes que me
permitieron completar las tareas mas tediosas una vez que las muestras llegaron al
laboratorio: Mariana Alarcén, Maria Eugenia Losada, Augusto Ruiz, F. Alexandra
dos Ramos, Idamelis Rodriguez, Olianny y Naiscar Cisneros y sus compafieras de

La Grita, Antoine Escalas, Louise Rodgers y Javier Gutierrez.

Durante estos afios he compartido largas horas de trabajo, estudio y ocio con
varios de los integrantes del Centro de Ecologia, sus contribuciones a este tra-
bajo son invaluables: Ada Sdnchez, Ileana Thalia Herrera, Laurie de los Angeles
Fajardo Ramos, Irene Zager Ferndndez, Dinora Sanchez, Maria Gabriela Montiel
Montiel, Ascanio Rincén, Milagros Lovera, Sergio Zambrano, Gloria Gonzéalez de

Weston y Yelitza del Carmen Veldsquez.

Agradezco al Instituto Venezolano de Investigaciones Cientificas y al Centro de
Estudios Avanzados por aceptarme en su programa de doctorado, y al Laboratorio
de Biologia de Organismos y la Unidad para el Estudio de la Biodiversidad en

Venezuela por proveer el apoyo necesario para el desarrollo de este trabajo.

vii



indice general

Resumen iii
Agradecimientos vi
Lista de tablas xii
Lista de figuras xiv

1. Disefio e implementacién de un muestreo nacional de mariposas diurnas

en Venezuela 1
1.1. Lanecesidad de un inventario de la biodiversidad . . . . . ... .. 1
1.1.1. Tipos de inventarios de la biodiversidad . . ... ... ... 3
1.1.2. Retos de un inventario de la diversidad de organismos . . . 7

1.2. Inventario sistemdtico de las mariposas piérides en Venezuela . . . 11
1.2.1. Lafamilia Pieridae . . ... ... ... ... .......... 12
1.2.2. Antecedentesen Venezuela . . ... .............. 13
1.2.3. Estado actual del conocimiento . . . . . ... ... ... ... 15
1.2.4. Uninventario sistemdtico . . . ... ... ... ........ 18

1.3. NeoMapas: Iniciativa para el Mapeo de la Biodiversidad Neotropical 19
1.3.1. Disefio muestral de NeoMapas . . . . ... ... ....... 21
1.3.2. Las mariposas como grupomodelo . . . ... ........ 26

1.4. Esquema generaldelatesis . ... ................... 34
2. Inventario de las mariposas Pieridae en Venezuela 38

viil



2.1. Introduccidn . . . . . . .. 38

2.1.1. Modelos de distribucién del nicho potencial . . ... .. .. 40
2.1.2. Prediccibondelariqueza . .. ... ... ... ... .. ..., 41
22, MaterialesyMétodos . . . . . .. ..o Lo 43
2.2.1. Datos de distribuciéon de las especies . . . . . ... .. .. .. 44
2.2.2. Variables ambientales . . .. ... ... ... ... ... 46
2.2.3. Prediccion de la distribucién . . . . ..o 48
2.2.4. Evaluacion de la prediccién de distribuciéon . . . . . . .. .. 55
2.2.5. Estimacién de la riqueza de especies . . . . . ... ... ... 56
23. Resultados . . . . ... ... .. 59
2.3.1. Datos dedistribucién . . . .. ... oL 59
2.3.2. Distribuciondeespecies . . . . .. .. ... ... ... ... 61
2.3.3. Prediccion de la riqueza de especies . . . . . ... ... ... 65
24, DiscusiOn . . . . . . . . oL e e e 70

. Estimacién de la abundancia de las mariposas Pieridae en las regiones de

andlisis 78
3.1. Introduccién . . . ... ... 78
3.1.1. Modelos macroecolégicos . . . .. ... ... ... ... 81
3.2. MaterialesyMétodos . . . . . .. ... Lo oL 84
3.2.1. Datos de captura de mariposas . . . ... ... ... ... .. 84
3.2.2. Estimacion puntual de la detectabilidad y abundancia ... 86
3.2.3. Ajuste de modelos de distribucién de abundancias . . . . . 91
3.2.4. Comparacion del ajuste delos modelos . . . ... ... ... 93
3.2.5. Cuantificacién de los patrones . . . . .. ... ... ... .. 93

ix



3.3. Resultados . . . . . . . . . . 94

3.3.1. Estimacion de la abundancia y la detectabilidad . . . . . . . 94
3.3.2. Patrones intra-especificos de abundancia . . ... ... ... 103
3.3.3. Patrones inter-especificos de abundancia . . ... ... ... 106
34. DiscusiOn . . . . . . ... ... e 109

4. Patrones regionales de composicion de especies de mariposas Pieridae en

Venezuela 114
41. Introduccidn . . . . . .. .. L 114
42. Métodos . . . . ... 117
4.2.1. Medidas de disimilitud . . . .. ... ... ... ... ... 120
4.2.2. Cuantificaciéon de la estructura . . . . . ... ... ... ... 123
4.2.3. Métodos de ordenacién candénica . . . . . . ... L. 125
43. Resultados . . . ... ... ... oo 128
44. DiscusiOn . . . . . . . ... e 135

5. Discusién: Patrones macroecolégicos en las mariposas Pieridae de Venezuela141

5.1. Inventarios y estudios macroecolégicos . . .. ... ... ... ... 142
52. Elroldeladetectabilidad . .. ... ... ... ... ......... 143
53. Elmarcotedrico . . . . .. ... ... .. ... 145
Bibliografia 150
A. Lista de especies de Pieridae en Venezuela 172

B. Fuentes de capas tematicas para representar las variables ambientales 176

C. Datos de distribucién y abundancia 181
X



Curriculum Vitae 190

X1



Lista de tablas

1.I.

2.1

2.1L

2111

2.IV.

3.1

3.1L

3.11I.

3.IV.

3.V.

4.1

4.11.

Resumen de los resultados de NeoMapas . . . . ... ... ..... 32

Fuentesderegistros . . . . . ... ... ... ... ... . .. 59
Evaluacién de los modelos de distribucion segtin el drea bajo la curva 62
Evaluacion subjetiva de los modelos de distribuciéon . . . . . . .. 63

Ajuste de la funcién de acumulacién de especies (S) por unidad de

esfuerzo (E), segtn la férmula de Clench, por medio de un modelo

no lineal con efectos mixtos. . . . . . . . . . .. 71
Formula de los modelos de distribucién de abundancias . . . . . . 92
Pesos AIC de los modelos para la estimacion de la detectabilidad . 98

Selecciéon de modelos de abundancia intraespecificos segun el crite-
rio de Akaike para dos escalas de andlisis y dos estimados de abun-

dancia. . . . . . . s 104

Selecciéon de modelos de abundancia interespecificos segtn el crite-
rio de Akaike para la escala de las URA y dos estimados de abun-
dancia. . . . . ... . 106

Selecciéon de modelos de abundancia interespecificos segtin el crite-

rio de x? para la escala de las URA y dos estimados de abundancia 108

Hipétesis sobre la composicion de especies . . . . . ... ... ... 116

Indices de estructura basados en los algoritmos de particion difusa
(“fanny”) y aglomeracion jerarquica (“agnes”). r: exponente de mem-
bresia; k: nimero de clases; c;: coeficiente de Dunn; c,: coeficiente de

silueta; c,: coeficiente de aglomeracién . . . . . ... ... ... ... 129

xii



4 I1I. Descomposicion de la inercia segtn el andlisis canénico de coorde-

nadas principales. . . . ... ... oo

4.IV. Validez estadistica del andlisis canénico de coordenadas principales

segun permutacion. . . . . . ... Lo

4.V. Descomposicion de la diversidad segtin el andlisis de coordenadas

principalesdobles. . . .. ... .o oo oo

5.1. Evidencia de hipétesis macroecolégicas para el caso de las mari-

posaspiérides . . . . ... ... L

131

131

135

B.I. Capas tematicas para describir la diversidad ambiental en Venezuela 177

xiii



Lista de figuras

1.1.

1.2.

1.3.

1.4.

2.1.

2.2.

2.3.

24.

2.5.

2.6.

2.7.

3.1.

3.2.

3.3.

34.

Tipos deinventarios . . .. ... .. ... ... ............ 6
Selecciéon de Unidades Regionales de Analisis . . . . . . ... .. .. 25
Distribucién geogréfica del esfuerzo de muestreo. . . . . . . . . .. 30
Esquema generaldelatesis . ... ... ................ 36

Sinopsis de los métodos utilizados para estimar y comparar la riqueza

deespecies . . . . . ... . 45
Distribucién espacial de los registros georeferenciados . . . . . . . 60
Numero de ejemplares por especie en las colecciones consultadas . 61
Prediccién del drea de distribucién . . . . . ... .00 64
Prediccién autecoldgica de riqueza de especies . . . . . .. ... .. 66

Estimados de la relacién especies-drea para las mariposas de la fa-

milia Pieridae en Venezuela . . . . . . . . . . . .. ... ... ... 67

Prediccién sinecoldgica de riqueza de especies . . . . . . ... ... 68

Sinopsis de los métodos utilizados para estimar los patrones de

abundancias . . . . . . .. 85

Relacién entre el promedio de los conteos estandarizados y el ntimero

depresencias. . . . . .. .. ... o o 95

Relacién entre conteos estandarizados por esfuerzo de muestreo y

estimados de abundancia para varias especies piérides . . . .. .. 101

Gréfico de abundancias ordenadas para los conteos estandarizados,
C, y los estimados de abundancia ponderados, IV, para dos especies

de piérides y dos escalas UEMyURA. . . . ... ..... ... ... 102

Xiv



3.5.

3.6.

4.1.

4.2.

4.3.

4.4.

4.5.

Relacién entre distribucién y abundancia . . . . ... ... ... ..

Diversidad de las URAs segtn el modelo de Zipf-Mandelbrot . . .

Sinopsis de los métodos utilizados para analizar la composiciéon de

eSpecies . . . . . ...
Comparacion de los dos métodos de clasificacion aplicados a d°’

Biplot de los dos primeros ejes del Analisis Canénico de Coorde-

nadas Principales . . . .. ... ... oo

Distribucién de las especies a lo largo del primer eje ambiental del

Andlisis Canoénico de Coordenadas Principales . . . . .. ... ...

Relacion entre cuatro componentes de la diversidad de mariposas

piéridesen Venezuela . . . . . .. ... ... .. ... ... L.

XV

119

129

133

134



Capitulo 1

Disefio e implementacion de un
muestreo nacional de mariposas
diurnas en Venezuela

1.1. Lanecesidad de un inventario de la biodiversidad

Entendemos por biodiversidad la variabilidad presente en todos los niveles
de organizacién de la vida del planeta, como resultado de procesos histéricos y
evolutivos que se han ido acumulando a lo largo de miles a millones de afios y
que se reflejan en patrones biogeogréficos de gran envergadura (Convention on
Biological Diversity, 1992; Godfray & Lawton, 2001; Whittaker et al., 2001). Esta
definicién esta centrada en procesos evolutivos (“composicionismo” sensu Calli-
cott et al., 1999), y suele distinguir tres niveles jerarquicos de la biodiversidad:

comunidad/ecosistema, poblaciéon/especie y genes (Noss, 1990).

A escalas temporales menores, una multitud de procesos ecolégicos regulan la
distribucién espacial de especies e individuos, generando patrones dindmicos de
coexistencia espacial y temporal (Ricklefs, 2004). Estos pueden responder de forma
compleja ante perturbaciones generadas por factores naturales o antrépicos. Des-
de este punto de vista, la biodiversidad también tiene un fuerte componente es-

tructural, que se manifiesta en escalas que van desde paisajes hasta micro-hébitats



(Noss, 1990).

El tercer atributo de la biodiversidad, funcién, es mas dificil de medir u ob-
servar, pero probablemente sea el que mayor peso tiene en las discusiones politi-
cas relacionadas con la conservacién de la naturaleza (Balmford & Bond, 2005;
Costanza et al., 1997; Lawton, 1994). El funcionamiento de ecosistemas esta asoci-
ado con las interacciones que se establecen entre sus diferentes elementos biéticos
y abidticos, especialmente el flujo de energia, agua y nutrientes. Muchas de estas
funciones traen beneficios directos o indirectos a las comunidades humanas y por
tanto tienen un gran valor social y econémico (Costanza et al., 1997). Aunque no
necesariamente un mayor ntimero de especies se traduzca en aumentos cuanti-
tativos o cualitativos de las funciones de los ecosistemas, la pérdida de algunos
elementos claves puede generar una cascada de efectos indeseados (Larsen et al.,

2005; Loreau, 2000; Purvis & Hector, 2000).

El concepto de biodiversidad se ha convertido en el puente entre la comunidad
cientifica y los foros sociales y politicos (Powledge, 2002; Reid & Mace, 2003). Esto
se debe a que la combinacién de los atributos de la biodiversidad permite con-
siderar a la diversidad de organismos como un triple indicador: indicador de la
importancia histérica y evolutiva (composicién), del estado de conservacion (es-
tructura) y de la salud de una region, paisaje o ecosistema (funcionalidad, Moreno
et al., 2007). La acelerada tasa de extincién de especies en los tltimos 200 afios y
los preocupantes escenarios para el futuro inmediato han llevado a una “crisis de
la biodiversidad” (Pimm & Raven, 2000; Sala et al., 2000; Soulé, 1991). Esta crisis

estd asociada a los cambios ambientales notables a nivel local y global, y amenaza



3
el bienestar de la poblaciéon humana (Balmford & Bond, 2005; Gitay et al., 2002;

Hawksworth, 1995). El interés politico por esta crisis ha generado una creciente
necesidad de una sélida informacién técnica que sirva para respaldar la toma de
decisiones, alimentar las discusiones, respaldar las resoluciones de entes guber-
namentales nacionales e internacionales y para justificar las acciones y proyectos

de un creciente nidmero de organizaciones no gubernamentales (Dobson & Ro-

driguez, 2001; Ferrier, 2002; Reid & Mace, 2003).

La necesidad de documentar y proteger la biodiversidad fue reconocida plena-
mente en junio de 1992 cuando se firm¢é el Convenio sobre la Diversidad Bioldg-
ica, ratificado por 157 naciones, entre ellas Venezuela (Convention on Biological
Diversity, 1992). Las naciones firmantes se comprometieron a presentar informes
nacionales que incluirian estudios preliminares sobre la magnitud de la diversi-
dad biolégica del pais, las agendas de investigaciéon y desarrollo cientifico, y la
recopilacién de fuentes de informacién (Garcia Roman, 2000). Los informes na-
cionales buscan primero realizar un inventario de la diversidad biolégica y estimar
la importancia y valor de sus recursos naturales como un bien comtn para toda la
humanidad (Costanza et al., 1997). En segundo lugar, estos informes deben desar-
rollar estrategias para garantizar la proteccién y el uso adecuado de los recursos

identificados.

1.1.1. Tipos de inventarios de la biodiversidad

La meta utépica del inventario de la biodiversidad es conocer todos los nive-

les jerarquicos, y todos los grupos biol6gicos en cada rincén del planeta; es decir,
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realizar un inventario total de los bienes biol6gicos y sus inter-relaciones (Groves
et al., 2002; Heywood, 1995; Margules & Pressey, 2000). Pero debido a la imposibil-
idad de recabar toda la informacién biolégica en todos los lugares de interés, y a
las limitaciones de tiempo y recursos existentes, es necesario escoger una estrate-
gia que permita recabar informacién parcial de forma eficiente y efectiva. Por ello
se ha buscado reducir la compleja relacién de niveles de organizacién jerdrquicos,
estructura y funciones de las especies y ecosistemas a una serie de unidades de

trabajo manejables (Purvis & Hector, 2000).

En la préctica no existe un inventario total de la biodiversidad, sino una se-
rie de inventarios parciales o indirectos. Existe una gran variedad de alternativas
que se pueden seguir para realizar estos inventarios parciales (Fig. 1.1). Muchos
inventarios evaltan la estructura y composicién de la biodiversidad de forma si-
multdnea, por lo que muchas veces es dificil separar estos dos atributos (Moreno
et al., 2007). A pesar de que, en teoria, estos inventarios son aplicables a los tres
niveles de organizacién de la biodiversidad (ecosistemas, especies y genes), los in-
ventarios de composicién tienden a tener un enfoque taxonémico o sistemaético,
mientras que los inventarios de estructura tienen un enfoque espacial centrado en
ecologia de paisajes, de comunidades y macroecologia. Dentro de cada uno de es-
tos niveles existen unidades directas (ecosistemas o unidades de paisaje, especies,
genotipos) con sus respectivas unidades indirectas (estratos ambientales, morfoe-

species, fenotipos).

Las unidades indirectas permiten medir variables suceddneas de la biodiver-

sidad de forma rdpida y a bajo costo, pero suelen ser imprecisas y no permiten
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hacer comparaciones entre regiones o localidades (Goldstein, 1997; Oliver & Beat-
tie, 1996, 1997). Las medidas directas suelen ser mas complejas y costosas que sus
contra-partes indirectas, y muestran una relacién inversa entre la ambigiiedad o
complejidad en su definicién o delimitacién y el costo de su cuantificacién (Ro-

driguez et al., 2007a).

La mayoria de los inventarios de biodiversidad se concentran en el estudio de
la diversidad de organismos y utilizan la especie como unidad de trabajo (Hawks-
worth & Kalin-Arroyo, 1995). A pesar de todos los problemas taxonémicos y sis-
teméticos, gran parte de las especies muestran rasgos distintivos que permiten
su identificacién y cuantificaciéon de manera detallada y relativamente rapida (Al-
roy, 2002; Gaston & May, 1992; Godfray & Lawton, 2001). Algunos inventarios
de diversidad de organismos se basan en las propiedades de las comunidades
o ensambles de especies (propiedades sin-ecoldgicas) y otros en patrones intra-
especificos de distribucién y abundancia (propiedades auto-ecolégicas, Ferrier &
Guisan, 2006; Hortal & Lobo, 2006). Debido a su posicién intermedia entre genes y
ecosistemas, es posible relacionar indirectamente la diversidad de organismos con
la diversidad genética (por ejemplo a través de hipétesis filogenéticas), o con la di-
versidad de ecosistemas (a partir del concepto de nicho comunitario, Hawksworth

& Kalin-Arroyo, 1995).
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1.1.2. Retos de un inventario de la diversidad de organismos

Los inventarios de diversidad de organismos son un elemento central del estu-
dio de la biodiversidad, pero la adquisicion de la informacion necesaria para ellos
requiere de mucho tiempo y es muy costosa (Margules & Pressey, 2000; Olsen et al.,
1999; Yoccoz et al., 2001). Idealmente el proceso de inventario sigue varios pasos
que incrementan gradualmente el nivel de detalle y por tanto el valor informativo,
pero a la vez aumentan los costos. El primer paso es la creacién de una linea basal
de conocimiento para identificar los vacios existentes. Luego es necesario escoger
una estrategia para llenar estos vacios, ya sea mediante extrapolacién de la infor-
macion disponible, la realizacién de inventarios selectivos o la implementacién de

programas de monitoreo sistematico.

Linea basal de conocimiento

El primer paso de todo inventario de la distribucién y riqueza de especies
es documentar el estado actual del conocimiento basado en una serie de fuentes
disponibles: colecciones biolégicas, revisiones sistemdticas y opinioén experta, en-
tre otras. Afios de estudios de historia natural, taxonomia, sistemética, biogeografia,
ecologia y otras areas de las ciencias han producido un cimulo de datos sobre
la distribucién de especies sobre la faz de la tierra. Al ordenar y depurar estos
datos, es posible crear una linea basal de conocimiento. Este primer paso de docu-
mentacion, se apoya fuertemente en el desarrollo de herramientas eco-informaticas

de manejo y divulgacién de los datos.

Diversos autores reconocen el valor de las colecciones bioldégicas como la prin-
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cipal fuente de informacién sobre distribucién y riqueza de especies, a la vez que
sefialan sus multiples problemas y limitaciones (Funk & Richardson, 2002; Gaubert
et al., 2006; Graham et al., 2004; Krishtalka & Humphrey, 2000; Ponder et al., 2001;
Rondinini et al., 2006; Schulman et al., 2007; Tobler et al., 2007). La informacion
proveniente de las colecciones tiene errores y sesgos taxonémicos y geograficos,
aparte de presentar limitaciones de acceso que dificultan la consulta y verificacién
de los datos (Yesson et al., 2007). Las revisiones sistemdticas y otras publicaciones
taxondmicas (listas de especies, descripciones, notas, etc.) tienen la ventaja de ser
de acceso publico y de contar con el aval de un experto, lo cual disminuye los
errores geogréficos y taxonémicos, pero no soluciona el problema de los sesgos
(Meier & Dikow, 2004). La opinién experta se fundamenta en el manejo informal
del conocimiento acumulado por experiencia personal y suele ofrecer una buena
sintesis de la informacién, publicada y no publicada, que probablemente sea im-
posible de recabar de otra manera, sobre todo para grupos muy diversos y poco
estudiados (Hammond, 1994; Oliver et al., 2007). Sin embargo, la opinién experta
es subjetiva, dificil de comparar y tiende a cometer errores de sobre-estimacién de

las distribuciones de las especies (McPherson et al., 2006; Rondinini et al., 2006).

Delimitaciéon de vacios

El trabajo documental tiene sus limitaciones, pues la mayor parte de la diver-
sidad biolégica permanece inexplorada e indocumentada (Edwards et al., 2000;
Hawksworth, 1995). En paises tropicales y para grupos muy diversos la disponi-
bilidad de estas fuentes es muy baja. La corta tradiciéon de exploracién y docu-

mentacion de la historia natural, la escasez de recursos para el mantenimiento y
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cuidado de las colecciones y sus bases de datos, y el déficit de personal califica-
do son problemas graves que afectan la cantidad, calidad y disponibilidad de esta
informacion (Gaston & May, 1992; Krishtalka & Humphrey, 2000; Wemmer et al.,

1993; Wheeler et al., 2004; Yesson et al., 2007).

El conocimiento acumulado es deficiente en un sentido taxonémico y en un
sentido biogeogréfico: muchas especies no han sido detectadas ni descritas atin
(vacio taxonémico o “Lineano”), mientras que muchas regiones del planeta per-
manecen insuficientemente exploradas (vacio biogeografico o “Wallaceano”, Bi-
ni et al., 2006). Es posible llenar estos vacios utilizando la extrapolaciéon de datos
conocidos hacia regiones o grupos inexplorados. La extrapolacién demanda primero
la definicién de grupos indicadores y la calibracién en campo de la relacién entre
la variable de interés (por ejemplo, riqueza total de especies) y la variable medi-
da (por ejemplo, riqueza de los grupos indicadores, Colwell & Coddington, 1994;
Hammond, 1994). Muchas veces esta calibracién toma la forma de inventarios ex-
haustivos selectivos. Obviamente no es posible llenar todos los vacios de informa-
cién, pero es posible concentrar esfuerzos en las areas de mayor valor para la con-
servacion para documentar la magnitud de su biodiversidad en lapsos de tiempo
cortos. Esta seria una inversion altamente efectiva, pues enfoca los recursos dénde

se espera sacarle mayor provecho (Ottke et al., 2000).

El muestreo sistematico

La dnica forma de obtener datos comparables y consistentes es mediante la

realizacion de inventarios sistematicos que documenten correctamente todos los



10

pasos del muestreo y el andlisis de los datos. Ninguno de los métodos anteriores
puede proporcionar datos que tengan el mismo nivel de detalle en todas partes,
y muchas veces la heterogeneidad de las fuentes dificultan la extrapolacién de
los resultados (Vaughan & Ormerod, 2003). Los muestreos sistematicos proveen
una fuente confiable de informacién, que garantiza una cobertura geogréfica y
taxondmica mas homogénea y un mayor poder predictivo. Los muestreos no estan
exentos de sesgos e imprecisiones, pero la utilizacién de métodos estandarizados
permite estimar su magnitud y aplicar medidas correctivas apropiadas (Hirzel &
Guisan, 2002; Martin et al., 2005; Olsen et al., 1999; Pearce & Boyce, 2006; Rodriguez

et al., 2007b; Tyre et al., 2003; Vaughan & Ormerod, 2003).

Existen buenos ejemplos en zonas templadas de como se pueden integrar méto-
dos de muestreo sencillos con un disefio muestral bien planificado para lograr
inventarios muy completos y extensos; pero en regiones tropicales la aplicacién
de muestreos sistematicos se ve limitada precisamente por los costos de imple-
mentacion y por la falta de personal calificado (Asher et al., 2001; Gibbons et al.,
1994; Kremen et al., 1994; Robbins et al., 1986; Teder et al., 2007). En estas regiones
existe una gran presién para invertir los escasos recursos de forma eficiente, y
por ello los muestreos sistematicos suelen quedar fuera de la lista de prioridades
(Danielsen et al., 2003a,b; Sheil, 2001). Esto ha llevado a la biasqueda de alter-
nativas précticas y mds econdmicas, pero que a la vez sacrifican la rigurosidad
del disefio muestral (por ejemplo para-taxénomos o inventario participativo, ver
Danielsen et al., 2000; Janzen, 2004; Nielsen et al., 2004; Oliver & Beattie, 1996, entre

otros). Sin embargo, un disefio muestral basado en criterios estadisticos claros y la
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planificaciéon cuidadosa de los detalles logisticos permiten maximizar el valor de
los datos generados con un presupuesto limitado (Rodriguez, 2003; Yoccoz et al.,
2003). Algunos ejemplos en zonas tropicales demuestran que es posible integrar
conocimiento local no especializado con conocimiento técnico externo, o involu-
crar a personal no especializado en proyectos regionales y locales con un disefio
muestral apropiado, para lograr resultados ttiles y precisos (Balram et al., 2004;
Gaidet et al., 2003). El reto pendiente es extender estas experiencias a programas

de inventario a nivel nacional.

1.2. Inventario sistematico de las mariposas piérides
en Venezuela

En el presente trabajo aplico por primera vez estos principios de la realizacion
de un inventario a una familia de mariposas en Venezuela. Las mariposas con-
jugan varias cualidades que permiten su estudio detallado en el campo y el lab-
oratorio, y a la vez presentan particularidades en su biologia, comportamiento,
genética, ecologia y biogeografia que permiten poner a prueba numerosas hipéte-
sis y teorias cientificas (Watt & Boggs, 2003). El estudio de la dindmica de comu-
nidades naturales de mariposas tiene un interés cientifico propio: los patrones
espacio-temporales de riqueza y abundancia en este grupo puede revelar infor-
macién valiosa sobre las causas y consecuencias de procesos que ocurren a nivel

poblacional o individual (New, 1997).

Pero més alld de ese interés cientifico intrinseco, las mariposas pueden ser

ttiles como un grupo indicador del estado del medio ambiente y de la biodiversi-
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dad (McGeoch, 1998; Moreno et al., 2007). Ellas tienen la capacidad de responder

en muy pocas generaciones a cambios leves o moderados en su entorno, desde
la alteracion y destruccién de su hébitat hasta el cambio climético global (Brown,
1997; Hill et al., 1995; Kremen, 1994; Parmesan, 1996; Wilson et al., 2005). Asimis-
mo la diversidad en comportamientos, uso de plantas hospederas y dindmicas
poblacionales condiciona respuestas diferentes en los diferentes componentes de
la comunidad de mariposas, lo cual permite detectar efectos de diferente inten-
sidad y escala (Brown & Hutchings-H., 1997; Fermon et al., 2000; Horner-Devine

et al., 2003; Samways, 2005).

1.2.1. La familia Pieridae

Las mariposas piérides representan una baja proporcioén del total de especies
de mariposas diurnas (superfamilias Papilionoidea y Hesperioidea), pero son un
grupo importante por estar presente en todos los tipos de hébitat y tener una el-
evada abundancia relativa (Braby, 2005). La familia Pieridae estd compuesta por
unas 1000 especies distribuidas en cuatro subfamilias, y més de 80 géneros cono-
cidos a nivel mundial (Braby, 2005). La mayor riqueza de especies esta en la region
Neotropical, donde se conocen al menos 339 especies de tres subfamilias (Hepp-
ner, 1991; Lamas, 2004). La mayor parte de las especies de Pieridae pueden ser
identificadas sin muchos inconvenientes utilizando caracteristicas morfoldgicas;
a pesar de ello, las relaciones entre sus géneros y especies no han sido aclaradas
completamente (Braby et al., 2007; Braby & Trueman, 2006). En estudios filogenéti-

cos recientes la relacién entre las especies y sus plantas hospederas parecen jugar
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un papel importante en la historia evolutiva de los taxones mayores (Braby et al.,

2007).

El conocimiento de esta familia, como el de las mariposas en general, es muy
heterogéneo en la region neotropical (Lamas, 2000). Destacan particularmente los
trabajos realizados en Costa Rica y Colombia (DeVries, 1987; Le Crom et al., 2004,
respectivamente), por contar con detallada informacién sobre la historia natural de
las especies, al igual que algunas revisiones genéricas que tratan sobre varias es-
pecies de la region (Ackery, 1975; Brown, 1931; Eitschberger & Racheli, 1998; Her-
rera & Field, 1959; Llorente, 1986). Dos trabajos incluidos en el “Atlas of Neotrop-
ical Lepidoptera” ofrecen un buen resumen del conocimiento acumulado hasta la
fecha: la lista de especies de mariposas neotropicales de Lamas (2004) concentra
muchos afios de trabajo dedicados a ordenar la profusién de nombres de especies
propuestos durante siglos de trabajo taxonémico; mientras que la lista bibliografi-
ca de Lamas et al. (1995) retine todas las fuentes bibliograficas importantes para el
estudio de este grupo. Por otro lado, el catdlogo sobre las plantas huésped de las
mariposas neotropicales presenta un importante compendio de los conocimientos
acumulados en este aspecto del ciclo de vida de las mariposas de la region (Becca-

loni et al., 2008).

1.2.2. Antecedentes en Venezuela

En lineas generales el conocimiento de las mariposas diurnas en Venezuela es
incompleto y deficiente (Lamas, 2000). Siguiendo a Viloria (2000), se puede dividir

la historia de la exploraciéon de la fauna de mariposas en Venezuela en 3 etapas. La
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primera empezaria con la exportacion de ejemplares colectados por exploradores
europeos que luego fueron a parar a manos de taxénomos lineanos, quienes a
su vez realizaron las primeras descripciones cientificas de estas especies. Posteri-
ormente, la exploracién del territorio serfa llevada a cabo directamente por nat-
uralistas extranjeros y algunos residentes, quienes realizaron las primeras listas

faunisticas regionales.

La segunda etapa comprende el inicio de la exploracién entomolégica vene-
zolana, el desarrollo de las primeras catedras entomoldgicas del pais, y el surgimien-
to y desarrollo de colecciones nacionales privadas y publicas. Toda esta actividad
estuvo impulsada por los fundadores de la Sociedad Venezolana de Entomologia

(Gonzalez, 2005).

La tercera etapa del estudio de la fauna de mariposas en Venezuela ha estado
marcada por la exploracién moderna de la diversidad biolégica. Un hito represen-
tativo es el surgimiento de los primeros trabajos que relacionan la composicién
de las faunas regionales con la zonacién ecolégica (Huber, 1973) y con procesos
historicos-biogeogréficos (Adams, 1985, Adams & Bernard, 1979, 1981). En esta
etapa ha habido un auge del estudio y descripcién de especies y subespecies por
parte de investigadores nacionales y extranjeros y la elaboracién de listas faunisti-
cas locales y regionales, junto a estudios sobre distribucién y diversidad (Convey,
1990; De Ascengdo et al., 1994; Orellana B., 2004; Orellana-B. & Erazo, 1999; Pyrcz
& Wojtusiak, 2002; Viloria, 1990, 1993, 2000); pero ademads han habido importantes
esfuerzos por realizar revisiones taxonémicas en diferentes niveles, incluyendo

listas nacionales para algunos grupos (Bollino & Costa, 2007; Brown & Fernan-
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dez Yepez, 1984; Neild, 1996; Otero, 1990; Racheli, 1995a,b; Viloria, 1998).

Actualmente las mayores fuentes de informacién sobre distribucion y riqueza
de especies de mariposas en Venezuela son los museos y colecciones privadas.
Segun Viloria (2000), se estiman unas 1907 especies de mariposas en Venezuela;
mientras 11 colecciones entomolégicas nacionales albergarian, en conjunto, en-
tre 150000 y 250000 ejemplares. Con estos estimados, y suponiendo una repre-
sentacion homogénea, deben haber entre 79 y 131 ejemplares por especie. Sin em-
bargo existen un par de problemas asociados a estos datos: s6lo dos entre 15 re-
giones consideradas tienen una buena representacion; entre el 25% y el 45% de
las colecciones no estd sistematizada; y el acceso electrénico a los datos es muy

limitado (Viloria, 2000).
1.2.3. Estado actual del conocimiento

Para el caso concreto de la familia Pieridae, no existe todavia una revisién
formal en Venezuela. Con base en la lista sistematizada propuesta por Lamas
(2004) para el neotrépico se pueden enumerar varios nombres de especies, sube-
species, razas y formas que se corresponden con entidades taxonémicas descritas
de, o encontradas en Venezuela. Estos equivalen a 60 nombres especificos validos.
Entre ellos cabe destacar tres especies consideradas hasta la fecha endémicas de
Venezuela: Brown (1932) describe a Catasticta duida del monte Duida, Lichy (1976)
describe a Eurema tupuntenem de las cordilleras venezolanas, mientras que Rey &

Pyrcz (1996) describen a Catasticta revancha de la region del Tama.

Aparte del trabajo de Brown (1932), los primeros reportes de piérides Vene-
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zolanas estdn dedicados a la descripcién y cuantificacion de eventos migratorios.
Box (1930) hace una primera mencién al movimiento migratorio de dos especies
piérides en los valles de Caracas y Macarao. En una serie de articulos Beebe es-
tudia por primera vez a los insectos “migratorios” del paso Portachuelo en Ran-
cho Grande, y dedica un articulo a la familia Pieridae (Beebe, 1950). Sin embargo
su estudio puntual no distingue adecuadamente entre especies migratorias y no-

migratorias (Viloria et al., 2001).

A principios de los afios 90, Lamas (MS) compil6é una lista de 143 nombres
de mariposas de la familia Pieridae en Venezuela que corresponden a 98 especies
reconocidas actualmente. Hasta ahora ésta es la lista mds completa para el pais,

aunque nunca fue publicada.

En los altimos 17 afios diversos autores han publicado listas locales y regionales
de especies de mariposas que han incluido informacién sobre algunas especies de
piérides. Convey (1990) estudia la fauna de mariposas de la peninsula de Paria;
Viloria (1993) y Rincén (1998) lo hacen para la zona protectora de la ciudad de
Maracaibo y la Isla de Toas, respectivamente, ambas en el estado Zulia; mientras
que para el estado Mérida, De Ascencao et al. (1994), Orellana-B. & Erazo (1999) y
Orellana B. (2004) presentan listas de los lepid6pteros diurnos de la selva nublada
de Monte Zerpa, el enclave semi-drido de Caparti y los paramos de la Cordillera

de Mérida, respectivamente.

Paralelamente el Museo del Instituto de Zoologia Agricola Francisco Ferndn-
dez Yépez en Maracay ha colocado un catalogo digital de las piérides en su colec-

cién (Arias, 2006). Dicho catdlogo cuenta con 129 nombres que corresponden a 88
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especies. Asimismo Rey (1999) proporciona una lista de las piérides del Tachira
en un formato electrénico. El presenta 85 nombres que corresponden a 77 especies
véalidas y constituye por tanto la lista regional més exhaustiva. A principios de
este siglo, Wojtusiak & Rey (1999) describen un par de subespecies de Catasticta y

De Marmels et al. (2003) describen sendas subespecies de Pereute y Pseudopieris.

En una revisién del estado actual del conocimiento de mariposas en Venezuela,
Viloria (2000) considera que en Venezuela hay 106 especies conocidas dentro de la
familia Pieridae, cifra citada anteriormente por Beccaloni & Gaston (1995), pero
ninguno de estos trabajos menciona fuentes ni ofrece las listas de especies. El tra-
bajo més reciente y completo sobre esta familia en Venezuela es la lista anotada de
las Catasticta de Venezuela, de Bollino & Costa (2007), que menciona 21 especies

de este género.

Basdndome en esta breve revisién de las referencias bibliogréficas disponibles
y de fuentes no publicadas, generé una lista de 116 especies de mariposas piérides

que estdn o podrian estar en Venezuela (ver apéndice A).

La informacién contenidas en las fuentes publicadas es bastante escasa y frag-
mentaria. S6lo existen listas para ocho localidades, y ninguna de ellas puede con-
siderarse exhaustiva. Por otro lado, la revisién de las Catasticta y las descripciones
de especies y subespecies no aportan listas completas de localidades para todas las
especies estudiadas, aunque la primera se destaca por ser la tinica publicacién que
ofrece mapas de distribucién. Sélo la lista de Pieridae del Tachira puede consid-
erarse como una lista regional exhaustiva, aunque no cuenta con una descripciéon

formal de los métodos empleados o el nivel de esfuerzo. Para esta familia la fuente
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mas importante de datos hasta la fecha lo constituyen los museos y colecciones na-
cionales, los cuales sin embargo no estdn exentos de vacios y deficiencias (Viloria,
2000). Especialmente la limitacién de acceso a la informacién en un formato elec-

trénico dificulta el manejo de estos datos.

1.2.4. Un inventario sistematico

Para mejorar el estado actual del conocimiento de las piérides de Venezuela es
necesario recabar informacién de una manera sistematica y estandarizada. El in-
ventario y seguimiento de las mariposas diurnas ha servido como una herramien-
ta para evaluar la magnitud y el efecto de los cambios que ocurren en comu-
nidades naturales en diversas latitudes , pero especialmente en zonas templadas
donde la diversidad de especies es baja y por tanto los métodos de inventario y
seguimiento son muy efectivos y de bajo costo (Beccaloni & Gaston, 1995; Brown
& Freitas, 2000; Maes & Dyck, 2001; McGeoch, 1998; Prendergast & Eversham,
1995; Ruszczyk & De Araujo, 1992; Thomas, 2005). Estos programas pueden servir
para inspirar objetivos y estrategias en otras regiones, sin embargos los métodos
deben ser adaptados para poder lidiar con la gran diversidad de especies y la
complejidad de las comunidades en entornos tropicales (De Vries & Walla, 2001).
En contraste con la situacién en regiones templadas, el estudio de mariposas en
el neotrépico no ha sido nada sistematico. Si bien existen numerosos inventar-
ios locales, estos varian mucho en los métodos aplicados, la extension espacial y
temporal, el esfuerzo de muestreo y el nivel de detalle de la informacién recaba-

da (ver por ejemplo Brown & Freitas, 2000; Iserhard & Romanoski, 2004; Lamas,
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1979; Lamas & Grados, 1997; Lamas et al., 1991, 1996; Llorente-Bousquet et al., 2004;

Llorente-Bousquets et al., 1995; Luna Reyes & Llorente Bousquets, 2004; Miller
et al., 2003; Murray, 1996; Orellana-B. & Erazo, 1999; Robbins et al., 1996; Vargas-

Ferndndez et al., 1992; Viloria, 1993, entre otros).

Los inventarios nacionales de mariposas realizados en la regién neotropical
representan diferentes estrategias. Uno de los casos es el inventario de biodiversi-
dad de México, basado principalmente en digitalizacién y repatriacion de registros
histéricos para formar una linea basal de conocimiento (Conabio, 1998; Llorente-
Bousquets et al., 1993, 1997; Soberén et al., 2000). Por su parte, el estudio de bio-
prospeccién de Costa Rica se apoya principalmente en el trabajo de campo de
para-taxénomos que realizan muestreos selectivos (Janzen, 2004; Nielsen et al.,
2004; Sittenfeld et al., 1999). En Venezuela el inventario de mariposas de NeoMa-
pas, actualmente en curso, puede considerarse como el primer inventario nacional

basado en un muestreo sistemaético.

1.3. NeoMapas: Iniciativa para el Mapeo de la Biodi-
versidad Neotropical

Rodriguez & Sharpe (2002) propusieron una Iniciativa para el Mapeo de la Bio-
diversidad Neotropical, NeoMapas, para impulsar una estrategia nacional de in-
ventario y seguimiento de taxones indicadores y generar mapas de distribucién,
abundancia, riqueza y diversidad de especies. Aunque inicialmente el trabajo de
NeoMapas se ha concentrado en tres taxones animales de Venezuela (las mari-

posas diurnas, los escarabajos coprofagos y las aves), el disefio muestral es facil-
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mente adaptable a otros paises y otros taxones.

NeoMapas propone resolver simultdineamente el problema de tiempo y cos-
to asociado a evaluaciones de cobertura geografica extensa, mientras fortalece la
capacidad técnica local para llevarlas a cabo (Rodriguez & Sharpe, 2002). Para lo-
grar esto es necesario cumplir con un disefio y protocolo de campo cientificamente
riguroso, pero sencillo de implementar y repetir en otras regiones, y optimizar la
inversion de recursos para lograr una cobertura geografica completa en un corto
periodo de tiempo. Los datos generados podrédn ser contrastados entre regiones
y, mediante la aplicacién de métodos predictivos, serdn utilizados para generar

mapas a gran escala de la distribucién y abundancia de los taxones seleccionados.

En esta seccion describiré la experiencia ganada desde finales del 2003 con los
primeros pasos de NeoMapas. El disefio muestral utilizado estd orientado hacia
zonas representativas de los gradientes ambientales observados a nivel nacional,
mientras que los métodos de colecta de cada grupo taxonémico han sido adapta-
dos para poder estimar la detectabilidad a nivel individual y especifico. Primero
describiré el disefio muestral general que se aplicard a tres grupos indicadores se-
leccionados. Luego presentaré el protocolo de campo utilizado para el inventario
de mariposas diurnas. Un andlisis detallado del disefio muestral, asi cémo los pro-
tocolos de campo para los otros dos grupos seleccionados, escarabajos copréfagos
y aves, seran tratados por el grupo de trabajo de NeoMapas en una serie de articu-
los en preparacién. No presentaré los resultados de estos andlisis, pero mencionaré

los resultados pertinentes para el grupo que estudiaré a lo largo de esta tesis.
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1.3.1. Disefio muestral de NeoMapas

Para disefiar un inventario extensivo, estructurado y eficiente es necesario lo-
grar un registro de especies representativo en cada unidad de andlisis (Williams
et al., 2002; Yoccoz et al., 2001) y garantizar una 6ptima cobertura de los gradientes
o patrones de variacién esperados, de forma tal que permita una extrapolacién de

las variables de interés (Ferrier, 2002; Hortal & Lobo, 2005; Wessels et al., 1998).

Un disefio muestral anidado permite cumplir con estos dos propositos (Boulin-
ier et al., 1998; MacKenzie et al., 2006; Nichols et al., 1998). Primero se define un
conjunto de regiones por medio de un criterio de seleccién que garantice la rep-
resentacion de la diversidad ambiental (por ejemplo por medio de un muestreo
aleatorio estratificado, complementariedad, gap andlisis o algoritmos de ubicacién
6ptima, ver Belbin, 1995; Faith & Walker, 1996, Hortal & Lobo, 2005). Estas re-
giones constituyen las Unidades Regionales de Analisis (URAs). Para cada URA
se define una transeccién que cubra un gradiente de maxima variacién ambien-
tal (“gradsects”, ver Wessels et al., 1998), a lo largo del cual se toman muestras
en una serie de localidades por medio de un protocolo de campo estandarizado.

Estas localidades son las Unidades Elementales de Muestreo (UEM).

El esfuerzo total de muestreo se debe repartir entre la escala de muestreo y
la escala regional de tal forma que sea posible comparar patrones (i) dentro de
cada URA a lo largo de las transecciones definidas, (ii) entre dos o mds URAs
al hacer comparaciones entre los totales de las transecciones, (iii) a lo largo de
gradientes ambientales mayores o regiones biogeograficas segtn las variables que

se hayan utilizado para definir las URAs, y (iv) en variables no asociadas a la escala
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espacial, por ejemplo patrones estacionales, ciclos diarios de actividad y asociacién

a condiciones micro-climdticas o tipos de habitats.

Si bien este disefio muestral general puede ser valido para muchos taxones
diferentes, existen algunos elementos que deben ajustarse a las particularidades
del organismo de estudio. Debido a la limitacién de recursos, siempre habrd un
compromiso entre el nimero de URA vy el esfuerzo de muestreo dentro de ca-
da URA (Beever, 2006). Por ello la reparticién de las unidades de muestreo debe
adecuarse a los patrones de variaciéon espacial y temporal en la detectabilidad,
abundancia y distribucién de cada organismo (MacKenzie et al., 2006; Tyre et al.,
2003; Yoccoz et al., 2001). Igualmente la seleccién del protocolo de campo utilizado
en cada UEM debe ser especifica para cada grupo y garantizar que los resultados

obtenidos para cada taxén sean comparables.

Por altimo, el deseo de realizar un inventario sistematico no debe imponer un
esquema rigido de muestreo. Segtin los resultados que se vayan obteniendo, debe
ser posible ajustar el esfuerzo de muestreo para rellenar vacios de informacién no

previstos anteriormente (Hortal & Lobo, 2005).

Diseiio inicial

El proceso de seleccion de las URAs para NeoMapas fue realizado por primera
vez en 2003. En lineas generales el procedimiento seguido fue el siguiente (Ferrer-

Paris y Rodriguez, datos sin publicar) :

1. Se gener6 una cuadricula de referencia (Cuadricula Nacional para el Estu-

dio de la Biodiversidad, CNEB) compuesta por celdas cuadradas de 55,5 km
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de lado (3080,35 km?, aproximadamente a 0,5 grados en coordenadas ge-
ogréficas) en la proyeccion acimutal de Lambert de dreas equivalentes. Una
cuadricula de referencia nacional permite la divisién objetiva del territorio
en unidades de estudio comparables y permite guiar y planificar esfuerzos

de investigacion y conservacion eficientemente (Gibbons, 1994).

. El universo muestral se definié cémo el conjunto de celdas del CNEB que
tuviesen al menos un 40 % (1250 km?) de su 4rea en la Venezuela continental

y la Isla de Margarita, y que presentara 30 km? o més cubiertos por carretera.

. Dentro del universo muestral se selecciond, por medio de un método aleato-
rio estratificado, un conjunto minimo de 27 celdas que representasen los
principales gradientes ambientales y las regiones biogeograficas mas im-
portantes. Los gradientes ambientales fueron identificados por medio de un
andlisis de componentes principales de las celdas del universo muestral basa-
dos en los valores promedios y la variabilidad de siete variables bioclimaticas

(Fig. 1.2).

. A manera de prueba se generaron, para cada celda del universo muestral, lis-
tas de especies basadas en la distribucién conocida de tres familias de aves.
Luego se compararon las curvas de acumulacién de especies para todo el
universo muestral con las curvas de acumulacién de especies del muestreo
propuesto. El muestreo propuesto resulté ser una seleccién eficiente y repre-

sentativa de la riqueza de especies total del universo muestral.
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Cada una de las 27 celdas escogidas constituye una URA. Para la ubicacién de
las unidades elementales de muestreo se adopté un esquema uniforme que fuera
aplicable a varios grupos taxonémicos. Para ello se utilizaron rutas inspiradas en
los censos de aves del “Breeding Bird Survey” realizado todos los afios en América
del Norte (Robbins et al., 1986; Sauer et al., 2003). De tal forma se decidi6 disponer
las UEM en intervalos regulares a lo largo de una ruta o transeccién de entre 30 y
40 km de longitud que abarcase los principales gradientes ambientales presentes
en la URA (elevacion, aridez-humedad, cobertura boscosa, etc.). El nimero y dis-
posicion de las UEM dentro de la ruta escogida depende del esfuerzo de muestreo
necesario para caracterizar una URA (que a la vez depende del protocolo de cap-

tura adoptado para cada taxén) y de los recursos logisticos disponibles.

Evaluacidon de la cobertura del disefio

Para evaluar si este disefio cumple con los objetivos propuestos es necesario re-
alizar andlisis posteriores al trabajo de campo. Con la distribucion espacial de las
UEM efectivamente realizadas se puede evaluar el sesgo espacial y la represen-
tatividad de las variables ambientales. Para estudiar la distribucion espacial del
esfuerzo de muestreo utilizamos un procedimiento basado en conteos pondera-
dos localmente en dos dimensiones (las dos coordenadas geograficas), y una com-
paracion de esta distribucion con una distribucién aleatoria homogénea (Bowman
& Azzalini, 1997). Adicionalmente se utiliz6 un sistema de informacién geografi-
ca y una técnica basada en envoltorios climéticos para detectar combinaciones de
variables no representadas en la muestra (Busby, 1986; Funk & Richardson, 2002).

Para el caso de las mariposas, que discutiremos a continuacién, los resultados
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Figura 1.2: Primera seleccion de Unidades Regionales de Analisis (URAs) de
NeoMapas. Se muestran la Cuadricula Nacional para el Estudio de la Biodiver-
sidad (CNEB), el universo muestral (UM), y la seleccién de URAs utilizada en la
planificacién del trabajo de campo de la segunda fase del proyecto; los ejes inferior
e izquierdo muestran las coordenadas en la proyeccién acimutal de Lambert (en
kilémetros), mientras que los ejes derecho y superior muestran el cédigo de las
filas y columnas de cada celda de la cuadricula.
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mostraron algunos vacios espaciales importantes pero una buena representacion

de las condiciones ambientales en gran parte del territorio.

1.3.2. Las mariposas como grupo modelo

Como participante de NeoMapas propuse a las mariposas (orden Lepidoptera:
superfamilias Papilionoidea y Hesperioidea) como uno de los primeros grupos
modelos para probar, disefiar e implementar la estrategia de muestreo del proyec-
to. Durante mds de tres afios coordiné el trabajo de campo para desarrollar y pro-
bar los métodos que propongo en el presente capitulo. Los resultados preliminares
me permiten evaluar objetivamente su efectividad y sugerir modificaciones para

mejorar su cobertura en las siguientes fases del proyecto.

Protocolo de campo para el muestreo de mariposas

Los métodos estdndares de muestreo de mariposas tropicales se basan en una
combinacién de observacién, capturas con redes manuales y captura con tram-
pas tipo Van Sommeren-Rydon (Brown, 1972; Sparrow et al., 1994). Sin embargo,
la identificacién de mariposas tropicales al vuelo requiere de experiencia en tax-
onomia y destreza en campo, por lo que seria necesario la participacion de exper-
tos en los grupos taxonémicos con los que se desea trabajar. Por otro lado, el uso de
trampas y cebos atrayentes requiere de una mayor dedicacién de recursos (tiempo
y personal) y s6lo es efectivo para algunas especies. Por ello estos métodos no han

podido implementarse sisteméticamente para el estudio de las faunas nacionales.

Para garantizar resultados comparables entre varias unidades de muestreo es
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necesario utilizar un método que sea rapido, sencillo y eficaz, de forma que pueda
ser aplicado en poco tiempo por personal no necesariamente especializado; pero
a la vez que cuente con reglas claras y estandarizadas (Nielsen & Monge-Nadjera,
1991; Pollard, 1977). La captura con redes entomolégicas combinada con la identi-
ficacién en laboratorio cumple con estas condiciones (Caldas & Robbins, 2003). Se
trata de la adaptacion de los conteos visuales a lo largo de recorridos fijos prop-
uestos por Pollard (1977), del cudl existen algunas variantes (Nielsen & Monge-
Néjera, 1991). Para un entorno tropical los conteos visuales se substituyen por cap-
turas con redes a lo largo de una ruta (preestablecida o improvisada) durante 30
minutos. Caldas & Robbins (2003) encontraron que esta técnica simple se adapta
muy bien a diferentes condiciones de campo; que los datos obtenidos en multiples
ensayos por grupos diferentes de colectores son consistentes, repetibles y compa-
rables, incluso cuando son llevados a cabo por personal sin experiencia; y que el
nimero de ejemplares capturado es comparable con conteos visuales realizados
en condiciones similares por personal méas experimentado. Para nuestro estudio,
adaptamos este método para utilizarlos con modelos de captura con remocién con
el fin de estimar conjuntamente la detectabilidad y la abundancia de mariposas, tal

y como veremos mds adelante (Cap. 3, Farnsworth et al., 2002; Moore et al., 2004).

Ensayo y aplicacién del protocolo de campo

Entre 2003 y 2006 se realizaron los primeros pasos del inventario de mariposas
de NeoMapas. El trabajo de campo se dividi6é en una primera fase de caracter ex-
ploratorio, cuyo fin era ajustar los métodos de campo, y una segunda fase sistem-

atizada que constituye el primer esfuerzo por lograr una muestra representativa
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de la diversidad de mariposas de Venezuela.

Fase 1: ensayo de métodos Para ensayar diferentes variantes de los métodos de
campo se realizaron salidas de campo en el oriente y occidente del pais entre 2003
y principios de 2006. Las URAs para estas salidas de campo fueron escogidas para
incluir hébitats contrastantes. Esta fase del proyecto era de caracter exploratorio
y en el primer afio se realizé con un presupuesto muy limitado por lo que no
fue posible contar con una planificacién estricta de las fechas y condiciones del
trabajo de campo. Durante parte del 2005 se conté con financiamiento confiable
que permitié una mejor planificacién. En la primera fase exploratoria la disposi-
cién espacial de las UEM dentro de la URA fue variable, en algunos casos se dis-
pusieron aleatoriamente, en otros casos fueron seleccionadas a priori para cubrir
diferentes condiciones ambientales. El niimero de colectores por sesién de captura
varid entre uno y siete, segtn la disponibilidad de voluntarios, y el tiempo total
de cada sesion vario segtin limitaciones logisticas y condiciones ambientales en-
tre cinco y 90 minutos. Cada sesion se dividi6é en periodos de tres, cinco, 10 6 12
minutos y las mariposas capturadas en cada periodo se mantuvieron en sobres
diferentes. Las sesiones de captura fueron realizadas entre las ocho a.m. y las seis
p-m., pero con mayor concentracion de esfuerzo de muestreo entre las 10 a.m. y
las dos p.m. Siempre que fue posible, las condiciones meteorolégicas (temperatura
ambiental, velocidad del viento y nubosidad) fueron registradas durante el peri-
odo de muestreo por un anotador, asimismo, en algunas ocasiones se incluyeron
descripciones y fotos del habitat y las condiciones del muestreo. Se realizaron sal-

idas de campo en diferentes épocas del afio, pero hubo mayor concentracién de
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esfuerzo de muestreo en los meses de junio a septiembre. Durante las sesiones no
existieron restricciones al desplazamientos de el/los colector(es), sin embargo se
estima que durante un recorrido cada colector abarca un area entre 900 y 5000 m?.
Todos los animales colectados fueron sacrificados y llevados a laboratorio para
su identificacion. El ntimero y disposiciéon de UEMs y la suma total de esfuerzo
de muestreo estuvieron igualmente condicionados a la disponibilidad de tiempo,

transporte y voluntarios para cada viaje.

Fase 2: primer inventario nacional de mariposas Entre julio y septiembre de
2006 se realiz6 el curso “Inventario y monitorizacién de la biodiversidad” en el
Centro de Ecologia del IVIC. Durante la primera semana del curso los estudiantes
(seis venezolanos y seis extranjeros provenientes de Estados Unidos, Francia, Gran
Bretafia y Republica Dominicana), recibieron clases tedricas sobre la exploraciéon y
conservacion de la biodiversidad y fueron entrenados en las técnicas de campo
para la captura de mariposas y escarabajos. En las siguientes ocho semanas par-
ticiparon, junto a otros voluntarios y personal del IVIC, en un extenso trabajo de
campo y procesando las muestras en el laboratorio. Durante estos meses se recor-
rieron las 27 URAs seleccionadas anteriormente (Fig. 1.2) y se aplicé un protocolo
de captura uniforme. Las UEM fueron muestreadas en sesiones de 30 minutos di-
vididas en seis periodos de cinco minutos, con uno a cuatro colectores por sesion.
Se anotaron, en la medida posible, las condiciones meteorolégicas del muestreo, la
descripcién y/o fotografias del hdbitat y la ruta de muestreo. Durante las sesiones
no existieron restricciones al desplazamiento de el/los colector(es). Se estimé que

el tamafio muestral 6ptimo para cada URA era de 40 UEMs con dos colectores
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por UEM. Cuando habian mas de dos colectores por UEM, era posible realizar un
nimero menot, pero siempre se procurd que fueran al menos 30. En algunas URAs

selectas fue posible realizar hasta 53 UEMs.

Resultados preliminares

NMI1+NM?2

Figura 1.3: Distribucién geogréfica del esfuerzo de muestreo. Los circulos de col-
ores muestran las URAs donde se realizaron muestreos en cada una de las fases
del trabajo de campo, los segmentos grises unen las localidades de muestreo agru-
padas en cada URA.

Durante la primera fase del experimento piloto se realizaron 428 recorridos
cronometrados que sumaron 20150 m * p (alrededor de 336 horas-persona) de
esfuerzo de captura. Se capturaron 5889 ejemplares de mariposas, 93,5 % de los
cuales se ha identificado al menos a nivel de morfo-especie. Durante la segunda
fase de trabajo de campo se realizaron 939 recorridos cronometrados que sumaron
maés de 73826 m * p (mds de 1230 horas-persona) de esfuerzo de captura. Se cap-

turaron al menos 23 112 ejemplares de mariposas y hasta la fecha se han identifica-
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do 54,6 % de ellos, en su mayoria se trata de ejemplares pertenecientes a la familia

Pieridae y a un grupo de especies comunes de Nymphalidae y Papilionidae.

El esfuerzo de muestreo estuvo repartido de manera heterogénea (Fig. 1.3). De-
bido a que algunas celdas de la CNEB contenian pocas UEM, se decidi6 agruparlas
con regiones cercanas, de esta forma se definieron 41 URAs que no coinciden exac-
tamente con las celdas de la CNEB. Durante la primera fase del trabajo de campo
el esfuerzo estuvo concentrado en el occidente y el oriente del pais, durante la
fase dos se expandi6 el muestreo a la region central y los llanos. En occidente se
visitaron mds regiones que en oriente, lo cual se justifica parcialmente por la di-

versidad de ecosistemas asociados a los Andes venezolanos.

En la tabla 1.I se observa el esfuerzo de muestreo, nimero de ejemplares y
su estatus de identificacion para las 41 URAs en cada una de las fases del tra-
bajo de campo. 31 URAs fueron visitadas durante la primera fase del trabajo de
campo, aunque el esfuerzo de muestreo por URA fue relativamente bajo, general-
mente menor a 1000 m * p, y para muchas de ellas sélo existen datos de uno o dos
muestreos aislados. Durante la segunda fase del trabajo de campo se visitaron 27
URAs, el esfuerzo de muestreo estuvo entre 1420 y 4060 m * p, con un promedio
de 2734 m * p. De las 41 URAs, 17 fueron visitadas en ambas fases del trabajo de

campo (Fig. 1.3).

Evaluacién de los resultados preliminares

El anélisis de los datos obtenidos en ambas fases del trabajo de campo de

NeoMapas ha ido mejorando a medida que se avanza en las identificaciones y
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Tabla 1.I: Resumen de los resultados de NeoMapas hasta la fecha. URA: codigo
de la unidad regional de andlisis (Fig. 1.2); Eyra: suma del esfuerzo de muestreo por URA,
en minutos * persona; estatus de identificacion en porcentaje de especies: s.i.: sin identificar; i.i.:
identificaciéon incompleta, provisional o tentativa; e i.c.: confiable; No. ej.: Nimero de ejemplares
capturados.

NMM1 NMM2
URA FEygra estatus id. (%) No. | URA FEygra estatus id. (%) No.
mxp S.d. i ic ej. mxp S i ic €j.
a07 306 0,0 395 605 76 a07 1920 273 25,0 47,7 44

b06 759 0,0 526 474 19 | b06
b08 612 26 599 375 192 | DbO08
cl0 1704 21 541 438 338 c10
cl8 90 43 783 174 23 cl8
do3 590 04 68,7 30,8 240 | d03 3320 389 392 21,9 1258
do4 900 0,0 746 254 193 | d04
d05 354 00 636 364 129 | d05
doé6 120 0,0 80,0 20,0 10| do6 2685 495 123 382 285
dos 150 0,0 50,0 50,0 4| do8 2885 386 571 43 70
dio 197 21 61,0 369 664 | d10 3300 50,0 357 143 474
d13 546 2,3 892 85 176 | di13
d18 54 36 536 429 28 | d18
d20 1581 00 805 195 338| d20 3480 303 85 61,2 1818
d21 510 0,0 504 496 129 | d21
el0 913 4,7 49,6 457 254 el0
el2 el2 1420 485 13,1 383 639
el3 982 34 787 18,0 506 el3
e20 126 1,3 579 408 76 e20

e2l e21 2500 49,7 6,2 44,1 1209
f08 240 00 842 158 76 fo8 2310 61,7 209 175 412
f14 f14 2310 46,8 146 386 1185
19 f19 3510 449 91 460 1205
g02 g02 3680 52,0 359 122 887

g04 30 0,0 00 00 0 g4 2260 555 258 18,8 986
g06 30 00 946 54 37| g06 2714 259 69 672 58
g09 gd9 2790 18,7 689 124 2035
g20 390 1,1 541 448 181 g20 3465 449 115 436 1421
h03 2580 1,0 860 13,0 785 | h03 2110 398 26,1 34,1 513
ho4 1080 03 872 124 298| h0o4 2477 505 235 26,0 699
h06 275 4,1 742 21,6 97 | ho06

104 366 50 723 22,7 119 104

i05 375 00 726 274 208 i05 2640 443 247 310 1552

i19 i19 3910 39,7 451 152 698
22 1755 58 663 279 484 22 3270 524 31,0 16,6 680
j04 jo4 2080 579 109 31,1 1063
j05 195 4,8 533 419 105 jo5 2260 479 332 189 1504
k22 k22 4060 56,1 7,6 363 972
k24 540 0,0 51,5 48,5 101 k24 2960 59,7 253 150 474
112 112 180 21,8 412 371 680

m24 30 0,0 100,0 0,0 3| m24 1860 650 293 57 123
total 20150 2,0 69,8 282 5889 | total 74036 43,7 257 30,6 22944
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se corrigen errores de transcripcion en la base de datos. La identificaciéon de es-
pecies provenientes de los muestreos de la segunda fase permitird comparar la
diversidad de mariposas para una gama amplia de hébitat y paisajes. Por ahora
s6lo podemos hacer andlisis del total de especies de mariposas en un grupo re-
stringido de unidades regionales. Los resultados obtenidos muestran diferencias
significativas en los valores observados y estimados de riqueza de especies entre
URAs con diferencias notables en la heterogeneidad de habitats. Entre estos ex-
tremos las diferencias en valores de riqueza entre URA son graduales, al igual que

los cambios en composicidn de especies.

La principal pregunta es ;qué tan confiables son estos estimados parciales?.
Las curvas de saturacién de los estimados poblacionales muestran claramente una
relacion entre el esfuerzo de muestreo y los valores estimados. Los estimados son
mads precisos y menos sesgados a partir de los 1500 a 2 000 m *p, aunque las curvas
de acumulacién de especies sugieren que este esfuerzo de muestreo sélo alcanza
para capturar un poco mds del 50 % de las especies presentes. A pesar de no contar
con listas de especies completas, es posible estimar la similitud entre regiones en
base a las muestras obtenidas. Estos estimados demostraron ser confiables a partir

de 1000 m * p.

El esfuerzo de muestreo invertido en las 27 unidades de la segunda fase fue
generalmente mayor que el esfuerzo realizado en la primera fase. Con un esfuer-
zo entre 2000 y 3000 m * p es mds probable que las curvas de acumulacién se
acerquen a valores asintéticos, o que los estimados sean més precisos, permitien-

do una mejor separacién de las unidades con niveles de riqueza diferentes. Para



34

algunas unidades (por ejemplo d10, d20, h03, i22 y h04) se cuenta con datos de
dos periodos de colecta, lo cual permitird comparar la composicién de especies
en dos fechas distintas y estimar que tan importante es el efecto estacional en la

comunidad de mariposas.

Con base en un andlisis de la proporcionalidad y la representatividad de las
21 subfamilias presentes en las muestras identificadas y analizadas, se ha prop-
uesto un conjunto de subfamilias como grupo representativo de los gradientes de
riqueza y composicion de especies. Este grupo lo conforman las subfamilias Hes-
periinae (familia Hesperiidae); Pierinae y Coliadinae (familia Pieridae); Ithom:i-
inae, Biblidinae, Morphinae y Apaturinae (familia Nymphalidae). Para 5 de estas
subfamilias existen herramientas de identificacién confiables que son vélidas para

Venezuela (Arias, 2006; Le Crom et al., 2004; Neild, 1996).

1.4. Esquema general de la tesis

Este trabajo representa el primer inventario sistemético de la diversidad de una
familia de mariposas en Venezuela. En los siguientes capitulos utilizaré una serie
de herramientas estadisticas para analizar diferentes aspectos de la diversidad de
mariposas piérides en Venezuela. Estas herramientas utilizan informacién prove-
niente de 2 fuentes principales, el conocimiento previo sobre las especies, y los
datos del muestreo sistemaético, pero también se apoyan en variables ambientales
para explicar los patrones observados y hacer predicciones en regiones poco o na-
da exploradas (Fig. 1.4). A diferencia de los inventarios realizados en otros paises,

el muestreo de NeoMapas utiliza conteos estandarizados que permiten estimar
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conjuntamente la detectabilidad, la riqueza y abundancia de las especies para ca-
da regién de forma exacta y precisa. La incorporaciéon de datos de abundancia
permite a su vez profundizar en el estudio de diferentes aspectos de la diversidad
de especies. Sin embargo, la cobertura geografica de NeoMapas no es completa, y
por ello, es necesario integrar datos provenientes de otras fuentes, especialmente
de colecciones entomoldégicas. Por otro lado las variables ambientales me permiten
llenar los vacios de informacién, al menos indirectamente, por medio de la extrap-

olacion.

En los capitulos 2 al 4 me concentraré en una serie de preguntas sobre difer-
entes componentes de la diversidad de especies. En el capitulo 2 utilizaré dos
estrategias complementarias para estudiar la riqueza de especies en el pais. La
primera estrategia se basa en el estudio de los patrones de distribucién de las es-
pecies y plantea la posibilidad de que cada especie tenga un relacién diferente con
las variables ambientales. La segunda estrategia utiliza modelos de acumulacién
de especies para predecir un gradiente general de riqueza que sea comtn al con-

junto de especies.

En el capitulo 3 presentaré un analisis de los patrones de abundancia de las es-
pecies en todas las localidades de muestreo, y de los patrones de abundancia inter-
especificos observados en cada unidad de andlisis. En el primer caso el principal
objetivo es distinguir entre especies comunes y escasas y cuantificar la relacién
entre su drea de distribucion y su abundancia. La segunda pregunta explora la
relacion entre riqueza y equidad para probar si existe interdependencia entre am-

bos componentes de la diversidad.



Clasificacion taxonémica

36

Plantas huésped

N N NN

Registros historicos (colecciones)

( Preferencias ambientales

N

Conteos o

~ o

> o

. . &=

Presencias/"’ausencias’” a,

1]

@)
o
=

§ @ o

E £ o

£ E — 2

@ S Conteos =

o i,
3

g g &

g ®)
3
=

A

-

-

Conteos =

(=7

<

o

Capitulo 5

Figura 1.4: Esquema general de la tesis

Presencias

)

Sa[eJUBIqUIE SI[RLIRA

C




37

En el capitulo 4 me enfocaré en el efecto de la composicién de especies sobre
la diversidad. La reparticién espacial de la diversidad puede resultar en conjun-
tos caracteristicos de especies o puede formar gradientes de composicién. Estos
patrones de composicion son el efecto de diferentes mecanismos asociados con el
efecto de variables ambientales y la dinamica poblacional. La complementariedad
es un tercer componente de la diversidad, que a diferencia de los dos anteriores,

indica el valor caracteristico de elementos tinicos e irreemplazables.

Para entender cualquier aspecto de la biodiversidad es necesario ir més alla
de los patrones observables. El reto cientifico del estudio de la biodiversidad es-
ta precisamente en enmarcar los resultados en un conjunto teérico que proponga
mecanismos para explicar estos patrones, y que permita contrastar y someter a
prueba hipotesis. En este caso, todos los capitulos estdn enfocados dentro de una
perspectiva macroecolégica, la cual se fundamenta en el concepto de “patrones
emergentes”, o sea, en patrones recurrentes que son consecuencia visible u ob-
servable de la interaccién compleja entre individuos o especies (Brown, 1995). Al
final, en el capitulo 5, trataré de sintetizar los resultados obtenidos conectdndolos

con diferentes teorias macroecolégicas.

Este trabajo puede considerarse como el primer estudio macroecolégico de una
familia de mariposas en el Neotrépico. A pesar de la circunscripcién geografica,
espero que los métodos empleados sean aplicables a otros grupos y regiones, y
que las conclusiones alcanzadas ofrezcan nuevas perspectivas para el estudio de

la biodiversidad en el pais.
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Capitulo 2

Inventario de las mariposas Pieridae
en Venezuela

2.1. Introduccion

Cuando los datos disponibles son insuficientes, la opinién de expertos suele
ser un recurso valioso para evaluar los patrones de diversidad de un grupo de
especies (Balram et al., 2004; Hammond, 1994; Oliver et al., 2007). En el caso de
las mariposas piérides, como en el de muchas mariposas tropicales, los diferentes
expertos suelen describir la distribucién de las especies utilizando regiones bio-
geogréficas, cuencas hidrograficas, intervalos de “tolerancia” o “preferencia” a
variables ambientales, o una combinacién de estos criterios (Bollino & Costa, 2007;
Brown, 1931, 1932; DeVries, 1987; Le Crom et al., 2004; Lichy, 1976; Rey & Pyrcz,
1996). Las variables ambientales més utilizadas para estos fines son la altura, pre-
cipitacion y cobertura boscosa, y de ellas se desprende la hipétesis de una mayor

riqueza de especies en alturas intermedias y bosques himedos.

Sin embargo, los mapas basados en opinién de expertos puede incurrir en
dos errores: omitir variables importantes, o subestimar la complejidad de las rela-
ciones entre las especies y su entorno. Generalmente estos errores tienden a sobre-
estimar la distribucién de las especies y conducen a predicciones de riqueza més

homogéneas. Las consecuencias de esta sobre-estimacién pueden ser graves para



39

la conservacion de las especies. En el primer caso existe la tendencia a clasificar
a las especies en categorias de riesgo menor a la que les corresponderia, mientras
que en el segundo caso se dificulta el proceso de selecciéon de sitios prioritarios

para la conservacion.

El desarrollo de técnicas estadisticas formales permite ajustar modelos que uti-
lizan criterios objetivos para evaluar hipétesis sobre la distribucion de las especies,
minimizar los sesgos y calcular la incertidumbre en las predicciones (Guisan et al.,
2006; Guisan & Thuiller, 2005). De hecho, cuando los datos de presencia disponible
son representativos de la distribucién de las especies, es posible utilizar técnicas
de exploracion exhaustiva de los datos (“data-mining” o “data-dredging”) para
encontrar el subconjunto més adecuado de variables que explique o prediga la
distribucién de las especies (Breiman, 2001; Stockwell, 2006; Thuiller et al., 2006).
En este caso los resultados son guiados por la evidencia disponible y no por las
hipétesis previas de los expertos. La desventaja en este caso es que los resultados
pueden ser dificiles de interpretar, y los algoritmos complejos pueden incluso ob-
scurecer las verdaderas relaciones e interacciones entre las variables (Burnham &

Anderson, 2002).

En el caso de las mariposas piérides de Venezuela el reto es doble, pues tanto
el conocimiento previo como los datos de distribucién son escasos. S6lo se cuen-
ta con listas de especies para unas pocas regiones y localidades, y las colecciones
disponibles presentan limitaciones en su cobertura geogréfica y taxonémica (ver
capitulo anterior). De hecho todavia no se conoce con certeza el nimero de es-

pecies presentes en el pais, pero atin para las especies conocidas se dispone de
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poca informacién concreta sobre su biologia y ecologia (DeVries, 1987; Le Crom
et al., 2004). La solucién que propongo en este trabajo es combinar de manera efec-
tiva la evidencia y el conocimiento disponible en un marco formal para comparar

objetivamente las predicciones de distribuciéon y riqueza de especies.

2.1.1. Modelos de distribuciéon del nicho potencial

La distribucién puede estimarse formalmente a partir de modelos que utilizan
el concepto de nicho ecolégico, éstos suponen que los registros de presencia de
las especies estdn asociados a combinaciones de factores climaticos o ecolégicos
que influyen en la aptitud de una especie y por tanto contribuyen a definir su
nicho potencial o realizado (Colwell & Futuyma, 1971; Hutchinson, 1957; Soberén

& Peterson, 2005).

El uso de diferentes modelos de nicho ecolégico permite plantear directamente
preguntas sobre la importancia relativa de varias variables y la complejidad de
su interaccion con la presencia de las especies (Liu et al., 2005). En el caso de las
mariposas piérides la primera pregunta seria si las variables propuestas por los
expertos son suficientes para describir adecuadamente la distribucion de todas las
especies. Este conjunto de variables seria la mejor hip6tesis disponible pues esta
basada en el conocimiento biol6gico de las especies (Burnham & Anderson, 2002;
Guisan & Thuiller, 2005; MacNally, 2000). El modelo alternativo podria consider-
ar una exploracion exhaustiva de todas las variables disponibles para encontrar
el subconjunto més adecuado (Araujo & New, 2006; Stockwell, 2006). Una segun-

da pregunta tendria que ver con la forma de la relacién entre las variables y la
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distribucién de las especies. Los expertos suelen describir un intervalo de prefer-
encia o tolerancia, el cual equivale a modelos de “envoltorios bioclimaticos” (Bus-
by, 1986; Pearce & Boyce, 2006). Sin embargo, la probabilidad de presencia puede
variar de manera lineal, no-lineal o multi-modal, o puede responder a la interac-
cién entre dos o mas variables. Existen varias técnicas que permiten modelar esta

relacion de manera flexible (Elith et al., 2006).

Estas preguntas se pueden traducir en cinco modelos complementarios que
pueden compararse directamente. Los mapas de opinién experta (OE) estdn definidos
por reglas sencillas basadas en conocimiento previo pero sin utilizar los datos de
presencia disponibles (Johnson & Gillingham, 2005; Oliver et al., 2007). Los mode-
los de envoltorios bioclimaticos (EB) utilizan el mismo tipo de reglas, pero definen
los intervalos a partir de los datos disponibles (Busby, 1986; Stockwell, 2006). La
modelos de bosques aleatorios (BA) son un ensamble de drboles de clasificacién
que permiten modelar relaciones lineales, no lineales y multi-modales (Breiman,
2001). Para los modelos de EB y BA es posible escoger entre dos subconjuntos de
variables: uno limitado a las variables utilizadas para OE, y otro abierto para elegir

entre el total de variables disponibles.
2.1.2. Prediccién de la riqueza

Existen dos estrategias para estimar la riqueza de especies: a través de la suma
de los mapas de distribucién (estrategia autecoldgica, Bini et al., 2006), o directa-
mente como una propiedad del conjunto de especies en una muestra (estrategia

sinecolégica, Hortal & Lobo, 2006). La estrategia autecolégica es apropiada cuan-
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do se tiene suficiente informacion para poder estimar la distribucién de cada una
de las especies, pero tiene el problema de acumular incertidumbre en cada uno
de los modelos ajustados. La estrategia sinecoldgica supone que la distribucién de
todas las especies (las detectadas y no detectadas) responde a la combinacién de
un determinado grupo de variables, y por tanto es posible estimar el gradiente de
riqueza de especies directamente a partir de estas variables. Bajo este supuesto am-
bas estrategias deberian converger hacia una misma prediccién, pero la estrategia

sinecolégica seria mds precisa y eficiente (Ferrier & Guisan, 2006).

El namero de especies detectadas en una comunidad cerrada puede describirse
como una curva de acumulacién con un valor asintético que representa la riqueza
de especies real (Gotelli & Colwell, 2001; Hellmann & Fowler, 1999; Soberén M. &
Llorente B., 1993; Walther & Morand, 1998). La diferencia entre el valor observado
y el real determina la fraccién de especies no detectadas. Por medio de un modelo
no lineal, es posible estimar este valor asintético y por ende predecir la riqueza de
especies, ain cuando sélo se haya detectado una fraccion de las especies presentes
(Diaz-Francés & Soberén, 2005; Soberén M. & Llorente B., 1993). Para ajustar es-
ta curva es necesario contar con una medida de esfuerzo de muestreo o al menos
con la documentacién de presencias y ausencias en una serie de localidades. Es-
ta informacién no puede ser extraida directamente de los registros de presencia
de colecciones biolégicas, por lo que este tipo de estimados estd limitado a las

unidades de anélisis de los muestreos sistematicos.

Los modelos no lineales con efectos mixtos permiten ajustar simultdneamente

estas curvas de acumulacion de especies a diferentes unidades de anélisis, estudiar
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el efecto de variables ambientales sobre los pardmetros de esta curva y predecir la
riqueza esperada en regiones no muestreadas. La comparacién de modelos alter-
nativos permite igualmente probar hipoétesis sobre cuéles variables explican mejor
los patrones observados (Elith & Leathwick, 2007; Ferrier & Guisan, 2006; Pinheiro

& Bates, 2000).

Si la distribucién de las especies no responde a un patrén o gradiente comtn,
entonces la estrategia sinecoldgica tenderd a subestimar la riqueza de especies.
Las especies poco comunes, o de distribucion restringida pueden tener patrones
de distribucién diferentes al resto de las especies, y debido a su baja frecuencia
en los muestreos pueden llegar a tener poco peso en las curvas de acumulaciéon

(Hortal & Lobo, 2006).

Este conjunto de modelos estadisticos forma un marco conceptual adecuado
para evaluar las hipétesis de distribucion y riqueza de especies de las mariposas

piérides en Venezuela.

2.2. Materiales y Métodos

Las dos estrategias que adopto en este trabajo estdn motivadas por la relacion
entre la distribucién de especies y los gradientes de riqueza. Para aplicar estas
estrategias combino datos de distribucién de las especies, sus preferencias ambi-
entales y de variables ambientales; y aplico una serie de pasos hasta obtener los

mapas predictivos finales (Fig. 2.1).
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2.2.1. Datos de distribucién de las especies

Utilicé datos de distribucién de Pieridae de tres fuentes principales: el inven-
tario de mariposas de NeoMapas (ver capitulo anterior); los disponibles de la base
de datos en linea del Museo del Instituto de Zoologia Agricola, “Francisco Fernan-
dez Yépez” (MIZA, Arias, 2006); y los digitalizados durante una visita al Museo de
Artrépodos de la Facultad de Agronomia de La Universidad del Zulia (MALUZ).
Los datos provenientes del inventario de NeoMapas son los tinicos que tienen
informacién sobre el esfuerzo de muestreo y que fueron obtenidos con métodos
estandarizados; pero estos muestreos se concentraron en el occidente y oriente del
pais. Los registros de Pieridae de NeoMapas corresponden al 30,4 % del total de
ejemplares capturados durante ambas fases del proyecto, y al 16,7 % de las es-
pecies identificadas hasta la fecha (ver seccién 1.3.2). Los datos del MIZA se corre-
sponden a una fraccién de esa coleccién, pues los datos de muchos individuos no
se han digitalizado atn (Clavijo, comunicacién personal). Los registros provienen
de diferentes partes del pais, pero principalmente de la Cordillera de la Costa y
los Andes, y es la tinica de las tres fuentes que también tiene registros proveniente
del estado Amazonas. Los datos de MALUZ se refieren a la totalidad del material
montado y catalogado que estuvo disponible durante una visita realizada en el

2005, y la mayor concentracion de registros esta en el occidente del pais.



45

ed1Soodaine

;Sa193dsa se[ ap uoNQINSIP
e[ uddrpaid sarqerrea an?

¢samadsa ap ezanbur ap _ _ _

upuod djudrperd un 3)sixg?

,,Sepuasne,, /seuasard

ergajensy

*9JURTPUOdSaLIOd UQIDIAS P
© UQI91JaI 3S Sorawmnu so] 'sardadsa ap ezanbrr ey rereduwod £ rewmnss ered sopezimn sopojow soy ap sisdourg :1'g em3ig



46

Autn quedan por explorar varias colecciones privadas y colecciones institu-
cionales que probablemente puedan aportar muchos mds registros y complemen-
tar la cobertura espacial de las fuentes consultadas. Lamentablemente la falta de
sistematizacion y digitalizacion de muchas colecciones impide que sus datos estén
disponibles a un publico amplio, situacién que afortunadamente ha estado cam-

biando en los dltimos afios (Viloria, 2000).

2.2.2. Variables ambientales

Las predicciones de distribucién y riqueza de especie se basan en la relacion
que existe entre variables ambientales y la presencia de la especie. En ambos casos
las variables explicativas deberian basarse en el conocimiento sobre el grupo de
trabajo. Cuando este conocimiento es escaso o incompleto es necesario probar con

el mayor ntimero de variables posibles.

Para este trabajo realicé una compilacién de fuentes disponibles en internet
de variables ambientales de diversa indole. En esta seleccion sélo inclui variables
disponibles ptublicamente o a través de accesos autorizados, y que fueran com-
pletamente gratuitas, y exclui algunas fuentes de datos especializadas y de mayor
resoluciéon (Apéndice B). La mayoria de las variables provienen de mediciones
con sensores remotos; resultaron de interpolacién espacial de datos provenientes
de estaciones meteorolédgicas o de mediciones recogidas en el campo; o compila-

ciones de registros nacionales o regionales (Hay & Lennon, 1999; New et al., 2002).

Procesé todas las variables utilizando el programa GRASS GIS (GRASS Devel-

opment Team, 2006). Transformé las capas temadticas a la proyeccién azimutal de
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areas proporcionales de Lambert con latitud de referencia 6°30°00” N, meridiano
central 65°00'00” O, y el datum WGS84, con una resolucién de 25 km?. En este paso
apliqué un reajuste de los valores (“resampling”) por medio de interpolacién por
el método de vecino mds cercano para las variables categoricas o variables contin-
uas con un grano muy grueso (>> 50 km), o interpolacién ctibica para el resto de
las variables continuas. Recorté las capas al recuadro de la Venezuela continental.
Luego filtré los valores nulos, erréneos o dudosos para sustituirlos, en la mayor

medida posible, por promedios ponderados de las celdas vecinas.

Para algunas técnicas de modelizacién se requiere o recomienda trabajar con
variables con una distribucién simétrica y unimodal, mientras que otros autores
recomiendan estandarizar las variables para permitir una mejor comparacién de
los respectivos efectos (Hirzel et al., 2002). Utilicé el método de box-cox para trans-
formar las variables: primero estimé el pardmetro de transformacién (\) por méto-
dos de maxima verosimilitud, luego apliqué el test de simetria (“skewness”) de
Agostino y el test de curtosis de Abscombe a los datos originales y a los trans-
formados. Por lo general las variables presentaron menores valores de asimetria
y curtosis después de la transformacién, pero seguian presentando desviaciones
significativas; descarté del andlisis ocho variables que no mejoraron con la trans-
formacién, y en el resto de los casos utilicé las variables transformadas. Por tiltimo

las estandaricé para obtener media cero y desviacién estdndar uno.

En total utilicé 228 capas, de las cuales 214 son variables continuas, otras 12
son categoéricas, y dos representan las coordenadas geogréficas proyectadas pero

sin transformar ni estandarizar. Descarté siete variables que tenian un exceso de
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valores nulos y utilicé las 221 restantes.

2.2.3. Prediccion de la distribucion

Para predecir la distribucién de una especie utilicé un modelo de nicho NV (S, B, X)
definido como un trio de relaciones entre tres entidades: la especie S, el espacio
geografico B, y el espacio ambiental X (Stockwell, 2007). La primera relacién es-
t4d dada entre el espacio geogréfico y el espacio ambiental ya que para cada lo-
calidad geogréfica existe exactamente una combinacién de variables ambientales,
f: B — X.Lasegunda relaciéon se da entre el espacio ambiental y la presencia de
la especie, pues para cada combinacién de variables ambientales existe un tinico
valor de presencia (o probabilidad de presencia) de la especie g : X — S, esta
relacién define el nicho de la especie. La tltima relacién se dé entre el espacio ge-
ogréfico y la especie, pues para cada localidad existe un tinico valor de presencia
(o probabilidad de presencia) de la especie h : B — S. El supuesto del modelo
de nicho es que la distribucion real de la especie es equivalente a la proyeccién

espacial del nicho de la especie ¢g(f(B)) ~ h(B).

La relacién que define el nicho de la especie, g(X), es el punto central del mod-
elo de nicho, y existen muchas formulaciones posibles para esta relaciéon. La forma
mas sencilla es suponer que la presencia de la especie esta limitada por condiciones
extremas. Para una especie S, y una variable z;, podemos definir un intervalo de
tolerancia entre los valores 2/ y 2] que determinan las condiciones bajos las cuales
la especie puede mantener poblaciones estables. El nicho fundamental de S esta

descrito por el volumen que forman los intervalos de tolerancia construidos sobre
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m variables x4, s, ..., z,, donde m son todos los factores ecolégicos relevantes
para S;. Nos referimos a este nicho, N;, como un hiper-volumen de m-dimensiones

dentro del espacio ambiental X (Hutchinson, 1957).

En la practica no se conoce el nicho de la especie pero es posible estimarlo
utilizando conocimiento previo sobre la especie o calculandolo a partir de una
muestra representativa de su distribucién. Para este trabajo utilicé tres formas al-

ternativas para estimar el nicho de las especies.
Mapas de opinién experta

La primera alternativa es utilizar el conocimiento de expertos para establecer a

riori los valores de z/. y 27 para cada variable &, de tal forma que
p kY Tp P q

B 1 osiag <oy < o
9(X) = OE(X) = 1;[ { 0 en caso contrario

. La prediccién resultante al evaluar esta funcién en la region de estudio, g(f(B)),

es un mapa binario de presencia y ausencia que denomino OE (opinién experta).

En Venezuela el conocimiento sobre la distribucién de especies de mariposas
piérides es escaso (ver capitulo anterior), no asi para Colombia, que cuenta con
un trabajo muy completo sobre esta familia, que abarca gran parte de las especies
conocidas o esperadas para Venezuela y que contiene mapas de distribucién den-
tro de Colombia (Le Crom et al., 2004). A pesar de que en esa publicaciéon no se
explica el método de elaboracién de estos mapas, es posible reconstruirlos parcial-
mente utilizando 4 criterios mencionados en el texto descriptivo de cada especie:
intervalo de altura en las que se observa la especie, “preferencia” por bosques

o zonas abiertas, “preferencias” por zonas htimedas o secas y restricciones bio-
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geograficas. Apliqué reglas heuristicas para convertir los tres primeros criterios en
intervalos cuantitativos de altura, porcentaje de cobertura boscosa y precipitacion
media anual, y aplicar la formula descrita anteriormente. La prediccién se basé
en los mapas de las variables alt, arbr, bil2, ecrgn y biom (ver apéndice B). En
el caso de las especies comunes entre Colombia y Venezuela ajusté los intervalos
hasta obtener resultados similares a los de Le Crom et al., para las otras especies
utilicé datos de otras fuentes bibliogréficas (Bollino & Costa, 2007; Brown, 1931,
1932; DeVries, 1987; Lichy, 1976; Rey & Pyrcz, 1996). Para todos los célculos utilicé

el modulo r.mapcalc de GRASS GIS (GRASS Development Team, 2006).

Envoltorio Bio-climético

El segundo método se basa en una muestra que consta de tres valores: la de-
teccién o falta de detecciéon de la especie (s), las coordenadas geograficas de la
localidad de muestreo (b), y las condiciones ambientales para esa localidad (z) in-
feridas a partir de coberturas geograficas apropiadas. Los valores de z), y zj son
calculados como el intervalo A, sobre la variable k£ que contiene una proporcién
predeterminada de las observaciones de presencia de la especie (s = 1). En este tra-
bajo utilicé los percentiles del 2,5 y el del 97,5 % para variables continuas, o todas
las categorias con datos de presencia para el caso de variables categoéricas (Busby,

1986).

La multiplicacién de estos intervalos tiene un efecto indeseable, y es que al
aumentar el namero de variables la proporcién de observaciones de presencia

incluidas en la interseccién de todos los intervalos disminuye, y el volumen del



51

nicho estimado se reduce (Stockwell, 2007). Por ello es conveniente utilizar una
aproximacioén basada en la proporciéon de intervalos observados para la especie
con respecto al total de intervalos M), que contienen el total de observaciones de
presencia o ausencia de la especie (s € 0, 1), de tal forma que

sm 1 six, € Ay
k1 0 en caso contrario

X)=EB(X) =
9(x) & s 1 sizp € My

"1 0 en caso contrario
(Pifieiro et al., 2007). La prediccién resultante en este caso es una proporcién con

valores continuos entre 0 y 1.

Esta aproximacion permite considerar un conjunto extenso de variables, aun
cuando algunas de estas variables sean poco informativas para delimitar el nicho
de la especie. En este caso consideré (1) el mismo conjunto de variables propuestas
por expertos (alt, arbr, bil2, ecrgn y biom), cuyo resultado denomino EB,; y (2) el

conjunto total de 221 variables disponibles, cuyo resultado llamo EB,.

Bosques aleatorios

Los envoltorios bio-climdticos suponen que la probabilidad de presencia es
uniforme a lo largo de los intervalos de tolerancia, que los efectos de las variables
son independientes entre si y que todas las variables son igual de importantes a
la hora de predecir el nicho de la especie. Existen muchos otros modelos de nicho

que permiten flexibilizar estos supuestos,

Los “bosques aleatorios” se basan en principios de aprendizaje artificial y ar-
boles de clasificaciéon y son capaces de manejar multiples variables categodricas y

continuas para predecir la probabilidad de presencia o ausencia de una especie
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(BA, “random forests”, Breiman, 2001). Los BA implementan la nocién de ensam-
ble de modelos a través de una seleccién aleatoria de casos y variables para realizar
multiples predicciones que luego son utilizadas para promediar los resultados y
evaluar la importancia de las variables (Araujo & New, 2006). Aunque el uso de
esta técnica para predecir distribucion de especies es muy reciente, ha demostra-
do tener un desempefio superior al de otras técnicas basadas en redes neurales,

distancias multivariadas y regresion (Benito Garzén et al., 2006; Elith et al., 2006).

Bajo este modelo la definicién del nicho se basa en la sumatoria de votos obteni-

da por un ensamble de ¢ drboles de clasificacion,

§(X) =BACY) =3 C(8;,m)

, dénde ©; es un subconjunto aleatorio de la muestra original, y m es el nimero

de variables utilizadas en cada nodo del arbol.

Para utilizar los BA es necesario tener datos de presencia y ausencia confi-
ables. Las presencias de NeoMapas y los registros provenientes de colecciones son
confiables, pero las “ausencias” de NeoMapas son realmente una combinacién de
ausencias reales y fallas de deteccidn, y es necesario introducir un criterio de con-
fiabilidad de estas “ausencias” (Pearce & Boyce, 2006). Para ello reclasifiqué los
mapas predictivos de EB, de cada especie en tres intervalos delimitados por los
percentiles de 30 y 70 %, y utilicé este mapa para clasificar las ausencias de cada
especie en 3 categorias de confiabilidad: ausencias que caen en el primer intervalo
(0 -0,30) las consideré como ausencias confiables; las ausencias en el segundo in-
tervalo (0,30 — 0,70) las consideré como ausencias sospechosas; y las ausencias en

el tercer intervalo (0,70 — 1) las consideré como ausencias no confiables o seudo-



53

ausencias. Adicionalmente, para minimizar el efecto de autocorrelacién negativa,
todas las seudo-ausencias con una distancia menor de 25 km a la presencia més

cercana fueron colocadas en una cuarta categoria (Dormann, 2007; Segurado et al.,

2006).

El desempefio del BA depende de dos pardmetros: el ntimero de variables uti-
lizadas en cada nodo (m) y el nimero de adrboles en el bosque (¢, Liaw & Wiener,
2002). Para cada arbol los datos de presencias y ausencias son divididos aleato-
riamente en un conjunto de calibracién y otro de validacién. El conjunto de cal-
ibracion es usado para ajustar el drbol de calibracién, el cual utiliza m variables
en cada nodo de decisién. El resto de los datos de presencias y ausencias son uti-
lizados para la validacion, de modo que las predicciones realizadas por cada arbol
constituyen un “voto” para cada observaciéon. Debido a que cada 4rbol utiliza una
seleccién aleatoria de los dos conjuntos, cada observacién obtiene una cantidad de
votos diferentes. La proporcién de votos de presencia con respecto al total de votos
realizados para cada observacion es utilizado como un estimado de la probabili-
dad de presencia en esa localidad. Al final de cada arbol se calcula la proporcién
de errores de clasificacion (“out of the bag error”, 6 OOB) en base al total de votos
de cada observacion, este valor suele cambiar con cada arbol ajustado hasta que

llega a un valor estable (Breiman, 2001).

Para ajustar estos pardmetros segui los siguientes pasos:

» Determiné manualmente el tamafio muestral del conjunto de validacién de
cada arbol (n). Observé mejores resultados al tomar al menos 70 % de los

datos de presencia, y una seleccién estratificada de las ausencias para man-
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tener una relacion de pesos de 45 % para las presencias y 45, 7, 3 y 1% re-
spectivamente para las cuatro categorias de ausencias. En las especies con
menos de 20 datos de presencia utilicé un minimo de 10 datos de ausencias
escogidos aleatoriamente en proporcién de 40, 30, 20 y 10 % para las cuatro

categorias de ausencias.

» Calibré el BA con ¢t = 300 arboles, probando diferente nimero de variables
por nodo (pardmetro m), y seleccioné el valor de m que tuviera un minimo

error OOB.

» Ajusté un BA de ¢t = 500 arboles con todas las variables y los pardmetros
n 'y m establecidos anteriormente. Ordené las variables segtin la reduccion
promedio de la impureza en los nodos (indice de Gini), y seleccioné las vari-
ables que mostraban un valor significativo siguiendo la regla de la barra par-

tida (“broken stick”, Legendre & Legendre, 1998).

» Ajusté un BA final de ¢t = 1500 arboles, con los pardmetros n y m y las vari-

ables seleccionadas.

Realicé este procedimiento partiendo de dos conjuntos de variables, en el primer
caso (BA,) utilicé la totalidad de variables disponibles y con el segundo caso (BA.)
utilicé las variables sugeridas por expertos junto con las dos coordenadas geogra-

ficas.

A partir de los BA de cada especie obtuve mapas predictivos de probabilidad
de presencia. La prediccion se basa en la proporcion de votos de presencia que

aportan los 1500 drboles del BA final cuando se aplicaron a cada uno de las celdas
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del conjunto de mapas de las variables ambientales utilizadas.

2.2.4. Evaluacion de la prediccién de distribucién

Comparé los cinco modelos (OE, EB,, EB,, BA., BA;) utilizando un criterio
objetivo basado en el ajuste de una muestra aleatoria (pero no independiente) y
un criterio subjetivo basado en una evaluacién visual de los mapas de prediccion

de distribucién.

El criterio objetivo es el area bajo la curva (ABC) del gréfico de bondad de clasi-
ficacion (Liu et al., 2005). Esta curva representa la relacién entre la proporciéon de
presencias correctamente clasificadas (sensibilidad) y el complemento de la pro-
porcién de ausencias correctamente clasificadas (especificidad) a medida que varia
el punto de corte. Un ABC cercana a uno indica que el modelo predice correcta-
mente la mayoria de las presencias y ausencias, mientras que valores cercanos a 0,5
indican que el modelo no es mejor que una clasificacién aleatoria. Para mitigar el
efecto de las falsas ausencias utilicé, para cada especie, 20 muestras aleatorias pon-
deradas con una combinacién de datos de presencias y “ausencias” de las cuatro

categorias utilizadas en los BA.

Para la evaluacion subjetiva tuve que transformar la prediccién de los modelos
BA y EB en mapas binarios similares a OE. Para ello utilicé el punto de corte 6pti-
mo del grafico de bondad de clasificacion, que minimiza los errores de clasificacion
(Liu et al., 2005). Posteriormente ordené los mapas en una escala del 1 (mejor) al
5 (peor) en base a mi percepcion personal del grado de sub- o sobre-estimacion la

distribucién de la especie. Para evitar preferencias por un modelo determinado,
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realicé la evaluacion sin ver los nombres de los modelos que generaron los mapas.

2.2.5. Estimacion de la riqueza de especies

La suma de los mejores mapas de distribucién para cada una de las especies
representa el mejor estimado autecoldgico de la riqueza de especies esperada para
cada celda del mapa (Ferrier & Guisan, 2006). La seleccién de los mejores mapas
puede basarse en el criterio objetivo de ajuste (AUT sp¢) 0 en el criterio subjetivo

de prediccion (AUTgyp).

Por su parte, la estimacién de curvas de acumulaciéon de especies por modelos
no lineales con efectos mixtos permite estimar la riqueza de especies desde una
perspectiva sinecolégica (Ferrier, 2002; Hortal & Lobo, 2006). En este caso utilicé
nuevamente dos conjuntos de variables: las variables propuestas por los exper-
tos (SINgyp), ¥ un conjunto de las variables méas importantes segtn el criterio de

importancia de los bosques aleatorios (SINgc).

Modelos no lineales con efectos mixtos

A diferencia de los mapas de distribucién de especies, la curva de acumu-
lacién de especies se aplica a un conjunto de muestras estandarizadas agrupadas
en unidades regionales de andlisis (URA). A medida que aumenta el ntimero de
estas muestras, o el esfuerzo de muestreo £, se van acumulando nuevas especies

al total de especies detectadas S.

Para modelar este comportamiento ajusté una funcién de saturacion de Clench

a través de un modelo no lineal con efectos mixtos (NLME, Pinheiro & Bates,
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2000). Para ello construi una matriz M para cada URA, con S° columnas repre-
sentando las especies y L filas representando las UEMSs, y con los conteos como
valores de las celdas. Ajusté las curvas a partir de estimados de resustituciéon de la

riqueza observada para cada nivel de muestreo (Jiménez-Valverde et al., 2006):

1. a partir de M construi M* tomando un namero : de filas al azar,
2. S* corresponde al nimero de columnas con sumas > 0 en M*,

3. sumé el esfuerzo de muestreo £* de las UEM que corresponden con las i

filas,
4. se incrementa ¢ en una unidad y se vuelve al paso 1 hasta que i = L,

5. el procedimiento (1-4) se repite 10 veces para cada URA.

Finalmente ajusté al conjunto de datos de todas las URAs la férmula de Clench;
esta curva describe la forma en que el namero de especies detectadas se acerca
a un valor asintético, K, al aumentar el esfuerzo de muestreo E*. El pardmetro
ts0 representa el esfuerzo de muestreo necesario para alcanzar la mitad del valor
asintético y define la pendiente de la curva (Soberén M. & Llorente B., 1993). K es
un estimado de la riqueza real de especies, y puede variar segtn las condiciones

ambientales de la unidad de anélisis.

Ajusté esta funcién como un modelo no lineal con errores mixtos por medio de
minimos cuadrados no lineales y un algoritmo de optimizaciéon de Gauss-Newton.
La formula que utilicé en el modelo no-lineal fue:

g K*E—I—
= €
tso + I




58

donde S es el niimero de especies detectadas en una unidad regional de anélisis
(URA) y E es el esfuerzo de muestreo en esa URA, y ajusté los pardmetros Ky t5

por medio de las siguientes funciones lineales:

K = pX
= 7+ bura

t50
dénde 3 y v son parametros del modelo lineal, X en una matriz con los valores
de las variables explicativas y byra representa los errores aleatorios en la escala
de las URAs para la estimacién de t5, (Pinheiro & Bates, 2000). El modelo nu-
lo, SINnulo, Supone una riqueza constante para todas las URAs. A partir de este
modelo agregué variables explicativas para el efecto fijo en K, manteniendo los
efectos aleatorios en t5). Estos modelos corresponden a la hipétesis de un valor de
K determinado por las variables utilizadas, mientras que la pendiente de la curva
puede variar aleatoriamente. Escogi las variables a agregar segtin dos criterios: el
conjunto propuestas por los expertos, SINg,,,; y un subconjunto de todas las vari-

ables que tuvieron mayor importancia segiin la selecciéon de variables del modelo

de BAt, SINSlC.

Comparé los modelos utilizando el criterio de informacién de Akaike y el cri-
terio de informacién de Bayes, (AIC y BIC, por sus siglas en inglés). Con los dos
modelos realicé estimaciones de la riqueza esperada en las transecciones de estu-
dio y predicciones de la riqueza esperada en las celdas de la cuadricula nacional
para el estudio de la biodiversidad (Fig. 1.2) segtin los valores promedios de las

variables en dichas celdas.
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2.3. Resultados

2.3.1. Datos de distribucion

Las fuentes consultadas contienen datos de al menos 101 de las 116 especies
esperadas para Venezuela, 37 de ellas estuvieron presentes en una sola coleccion.
La colecciéon méas completa desde el punto de vista taxonémico resulté ser la del
MIZA, pero la colecciéon de NeoMapas fue la que aporté mayor ntimero de ejem-

plares y mayor ntiimero de localidades georeferenciadas (Tab. 2.I).

Tabla 2.I: Aporte de registros de tres colecciones entomoldgicas.

Ejemplares Ejemplares Numero de Localidades
(total) identificados  especies  georeferenciadas
NeoMapas 8773 7594 64 959
MIZA 763 759 84 192
MALUZ 1281 1173 62 91
total 10817 9526 101 1234

Algunos de los registros provenientes de museos no contenfan informacion
sobre la localidad geografica, o los datos disponibles no permitian su georefer-
enciacion. Las més de 1200 localidades georeferenciadas se concentran en cuatro
regiones geograficas: el sur de los Andes, el oeste del Lago de Maracaibo, la region
central de la Cordillera de la Costa, la costa oriental y el noreste del estado Bolivar.
Por otro lado el sur de Apure, Bolivar y Amazonas y el delta del Orinoco estan

sub-representados en la muestra (Fig. 2.2).

NeoMapas es la fuente predominante de datos para las 25 especies con més de

50 registros. Para la mayoria de las 40 especies menos comunes (con menos de 10
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Figura 2.2: Distribucién espacial de los registros georeferenciados de las tres colec-
ciones consultadas. Los simbolos representan la coleccién de origen de los reg-
istros: los tridngulos para NeoMapas, los circulos MALUZ y los tridngulos inver-
tidos MIZA. El mapa de fondo muestra la intensidad relativa de los registros, las
zonas mads claras indican pocos registros disponibles. Las celdas representan la
ubicacion de las URAs que contienen datos de muestreo sistemaético.
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ejemplares) las colecciones del MIZA y MALUZ son la fuente principal de datos.

Para el resto de las especies, se evidencia una mezcla mds o menos equitativa de

datos de las tres fuentes consultadas (Fig. 2.3).

1000 - total MIZA
5 500 NeoMapas MALUZ
5
5
2,
L 100 —
S 50 —
@
)
L
2 10 —
5 ]
1 —
| | | | | |
= = = = = =
(o] =+ ] sl 9

Especies en orden de frecuencia total

Figura 2.3: Ntimero de ejemplares por especie en tres colecciones consultadas. Las
especies estdn ordenadas segtn el nimero total de registros en las tres colecciones
(circulos azules).

2.3.2. Distribucién de especies

Ambos criterios de evaluacién de los modelos de distribucién indican que las
cinco variables escogidas por los expertos y las reglas sencillas basadas en interva-
los no son suficientes para explicar la distribucién de todas las especies. Para ocho
de las 101 especies no fue posible ajustar los 5 modelos por falta de datos georefer-

enciados o informacién previa sobre su distribucién. Para las 93 especies restantes
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los modelos de BA estuvieron siempre entre los que tenian los méximos valores de
ABC, aunque en la mitad de los casos hubo dos 0 mas modelos compartiendo este
valor, (Tab. 2.II, prueba de x? de Pearson x* = 712,16, g.d.l. = 16, p < 0,01). Por
su parte, la evaluacion subjetiva seleccioné un tinico modelo por especie, pero esta
seleccion estuvo repartida entre todos los modelos de forma homogénea (Tab. 2.11I,
x? = 11,31, g.d.l. = 16, p = 0,79). Las coincidencias entre ambas evaluaciones no
superaron las esperadas por el azar (x> = 24,8119, g.d.l. = 16, p = 0,07). El al-
to valor de ABC combinado con un desempefio promedio en la prediccion puede
indicar un sobre-ajuste de los modelos de BA a los datos, lo cudl es un problema
comun en modelos muy flexibles (Meynard & Quinn, 2007; Phillips et al., 2004;

Randin et al., 2006; Wood & Augustin, 2002).

Tabla 2.1I: Evaluacién de los modelos de distribucion de 93 especies de piérides
segun el criterio de 4rea bajo la curva (ABC). Los valores indican el ntimero de
veces que un modelo qued6 en una posicion determinada (1: menor valor de ABC,
5: méximo valor de ABC) para cada especie.

1 2 3 4
OE |70 17 6 0
EB. |17 56 13 0
EB, | 5 13 64 0 11
BA. | 0 0 0 23 70
BA;, | 0 1 0 23 69

N O O1

No existe un tinico conjunto de variables que explique la distribucién de todas
las especies. Los modelos de OE y EB, suponen que las variables importantes son
las sugeridas por los expertos, mientras que EB; supone que todas las variables
tienen la misma importancia. S6lo los modelos BA. y BA; permiten seleccionar

y ordenar las variables segtiin su importancia por medio del indice de Gini. La



63

Tabla 2.III: Evaluacién subjetiva de la prediccién de los modelos de distribucion
de 93 especies de piérides. Los valores indican el nimero de veces que un modelo
quedo en una posicién determinada (1: peor modelo, 5: mejor modelo) para cada
especie.

OE |24 23 8 16 22
EB. |24 29 11 19 10
EB; |22 21 14 18 18
BA. |22 24 8 20 19
BA; |20 22 10 17 24

suma de los valores de Gini de los 70 modelos de BA, escogidos por ABC indican
que la altura, la longitud, la precipitacion media anual y la latitud son las cuatro
variables mds importantes entre las propuestas por los expertos. Para el caso de
los 69 modelos de BA, de las 221 variables disponibles, 207 se utilizaron al menos
una vez, pero las siete variables mds importantes segiin el indice de Gini fueron
la precipitacion del mes de agosto (prc8), longitud, latitud, temperatura maxima
nocturna (Tq100n), temperatura méxima mensual del mes de febrero (tmx2), la
precipitacion mensual promedio del mes de julio (prc7) y el indice de vegetacion

normalizado para el mes de septiembre (NDVI09, Apéndice B).
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Figura 2.4: Area de distribucién predicha para cada especie por los mejores modelos. Las cajas representan el valor

medio, el primer y tercer cuartil y los puntos representan valores extremos que superan el intervalo intercuartil. Seleccién

1 area media predicha por este

s

un e

2

segln

ABC, en negro y seleccién subjetiva, en rojo. Las especies estdn ordenadas seg

segundo criterio.

(o)
I



65

El 4rea de distribucién estimada para cada una de las especies es muy variable
(Fig. 2.4). Utilicé una ANOVA con efectos aleatorios para ver como se reparte esta
variabilidad. En promedio, 84,9 % de la variabilidad en las predicciones de cada
especie se debe a la seleccién del punto de corte, y un 15,1 % se debe al criterio de

seleccion del mejor modelo para cada especie.

2.3.3. Prediccién de la riqueza de especies

Las dos predicciones de riqueza basadas en los mapas de distribucién difieren
de los patrones previstos por expertos. Los mapas de distribucién escogidos con
un criterio objetivo estdn sesgados a la Cordillera de la Costa, especificamente a
las principales localidades de recolecciéon del MIZA. La suma de los mapas escogi-
dos subjetivamente muestra un patrén mas complejo con riquezas mayores en la
vertiente llanera de los Andes y en la Cordillera de la Costa, y valores similares en
Perija y Turimiquire. Pantepui muestra valores intermedios de riqueza, mientras

el Delta del Orinoco y los llanos muestran valores bajos (Fig. 2.5).

La prediccion de riqueza a partir de los mapas de distribucién se vié afectada
por la incertidumbre y el sesgo de omisién de los modelos de distribucién. En este
caso el ANOVA con efectos aleatorios muestra que la variabilidad en la prediccién
depende en un 95,5 % de la seleccién de los modelos, y s6lo en un 4,5 % de la selec-
cién del punto de corte. La riqueza promedio segtin AUTgyp es de 22,82 especies,
un 50 % maés que las 15,69 predichas por AUTspc. Esta diferencia se debe princi-
palmente a mayores valores en el estado Bolivar y en las cordilleras, especialmente

la de los Andes (Fig. 2.5). La variabilidad en ambas predicciones es relativamente
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AUT 45

50 60

Figura 2.5: Suma de los mapas de prediccion de distribuciéon de especies selec-
cionados con un criterio objetivo (AUT spc) y un criterio subjetivo (AUTsyp). Los
mapas muestran el nimero esperado de especies, los graficos en el medio rep-
resenta la escala de colores comtn a ambos mapas junto con la distribucién de
valores de cada uno de los mapas.
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Figura 2.6: Estimados de la relacién especies-drea para las mariposas de la familia
Pieridae en Venezuela. Utilizo el nimero de Unidades Elementales de Muestreo
(UEM) como una medida sucedanea del drea muestreada. Los circulos oscuros
muestran el nimero de especies detectadas en diferentes combinaciones aleato-
rias de las URAs, las cruces muestran el nimero de especies que pudieran estar
presentes segtin los mapas de distribucién. La curva azul y la curva verden mues-
tran el promedio empirico de esta relacién para ambos casos, mientras que las
lineas negras muestran la relacién esperada (con sus intervalos de confianza) bajo
un esquema de muestreo completamente aleatorio que abarque todo el pais.
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Figura 2.7: Prediccién de la riqueza de especies a partir de modelos no-lineales
de efectos mixtos basados en una seleccién previa de variables (SINgy,) y una se-
leccion objetiva (SINg.). Los mapas muestran el niimero esperado de especies, los
graficos en el medio representa la escala de colores comtn a ambos mapas junto
con la distribucién de valores de cada uno de los mapas.
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baja, con promedios de 1,41 ( AUTxpc) y 1,69 (AUTsyg) especies, y se reparte de

manera uniforme en toda el drea de estudio. El sesgo de ambas predicciones es
desconocido, pero segtin la lista de especies presentes en el pais (Apéndice A), por
lo menos el 12 % de las especies conocidas o esperadas para el pais no pudieron

ser incluidas en este andlisis por falta de datos.

Los muestreos sistemdticos también se ven afectados por la baja detectabili-
dad y los sesgos geograficos. A lo largo de las transecciones de NeoMapas se cap-
turaron una media de 12 especies por URA, y s6lo cuatro URAs tuvieron mds de
20 especies (el3, h03, h04 y k24). Al combinar todas las URAs, la relacién entre
ntmero de especies y drea es casi lineal en escala logaritmica por tres 6rdenes de
magnitud (Fig. 2.6). Sin embargo, esta curva sélo toma en cuenta las especies de-
tectadas. Al colocar el ntimero de especies que pudiesen estar presentes segtn los
mapas de distribucién, el ntiimero de especies “detectadas” aumenta y la pendi-
ente de la curva disminuye ligeramente a partir de 100 localidades. Ahora bien, si
en vez del muestreo anidado, las localidades de muestreo se distribuyesen aleato-
riamente en todo el pais, la curva resultante estaria ligeramente por encima de la
anterior y mostraria una disminucién de la pendiente paulatina a partir de las 10

localidades.

Los modelos no-lineales ajustados a las curvas de acumulacién de especies para
cada region permiten estimar la fracciéon de especies no detectadas, incluso a pe-
sar de estos sesgos. De hecho sus predicciones fueron mayores que los estimados
autecolégicos y presentaron menor discrepancia entre si. Los modelos no lineales

predicen un promedio de entre 24 y 27 especies por URA, dependiendo de las
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variables seleccionadas (Fig. 2.7). La variabilidad de estos estimados fue baja y
comparable con la variabilidad de los estimados autecolégicos (ver valor de € en

la Tab. 2.1V).

Los modelos sinecolégicos sugieren un gradiente de riqueza diferente al de las
predicciones autecolégicas. Segtin el criterio de Akaike SINg). fue superior al mod-
elo nulo y a SINg. (Tab. 2.IV). Sin embargo, las predicciones coinciden en sefialar
las regiones al sur y en el delta del Orinoco como las de mayor riqueza, especial-
mente hacia el sur del estado Amazonas (Fig. 2.7). Las predicciones autecolégicas
coinciden con las predicciones sinecoldgicas en gran parte del sureste del pais (es-
tado Bolivar), los llanos centrales y la cuenca del Lago de Maracaibo al occidente,
pero predicen una riqueza mucho mayor en las cordilleras andinas (incluyendo a

Perija en occidente) y de la costa.

2.4. Discusion

Al menos para la mitad de las mariposas piérides de Venezuela la distribucion
puede ser explicada por un pequefio conjunto de variables propuestas por exper-
tos y por reglas sencillas basadas en intervalos. Para la otra mitad es necesario
incluir variables adicionales y relaciones mas complejas (Tabs. 2.1I y 2.III). Sin em-
bargo la diferencia entre las principales variables seleccionadas por métodos obje-
tivos y las propuestas por expertos es muy sutil, aunque las primeras mostraron un
mejor desempefio al momento de predecir la riqueza de especies a partir de datos
del muestreo sistemético. Las estrategias autecoldgicas y sinecolégicas mostraron

ser complementarias pues ambas revelaron patrones importantes, pero a la vez se
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Tabla 2.IV: Ajuste de la funcién de acumulacién de especies (S) por unidad de
esfuerzo (F), segtun la férmula de Clench, por medio de un modelo no lineal con
efectos mixtos.

Modelo X gdl AIC BIC logLik
SINNulo constante 3 34266,59 34287,49 —17130,29
SINgy, SHvar. BA, 8 31195,54 31251,27 —15589,77
SINg,e 7var. BA;, 10 29692,86 29762,51 —14836,43

Reparticion de la varianza para los tres modelos:

bura €
SINNuwe 7601,82 1,56
SINgy, 6742,66 1,72
SINg. 5508,13 2,10

Efectos fijos del mejor modelo (SINg):

Estimado E.E. gdl t P

Bo 27,847 0,287 7782 96,940 < 0,001
B1pre8 —1,381 0,426 7782 —3,242 0,001

Box —0,3x107° 0,03 x 1075 7782 —11,481 < 0,001
B3y —2,6x 107° 0,08 x 1075 7782 —34,618 < 0,001
B4Tq100n 4,151 0,084 7782 49,128 < 0,001
Bstmax2 —8,402 0,111 7782 —75,603 < 0,001
BepreT 5,148 0, 486 7782 10,603 < 0,001

BN DV 109 —0,017 0,079 7782 —0,217 0,829
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vieron afectadas por la calidad de los datos disponibles. Este punto es muy impor-

tante para interpretar correctamente los resultados obtenidos.

El hecho de que no haya un modelo tinico que sea aplicable a todas las especies
realza la importancia de combinar toda la informacién disponible con métodos
de andlisis y comparacién rigurosos. Hasta la fecha nadie ha intentado hacer esto
para las mariposas neotropicales, generalmente los mapas de distribucién se basan
exclusivamente en la opinién de expertos o en presentar la distribucion de las lo-
calidades de captura (Bollino & Costa, 2007; Hall & Willmott, 1996; Le Crom et al.,
2004; Llorente-Bousquets et al., 1993; Willmott, 2003), y cuando se han aplicado
modelos de distribucién sélo se han incluido unas pocas variables representativas

del conocimiento de expertos (Peterson et al., 2002).

El proceso de modelizacion se fundamenta en una serie de decisiones objetivas
y subjetivas que inevitablemente afectan los resultados obtenidos (Araujo & New,
2006). Para tratar de optimizar este proceso comparé los resultados obtenidos con
una opcidén subjetiva y otra objetiva en dos pasos criticos: la selecciéon de variables
y la seleccion del mejor modelo. En el primer caso las diferencias entre ambas al-
ternativas son menores de lo que parece a primera vista. Esto se debe a que es
muy comun recurrir a variables indirectas, como la altura, para tratar de explicar
relaciones mds complejas que apenas podemos intuir con el limitado conocimien-
to disponible (Guisan & Thuiller, 2005). De hecho las variables que fueron selec-
cionadas con mayor frecuencia por métodos objetivos parece que representan los
mismos gradientes de variaciéon que las variables sugeridas por expertos: temper-

atura (que varia con la altura), precipitacion e indice de vegetacion (relacionada
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con la cobertura). La ventaja de esta seleccion objetiva es que permite mejorar la
resolucién de las predicciones y formular preguntas més especificas: ;por qué la
méxima temperatura nocturna y no la diurna?, ;por qué la precipitaciéon de julio y
agosto?, ;por qué el indice de vegetacion de septiembre?. Estas variables pueden
estar indicando la importancia de ciclos reproductivos, los cuales han sido poco
estudiados en mariposas tropicales, pero pueden tener regularidades muy mar-
cadas (Braby, 1995; Shapiro et al., 2003). Para poner a prueba estas hipétesis es
necesario hacer estudios a largo plazo sobre la fenologia de estas especies (Thorne

et al., 2006).

La selecciéon del mejor modelo de distribucién entre los posibles candidatos
fue un paso muy sensible del andlisis. La diferencia entre los dos criterios uti-
lizados aumenta la incertidumbre en las predicciones del area de distribucion.
Aparentemente el problema es que los modelos de distribucién mas complejos
tienden a sobre-ajustarse a los datos, es decir, predicen muy bien en las zonas con
datos disponibles, pero tienen un pobre desempefio en las zonas no muestreadas
(Guisan & Thuiller, 2005; Randin et al., 2006). En este caso el problema persiste
aun cuando estratifico los datos de “ausencias”, lo que me indica que el origen del
problema puede deberse a que los datos de presencia no son representativos de
la distribucién de las especies. Por ahora la seleccién subjetiva es la tinica medida
que sirve para disminuir este problema (Loiselle et al., 2008). Sin embargo en el
mediano plazo serd necesario aumentar el esfuerzo de muestreo en las regiones

subrepresentadas hasta mejorar el desempefio de los modelos.

Los métodos sinecolégicos para predecir la riqueza de especies sélo tienen éx-
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ito si las especies responden a variables similares (Ferrier & Guisan, 2006). Los
modelos no lineales tuvieron un buen ajuste a los datos, incluso a pesar de basarse
en un reducido conjunto de variables que probablemente sea poco representativa
de las més de 200 variables utilizadas en los modelos de distribucién (Tab. 2.1V).
Esto indica que, en lineas generales, las especies si responden a un patrén comdn,

aunque para cada una se exprese a través de variables diferentes.

Ambas estrategias difieren en los patrones predichos: la estrategia autecologi-
ca le da mds peso al gradiente altitudinal, mientras que la sinecolégica resalta la
diferencia entre el sur y el norte del Orinoco. Las diferencias entre ambas predic-
ciones puede estar relacionada con la distribucién de especies de montafia de los
géneros Catasticta, Leptophobia y Dismorphia. Aparentemente ellas tienen respuestas
individuales a las variables ambientales que no encajan en el patrén general que
sigue el resto de las especies. Por otro lado estas especies son poco frecuentes en
colecciones y muestreos sistematicos. Para profundizar en el estudio de estos pa-
trones es necesario estudiar mejor a estos grupos de especies y realizar muestreos

selectivos en las localidades con mayor discrepancia en las predicciones.

El detalle y resoluciéon de las predicciones aporta nuevos elementos para es-
tudiar la riqueza de especies de la familia Pieridae en Venezuela. La estrategia
autecolégica predice diferencias de riqueza en ambas vertientes de los Andes y
entre las diferentes cordilleras. Por su parte la estrategia sinecoldgica predice un
gradiente entre Pantepui y el Delta, pero manteniendo valores mayores que en el
resto del pais, y predice una alta riqueza en Turimiquire, una regién poco explo-

rada hasta la fecha (Viloria, 2000). Ambas predicciones pueden considerarse como



75

hipétesis que necesitan someterse a prueba con muestreos selectivos y anélisis con

mayor resolucion espacial.

Es poco lo que se conoce sobre patrones generales de riqueza en mariposas
neotropicales, por lo que los resultados del estudio de las piérides de Venezuela
serd una referencia importante para futuros trabajos. Estos coinciden a grandes
rasgos con los patrones propuestos por expertos y que se supone predominan en
mariposas tropicales, sin embargo no existen muchos ejemplos de anélisis simi-
lares en el continente americano que permitan una comparacién directa. La may-
or parte de los estudios sobre riqueza de especies se han limitado a comparar
el niimero de especies capturadas en diferentes areas geogréficas, y muy pocas
veces han estudiado explicitamente el efecto de variables ambientales (Beccaloni
& Gaston, 1995; Brown, 1997; Brown & Freitas, 2000; Kerr, 2001; Willmott, 2003).
Por otro lado las curvas de acumulacién de especies han sido utilizadas principal-
mente para predecir la riqueza en localidades y regiones especificas (Diaz-Francés
& Soberdn, 2005; Robbins et al., 1996; Soberén M. & Llorente B., 1993; Wood & Gill-
man, 1998). Los casos de prediccién espacial de riqueza combinados con variables
ambientales se han limitado a México y Canad4, y han tenido un enfoque dirigido
a la conservacion y prediccion del efecto del cambio climético més que a estudi-
ar las relaciones entre riqueza y variables ambientales (Peterson et al., 2004, 2002;

Soberén et al., 2000).

Es necesario entender también las fuentes de error de estos modelos, y no sim-
plificar sus resultados, especialmente cuando se desean aplicar medidas de con-

servacion concretas. La selecciéon del mejor modelo y el punto de corte 6ptimo
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estdn sujetos a errores de juicio y puede generar incertidumbre en la predicciéon
(Fig. 2.4). Por ejemplo, para clasificar a una especie en una categoria de riesgo en
base a su drea de ocupacion, es necesario hacer varias predicciones y considerar
cudl porcentaje de éstas cae dentro del intervalo de interés, y no sélo la prediccion
puntual o la media de las predicciones de un modelo. En este caso particular, si
utilizo 20000 km? como un umbral arbitratio para definir a las especies restringi-
das, 14 especies (Catasticta hebra, C. philoscia, C. sisamnus, C. tomyris, C. troezene, C.
uricoecheae, Eurema paulina, Hesperocharis crocea, Lieinix viridifascia, Leodonta tellane,
L. zenobia, Leptophobia olympia, Nathalis iole y Tatochila xanthodice) clasificarian como
restringidas sin ninguna duda, mientras que otras 39 especies podrian consider-

arse restringidas o no, dependiendo del punto de corte y el modelo utilizado.

Los sesgos y vacios presentes en los datos disponibles también pueden estar in-
fluyendo en estos resultados. La baja densidad de localidades de presencia al sur
del Orinoco puede provocar que los mapas de distribucién de algunas especies
estén sesgados hacia el norte. Por otro lado, los pocos muestreos sistematicos re-
alizados en las cordilleras andinas y costeras parecen ser insuficientes para captar
todas las especies que pudieran estar presentes alli, y podria ser el motivo de la

subestimaciéon de los valores en esta zona.

Para disminuir esta incertidumbre y resolver las discrepancias entre los esti-
mados es necesario mejorar la cobertura espacial del muestreo sistematico. Viendo
s6lamente la distribucién espacial de los registros se pueden identificar vacios de
informacién a lo largo del Orinoco alto y medio, en los estados Apure, Gudrico,

Amazonas y Bolivar, y en el delta del Orinoco (Fig. 2.2). Pero la comparacién de
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las predicciones de riqueza indica que es necesario incrementar los muestreos en

ambas vertientes de las cordilleras andina y de la costa y en Pantepui (Fig. 2.5).

El conocimiento sobre la familia Pieridae en Venezuela es todavia escaso, y no
existia hasta la fecha un estudio dedicado a los patrones de distribucién o riqueza
de especies de esta familia en el pais. Los resultados obtenidos permiten plantear
preguntas e hipétesis mas especificas sobre la distribucién de las especies que
pueden ser abordadas por muestreos selectivos. Sin embargo la riqueza de es-
pecies es s6lo uno de los componentes de la diversidad. En el préximo capitulo
abordo el tema de la reparticién de abundancias entre las especies de una regién,
que me permitird combinar estos estimados de riqueza con estimados de equidad

para comparar la diversidad entre regiones.
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Capitulo 3

Estimacidon de la abundancia de las
mariposas Pieridae en las regiones de
analisis

3.1. Introduccion

Existen dos preguntas fundamentales relacionadas con la abundancia de es-
pecies: ;como se diferencias las especies abundantes de las escasas, y como se

puede estimar la diversidad de una comunidad o localidad?.

La abundancia promedio suele considerarse una propiedad intrinseca de las
especies que puede indicar limitaciones propias de sus historias de vida. Una baja
abundancia puede estar asociada con restricciones geogréficas o ecolégicas (Gas-
ton, 1996; Gaston et al., 1997; Holt et al., 1997), y por ello representa un indicador de
su vulnerabilidad (Kunin & Gaston, 1993; Preston, 1948; Rabinowitz et al., 1986).
Generalmente los libros dedicados a las mariposas suelen indicar esta caracteris-
tica de las especies respalddndose en observaciones propias de los autores, pero
sin seguir un procedimiento estandarizado (DeVries, 1987; Le Crom et al., 2004;
Neild, 1996). El estudio de los patrones de abundancia, y su comparacién con los
patrones de distribucién, permite realizar esta caracterizaciéon con datos cuantita-

tivos y diferenciar entre los tipos de abundancia/escasez.
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Por otro lado la reparticion de la abundancia de las especies en una localidad o
comunidad estd relacionada directamente con el concepto de diversidad (Magur-
ran, 2005; McGill et al., 2007). Una comunidad equitativa es considerada mas di-
versa que una comunidad con el mismo ntimero de especies pero dominada por
unas pocas (Peet, 1974; Yoccoz et al., 2001). Este patrén es por tanto un indicador
de las diferencias entre comunidades, y puede servir para describir gradientes de

diversidad.

Ambas preguntas se enfocan en un mismo fenémeno observado desde perspec-
tivas complementarias. Gran parte del estudio ecoldgico estd dirigido a entender
los factores que afectan la presencia y la abundancia de las especies, ya sea en local-
idades restringidas, en regiones geogréficas heterogéneas, o a nivel global (Begon
et al., 1996; Krebs, 1978). Histéricamente el estudio de los patrones de abundan-
cia se ha centrado en describir la estructura de comunidades animales o vegetales
bien delimitadas (Krebs, 1978). En los ultimos afios, y gracias a la disponibilidad
de nuevas fuentes de datos, se ha prestado creciente atencién a los patrones intra-
especificos de abundancia que se observan al comparar poblaciones a lo largo de
gradientes geograficos y ambientales extensos, o a lo largo de series de tiempo que

abarcan varias generaciones (Brown et al., 1995).

Si bien el estudio de las abundancias tiene una larga tradicién en ecologia,
no existen procedimientos estdndares para estimar, visualizar, comparar y probar
hipétesis sobre la abundancia de las especies (McGill et al., 2007). Cada uno de es-
tos pasos requiere de un tratamiento cuidadoso antes de comenzar la discusién so-

bre los mecanismos que pueden predominar en la formacién de las comunidades
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naturales.

La estimacion correcta de la abundancia de especies animales a partir de una
muestra debe tomar en cuenta la probabilidad de deteccién de los individuos que
varia segin los métodos de captura y las caracteristicas de la especie. Una vez
que contamos con los estimados puntuales de la abundancia para un conjunto de
especies y localidades es necesario comparar estos valores utilizando un método
sistemadtico. A través de un histograma de frecuencias o de un gréfico de abun-
dancias ordenadas se puede describir la distribucién empirica de las abundancias
(DEA) de forma eficiente, y asi caracterizar la estructura de una comunidad, mues-

tra o conjunto de especies (Tokeshi, 1993).

Regularidades en la forma de la DEA entre diferentes conjuntos de datos pueden
apuntar hacia mecanismos o leyes ecolégicas que expliquen el funcionamiento de
estas comunidades (McGill et al., 2007). El desarrollo y aplicacién de modelos de
distribucién de abundancia (MDA) simplemente busca dar una expresién rigurosa
a esas regularidades y conectarlas explicitamente con potenciales mecanismos. Es-
tos mecanismos generalmente estan asociados a diferentes hip6tesis macroecoldg-

icas.

Sin embargo, el estudio de estas regularidades no es tan sencillo como pudiera
parecer a primera vista. Una serie de factores pueden jugar un papel importante
al momento de discernir entre modelos que compiten entre si: el subconjunto de
modelos a comparar; el criterio de seleccién empleado; la incertidumbre en la es-
timacion de la detectabilidad y la abundancia; y la seleccion de la escala espacial o

temporal de muestreo.
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Para poder distinguir entre los posibles mecanismos es necesario ir mas alla
de un simple ajuste matematico e introducir pruebas estadisticas y ecolégicas rig-
urosas y extensivas (McGill, 2003a; McGill et al., 2007, 2006). Un primer paso para
ello es el desarrollo de un marco conceptual comtin que permita evaluar y com-
parar diferentes modelos objetivamente. Luego es necesario contar con una buena
replicaciéon de las unidades de andlisis que permita explorar patrones cualitativos
y cuantitativos recurrentes entre diferentes niveles de andlisis (escalas geogréficas,

grupos taxonémicos, condiciones ambientales, etc.).
3.1.1. Modelos macroecolégicos

La variabilidad en la abundancia de una especie puede ser explicada como la
interaccién entre su dindmica poblacional y las condiciones de su entorno (Pul-
liam, 2000). En un entorno estético y en equilibrio, y segtin el concepto de nicho
ecologico de Hutchinson (1957), podriamos esperar una correspondencia directa
entre calidad de habitat y tamafio poblacional. En los lugares dénde encontramos
la combinacién precisa de variables ambientales, la capacidad de carga y las tasas
de crecimiento de la especie deberian ser mayores. Mientras que en lugares de baja
densidad o baja calidad de recursos las poblaciones no pueden mantener tasas de
crecimiento positivas y eventualmente desaparecen (Venier & Fahrig, 1996). Pero
la relacién entre poblaciones y hébitats es dindmica y compleja. En sitios con baja
calidad de hébitat, donde la reproduccién y supervivencia es baja, la migracién de
zonas aledafias puede mantener densidades poblacionales moderadas o altas, en

lo que se conoce como una dindmica de fuente-sumidero (Pulliam, 1988). Igual-
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mente, no todos los lugares con condiciones adecuadas mantienen poblaciones
estables, ya sea por extinciones locales o por limitaciones en el movimiento de

individuos (Bowman et al., 2002; Hanski & Gilpin, 1997).

A pesar de las complejas interacciones entre habitat y dindmica poblacional
los patrones de abundancia y distribucién observados para diferentes taxones y
localidades muestran muchas caracteristicas comunes. Las especies muestran una
gran heterogeneidad y una alta correlacion en sus valores de abundancia, con una
o pocas regiones de alta densidad concentradas generalmente hacia el centro de
sus dreas de distribuciéon (Brown et al., 1995). La interseccién de estos patrones en
una localidad genera ensambles inter-especificos con pocas especies muy abun-
dantes y una larga lista de especies raras o escasas que generalmente se concentra

en localidades de alta riqueza de especies (Brown, 1984).

Histéricamente ambos patrones han sido descritos como distribuciones log-
normales, para las cuales existen varias interpretaciones (Frontier, 1985; Preston,
1962). Sin embargo se ha mantenido abierto un debate sobre la verdadera forma de
esta relacion y los mecanismos que la pueden generar, especialmente sobre la im-
portancia relativa del nicho y de las dindmicas poblacionales. Se ha postulado que
una fuerte relacién espacial entre calidad de habitat y tamafio poblacional man-
tenida a lo largo de diferentes escalas espaciales deberia generar patrones de abun-
dancia similares entre taxones y hdbitats con diferentes caracteristicas (Brown,
1984; Brown & Maurer, 1989; Brown et al., 1995). Por ello la presencia de patrones
recurrentes ha sido considerada una prueba de la importancia del nicho ecolégi-

co como elemento estructurador de las comunidades (MacArthur, 1957; Tokeshi,
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Sin embargo, modelos neutrales, que no consideran diferencias especificas ni
relaciones entre especies y condiciones ambientales, y que son mantenidos exclu-
sivamente por dindmicas poblacionales, también son capaces de generar patrones
de abundancia muy similares a los observados (Bell, 2000; Hubbell, 2001; McGill,

2003a,b; McGill & Collins, 2003).

Otro grupo importante de modelos ha surgido a partir del estudio de propiedades
estructurales de los ecosistemas. Un proceso de invasién jerarquico, la auto-correlacion
espacial en los valores de abundancia y/o la autosimilitud en los patrones de
distribucién de las especies pueden generar patrones intra- e inter-especificos de
abundancias similares a los observados en la naturaleza (Borda de Agua et al.,
2002; Frontier, 1985; Harte et al., 1999; McGill & Collins, 2003; Mouillot & Lepretre,
2000; Wilson, 1991). En estos casos la interaccion entre el espacio y la especie no es-
t4 determinada por procesos poblacionales o requerimientos del nicho, sino por la
distribucién espacial de recursos. Cominmente estos modelos se han formulado
en términos de geometria fractal (Brown et al., 2002; Mandelbrot, 1982; Sugihara &

May, 1990).

El objetivo de este capitulo es caracterizar los patrones intra- e inter-especificos
de abundancia para las mariposas piérides de Venezuela en las unidades regionales
de anadlisis (URAs) de NeoMapas. Primero voy a buscar un estimado apropiado
de abundancia, luego voy a ajustar seis modelos que representan sendas hipotesis
macroecolégicas, y finalmente utilizaré los pardmetros de los modelos con mejor

soporte para comparar las caracteristicas de las especies y las regiones y tratar de
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responder las dos preguntas planteadas anteriormente.

3.2. Materiales y Métodos

Los patrones intra- e inter-especificos de abundancia se enfocan en los datos
de abundancia desde dos perspectivas complementarias. Ambos enfoques tienen
un par de pasos en comun: la estimacién de la abundancia a partir de conteos y
el ajuste de los modelos de distribucién de abundancias (Fig. 3.1). En este caso
tomé los conteos del muestreo sistematico de NeoMapas, los cuales me permi-
tieron comparar dos métodos de estimaciéon de abundancia en dos escalas difer-
entes. Al final, las dos preguntas principales estdn relacionadas con los patrones

de distribucién y riqueza de especies discutidos anteriormente (Cap. 2).

3.2.1. Datos de captura de mariposas

Para este analisis utilicé los datos de captura de mariposas piérides de NeoMa-
pas para varias regiones del pais. Inclui los datos de todas las unidades elemen-
tales de muestreo (UEM) con datos confiables de identificacién de las especies de
esta familia. La unidad de muestreo consiste en una sesién de captura cronome-
trada, dividida en varios periodos de duracién fija (10 periodos de tres minutos 6
seis periodos de cinco minutos, etc.). Para cada recorrido se anoto el tiempo, el val-
or de varias variables microclimaéticas y otras observaciones sobre las condiciones
del muestreo en una planilla. Las colectas de cada periodo y de cada colector se
mantuvieron en sobres separados. La duracién total de cada sesion de captura fue

variable, entre 10 y 90 minutos, pero en la mayor parte de los casos fue de 30 min-
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Figura 3.1: Sinopsis de los métodos utilizados para estimar los patrones intra- e
inter-especificos de abundancias. Los ntimeros se refieren a las secciones corre-

spondientes.
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utos, igualmente el nimero de colectores fue variable, entre uno y siete por sesion.

El esfuerzo invertido en cada sesion de captura, Eygw, se mide por la duracion
en minutos, m, y el namero de colectores, p. El nimero de ejemplares de una
especie capturados en cada sesién, Cygy, dividido por Eygy lo defini como un
conteo estandarizado, o Cypum para dicha especie, y lo utilicé como un estimador

sencillo de abundancia en esta escala de anélisis.

Los datos de NeoMapas estdn agrupados por unidades regionales de analisis
o URAs. El conteo de una especie en una URA es simplemente la suma de los
conteos de todas las sesiones, Cyra = . Curwm; €l conteo estandarizado es CURA =
> Curm/ X Euem para todas las UEM incluidas en la URA, incluyendo aquellas
en las que no se capturé la especie. Cuando se comparan conteos de diferentes
especies dentro de una URA no es necesario utilizar los conteos estandarizados,

pero si cuando se comparan valores de una misma especie entre diferentes URAs.

3.2.2. Estimacion puntual de la detectabilidad y abundancia

En los estudios tradicionales de comunidades o poblaciones de mariposas se
suelen utilizar los conteos como un indicador de abundancia. Pero, debido a la
variabilidad en la tasa de deteccién, los conteos no son estimadores de abundan-
cia confiables, a menos que se realice una calibracién apropiada, o que se utilicen
indices compuestos de varios conteos anuales (Pollard, 1984; Pollard & Yates, 1993;

Warren et al., 1986).

En el caso particular de las mariposas, todos los métodos de captura y obser-

vacion por medio de conteos visuales (Ruszczyk & De Araujo, 1992), colocaciéon de
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trampas (Pyrcz & Wojtusiak, 2002; Shahabuddin & Terborgh, 1999; Wood & Gill-

man, 1998) o capturas estandarizadas por longitud del recorrido o por duracién
(Caldas & Robbins, 2003; Luna Reyes & Llorente Bousquets, 2004) presentan gran
heterogeneidad en la probabilidad de deteccién debido al comportamiento de las
mariposas y a la selectividad de los métodos. Esta variabilidad en la probabilidad
de deteccién resulta en una seria limitacion para estimar y comparar valores de
abundancia (MacKenzie & Kendall, 2002) y riqueza de especies (Boulinier et al.,
1998). Para comparar regiones es necesario estimar la magnitud de la fraccién no
detectada de la comunidad de estudio, y utilizar este estimado para corregir los

estimados de abundancia y riqueza.

Los experimentos de marcaje y recaptura permiten la estimacién conjunta de
la probabilidad de detecciéon y el tamafio poblacional, evitando o al menos re-
duciendo el sesgo en estos dltimos estimados y permitiendo comparaciones di-
rectas (Matter & Roland, 2004). Comtnmente los estudios de marcaje y recaptura
requieren de un esfuerzo de captura prolongado por cada localidad, incluyen se-
siones de dias enteros o de varios dias, y s6lo son aplicados a una o pocas especies

a la vez (Matter & Roland, 2004; Schappert & Shore, 1998).

Una solucién intermedia entre los simples conteos y los experimentos de mar-
caje y recaptura ha sido aplicada en censos ornitolégicos: los conteos visuales son
recogidos en varios periodos consecutivos, de forma tal que permiten el uso de
modelos de marcaje y recaptura para la estimacién de la detectabilidad y la abun-
dancia (Farnsworth et al., 2002; Nichols et al., 2000).La probabilidad de deteccién

dentro de una sesién de captura cronometrada puede ser calculada cuando se ob-
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serva que el nimero de individuos de una especie capturados (u observados) sin
retorno disminuye a medida que aumenta el esfuerzo de muestreo, de manera
andloga a un experimento de captura con remocién que se extiende por periodos
de tiempo prolongados (Farnsworth et al., 2002; Moore et al., 2004). Esta estrate-
gia permite conjugar técnicas de campo rapidas y eficaces con la flexibilidad de

modelos estadistico potentes y muy bien desarrollados (Nichols, 1992).

Para cada sesion de captura estimé la abundancia a partir de los conteos uti-
lizando el modelo de Huggins (1989, 1991) de capturas en poblaciones cerradas
implementado en el programa MARK (White & Burnham, 1999). Este modelo
provee estimados de méxima verosimilitud de la probabilidad de captura y recap-
tura condicionados por las historias de captura de los individuos. La historia de
captura se refiere a una secuencia de eventos de captura y no-captura a lo largo de
una serie de periodos de tiempos. Posteriormente el tamafio poblacional de una es-
pecie en una UEM es calculado a partir del nimero total de ejemplares capturados
en esa localidad, C'ygwm, el nimero de periodos r y los estimados de detectabilidad

de cada periodo k; a partir de la férmula

C(UEI\/I
L= Ty (1 — &y)

j=1

Nugm =

(Moore et al., 2004).

El denominador de esta expresion es equivalente a la detectabilidad de esta es-
pecie bajo las condiciones de muestreo particulares, k. La implementacion de este
modelo en el programa MARK es muy flexible y permite probar y comparar difer-

entes parametrizaciones del modelo, inclusive afiadir covariables individuales en
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la estimacion (White & Burnham, 1999).

Este método requiere muchas historias de captura para que el algoritmo pueda
trabajar sin problemas. En nuestro caso es necesario agrupar las observaciones
seglin algtn criterio para garantizar un ntimero de historias de capturas suficiente.
Escogi evaluar cada especie por separado, pero considerando en forma simultdnea
todas las sesion de capturas en que fue detectada dicha especie. Esto equivale a
estimar un k constante para cada especie, o sea, que la probabilidad de deteccién
no varia entre sitios pero si entre especies. Otras alternativas pueden explorarse
al acumular suficientes datos para cada regioén, por ejemplo modelos en que la
probabilidad de deteccién cambia entre especie y entre sitios, o entre sitios y no

entre especies (Alldredge et al., 2007).

En este caso las historias de capturas indican en cudl periodo de cada sesién
de captura fueron capturados los individuos, y cada sesién de captura se codi-
fico como un “grupo” aparte. Por tanto, los estimados poblacionales se refieren
a la poblacién detectable en cada localidad de muestreo. En los casos en que el
nimero de periodos vari6 entre las sesiéon de capturas, completé con ceros la his-
toria de captura correspondiente a los muestreos més cortos y fijé la probabilidad
de captura en cero para estos periodos. Debido a que los individuos fueron re-
movidos al momento de captura fijé el pardmetro de recaptura en 0 para todos los

intervalos.

Para las especie con suficientes historias de captura traté de ajustar 14 modelos,
con k; constante en todos los periodos (k(,)), y con k; variable entre periodo (k), e

incluyendo como covariables el ntimero de colectores (p), la duracién del periodo
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(m), el polinomio de segundo grado de la hora del dia (h y /h?) y el polinomio de
segundo grado de la fecha del afio (f y f?). La temperatura y la velocidad del
viento al momento de captura fueron evaluadas como covariables pero finalmente

descartadas para el presente trabajo.

De los diferentes modelos ajustados se eliminaron aquellos que tuvieran prob-
lemas de convergencia numeérica (estimados poblacionales >10° o error tipico igual
a cero), con el resto de los modelos calculé el promedio del tamafio poblacional es-
timado. Para ello utilicé la media aritmética ponderada de las diferentes versiones

de Nypy obtenidas de [ modelos:
X Lo (@)
Nygm = Z NUlEM * Wy,

que llamaré simplemente NuEM, y el estimador incondicional de la varianza

ponderada (Burnham & Anderson, 2002, , pag. 162)

sz‘ * \/‘71'2 + (NL(J%M — Nygwm )2

para estimar la dispersiéon de Nygm. Los pesos de cada modelo los defini a

partir de los pesos normalizados de AIC (“Akaike Information Criterion”):

cop(=2410)

DEEE )

wy

Especifiqué los modelos con la interfase RMark, y todos los andlisis posteriores
se realizaron con el software estadistico R (Laake, 2007; R Development Core Team,

2007).



91

Para las especies que no tuvieron suficientes historias de captura tuve que cal-
cular una detectabilidad promedio para corregir los conteos y hacerlos compa-
rables con los estimados de abundancias de las otras especies. Este promedio lo
obtuve al comparar los modelos con mayor soporte para las especies que tuvieran

menor incertidumbre en sus estimados.

3.2.3. Ajuste de modelos de distribucion de abundancias

Para cada uno de los estimados de abundancia (C y N) construi dos matrices
con los datos de abundancia de especies (filas) por localidad (columnas), en una
matriz utilicé la escala de las UEMs, y en la otra la escala de las URAs. Cada fila de
estas matrices representa un patrén de abundancia intra-especifico de una especie
(DEA,;), mientras que las columnas representan el patrén inter-especifico de una
UEM o URA (DEA 4). En ambos casos eliminé las celdas con abundancia igual a

cero (McGill et al., 2007).

Para describir y comparar estos patrones intra- e inter-especificos de abun-
dancia utilicé modelos representativos de cinco hip6tesis macroecolégicas (McGill
et al., 2006; Wilson et al., 1998). Debido a que no fue posible encontrar un tinico
marco conceptual para comparar todos los modelos, tuve que dividir el anélisis en

dos partes.

Primero me limité a cinco modelos que pueden ser ajustados por regresion lin-
eal o no-lineal en un grafico de abundancias ordenadas. Estos cinco modelos rep-
resentan una hipétesis nula (distribucién aleatoria de las abundancias, MDAyy,),

una hipétesis de precedencia de nicho (MDAp,), una hipétesis de distribucién log-
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Tabla 3.I: Férmula de los modelos de distribucién de abundancias. J es la suma
de individuos de todas las localidades o especies, S es el nimero de localidades o
especies, a es la abundancia y r es el orden de la especie o localidad (r = 1 para
la més abundante y » = S para la menos abundante). « es la tasa de decaimiento
en el modelo de precedencia, v es la tasa de decaimiento de los modelos de Zipf
y Zipf-Mandelbrot, f; es la fraccién (estimada) del total de individuos que corre-
sponden a la especie méds abundante, ¢ y 3 son dos constantes en el modelo de
Zipf-Mandelbrot, ;1 y o son el promedio y desviacion estdndar de las abundan-
cias en escala logaritmica y N representa la formula de desviacion de una curva
gaussiana.

MDANuwo aT:J/SZ§:T 1/x

MDAp, coa=Ja(l —a) !
MDAy : a,=exp(log(p) + log(o)N)
MDAzf . ar:Jflﬂ

MDAZM : Clr:JC(’I“ + 6)7

normal (MDAy) y dos hipétesis de distribucion fractal de las abundancias (mod-
elos de Zipf, MDAy, y Zipf-Mandelbrot, MDAyy). Para el ajuste de estos cinco
modelos y el calculo de los valores de AIC y AICw, utilicé el paquete vegan del

software estadistico R (Oksanen et al., 2007).

El modelo dindmico de deriva ecolégica, relacionado con los modelos neu-
trales, s6lo puede ser ajustado a la DEA_,,,4, utilizando un método basado en méx-
ima verosimilitud. Para ajustar el modelo de deriva ecolégica utilicé el software
Tetame (version 1.0) que usa la férmula de Etienne & Olff (2005) para estimar los
pardametros 6 y m de la distribucién multinomial de suma a cero (“zero-sum multi-

nomial”,0 MDAzsy, Chave et al., 2006).

Para poder comparar este modelo con los anteriores, apliqué un método de
ajuste por médxima verosimilitud a MDAy, y a la distribucién de Pareto (MDAp;,

una distribucién fractal similar a MDAy, Hosking & Wallis, 1987; Venables & Rip-
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ley, 1999; Wuertz, 2006).

3.2.4. Comparacion del ajuste de los modelos

Para comparar los modelos ajustados al gréfico de abundancias ordenadas util-
icé el criterio de informacién de Akaike (AIC), ordenando los modelos segtn el
valor absoluto. Alternativamente calculé los pesos de Akaike (AICw) entre los 5
modelos utilizados. No pude aplicar este mismo criterio de comparacién para los
otros modelos debido a algunas inconsistencias en el célculo de la verosimilitud
del modelo de deriva ecolégica. En vez de ello, utilicé una prueba de x? para com-
parar los valores observados en un histograma de las abundancias en escala loga-
ritmica con los valores esperados para cada modelo ajustado. Para cada especie o
URA escogi el modelo con el menor valor de x? (McGill et al., 2006; Volkov et al.,

2003).

3.2.5. Cuantificacién de los patrones

Los parametros de los diferentes MDA pueden tener diferentes interpretaciones,
pero generalmente estdn asociados a medidas de riqueza o equidad de especies
(Tokeshi, 1993). Utilicé los pardmetros de los dos modelos dominantes, MDAy y

MDA, como punto de comparacién entre las especies y las localidades.

Los pardmetros p y o de la MDAy representan el promedio del logaritmo de
la abundancia y su desviacion estdndar, respectivamente, por ello o, o preferible-
mente el coeficiente de variacién, CV = o /u, puede servir como un estimador de

la equidad entre las localidades (“eveness”): mayores valores de o o de CV indican
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menor equidad (Preston, 1962; Tokeshi, 1993).

El modelo MDAy, tiene tres parametros, el primero es una constante que no
afecta la forma de la curva, - representa el valor asintético de la tasa de decaimien-
to en las abundancias, y D = —1/v es la dimensién fractal de las abundancias,
mientras que 3 es un valor aproximado del niimero de especies/localidades que
se desvian de esa tasa, siendo el signo de 3 contrario a la direccién de desvio. Para
B = 0, MDAzy se convierte en MDAyz;. La dimensién fractal esté relacionada positi-
vamente con la equidad general de las abundancias, un 3 > 0 se puede interpretar
como una mayor equidad entre las especies/localidades abundantes que entre las

menos abundantes (Frontier, 1985).

3.3. Resultados

3.3.1. Estimacion de la abundancia y la detectabilidad

Existe una relacioén entre frecuencia de presencia y conteos de las 64 especies
de piérides capturadas en los muestreos de NeoMapas. El promedio de los con-
teos estandarizados en las UEMs aumenta linealmente con el niimero de UEM con
registro de presencias, y esta relacién es significativa (Fig. 3.2). Sin embargo, s6lo
para 30 especies pude ajustar modelos de remocién para la estimacién conjunta
de la abundancia y la detectabilidad. Este subconjunto esta sesgado a especies fre-
cuentes, y tiende a subestimar la pendiente de la relacién entre ambas variables,

pero la diferencia no es significativa.

Para el subconjunto de 30 especies, la detectabilidad es generalmente constante
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Figura 3.2: Relacién el promedio de los conteos estandarizados y el ntiimero de
UEM con datos de presencia para cada una de las especies detectadas durante el
muestreo sistematico. Los circulos rojos representan 30 especies para las que fue
posible estimar la abundancia con modelos de remocién. Las lineas segmentadas
representan el ajuste de la relacién entre las variables por medio de reduccién del
eje principal. Para los datos completos el intercepto es 2,5 (intervalo de confian-
za 2,05 - 2,94), y la pendiente es de 3,28 (2,57 — 4,20). Para el subconjunto de 30
especies el intercepto es 3,37 (2,86 — 3,88) y la pendiente es de 2,58 (1,76 — 3,80).
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en todos los periodos de muestreo y hay un efecto importante del ntimero de colec-
tores (tabla 3.II). Debido a problemas de convergencia numérica no todos los mod-
elos ofrecieron resultados ttiles. Para cada especie se utilizaron finalmente entre
uno y 12 modelos que mostraron una reparticién de pesos desbalanceada. El mod-
elo de detectabilidad constante recibié el mayor respaldo de los datos: para 12
especies este modelo aporté mas del 50 % del peso de los estimados finales, y la
suma total de los pesos se corresponde con casi el 35 % de los pesos de todas las
especies. Los cinco modelos que incluyen el nimero de colectores y la duracién
explican otro 42 % y los modelos con la hora del dia y la fecha el 23 % restante

(tabla 3.1I).

La diferencia entre los conteos estandarizados y los estimados de abundan-
cia obtenidos por méxima verosimilitud fue de hasta cinco 6rdenes de magni-
tud, sin embargo la variabilidad en estos tltimos es muy alta. La relacién entre
la desviacion estdndar y el estimado fue aproximadamente de 1,56 aunque hubo
valores extremos para algunos estimados. Tomando los datos de todas las especies
juntas, la relacion entre conteos estandarizados y estimados es creciente y aproxi-
madamente lineal (Fig. 3.3). Al examinar los datos para cada especie por separado
vemos que esta relaciéon presenta una pendiente similar al promedio de todas las
especies pero cada especie tiene diferentes puntos de corte en el eje y. E. phiale,
P. philea, P. sennae muestran mucha variabilidad en los estimados para un mismo
nivel de conteos estandarizados que puede deberse a las diferencias en la hora o
fecha de los muestreos. Ganyra josephina muestra un comportamiento atipico que

puede estar relacionado con el namero de colectores o la duracién de los muestre-
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os. Para otras especies como Dismorphia medora, Leodonta dysoni y Melete lycimnia,

no se observa un patrén claro debido al bajo ntimero de historias de captura.



98

eurded ajuamnSIs e[ us enuUOd

1S€°0 €0 TLT'0  apydowap vijpguil

0000 000°0 P10 €620 S95°0 vipsmap vsstiydoinio
8200 89T°0 790 T¥S'0 wvumydasol vihuv
SIT0 G880 DA0]YI0JUVX DU2ANT
000’0 T000 F00'0 $00'0 0100 €200 7900 6400 61T0 8650 uowzundng vuaing
0001 JUL0]VS VU2INT
Ge6’0 690’0 aruryd vwiaing
0000 0000 000°L  DUBOLXILL VAN
000’0 0000 0000 000°0 8000 9%1’'0 ¥81'0 CTIT0 1S¥'0 vayjvjo vuiaing
0000 0000 000°0 000°0 0000 1000 00’0 8T0°0 9900 <TI0 SCT’0 €cs’0 viwp vwaing
S00°0 800°0 2200 860°0 €CC’0 ¥¥9'0 vloqiv vwiaing
0000 0000 0000 000°0 0000 9000 8T00 920°0 <TZ0'0 9010 9420 96¥'0 vinqv vuiaing
0100 6200 8¥0'0 91’0 1200 0020 S€¥'0 6100 ¢SO0 2008 vuinyg
6¢0'0 980°0 9¢T'0 €0¥'0 S¥E0 viopaui viydiousiJ
€60°0 9S00 G6E°0  L6V'0  vdauilp svijo)
0000 0000 0000 000°0 200’0 Z00°0 9100 190°0 OFI0 ¥/£'0  disnuows v1osy
100°0 ¥00°'0 TIO'0 ¥€0'0 6200 €000 PO1'0 6VC°0 ¥IG0 vanvis vsstydy
880°0 8800 98€’0  9SH0  ujmiav S02jUYy
G000 ¥I0°'0 %000 8000 9200 €ST'0 280 €1¥0 IpuLi0]d S0JUY
RIS S N S RO U o SR . N SR O T B O
)QX ?X ?X QX QX QX QX @X @X )QX ?X @X
@x %X 3 %x ,/x = %x %x %x %x @x
e e e X e e Ny X
£ 5 & S N
&x fxf,x ffx

"SeUR[0ZaUdA SaPpLIRId ap samadss (¢ U pepIIqedddap
e[ 9p ugrewsd e[ ered sopPpow F1 9p DIV S0S3J :T°€ e[qeL



99

€000 800°0 6000 9200 €I0°0 ¥SO'0 100 TIT0'0 690°0 €100 ZZ0°0 1200 91T0 6WE0 1103
£00°0 910°0 9200 7690 1000 TO0'0 S00'0 <TIO0 ZZ0'0 160°0 0CL'0 vididjoid mgisiifig
0000 0000 0000 1910 ¥0S'0 Z00'0 090°0 S¥PO'0 ¥CI'0 660°0 avuuas siqaoyq
$92°0 940 vapyd s1qaoyq
LEE°0 €990 2quvSiv S19aoYJ
2000 £80°0 TFT0  88€0 ZI70 Y3108D S1qI0Y ]
6870 6100 LT€0  S9€0 viunioh] 23219
000'T soydaq vip1onay
100'0 2000 €00°0 600°0 SI00 L10°0 0S0°0 960°0 €470 GES'0  sisnaja viqoydojda]
1200 661°0 9910 T9%0 1000 €00°0 620°0 PI00 920°0 8200 wvduw viqoydojda]
1100 0600 6¥T0 0S9°0 1uoshp vjuopoa]
000'T apish] viuoSoorLy
NE T SR T SR SN SENNIEN SEEN SN SN NS SR SO
¥ ¥ ¥ ¥ & & ¥ ¥ ¥ ¥ & %
X X X X X N 3 X X X N
N N N N S N N N N &
Re Ne Ne X Re Re Re X
/vx fxf,x ffx




100

En general la discrepancia entre los modelos aplicados a cada especie fue mod-
erada a baja. El porcentaje de la varianza de N atribuible a la incertidumbre en la
seleccion del modelo estuvo por debajo del 10 % para 21 de las 30 especies. Para
otras seis especies este valor esta entre 10 y 30 %. S6lo para Leptophobia aripa, Eure-
ma arbela y A. clorinde la incertidumbre en la selecciéon del modelo representa mds

del 30 % de la variabilidad.

La detectabilidad promedio, calculada para 18 especies, equivale a un 13 % del
total de mariposas presentes en una localidad durante la sesién de muestreo, sin
embargo este valor puede estar inflado por el bajo nimero de historias de captura.
Para un periodo de muestreo tipico el valor de k; es muy bajo, usualmente menor a
0,1, con un coeficiente de variacién moderado, usualmente entre 10 y 30 %. Los es-
timados de detectabilidad calculados para un recorrido promedio con 6 periodos
varia entre 0,009 y 0,738, con una mediana de 0,131. Sin embargo observé que tan-
to el valor de los estimados como el coeficiente de variacién tienden a disminuir
para las especies con un mayor ntimero de historias de captura. Aproximada-
mente 150 historias de captura garantizan un coeficiente de variacién de menos
del 10 %, y probablemente los estimados obtenidos para especies con menos de
150 ejemplares capturados estén sobre-estimando el valor real de la detectabili-
dad. Ademads, para el resto de las especies no es posible hacer generalizaciones de
este tipo pues el calculo de la detectabilidad deberia considerar las condiciones de

muestreo (al menos hora y fecha).
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Figura 3.3: Relaci6n entre conteos estandarizados por esfuerzo de muestreo, C, y
estimados de abundancia, N para varias especies piérides en todos las UEM con
datos confiables. Para cada especie se muestran los datos de cada sesion de captura
(circulos azules) en escala logaritmica. La linea verde gruesa es un estimador de
medias localmente ponderadas de la relacién entre los valores observados y los
estimados para el total de los datos. Para las especies capturadas en al menos 10
sesiones de captura se muestra la tendencia como una delgada linea roja. No se
muestran las barras de error de los estimados.
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Figura 3.4: Gréfico de abundancias ordenadas para los conteos estandarizados, C,
y los estimados de abundancia ponderados, N, para dos especies de piérides y dos
escalas, UEM y URA. Los circulos abiertos representan los conteos estandarizados,
los circulos cerrados representan sus respectivos estimados, los valores de cada
localidad estan unidos por lineas segmentadas grises. Las lineas continuas repre-
sentan el mejor modelo de distribucién de abundancias ajustadas a cada conjunto
de datos. Notese que el eje la escala logaritmica del eje de las ordenadas y la es-
tandarizacion del eje de las abscisas.
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3.3.2. Patrones intra-especificos de abundancia

A pesar de la relacién lineal observada entre los conteos y los estimados deriva-
dos del modelo de méxima verosimilitud, los gréaficos de abundancias ordenadas
respectivos no muestran correspondencia: para algunas UEM el orden en el grafico
cambia drasticamente. Los cambios en las magnitudes y el orden de las abundan-
cias altera la forma de la distribucién de abundancias. Alteraciones similares se
observan al agregar los datos de abundancia en una escala mayor (URAs en vez
de UEMs). Para 18 especies los cambios son cualitativos (cambia la forma de la cur-
vay por tanto el modelo de distribucién seleccionado), y s6lo para dos especies los
cambios se limitan al valor de los pardmetros estimados. Dos ejemplos extremos
son Eurema daira, para la cual se utilizaron 4 modelos diferentes, y Ascia monuste

que tiene el mismo modelo con diferentes pardmetros en cada caso (Fig.3.4).

La escala parece tener un mayor efecto en todas las especies. Para la escala
de las UEM e independiente del estimado de abundancia y el criterio de selec-
cién utilizado, los modelos fractales (MDAzy y MDAy¢) recibieron el mayor apoyo
(Tab. 3.I1T). En la escala de las URASs cuatro de los cinco modelos fueron selecciona-
dos en proporciones similares, y las diferencias entre los dos modelos dominantes
(MDAx y MDAy);) cambian completamente segtin el estimado de abundancia y

el criterio de seleccién utilizado.

Las diferencias entre escalas parecen estar relacionadas con la variabilidad de
los estimados. En la escala de las UEMs los andlisis se basan en observaciones
puntuales y sélo incluyen los datos de localidades donde los conteos son mayores

que cero, la variabilidad de las abundancias es menor (CV < 0,5), y por tanto
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Tabla 3.III: Seleccién de modelos de abundancia intraespecificos segtin el criterio
de Akaike para dos escalas de andlisis (UEM y URA) y dos estimados de abun-
dancia (C" y N). Se muestra el ntimero de veces que ha sido escogido cada mode-
lo (Nulo: particién aleatoria del nicho, Prec: precedencia de nicho, LogN: lognor-
mal, Z-M: Zipf-Mandelbrot) y la suma de los pesos de Akaike entre paréntesis. N:
numero de especies consideradas.
escala estimado N  Nulo Prec LogN Zipf Z-M
UEM '’ 30 0(0.033) 1(1.05) 0(0.316) 8(6.684) 21 (21.918)
UEM N 30 1(0.954) 1(1.696) 5(3.969) 8(6.805) 15 (16.576)
URA C 20 3(2.877) 2(1.519) 5(5.517) 5(3.791) 5 (6.296)
)

URA N 20 3(2.882) 1(2.515) 8(6.738) 4(2.771) 4 (5.095)

<

se destacan los valores extremos. Bajo estas condiciones el modelo preferido es
MDA . En la escala de las URASs los analisis se basan en la suma de los datos de
las UEM divididos entre el esfuerzo total de cada URA, por lo que indirectamente
se incluyen los datos de algunas UEM en las que la especie no fue detectada. Este
procedimiento resalta las diferencias entre URAs, especialmente cuando el niimero
de UEMs varia entre URAs. El resultado es una mayor variabilidad (0,5 < CV <
2,7) repartida homogéneamente entre las URAs, de tal forma que se amortigua
parte del efecto de los valores extremos y la distribucién se acerca mas a la log-

normal.

La relacion entre los estimados del area de distribucién y las abundancias es
negativa y significativa, pero la mitad de las especies tienen abundancias bajas
o intermedias, y una amplia distribucién (Fig. 3.5). De hecho ninguna de las es-
pecies consideradas en este andlisis tiene una distribucién restringida (Cap. 2),
pero apenas cuatro especies pueden considerarse abundantes (>100 individuos

por URA). La mayor parte de las especies muestra abundancias consistentes en
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Figura 3.5: Relacion entre los valores estimados del drea de distribucién y el abun-
dancia promedio por unidad de anélisis.
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Tabla 3.IV: Seleccién de modelos de abundancia interespecificos segtin el criterio
de Akaike para la escala de las URA y dos estimados de abundancia (C' y N). Se
muestra el nimero de veces que ha sido escogido cada modelo (MDAyy,: parti-
cién aleatoria del nicho, MDAp,: precedencia de nicho, MDA x: lognormal, MDA z:
Zipf, MDAy\: Zipf-Mandelbrot) y la suma de los pesos de Akaike entre paréntesis.

N: niimero de URAs consideradas.
estimado N MDANulo MDAPr MDALN MDAZf MDAZM

' 37 1(1.241) 9(8916) 3(3.014) 6(5.757) 18 (18.072)
N 37 0(0.197) 6(5.624) 5(5.477) 12(9.015) 14 (16.687)

todas las URAs en las que fue detectada, de hecho el valor de o se mantiene entre
1y 1,5 (aproximadamente equivalente a un orden de magnitud en la escala loga-
ritmica) para 14 especies, independientemente de la abundancia promedio, y s6lo
tres especies con abundancias intermedias (>10 individuos por URA) mostraron
una gran variabilidad en sus valores, por lo que pueden llegar a ser localmente

abundantes.

3.3.3. Patrones inter-especificos de abundancia

Los modelos fractales parecen predominar al estudiar los patrones de abun-
dancia inter-especificos. Los modelos MDAy; y MDAy tienen 64 — 70 % de prefer-
encia dependiendo del estimador y el criterio de seleccion utilizado (Tabla 3.1V).
Por su parte la medida de bondad de ajuste basada en x? no ofrece apoyo signi-
ficativo a ninguno de los modelos, debido al bajo ntimero de especies, y por tanto
el bajo ntiimero de clases en el histograma, el estadistico nunca rechaz¢6 la hipoétesis
nula. Aun obviando el nivel de significacion, el valor de x* no da apoyo a MDA sy,

sino a las distribuciones MDA N y MDAp, (Tabla 3.V).

Al comparar los parametros del modelo MDA\ para todas las URAs se pueden



107

LGy
0 117 s
grupos ’
Fa
I e III L7
+ | e 1 e 1V ’
= rs
”
, el0 4
P do: g09 ’
- a07 o1 d2f® ® 08 ior,”
PR— s «l 2 rd
Lol e 1B
= 7’
I d
D 7’
o g
] 414 , m24 h.
© /e.’dl.
7’ .
dZ.’ bU‘
a1 o8e
_ i
= dgs
0® 7 c18%05% 0%
Fd
’
o s :
s . il
| I ! ! ! |
10 15 20 25 30 35

A
K

Figura 3.6: Diversidad de las URAs estimada a partir de los estimados de riqueza
obtenidos en el Cap. 2 y la dimension fractal estimada por MDA ,;. Las URAs estan
representadas por un circulo cuyo radio es proporcional al nimero de especies
presentes. El color de los circulos indica el grupo al que ha sido asignada segtin los
pardmetros de MDAyy. La linea segmentada representa el estimado de la relacion
entre ambas variables segtin el método de reduccién del eje principal (intercepto
-0,255, intervalo de confianza:-0,419 —-0,092; pendiente 0,022, i.c.:0,015 — 0,030).
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Tabla 3.V: Seleccién de modelos de abundancia interespecificos segtn el criterio de
x? para la escala de las URA y dos estimados de abundancia (C’ y N). Se muestra el
numero de veces que ha sido escogido cada modelo (MDA x: lognormal, MDAp; :
Pareto, MDA 7g\;: multinomial de suma a cero). N: nidmero de URAs consideradas.
estimado N MDALN MDApt MDAZSM
' 35 22 10 3
N 37 12 24 1

discernir cuatro grupos. Cuando < —2 los patrones son mejor descritos por
MDAys con una dimensién fractal entre 0,2 y 0,5 (grupo I); dos grupos muestran
valores intermedios de 3, el grupo II tiene una dimensién fractal cercana a 0,3,
mientras que el grupo III muestra una dimensién fractal entre 0,1 y 0,2; cuando
B > 2la dimensidn fractal es menor 0,15 y la distribucién de abundancias es mejor

descrita por MDA xy 0 MDAp, (grupo IV).

Estos cuatro grupos se alinean a lo largo de un gradiente de diversidad definido
por la riqueza estimada para cada URA (Cap. 2) y la equidad estimada a partir de
la dimension fractal (Fig. 3.6). El grupo IV tiene baja riqueza y baja equidad, el
grupo III tiene alta riqueza pero baja equidad, mientras que los grupos I 'y II tienen
una equidad muy alta con valores de riqueza intermedios. Debido a que ambas
variables estan sujetas a error de estimacién utilicé el método de reduccion del
eje principal para calcular la pendiente de la relacién. La pendiente es baja pero
significativamente diferente de cero. Sin embargo existe una gran dispersién en la
nube de puntos, por lo que un alto valor de riqueza no necesariamente se traduce
en una alta diversidad. Por ejemplo h03 es la URA mas diversa del grupo III, pero
la dimension fractal es menos de la mitad que la esperada para su valor de riqueza,

por este motivo se podria considerar que h04 y k24 (grupo II) son mds diversas a
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pesar de que tienen un menor valor de riqueza.

3.4. Discusion

Los modelos de abundancia fueron ttiles para describir propiedades de las
especies y las regiones de andlisis. Los patrones de abundancia intra-especificos
muestran que la mayoria de las especies mantienen valores de abundancia simi-
lares entre diferentes URAs, pero las regiones no son homogéneas, y muestran un
gradiente de equidad correlacionado con la riqueza de especies. Sin embargo el
ajuste de los modelos es sensible a la seleccién del estimado de abundancia y la es-
cala de anélisis. Por ello es necesario mejorar los métodos de captura y de anélisis

para lograr estimados de detectabilidad mads precisos y confiables.

A pesar de las similitudes entre los patrones de diferentes especies, no es posi-
ble apoyar un tnico modelo de distribucién de abundancias. Debido a que todos
los modelos analizados reciben un soporte similar no se pueden sacar conclusiones
claras acerca de los posibles mecanismos que generan los patrones observados. En
este caso adopté los pardmetros del modelo log-normal como una referencia para

poder comparar a las especies entre si.

¢Cuantas especies de piérides son abundantes y cuantas escasas en Venezuela?
Para responder esta pregunta es necesario considerar la frecuencia de deteccion
(ntmero de UEMs en que la especie fue detectada) y la baja detectabilidad que
tienen las poblaciones de mariposas (Fig. 3.2). Ambos factores redujeron mi en-
foque, de mas de 100 especies de piérides presentes en el pais (Cap. 1), a s6lo 20 que

retinen suficientes datos para completar los andlisis propuestos. Finalmente s6lo
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obtuve evidencia para clasificar a cuatro especies como consistentemente abun-

dantes, al menos durante la época de muestreos de NeoMapas.

No encontré evidencia clara sobre la relaciéon entre abundancia y distribucion
que ha sido citada para otros grupos taxonémicos (Brown, 1984; Gaston, 1996), ello
a pesar de que parece haber una relacién positiva entre la frecuencia de deteccién
y los conteos. Al utilizar estimados méas precisos de ambas variables esta relacion
es completamente contraria a la esperada (Cap. 2 y Fig. 3.5). Incluso especies poco
frecuentes parecen mantener abundancias altas en las pocas localidades en las que

estan presentes.

En el caso de los patrones inter-especificos si encontré respaldo para los mod-
elos que representan una hipétesis fractal. Este resultado concuerda con lo encon-
trado en otros grupos taxonémicos y otras escalas de andlisis: independientemente
de los patrones particulares de las especies, los patrones inter-especificos son bas-
tante constantes y predecibles (Brown, 1984; Brown & Maurer, 1989; Hubbell, 1997).
Sin embargo la mayor parte de las URAs mostraron distribuciones de abundancias
parecidas a los modelos de Zipf, Zipf-Mandelbrot o Pareto, mientras que los mod-
elos més utilizados en comunidades animales tropicales (log-normal y neutral)

recibieron poco apoyo de los datos.

Los pardmetros del modelo de Zipf-Mandelbrot permiten distinguir grupos de
URAs que forman un gradiente de diversidad. Existe una relacién estrecha en-
tre los estimadores de diversidad tradicionales y los modelos de distribucién de
abundancia, pero estos tltimos tienen la ventaja de permitir la reconstrucciéon de

los valores observados a partir de los parametros estimados. En este caso estoy
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combinando un estimado de riqueza y otro de equidad que toman en cuenta la
fraccion de especies e individuos no detectados, por lo que puedo comparar los

estimados de regiones con diferente tamafio muestral y condiciones de muestreo.

La relacion entre la diversidad y los pardmetros del modelo ofrece un mayor
respaldo al modelo escogido, pero la interpretacion de las causas sigue siendo am-
bigua pues varios mecanismos pueden generar patrones parecidos. Este modelo
forma parte de la familia de distribuciones de potencias (“power law distribu-
tions”) que estdn asociadas con propiedades fractales de los sistemas, especial-
mente a la escalabilidad y la autosimilitud (Brown et al., 2002; Mandelbrot, 1982;
Mitzenmacher, 2001; Sugihara & May, 1990). Sin embargo estas leyes y el mod-
elo log-normal estdn muy relacionados estadisticamente y pueden ser generados
por mecanismos similares (McGill, 2003b; Mitzenmacher, 2001). En un contexto
de teoria de la informacién es posible relacionar ambos modelos con un proceso
de invasion o establecimiento, en el que el estado previo condiciona el resultado
del paso siguiente: el modelo log-normal representaria un sistema sin jerarquias
ni precedencia entre las especies, mientras que el modelo de Zipf-Mandelbrot rep-
resenta un sistema construido secuencialmente. En este tiltimo caso la presencia
y abundancia responde a los requerimientos (o costos) de establecimiento o in-
vasion de cada especie (Frontier, 1985; Mouillot & Lepretre, 2000; Wilson, 1991).
Existen otras interpretaciones posibles para estos modelos (Frontier, 1985; Man-

delbrot, 1982).

Este es el primer estudio detallado de los patrones de abundancia para una

familia de mariposas neotropicales, por lo que espero que los resultados y los
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métodos empleados se conviertan en referencia para futuros estudios. Los méto-
dos que propongo son robustos pues se basan en unidades replicadas, muestreos
estandarizados, una estimacioén rigurosa de la abundancia, y en la consideracién
de dos escalas diferentes. Especialmente la estimacién de la detectabilidad y las
consideraciones de la escala de andlisis son pasos claves para obtener resultados
comparables. Estos dos elementos han empezado a recibir atencién recientemente
(Golicher et al., 2006; Green & Plotkin, 2007), pero la norma es ajustar los mode-
los directamente a los conteos de las especies en la muestra, bajo el supuesto de
que esta muestra refleja la estructura de la comunidad (McGill et al., 2007). Como
he discutido anteriormente este supuesto no es sostenible. El presente trabajo de-
muestra que la detectabilidad influye en la selecciéon del MDA vy la estimacion de

sus parametros.

A pesar de su uso tradicional como una técnica simple y econémica, los conteos
representan una muestra incompleta de la comunidad, y deben ser evitados. El
disefio muestral de NeoMapas junto con la aplicacién de modelos de poblaciones
cerradas sirve para estimar la detectabilidad y corregir los conteos de forma que
puedan ser comparables con los resultados obtenidos para otras especies y otras
localidades. Los estimados de abundancia obtenidos son mucho mayores que los
conteos (Figs. 3.3 y 3.4), y se encuentra ligeramente por encima de los intervalos
reportados en la literatura para mariposas tropicales (Franco-Gaona et al., 1989;

Freitas, 1996; Schappert & Shore, 1998; Tyler et al., 1994; Walker, 1978).

Los estimados tienen una incertidumbre bastante alta que refleja la baja de-

tectabilidad o baja efectividad de captura, lo cual es un problema comtn a to-
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dos los métodos de captura y observacién de mariposas (Brown & Hutchings-H.,
1997). Es necesario atacar el problema para garantizar que los estimados de abun-
dancia obtenidos por NeoMapas sean informativos y ttiles. Debido a que es poco
probable aumentar la efectividad de los métodos de campo en si, hay que buscar
alternativas para mejorar la precision de los estimados: ya sea realizando una cal-
ibracién con métodos mas intensivos (Warren et al., 1986); acumulando mas histo-
rias de captura por especie, o agrupando las especies en andlisis multi-especificos
(Alldredge et al., 2007); o modificando ligeramente el disefio muestral para aplicar
métodos de estimacion basados en multiples observadores o multiples visitas por
localidad (Nichols et al., 2000; Tyre et al., 2003).El disefio espacial de NeoMapas
permite incorporar la incertidumbre en los estimados en un andlisis espacial de
la abundancia y utilizar modelos geoestadisticos para la estimacion de patrones
espaciales que equivaldrian a promedios ponderados localmente de los estimados

puntuales.

El estudio separado de los patrones de abundancia intra- e inter-especificos
me permiti6 identificar caracteristicas propias de las especies y las regiones de
estudio. Sin embargo ambos patrones estdn conectados, y pueden haber factores
extrinsecos que determinen tanto la abundancia de las especies como la diversidad
de las regiones, ya sea al mantener asociaciones de especies o al generar gradientes
de variacién en la composicién. En el siguiente capitulo realizaré un estudio de la
composiciéon de especies en un entorno ambiental y espacial que me permitira

poner a prueba explicitamente estos mecanismos.
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Capitulo 4

Patrones regionales de composicion
de especies de mariposas Pieridae en
Venezuela

41. Introduccion

A pesar de que las especies de mariposas piérides tienen patrones de abundan-
cia similares, la riqueza y diversidad de especies no se distribuyen homogénea-
mente en toda Venezuela. Los capitulos anteriores han estado dedicados a analizar
de forma separada los patrones de distribucién y riqueza de especies, y los pa-
trones de abundancia intra- e inter-especificos, pero todos estos patrones estan
conectados con la composicién de especies. Un conjunto de comunidades inter-
conectadas, o “meta-comunidad”, suele compartir ciertas especies que varian en
sus abundancias relativas como respuesta a una combinacién de gradientes espa-
ciales y ambientales, o a atributos particulares de las mismas especies. El resulta-
do es una reparticion jerdrquica de la diversidad y la formaciéon de asociaciones
de especies o gradientes de distribuciéon que son caracteristicos de cada situacién

(Legendre & Legendre, 1998).

Existen al menos cuatro hipétesis para tratar de explicar la composiciéon de

un grupo de comunidades interconectadas. La composicién de especies puede
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analizarse como el resultado de un proceso de ensamblaje en el cual la dispersién
entre comunidades, la adaptacién a condiciones ambientales existentes y la inter-
accion inter-especifica juegan roles importantes. El modelo neutral (MN) supone
que las especies son casi-equivalentes, o sea que tienen una capacidad adaptativa
similar, y compiten en igualdad de condiciones por un recurso limitante. En este
modelo la estructura de las comunidades es producto exclusivo de una dindmi-
ca de deriva ecoldgica limitada por la dispersién (Hubbell, 1997). El modelo de
segregacion de especies (SE) supone que la especializacién de los nichos de las es-
pecies reduce sus interacciones, pero a la vez limita su capacidad de adaptacion a
condiciones ambientales especificas. Segtin este modelo la estructura de las comu-
nidades estd determinada por la heterogeneidad ambiental cuando la dispersién
es limitada (Leibold et al., 2004). Si al caso anterior se incorpora una dispersiéon
ilimitada y abundante, la estructura de la comunidad quedara subordinada a pro-
cesos de fuente-sumideros (FS) entre las diferentes poblaciones (Mouquet & Lore-
au, 2002). Otra forma de interaccion entre las especies puede resultar cuando existe
una relacion inversa entre capacidad reproductiva y la habilidad competitiva o ca-
pacidad de adaptacion. En este caso el resultado es una dindmica de parches (DP)
similar a la del modelo neutral, donde el equilibrio entre las especies estara de-
terminado por su capacidad de dispersiéon y no por las condiciones ambientales

(Tilman, 1994).

Estos modelos predicen diferentes relaciones entre la composicion de especies,
la estructura espacial de las comunidades y su variabilidad ambiental (Cottenie,

2005, ver Tab. 4.I). Se espera que el mecanismo de dispersién genere patrones
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Tabla 4.1: Hipotesis sobre la composicion de especies y sus predicciones acerca de
la estructura, la reparticién de la inercia de la composicion y la reparticién de la
diversidad.

Modelo Segregacion de | Fuente - Dinamica de
Neutral Especies Sumidero Parches
(MN) (SE) (FS) (DP)
Estructura gradiente asociacion intermedia gradiente
continuo de especies continuo
Particién de variables variables ambas ambas
la inercia espaciales ambientales
Reparticion de aleatoria divergencia intermedia divergencia
la diversidad taxonémica o taxonémica o
ecolégica ecolégica

graduales que respondan a variables espaciales (cuando acttia solo, como en MN)
o a variables ambientales (cuando existe ademads segregacion ambiental, caso FS).
Cuando domina la segregaciéon ambiental (modelo SE) los patrones serdn dis-
continuos, y propiciardn la formacién de asociaciones de especies. El modelo DP
predice un patrén gradual como MN, pero debido al balance entre competencia
y reproduccion, es probable que la reparticiéon de la varianza o diversidad en-
tre comunidades responda a la divergencia de alguna caracteristica filogenética

o fenotipica de las especies.

Al estudiar las mariposas piérides de Venezuela bajo el enfoque de estas hipote-
sis surgen tres preguntas. La primera interrogante es si las especies forman asocia-
ciones bien definidas. Los resultados previos sobre las mariposas piérides sugieren
que la respuesta serd negativa pues cada especie tiene un patrén de distribucién
diferente (Cap. 2). La siguiente pregunta es, ;qué variables explican mejor los cam-
bios en la composicién de especies?. Para responderla retomaré los dos conjuntos
de variables utilizadas para predecir la riqueza de especies, en ese caso la selec-

cién objetiva de variables tuvo un desempefio superior a las variables propuestas
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por expertos (Cap. 2). La dltima pregunta se refiere a la reparticion de la diversi-
dad entre las regiones de estudio. Los estimados de riqueza y equidad calculados
anteriormente me permiten identificar un gradiente de diversidad (Cap. 3), pero
este gradiente supone que todas las especies son equivalentes y no toma en cuen-
ta la complementariedad entre regiones. Al tomar en cuenta las caracteristicas e

identidades de las especies deberdn observarse cambios en este gradiente.

4,2, Meétodos

Para responder estas preguntas es necesario contrastar las predicciones de es-
tos modelos a partir de los patrones de composiciéon de especies. Para ello utilicé
métodos complementarios de clasificacién y ordenacién (Fig. 4.1). El primer paso,
basado en métodos de clasificacién, consiste en cuantificar y definir la estructura
de las comunidades (Struyf et al., 1996). En los siguientes pasos utilicé métodos
basados en ordenacién para resumir los potenciales gradientes de variaciéon uti-
lizando dos herramientas diferentes: el andlisis de ordenacién parcial y anélisis
doble de disimilitudes. El andlisis de ordenacién parcial es particularmente ttil
para descomponer los principales gradientes de variacién en un componente am-
biental y otro espacial, bajo el supuesto de que la divergencia entre las especies es
baja (Legendre & Legendre, 1998). Por su parte un andlisis doble de disimilitudes
permite evaluar la relacién entre diferencias inter-comunitarias y diferencias o di-

vergencia inter-especificas (Pavoine et al., 2004).

Para los anélisis de ordenacién y clasificacion utilicé dos matrices bésicas: una

matriz de especies por URA, E, y una matriz de variables ambientales por URA, V.
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Las celdas de E contienen el nimero de ejemplares capturados (no los estimados
de abundancia del Cap. 3) de cada especie en cada URA. Mientras que V contiene
los valores promedios de las variables seleccionadas calculados entre todas las

localidades de muestreo (UEM) pertenecientes a cada URA.

En los andlisis preliminares encontré que las URAs con un muestreo incom-
pleto estaban sesgando el andlisis. Por ello tuve que seleccionar un subconjunto
de 23 URAs con un esfuerzo de muestreo mayor a 1000 m*p y que tuvieran al
menos 60 ejemplares de 8 especies diferentes. Esta seleccion incluyé 6 812 ejem-
plares (78 % del total capturado) de 62 especies diferentes. Por otro lado, en la
matriz de variables por URA inclui 3 variables continuas propuestas por expertos
y siete variables seleccionadas por los modelos de distribucién de especies basa-
dos en bosques aleatorios y que mejor predicen los patrones de riqueza de especies

para esta familia (Cap. 2).
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Para todos los andlisis utilicé el programa estadistico R, principalmente los pa-
quetes vegan, ade4 y cluster (Chessel et al., 2004; Maechler et al., 2005; Oksanen et al.,

2007; R Development Core Team, 2007).

4.2.1. Medidas de disimilitud

A partir de E construi cuatro matrices de disimilitud que utilicé para los anali-
sis de clasificacion y ordenacién. La clasificacion y el andlisis canénico de coorde-
nadas principales se basan en una medida de disimilitud o distancia bittica entre
comunidades. Por su parte el andlisis doble de coordenadas principales utiliza di-
rectamente la matriz E para comparar las comunidades, pero requiere una matriz

de disimilitud o divergencia entre especies.

Disimilitud entre Unidades Regionales de Anélisis

Para medir la complementariedad entre regiones utilicé estimados de distan-
cia o disimilitud bidtica que se basan en las diferencias de composicién entre pares
de regiones de la matriz E. La matriz de disimilitud, D, present6 para cada com-
binaciéon de URAs valores entre 1 (alta disimilitud y por tanto alta complemen-

tariedad), y 0 (baja disimilitud, Jongman et al., 1995).

El indice de Jaccard es ampliamente utilizado como un indice de disimilitud
de muestras, y del cual existe una variante para datos de abundancias o conteos
(JJ 1); y una para datos binarios de presencias/ausencias (JJZ). Este indice es afec-
tado seriamente por la probabilidad de deteccién de especies (Nichols et al., 1998).

Una proporcion de las especies comunes entre dos regiones s6lo son detectadas en



121

una de ellas o no son detectadas en ninguna, por lo que el estimado de disimili-
tud tendra un sesgo positivo. El estimado de disimilitud de Chao-Jaccard, d’, es
un estimado derivado del indice de similitud de Jaccard basado en la abundancia
de especies comunes entre dos sitios, pero que corrige por el nimero de especies
que probablemente no sean detectadas en uno o en ambos sitios (Chao et al., 2005).
Por su parte el indice de Morisita, dM, es considerado robusto a diferencias en el
tamafio muestral y a diferencias en la diversidad de las comunidades de las cuales
provienen los datos, y por tanto es una alternativa vélida en casos con heterogenei-
dad en la probabilidad de deteccién (Wolda, 1981). Al aplicar estos cuatro indices
a la matriz E obtuve las correspondientes matrices de disimilitud que utilicé para
el andlisis de clasificacion, entre ellos escogi el indice de mejor desempefio para

realizar los andlisis siguientes.

Divergencia entre Especies

Los estimados de disimilitud biética suponen que todas las especies contribuyen
en igual proporcioén a la diversidad de una comunidad o grupo de comunidades.
Cémo hemos visto la equivalencia entre especies es un supuesto de algunas hip6te-
sis macro-ecoldgicas. Al considerar otras hip6tesis es necesario estimar la diver-

gencia entre las especies que se encuentran en cada una de las regiones de estudio.

Para estimar la divergencia entre especies se suelen usar medidas de distan-
cia o diferencia basadas en comparaciones pareadas de algtin atributo de interés.
Este atributo puede ser funcional (dieta) o fenotipico (morfologia) o puede usarse

la posicion taxondmica relativa o la distancia “evolutiva” basada en la topologia
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de un arbol filogenético (Pavoine et al., 2004; Ricotta, 2007). En ausencia de datos
sobre las relaciones filogenéticas de la familia Pieridae utilicé una medida sim-
ple de la distancia taxondmica basada en la clasificaciéon de las especies propuesta
por Lamas (2004). La distancia taxonémica utilizada es 0 para la misma especie, 1
para especies del mismo género, 2 para especies de diferente género pero misma

subfamilia, y 3 para especies de diferentes subfamilias (Pavoine et al., 2004).

Como una medida alternativa de la divergencia utilicé la diferencia en la di-
eta de las larvas de las especies. Las plantas hospederas de las piérides parecen
jugar un rol importante en la evolucién de este linaje y pueden indicar relaciones
de parentesco entre géneros (Braby et al., 2007). Ademas, éste es uno de los aspec-
tos de la biologia de estas mariposas que estd mejor documentado para la region
neotropical (Beccaloni et al., 2008). Para estimar la diferencia en la dieta de dos
especies utilicé el indice de disimilitud de Chao-Jaccard aplicado a la lista de plan-
tas hospederas de cada especie tomada del Catdlogo de Plantas Hospederas de
Mariposas Neotropicales (Beccaloni et al., 2008). Debido a que existe heterogenei-
dad en la cobertura de las especies, basé la comparacion en las familias de plantas
utilizadas por cada especie de mariposa, cuando no habia informacién disponible
para una especie utilicé la informacién disponible para otras especies del mismo
género, pero asignandole la mitad del peso de una observacién directa, y cuan-
do ésta tampoco estaba disponible utilicé los datos de otras especies de la misma

subfamilia asigndndole una cuarta parte del peso de una observacién directa.
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4.2.2. Cuantificacion de la estructura

Utilicé cuatro indices de estructura basados en dos métodos de clasificacion
para caracterizar la informacién presente en la composicion de especies entre las
URAs estudiadas. El primer método estd basado en técnicas de particion y el se-

gundo en aglomeracion.

Particion difusa

El proceso de clasificacién basado en particiéon busca dividir las unidades de
estudio en un ntimero predefinido de clases, de forma tal que se minimicen las
diferencias entre las unidades que pertenecen a una clase y se maximicen las difer-
encias entre los elementos de diferentes clases. Estas diferencias pueden expre-
sarse en forma de distancias, conectividad o intensidad (Legendre & Legendre,
1998). Los métodos tradicionales de clasificacion se basan en una asignacién nitida
o directa: cada unidad debe pertenecer exactamente a una clase. En una particiéon
difusa se da cabida a la incertidumbre en esta asignacion, y se utiliza un crite-
rio para asignar a cada objeto probabilidades de membresia para cada una de las

clases posibles (Struyf et al., 1996).

Utilicé el algoritmo “fanny” basado en la minimizacién de una funcién de
membresia (Struyf et al., 1996). Tanto el niimero de clases (k) como el coeficiente
de membresia (r) afectan el resultado del algoritmo. En cada caso probé diferentes
combinaciones de r (entre 1y 2) y k (entre 3 y 9) y escogi la que result6 con el
mayor valor del coeficiente de silueta. Este coeficiente indica la calidad de la es-

tructura propuesta por las membresias mds probables, valores entre 0,7 y 1 indican
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una estructura fuerte, valores entre 0,25 y 0,5 indican una estructura débil, y val-
ores menores a 0,25 indican que no existe una estructura substancial. Adicional-
mente, el coeficiente de Dunn permite evaluar, a partir de las probabilidades de
membresia, que tan difusa o nitida es la particién obtenida. Valores cercanos a
0 indican una clasificacién completamente difusa (valores de membresia iguales
para todas las clases) y valores cercanos a 1 indican una asignacién undnime a
una sola clase para cada elemento (Struyf et al., 1996). Ambos coeficientes pueden

utilizarse como medidas indirectas de la estructura en la composicion de especies.

Aglomeracidn jerarquica

Los métodos de aglomeracion jerdrquica se basan en la unién de categorias
inferiores para formar categorias superiores. En el primer paso cada una de las
observaciones es una categoria o clase, y en cada paso siguiente un par de clases
que cumple con cierto criterio se unen en una clase superior, hasta que todas las

clases se unen en una raiz comun (Legendre & Legendre, 1998).

Utilicé el algoritmo “agnes” basado en la regla de unién de las dos clases con la
menor disimilitud promedio entre sus miembros. El coeficiente de aglomeracion
de “agnes” es calculado como el complemento del promedio de la relacién en-
tre la disimilitud del primer paso y la disimilitud del dltimo paso del algoritmo
(Struyf et al., 1996). Este coeficiente es una medida de la estructura de la clasifi-
cacion obtenida. Valores cercanos a uno denotan una estructura mas fuerte, mien-

tras que valores cercanos a cero denotan falta de estructura.
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4.2.3. Métodos de ordenacion candnica

Los analisis de ordenacién canénicos permiten estudiar la relacién entre dos
matrices de datos. En ecologia estas matrices son comtinmente una matriz de es-
pecies por localidad y una matriz de variables ambientales por localidad, o una
matriz de disimilitudes entre especies y una matriz de especies por localidad. En
el primer caso el estudio se centra en la relacién entre variables y especies, mien-
tras que en el segundo caso el punto de interés es la descripcién de la composicion
o estructura de la comunidad (Pavoine et al., 2004). Utilicé dos métodos para estu-

diar estos dos elementos.

Anadlisis canénico de coordenadas principales

El anélisis canénico de coordenadas principales (ACCP) es un método flexible
que permite utilizar medidas de distancia arbitrarias en la matriz de especies por
localidad (Anderson & Willis, 2003). De esta forma la ordenacién obtenida por AC-
CP refleja la ubicacion relativa de las comunidades, medidas por el estimador de
distancia utilizado, bajo el efecto de las variables ambientales. La seleccion de vari-
ables puede jugar un rol importante en los resultados obtenidos con el ACCP, de
hecho, es posible comparar el ajuste obtenido con diferentes grupos de variables
para probar la validez de hip6tesis sobre las relaciones entre las variables ambien-
tales y la composicién de las comunidades o unidades de estudio. Esto se realiza
por medio de un anélisis de descomposicién de la varianza basado en la inercia
calculada por el ACCP y calculando niveles de significacion de los componentes

por medio de técnicas de permutaciéon de Monte Carlo (Godinez-Dominguez &
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Freire, 2003).

En este caso particular ajusté cinco modelos de ACCP; el modelo [A] con una
selecciéon de variables ambientales, [E] con variables espaciales, [A|E] con una
selecciéon de variables ambientales removiendo el efecto de variables espaciales,
[E|A] con las variables espaciales removiendo el efecto de variables ambientales,
y [A + E] con una combinacién de variables espaciales y las variables ambientales

seleccionadas.

La seleccién de variables ambientales comenz6 con la combinacién de dos gru-
pos de variables ambientales y tres funciones polinémicas de las coordenadas ge-
ogréficas para obtener 6 conjuntos diferentes. El primer conjunto, sugerido por ex-
pertos (EXP) contenia tres variables: altura, precipitaciéon media anual y porcenta-
je de cobertura boscosa (alt, bil2, arbr). El segundo conjunto, (SLC), contenia las
variables més importantes para construir modelos de distribucién (Tq100n, tmx2,
prc7, prc8 y NDVI09, ver Cap. 2, Apéndice B). Para cada modelo ajustado elim-
iné siempre las variables ambientales redundantes (que fueran una combinacién

lineal de las demads variables).

Para cada combinacién de variables utilicé los resultados de los cinco modelos
para calcular 7 fracciones solapadas de la inercia total (1), tanto la explicada co-
mo la no explicada: inercia total explicada /44 5, componente ambiental explicado
14, componente espacial explicado /5, redundancia entre variables ambientales y
espaciales Iy — I4g = Ig — Ig|4, inercia residual ambiental /4, inercia residual
espacial /g4, y la inercia residual no explicada Ir = I — I, . Estas fracciones

las expresé en proporciones de I para evaluar el peso relativo de ambos tipos de
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variables para explicar los patrones observados.

Utilicé una prueba de permutacién similar a una ANOVA para estimar la sig-
nificaciéon de la combinacién de variables utilizadas. Para cada modelo realicé

1000 permutaciones (Legendre & Legendre, 1998).

Analisis doble de coordenadas principales

El objetivo principal del anélisis doble de coordenadas principales (ADCP) es
obtener una tipologia de comunidades a partir de la heterogeneidad de las es-
pecies identificadas tomando en cuenta la divergencia entre especies y su abun-
dancia relativa (Pavoine et al., 2004). Este andlisis se basa en la descomposicién
del indice de diversidad de Rao. Este indice, llamado “entropia cuadratica”, es
la suma de las divergencias entre especies multiplicada por sus abundancias rel-
ativas dentro de la comunidad. La entropia cuadrética total, (), de un grupo de
comunidades puede descomponerse en la diversidad dentro de las comunidades

y la divergencia entre comunidades (Ricotta, 2005).

El ADCP crea un espacio comun para representar las especies y comunidades
al aplicar un andlisis de coordenadas principales a la matriz de divergencia entre
especies y luego calcular la distribucién de las comunidades a partir de un prome-
dio de las coordenadas de las especies, ponderado por la abundancia relativa de
las mismas. Este método de ordenacién permite calcular el indice de Rao y su de-

scomposicién de la diversidad.

Apliqué este método con la matriz E y las dos medidas de divergencia entre

especies para obtener el estimado (); para la divergencia taxonémica y (4 para la
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divergencia entre las dietas. A modo de comparacién utilicé los datos obtenidos
con una matriz de divergencia constante entre especies. En este caso el indice de

Rao es idéntico al indice de diversidad de Simpson, S.

4.3. Resultados

El indice de Chao-Jaccard dio los mejores resultados segtin los criterios selec-
cionados, pero no proporcioné un respaldo inequivoco a la hipétesis de una aso-
ciacién de especies (Tab. 4.IT). La particiéon difusa basada en d'! y d’? carece de
una estructura substancial, y la clasificaciéon por aglomeracién jerdrquica resulté
ser de baja calidad. La particion basada en d°’ y d, muestra un coeficiente de
silueta intermedio entre una estructura débil y una moderada, pero el valor del
coeficiente de Dunn sefiala una particion relativamente nitida. Dos de los tres co-
J¢J

eficientes empleados favorecen a d*’, y por ello adopté esta medida en los anélisis

siguientes.

A pesar de las discrepancias en los coeficientes de estructura, las clasificaciones
sugeridas por ambos métodos de clasificacion muestran bastante concordancia
(Fig. 4.2). Existe un grupo muy bien definido conformado por 3 URAs andinas
(h03, h04 y f08); tres grupos que abarcan gran parte de los llanos y el sur del Lago
de Maracaibo, y en total comprenden 10 URAs; y luego cuatro grupos disgregados
en el norte y centro-occidente y al sur del Orinoco. S6lo tres URAs presentan difer-
ente clasificaciéon entre ambos métodos: c10, d03 y e21. Por otro lado las URAs g09,

e21 e i22 tienen valores bajos de membresia segtin el método de particién difusa.

La evidencia del ACCP sugiere que el gradiente de composicion estd determi-
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Tabla 4.1I: Indices de estructura basados en los algoritmos de particién difusa
(“fanny”) y aglomeracion jerdrquica (“agnes”). r: exponente de membresia; k:
numero de clases; ¢;: coeficiente de Dunn; c,: coeficiente de silueta; c,: coeficiente

de aglomeracién

r k Cd Cs Cq
d° 1500 9 0,827 0,487 0,909
' 1,188 8 0,889 0,217 0414
2 1,812 2 0,046 0,276 0,500
d™ 1375 9 0,863 0472 0,810
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Figura 4.2: Comparaciéon de los resultados de la particion difusa (mapa) y la
aglomeraci6n jerarquica (dendrograma) aplicados a la matriz d°’. En ambos gra-
ficos las URAs estdn identificadas por sus cédigos y los colores indican el grupo
con el mayor valor de membresia de cada caso. En el gréfico superior el tamafio
del circulo es proporcional al maximo valor de membresia.
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nado principalmente por variables ambientales con una contribucién menor de las
variables espaciales (Tab. 4.1II). Las mejores combinaciones de variables ambien-
tales y espaciales logran explicar hasta el 65 % de la inercia presente en la matriz
d®’. Las combinaciones sugeridas por una seleccion objetiva tuvieron un mejor
desempefio que las variables propuestas por los expertos. Por otro lado existe re-
dundancia entre las variables espaciales y las ambientales, especialmente cuando
aumenta la complejidad de las primeras. De hecho en el caso de las variables sug-
eridas por expertos los valores negativos de /r indican que la combinacién de
variables ambientales y espaciales reduce el ajuste obtenido con cada grupo por
separado. Pero para los modelos basados en SLC los valores de 14z e Ig 4 mues-
tran que no son completamente intercambiables. El andlisis de varianza basado en
permutaciones sugiere que sélo las variables ambientales propuestas por expertos
tienen un ajuste significativo (Tab. 4.IV). Aparentemente las variables ambientales

no pueden explicar por si solas el patrén observado.

Utilicé la mejor combinacién de variables (SLC,) y el modelo [A| E] para separar
el efecto de ambos tipos de variables: la inercia explicada por las variables ambien-
tales de de 33,9 % contra 29,2 % explicada por la ubicacién geografica y 36,9 % de
inercia residual. Sin embargo estos porcentajes varian para cada URA, por ejem-
plo, en f08 pesan maés las variables ambientales (85, 10 y 5 %, respectivamente),
mientras que en k24 pesa la ubicacién geografica (17, 77, y 6 %). Después de re-
mover el efecto de las variables espaciales, los dos primeros componentes ambi-
entales del ACCP resumen 87 % de la inercia explicada por variables ambientales,

pero solo 31 % del total, y excluye al menos 5 URAs (Fig. 4.3). El primer compo-
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Tabla 4.1II: Descomposicion de la inercia segtin el andlisis canénico de coordenadas
principales para tres modelos con diferentes combinaciones de variables ambien-
tales y polinomios de coordenadas espaciales. n es el nimero de variables, I es
la inercia total de la matriz de disimilitudes, los demds componentes expresan
fracciones de la inercia total: inercia total explicada 4., componente ambiental
explicado 14, componente espacial explicado I, redundancia entre variables am-
bientales y espaciales Iy — 4z = I — I, inercia residual ambiental /4, inercia
residual espacial /g4, y la inercia residual no explicada Ir = I — I44 . El sub-
indice de los modelos indica el grado del polinomio de las variables geogréficas,
para los modelos EXP usé siempre tres variables ambientales (alt, bil2, arbr), y
para los modelos SLC utilicé cinco (prc8, Tq100n, tmx2, prc7, NDVI09), pero en
SLC; eliminé dos variables redundantes (prc7, NDVI09).

mdl n It Iayp g Ig Iap  Iga Ia—Izyep g
SLC, 7 44,469 0,529 0432 0,156 0,374 0,098 0,058 0471
SLC, 10 44,469 0,650 0432 0,292 0,358 0,218 0,074 0,350
SLC; 12 44469 0,636 0,233 0457 0,179 0,403 0,054 0,364
EXP, 5 44,469 0,260 0,100 0,156 0,105 0,161 —-0,005 0,740
EXP, 8 44,469 0440 0,100 0,292 0,148 0,340 —0,048 0,560
EXP; 12 44,469 0,630 0,100 0457 0,174 0531 -0,074 0,370

Tabla 4.IV: Validez estadistica del andlisis canénico de coordenadas principales
basado en permutacién de Monte Carlo. [A]: modelo con variables ambientales;
[E]: modelo con variables espaciales; [A|E]: modelo con variables ambientales
condicionado a las variables espaciales; [E|A]: modelo con variables espaciales
condicionado a las variables ambientales; [A + E]: modelo con todas las variables.
El valor de p obtenido por permutacion se presenta segtin el siguiente codigo: *:
p < 0,05; *:p < 0,01; ** p < 0,005; .: p > 0,05; n.s.: p > 0,1.

1A [E] [AE] [E]A] [A+ E]

SLC;, ** . oA n.s. %
SLC2 *% n.s *% *%%
SLC; . 1ns. ns. n.s. n.s.
EXP; n.s. . n.s. . n.s.
EXP, n.s. ns. n.s. . n.s.

EXP; n.s. ns. ns. . n.s.
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nente estd relacionado con la temperatura (Tq100n y tmx2) y separa las URAs and-
inas del resto, mientras que el segundo estd relacionada con la precipitacion (prc8 y
prc7) y ordena las URAs segtin la humedad. El indice de vegetacion contribuye de

manera similar en ambos ejes y sefiala un gradiente de cobertura vegetal creciente.

Es posible reconstruir parcialmente la distribucién de las especies en los ejes
principales del ACCP utilizando promedios ponderados de los conteos en las
URAs analizadas (Fig. 4.4), sin embargo estos promedios no consideran la prob-
abilidad de deteccién y por tanto pueden estar sesgados. La mayor parte de las
especies se distribuye alrededor del origen del eje de coordenadas, pero 5 géneros
estdn restringidos a valores bajos del primer eje, asociados con las URAs andinas.
Eurema es el tinico género con especies que ocupa todo el espectro de valores que

puede interpretarse como un gradiente altitudinal.

Los tres indices de diversidad difieren en magnitud pero muestran el mismo
patrén general en el ADCP. Hay una gran concentraciéon de diversidad dentro de
cada URA vy, a pesar de la gran diferencia entre las regiones andinas y el resto, la

complementariedad promedio es baja (Tab. 4.V).

Para las URAs h03, h04 y k24 coinciden los altos valores de divergencia tax-
ondémica, ();, con los altos valores en los componentes de diversidad estimados
anteriormente (Caps. 2 y 3). Para el resto de las URAs existen diferencias notables,
por ejemplo h04, j04, y g04 tienen valores similares de la riqueza estimada, pero,
los dos tltimos tienen menor equidad y menor divergencia taxonémica, mientras
que d06 y f19 coinciden en sus valores de riqueza y diversidad pero difieren en la

equidad entre especies (Fig. 4.5).



133

ﬁ-! —
1
N —
f"“.
@ - o
o o
«}]
c
@]
o,
£
1S o — L o
J
@) .
- & mx2
g X
&0 i | &
N : =
o ho4£08
| :
: Loy
80 - T
wlh | E
| | | | |
-4 -2 0 2 4

Primer componente

Figura 4.3: Biplot de dos primeros ejes del ACCP con la posicion de las URAs, las
variables y las especies. La posicién de las URAs esta indicadas por circulos iden-
tificados con su c6digo y el color de los grupos obtenidos por particiéon difusa, y
con un tamafio proporcional al porcentaje de inercia explicado en los tres primeros
ejes. La influencia de las variables estd indicada por vectores de color azul claro.
La posicién de las especies mds importantes en estos dos ejes estd indicada por
sus nombres, mientras que la posicién del resto de las especies aparece indicada
por cruces marrones. Se omite el primer eje porque sélo separa a h03, h04 y {08 del
resto de las URAs.
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Figura 4.4: Distribucién de las especies a lo largo del primer eje ambiental del AC-
CP con la mejor combinacién de variables. Las especies estan en orden alfabético,
los puntos representan el promedio de las coordenadas de las URAs donde estan
presentes ponderado por sus conteos en cada URA, las lineas horizontales mues-
tran la varianza de estos promedios. En la parte baja del gréfico se sefiala el punto
de origen con una barra gruesa, y la ubicacién de las URAs con barras delgadas.
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Tabla 4.V: Descomposicién de la diversidad segtn el anélisis de coordenadas prin-
cipales dobles.

S Q¢ Qa
Diversidad total 0,822 1,961 1,127

% intra-URA 0,862 0,860 0,850
% inter-URA 0,138 0,140 0,150

Por otro lado estos estimados de riqueza estdn relacionados parcialmente con
la composicién de especies. Los grupos sugeridos por el algoritmo de particién
difusa generalmente comparte uno o dos de estas caracteristicas: el grupo de i22
muestra bajos valores de diversidad y equidad, el grupo de g09 muestra valores
bajos de diversidad, y el grupo de d06 muestra valores intermedios de riqueza y

diversidad (Fig. 4.5).

4.4. Discusion

En la escala escogida para el analisis, las mariposas piérides no forman asocia-
ciones de especies bien definidas. En esta familia existen muchas especies comunes
y de amplia distribucién que provienen de diferentes géneros, por lo que general-
mente cada URA tiene una composicion taxonémica bien heterogénea. La débil
estructura encontrada puede atribuirse al gran contraste entre las combinaciones
extremas de variables (zonas montafiosas versus zonas bajas), pero en promedio
las regiones muestran una composicién muy homogénea. Es posible que en una es-
cala con mayor resolucién (dentro de cada transeccién), o al incrementar la cober-
tura espacial y ambiental del muestreo, se logre discernir mejor la estructura de

las comunidades. Para ello seria necesario enfocar muestreos posteriores en los
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Figura 4.5: Relacion entre cuatro componentes de la diversidad de mariposas
piérides en el muestreo sistematico de NeoMapas. Los ejes representan la riqueza
estimada con modelos no-lineales (Cap. 2) y la divergencia taxonémica segtn el
Andlisis Doble de Coordenadas Principales, el tamafio de los circulos es propor-
cional a la equidad estimada (Cap. 3) y los colores indican el grupo al que fueron
asignados segun el algoritmo de particion difusa.
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gradientes que estdn mas relacionados con los cambios observados.

La baja detectabilidad puede enmascarar la estructura de la composicion de
especies, de hecho, en este caso los indices de disimilitud tradicionales tuvieron un
desempefio pobre (Tab. 4.II). El indice que utilicé toma en cuenta la detectabilidad
imperfecta, pero supone que ésta es similar entre todas las especies y regiones
(Chao et al., 2005). Esta suposicion es poco probable cuando se trabaja con muchas
especies con comportamientos diferentes (Boulinier et al., 1998; Kéry & Plattner,
2007). Existen otros métodos mads flexibles para estimar la fracciéon de especies
compartidas tomando en cuenta la detectabilidad (Nichols et al., 1998), pero en
general ninguno ha sido aplicado en estudios de estas caracteristicas y por tanto

no me es posible comparar su efectividad.

Sin duda, el principal gradiente esta relacionado con la altura. En todos los
analisis destaca la regién andina por albergar géneros y especies que no estan pre-
sente en tierras bajas. En estos casos todas las medidas de diversidad coinciden
y podrian usarse las medidas més sencillas como suceddneas de aquellas que re-

quieren de més informacién para su estimacion (Figs. 4.3 y 4.5).

Pero las variables ambientales no explican toda la variacién en la composicion
de las especies. Por ejemplo d20, en la peninsula de Araya, tienen una composiciéon
més rica de la esperada. Esta transeccion recorre un gradiente entre bosque seco y
vegetacion xerofila, y tiene una mezcla poco comtn de especies de zonas boscosas
y zonas abiertas, entre las que destaca Kricogonia lyside, una especie costera que
estd ausente en las demds URAs. Pero a la vez estd ubicada en una regién donde

ocurren migraciones desde el mar Caribe que pueden cambiar la composicion de



138

especies residentes, al menos momentaneamente. La diversidad taxonémica en es-
ta region es muy alta en comparacion con la riqueza esperada y la equidad estima-
da, y puede ser el efecto de una especie no compartida, de su ubicacién geografica,

o una combinacién de las dos (Figs. 4.2 y 4.5).

Por otro lado la transeccién de k22, en el Manteco, estado Bolivar, recorre una
zona que ha sufrido una gran deforestacién en afios recientes, y por ello su com-
posiciéon parece ser menos diversa de lo que se esperaria para sus condiciones
ambientales originales. Mientras que k24 (Anacoco, estado Bolivar), proviene de
una regién boscosa en los margenes del rio Cuyuni, y se diferencia cualitativa-
mente pues contiene muchas especies de géneros poco comunes o ausentes en
otras URAs. En estos casos los valores observados estan levemente asociados con
la cobertura boscosa, pero se explican mejor por su ubicacién geografica. Dentro
de este grupo parece cumplirse nuevamente la relacién entre riqueza de especies,

equidad y diversidad taxonémica (Figs. 4.5).

Otros casos no pueden ser explicados por ninguna variable, y puede tratarse de
regiones que no han sido muestreadas con la misma intensidad (por ejemplo j04 y
g04), que requieren de un estudio en una escala més detallada, o que representan
gradientes de variacién en la composicién que no estan bien representados en la

muestra de URAs.

Al estudiar los resultados obtenidos en el contexto de las hipétesis sobre com-
posicién de meta-comunidades vemos que el modelo de fuente-sumidero reciben
mayor apoyo al combinar toda la evidencia disponible. El porcentaje de inercia

explicada por el ACCP es mayor que la obtenida en estudios similares, por lo que
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podemos considerar que los resultados son robustos (Cottenie, 2005). Los mode-
los significativos del ACCP sugieren que la mejor hipétesis es SE (Tab. 4.1V), pero
las medidas de estructura de la clasificacién indican una estructura débil a inter-
media (Tab. 4.1I). Por otro lado la contribucién de las variables espaciales, aunque
no es significativa, parece cumplir con un rol importante en determinar los gra-
dientes de composicién de las comunidades. Esta evidencia favorece un modelo
que combina la dispersién y la adaptacion a condiciones ambientales locales. El
balance entre ambos factores no es uniforme, en las URAs andinas la diversidad
estd determinada principalmente por especies exclusivas, mientras que en el resto
de las regiones no hay muchos elementos distintivos y la complementariedad es

baja (Tab. 4.V, Fig. 4.4).

Es poco lo que se sabe sobre los factores que afectan la composicién de comu-
nidades de mariposas tropicales, y por ello es muy prematuro para generalizar a
partir de este caso de estudio. En una revision reciente el modelo de SE result6
ser el mas comun entre grupos taxonémicos y escalas geograficas, y en casi un
tercio de los casos se observa en combinacion con el modelo FS (Cottenie, 2005).
Sin embargo de los 158 casos analizados, s6lo 3 estaban relacionados con lep-
idopteros, y todos eran de zonas templadas y se basaban en dreas geograficas de
menor extensioén. Uno de ellos muestra precisamente la combinacién SE+FS, pero
los métodos no son comparables con los que apliqué a las piérides de Venezuela:
ellos utilizaron datos de presencias y ausencias en una escala equivalente a una
URA (Fleishman et al., 2002). Los pocos ejemplos de estudios de comunidades

de mariposas tropicales estdn enfocados en escalas menores y orientados a bus-
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car especies indicadoras de diversidad o calidad ambiental (Brown, 1997; Brown
& Freitas, 2000; Kremen, 1994; Kremen et al., 2003; Schulze et al., 2004). Algunos
estudios en México cuentan con datos detallados de conteos de especies por local-
idades de muestreo, pero se limitaron a comparar la riqueza y la fenologia de al-
gunas especies y no estudiaron los cambios en su composicion (Llorente-Bousquet
et al., 2004; Llorente-Bousquets et al., 1995; Luna Reyes & Llorente Bousquets, 2004;
Vargas-Ferndndez et al., 1992). Por otro lado queda pendiente el anélisis de los

datos de otras familias de mariposas dentro del muestreo sistematico de NeoMa-
pas.

La combinacién de los tres pasos sugeridos en este capitulo permite una car-
acterizaciéon comprensiva del conjunto de comunidades estudiadas. Los multiples
enfoques metodolégicos permiten discernir entre diferentes propiedades del con-
junto de especies. Igualmente he insistido en incorporar estimados que tomen en
cuenta la incertidumbre en la clasificacion y el efecto de la baja detectabilidad. Es-
tos son elementos clave para examinar la compleja relacién entre los componentes
de la diversidad de organismos (Fig. 4.5, Caps. 2 y 3). Las hipotesis macroecoldg-
icas forman un contexto coherente para interpretar los resultados, sin embargo la
tipologia de comunidades no es una ciencia exacta y los casos reales son general-
mente una mezcla de los modelos idealizados. Un examen profundo requiere de la

comparacién simultdnea de varios patrones con las predicciones de estos modelos.
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Capitulo 5

Discusion: Patrones macroecoldogicos
en las mariposas Pieridae de
Venezuela

La macroecologia es una disciplina que identifica y explica patrones emer-
gentes en la ecologia como una consecuencia de la interaccién compleja entre in-
dividuos o especies, y que se manifiestan a través de diferentes escalas geogréfi-
cas y temporales (Brown, 1995; Brown et al., 1993; Brown & Maurer, 1989; Ricklefs,
2004). El supuesto primordial de la macroecologia es que existen mecanismos gen-
erales que pueden explicar las regularidades observadas sin necesidad de detallar
las singularidades de la comunidad (Marquet, 2002). El estudio macroecolégico se
basa, por tanto, en el contraste de los patrones observados con diferentes mode-
los que postulan mecanismos responsables de generar y mantener la diversidad
de un drea determinada. Estas teorias nos ayudan a interpretar mejor los patrones
de biodiversidad y guiar los esfuerzos de conservacién de la misma (Godfray &

Lawton, 2001).

El reto de este trabajo ha sido combinar el inventario de diversidad de las
mariposas piérides con el estudio macroecolégico de patrones de distribucién y
abundancia. Existen varios ejemplos de inventarios detallados y de gran exten-

sion (Beccaloni & Gaston, 1995; Conabio, 2008; Gibbons, 1994; Gibbons et al., 1994;
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Grelle, 2002; Howard et al., 1998; INBio, 2003; van Jaarsveld et al., 1998; Krupnick

& Kress, 2003; Lawton et al., 1998; Llorente-Bousquets et al., 1997; Sauer et al., 2003;
ter Steege et al., 2003), pero muy pocos han sido realmente ttiles para estudiar
patrones macroecoldgicos (Cottenie, 2005; Elith et al., 2006; McGill et al., 2007). Es-
to se debe, en parte, a las limitaciones logisticas o practicas de los inventarios,
pero también a limitaciones en la formulacién de los objetivos: por ejemplo, s6lo
se concentran en una variable, se basan exclusivamente en inventarios informales
sin generar datos nuevos, o estan dirigidos a ciertas zonas de interés sin establecer

punto de comparacién (Olsen et al., 1999; Yoccoz et al., 2001).

Aunque cada grupo taxonémico impone restricciones particulares en los méto-
dos de captura y andlisis, hay tres recomendaciones que se desprenden de este tra-
bajo y son aplicables a todos los inventarios de diversidad de organismos: integrar
todas las fuentes de informacién disponibles, tomar en cuenta la heterogeneidad
en la probabilidad de deteccién y englobar el estudio de los patrones de diversidad

en un marco conceptual que permita comparar diferentes teorias.

5.1. Inventarios y estudios macroecolégicos

El disefio del inventario de la familia Pieridae en Venezuela esta explicitamente
orientado a responder preguntas sobre distribucién y abundancia de las especies y
de esta forma ofrece una imagen mas detallada de la diversidad de este grupo. Las
fortalezas de este inventario estdn en la conjugacién de diferentes fuentes de datos,
incluyendo un inventario sistemdtico jerdrquico, y en la aplicacién de medidas que

buscan mitigar los errores y sesgos asociados a los métodos utilizados.
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La combinacién de variables bioclimaticas, el registro histérico disponible en
museos y colecciones, la opinién de expertos y los muestreos sistematicos me per-
miti6 realizar predicciones de distribucién y riqueza de las mariposas piérides de
Venezuela (Caps. 1y 2). Cada una de estas fuentes de informacion tiene sus fort-
alezas y sus fallas y por ello es necesario combinarlas adecuadamente (Elith et al.,
2006; Hortal & Lobo, 2005, 2006; Hortal et al., 2007; Kaschner et al., 2007; Loiselle
et al., 2008). En un primer paso exploratorio, utilicé los patrones en las variables
biocliméticas y la distribuciéon de registros histéricos para identificar dreas pri-
oritarias para muestreos sisteméaticos. Luego utilicé los datos obtenidos en estos
muestreos, combinados con los registros histéricos y variables bioclimaéticas para
realizar extrapolaciones de la distribuciéon y riqueza de especies hacia regiones
que no han sido exploradas atin. La evaluacién de los mapas muestra que las
fuentes de informacién son complementarias y que, al menos para el grado de
conocimiento actual, es necesario combinar métodos subjetivos y objetivos para

obtener resultados realistas y adecuados.

5.2. El rol de la detectabilidad

Aun los inventarios exhaustivos pueden presentar vacios de informacién de-
bido a la subestimacion de la presencia o abundancia de una especie o por la lim-
itacion geografica de los datos. Para grupos muy diversos, como lo son las mari-
posas, no es posible conocer con certeza el nimero de especies presentes en una
localidad o una regién debido al alto porcentaje de especies con bajos niveles de

abundancia o que son dificiles de detectar con los métodos de recoleccién em-
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pleados (Gotelli & Colwell, 2001). En estos casos las técnicas de estimacion y ex-
trapolaciéon deben tomar en cuenta las diferencias en la probabilidad de deteccién
(Boulinier et al., 1998; Dorazio et al., 2006; Kéry & Plattner, 2007; Kéry & Schmid,

2004; Martin et al., 2005).

No existe una tinica formula que permita resolver todos los problemas asocia-
dos con la baja probabilidad de deteccion. La combinacién de dos estrategias difer-
entes me permiti6 explorar la riqueza de especies, aun cuando todas las fuentes de
datos presentan sesgos geogréficos (Fig. 2.5, pag. 66). En el caso de la abundancia,
no hay una respuesta sencilla. La diferencia entre dos estimados con diferentes
supuestos sobre la probabilidad de detecciéon puede ser de varios 6rdenes de mag-
nitud e influir en la forma y los pardmetros de los modelos de distribucién de
abundancias (Tab. 3.1IT , pag. 104; y 3.1V, pag. 106). Este caso es probablemente
una de las primeras evidencias concretas del efecto de la detectabilidad en la esti-

macién de estos modelos (McGill et al., 2007).

Estos problemas se extienden al estudio de la composicién de especies. Para
lograr estimados de abundancia precisos es necesario acumular gran cantidad de
historias de captura por especie, por lo que mas de tres cuartas partes de las es-
pecies quedarian excluidas de estos andlisis. Por otro lado, los estimados de distan-
cia bidtica que suponen una detectabilidad perfecta sobre-estiman las diferencias
entre regiones y resultan en una estructura muy débil que no sirve para clasi-
ficar adecuadamente la composicién de especies (Tab. 4.1, pag. 129). Una medida
de disimilitud alternativa, que estima la fracciéon de especies no detectadas, logré

mejorar sustancialmente los resultados, e incluso tuvo un desempefio superior a
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los estudios convencionales basados en matrices de conteos (Cottenie, 2005).

5.3. El marco teodrico

El concepto de diversidad es complejo y no puede resumirse en una o dos
medidas separadas. Las cuatro medidas utilizadas (riqueza, equidad, divergencia
taxonémica y composicion) revelaron gradientes de diversidad complementarios
que resaltan diferentes caracteristicas de las regiones de estudio. A lo largo del pre-
sente trabajo he mencionado diferentes modelos macroecoldgicos que pretenden
explicar los patrones relacionados con estas variables. Pero el problema detras de
cada uno de estos patrones es el mismo, y por tanto cualquier mecanismo que
afecte a uno de estos patrones debe afectar a los otros por igual. Por ello un cuerpo
tedrico o modelo que ofrezca una misma explicacién a varios fenémenos relaciona-
dos es mucho mas robusto que aquellos que explican patrones aislados (McGill &

Collins, 2003).

La postura tradicional de la ecologia de comunidades y la macroecologia es-
ta fuertemente influenciada por el concepto de nicho, el cual sigue siendo la base
de la mayoria de los modelos de distribucién de especies (Brown, 1984; Soberén
& Peterson, 2005). Pero el concepto de nicho es relativamente estatico, mientras
las poblaciones y comunidades suelen ser dinamicas. De hecho los conceptos de
metapoblaciones, dispersién e interacciones interespecificas pueden influir mar-
cadamente en los patrones observados en comunidades y metacomunidades (Han-

ski & Gyllenberg, 1997; Holt et al., 1997; Pulliam, 2000; Wilson et al., 2003).
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Actualmente, un creciente nimero de modelos e hipétesis se fundamentan en
mecanismos neutrales que afectan a todas las especies en forma similar y son in-
dependientes de las condiciones ambientales (Bell, 2002; Hubbell, 1997, 2001). El
hecho de que estos modelos puedan reproducir patrones observados en la natu-
raleza ha revitalizado el debate sobre competencia, escalas y equivalencia ecolég-
ica de las especies (Borda de Agua et al., 2002, McGill et al., 2006; Volkov et al.,

2005).

Precisamente la escala es un elemento central de los estudios de distribucién y
abundancia. Muchos patrones complejos tienen una relacién particular con la es-
cala que puede ser descrita por medio de geometria fractal (Borda de Agua et al.,
2002; Brown et al., 2002; Gautestad & Mysterud, 1994; Ostling & Harte, 2003; Sug-
ihara & May, 1990). Entre las diferentes propiedades fractales, la auto-similitud y
las relaciones exponenciales tienen un rol muy importante, pues describen regu-
laridades que pueden ser observadas a través de multiples escalas u 6rdenes de
magnitud (Harte et al., 1999). Sin embargo las teorfas macroecoldgicas basadas en
geometria fractal son fundamentalmente empiricas, y no estdn relacionadas con

mecanismos concretos.

Los analisis parciales pueden encontrar evidencias para diferentes teorias, pero
una comparacion detallada de los resultados permite distinguir los resultados mas
robustos (Tab. 5.1). El estudio de la distribucién y riqueza de las mariposas piérides
de Venezuela fue poco informativo pues no se realiz6 una comparacion de hipote-
sis macroecolégicas. En el estudio de los patrones de abundancia se realiz6 una

comparacién de hipétesis, pero los resultados fueron sensibles a la baja detectabil-
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idad y la escala de anélisis. Aparentemente el estudio de la composicion de especie

es el que aporta la evidencia méas concreta y confiable en este caso.

La diversidad de la familia Pieridae en Venezuela estd relacionada principal-
mente con la separacion de nichos y las dindmicas poblacionales. La mayor parte
de la evidencia rechaza la hipétesis neutral, y el apoyo a modelos fractales es in-
directo y circunstancial. Seria interesante explorar la relacién de modelos fractales
con los diferentes mecanismos postulados por otras teorias para poder integrarlo

mas coherentemente en los anélisis de riqueza y composicion.

Las diferentes teorias macroecolégicas son reducciones artificiales de la ver-
dadera complejidad de los ecosistemas. Probablemente la diversidad de la may-
orfa de los sistemas naturales es regulada por una combinacién de mecanismos
cuya importancia relativa varia en diferentes escalas de observacién. Los resulta-
dos obtenidos apuntan en esta direccién. Los Andes y el sur del Orinoco resultan
las regiones de mayor diversidad de piérides, gracias a una composicién rica y bal-
anceada con varias especies caracteristicas. Sin embargo en los Andes estos valores
estdn relacionados claramente con las variables ambientales, mientras que al sur
del Orinoco influyen por igual la ubicacion geogréfica y las variables ambientales
(Figs. 4.3 y 4.4). En el resto del pais la composicién es mas uniforme, aunque se

observan sutiles diferencias en otros componentes de la diversidad (Fig. 4.5).

Los estudios futuros en esta familia deben dirigirse a aumentar el muestreo sis-
temdtico en estas regiones y llenar los vacios de informacién detectados en el delta
del Orinoco, el estado Amazonas y parte de los Llanos; pero a la vez hace falta ini-

ciar estudios similares con otras familias de mariposas para evaluar la generalidad
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de las conclusiones alcanzadas.
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Apéndice A

Lista de especies de Pieridae en
Venezuela

FAMILIA Pieridae

= SUBFAMILIA Dismorphiinae

e Género Pseudopieris

o Pseudopieris nehemia (Boisduval, 1836)
o Pseudopieris viridula (C Felder y R Felder, 1861)

e Género Dismorphia

o Dismorphia altis Fassl, 1910

o Dismorphia amphione (Cramer, 1779)

o Dismorphia arcadia (C Felder y R Felder, 1862)
o Dismorphia crisia (Drury, 1782)

o Dismorphia hyposticta (C Felder y R Felder, 1861)
o Dismorphia laja (Cramer, 1779)

o Dismorphia lelex (Hewitson, 1869)

o Dismorphia lewyi (Lucas, 1852)

o Dismorphia lua (Hewitson, 1869)

o Dismorphia medora (Doubleday, 1844)

o Dismorphia thermesia (Godart, 1819)

o Dismorphia theucharila (Doubleday, 1848)

o Dismorphia zathoe (Hewitson, [1858])

Género Enantia
o Enantia citrinella (C Felder y R Felder, 1861)

o Enantia lina (Herbst, 1792)
o Enantia melite (Linnaeus, 1763)

Género Lieinix

o Lieinix christa (Reissinger, 1970)

o Lieinix nemesis (Latreille, [1813])

o Lieinix viridifascia (Butler, 1872)
e (Género Patia)

Género Moschoneura

o Moschoneura pinthous (Linnaeus, 1758)

'Lamas (MS) sugiere que Patia orise (Boisduval, 1836) y /o Patia rhetes (Hewitson, [1857]) podrian
encontrarse en Venezuela, sin embargo no han sido reportadas hasta la fecha.
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» SUBFAMILIA Coliadinae

e Género Colias

o Colias dimera Doubleday, 1847
o Género Zerene

o Zerene cesonia (Stoll, 1790)
e Género Anteos

o Anteos clorinde (Godart, [1824])

o Anteos maerula (Fabricius, 1775)

o Anteos menippe (Hiibner, [1818])
e Género Phoebis
Phoebis agarithe (Boisduval, 1836)
o Phoebis argante (Fabricius, 1775)
Phoebis neocypris (Hiibner, [1823])
Phoebis philea (Linnaeus, 1763)
o Phoebis sennae (Linnaeus, 1758)

[e]

o

o

e Género Rhabdodryas
o Rhabdodryas trite (Linnaeus, 1758)
e Género Aphrissa
Aphrissa boisduvalii (C Felder y R Felder, 1861)
Aphrissa fluminensis (d’ Almeida, 1921)
Aphrissa statira (Cramer, 1777)
Aphrissa wallacei (C Felder y R Felder, 1862)
o Género Pyrisitia
o Pyrisitia dina (Poey, 1832)
Pyrisitia leuce (Boisduval, 1836)
Pyrisitia nise (Cramer, 1775)
o Pyrisitia proterpia (Fabricius, 1775)
o Pyrisitia venusta (Boisduval, 1836)

[e]

[e]

[¢]

o

[¢]

o

e Género Eurema
o Eurema agave (Cramer, 1775)
o Eurema albula (Cramer, 1775)
o Eurema arbela Geyer, 1832
o Eurema daira (Godart, 1819)
o Eurema elathea (Cramer, 1777)
o Eurema fabiola (C Felder y R Felder, 1861)
o Eurema mexicana (Boisduval, 1836)
o Eurema paulina (HW Bates, 1861)
o Eurema phiale (Cramer, 1775)
o Eurema salome (C Felder y R Felder, 1861)
o Eurema tupuntenem Lichy, 1976
o Eurema xantochlora (Kollar, 1850)

o Género Nathalis
o Nathalis iole Boisduval, 1836°

2Nathalis iole no ha sido registrada en el pafs, pero ha sido colectada en una localidad préxima
a la frontera Venezolana en la Sierra de Perijd, por lo que decidi incluirla en la lista de especies
venezolanas.
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e Género Kricogonia

o Kricogonia lyside (Godart, 1819)

e Género Leucidia
o Leucidia brephos (Hiibner, [1809])

» SUBFAMILIA Pierinae

e Tribu Anthocharidini

o Género Hesperocharis
o Hesperocharis crocea HW Bates, 1866
o Hesperocharis marchalii (Guérin-Méneville, [1844])

o Hesperocharis nera (Hewitson, 1852)

o Género Cunizza

<

Cunizza hirlanda (Stoll, 1790)

o Tribu Pierini

o Género Archonias

o Archonias brassolis (Fabricius, 1776)

o Género Charonias

<

Charonias eurytele (Hewitson, [1853])

o Género Leodonta

<o

(o4

<&

Leodonta dysoni (Doubleday, 1847)
Leodonta tellane (Hewitson, 1860)
Leodonta zenobia (C Felder y R Felder, 1865)

o Género Catasticta®

o

(o R S * I - - R I S« SR B« SR SR S IR SR > B B SR I o

Catasticta apaturina Butler, 1901

Catasticta chrysolopha (Kollar, 1850)
Catasticta cinerea Butler, 1897

Catasticta ctemene (Hewitson, 1869)
Catasticta duida FM Brown, 1932

Catasticta flisa (Herrich-Schiffer, [1858])
Catasticta gelba Brown & Gabriel, 1939
Catasticta hebra (Lucas, 1852)

Catasticta notha (Doubleday, 1847)
Catasticta philais (C Felder y R Felder, 1865)
Catasticta philone (C Felder y R Felder, 1865)
Catasticta philoscia (C Felder y R Felder, 1861)
Catasticta prioneris (Hopffer, 1874)
Catasticta revancha Rey y Pyrcz, 1996
Catasticta rochereaui Le Cerf, 1924
Catasticta seitzi Lathy y Rosenberg, 1912
Catasticta semiramis (Lucas, 1852)
Catasticta sisamnus (Fabricius, 1793)
Catasticta tomyris (C Felder y R Felder, 1865)
Catasticta tricolor Butler, 1897

SCatasticta truncata Lathy y Rosenberg, 1912 y Catasticta radiata (Kollar, 1850) fueron descritas
utilizando material supuestamente proveniente de Venezuela, pero Bollino & Costa (2007) consid-
eran que estas localidades son erroneas y que estas especies no estan presentes en el pafs.
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o Catasticta troezene (C Felder y R Felder, 1865)
o Catasticta uricoecheae (C Felder y R Felder, 1861)
o Género Pereute
o Pereute callinice (C Felder y R Felder, 1861)
Pereute callinira Staudinger, 1884
Pereute charops (Boisduval, 1836)
Pereute leucodrosime (Kollar, 1850)
Pereute lindemannae Reissinger, 1970
Pereute telthusa (Hewitson, 1860)
o Género Melete
o Melete leucadia (C Felder y R Felder, 1862)
o Melete leucanthe (C Felder y R Felder, 1861)
o Melete lycimnia (Cramer, 1777)
o Melete polyhymnia (C Felder y R Felder, 1865)
o Género Glutophrissa
o Glutophrissa drusilla (Cramer, 1777)

[ R

<

o Género Leptophobia®

o Leptophobia aripa (Boisduval, 1836)
Leptophobia caesia (Lucas, 1852)
Leptophobia eleone (Doubleday, 1847)
Leptophobia eleusis (Lucas, 1852)
Leptophobia gonzaga Fruhstorfer, 1908
Leptophobia olympia (C Felder y R Felder, 1861)
Leptophobia penthica (Kollar, 1850)
Leptophobia pinara (C Felder y R Felder, 1865)
Leptophobia tovaria (C Felder y R Felder, 1861)
o Género Tatochila

o Tatochila xanthodice (Lucas, 1852)
o Género Itaballia

o Itaballia demophile (Linnaeus, 1763)

o Itaballia pandosia (Hewitson, 1853)
o Género Pieriballia

o Pieriballia viardi (Boisduval, 1836)
o Género Perrhybris

o Perrhybris pamela (Stoll, 1780)
o Género Ascia

L R R R I R VR o

o Ascia monuste (Linnaeus, 1764)
o Género Ganyra

o Ganyra josephina (Godart, 1819)

o Ganyra phaloe (Godart, 1819)

Total de especies en Venezuela = 116

+Existe probablemente una nueva especie del género Leptophobia pendiente por su descripcién,
pero decidi no incluirla en esta lista (Lamas, 2004).
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Apéndice B

Fuentes de capas tematicas para
representar las variables ambientales
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Apéndice C

Datos de distribuciéon y abundancia

Datos de distribucidén por especie

Intervalos de tolerancia interpretados a partir de la opinién de expertos y co-
ordenadas geograficas de las localidades donde la especie ha sido detectada hasta
la fecha. Los cédigos en los intervalos de tolerancia se refiere a los codigos de las
variables en la Tabla B.I. Los c6digos en la lista de coordenadas se refieren a la
fuente del registro: las colectas de NeoMapas entre 2003 y 2005 (NMM1) y en 2006
(NMM2) y los ejemplares de las colecciones del Museo del Instituto de Zoologia
Agricola (MIZA) y el Museo de Artrépodos de la Facultad de Agronomia de La
Universidad del Zulia (MALUZ). Las coordenadas estan en grados decimales sin
proyectar (Datum WGS84).

Anteos Clorinde: Intervalos de tolerancia: alt 0-1800 m, arbr 20-60 %, bi12 600-1600 mm Lista de coordenadas: NMM1 -66,42432 9,98919 | -66,423 9,97521 | -71,69544 10,41961 | -61,58066 6,60325 | -61,2956
6,93302 | -61,4498 7,2091 | -62,92027 7,85623 | -62,79438 8,02086 | -62,75684 8,12186 | -68,81965 10,32835 NMM2 -62,60135 7,21792 | -62,58798 7,24721 | -62,6076 6,9786 | -62,58515 7,2537 | -62,71087 7,08677 | -62,56726 7,29111 |
-62,58531 7,26012 | -61,12809 6,74043 | -62,79551 7,90291 | -64,11785 9,32988 | -64,11596 9,29421 | -67,52789 9,95445 | -63,28002 9,96746 | -63,40301 9,97539 MIZA -61,80144 7,64826 | -66,9583 9,89165 | -66,9083 10,45 | -67,40502
10,16655 | -67,55836 10,27543 | -67,5472 10,0705

Anteos menippe: Intervalos de tolerancia: alt 0-1200 m, arbr 40-80 %, bi12 1300-2000 mm, cnc3 >199 Lista de coordenadas: NMMT1 -71,15974 7,86056 NMM2 -71,68947 7,68451 MALUZ -71,6166 10,6666 |
-71,759,35 | -72,5152 8,7486 | -72,84727 9,8384 MIZA -66,9583 9,89165 | -63,82366 6,87833 | -67,5958 10,2469 | -71,8166 7,55 | -71,13275 9,96885

Anteﬂs muemlu: Intervalos de tolerancia: alt 0-1000 m, arbr 0-60 %, bi12 0-1000 mm Lista de coordenadas: NMM1 -72,12816 8,3733 | -66,98102 10 | -61,58066 6,60325 | -63,66049 10,57871 | -63,73648 10,64743
| -63,6421 10,53642 | -63,6591 10,63885 | -63,66602 10,63912 | -63,64818 10,5433 | -63,66015 10,5647 | -63,6284 10,51895 | -63,64713 10,61368 | -63,65257 10,54623 | -63,65038 10,5959 | -63,00176 10,42244 | -70,57274 8,50097 |
-62,79028 8,05887 | -63,58647 8,90943 | -63,66075 8,91492 NMM2 -64,12981 7,85102 | -64,113827,8658 | -64,10796 7,73467 | -62,95128 7,84161 | -62,83665 7,88057 | -64,19238 9,33983 | -64,11596 9,29421 | -64,14746 9,35414 | -64,1181
9,31597 | -64,30704 9,26755 | -64,25082 9,25979 | -64,19882 9,33801 | -63,65665 10,56313 MALUZ -69,6519 9,7513 | -67,768 10,4533 | -71,6166 10,6666 MIZA -63,1998 9,94305 | -67,5472 10,0705 | -67,3333 10,2333 | -67,5847 10,0988

Aphrissa boisduvalii: itervalos de tolerancia: alt 0-700 m, arbr 60-100 %, bi12 900-2500 mm Lista de coordenadas: MALUZ -72,84727 9,8384 | 71,6166 10,6666 MIZA 72,8376 9,84095 | -67,5472 10,0705
| 72,459,416

Aphrissa ﬂuminErlsis: Intervalos de tolerancia: alt 0-700 m, arbr 70-100 %, bi12 1800-5500 mm, enc3 >199 Lista de coordenadas: NMM2 -61,29628 6,9374 | -62,97137 7,81372

Aphrissu Statirﬂ: Intervalos de tolerancia: alt 0-700 m, arbr 30-90 %, bi12 600-3000 mm Lista de coordenadas: NMM1 -66,45814 10,05399 | -68,41653 11,0557 | -68,8121 11,18932 | -68,85138 11,18735 | -68,83757
11,12738 | -71,74671 10,566 | -70,75331 10,82563 | -61,58066 6,60325 | -61,2956 6,93302 | -61,28647 6,9353 | -61,4498 7,2091 | -63,70426 10,65137 | -63,67729 10,64023 | -63,64066 10,62506 | -63,66049 10,57871 | -63,61764 10,50958
| -63,65108 10,59994 | -63,75382 10,65592 | -63,8178 10,6789 | -63,73648 10,64743 | -63,62292 10,51419 | -63,6421 10,53642 | -63,65943 10,58618 | -63,65077 10,61032 | -63,63898 10,63267 | -63,6591 10,63885 | -63,7105 10,65582 |
-63,63928 10,63545 | -63,66015 10,5647 | -63,6284 10,51895 | -63,64713 10,61368 | -63,68972 10,64232 | -63,65257 10,54623 | -63,66048 10,57238 | -63,65038 10,5959 | -63,67283 10,63945 | -63,64942 10,63705 | -63,69802 10,64692 |
-63,72178 10,65027 | -63,00176 10,42244 | -62,58221 10,42027 | -71,66277 7,76919 | 62,9695 7,80888 | -62,92027 7,85623 | -62,8031 7,89747 | -62,79438 8,02086 | -62,77607 8,00322 | -62,74865 8,17469 | -62,75684 8,12186 | -63,67685
8,9182 | -69,03735 11,41462 NMM2 -64,10796 7,73467 | -62,61997 7,03545 | -62,6076 6,9786 | -62,62779 7,0158 | -62,59522 6,95158 | -62,5973 6,95867 | -62,71087 7,08677 | -62,61243 7,14078 | -61,12809 6,74043 | -61,27285 6,92161 |
-61,24458 6,87835 | -61,22553 6,85158 | -61,21528 6,84208 | -64,19882 9,33801 | -63,63834 10,63957 | -66,84297 9,56512 | -68,84844 8,72092 | -70,95268 8,00984 | -70,48995 10,36072 | -70,50083 10,40183 MALUZ -71,6166 10,6666 |
72,7508 9,9525 | -72,84727 9,8384 | -61,6333 6,7333 | -72,5152 8,7486 | -70,1516 7,6522 | -72,45 10,5666 | -72,5138 9,728 | -70,76595 9,3194 MIZA -63,47495 10,19165 | -72,61634 10,12687 | -67,5472 10,0705 | -71,303 7,1326 | -67,5958
10,2469 | -67,1191 6,4944 | -67,5497 10,0461 | -61,44165 4,47495

Aphrissa wallﬂcei: Intervalos de tolerancia: alt 0-700 m, arbr 70-100 %, bi12 1800-5500 mm, cnc3 >199 Lista de coordenadas: NMM2 -61,12809 6,74043

ATChOniﬂS braSSO lis: Intervalos de tolerancia: alt 500-1200 m, arbr 60-90 %, bi12 2000-4000 mm Lista de coordenadas: NMM2 -71,45998 8,78488 | -61,38035 5,96562 | -67,54922 9,96026 | -67,52129 9,95266
MALUZ -70,78879 9,27364 | -61,6333 6,7333 | -72,84727 9,8384 | -72,545 10,0644 | -72,5725 10,0655 MIZA -65,21504 7,41603 | -61,8333 6,0833 | 61,1333 4,6166 | -71,94955 8,42025 | -67,603 10,37025 | -67,5497 10,0461 | -70,4666 8,8
| -67,5472 10,0705

ASCia monuste: intervalos de tolerancia: alt 0-1200 m, arbr 0-50 %, bi12 0-1600 mm Lista de coordenadas: NMM1 -68,76578 10,90342 | -68,4416 11,17305 | -68,42003 10,7626 | -68,44625 10,72242 | -68,46398
11,04303 | -68,41653 11,0557 | -68,41615 11,0554 | -68,8121 11,18932 | -68,85138 11,18735 | -68,83757 11,12738 | -72,29968 10,50275 | -68,57527 10,16115 | -71,7024 10,60505 | -71,82074 10,28697 | -72,09847 10,45674 | -71,11325
10,09722 | -71,11527 10,09849 | -71,71988 10,61182 | -71,74671 10,566 | -71,69544 10,41961 | -70,75331 10,82563 | -70,79917 10,9727 | -68,9984 11,3359 | -68,26161 10,86563 | -70,5032 11,24454 | -61,2956 6,93302 | -61,4498 7,2091
| -61,43402 7,14484 | -63,70426 10,65137 | -63,64066 10,62506 | -63,66049 10,57871 | -63,6591 10,63885 | -63,7105 10,65582 | -63,63928 10,63545 | -63,66602 10,63912 | -63,64713 10,61368 | -63,65257 10,54623 | -63,65038 10,5959 |
-63,67283 10,63945 | -63,69802 10,64692 | -63,72178 10,65027 | -63,00176 10,42244 | -62,58221 10,42027 | -71,13568 7,80913 | -70,89223 7,94892 | -62,80747 7,89227 | -62,9695 7,80888 | -62,92027 7,85623 | -62,78953 8,0729 | -70,03211
12,13794 | -69,03735 11,41462 | -63,41043 10,00323 | -63,2564 9,9696 | -68,69938 10,33753 NMM2 -71,8568 8,34993 | -71,88607 8,32222 | -71,85916 8,34881 | -72,35248 8,82252 | -72,41984 10,43378 | -72,43772 10,48727 | -72,34201
8,72897 | -72,33999 8,73432 | -72,34405 8,81483 | -72,37391 10,34206 | -72,33871 8,74471 | -72,42237 10,47156 | -68,55809 10,60281 | -70,02999 11,97488 | -62,60031 7,22468 | -62,60135 7,21792 | -64,093127,70919 | -64,13242 7,83447
| -61,12809 6,74043 | -62,95128 7,84161 | -62,78869 7,90627 | -62,72876 7,92738 | -64,26481 9,25985 | -64,22581 9,28584 | -64,18533 9,341 | -64,24411 9,25761 | -64,30704 9,26755 | -64,22584 9,2789 | -64,30304 9,26618 | -64,14087
9,35355 | -64,19882 9,33801 | -63,63524 10,5322 | -63,61632 10,51305 | -64,25748 9,25977 | -63,65768 10,58942 | -63,65665 10,56313 | -63,64487 10,61739 | -63,63834 10,63957 | -63,67114 10,64255 | -63,72908 10,64971 | -63,7349
10,65054 | -63,74573 10,65708 | -63,6756 10,6433 | -63,63758 10,63472 | -63,64063 10,62213 | -63,65886 10,58273 | -63,65837 10,56772 | -63,63162 10,52719 | -63,62149 10,51746 | -63,64025 10,53926 | -63,65652 10,59406 | -63,64843
10,64041 | -66,84297 9,56512 | -71,73132 7,62415 | -66,65995 9,70841 | -66,66184 9,68062 | -66,65923 9,64847 | -66,66904 9,62317 | -67,78587 7,85908 | -67,73211 7,88866 | -67,74647 7,88691 | -67,71888 7,88831 | -67,75168 10,0272 |
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-67,70083 10,00427 | -67,7702 7,8714 | -67,60646 9,96394 | -66,85593 9,56725 | -70,51458 10,40645 | -70,50083 10,40183 | -70,83544 7,89324 | -70,58104 10,45405 | -70,49177 10,37203 MALUZ -72,05522 8,03423 | -71,6166 10,6666 |
-67,5958 10,2469 | -72,2054 10,95455 | -71,84165 11,14165 | 72,8666 9,8333 | -70,6716 9,3022 | -69,6202 9,9288 | -69,6088 11,15 MIZA -69,3322 10,0652 | -66,9583 9,89165 | -66,9083 10,45 | -67,5958 10,2469 | -67,5472 10,0705

Charonias eurytele: Intervalos de tolerancia: alt 200-1200 m, arbr 70-100 %, bi12 3000-5500 mm Lista de coordenadas: MIZA -67,27128 10,04444 | -67,5497 10,0461 | -67,5472 10,0705 | -72,8376 9,84095 |
-72,21309 7,77556 | -72,23298 7,91821 | -72,13497 7,8107

Colius dimeru: Intervalos de tolerancia: alt 2000-4000 m, arbr 0-40 %, bi12 1000-3000 mm, ecrgn 703,365,1919 Lista de coordenadas: NMM1-71,93572 8,22614 | -71,94362 8,23762 | -71,93292 8,23297 | -71,90252
8,29588 | -71,35878 8,61874 | -71,35264 8,60644 | -71,39924 8,65603 | -71,39471 8,6432 | -71,36773 8,62821 NMM2 -71,39985 8,66876 | -70,78614 8,90445 | -71,35592 8,63031 | -70,79253 8,89418 | -70,78925 8,90874 | -70,80534 8,87849
| -71,91239 8,2505 | -71,39946 8,6473 | -70,79647 8,90183 | -71,37583 8,64185 | -71,358 8,6211 | -71,36526 8,63263 | -70,80052 8,81591 | -71,89287 8,26392 | -71,92531 8,24904 | -71,87196 8,23912 | -71,92762 8,24275 MALUZ -72,28748
8,29047 | -70,805 8,7627 | -72,24073 7,77867 | -72,09599 7,9233 | -72,11939 7,80205 | -72,11015 7,94073 | -72,06647 7,9468 | -72,05522 8,03423 | -71,8544 8,0344 MIZA -70,8447 8,8061 | -72,4222 7,4544 | -72,42191 7,60947 | -70,9213
8,7544 | -71,10146 8,6289

Cunizza hirlﬂndﬂ: Intervalos de tolerancia: alt 0-800 m, arbr 70-100 %, bi12 2000-5500 mm, cnc3 >199 Lista de coordenadas: MIZA -68,5666 11,1666 | -66,5666 10,6166 | -66,15115 6,94489 | -67,7461 10,3888
| -67,62923 5,35398 | -61,44165 4,47495

Cﬂtﬂsticta ﬂisu: Intervalos de tolerancia: alt 1000-2200 m, arbr 0-100 %, bi12 0-5500 mm, ecrgn 1961,1952,682,691,1951,316,2230,1919,703,1956 Lista de coordenadas: NMM1 -71,91248 8,26384 | -71,94756
8,23546 | -66,98102 10 | -66,96738 10,40351 NMM2 -71,33929 8,59235 MALUZ -71,26441 8,31679 | -72,18165 7,84635 | -70,7044 9,0502 | -70,78879 9,27364 | -67,20872 9,9789 MIZA -67,603 10,37025 | -67,50125 10,28719 | -66,5889
10,25461

Cﬂtﬂsticta hebrﬂ: Intervalos de tolerancia: alt 1200-2200 m, arbr 0-100%, bi12 0-5500 mm, ecrgn 1961,1952,682,691,1951,2230,1919,703 Lista de coordenadas: NMM1 -66,98102 10 | -69,70462 11,18301
MALUZ -67,20872 9,9789 | -69,6519 9,7513 MIZA -69,2775 9,953 | -67,5472 10,0705

Cﬂ tuStiCta ChrySOlOpha: Intervalos de tolerancia: alt 2800-3300 m, arbr 0-100 %, bi12 0-5500 mm, ecrgn 2230,1919 Lista de coordenadas: NMM1 -71,88428 8,26064 | -71,88897 8,25623 | -71,94756 8,23546
MALUZ -69,52365 9,98616 | -70,95958 8,58967 MIZA -72,20068 7,86608 | -71,0647 8,6216 | -71,07095 8,62715

Catasticta ctemene: intervalos de tolerancia: arbr 0-100%, bi12 0-5500 mm, ecrgn NA Lista de coordenadas: MALUZ 70,8166 9,2 MIZA -72,20068 7,86608 | -72,3383 8,0502
Catasticta philoscia: intervalos de tolerancia: alt 1900-2400 m, arbr 0-100%, bi12 0-5500 mm, ecrgn 703 Lista de coordenadas: MIZA -72,20068 7,86608 | 67,0833 10,4666

Catasticta prioneris: intervalos de tolerancia: alt 1400-2200 m, arbr 0-100 %, bi12 0-5500 mm, ecrgn 1961,1952,682,691,1951,2230,1919,703 Lista de coordenadas: MALUZ -67,20872 9,9789 MIZA -67,5472
10,0705 | 72,421917,60947 | 72,4463 7,5683 | -72,20068 7,86608

Catasticta SiSamMnus: intervalos de tolerancia: alt 900-2000 m, arbr 0-100%, bi12 0-5500 mm, ecrgn 703, cnc3 >199 Lista de coordenadas: MALUZ -70,78879 9,27364 MIZA -72,26168 7,68458 | -69,2775
9,953

Catasticta seitzi: mtervalos de tolerancia: alt 1800-2100 m, arbr 0-100 %, bi12 0-5500 mm, ecrgn 1961,1952,682,691,1951 Lista de coordenadas: MIZA -66,8666 10,55
Catasticta tomyris: intervalos de tolerancia: alt 1800-2500 m, arbr 0-100%, bi12 0-5500 mm, ecrgn 2230,1919,703 Lista de coordenadas: MIZA -71,32533 8,57623 | -71,145 8,5983
Catasticta troezene: intervalos de tolerancia: alt 1700-2400 m, arbr 0-100 %, bi12 0-5500 mm, ecrgn 2230,1919 Lista de coordenadas: MIZA 72,3383 8,0502 | -71,28976 8,57508
Catasticta uricoecheae: mervalos de tolerancia: alt 2800-3100 m, arbr 0-100 %, bi12 0-5500 mm, ecrgn 2230,1919 Lista de coordenadas: MALUZ 72,4527 7,74
Dismorphia Iua: mtervalos de tolerancia: arbr 40-100 %, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: MIZA -72,4463 7,5683 | -72,14595 7,3815

Dismorphia amphione: Intervalos de tolerancia: alt 500-1600 m, arbr 40-100 %, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: NMM1 -68,66312 10,27567 | -68,69938 10,33753 MIZA -64,9833 7,1333 | -61,6333
6,7333 | -65,23332,8 | -70,43692 9,52966 | -67,3166 10,2 | -72,59,8333 | -67,55836 10,27543 | -72,14927 7,94043 | -68,0077 10,4327

Dismorphia CPiSiA: Intervalos de tolerancia: arbr 40-100 %, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: NMM1 -66,98102 10 NMM2 -69,53002 9,70022 | -61,4326 5,90964 MALUZ -72,18165 7,84635 | -72,5725
10,0655 | -67,208729,9789 | -70,1516 7,6522 | -68,7372 10,3405 | -69,6519 9,7513 MIZA -67,2722 10,2111 | -67,0833 10,3 | -66,5 10,0833 | -67,40502 10,16655 | -67,5472 10,0705 | -69,2775 9,953 | -61,8333 6,0833

Dismorphia hyposticta: intervalos de tolerancia: arbr 40-100%, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: MIZA 67,5497 10,0461 | 66,9333 10,3666

Dismorphia medﬂrﬂ: Intervalos de tolerancia: alt 16002400 m, arbr 40-100 %, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: NMM1 -69,5724 9,70294 | -66,98102 10 | -66,98773 10,39535 | -71,35412 8,62219 |
-71,39924 8,65603 NMM2 -71,4126 8,67646 | -71,41449 8,6784 | -71,40864 8,67393 | -71,40518 8,67625 | -71,35203 8,62467 | -71,89079 8,31251 | -69,59076 9,70614 | -69,57401 9,70483 MALUZ -71,2988 8,0788 | -67,20872 9,9789 |
-69,65199,7513 | -70,8166 9,2 | -71,34355 8,5701

Dismorphia lﬂjﬂ: Intervalos de tolerancia: arbr 40-100 %, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: MIZA -60,7333 7,5666 | -61,6333 6,7333 | -61,44165 4,47495
Dismorphia lewyl Intervalos de tolerancia: arbr 40-100 %, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: MIZA -67,57758 10,3475 | -67,5472 10,0705

Dismorphia theucharila: intervalos de tolerancia: arbr 40-100 %, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: MIZA 71,303 7,1326 | -66,64661 1015791 | 72,13497 7,8107 | -72,19149 8,06398 | -72,5 9,833
| 72,2338 8,133 | -65,2333 2,8 | -69,86665 9,2083 | -68,09225 10,0529 | -67,86484 10,07672 | -68,73451 10,48283 | -68,0077 10,4327 | 72,8376 9,84095

Dismorphia thermesia: intervalos de tolerancia: alt 500-1300 m, arbr 40-100%, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: NMM2 -69,54718 9,69414
Dismarphia Zﬂthﬂe: Intervalos de tolerancia: alt 1000-1500 m, arbr 40-100 %, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: MIZA -69,2775 9,953 | -72,06823 7,90748 | -72,59,8333 | -61,8333 6,0833
Enantia lina: mtervalos de tolerancia: alt 400-1500 m, arbr 40-100%, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: MIZA -63,47495 10,19165 | -66,9583 9,89165 | 68 10 | -68,1283 10,08875

Enuntiﬂ melite: Intervalos de tolerancia: alt 0-600 m, arbr 40-100 %, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: MIZA -72,13497 7,8107 | -61,0423 8,58013 | -71,145 8,5983 | -67,5497 10,0461 | -67,5472 10,0705

| -61,6333 6,7333 | -61,8333 6,0833 | -61,44165 4,47495

Eurema ugﬂve: Intervalos de tolerancia: alt 0-800 m, arbr 30-70 %, bi12 1800-3000 mm Lista de coordenadas: NMMT1 -72,24862 8,06808 | -72,26945 8,21278 NMM2 -71,5156 8,91338 | -71,49679 8,87189 | -71,54117
8,96789 | -71,52934 8,94103 | -71,51605 8,92099 | -71,49918 8,8749 | -71,86739 8,34096 | -72,34752 8,77357 | -72,35987 8,82377 | -72,35248 8,82252 | -72,41172 8,81359 | -72,33999 8,73432 | -72,36699 8,82144 | -72,34751 8,76538 |
-72,33871 8,74471 | -68,61632 10,57467 | -70,90203 7,95863 | -71,29362 7,62976 | -68,93385 8,68624 | -68,96162 8,69258 | -69,11242 8,72951 | -69,09326 8,70617 | -71,6834 7,71275 | -68,87831 8,70006 | -68,91895 8,6895 | -66,72762
9,61369 | -69,0943 8,72002 | -71,68459 7,71733 | -67,69447 7,89765 | -71,22502 7,52953 | -71,24846 7,59957 | -71,27185 7,61743 | -66,82088 9,55984 | -71,22601 7,54205 | -71,23982 7,58078 | -71,30676 7,64444 | -70,80084 7,86565 |
-70,93283 7,98966 | -70,79581 7,86042 | -70,89164 7,94842 MIZA -67,3666 10,1833 | -67,67729 10,11576 | -67,5419 10,1738 | -67,5472 10,0705

Eurema albulu: Intervalos de tolerancia: alt 0-1500 m, arbr 30-70 %, bi12 1200-2500 mm Lista de coordenadas: NMM1 -66,50429 10,15806 | -68,69173 10,94167 | -68,623 11,19955 | -68,58755 11,15377 | -72,29968
10,50275 | -68,59475 10,14387 | -66,98773 10,39535 | -69,54304 9,69441 | -69,69924 9,71782 | -71,85202 8,37887 | -72,04832 8,22058 | -72,04972 8,26119 | -72,04628 8,25907 | -72,05389 8,25432 | -72,24862 8,06808 | -72,24862 8,06808
| -61,58066 6,60325 | -68,29176 10,86771 | -68,50098 10,87959 | -69,69087 11,14935 | -66,98102 10 | -71,35776 8,5724 | -68,77587 10,91742 | -68,7075 11,13697 | -70,565 8,47606 | -71,25246 7,50893 | -62,80747 7,89227 | -62,7547
791168 | -62,78652 8,0084 | -62,78953 8,0729 | -62,63893 7,96648 | -62,69801 7,95421 | -68,65515 10,29772 | -68,65987 10,29428 | -68,66368 10,2734 | -68,66212 10,28902 | -68,6554 10,2976 | -68,66662 10,29595 | -68,67192 10,29878
| -68,66228 10,27887 | -63,93497 10,29272 | -64,33813 10,34248 | -68,64802 10,22768 | -68,66585 10,26958 | -68,70007 10,3425 | -68,61945 10,22513 | -68,63487 10,21801 | -68,63692 10,20948 | -68,69938 10,33753 NMM2 -71,44502
8,72727 | -71,46651 8,83443 | -71,50613 8,88015 | -71,36267 8,57372 | -71,53866 8,96371 | -71,5156 8,91338 | -71,44777 8,74981 | -71,45998 8,78488 | -71,51343 8,88974 | -71,51285 8,90747 | -71,8568 8,34993 | -71,53657 8,9481 |
-71,52934 8,94103 | -71,51605 8,92099 | -71,47377 8,84016 | -71,85916 8,34881 | -71,86598 8,34284 | -71,86739 8,34096 | -72,35987 8,82377 | -72,44513 10,48482 | -72,4377210,48727 | -72,34048 8,82122 | -72,34841 8,78606 | -72,43528
10,47941 | -72,44285 10,48479 | -69,53087 9,69444 | -68,65375 10,49816 | -69,54718 9,69414 | -69,53002 9,70022 | -68,6375 10,54189 | -68,59579 10,59873 | -68,4982 10,57921 | -69,54 9,69556 | -69,52921 9,6989 | -68,65499 10,46408 |
-62,600317,22468 | -62,601357,21792 | -62,59666 7,23123 | -62,561657,30284 | -62,61617 7,05736 | -62,61716 7,05033 | -62,61817,04319 | -62,61997 7,03545 | -62,6076 6,9786 | -62,62779 7,0158 | -62,553717,32158 | -62,60932 7,19966
| -62,58515 7,2537 | -62,71087 7,08677 | -62,59077 7,23419 | -62,60982 7,11604 | -62,5953 7,23188 | -62,6108 7,08315 | -62,61045 7,06921 | -62,43069 7,07826 | -61,22797 6,85764 | -61,39675 6,09115 | -61,23173 6,86261 | -61,15665
6,78951 | -61,21038 6,83604 | -61,24904 6,88553 | -61,34349 6,96084 | -61,23601 6,86801 | -61,24458 6,87835 | -61,36071 6,96942 | -61,30125 6,93995 | -61,36863 6,97339 | -62,97137 7,81372 | -62,72876 7,92738 | -62,73673 7,92357 |
-62,73919 7,92227 | -64,11596 9,29421 | -63,65886 10,58273 | -63,65837 10,56772 | -63,65652 10,59406 | -63,65003 10,60434 | -71,6834 7,71275 | -68,84844 8,72092 | -71,7105 7,66203 | -71,66298 7,77381 | -66,66184 9,68062 | -66,72762



183

9,61369 | -66,75079 9,59274 | -71,73138 7,61177 | -71,68459 7,71733 | -67,75168 10,0272 | -71,72058 7,63953 | -67,70083 10,00427 | -67,62764 9,97418 | -67,60646 9,96394 | -67,67287 9,98422 | -67,7176 10,01418 | -71,68935 7,77939 |
-71,297527,63695 | -71,41451 7,6612 | -67,58621 9,95995 | -71,28901 7,62438 | -67,52129 9,95266 | -67,52789 9,95445 | -67,51982 9,94649 | -71,30676 7,64444 | -70,48995 10,36072 | -70,51458 10,40645 | -63,24956 9,97174 | -63,2551
9,97293 | -63,25983 9,97489 | -63,2525 9,96817 MALUZ -72,84727 9,8384 | -69,6722 11,1752 | -64,48284 9,36251 | -70,76595 9,3194 | -71,36988 8,43897 | -67,208729,9789 | -61,6333 6,7333 | -72,7508 9,9525 | -72,18165 7,84635 | -72,45
10,5666 | -70,1516 7,6522 | -71,89973 10,55748 MIZA -68,17677 10,26906 | -67,67729 10,11576 | -61,3833 5,67495 | -66,9583 9,89165 | -67,86484 10,07672 | -62,5625 10,6088 | -67,5472 10,0705 | -72,13497 7,8107 | -61,5 4,6333

Eurema ﬂrbelu: Intervalos de tolerancia: alt 0-1500 m, arbr 40-80 %, bi12 1200-2500 mm Lista de coordenadas: NMMT1 -66,42716 9,99667 | -66,423 9,97521 | -68,67563 11,16975 | -72,29968 10,50275 | -68,61128
10,14968 | -69,54304 9,69441 | -70,75331 10,82563 | -71,97913 8,49626 | -71,85202 8,37887 | -72,15107 8,47297 | -66,98102 10 | -71,35776 8,5724 | -71,73144 7,61178 | -70,94913 7,7477 | -71,25246 7,50893 | -68,65987 10,29428 |
-68,66368 10,2734 | -69,17262 11,35575 | -63,41043 10,00323 | -63,2564 9,9696 | -64,1869 10,39533 | -64,33813 10,34248 | -68,6631 10,27582 | -68,61945 10,22513 | -68,63692 10,20948 | -68,83118 10,33507 NMM2 -71,44296 8,72144 |
-71,48926 8,85484 | -71,8568 8,34993 | -71,52934 8,94103 | -71,87046 8,33571 | -71,86739 8,34096 | -72,34752 8,77357 | -72,44513 10,48482 | -72,43772 10,48727 | -72,38537 10,38157 | -72,36699 8,82144 | -72,4193 10,4479 | -72,39588
10,39053 | -69,53002 9,70022 | -68,4982 10,57921 | -69,52921 9,6989 | -62,61716 7,05033 | -62,6181 7,04319 | -62,55371 7,32158 | -62,58515 7,2537 | -61,30125 6,93995 | -61,29628 6,9374 | -71,29362 7,62976 | -64,14746 9,35414 |
-64,18533 9,341 | -64,14087 9,35355 | -64,32098 9,27256 | -63,63524 10,5322 | -63,61632 10,51305 | -63,65768 10,58942 | -63,65665 10,56313 | -63,64487 10,61739 | -63,72908 10,64971 | -62,62779 7,0158 | -63,6756 10,6433 | -63,63758
10,63472 | -63,64063 10,62213 | -63,65837 10,56772 | -63,65886 10,58273 | -63,62149 10,51746 | -63,63162 10,52719 | -63,64025 10,53926 | -63,72142 10,65279 | -63,65652 10,59406 | -63,65045 10,54902 | -66,7965 9,57041 | -66,78333
9,57648 | -66,74049 9,60263 | -66,68589 9,61022 | -66,67411 9,61819 | -66,65557 9,72166 | -66,66499 9,67448 | -71,7105 7,66203 | -66,65995 9,70841 | -66,66184 9,68062 | -66,65923 9,64847 | -66,66904 9,62317 | -66,70018 9,60602 |
-66,72762 9,61369 | -66,75079 9,59274 | -71,73158 7,58013 | -71,68459 7,71733 | -67,70083 10,00427 | -67,60646 9,96394 | -67,59771 9,96274 | -71,24846 7,59957 | -71,30209 7,63926 | -71,29752 7,63695 | -67,63404 9,97201 | -67,58621
9,95995 | -71,28901 7,62438 | -67,56049 9,95607 | -67,54922 9,96026 | -67,52129 9,95266 | -67,52789 9,95445 | -71,24461 7,50985 | -70,54449 10,43149 | -70,61027 10,47653 | -70,54363 10,42621 | -70,48805 10,35318 | -70,49054 10,37931
| -63,36873 9,97832 | -63,25983 9,97489 | -63,28891 9,9742 | -63,32948 9,9838 MALUZ -72,84727 9,8384 | -72,45 10,5666 | -72,18165 7,84635 | -63,8666 10,9833 MIZA -68,55218 9,62824 | -66,9583 9,89165 | -66,9083 10,45 | -72,5
9,8333 | -67,5958 10,2469 | -67,5472 10,0705 | -72,13497 7,8107 | -69,40775 9,76825

Eurema dﬂira: Intervalos de tolerancia: alt 0-2300 m, arbr 0-50 %, bi12 200-2700 mm Lista de coordenadas: NMM1 -66,50429 10,15806 | -66,48257 10,07749 | -66,45814 10,05399 | -66,42716 9,99667 | -66,423
9,97521 | -68,73537 11,13647 | -68,43628 11,17008 | -68,51502 10,98828 | -68,46398 11,04303 | -68,41615 11,0554 | -68,62193 11,1995 | -68,8121 11,18932 | -68,83757 11,12738 | -72,29968 10,50275 | -68,35945 9,92447 | -68,44688
9,84317 | -68,35983 9,96793 | -68,59475 10,14387 | -68,55972 10,13135 | -68,79895 10,14927 | -71,76973 10,65342 | -72,09847 10,45674 | -71,14837 10,06639 | -71,145 10,06551 | -71,71988 10,61182 | -71,74335 10,51184 | -71,74256
10,43322 | -71,92713 8,43972 | -71,97913 8,49626 | -72,15107 8,47297 | -72,26945 8,21278 | -71,27155 8,43202 | -71,33615 8,57471 | -71,35776 8,5724 | -71,33023 8,57196 | -68,77587 10,91742 | -63,00819 10,40223 | -62,92283 10,60999
| -70,59123 8,5076 | -71,71049 7,66306 | -71,67365 7,73588 | -71,66277 7,76919 | -71,73389 7,59738 | -70,90481 7,70751 | -71,13568 7,80913 | -71,24833 7,5985 | -70,75727 7,85258 | -70,86076 7,91797 | -70,89223 7,94892 | -70,9224
7,97926 | -62,92027 7,85623 | -62,89552 7,8671 | -62,73237 7,98552 | -62,74865 8,17469 | -62,75684 8,12186 | -62,68282 8,25798 | -62,63782 8,28574 | -63,67685 8,9182 | -63,63715 8,91252 | -63,58647 8,90943 | -68,65987 10,29428 |
-68,67628 10,32212 | -68,6858 10,30493 | -63,40785 10,0159 | -63,2564 9,9696 | -64,29008 10,37318 | -68,66585 10,26958 | -68,70007 10,3425 | -68,69938 10,33753 | -68,83118 10,33507 | -68,81838 10,3274 NMM2 -71,41704 8,68733 |
-71,36738 8,56249 | -71,51149 8,90068 | -71,54159 8,95042 | -71,3578 8,54783 | -71,5156 8,91338 | -71,36021 8,55372 | -71,48926 8,85484 | -71,48087 8,84353 | -71,51285 8,90747 | -71,51343 8,88974 | -71,53995 8,95801 | -71,51605
8,92099 | -71,34489 8,59032 | -71,34893 8,59771 | -71,36205 8,55869 | -71,36906 8,56238 | -72,35248 8,82252 | 72,4747 8,819 | -72,34589 8,79392 | -72,38537 10,38157 | -72,36699 8,82144 | -72,49549 8,76297 | -72,36957 10,33566 |
72,4638 10,30876 | -69,54458 9,69354 | -68,65487 10,48026 | -68,58206 10,59448 | -68,65499 10,46408 | -64,1384 7,82149 | -64,10943 7,93667 | -64,09624 7,90193 | -64,12874 7,76684 | -64,14082 7,80846 | -64,1002 7,91529 | -64,10345
7,92743 | -64,13255 7,78113 | -62,60932 7,19966 | -62,61243 7,14078 | -61,31892 6,94832 | -61,31224 6,94525 | -62,96921 7,83006 | -62,85287 7,87051 | -62,71699 7,9435 | -64,3274 9,27469 | -64,26481 9,25985 | -63,41565 8,94997 |
-63,362 8,93319 | -64,11596 9,29421 | -64,14746 9,35414 | -63,52095 8,91157 | -64,1181 9,31597 | -64,11302 9,32301 | -63,48131 8,92473 | -64,11772 9,30904 | -63,38173 8,95069 | -64,30304 9,26618 | -63,42271 8,94761 | -64,32098
9,27256 | -64,19882 9,33801 | -63,55693 8,91223 | -64,25748 9,25977 | -63,78892 10,66287 | -68,94067 8,68787 | -66,84297 9,56512 | -68,93385 8,68624 | -66,78333 9,57648 | -68,8419 8,725 | -68,96162 8,69258 | -66,67411 9,61819 |
-69,04411 8,70817 | -69,00827 8,68826 | -68,96906 8,69411 | -67,68969 7,89717 | -71,68947 7,68451 | -68,88389 8,69588 | -68,84844 8,72092 | 71,7105 7,66203 | -68,87831 8,70006 | -71,7318 7,60419 | -68,95394 8,69093 | -66,65995
9,70841 | -66,66184 9,68062 | -68,86624 8,70866 | -68,90559 8,6934 | -66,65923 9,64847 | -66,66904 9,62317 | -66,70018 9,60602 | -67,78587 7,85908 | -71,7235 7,63791 | -66,86176 9,5659 | -67,73211 7,88866 | -67,75995 7,88034 |
-67,74647 7,88691 | -71,67187 7,79228 | -67,64054 7,8869 | -67,61855 7,88682 | -67,75168 10,0272 | -67,70083 10,00427 | -63,3365 9,98494 | -67,7702 7,8714 | -67,60646 9,96394 | -63,22667 9,97723 | -67,59771 9,96274 | -67,64863
9,97171 | -67,67287 9,98422 | -71,22502 7,52953 | -71,23489 7,56166 | -71,24846 7,59957 | -71,27185 7,61743 | -71,29752 7,63695 | -66,85593 9,56725 | -66,71346 9,60825 | -71,23212 7,55309 | -66,65196 9,72791 | -71,28901 7,62438 |
-67,51354 9,94054 | -67,51982 9,94649 | -67,53218 9,92559 | -71,23982 7,58078 | -71,25603 7,61144 | -70,90778 7,96432 | -70,88124 7,93802 | -70,83544 7,89324 | -70,85133 7,90871 | -70,93847 7,99537 | -70,81911 7,87733 | -70,75799
7,85333 | -70,49177 10,37203 | -70,59943 10,46152 | -70,89164 7,94842 | -70,91264 7,96918 | -63,23119 9,97786 | -63,2551 9,97293 | -63,30813 9,978 | -63,40888 10,03228 | -63,2696 9,97355 | -63,3719 9,97538 | -63,31189 9,98172 |
-63,31908 9,98274 | -63,25983 9,97489 | -63,24097 9,97209 | -63,2979 9,9756 | -63,28891 9,9742 | -63,40625 10,00928 | -63,32948 9,9838 | -63,2525 9,96817 MALUZ -72,84727 9,8384 | -71,6166 10,6666 | -72,11498 9,63782 | -67,5958
10,2469 | -67,20872 9,9789 | -72,18165 7,84635 MIZA -63,1019 10,1177 | -67,67729 10,11576 | -66,9583 9,89165 | -67,961 10,0269 | -71,1157 8,61761 | -67,5958 10,2469 | -68,3258 10,2158 | -67,2516 10,11543 | -67,5472 10,0705 |
-69,407759,76825 | -67,4833 10,2333

Euremﬂ elathell: Intervalos de tolerancia: alt 0-2300 m, arbr 0-50 %, bi12 200-2700 mm Lista de coordenadas: NMM1 -66,50429 10,15806 | -66,45814 10,05399 | -66,42716 9,99667 | -68,43628 11,17008 | -68,4416
11,17305 | -68,51502 10,98828 | -68,62193 11,1995 | -68,67563 11,16975 | -68,83757 11,12738 | -68,44688 9,84317 | -71,70785 10,58812 | -71,76973 10,65342 | -71,81277 10,36344 | -72,08783 10,45595 | -71,71988 10,61182 | -72,15107
8,47297 | -72,26945 8,21278 | -63,6421 10,53642 | -63,81212 10,64585 | -63,00176 10,42244 | -62,82148 10,58202 | -62,92283 10,60999 | -62,97156 10,63699 | -70,6345 8,54783 | -71,71049 7,66306 | -71,73144 7,61178 | -71,03802 7,7584
| -71,13568 7,80913 | -70,84522 7,9028 | -70,86076 7,91797 | -70,87685 7,93378 | -62,9695 7,80888 | -62,92027 7,85623 | -62,8031 7,89747 | -62,73237 7,98552 | -62,79261 8,05098 | -62,79438 8,02086 | -62,74865 8,17469 | -62,68282
8,25798 | -62,63782 8,28574 | -63,67685 8,9182 | -63,63715 8,91252 | -63,58647 8,90943 | -68,66588 10,26478 | -68,6858 10,30493 | -69,8212 11,85382 | -70,03211 12,13794 | -70,0338 12,16343 | -70,00565 12,06724 | -63,41958 10,03952
| -63,40785 10,0159 | -64,29008 10,37318 NMM2 -71,51149 8,90068 | -71,54159 8,95042 | -71,36267 8,57372 | -71,3578 8,54783 | -71,5156 8,91338 | -71,36021 8,55372 | -71,54117 8,96789 | -71,52934 8,94103 | -71,49457 8,86721 |
-71,46105 8,8053 | -71,34489 8,59032 | -71,36205 8,55869 | -72,48147 8,8169 | -72,38537 10,38157 | -72,36488 10,3232 | -72,36699 8,82144 | -72,43814 10,31064 | -72,40279 10,30683 | -72,40981 10,30615 | -72,4638 10,30876 | -69,54458
9,69354 | -68,65487 10,48026 | -64,0798 7,67686 | -64,1384 7,82149 | -64,10935 7,92176 | -64,10943 7,93667 | -64,09624 7,90193 | -64,12981 7,85102 | -64,12588 7,74727 | -64,12874 7,76684 | -64,14082 7,80846 | -64,13529 7,82758 |
-64,11823 7,8611 | -62,60031 7,22468 | -64,10317,87523 | -64,1002 7,91529 | -64,10345 7,92743 | -64,11366 7,92567 | -64,09786 7,88674 | -64,1362 7,84713 | -64,132557,78113 | -62,56165 7,30284 | -64,09976 7,72598 | -64,1306 7,77406
| -64,13242 7,83447 | -64,10796 7,73467 | -70,90203 7,95863 | -62,61243 7,14078 | -62,58531 7,26012 | -61,22553 6,85158 | -62,95128 7,84161 | -62,95927 7,8408 | -62,92042 7,85801 | -62,88095 7,86804 | -62,84637 7,84517 | -62,93917
7,8488 | -62,90741 7,86594 | -62,92658 7,85599 | -62,97137 7,81372 | -62,84761 7,87465 | -62,79551 7,90291 | -62,91388 7,86213 | -62,93017 7,8523 | -62,76846 7,91235 | -62,87371 7,86497 | -62,85287 7,87051 | -71,29362 7,62976 |
-64,32749,27469 | -64,27697 9,26021 | -63,61585 8,90878 | -63,41565 8,94997 | -64,20836 9,32749 | -64,20588 9,33622 | -63,362 8,93319 | -63,54911 8,912 | -63,4875 8,92107 | -63,35298 8,92176 | -64,19238 9,33983 | -63,43016 8,94436 |
-63,60363 8,95372 | -64,11596 9,29421 | -64,14746 9,35414 | -63,37304 8,94333 | -64,12726 9,35218 | -63,461 8,9262 | -64,13479 9,35456 | -64,18533 9,341 | -63,52095 8,91157 | -64,1181 9,31597 | -64,12239 9,34932 | -63,45512 8,92794
| -64,24411 9,25761 | -63,64996 8,91765 | -63,62909 8,91516 | -64,21162 9,33283 | -63,60702 8,91364 | -64,15448 9,35487 | -63,54189 8,91198 | -63,5001 8,91426 | -63,44144 8,93598 | -63,48131 8,92473 | -64,11772 9,30904 | -64,30304
9,26618 | -63,38173 8,95069 | -63,42271 8,94761 | -63,4359 8,94051 | -64,14087 9,35355 | -63,36713 8,9382 | -64,19882 9,33801 | -64,32098 9,27256 | -63,41172 8,95132 | -63,4937 8,91776 | -63,55693 8,91223 | -64,25748 9,25977 |
-63,65768 10,58942 | -63,65665 10,56313 | -63,69839 10,65137 | -63,67114 10,64255 | -63,7827 10,66741 | -63,79941 10,6529 | -63,6756 10,6433 | -63,64063 10,62213 | -63,65652 10,59406 | -66,84297 9,56512 | -68,93385 8,68624 |
66,7965 9,57041 | -68,87248 8,70423 | -66,78333 9,57648 | -68,8419 8,725 | -66,68589 9,61022 | -66,67411 9,61819 | -66,65557 9,72166 | -69,04411 8,70817 | -69,00827 8,68826 | -71,7105 7,66203 | -67,76625 7,87673 | -68,87831 8,70006
| -71,7318 7,60419 | -68,94762 8,68951 | -66,65995 9,70841 | -66,65923 9,64847 | -67,77406 7,86499 | -66,70018 9,60602 | -66,72762 9,61369 | -67,78587 7,85908 | -71,7235 7,63791 | -67,75995 7,88034 | -71,68459 7,71733 | -67,74647
7,88691 | -71,73372 7,59758 | -67,75168 10,0272 | -63,3365 9,98494 | -67,70083 10,00427 | -67,7702 7,8714 | -67,60646 9,96394 | -71,67504 7,73281 | -71,22502 7,52953 | -71,24846 7,59957 | -71,27185 7,61743 | -71,30209 7,63926 |
-71,37098 7,66804 | -66,81512 9,56015 | -71,29752 7,63695 | -66,85593 9,56725 | -71,26242 7,6147 | -66,71346 9,60825 | -71,24513 7,59336 | -66,65196 9,72791 | -67,58621 9,95995 | -71,28901 7,62438 | -67,56049 9,95607 | -67,54369
9,9584 | -71,23631 7,51868 | -71,23982 7,58078 | -71,25603 7,61144 | -71,30676 7,64444 | -71,33073 7,68056 | -70,95268 8,00984 | -70,90778 7,96432 | -70,76806 7,86036 | -70,77545 7,85935 | -70,79581 7,86042 | -70,85133 7,90871 |
-70,48805 10,35318 | -70,93847 7,99537 | -70,95807 8,01517 | -70,99725 7,98528 | -70,75799 7,85333 | -70,8079 7,86868 | -63,39896 9,96896 | -63,39535 9,97438 | -63,34377 9,98447 | -63,28002 9,96746 | -63,2551 9,97293 | -63,41375
10,3736 | -63,40632 10,026 | -63,40532 10,01365 | -63,41143 10,00077 | -63,2696 9,97355 | -63,31908 9,98274 | -63,31189 9,98172 | -63,25983 9,97489 | -63,28891 9,9742 | -63,40301 9,97539 | -63,32948 9,9838 | -63,2525 9,96817 |
-63,40616 10,01918 MALUZ -71,6166 10,6666 | -72,11498 9,63782 | -72,84727 9,8384 | -72,04932 10,24711 | -71,68338 10,19002 | -67,20872 9,9789 MIZA -70,47502 9,49028 | -62,7744 9,2466 | -67,9197 10,09 | -67,67729 10,11576 |
-68,09165 9,06665 | -67,4466 6,21385 | -66,9083 10,45 | -67,40502 10,16655 | -67,5472 10,0705 | -71,7561 8,3302 | -67,4167 2,9167

Euremu mexicﬂna: Intervalos de tolerancia: alt 1300-2800 m, arbr 30-60 %, bi12 1200-2600 mm Lista de coordenadas: NMMT1 -69,69924 9,71782 | -69,70462 11,18301 | -66,96669 10,40458 NMM2 -69,53088
9,69632 | -69,54718 9,69414 | -69,54752 9,69652 | -69,54458 9,69354 MALUZ -72,18165 7,84635 | -72,45 10,5666 | -69,6722 11,1752 MIZA -72,26168 7,68458 | -72,59,8333 | -71,9786 8,138 | -72,2451 7,8604 | -72,29321 7,81035 | -67,35
10,2166 | -70,0833 10,1833 | -72,2257,7669 | -69,40775 9,76825 | -69,2775 9,953

Eurema phiule: Intervalos de tolerancia: alt 0-2300 m, arbr 30-70 %, bi12 1200-2200 mm Lista de coordenadas: NMM1 -69,54304 9,69441 | -71,85202 8,37887 | -71,27155 8,43202 | -66,98102 10 | -66,98773
10,39535 | -70,59123 8,5076 | -70,75395 8,50793 | -71,15974 7,86056 | -62,8031 7,89747 | -62,78807 7,90267 | -62,79261 8,05098 | -62,79438 8,02086 | -62,76759 8,10606 | -68,66505 10,32242 | -63,41043 10,00323 | -63,40785 10,0159
| -64,29008 10,37318 NMM2 -71,41704 8,68733 | -71,36267 8,57372 | -71,3578 8,54783 | -71,90334 8,28972 | -71,36205 8,55869 | -71,36906 8,56238 | -71,87046 8,33571 | -71,91096 8,27568 | -71,89079 8,31251 | -71,89208 8,3097 |
-71,85916 8,34881 | -71,86739 8,34096 | -71,86739 8,3389 | -71,88787 8,31705 | -72,42683 8,81489 | -69,54718 9,69414 | -69,55042 9,69495 | -64,08897 7,71489 | -64,1073 7,86962 | -64,12588 7,74727 | -64,14082 7,80846 | -64,118237,8611
| -64,13529 7,82758 | -64,1031 7,87523 | -64,10345 7,92743 | -64,1362 7,84713 | -64,13255 7,78113 | -64,13242 7,83447 | -64,10796 7,73467 | -62,59077 7,23419 | -62,92042 7,85801 | -62,88095 7,86804 | -62,84637 7,84517 | -62,93917
7,8488 | -62,78869 7,90627 | -62,97137 7,81372 | -62,92658 7,85599 | -62,84761 7,87465 | -62,79551 7,90291 | -62,93017 7,8523 | -62,91388 7,86213 | -62,76846 7,91235 | -62,89391 7,87039 | -62,87371 7,86497 | -62,85287 7,87051 |
-71,293627,62976 | -63,362 8,93319 | -63,4875 8,92107 | -63,37304 8,94333 | -63,52095 8,91157 | -63,62909 8,91516 | -63,5001 8,91426 | -63,42271 8,94761 | -63,36713 8,9382 | -63,41172 8,95132 | -63,4937 8,91776 | -63,55693 8,91223 |
-66,7965 9,57041 | -66,78333 9,57648 | -66,74049 9,60263 | -71,6619 7,75396 | -71,6834 7,71275 | -71,68947 7,68451 | -66,66184 9,68062 | -66,65923 9,64847 | -66,72762 9,61369 | -71,67187 7,79228 | -71,674517,77484 | -63,3365 9,98494
| -67,60646 9,96394 | -71,66777 7,76085 | -66,76352 9,5853 | -71,30984 7,65151 | -67,58621 9,95995 | -67,56429 9,95798 | -67,56049 9,95607 | -67,54922 9,96026 | -67,54369 9,9584 | -67,52789 9,95445 | -67,51354 9,94054 | -71,30676
7,64444 | -71,33073 7,68056 | -71,35448 7,67218 | -71,39025 7,67274 | -70,588 10,45417 | -70,58104 10,45405 | -70,59943 10,46152 | -63,39896 9,96896 | -63,30296 9,97632 | -63,41375 10,3736 | -63,40632 10,026 | -63,31908 9,98274 |
-63,2979 9,9756 | -63,32948 9,9838 | -63,2525 9,96817 MALUZ -71,23507 8,4906 | -67,20872 9,9789 | -72,18165 7,84635 MIZA -71,07095 8,62715 | -68 10 | -71,9786 8,138 | -69,67623 9,88452 | -67,55836 10,27543 | -67,5472 10,0705
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Eurema puulina: Intervalos de tolerancia: alt 1000-1500 m, arbr 40-60 %, bi12 1800-2600 mm, cnc3 >199 Lista de coordenadas: MIZA -61,44165 4,47495 | -61,5 4,6333

Eurema Sﬂlﬂme: Intervalos de tolerancia: alt 1300-2500 m, arbr 20-70 %, bi12 1400-2400 mm Lista de coordenadas: NMMT1 -66,98102 10 | -68,82662 10,36245 NMM2 -71,39985 8,66876 | -71,35592 8,63031 |
-71,36267 8,57372 | -71,3578 8,54783 | -71,36021 8,55372 | -71,90334 8,28972 | -71,91239 8,2505 | -71,86836 8,25949 | -71,37583 8,64185 | -71,34489 8,59032 | -71,34893 8,59771 | -71,36906 8,56238 | -71,36205 8,55869 | -71,87046
8,33571 | -71,9274 8,24476 | -71,91096 8,27568 | -71,89208 8,3097 | -71,89079 8,31251 | -71,92762 8,24275 MALUZ -67,20872 9,9789 | -70,57073 9,42593 | -69,6722 11,1752 | -71,23507 8,4906 MIZA -67,603 10,37025 | -69,5822 9,7894
| -68,68152 10,08132 | -68,20782 10,24794 | -67,50125 10,28719 | -67,35 10,2166 | -67,5472 10,0705

Eurema tupuntenem: Intervalos de tolerancia: alt 1000-2200 m, arbr 30-60 %, bi12 1200-2200 mm Lista de coordenadas: NMM1 -71,88897 8,25623 | -71,93292 8,23297 | -71,91248 8,26384 | -71,9025 8,2875
| -71,9165 8,2805 | -71,90252 8,29588 | -72,04832 8,22058 | -66,98102 10 | -71,21288 8,38315 | -69,70626 11,17491 | -70,40728 9,09768 | -71,35982 8,54456 | -71,35776 8,5724 | -71,35264 8,60644 NMM2 -71,41704 8,68733 | -71,42633
8,6887 | -71,36267 8,57372 | -71,3578 8,54783 | -71,36021 8,55372 | -70,79253 8,89418 | -71,90334 8,28972 | -71,89208 8,3097 | -71,89079 8,31251

Eurema tupuntenem: Intervalos de tolerancia: alt 1000-2200 m, arbr 30-60 %, bi12 1200-2200 mm Lista de coordenadas: MALUZ -70,7044 9,0502 | -70,57073 9,42593 MIZA -70,43828 9,24071 | -69,5822
9,7894 | -66,9083 1045 | -67,35 10,2166 | -69,40775 9,76825 | -69,2775 9,953

Eurema xantﬂﬂhlorﬂ: Intervalos de tolerancia: alt 1000-2000 m, arbr 30-80 %, bi12 1200-2200 mm, ecrgn 703,365,1919 Lista de coordenadas: NMM1 -71,85942 8,37925 | -72,03889 8,22468 | -69,70626
11,17491 | -69,69087 11,14935 | -66,98102 10 | -63,83985 10,16573 NMM2 -71,44296 8,72144 | -71,44502 8,72727 | -71,3578 8,54783 | -71,8568 8,34993 | -71,88607 8,32222 | -71,36205 8,55869 | -71,85916 8,34881 | -71,86598 8,34284
| -69,53088 9,69632 | -69,53087 9,69444 | -69,59076 9,70614 | -69,55438 9,70505 | -69,53002 9,70022 | -69,56305 9,70979 | -69,57401 9,70483 | -69,55042 9,69495 | -69,54 9,69556 | -69,55083 9,70749 | -69,55678 9,70851 | -69,54752
9,69652 | -69,54458 9,69354 MALUZ -72,18165 7,84635 | -69,6722 11,1752 | -67,20872 9,9789 | -66,9166 10,5 | -69,6519 9,7513 MIZA -70,58447 9,42703 | -68,2986 10,175 | -66,9083 10,45 | -67,97405 10,46439 | -67,40502 10,16655 |
-67,5472 10,0705 | -69,2775 9,953

Glutophrissa drusilla: mtervalos de tolerancia: alt 0-1100 m, arbr 20-80%, bi12 1000-3800 mm Lista de coordenadas: NMM1 -68,73537 11,13647 | 6841653 11,0557 | 72,29968 10,50275 | -72,09847
10,45674 | -61,58066 6,60325 | -61,2956 6,93302 | -63,6421 10,53642 | -63,68972 10,64232 | -68,66368 10,2734 NMM2 -71,53657 8,9481 | -72,44513 10,48482 | -72,43772 10,48727 | -72,41948 10,46293 | -72,42237 10,47156 | -62,60135
7,21792 | -62,59666 7,23123 | -62,59522 6,95158 | -62,61045 7,06921 | -61,39675 6,09115 | -61,12809 6,74043 | -61,24458 6,87835 | -61,27285 6,92161 | -61,25299 6,89134 | -61,30125 6,93995 | -61,22553 6,85158 | -61,3382 6,95759 |
-61,29628 6,9374 | -61,36863 6,97339 | -64,30304:9,26618 | -63,65765 10,58942 | -63,25983 9,974 MALUZ 72,8666 9,833 | 72,4333 10,6166 | -70,15167,6322 | -71,6166 10,6666 MIZA 70,0833 10,1833 | -67,7011 104763 | -70,79072
942557 | 66,9083 10,45 | 67,0833 10,4666 | -67,40502 10,1655 | -67,5472 10,0705

Ganyra jasephina: Intervalos de tolerancia: alt 0-500 m, arbr 20-70 %, bi12 0-1000 mm Lista de coordenadas: NMM1 -71,70785 10,58812 | -71,76973 10,65342 | -63,6284 10,51895 | -63,77272 10,66413 |
-62,69608 7,95692 | -62,77607 8,00322 | -62,79261 8,05098 | -70,03211 12,13794 | -70,01479 12,11207 | -69,17262 11,35575 | -69,03735 11,41462 | -64,19975 11,06328 | -64,2059 11,05587 | -64,2144 11,04547 | -64,24629 10,94029 |
-63,7138 10,16298 NMM2 -70,04537 12,0141 | -70,05849 12,05944 | -64,22581 9,28584 | -64,20836 9,32749 | -64,24411 9,25761 | -64,22584 9,2789 | -64,23642 9,25534 | -63,61632 10,51305 | -63,65768 10,58942 | -63,64487 10,61739 |
-63,63834 10,63957 | -63,67114 10,64255 | -63,77164 10,66766 | -63,78892 10,66287 | -63,79941 10,6529 | -63,6756 10,6433 | -63,69034 10,64635 | -63,64063 10,62213 | -63,63758 10,63472 | -63,63162 10,52719 | -63,65601 10,64189 |
-66,65995 9,70841 | -66,7075 9,60604 | -66,65196 9,72791 | -70,54449 10,43149 MALUZ -71,6166 10,6666 | -69,6202 9,9288 MIZA -67,7011 10,4763 | -67,5472 10,0705

Ganyrﬂ phuloe: Intervalos de tolerancia: alt 0-800 m, arbr 40-80 %, bi12 600-2500 mm Lista de coordenadas: NMM1 -68,38817 10,85697 NMM2 -61,36071 6,96942 | -61,30125 6,93995 | -66,66184 9,68062 MALUZ
71,6166 10,6666 MIZA -67,5472 10,0705 | -70,79001 7,70259 | -68,6652 10,6027 | -66,3333 6,8333 | -61,3833 5,67495 | -62,57385 8,06875 | -68,0872 10,3077

Hesperocharis crocea: Lista de coordenadas: MIZA 66,9583 9,89165

HeSPErDChafiS marcha lil: Intervalos de tolerancia: alt 1000-2400 m, arbr 50-100 %, bi12 2000-5500 mm Lista de coordenadas: NMM1 -69,70462 11,18301 | -61,2956 6,93302 MIZA -67,5497 10,0461 |
-67,5472.10,0705

Hesperochuris Nera: Lista de coordenadas: MIZA -64,29167 2,25 | -63,8333 2,125 | -65,21504 7,41603

Itubullia demophile: Intervalos de tolerancia: alt 0-500 m, arbr 30-70 %, bi12 1000-2000 mm Lista de coordenadas: NMM1 -66,423 9,97521 | -68,38817 10,85697 | -68,62193 11,1995 | -68,623 11,19955 |
-68,58755 11,15377 | -72,29968 10,50275 | -72,26726 10,42055 | -72,26786 10,41795 | -71,11286 10,09561 | -70,75331 10,82563 | -61,58066 6,60325 | -61,2956 6,93302 | -68,77587 10,91742 | -68,7646 10,90522 | -71,04213 10,17958 |
-62,80747 7,89227 | -62,78652 8,0084 | -62,68282 8,25798 | -68,65632 10,31623 | -68,70007 10,3425 | -68,69938 10,33753 NMM2 -72,43772 10,48727 | -72,4193 10,4479 | -72,42898 10,47521 | -72,42237 10,47156 | -61,28492 6,93507 |
-61,25683 6,89704 | -61,27116 6,94598 | -61,29628 6,9374 | -70,588 10,45417 | -70,61027 10,47653 | -70,58104 10,45405 | -63,24956 9,97174 MALUZ -72,5138 9,728 | -72,45 10,2666 | -72,20414 9,90676 | -72,84727 9,8384 | -70,1516
7,6522 | -72,038619,89677 | -71,6166 10,6666 | -69,6519 9,7513 | -71,04165 10,2083 MIZA -66,3822 9,8597 | -63,5166 9,75 | -71,303 7,1326 | -72,018 7,6669 | -67,40502 10,16655 | -67,2516 10,11543 | -67,55836 10,27543 | -67,35 10,2166
| -67,5472 10,0705 | -70,0833 10,1833 | -64,252,25 | -64,625 2,3333 | -64,29167 2,25 | -61,1333 6,0833 | -61,7333 7,3833 | -64,50803 7,07253 | -65,55 6,3833

Itaballiﬂ pﬂndOSiﬂ: Intervalos de tolerancia: alt 0-500 m, arbr 30-70 %, bi12 600-1600 mm Lista de coordenadas: NMM1 -68,38817 10,85697 | -68,65252 10,29987 | -68,6554 10,2976 | -68,69938 10,33753
NMM2 -72,44513 10,48482 | -63,24956 9,97174 MALUZ -70,1516 7,6522 | -69,184 8,25532 | -71,04165 10,2083 MIZA -68,363 10,4611 | -71,303 7,1326 | -67,5472 10,0705 | -70,6666 8 | -67,20872 9,9789

KriCOgOniﬂ lyside: Intervalos de tolerancia: alt 0-500 m, arbr 0-40 %, bi12 0-1000 mm Lista de coordenadas: NMMT1 -71,70443 10,57065 | -71,76973 10,65342 | -63,64066 10,62506 | -63,73073 10,64657 |
-63,65943 10,58618 | -63,64818 10,5433 | -63,64942 10,63705 | -69,99473 12,08864 | -64,19975 11,06328 NMM2 -69,99768 12,09638 | -70,02778 12,18636 | -63,65768 10,58942 | -63,65665 10,56313 | -63,64487 10,61739 | -63,63834
10,63957 | -63,69839 10,65137 | -63,67114 10,64255 | -63,72908 10,64971 | -63,79941 10,6529 | -63,78892 10,66287 | -63,7349 10,65054 | -63,6756 10,6433 | -63,63758 10,63472 | -63,64063 10,62213 | -63,65886 10,58273 | -63,65837
10,56772 | -63,63162 10,52719 | -63,64025 10,53926 | -63,65652 10,59406 MALUZ -71,6166 10,6666 MIZA -67,7011 10,4763 | -66,9583 9,89165 | -67,5958 10,2469 | -67,5472 10,0705

Leucidiu brephos: Lista de coordenadas: NMMT1 -72,04628 8,25907 | -72,05389 8,25432 | -61,47052 6,15157 | -68,66588 10,26478 | -68,66312 10,27567 NMM2 -62,60135 7,21792 | -62,6181 7,04319 | -62,59077
7,23419 | -62,5953 7,23188 | -61,23601 6,86801 | -61,24458 6,87835 | -61,25299 6,89134 | -61,40168 6,05422 | -61,38035 5,96562 MALUZ -70,76595 9,3194 | -72,84727 9,8384 | -71,0688 8,9919 MIZA -72,26234 7,94291 | -72,13497 7,8107
| -68,0077 10,4327 | -63,47495 10,19165 | -66,9583 9,89165 | -69,7622 8,8022 | -70,6036 9,3177 | -67,58107 10,25861 | -67,1191 6,4944 | -67,5472 10,0705 | -67,3333 10,2333

Leadontﬂ dysﬂni: Intervalos de tolerancia: alt 1200-2800 m, arbr 60-90 %, bi12 2000-4000 mm Lista de coordenadas: NMMT1 -66,98773 10,39535 | -71,88897 8,25623 | -66,98102 10 | -66,97044 10,38886 MALUZ
71,6166 10,6666 | 69,6519 9,7513 | -70,2677 9,2466 MIZA -67,603 10,37025 | -67,5497 10,0461 | -69,2775 9,953

Leﬂdontﬂ tellﬂne‘ Intervalos de tolerancia: alt 1500-2700 m, arbr 60-90 %, bi12 2000-4000 mm Lista de coordenadas: NMM1 -71,88897 8,25623 NMM2 -71,41616 8,68071 MIZA -72,225 7,7669
Leodonta zenobia: intervalos de tolerancia: alt 2000-2800 m, arbr 60-90 %, bi12 2000-4000 mm Lista de coordenadas: MIZA -71,20076 8,54863 | 70,2677 9,2466 | -71,32533 8,57623
Lieinix christa: Lista de coordenadas: MIZA -66,23795 4,04095

Lieinix nemesis: Intervalos de tolerancia: alt 800-2300 m, arbr 40-100 % Lista de coordenadas: MALUZ -67,20872 9,9789 | -70,8166 9,2 | -70,45652 9,45118 MIZA -67,603 10,37025 | -67,5472 10,0705 | -71,20844
8,51553 | -71,145 8,5983 | -71,22125 8,51703 | -69,40775 9,76825 | -63,47495 10,19165

Lieinix viridifascia: Lista de coordenadas: MIZA 61,3833 5,67495 | 61,8333 6,0833

Leptophobiu m‘ipa: Intervalos de tolerancia: alt 1100-3400 m, arbr 20-60 %, bi12 1800-3000 mm Lista de coordenadas: NMM1 -71,93572 8,22614 | -71,91248 8,26384 | -71,9025 8,2875 | -71,90252 8,29588 |
-71,85202 8,37887 | -72,04832 8,22058 | -71,19967 8,38134 | -66,98102 10 | -71,35982 8,54456 | -71,37504 8,63288 | -71,39471 8,6432 | -63,83985 10,16573 NMM2 -71,39985 8,66876 | -71,40406 8,65534 | -71,35592 8,63031 | -71,36267
8,57372 | -71,3578 8,54783 | -71,8568 8,34993 | -71,90334 8,28972 | -71,37583 8,64185 | -71,358 8,6211 | -71,33929 8,59235 | -71,32987 8,58797 | -71,34489 8,59032 | -71,33401 8,57754 | -71,36906 8,56238 | -71,87046 8,33571 | -71,89511
8,30747 | 71,9274 8,24476 | -71,92531 8,24904 | -71,91096 8,27568 | -71,89208 8,3097 | -71,89079 8,31251 | -71,86598 8,34284 | -71,85916 8,34881 | -71,86739 8,34096 | -71,86739 8,3389 | -71,88151 8,32446 | -69,55438 9,70505 MALUZ
70,4768 9,30753 | -70,7383 8,9875 | -71,145 8,5983 | -71,90779 10,08944 | -72,84727 9,8384 | -69,6519 9,7513 | -71 8,6666 | -70,7044 9,0502 | -70,57073 9,42593 MIZA -71,32896 8,85691 | -66,85231 10,53615 | -67,277 10,40404 |

-67,0833 10,4666 | -66,8333 10,5 | -67,5472 10,0705 | -67,05394 10,46181 | -71,7561 8,3302 | -71,36195 8,54686

Lep tophobia €aesia: Intervalos de tolerancia: alt 600-1900 m, arbr 60-90 %, bi12 2300-4000 mm Lista de coordenadas: MIZA -71,12684 8,59736
Leptophobia helena: Lista de coordenadas: NMM2 71,4149 8,6784 | -71,35203 8,62467 | -71,89079 831251 | -71,88918 8,26425
Leptophobia olympia: Lista de coordenadas: MIZa -67,5472 10,0705

Leptophobia eleone: Intervalos de tolerancia: alt 2500-3300 m, arbr 40-70% Lista de coordenadas: NMM1 -71,94362 8,23762 | -70,40728 9,09768 NMM2 -71,40406 8,65534 | -71,35203 8,62467 MALUZ
-69,52365 9,98616 | -70,57073 9,42593 | -71,30551 8,49415 | -71,0428 8,615 | -72,24746 7,77914 | -63,97495 10,1166 | -69 10 MIZA -70,15 9,3166 | -70,43828 9,24071 | -71,20844 8,51553 | -67,27495 10,39995 | -71,20886 8,52105 |
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-66,80534 10,5582 | -71,37717 8,53894 | -72,09792 7,91026

Leptophobia eleusis: Intervalos de tolerancia: alt 1700-3800 m, arbr 30-70 %, bi12 2500-3300 mm Lista de coordenadas: NMMT1 -71,94362 8,23762 | -71,93292 8,23297 NMM2 -71,39985 8,66876 | -71,35592
8,63031 | 71,8568 8,34993 | -71,91239 8,2505 | -71,40518 8,67625 | -71,358 8,6211 | -71,33929 8,59235 | -71,87046 8,33571 | -71,89511 8,30747 | -71,91096 8,27568 | -71,89079 8,31251 | -71,89208 8,3097 | -71,86598 8,34284 | -71,85916
8,34881 | -69,54 9,69556 MALUZ -71,0428 8,615 | -69,6519 9,7513 | -70,57073 9,42593 MIZA -70,43828 9,24071 | -70,21298 8,29782 | -71,19436 8,5277 | -71,36195 8,54686 | -72,09389 7,91501 | -67,5472 10,0705

Leptophobia philoma: Lista de coordenadas: NMM1-71,93572 8,22614 | 71,9148 8,26384 | 71,42645 8,68261
Leptophobia pinara: mervalos de tolerancia: alt 1700-2400 m Lista de coordenadas: MIZA -71,1302 8,668 | -71,24230 849754 | -71,26349 8,5944 | -71,0647 8,6216 | -71,07095 8,62715

Leptophobia penthicu: Intervalos de tolerancia: alt 1500-2100 m, arbr 70-100 %, bi12 2300-4000 mm Lista de coordenadas: NMM2 -71,39985 8,66876 | 71,4126 8,67646 | -71,41449 8,6784 | -71,40864
8,67393 | -71,91096 8,27568 MALUZ -69,6519 9,7513 | -71,0428 8,615 | -71,30551 8,49415 | -70,72635 9,09955 MIZA -67,50125 10,28719 | -67,5472 10,0705 | -66,80534 10,5582 | -71,32533 8,57623 | -71,07095 8,62715 | -72,22301
7,71995

Lep tophobiu tovurl.ﬂ: Intervalos de tolerancia: alt 600-1500 m, arbr 60-90 %, bi12 2500-4000 mm Lista de coordenadas: NMM2 -71,41704 8,68733 | -71,4126 8,67646 | -71,41449 8,6784 | -71,40518 8,67625 |
-71,89079 8,31251 | -69,57401 9,70483 MALUZ -72,84727 9,8384 | -69,6519 9,7513 MIZA -70,15 9,3166 | -71,21582 8,51596 | -71,9786 8,138 | -69,2775 9,953 | -67,5472 10,0705

Melete leuCﬂn the: Intervalos de tolerancia: alt 0-1200 m, arbr 40-80 %, bi12 1400-2400 mm Lista de coordenadas: NMM2 -69,55438 9,70505 MALUZ -71,9333 7,5333

Mele te lycimnia: Intervalos de tolerancia: alt 100-1200 m, arbr 40-80 %, bi12 1600-2800 mm Lista de coordenadas: NMM1 -68,35945 9,92447 | -64,29008 10,37318 NMM2 -72,42898 10,47521 | -67,58621 9,95995
| -71,39025 7,67274 | -63,3637 9,9798 | -63,2525 9,96817 MALUZ -69,4763 11,4208 | -72,7508 9,9525 | -72,8666 9,8333 | -71,6166 10,6666 | -71,22747 10,3293 MIZA -66,9583 9,89165 | -70,4111 8,7622 | -72,7508 9,9525 | -67,5472
10,0705 | -70,6666 8 | -67,15 10,1333 | -61,3833 5,67495 | -65,21504 7,41603 | -65,01556 7,24342 | -65,55 6,3833 | -64,25 2,25 | -67,62923 5,35398 | -70,2677 9,2466 | -72,14546 7,772 | -71,36195 8,54686

Melete po lyhymniﬂ: Intervalos de tolerancia: alt 500-1200 m, arbr 40-80 %, bi12 1400-2400 mm Lista de coordenadas: NMM2 -71,39025 7,67274 | -63,3637 9,9798 | -63,2525 9,96817

Moschoneura pinthous: mtervalos de tolerancia: alt 0700 m, arbr 60-100%, bi12 1500-5500 mm, ene3 >199 Lista de coordenadas: NMM2 -62,59077 7,23419 | 61,1565 6,78951 | -61,39164 6,02496 |
-61,40168 6,05422 MIZA -60,7333 7,566 | 62,5333 5,6833 | -61,3833 5,67495 | -65,23332,8

Nathalis iole: mtervalos de tolerancia: alt 2800-3200 m, arbr 0-40 %, bi12 0-3000 mm, ecrgn 1919 Lista de coordenadas: MALUZ -72,85 10,3666

Phoebis neocyprisi Intervalos de tolerancia: alt 1000-2000 m, arbr 50-80 %, bi12 900-2400 mm Lista de coordenadas: NMMT -69,69087 11,14935 MALUZ -72,84727 9,8384 | -71,91727 10,62025 MIZA -67,603
10,37025 | -69,95682 8,29319 | -67,5497 10,0461 | -67,55836 10,27543 | -67,5472 10,0705

Phoehis philea: Intervalos de tolerancia: alt 0-1500 m, arbr 30-80 %, bi12 1000-2500 mm Lista de coordenadas: NMM1 -72,26699 10,41873 | -61,58066 6,60325 | -69,70462 11,18301 | -63,70426 10,65137 |
-63,73648 10,64743 | -62,80747 7,89227 | -62,9695 7,80888 | -62,69801 7,95421 | -62,77607 8,00322 | -62,79438 8,02086 | -62,63782 8,28574 | -68,6554 10,2976 NMM2 -71,50613 8,88015 | -71,48087 8,84353 | -64,10943 7,93667 |
-62,60031 7,22468 | -62,60135 7,21792 | -62,59666 7,23123 | -62,58798 7,24721 | -62,61997 7,03545 | -62,6076 6,9786 | -62,59522 6,95158 | -62,57162 7,27637 | -62,60932 7,19966 | -61,27116 6,94598 | -61,30125 6,93995 | -62,97137
7,81372 | -62,969217,83006 | -62,85287 7,87051 | -63,39535 9,97438 MALUZ -71,6166 10,6666 | -72,7508 9,9525 | -72,84727 9,8384 MIZA -63,47495 10,19165 | -68,61635 9,81565 | -66,9583 9,89165 | -63,38946 7,51759 | -72,59,8333 |
-67,547210,0705 | -68,0077 10,4327

PhOEbiS Sennae: Intervalos de tolerancia: alt 0-1500 m, arbr 0-60 %, bi12 300-3000 mm Lista de coordenadas: NMM1 -66,42432 9,98919 | -66,423 9,97521 | -68,76578 10,90342 | -68,69173 10,94167 | -68,73537
11,13647 | -68,43628 11,17008 | -68,4416 11,17305 | -68,42003 10,7626 | -68,44625 10,72242 | -68,51502 10,98828 | -68,46398 11,04303 | -68,41653 11,0557 | -68,62193 11,1995 | -68,58755 11,15377 | -68,67563 11,16975 | -68,8121
11,18932 | -68,83757 11,12738 | -72,29968 10,50275 | -68,3881 9,8045 | -68,59475 10,14387 | -68,79895 10,14927 | -71,76973 10,65342 | -71,81277 10,36344 | -72,26726 10,42055 | -72,26699 10,41873 | -72,08783 10,45595 | -72,09847
10,45674 | -71,14837 10,06639 | -71,11325 10,09722 | -71,11527 10,09849 | -71,11286 10,09561 | -71,145 10,06551 | -69,69924 9,71782 | -70,69323 10,7129 | -68,69843 11,08024 | -71,92713 8,43972 | -72,12816 8,3733 | -72,15977 8,43506
| -72,15107 8,47297 | -72,26945 8,21278 | -61,58066 6,60325 | -68,40979 10,87963 | -68,50098 10,87959 | -68,69327 10,94054 | -63,70426 10,65137 | -63,64066 10,62506 | -63,66049 10,57871 | -63,61764 10,50958 | -63,65495 10,55497
| -63,8014 10,64945 | -63,78697 10,66215 | -63,62292 10,51419 | -63,73648 10,64743 | -63,6421 10,53642 | -63,65943 10,58618 | -63,65077 10,61032 | -63,6591 10,63885 | -63,76234 10,65807 | -63,64818 10,5433 | -63,66015 10,5647 |
-63,6284 10,51895 | -63,64713 10,61368 | -63,74563 10,6536 | -63,81212 10,64585 | -63,6334 10,5242 | -63,65038 10,5959 | -63,67283 10,63945 | -63,00819 10,40223 | -62,58221 10,42027 | -62,92283 10,60999 | -70,59123 8,5076 | -70,565
8,47606 | -70,75225 8,50113 | -71,73132 7,62293 | -71,73389 7,59738 | -71,03802 7,7584 | -70,94913 7,7477 | -70,84126 7,75242 | -71,30967 7,65109 | -71,28358 7,61895 | -71,26207 7,61443 | -71,24833 7,5985 | -71,23946 7,57947 |
71,2256 7,53981 | -71,23298 7,52295 | -71,25679 7,50472 | -71,23748 7,57337 | -70,74346 7,83555 | -70,7763 7,85927 | -70,79615 7,86096 | -70,82926 7,88734 | -70,84522 7,9028 | -70,87685 7,93378 | -62,80747 7,89227 | -62,73237
7,98552 | -62,76459 8,0042 | -62,77607 8,00322 | -62,79438 8,02086 | -62,74865 8,17469 | -62,75684 8,12186 | -63,67685 8,9182 | -68,65515 10,29772 | -68,66588 10,26478 | -68,66368 10,2734 | -68,66567 10,26978 | -68,65633 10,29633
| -68,6554 10,2976 | -68,66662 10,29595 | -68,66505 10,32242 | -70,0371 12,18608 | -69,17262 11,35575 | -64,2059 11,05587 | -68,6631 10,27582 NMM2 -71,51149 8,90068 | -71,50613 8,88015 | -71,54159 8,95042 | -71,55239 8,99889 |
-71,36267 8,57372 | -71,53866 8,96371 | -71,36021 8,55372 | -71,48087 8,84353 | -71,48926 8,85484 | -71,53919 8,99708 | -71,5378 8,98419 | -71,51605 8,92099 | -71,49918 8,8749 | -71,46105 8,8053 | -71,35188 8,57591 | -71,86739 8,3389
| -72,33411 8,72489 | -72,34752 8,77357 | -72,35987 8,82377 | -72,35248 8,82252 | -72,4747 8,819 | -72,41632 10,42727 | -72,34646 8,80794 | -72,34567 8,74526 | -72,43772 10,48727 | -72,34589 8,79392 | -72,38537 10,38157 | -72,37973
10,37678 | -72,34841 8,78606 | -72,34405 8,81483 | -72,43105 10,31113 | -72,43814 10,31064 | -72,41964 10,45584 | -72,4193 10,4479 | -72,40135 10,39522 | -72,39588 10,39053 | -72,38893 8,81113 | -72,37865 8,81756 | -72,40279
10,30683 | -72,33871 8,74471 | -72,47038 10,31035 | -72,45137 10,31367 | -72,39146 10,38686 | -72,41948 10,46293 | -72,3768 10,36325 | -72,4638 10,30876 | -72,42347 10,30823 | -72,44285 10,48479 | -72,44564 10,31071 | -72,42237
10,47156 | -69,69612 10,27133 | -69,57889 9,70499 | -68,6375 10,54189 | -68,60981 10,57816 | -69,52921 9,6989 | -68,60316 10,57965 | -68,61632 10,57467 | -70,06252 12,05325 | -70,04485 12,00547 | -68,50383 10,58163 | -70,02999
11,97488 | -68,45823 10,56167 | -68,46516 10,56465 | -64,08897 7,71489 | -64,09282 7,72081 | -64,12588 7,74727 | -62,601357,21792 | -62,58798 7,24721 | -62,58667 7,24004 | -62,56165 7,30284 | -64,13242 7,83447 | -62,61997 7,03545 |
-62,6076 6,9786 | -62,5973 6,95867 | -62,59522 6,95158 | -62,62217 7,00923 | -62,553717,32158 | -62,571627,27637 | -62,61869 7,17319 | -62,71087 7,08677 | -62,61243 7,14078 | -62,60982 7,11604 | -62,610457,06921 | -62,43069 7,07826
| -62,585317,26012 | -62,61401 7,14752 | -62,61458 7,18629 | -61,30125 6,93995 | -62,95128 7,84161 | -62,71293 7,95629 | -62,82397 7,88993 | -62,8101 7,89169 | -62,84637 7,84517 | -62,97204 7,82451 | -62,78869 7,90627 | -62,87371
7,86497 | -64,27697 9,26021 | -64,26481 9,25985 | -63,67795 8,92345 | -64,20836 9,32749 | -64,22581 9,28584 | -64,20588 9,33622 | -64,11785 9,32988 | -64,11596 9,29421 | -64,14746 9,35414 | -64,12726 9,35218 | -63,34911 8,91667 |
-64,11819,31597 | -64,1169 9,30134 | -64,12239 9,34932 | -64,336129,27713 | -64,22591 9,3001 | -64,22584 9,2789 | -63,54189 8,91198 | -64,11302 9,32301 | -64,31364 9,26991 | -64,14087 9,35355 | -64,32098 9,27256 | -64,19882 9,33801
| -63,63524 10,5322 | -63,61632 10,51305 | -64,25748 9,25977 | -63,65665 10,56313 | -63,65768 10,58942 | -63,64487 10,61739 | -63,67114 10,64255 | -63,7827 10,66741 | -63,75927 10,661 | -63,79941 10,6529 | -63,78892 10,66287 |
-63,7349 10,65054 | -63,74573 10,65708 | -63,6756 10,6433 | -63,63758 10,63472 | -63,64063 10,62213 | -63,65837 10,56772 | -63,64025 10,53926 | -66,84297 9,56512 | -68,93385 8,68624 | 66,7965 9,57041 | -66,78333 9,57648 | -66,74049
9,60263 | -66,68589 9,61022 | -66,64715 9,73302 | -66,65557 9,72166 | -66,66499 9,67448 | -69,00827 8,68826 | -69,00158 8,69174 | -66,64254 9,73806 | -66,65995 9,70841 | -66,66184 9,68062 | -66,65923 9,64847 | -66,66904 9,62317
| -66,70018 9,60602 | -66,72762 9,61369 | -71,7235 7,63791 | -66,86176 9,5659 | -67,7041 7,88987 | -71,69027 7,81143 | -63,3365 9,98494 | -71,22502 7,52953 | -71,23489 7,56166 | -71,24846 7,59957 | -66,85593 9,56725 | -71,26242
7,6147 | -66,71346 9,60825 | -71,3465 7,67507 | -67,58621 9,95995 | -71,24461 7,50985 | -71,30676 7,64444 | -70,90778 796432 | -70,85516 7,91257 | -70,51458 10,40645 | -70,80084 7,86565 | -70,54449 10,43149 | -70,56173 10,45569
| -70,49165 10,28895 | -70,48682 10,34432 | -70,88124 7,93802 | -70,50083 10,40183 | -70,83544 7,89324 | -70,57514 10,75735 | -70,54363 10,42621 | -70,85133 7,90871 | -70,48805 10,35318 | -70,48356 10,32074 | -70,86093 7,91804 |
-70,49177 10,37203 | -70,49054 10,37931 | -63,39535 9,97438 | -63,28002 9,96746 | -63,2696 9,97355 | -63,3719 9,97538 | -63,25983 9,97489 | -63,2979 9,9756 | -63,32948 9,9838 MALUZ -71,6166 10,6666 | -72,84727 9,8384 | -72,03861
9,89677 | -67,208729,9789 | -72,5152 8,7486 | 71,6333 10,55 | -72,7508 9,9525 | -69,6202 9,9288 | -70,1516 7,6522 | -72,45 10,5666 | -70,7316 9,3786 | 72,2166 10,55 | -67,5958 10,2469 | -71,75 9,35 | -70,7044 9,0502

Phﬂebis ugurithe: Intervalos de tolerancia: alt 0-1000 m, arbr 20-70 %, bi12 300-1800 mm Lista de coordenadas: NMM1 -66,423 9,97521 | -68,42003 10,7626 | -68,41653 11,0557 | -68,62193 11,1995 | -68,83757
11,12738 | -71,70443 10,57065 | -71,70785 10,58812 | -71,76973 10,65342 | -71,70471 10,50652 | -71,74335 10,51184 | -68,31428 10,86856 | -61,53055 7,37 | -63,66049 10,57871 | -63,61764 10,50958 | -63,73073 10,64657 | -63,78697
10,66215 | -63,73648 10,64743 | -63,6421 10,53642 | -63,6284 10,51895 | -63,64713 10,61368 | -63,81212 10,64585 | -63,65257 10,54623 | -63,66048 10,57238 | -63,65038 10,5959 | -63,72178 10,65027 | -62,80747 7,89227 | -62,79438
8,02086 | -62,77607 8,00322 | -63,66075 8,91492 | -70,0371 12,18608 | -69,99473 12,08864 | -70,00565 12,06724 | -69,03735 11,41462 | -64,19975 11,06328 | -64,2059 11,05587 | -64,2144 11,04547 NMM2 -70,02459 11,97635 | -64,12726
9,35218 | -64,14087 9,35355 | -63,65768 10,58942 | -63,64487 10,61739 | -63,63834 10,63957 | -63,72908 10,64971 | -63,71398 10,65638 | -63,69034 10,64635 | -63,64063 10,62213 | -63,65886 10,58273 | -68,93385 8,68624 | -67,67287
9,98422 | -70,48356 10,32074 MALUZ -72,7508 9,9525 | -71,6166 10,6666 | -72,84727 9,8384 MIZA -66,9583 9,89165 | -67,5958 10,2469 | -67,40502 10,16655 | -67,5472 10,0705 | -67,9488 10,263

Phﬂebis ﬂrgﬂnte: Intervalos de tolerancia: alt 0-1000 m, arbr 20-70 %, bi12 600-2200 mm Lista de coordenadas: NMM1 -61,58066 6,60325 | -62,92283 10,60999 | -71,25679 7,50472 | -62,80747 7,89227 | -62,77607
8,00322 NMM2 -71,51343 8,88974 | -72,42237 10,47156 | -62,62779 7,0158 | -62,61243 7,14078 | -62,60982 7,11604 | -62,61045 7,06921 | -62,72876 7,92738 | -62,85287 7,87051 MALUZ -71,6166 10,6666 | -72,7508 9,9525 | -69,6519
9,7513 | 70,1516 7,6522 | -72,5138 9,728 | -72,84727 9,8384 | -61,8833 7,9666 | -72,5152 8,7486 | -70,78879 9,27364 MIZA -68,98413 9,186 | -68,61635 9,81565 | -68,2541 10,44774 | -66,9583 9,89165 | -67,5472 10,0705 | -72,13497
7,8107 | -67,4167 2,9167

Pieriballia viardi: mervalos de tolerancia: alt 0-1200 m, arbr 40-80 %, bi12 1000-3000 mm Lista de coordenadas: NMMI -71,85202 8,37887 MALUZ -67,20872 9,9789 | -69,6097 11,2633 MIZA -67,40502
10,16655 | -67,5497 10,0461 | 67,35 10,2166 | -67,5472 10,0705 | -72,13497 7,8107 | -68,0077 10,4327

Perrhybris pumelﬂ: Intervalos de tolerancia: alt 0-1000 m, arbr 40-100 %, bi12 1000-3000 mm Lista de coordenadas: NMMT1 -68,38754 10,85746 | -61,28647 6,9353 | -68,65477 10,29798 | -63,7138 10,16298
NMM2 -72,42237 10,47156 | -68,6601 10,45456 | -67,75168 10,0272 MALUZ -70,1516 7,6522 | -70,6036 9,3177 | -72,8666 9,8333 | -71,6166 10,6666 | 72,5138 9,728 | -72,7508 9,9525 | -69,4763 11,4208 | -69,6097 11,2633 | -71,04165
10,2083 MIZA -71,303 7,1326 | -72,018 7,6669 | -72,13497 7,8107 | -67,7011 10,4763 | -63,5166 9,75 | -67,2516 10,11543 | -67,5472 10,0705 | -70,79001 7,70259 | -68,0077 10,4327 | -64,29167 2,25 | -61,1333 6,0833
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Pereute Chafops: Intervalos de tolerancia: alt 1000-1600 m, arbr 40-80 %, bi12 1800-4500 mm Lista de coordenadas: NMM1 -69,70462 11,18301 NMM2 -71,86598 8,34284 MALUZ -72,0108 9,0055 | -70,2677
9,2466 | -69,47361 10,99604 | -70,7044 9,0502 | -71,0428 8,615 | -71,30551 8,49415 | -69,66589 9,83327 | -72,84727 9,8384 | -69,6519 9,7513 | -72,0333 9,9833 | -70,76595 9,3194 MIZA -71,14425 8,4759 | -70,2677 9,2466 | -67,603
10,37025 | -71,1458,5983 | -67,40502 10,16655 | -67,5497 10,0461 | -67,5472 10,0705 | -69,40775 9,76825

Pereute Calliniru: Intervalos de tolerancia: alt 800-2000 m, arbr 40-80 %, bi12 1800-4500 mm Lista de coordenadas: MIZA -72,45 9,4166

Pereute leucodrﬂsime: Intervalos de tolerancia: alt 1500-2200 m, arbr 40-80 %, bi12 18004500 mm Lista de coordenadas: NMM2 -71,44546 8,74256 | -71,33401 8,57754 MALUZ -70,42833 9,38448 MIZA
-71,32533 8,57623

Pseudopieris nehemill: Intervalos de tolerancia: alt 800-1500 m, arbr 40-100 %, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: NMM2 -71,8568 8,34993 | -71,86598 8,34284 MIZA -72,13497 7,8107

Pseudopieris viridulu: Intervalos de tolerancia: alt 500-1500 m, arbr 40-100 %, bi12 1000-5500 mm Lista de coordenadas: NMM1 -72,04628 8,25907 | -69,69087 11,14935 NMM2 -71,3578 8,54783 MIZA
-67,603 10,37025 | -67,59292 10,35547 | -67,35 10,2166

Pyrls'ltlll dinﬂ: Intervalos de tolerancia: alt 0-700 m, arbr 50-80 %, bi12 1500-2500 mm Lista de coordenadas: NMM1 -70,84522 7,9028 | -70,86076 7,91797 | -62,79261 8,05098 NMM2 -69,53087 9,69444 | -61,23173
6,86261 | -63,65837 10,56772 MALUZ -72,45 10,5666 | -72,84727 9,8384 | -63,8666 10,9833

Pyrt51tla leuCe: Intervalos de tolerancia: alt 0-700 m, arbr 40-70 %, bi12 1500-2500 mm Lista de coordenadas: NMM1 -68,3881 9,8045 | -71,82074 10,28697 | -71,145 10,06551 | -71,71988 10,61182 | -63,66049
10,57871 | -63,62292 10,51419 | -71,73389 7,59738 | -70,81409 7,87258 | -70,86076 7,91797 | -62,9695 7,80888 | -62,92027 7,85623 | -63,63715 8,91252 | -68,65633 10,29633 | -63,40785 10,0159 | -63,2564 9,9696 | -64,29008 10,37318 |
-68,64803 10,22752 | -68,64802 10,22768 | -68,61945 10,22513 | -68,63692 10,20948 | -68,69938 10,33753 | -68,83118 10,33507 NMM2 -72,36488 10,3232 | -72,37251 10,3186 | -72,36957 10,33566 | -62,43069 7,07826 | -61,26521 6,9098
| -61,28492 6,93507 | -61,25299 6,89134 | -61,21528 6,84208 | -63,65665 10,56313 | -63,67114 10,64255 | -63,65652 10,59406 | -67,59771 9,96274 | -67,54922 9,96026 | -70,49057 10,39339 | -63,2551 9,97293 | -63,40301 9,97539 MALUZ
71,6166 10,6666 | 72,7508 9,9525 | -72,45 10,5666 | -72,84727 9,8384 MIZA -68,55218 9,62824 | -61,3833 5,67495 | -67,5472 10,0705 | -65,55 6,3833 | -67,4167 2,9167

Pyrisitia nise: Lista de coordenadas: MALUZ -67,20872 9,9789 | 69,6666 10,0333 | -72,18165 7,84635 | -72,84727 9,8384

Pynsltlﬂ proterpiu: Intervalos de tolerancia: alt 0-1500 m, arbr 20-60 %, bi12 600-2000 mm Lista de coordenadas: NMMT1 -66,423 9,97521 | -68,76578 10,90342 | -68,43628 11,17008 | -72,29968 10,50275 |
-68,3881 9,8045 | -71,70785 10,58812 | -72,08783 10,45595 | -72,09847 10,45674 | -71,71988 10,61182 | -71,74256 10,43322 | -71,69544 10,41961 | -69,70626 11,17491 | -70,00565 12,06724 NMM2 -71,3578 8,54783 | -71,8568 8,34993 |
-71,35188 8,57591 | -71,36205 8,55869 | -71,87046 8,33571 | -71,86739 8,3389 | -72,40135 10,39522 | -64,11596 9,29421 | -64,14087 9,35355 | -64,32098 9,27256 | -63,65886 10,58273 | -68,93385 8,68624 | -66,7965 9,57041 | -66,78333
9,57648 | -66,74049 9,60263 | -66,67411 9,61819 | -66,66243 9,6624 | -68,84844 8,72092 | -66,64254 9,73806 | -66,66184 9,68062 | -66,85593 9,56725 | -63,34377 9,98447 | -63,28002 9,96746 | -63,41143 10,00077 | -63,31189 9,98172 |
-63,32948 9,9838 MALUZ -71,6166 10,6666 | -72,18165 7,84635 | -72,84727 9,8384 | -69,6722 11,1752 MIZA -71,20076 8,54863 | -69,2977 9,5819 | -67,603 10,37025 | -67,67729 10,11576 | -66,9583 9,89165 | -68 10 | -67,5958 10,2469 |
66,2744 9,83815 | -67,5472 10,0705

Pyrisitiu venusta: intervalos de tolerancia: alt 0-1500 m, arbr 0-70 %, bi12 200-1800 mm Lista de coordenadas: NMMT1 -66,50429 10,15806 | -66,48257 10,07749 | -66,45814 10,05399 | -66,42716 9,99667 |
-66,423 9,97521 | -68,76578 10,90342 | -68,69173 10,94167 | -68,73537 11,13647 | -68,43628 11,17008 | -68,42003 10,7626 | -68,51502 10,98828 | -68,46398 11,04303 | -68,41653 11,0557 | -68,58755 11,15377 | -68,67563 11,16975 |
-68,85138 11,18735 | -68,83757 11,12738 | -72,29968 10,50275 | -68,3881 9,8045 | -68,61128 10,14968 | -68,59475 10,14387 | -68,57858 10,16118 | -71,70785 10,58812 | -71,76973 10,65342 | -71,82074 10,28697 | -72,08783 10,45595 |
-72,09847 10,45674 | -71,145 10,06551 | -71,71988 10,61182 | -71,74671 10,566 | -69,54304 9,69441 | -69,69924 9,71782 | -71,69544 10,41961 | -68,9984 11,3359 | -71,97913 8,49626 | -72,20969 8,25671 | -72,15107 8,47297 | -72,26945
8,21278 | -71,27155 8,43202 | -61,58066 6,60325 | -68,31908 10,86815 | -68,31428 10,86856 | -69,42667 11,25766 | -61,53055 7,37 | -71,35982 8,54456 | -71,33615 8,57471 | -71,35776 8,5724 | -68,69327 10,94054 | -68,77587 10,91742
| -68,62372 11,02125 | -63,64066 10,62506 | -63,66049 10,57871 | -63,61764 10,50958 | -63,65108 10,59994 | -63,75382 10,65592 | -63,62292 10,51419 | -63,6421 10,53642 | -63,65943 10,58618 | -63,6591 10,63885 | -63,76234 10,65807
| -63,6284 10,51895 | -63,64713 10,61368 | -63,81212 10,64585 | -63,65038 10,5959 | -62,92283 10,60999 | -70,6345 8,54783 | -70,59123 8,5076 | -70,565 8,47606 | -70,63547 8,43737 | -70,75395 8,50793 | -71,73673 7,59198 | -71,73132
7,62293 | -71,71049 7,66306 | -71,68814 7,70397 | -71,73144 7,61178 | -71,73389 7,59738 | -71,03802 7,7584 | -70,90481 7,70751 | -70,84126 7,75242 | 70,8718 7,76055 | -71,03277 7,76091 | -71,13568 7,80913 | -71,23946 7,57947 |
-71,23409 7,55915 | -71,25679 7,50472 | -71,24362 7,50941 | -70,74346 7,83555 | -70,75727 7,85258 | -70,79615 7,86096 | -70,81409 7,87258 | -70,82926 7,88734 | -70,84522 7,9028 | -70,86076 7,91797 | -70,87685 7,93378 | -70,89223
7,94892 | -70,90685 7,96344 | -62,80747 7,89227 | -62,82113 7,88875 | -62,9695 7,80888 | -62,92027 7,85623 | -62,89552 7,8671 | -62,69433 7,95775 | -62,78652 8,0084 | -62,79028 8,05887 | -62,8031 7,89747 | -62,78807 7,90267 |
-62,76459 8,0042 | -62,69801 7,95421 | -62,73237 7,98552 | -62,77607 8,00322 | -62,79438 8,02086 | -62,79261 8,05098 | -62,74865 8,17469 | -62,76759 8,10606 | -62,75684 8,12186 | -62,68282 8,25798 | -62,63782 8,28574 | -63,67685
89182 | -63,63715 8,91252 | -63,58647 8,90943 | -63,66075 8,91492 | -68,57057 10,58905 | -68,66588 10,26478 | -68,66368 10,2734 | -68,66212 10,28902 | -68,65633 10,29633 | -68,6554 10,2976 | -68,66662 10,29595 | -68,67628 10,32212
| -68,6858 10,30493 | -64,2059 11,05587 | -63,79285 10,19925 | -63,41958 10,03952 | -63,40785 10,0159 | -68,66215 10,28948 | -68,64803 10,22752 | -68,6631 10,27582 | -68,66585 10,26958 | -68,70007 10,3425 | -68,61945 10,22513
| -68,63692 10,20948 | -68,83118 10,33507 NMM2 -71,51149 8,90068 | -71,52192 8,94223 | -71,54159 8,95042 | -71,36267 8,57372 | -71,3578 8,54783 | -71,36021 8,55372 | -71,49377 8,8586 | -71,44777 8,74981 | -71,51285 8,90747 |
71,8568 8,34993 | -71,53657 8,9481 | -71,53995 8,95801 | -71,52934 8,94103 | -71,51605 8,92099 | -71,49918 8,8749 | -71,49457 8,86721 | -71,47377 8,84016 | -71,358 8,6211 | -71,34489 8,59032 | -71,33401 8,57754 | -71,35188 8,57591
| -71,36205 8,55869 | -71,36906 8,56238 | -71,87046 8,33571 | -71,89208 8,3097 | -71,85916 8,34881 | -71,86598 8,34284 | -71,86739 8,34096 | -71,86739 8,3389 | -72,33567 8,71308 | -72,34752 8,77357 | -72,35248 8,82252 | -72,42012
8,81801 | -72,41172 8,81359 | -72,48147 8,8169 | -72,41984 10,43378 | -72,34646 8,80794 | -72,39759 8,81572 | -72,34567 8,74526 | -72,34048 8,82122 | -72,34201 8,72897 | -72,34589 8,79392 | -72,38537 10,38157 | -72,37973 10,37678 |
-72,34841 8,78606 | -72,36699 8,82144 | -72,42683 8,81489 | -72,34751 8,76538 | -72,34405 8,81483 | -72,43814 10,31064 | -72,35031 8,82596 | -72,49549 8,76297 | -72,44015 8,81951 | -72,40432 8,81292 | -72,39588 10,39053 | -72,38893
8,81113 | -72,4013510,39522 | -72,34769 8,80145 | -72,37865 8,81756 | -72,39146 10,38686 | -72,3768 10,36325 | -72,4638 10,30876 | -72,42347 10,30823 | -69,53087 9,69444 | -69,53088 9,69632 | -69,53002 9,70022 | -69,54718 9,69414 |
-68,6375 10,54189 | -68,60981 10,57816 | -68,56773 10,59306 | -69,55042 9,69495 | -68,4982 10,57921 | -69,54 9,69556 | -69,54458 9,69354 | -68,55809 10,60281 | -68,61632 10,57467 | -68,50383 10,58163 | -68,52513 10,59092 | -68,58206
10,59448 | -68,45823 10,56167 | -68,46516 10,56465 | -68,47185 10,56764 | -64,0798 7,67686 | -64,08897 7,71489 | -64,1384 7,82149 | -64,10935 7,92176 | -64,10943 7,93667 | -64,09624 7,90193 | -64,09282 7,72081 | -64,12588 7,74727 |
-64,14082 7,80846 | -64,11823 7,8611 | -64,13529 7,82758 | -62,60031 7,22468 | -64,10317,87523 | -62,60135 7,21792 | -64,1002 7,91529 | -64,10345 7,92743 | -64,11382 7,8658 | -64,10065 7,67845 | -62,55433 7,32896 | -64,1306 7,77406
| -64,13242 7,83447 | -64,10796 7,73467 | -62,61617 7,05736 | -62,61716 7,05033 | -62,6181 7,04319 | -62,61997 7,03545 | -62,62779 7,0158 | -62,6076 6,9786 | -62,59522 6,95158 | -70,90203 7,95863 | -62,62217 7,00923 | -62,60932
7,19966 | -62,61869 7,17319 | -62,71087 7,08677 | -62,61243 7,14078 | -62,60982 7,11604 | -62,6108 7,08315 | -62,61045 7,06921 | -62,43069 7,07826 | -62,60822 7,08939 | -61,31892 6,94832 | -61,31224 6,94525 | -61,12809 6,74043
| -61,26521 6,9098 | -61,15665 6,78951 | -61,34349 6,96084 | -61,27116 6,94598 | -61,36071 6,96942 | -61,27285 6,92161 | -61,30125 6,93995 | -61,25299 6,89134 | -61,22553 6,85158 | -61,29628 6,9374 | -61,3382 6,95759 | -61,21528
6,84208 | -61,36863 6,97339 | -61,40168 6,05422 | -62,95128 7,84161 | -70,87061 7,92759 | -62,71293 7,95629 | -62,95927 7,8408 | -62,75555 7,91382 | -62,92042 7,85801 | -62,88095 7,86804 | -62,8101 7,89169 | -62,93917 7,8488 |
-62,84637 7,84517 | -62,78869 7,90627 | -62,97137 7,81372 | -62,90741 7,86594 | -62,92658 7,85599 | -62,84761 7,87465 | -62,72876 7,92738 | -62,96921 7,83006 | -62,79551 7,90291 | -62,91388 7,86213 | -62,93017 7,8523 | -62,76846
7,91235 | -62,87371 7,86497 | -62,89391 7,87039 | -62,85287 7,87051 | -62,73673 7,92357 | -62,80207 7,9005 | -62,71699 7,9435 | -71,29362 7,62976 | -64,34167 9,27712 | -64,3274 9,27469 | -64,27697 9,26021 | -64,20836 9,32749 |
-64,22581 9,28584 | -63,41565 8,94997 | -64,20588 9,33622 | -64,16136 9,35203 | -63,362 8,93319 | -63,4875 8,92107 | -63,35298 8,92176 | -64,19238 9,33983 | -64,11596 9,29421 | -63,60363 8,95372 | -64,14746 9,35414 | -63,37304
8,94333 | -64,13479 9,35456 | -64,12726 9,35218 | -63,34911 8,91667 | -64,1169 9,30134 | -64,22551 9,30709 | -63,39645 8,95463 | -64,12239 9,34932 | -63,64996 8,91765 | -63,57793 8,91262 | -64,22584 9,2789 | -63,62909 8,91516 |
-64,15448 9,35487 | -64,25082 9,25979 | -63,44144 8,93598 | -63,48131 8,92473 | -64,30304 9,26618 | -64,11772 9,30904 | -63,42271 8,94761 | -63,38173 8,95069 | -64,31364 9,26991 | -64,14087 9,35355 | -63,4359 8,94051 | -64,32098
9,27256 | -63,41172 8,95132 | -63,4937 8,91776 | -63,55693 8,91223 | -63,63524 10,5322 | -63,61632 10,51305 | -64,25748 9,25977 | -63,65768 10,58942 | -63,65665 10,56313 | -63,63834 10,63957 | -63,64487 10,61739 | -63,69839 10,65137
| -63,67114 10,64255 | -63,72908 10,64971 | -63,75273 10,65903 | -63,7827 10,66741 | -63,8057 10,64959 | -63,75927 10,661 | -63,70117 10,65317 | -63,74573 10,65708 | -63,7349 10,65054 | -63,69034 10,64635 | -63,6756 10,6433 |
-63,63758 10,63472 | -63,64063 10,62213 | -63,65837 10,56772 | -63,65886 10,58273 | -63,62149 10,51746 | -63,63162 10,52719 | -63,64025 10,53926 | -63,72142 10,65279 | -63,65652 10,59406 | -63,65601 10,64189 | -63,64843 10,64041
| -63,65045 10,54902 | -68,94067 8,68787 | -69,0937 8,71298 | -68,99638 8,69503 | -66,84297 9,56512 | -68,93385 8,68624 | -66,7965 9,57041 | -68,87248 8,70423 | -66,78333 9,57648 | -68,8419 8,725 | -66,74049 9,60263 | -68,89839
8,69416 | -66,68589 9,61022 | -68,96162 8,69258 | -66,67411 9,61819 | -69,02275 8,69139 | -69,11242 8,72951 | -66,65557 9,72166 | -69,13987 8,73975 | -66,66499 9,67448 | -67,61216 7,88499 | -67,63594 7,89036 | -69,04411 8,70817 |
-69,00827 8,68826 | -71,66197,75396 | -68,96906 8,69411 | -71,6834 7,71275 | -68,92647 8,68685 | -71,68947 7,68451 | -68,88389 8,69588 | -68,84844 8,72092 | 71,7105 7,66203 | -71,73132 7,62415 | -68,91296 8,69167 | -71,7318 7,60419
| -68,94762 8,68951 | -71,72763 7,55986 | -68,95394 8,69093 | -66,64254 9,73806 | -68,91895 8,6895 | -71,66298 7,77381 | -66,65995 9,70841 | -68,86624 8,70866 | -66,66184 9,68062 | -66,65923 9,64847 | -68,90559 8,6934 | -67,77406
7,86499 | -66,70018 9,60602 | -68,97614 8,69564 | -66,72762 9,61369 | -69,01652 8,68401 | -67,78587 7,85908 | -66,75079 9,59274 | -71,7235 7,63791 | -69,0943 8,72002 | -71,69152 7,68437 | -71,68935 7,69949 | -71,73158 7,58013 |
-71,73138 7,61177 | -71,68417 7,68546 | -71,68459 7,71733 | -67,77948 7,86113 | -67,74647 7,88691 | -71,67187 7,79228 | -71,67451 7,77484 | -71,72862 7,56674 | -71,73372 7,59758 | -67,75168 10,0272 | -71,72058 7,63953 | -67,70083
10,00427 | -63,3365 9,98494 | -71,70944 7,67348 | -71,68936 7,69192 | -67,60646 9,96394 | -63,22667 9,97723 | -71,67504 7,73281 | -67,59771 9,96274 | -67,64863 9,97171 | -71,66777 7,76085 | -67,67287 9,98422 | -71,68935 7,77939 |
-71,68597 7,80703 | -71,22502 7,52953 | -71,23489 7,56166 | -71,24846 7,59957 | -71,27185 7,61743 | -71,30209 7,63926 | -71,37098 7,66804 | -71,33521 7,68151 | -66,82088 9,55984 | -71,29752 7,63695 | -66,85593 9,56725 | -66,76352
9,5853 | -71,26242 7,6147 | -66,71346 9,60825 | -71,24513 7,59336 | 66,7075 9,60604 | -71,232127,55309 | -66,65196 9,72791 | -71,23237 7,52346 | -71,25987 7,50137 | -71,34657,67507 | -67,6543 9,97494 | -71,322447,67813 | -67,63404
9,97201 | -71,30984 7,65151 | -67,58621 9,95995 | -67,58151 9,95957 | -71,28901 7,62438 | -67,56429 9,95798 | -67,54922 9,96026 | -67,54369 9,9584 | -71,23631 7,51868 | -67,52789 9,95445 | -67,52129 9,95266 | -71,24461 7,50985 |
-67,51354 9,94054 | -67,51982 9,94649 | -71,22601 7,54205 | -71,2375 7,57357 | -71,25017 7,50912 | -71,23982 7,58078 | -71,25603 7,61144 | -71,28458 7,61926 | -71,30676 7,64444 | -71,33073 7,68056 | -71,39025 7,67274 | -71,01273
7,96788 | -70,95268 8,00984 | -70,49263 10,30204 | -70,90778 7,96432 | -70,48995 10,36072 | -70,85516 7,91257 | -70,54449 10,43149 | -70,80084 7,86565 | -70,74356 7,83564 | -70,76806 7,86036 | -70,61027 10,47653 | -70,82914 7,88719
| -70,98789 7,9969 | -70,93283 7,98966 | -70,88124 7,93802 | -70,83544 7,89324 | -70,54618 10,41777 | -70,77545 7,85935 | -70,58104 10,45405 | -70,74658 7,84223 | -70,57514 10,75735 | -70,795817,86042 | -70,85133 7,90871 | -70,48805
10,35318 | -70,53891 10,41099 | -70,48356 10,32074 | -70,93847 7,99537 | -70,95807 8,01517 | -70,99725 7,98528 | -70,86093 7,91804 | -70,51328 10,27088 | -70,81911 7,87733 | -70,75799 7,85333 | -70,49177 10,37203 | -70,8079 7,86868
| -70,89164 7,94842 | -70,59943 10,46152 | -70,91264 7,96918 | -70,55569 10,45213 | -70,91607 7,97312 | -70,9474 8,0047 | -63,39535 9,97438 | -63,39896 9,96896 | -63,34377 9,98447 | -63,28002 9,96746 | -63,23119 9,97786 | -63,24956
9,97174 | -63,2551 9,97293 | -63,30296 9,97632 | -63,30813 9,978 | -63,40632 10,026 | -63,41143 10,00077 | -63,2696 9,97355 | -63,37682 9,97696 | -63,31189 9,98172 | -63,31908 9,98274 | -63,25983 9,97489 | -63,24097 9,97209 |
-63,28891 9,9742 | -63,32948 9,9838 | -63,2525 9,96817 MALUZ -67,20872 9,9789 | -71,6166 10,6666 | -72,84727 9,8384 | -70,7044 9,0502 | -70,76595 9,3194 | -64,48284 9,36251 MIZA -67,15 10,09995 | -68,363 10,4611 | -68,55218
9,62824 | 67,9197 10,09 | -67,67729 10,11576 | -61,3833 5,67495 | -66,9583 9,89165 | -67,86484 10,07672 | -67,40502 10,16655 | -67,6236 5,6638 | -67,5472 10,0705 | -65,55 6,3833 | -68,0077 10,4327 | -62,5833 8,7
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Rhabdodryas trite: Intervalos de tolerancia: alt 0-1000 m, arbr 60-100 %, bi12 900-2800 mm Lista de coordenadas: NMM1 -61,58066 6,60325 NMM2 -72,43772 10,48727 | -62,62779 7,0158 | -61,22553 6,85158
| -61,21528 6,84208 MALUZ -72,84727 9,8384 | -70,1516 7,6522 | -70,78879 9,27364 | -72,2257,7669 MIZA -65,54 3,0833 | -63,8333 2,125 | -67,5472 10,0705 | -61,44165 4,47495 | -72,8376 9,84095 | -67,4167 2,9167

Ta tochila xanthodice: Intervalos de tolerancia: alt 2500-4500 m, arbr 0-40 %, bi12 0-3000 mm, ecrgn 703,365,1919 Lista de coordenadas: NMM2 -70,80534 8,87849 MALUZ -70,95958 8,58967 MIZA -72,4222
7,4544 | -70,91835 8,93952 | -72,36273 7,51531 | -71,0247 8,5586

Zerene cesONid: intervalos de tolerancia: alt 450-1800 m, arbr 0-50 %, bi12 600-1600 mm Lista de coordenadas: NMM1 -68,44688 9,84317 | -68,3881 9,8045 NMM2 -66,67411 9,61819 | -67,60646 9,96394 |
-67,59771 9,96274 | -67,54369 9,9584 | -67,52789 9,95445 | -67,52129 9,95266 MIZA -66,9083 10,45 | -67,55836 10,27543 | -67,5472 10,0705

Conteos de especie por Unidad Regional de Analisis

Para cada especie de la familia Pieridae se presenta el nimero de ejemplares
capturados en cada una de las Unidades Regionales de Anadlisis (URA) del muestreo
de NeoMapas. Para los c6digos de las URAs ver la Fig. 1.2 y la Tab. 1.1.
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a aripa

a eleone

a eleusis

a helena

a penthica
a philoma
a tovaria

Catasticta chrysolopha

Catasticta flisa
Moschoneura pinthous :

Hesperocharis marchalii:
Itaballia demophile
Itaballia pandosia
Kricogonia lyside
Pereute charops

Eurema tupuntemen
Leodonta dysoni

Eurema xantochlora
Ganyra josephina
Ganyra phaloe
Pereute leucodrosime

Perrhybris pamela
Tatochila xanthodice

Pseudopieris viridula
Zerene cesonia

Dismorphia thermesia :
Glutophrissa drusilla
Melete polyhymnia
Pseudopieris nehemia
Pyrisitia dina

Dismorphia umphione :
Eurema agave

Aphrissa fluminensis
Dismorphia crisia

Apbhrissa statira
Dismorphia medora
Eurema mexicana
Eurema phiale
Phoebis agarithe
Phoebis argante
Phoebis philea
Pieriballia viardi
Pyrisitia leuce
Pyrisitia proterpia
Pyrisitia venusta
Rhabdodryas trite

Leucidia brephos
Phoebis sennae

Leodonta tellane
Melete leucanthe
Melete lycimnia

Archonias brassolis
Leptophob

Anteos clorinde
Anteos maerula
Anteos menippe
Aphrissa wallacei
Ascia monuste
Catasticta hebra
Colias dimera
Eurema albula
Eurema arbela
Eurema daira
Eurema elathea
Eurema salome
Leptophob
Leptophob
Leptophob.
Leptophob.
Leptophob.
Leptophob.
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a philoma
a tovaria

Catasticta chrysolopha

Catasticta flisa
Moschoneura pinthous :

Hesperocharis marchalii:
Itaballia demophile
Itaballia pandosia
Kricogonia lyside
Pereute charops

Eurema tupuntemen
Leodonta dysoni

Eurema xantochlora
Ganyra josephina
Ganyra phaloe
Pereute leucodrosime

Perrhybris pamela
Tatochila xanthodice

Pseudopieris viridula
Zerene cesonia

Dismorphia thermesia :
Glutophrissa drusilla
Melete polyhymnia
Pseudopieris nehemia
Pyrisitia dina

Dismorphia umphione :
Eurema agave

Aphrissa fluminensis
Dismorphia crisia

Apbhrissa statira
Dismorphia medora
Eurema mexicana
Eurema phiale
Phoebis agarithe
Phoebis argante
Phoebis philea
Pieriballia viardi
Pyrisitia leuce
Pyrisitia proterpia
Pyrisitia venusta
Rhabdodryas trite

Leucidia brephos
Phoebis sennae

Leodonta tellane
Melete leucanthe
Melete lycimnia

Archonias brassolis
Leptophob

Anteos clorinde
Anteos maerula
Anteos menippe
Aphrissa wallacei
Ascia monuste
Catasticta hebra
Colias dimera
Eurema albula
Eurema arbela
Eurema daira
Eurema elathea
Eurema salome
Leptophob
Leptophob
Leptophob.
Leptophob.
Leptophob.
Leptophob.
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