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RESUMEN

Coliadinae (mariposas sulfuradas) es de las subfamilias mas diversas de Pieridae y su taxonomia
tedricamente se encuentra bien establecida. La sistemadtica y las relaciones filogenéticas entre los
géneros estd aun poco explorada. Tal es el caso de Aphrissa y géneros afines (Anteos, Prestonia,
Rhabdodryas y Phoebis). Estos géneros son de amplia distribucion en el Neotropico y tienen una
posicion taxondmica estable, sin embargo a pesar de la informacion taxondémica disponible, no
hay hipoétesis filogenética de relacion entre estos géneros. En esta investigacion se proponen las
relaciones filogenéticas de Aphrissa y géneros afines con base en el estudio de caracteres
morfoldgicos: morfologia alar, genitales masculinos y femeninos, asi como el estudio de la
morfologia del corion de huevos, y caracteres moleculares: el gen mitocondrial COI. Se incluyen
cuatro posibles grupos externos (Kricogonia, Eurema, Colias y Zerene). Se realizaron tres
analisis filogenéticos para dilucidar dichas relaciones: Maxima parsimonia, maxima verosimilitud
e inferencia bayesiana. Ademas, se realiz6 una reconstruccion de estados ancestrales con plantas
huéspedes, la cual se optimizé en la topologia resultante del analisis de parsimonia. Los
resultados obtenidos en los andlisis arrojaron hipotesis similares de relacion, mostrando que
Aphrissa y géneros relacionados no forman un grupo monofilético. Los andlisis soportan las
siguientes relaciones: Prestonia + (Aphrissa + (Rhabdodryas + Phoebis)) y Eurema + (Anteos +
(Colias + Zerene). Del segundo grupo, la relacion Colias + Zerene se propuso en el trabajo de
Braby y colaboradores. Kricogonia se mantuvo como el género hermano de todo el grupo. En
cuanto a la reconstruccion de estados “ancestrales”, Fabales figura como la planta ancestral,
mientras que Lamiales, Brassicales y Sapindales son estados derivados. Se infiere que Aphrissa 'y
géneros relacionados han cambiado de huéspedes debido a multiples procesos de colonizacion.
Estos cambios de huéspedes, han sucedido independientemente y han promovido Ila

diversificacion de estos géneros en el Neotropico.
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ABSTRACT

Coliadinae (the sulphurs) is one the most diverse subfamilies of Pieridae, but its systematics and
phylogenetic relationships are among the most poorly understood. The internal relationships
among and within most major groups are still unknown. Our current knowledge on higher
taxonomy and interrelationships of the group is mainly based on old comprehensive
morphological works. Additionally, the relationships of many subgroups of great interests remain
largely unexamined. Such groups consist of the Neotropical genera such as Aphrissa and closely
related genera (Anteos, Prestonia, Rhabdodryas, and Phoebis). The taxonomy of Aphrissa seems
well established. But despite of the available taxonomic information, there are not evolutionary
relationships among these with nodes strongly supported. The monophyly of the group and
nearby genera have not been established. Because it has not yet proposed a hypothesized
relationship among these genera, here investigated the relationships among genus Aphrissa and
related genera using morphological information: genitalia, wing patterns, chorion, and one
mitochondrial gene COI. We included four outgroups: Kricogonia, Eurema, Colias and Zerene.
Three phylogenetics analyses were employed: maximum parsimony, maximum likelithood, and
Bayesian inference. Additionally, an ancestral state reconstruction analysis with host plants was
performed. Analyses provided similar results. Aphrissa and related genera are not a monophyletic
group. The analyses support the following relationships: Prestonia + (Aphrissa + (Rhabdodryas +
Phoebis)) and Eurema + (Anteos + (Colias + Zerene). The clade Colias + Zerene were proposed
in the work of Braby ef al. The ancestral state reconstruction shows that the ancestral host among
genera appears to be Fabales, with multiple independent shifts to other orders such as Lamiales,
Brassicales and Sapindales. We infer Aphrissa and related genera show a pattern of colonization

and these shifts have promoted the diversification of these genera in the Neotropics.
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INTRODUCCION

Las mariposas estan entre los grupos de insectos mejor conocidos en términos taxonomicos.
Debido a que son faciles de estudiar en campo y laboratorio, han sido consideradas por muchos
autores como un modelo o herramienta util en estudios de biodiversidad, ecologia,
bioconservacion y evolucion (Murphy y Ehrlich, 1984; Ackery et al., 1999; Boggs et al., 2003;
Wahlberg ef al., 2005; Kristensen ef al., 2007). La gran mayoria (90%) de las especies y grupos

supraespecificos de Papilionoidea (sensu Kristensen, 1976) ya estan descritas y denominadas.

Dentro de Papilionoidea, la familia Pieridae es un grupo con caracteres morfoldgicos bien
definidos. La definicion de Pieridae ha sido establecida con rigor por medio de diversos sistemas
de caracteres, variados métodos y distintos autores (Butler, 1870-1873; Godman y Salvin, 1879-
1901; Jordan, 1898; Grote, 1900; Klots, 1931-1933; Ehrlich, 1958; Venables, 1993; de Jong et
al., 1996; Braby et al., 2006), hasta el punto de ser una de las familias mejor caracterizadas en

Lepidoptera.

Sin embargo, en la sistematica de taxones genéricos y tribales, es una familia poco
entendida, pues altn existe un vacio de informacion e interpretacion. Muchos de los estudios
realizados no han sido tratados con técnicas rigurosas o métodos exigentes que permitan resolver
las relaciones filogenéticas en subgrupos de Pieridae o bien no se han incluido varios sistemas de

caracteres en los analisis.

En Pieridae, las Coliadinae constituyen la segunda subfamilia mas diversa, su taxonomia
en estos ultimos tiempos ha sido estable y se les ha considerado como un grupo monofilético
relacionado con Pierinae, la que también carece de estudios respecto a las relaciones filogenéticas

de sus subgrupos, por ende las relaciones de gran parte de sus géneros es aun incierta.

Por lo general, los estudios en Coliadinae se han enfocado a revisiones taxondmicas de

diferentes géneros, como Phoebis (Brown, 1929; Klots, 1929a, b; Brown, 1933), Anteos (Klots,
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1929b; d’Almeida, 1938), Aphrissa (Brown, 1931; d’Almeida, 1939) y Prestonia (Véazquez,
1956; Miller y Brown, 1975) pero poco se ha estudiado de la relacion genealdgica entre €stos.
Aunado a lo anterior, tales revisiones taxondmicas son de hace mas de cinco décadas y en las

cuales no hubo examen de relaciones intergenéricas.

Se reconocen 18 géneros en Coliadinae (Braby, 2005), de los cuales 14 son americanos,
predominantes en regiones tropicales: Kricogonia, Nathalis, Eurema, Abaeis, Pyrisitia,
Teriocolias, Leucidia, Colias, Zerene, Anteos, Prestonia (endémico de México), Aphrissa,
Rhabdodryas 'y Phoebis. Cuatro géneros se distribuyen en el Viejo Mundo: Gandaca,
Gonepteryx, Dercas y Catopsilia.

Aphrissa es un género cuyas especies se distribuyen en el Neotropico. Se erigié en 1873
con la monografia de Callidryas (Butler, 1870-1873); desde entonces, su taxonomia solo ha sido
revisada por Brown (1931) y d"Almeida (1939). En cuanto a su posicion taxondmica, se aceptod
considerar a Aphrissa como género separado de Phoebis y Rhabdodryas (quienes en el inicio
formaban el género Callidryas); sin embargo, autores como Rober (1924), Forbes (1927) y Klots

(1931-1933) no siguieron esta clasificacion en sus aportaciones.

Rober (1924) y Forbes (1927) incluyeron a Aphrissa con cuatro géneros mas de
Coliadinae: Phoebis, Rhabdodryas, Prestonia y Anteos en un grupo con apariencia monofilética,
llamado “Catopsilias Americanas”. Pero el género Catopsilia solo fue reconocido en estos

trabajos sin mayor trascendencia.

Mientras tanto, Klots (1931-1933) emple6 la categoria de subgéneros. Propuso a Phoebis
(y sus subgéneros Phoebis, Aphrissa y Rhabdodryas) y trat6 a Prestonia como un sinénimo de
¢éste. Aunque el autor no estuvo de acuerdo con elevar a Aphrissa y Rhabdodryas como géneros,
notd que Phoebis mostraba gran variacion en genitales masculinos y patron alar, de modo que
puso a consideracion que el grupo debia ser revisado en un futuro. Posterior a este trabajo, no se

conocio revision sistematica alguna.
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Con base en los antecedentes, surge la necesidad de explorar las relaciones de Aphrissa y
grupos mas cercanos. Estos géneros, que comparten caracteres morfologicos y alguna vez se
clasificaron juntos, podrian formar un clado que comparte sinapomorfias. La resolucion de las

relaciones entre €stos, seria un aporte a la sistematica de Coliadinae.

No hay estudios filogenéticos que soporten dichas relaciones y en las pocas relaciones
filogenéticas existentes para Coliadinae, Aphrissa es ubicado como taxdn hermano de Phoebis. El
resto de los géneros han pasado desapercibidos, con una posicion filogenética incierta. Una
aproximacion de las relaciones entre estos géneros, se presentd en Braby ef al. (2006). En su

estudio, los autores agruparon a Aphrissa con dos géneros cercanos: Phoebis y Anteos.

En su andlisis con secuencias de ADN, mostraron que Phoebis y Aphrissa comprendian
grupos hermanos bien soportados y estos a su vez de Anteos. Sin embargo, en los analisis no se

consideraron los géneros monotipicos Rhabdodryas y Prestonia.

Debido a que aun no se ha propuesto una hipotesis de relacion, esta investigacion
pretende reconstruir las relaciones filogenéticas de Aphrissa con géneros afines: Anteos,
Prestonia, Rhabdodryas y Phoebis. Por lo cual se estudiaron caracteres de morfologia alar,
genitales masculinos y femeninos; asi como el estudio de la morfologia del corion de los huevos.
Adicional a los datos morfologicos, se incluyé un andlisis molecular con base en el gen
mitocondrial Citocromo Oxidasa subunidad I (COI) para explorar y proponer una hipotesis de

relacion.
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OBJETIVOS

2.1. General

Estudiar las relaciones filogenéticas de Aphrissa (Pieridae: Coliadinae) y géneros afines, con base

en caracteres morfoldgicos y el gen mitocondrial COL

2.2. Particulares

-Examinar los caracteres morfologicos de Aphrissa y géneros afines: Anteos, Prestonia,

Rhabdodryas y Phoebis.

-Comparar con fines filogenéticos el gen mitocondrial COI de Aphrissa y géneros afines: Anteos,

Prestonia, Rhabdodryas y Phoebis.
-Determinar las relaciones filogenéticas de Aphrissa y géneros afines.

-Proponer una hipoétesis genealdgica para Aphrissa con sus géneros afines: Anteos, Prestonia,

Rhabdodryas y Phoebis.
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ANTECEDENTES

3.1. Historia taxondmica de Coliadinae y Aphrissa

3.1.1. Subfamilia Coliadinae. Coliadinac (Swainson, 1821), son piéridos con tamafios de
pequeiio a mediano, excepcionalmente grandes (v. gr. Anteos); llamadas mariposas sulfuradas o
azufradas por el amarillo de sus alas. Se conocen aproximadamente 220 especies, agrupadas en
14 géneros (Godman y Salvin, 1879-1901; DeVries, 1987; Llorente-Bousquets y Le Crom, 2004;
Lamas, 2004; Braby, 2005; Braby et al., 2006). En México estan representadas 31 especies y 12
géneros (Llorente-Bousquets et al., 1998, 2006).

En la biologia de Coliadinae, se destaca la asociacion de las larvas con plantas
leguminosas (Fabaceae); algunas especies se alimentan de otras familias como Asteraceae
(Compositae), Rhamnaceae y Zygophyllaceae (Howe, 1975; Ackery, 1989; Scott, 1986; DeVries,
1987; Beccaloni et al., 2008).

Ademas de la asociacion con plantas, los adultos tienen la capacidad de migrar a grandes
distancias. Phoebis, Aphrissa, Anteos y Kricogonia realizan migraciones a lo largo de las costas
(Williams, 1930; Leston et al., 1982; DeVries, 1987). Muchas especies migran de sitios altos a

areas bajas, a menudo a través del curso de rios y arroyos (Llorente, com. pers.).

Los adultos de Coliadinae se caracterizan por los siguientes rasgos morfoldgicos: antenas
relativamente cortas, en especial la maza antenal; tercer segmento del palpo labial corto. Alas
amarillas o naranja, aunque el blanco llega a ocurrir. Alas anteriores con tres a cinco venas
radiales y venas cubitales trifidas; M, surge de la celda discal. Alas posteriores con SC+R; no
fusionados con R; vena humeral poco desarrollada o ausente. Tegumen mas corto que el uncus;
uncus desarrollado y simple; valvas no fusionadas; patagia esclerosada (Ehrlich, 1958; Howe,

1975; Scott, 1986; Ackery, 1989; Llorente-Bousquets y Le Crom, 2004).
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La subfamilia Coliadinae ha sido considerada por muchos autores el grupo hermano de
Pierinae (Braby et al., 2006), debido a que comparten rasgos morfologicos derivados. Klots
(1931-1933), en su contribucion a la taxonomia de los géneros de Pieridae, los agrupé en una sola
subfamilia (Pierinae); reconoci6 a los Coliadinae como una tribu (Rhodocerini). Posterior a este
trabajo Ford (1945) y Ehrlich (1958) dieron a Coliadinae el estatus de subfamilia y muchos
autores hasta la fecha han seguido esta clasificacion (Venables, 1993; de Jong et al., 1996;

Llorente-Bousquets y Le Crom, 2004; Braby et al., 2006).

Coliadinae difiere de Pierinae por: la patagia esclerosada en Coliadinae y membranosa en
Pierinae y el uncus en Coliadinae es mas largo y desarrollado (Ehrlich, 1958; Braby, 2000). Por
otro lado, las especies de Pierinae se encuentran en asociacion con plantas huéspedes como
Brassicaceae, Capparaceae, Loranthaceae, Santalaceae, mientras que las plantas huéspedes de
Coliadinae son principalmente Leguminosae, Compositac, Rhamnaceae y Zygophyllaceae
(DeVries, 1987; Ackery, 1989; Janz y Nylin, 1998; Braby y Trueman, 2006; Beccaloni et al.,
2008).

3.1.2. Género Aphrissa. Aphrissa (Butler, 1873) con ocho especies descritas, es uno de los
géneros mas ricos de Coliadinae. Se distinguen por el color amarillo a amarillo verdoso y textura
brillante de sus alas; los machos tienen un borde amplio de escamas harinosas (androconias), que
llega a invadir la celda discal. En hembras, este cardcter no ocurre, pero presentan un borde
oscuro en el margen distal de las alas anteriores. Estas presentan un punto castafio en el extremo

de la celda discal y la coloracion de las alas es opaca en comparacion con los machos.

Las especies de Aphrissa ocurren en el Neotrdpico, incluyendo las Antillas, en donde se
han diversificado (grandes Antillas). Los adultos son comunes en el comienzo de la estacion
hiimeda y frecuentemente visitan areas con inflorescencias; parecen preferir zonas de bosque
poco perturbadas. La larva es de color naranja con un tono verdoso en el cuerpo y raya lateral
oscura (Le Crom, 2004). En México han sido reportadas tres especies: 4. boisduvalii (Felder y

Felder, 1862), A. schausi (Avinoff, 1926) y A. statira (Cramer, 1777). Otras especies del
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Neotropico son: 4. fluminensis (D'Almeida, 1921), A. godartiana (Swainson, 1821), A. neleis
(Boisduval, 1836), A. orbis (Poey, 1832) y A. wallacei (Felder y Felder, 1862).

Aphrissa como género ha pasado por varias interpretaciones. Sin embargo, desde la
revision taxondmica de Brown (1931) y d’Almeida (1939), su posicién taxondémica ha sido
estable. Por su parecido morfologico este género, junto con Phoebis y Rhabdodryas, estuvieron

clasificados dentro de Callidryas (Boisduval y Le Conte, 1829).

Posterior a la monografia del género, Butler (1870-1873) dividi6 Callidryas en grupos
bien reconocidos por lo que a partir de entonces, Aphrissa se erigi6 como género. Sin embargo
algunos autores como Rober (1924) y Forbes (1927) la incluyeron dentro de Catopsilia, y Klots

(1933) no estuvo de acuerdo con elevar a Aphrissa a nivel de género.

3.1.3. Hipotesis filogenéticas de Aphrissa con géneros afines. Coliadinae es de las subfamilias
menos estudiadas respecto a su filogenia. Carece de analisis filogenéticos rigurosos con base en
morfologia de adultos y/o estados juveniles. Aunque se han llevado a cabo algunos estudios
moleculares (ejem. Braby et al., 2006), éstos no han generado controversia respecto a las

relaciones y la monofilia del grupo, ya que solo se han considerado algunos géneros.

Autores como Venables (1993) admiten a la subfamilia como un grupo artificial, mientras
que de Jon et al. (1996) y Braby et al. (2006) han encontrado relaciones entre los géneros
estudiados; considerando al grupo como natural o monofilético. Sin embargo, la posicion
filogenética de algunos géneros de Coliadinae aun es incierta, por el estatus taxonomico dudoso

de algunos subgrupos.

Una de las primeras contribuciones a la taxonomia de Aphrissa y géneros relacionados,
posterior al trabajo de Butler (1870-1873), quien dividi6 el antiguo género Callidryas en cuatro
géneros, cada uno con caracteres morfoldgicos exclusivos, es el estudio de Godman y Salvin
(1879-1901), tomando como referencia los patrones alares de las especies para elaborar su clave

de determinacion taxonomica, que permitié el reconocimiento de Aphrissa y Phoebis, y ademas
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erigieron a Rhabdodryas que estaba incluido en Phoebis. También sugirieron separar las especies
de Gonepteryx del Nuevo Mundo y ubicarlas en el género Anteos, propuesto en un inicio por

Hiibner (1819).

Este trabajo es una aportacion importante en la clasificacion de Coliadinae, y significativo

hacia la definicion del estatus taxondmico de Aphrissa y sus géneros mas cercanos.

Grote (1900) public6 una teoria sobre la filogenia de Pieridaec con base en la venacioén
alar. Establecio dos lineas de descendencia a las que llamo “whites” and “Yellows”, por los
colores que prevalecen en las alas de las especies. Su andlisis lo llevo a la division de Pieridae en
cuatro tribus: Pieridini, Anthocarini, Euremini y Eurymini, en las que solo considerd especies de
las subfamilias Pierinae y Coliadinae. En la tribu Eurymini incluyd a Aphrissa y géneros
cercanos. Aunque este trabajo no hizo inferencias de posibles relaciones de Aphrissa, aportd

precisiones en la descripcion del patrén de venacion.

Forbes (1927) en su trabajo “The American Catopsilias”, agrup6 a Aphrissa y sus vecinos
en el género Catopsilia, con base en morfologia y caracteres sexuales secundarios de los machos.
Este autor propuso siete subgrupos y elabor6 una clave para la determinacion de las especies. No
incluyo hipotesis filogenética alguna, pero es importante en la clasificacion de las especies

comprendidas.

Uno de los trabajos que mas ha contribuido en la clasificacion de Pieridae es el de Klots
(1931-1933), que se erigid en el canon de la taxonomia de esta familia. Klots propuso diversos
subgrupos naturales con base en el examen de numerosos caracteres de genitales masculinos y
venacion alar. Admiti6 tres subfamilias para Pieridae: Pseudopontiinae, Dismorphinae y Pierinae
(Fig. 1A). En Pierinae reconocid tres tribus: Euchloini, Rhodocerini (=Coliadinae) y Pierini. En
cuanto a la posicidon taxonomica de Aphrissa y géneros relacionados, Klots reconocid a Anteos

como género y en Phoebis incluyo a los subgéneros Aphrissa y Rhabdodryas (Fig. 1B).
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En cuanto a las especies mas basales de Coliadinae, el autor expres6é dudas o confusioén
respecto a su ubicacion (v. gr. Nathalis y Kricogonia); también advirtio que la tribu Rhodocerini
no integraba un grupo monofilético (Fig. 1B). En general, el trabajo hizo énfasis en la taxonomia
de Pieridae sin un analisis filogenético riguroso. El estatus taxonémico de varios de los géneros
incluidos era erroneo e incierto. El aporte mas significativo de Klots (1931-1933) radica en el

estudio de genitales masculinos y venacion.

Figura 1. Relaciones filogenéticas intuitivas de Klots (1931-1933). A. Diagrama propuesto por Klots (1931-1933)
para Coliadinae, B. Filogenia redibujada por Braby et al. (2006) a partir de los conceptos de Klots (1931-1933).

Ehrlich (1958) realiz6 un estudio comparativo y detallado de la morfologia de
Papilionoidea, discutiendo las interrelaciones de varias familias y subfamilias. Para Pieridae
siguio la clasificacion de Klots (1931-1933), adiciono6 algunas modificaciones y con base en los
trabajos de Talbot (1932-1935) y Ford (1945), elevo a subfamilia a los Rhodocerini (=

Coliadinae).
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Basandose en la patagia esclerosada como caracter consistente entre las especies de
Rhodocerini, que los apartaba de Pierinae. Asi, Ehrlich (1958) consider6 cuatro subfamilias para
Pieridae: Pseudopontiinae Dismorphinae, Coliadinae y Pierinae: explicitamente relacion6 a los
Coliadinae y los Pierinae como grupos hermanos (Fig. 2), pero su estudio no profundizé en las

relaciones genéricas de Coliadinae.

Pseudopontiinae

=== Dismorphiinae

= Coliadinae

= Pierinae

Figura 2. Hipotesis de relacion entre las subfamilias Pieridae propuesta por Ehrlich (1958).

Scott (1985) examind las relaciones entre los grupos de mariposas mediante el estudio del
primer estadio larval, pupa y aspectos conductuales, caracteres que no habian sido estudiados
integralmente. Con sus resultados Scott relacion6 a Coliadinae como grupo hermano de Pierinae

de la misma forma en que lo hizo Ehrlich (1958).

Asimismo, Geiger (1980) realiz6 un estudio de electroforesis enzimatica para establecer
las relaciones de 24 taxones europeos, representantes de las cuatro subfamilias de Pieridae.
Compard los loci de 20 enzimas y mostrd un dendograma con base en sus datos bioquimicos. Se
obtuvieron resultados iguales a los encontrados por estudios sistematicos convencionales en

donde Coliadinae es cercano a Pierinae (Fig. 3).
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Figura 3. Diagrama de relacion para Pieridae basada en electroforesis enzimatica (Geiger, 1980).

Ackery (1989) en “Systematic and Faunistic Studies on Butterflies” mostré un arreglo
filogenético de las familias y subfamilias de Lepidoptera, con base en las contribuciones de
Ehrlich (1958), Elliot (1973) y Kristensen (1976) y obtuvo conclusiones similares a las de

Ehrlich respecto a la clasificacion y relaciones de las subfamilias de Pieridae.

La disertacion de Venables (1993), con base en un analisis cladistico con 43 géneros de
Pieridae, en donde incorpor6 los caracteres morfologicos utilizados por Klots (1931-1933). Este
andlisis la llevo a incluir a Coliadinae en Pierinae (Fig. 4). Al seguir el mismo patrén de Klots,
mostro a los Coliadinae como grupo parafilético, ella incluy6 al género Nathalis (actualmente en

Coliadinae) en la subfamilia Pierinae.

Dismorphiinae
—E Pseudopontiinae
Pierinae |

Figura 4. Hipotesis de relacion para la familia Pieridae basada en caracteres morfologicos (Venables, 1993).
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En un estudio reciente Braby et al. (2006) analizaron la filogenia de Pieridae utilizando
caracteres moleculares (genes COI, EF-1a, 28S, y wingless), y fueron incluidos representantes de

la mayoria de los géneros de la familia.

Tres (Abaeis, Prestonia y Rhabdodryas) de los 18 géneros que se encuentran actualmente
en Coliadinae, no fueron incluidos en el andlisis, sin embargo, estos implicitamente se
consideraron en los resultados obtenidos. Abaeis se ubicO como un subgénero de Eurema;
Prestonia y Rhabdodryas se consideraron dentro de Phoebis y las subespecies no fueron

reconocidas en los analisis.

Los miembros de Coliadinae se aceptaron como parte de un grupo natural o monofilético;
a la vez fue considerado como grupo hermano de Pierinae. Sus andlisis también sugirieron la
conformacion de los siguientes subgrupos: Nathalis + Kricogonia como grupo hermano del resto
de los géneros de Coliadinae. Segun su hipoétesis, Aphrissa y Phoebis se encuentran

estrechamente relacionados y forman el grupo hermano de Anteos (Fig. 5).

Figura 5. Hipotesis filogenética propuesta por Braby et al. (2006) para Coliadinae. Analisis realizado con base en
los datos disponibles para los genes EF-1a, wingless, COl 'y 28S.
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METODOLOGIA

4.1. Recopilacion de informacion. Se realiz6 una bisqueda bibliografica a partir de los trabajos
de Lamas (2004, 2012). La mayor parte de la informacion se obtuvo de la biblioteca del Museo
de Zoologia “Alfonso L. Herrera” de la Facultad de Ciencias, UNAM (MZFC) y las bases de

datos, revistas electronicas, libros y publicaciones disponibles en la UNAM.

Se consultaron los trabajos de Hiibner (1819), Butler (1873), Godman y Salvin (1879-
1901), Schaus (1920), Brown (1929, 1931, 1933), Klots (1931-1933), D'Almeida (1938, 1939),
Vasquez (1956), Ehrlich (1958), Scott (1985) Venables (1993), de Jong et al., (1996) y Braby et
al. (2006). Donde se encuentran las descripciones originales de los géneros, estudios

morfoldgicos, revisiones genéricas, trabajos nomenclaturales y analisis filogenéticos.

4.2. Seleccion del grupo interno y externo. La seleccion del grupo interno se hizo con base en
hipdtesis sistematicas previas, revisiones, trabajos taxonomicos y con el conocimiento de las
sinapomorfias relativas a los taxones externos. La seleccion del grupo externo se hizo con base en
las hipotesis propuestas por Braby et al. (2006) y a la posesion de sinapomorfias mas inclusivas

compartidas con el grupo interno (Nixon y Carpenter, 1993).

Cuatro géneros se consideraron como posibles grupos externos: Zerene cesonia y Colias
dimera como géneros mas cercanos al grupo interno, Eurema albula con posicion filogenética
intermedia en especies neotropicales y Kricogonia lyside, género menos diferenciado de los
Coliadinae (Llorente, com. pers.). Para el analisis filogenético se consideraron especies como
taxones terminales (Wiens, 1998). En los géneros con mayor numero de especies, se

seleccionaron especies con posicion filogenética intermedia.

4.3. Obtencion de ejemplares. El material de estudio se obtuvo en salidas de campo a varias
localidades de la costa del Pacifico en el estado de Oaxaca y de la colecciéon de abdomenes bajo

estudio de Jorge Llorente. Se diseccionaron 39 ejemplares para el estudio de morfologia alar,
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genitales masculinos y femeninos, y morfologia del corion de las especies: Kricogonia lyside,
Eurema albula, Colias dimera, Zerene cesonia, Anteos clorinde, Prestonia clarki, Aphrissa

statira, Rhabdodryas trite, Phoebis sennae y Phoebis argante.

La recolecta de especimenes se realizo con redes lepidopterologicas. Estos se sacrificaron
con opresion del torax y se almacenaron en bolsas de papel glassine, con los datos de campo para
el procesamiento posterior. Se tomaron algunos ejemplares masculinos y femeninos recolectados
para el estudio de alas, genitales y morfologia del corion de huevos. A cada ejemplar se le asigno
la clave (CAL-#) que corresponde al nimero de ala y (CGEN-#) al nimero de genital masculino

diseccionado en el laboratorio.

En ejemplares femeninos, los abddémenes se removieron con la ayuda de pinzas de punta
fina y se almacenaron en tubos con etanol al 70%. A cada tubo se le asignd una clave (ABD-#)

que corresponde al nimero de abdomen de la coleccion correspondiente.

Las alas, abdomenes masculinos y femeninos (incluidos huevos), se diseccionaron y
examinaron bajo un microscopio estereoscopico Olympus SZX12 y un estereoscopio Carl Zeiss
Jena, empleando un objetivo Planar 1x y 1.25x. Se us6 material de laboratorio correspondiente a
pinzas de punta fina, alfileres entomologicos, cajas de Petri, etanol al 70%, hipoclorito de sodio,

azul de metileno, glicerina, KOH al 10% y agua destilada.

Se tomaron fotografias con una camara Olympus DP12 integrada a un microscopio
SZX12, una camara Sony Cyber-shot de 7.2 megapixeles y una Nikon Coolpix p510. El

procesamiento e ilustracion se realizo en el editor grafico Corel-DRAW X6 por vectorizacion.

4.4. Diseccion y estudio de la morfologia alar. El estudio de la morfologia alar se realizo solo
para ejemplares masculinos. Se utilizo6 la técnica de aclaramiento de alas con hipoclorito de sodio
al 10% seguida por Da Costa Lima (1940) y Llorente-Bousquets (1984), para poder observar el

patron de venacion del ala.
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Con pinzas de punta fina, se procedié a retirar las alas del ejemplar. Estas se sumergieron
en etanol al 70% por tres minutos, para eliminar la tension superficial. Se lavaron con agua y se
sumergieron en hipoclorito de sodio al 10% para la decoloracion. El tiempo de aclaramiento fue
de 15 a 20 minutos. Una vez aclaradas, se pasaron por agua para remover el cloro remanente. Se
tifieron con azul de metileno por cinco minutos y se pasaron por agua para retirar residuos del
tinte. Al término de este proceso, las alas se colocaron en placas portaobjetos de vidrio hasta que

estuvieran secas para estudiar la venacion.

El patron de coloracion, contorno y envergadura, se estudié por observacion directa de
ejemplares de coleccion y a través del andlisis de fotografias. Los ejemplares estudiados
pertenecen a la coleccion de Lepidoptera del Museo de Zoologia “Alfonso L. Herrera”, MZFC-
UNAM vy las fotografias analizadas se obtuvieron de la pagina web “Butterflies of America’:

http//butterfliesofamerica.com (Warren et al., 2012).

En el examen de la morfologia alar, se emple6 la terminologia del sistema de Comstock-

Needham descrito por Comstock (1918), Miller (1970) y Le Crom et al., (2004) (Fig. 6).
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Figura 6. (Izquierda) elementos del patrén de coloracién con la terminologia acorde a Le Crom et al. (2004).
(Derecha) patrén de venacién, mostrando la terminologia acorde al sistema de Comstock-Needham, Hu, vena
humeral; Sc, vena subcostal; R1, R2, R3, R4 y R5, de la primera a la quinta ramificacion de la vena radial; Rs, vena
sector radial; M1, M2 y M3, primera, segunda y tercera ramificacion de la vena mediana; CuAl y CuA2, primera y
segunda ramificacion de la vena cubital; 2A y 3A, segunda y tercera vena anal; CD, celda discal; Di-S., vena disco
celular superior; Di-M., vena disco celular media; Di-I., vena disco celular inferior.

4.5. Diseccion y estudio de genitales masculinos. El estudio de genitales masculinos se realizo
con base en trabajos previos de Brown (1929; 1931), Klots (1929a, b; 1931-1933), d’Almeida
(1938; 1939) y Viazquez (1956). Cada una de estas descripciones se corrobor6 mediante la

diseccion de un ejemplar representante de cada género.

Se realizo la extraccion de genitales con la inmersion de los abdomenes por 24 horas en

una solucion de KOH al 10%, de acuerdo con la metodologia planteada para piéridos
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equivalentes (Dismorphiinae) por Llorente-Bousquets (1984). Las estructuras se preservaron en
microviales con solucion de glicerina. La terminologia usada para la descripcion de los caracteres

se basa en el trabajo de Klots (1931-1933) (Fig. 7).

Figura 7. Diagrama general de la armadura genital masculina de Lepidoptera, Pieridae (tomado de F.M. Brown,
1929).

4.6. Diseccion y estudio de genitales femeninos. Los genitales femeninos se extrajeron con la
ayuda de pinzas de punta fina. Se retiraron los primeros segmentos abdominales cuidando no
dafiar las partes de interés. Los genitales se colocaron en una caja de Petri con agua destilada y se
procedié a retirar de las ovariolas y los genitales (las cuales se emplearon para el estudio de
huevos), los cuerpos grasos, tejido conectivo y adherencias, hasta dejarlos libres de cualquier

residuo. Se extendio6 la bursa copulatrix y los restos membranosos se eliminaron dejando visible
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las estructuras. Una vez extraidas las partes, se pasaron a cajas de Petri con etanol al 70% y se

procedio a su estudio e ilustracion.

En la descripcion de genitales femeninos, se siguid la terminologia empleada en los
trabajos de Brown (1931), Klots (1970) y Scoble (1995) (Fig. 8). Se describieron y compararon
las siguientes estructuras: papilas anales, lamelas ante y posvaginales, forma del antrum, ductus

bursae, corpus bursae, signa y bolsa secundaria (pseudobursae).

En la descripcion de los signa se sigui6 a Scoble (1995), quien los define como estructuras
esclerosadas que pueden tomar la forma de parches, bandas, espinas o placas que tienen una

pared lisa o pueden estar conformados por estructuras espiniformes.

Ductus seminalis

y,
/

Ostium bursae

K Corpus bursae

Signum

Ductus bursae

Figura 8. Diagrama general de la armadura genital femenina de Lepidoptera (tomado de Scoble, 1995).

Por tradicion, la descripcion anatomica de estructuras en insectos se realiza desde la parte
proximal a la distal. En este trabajo, la descripcion de genitales femeninos se realizé de la parte
distal a la proximal, siguiendo el sistema adoptado por Brown (1931), Vasquez (1956), y
Yamauchi y Yata (2004).
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4.7. Diseccion y estudio de la morfologia del corion. El estudio de la morfologia del corion se
realizd con base en la técnica empleada por Llorente-Bousquets y Castro-Gerardino (2007). Se
diseccionaron tres hembras por especie. Los abdomenes se ubicaron en cajas petri con agua
destilada; se aislaron los genitales femeninos y se procedié a retirar los remanentes de tejido
conectivo y adherencias, hasta obtener los huevecillos completamente limpios. De las ovariolas
se separaron los huevos con micro alfileres, teniendo cuidado de no dafiar el exocorion. Se
tomaron los primeros huevos de cada ovariola (los mas maduros) y se estudiaron diez huevos de

cada hembra diseccionada.

Los huevos se tifieron en solucion de azul de metileno con la finalidad de medirlos y
registrar la simetria del exocorion, a partir del nimero de ejes longitudinales largos y cortos, asi
como el nimero de costillas y forma de la reticula (Fig. 9). En algunos ejemplares se tomod en
cuenta la morfologia del endocorion. La coloracion de los huevos se caracterizd con base en el
catdlogo de colores de Kiippers (1996). La terminologia usada para el estudio estd basada en el

trabajo de Llorente-Bousquets y Castro-Gerardino (2007).

Las ilustraciones de los huevos fueron realizadas por Adrian Flores G., quien bajo la
direccion de Jorge Llorente tomo en cuenta los siguientes datos para las ilustraciones: fotografias,
medidas en micras (largo-ancho), proporcion, forma, nimero de costillas, numero de ejes
longitudinales, forma de reticula en exocorion (y en algunos casos endocorion), simetria,

formulas condensadas y desarrolladas.
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Micro-reticula (endocorion)

Figura 9. Esquema morfologico del corion de huevecillos de Pieridae (modificado de Llorente-Bousquets y Castro-

Gerardino, 2007).

4.8. Codificacion de caracteres. Se estudiaron 39 ejemplares y se codificaron 37 caracteres
morfologicos correspondientes a morfologia alar, genitales masculinos, genitales femeninos y
morfologia del corion (Cuadro 1). Se siguié el método propuesto por Sereno (2007), quien

reconoce dos tipos de caracteres: neomorficos y transformacionales.
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En los caracteres neomorficos se considera la presencia o ausencia de un estado de
caracter y en los caracteres transformacionales consideran los diferentes estados de caracter o

condiciones alternativas del caracter (caracteres multiestado).

Se codificaron caracteres cuantitativos relativos y absolutos, asi como cualitativos de
forma y apariencia. A los estados que se consideraron plesiomorficos (en comparacion con el
posible grupo externo) se le designo (0) y a los estados apomorficos (1, 2, etc.). La matriz de

datos se realiz6 en el programa Mezquite (Maddison y Maddison, 2011).

4.9. Técnicas moleculares. Se us6 el gen mitocondrial citocromo oxidasa subunidad I (COI)
para explorar las posibles relaciones entre Aphrissa y grupos relacionados. COI es un gen usado
para resolver eventos de divergencia recientes en insectos (Caterino ef al., 2000). En Pieridae ha
demostrado amplia resolucion y fuerte soporte de nodos en diversos analisis (Braby et al., 2006).
En este estudio, las secuencias de todos los géneros se obtuvieron de la base de datos de
GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/GenBank/) excepto de Prestonia, endémico de México.
Las secuencias para este género se obtuvieron en el Instituto de Biodiversidad de Ontario y se
encuentran disponibles en un proyecto publico del Barcode of Life Data System (bold;
http://www.barcodinglife.org). El alineamiento de secuencias se realiz6 en CLUSTALX version

1.81 (Thompson et al., 1997).

4.10. Analisis filogenético

4.10.1. Méxima parsimonia. El analisis de maxima parsimonia se realizo con el programa TNT
1.1 (Goloboff et al., 2008). Los caracteres se trataron como no aditivos y de igual peso. La
busqueda de los arboles mas parsimoniosos se realizé con el algoritmo de enumeracion implicita.
Las ramas con longitud cero se colapsaron. Se estimd el soporte de los clados por Bootstrap

(Felsenstein, 1985) con 1000 réplicas y enumeracion implicita. El arbol obtenido en TNT se
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examind y editd en Winclada (Nixon, 1999-2002). Se uso6 el criterio de transformacion acelerada

(ACCTRAN) para optimizar los caracteres.

4.10.2. Méxima verosimilitud. Se estimaron arboles filogenéticos implementando el método de
inferencia, con base en modelos de evolucidon maxima verosimilitud (ML). Los andlisis se
realizaron usando el modelo de sustitucion: general time reversible, con una distribucion gamma
(GTR+ I). La seleccion del modelo se determin6 de acuerdo con el criterio de informacion de
Akaike. La busqueda del modelo de evolucion se hizo en el servidor web FindModel
(http://www.hiv.lanl.gov/content/sequence/findmodel/findmodel.html). El analisis de ML se
realiz6 en el servidor web RAXML (Stamatakis et al., 2008). El soporte de ramas se estimé con

1000 réplicas de bootstrap (Felsenstein, 1985).

4.10.3. Inferencia bayesiana. Se combinaron los datos morfologicos con un set de datos
moleculares que comprendian secuencias del gen mitocondrial COI y se analizaron en MrBayes
3.1.2 (Ronquist y Huelsenbeck, 2003). Se estimaron las probabilidades posteriores bajo el
modelo de evolucion: general time reversible, con una distribucion gamma (GTR+ I'), usando
una cadena fria y tres cadenas calientes Markov chain Monte Carlo (MCMC) en simultanea. Se
inicid con un arbol al azar y se realizaron muestreos cada 250 generaciones. El andlisis se corrid
por 5.000.000 de generaciones. La convergencia de las cadenas se analizd por medio de la
desviacion estandar de division de frecuencias (datos por debajo de 0.01). El 25% de los arboles
estimados (correspondientes al burn-in) se descartaron y el arbol consenso de mayoria se generd

usando los arboles restantes con probabilidades posteriores en cada nodo.

4.10.4. Reconstruccion de estados ancestrales. Las plantas huéspedes en Coliadinae y de
piéridos en general, ha sido objeto de discusion en términos de cudl es la planta ancestral huésped
y si hay un proceso de coevolucion planta-huésped. Para tratar de entender la evolucion de este

caracter, se analizd el patron de asociaciéon de plantas huéspedes en Aphrissa y grupos
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relacionados, y se reconstruyeron nodos ancestrales por simple optimizacion de caracteres usando

el programa Mesquite v.2.75 (Maddison y Maddison, 2011).

Se utilizd el método de reconstruccion de Parsimonia. El andlisis se realizd a nivel de
orden de plantas. Los datos de plantas huéspedes se codificaron como multiestado no ordenados,
con seis estados: “Zygophillales” que incluy6 la familia (Zygophyllaceae), “Fabales” que incluy6
las familias (Caesalpiniaceae, Fabaceae), “Brassicales” (Capparaceae, Brassicaceae),
“Sapindales” (Sapindaceae, Rutaceae, Simaroubaceae), “Lamiales” (Bignoniaceae, Pedaliaceae)
y “Otros” (Asparagales, Asterales, Genitianales, Solanales, Violales, Myrtales), que incluy6
diversas familias de las que solo un género o especie de Coliadinae se alimenta (Cuadro 2). Los
registros de plantas se obtuvieron del catdlogo de plantas huésped de mariposas neotropicales
(Beccaloni et al., 2008). Las reconstrucciones de estados ancestrales y transformaciones del

caracter se optimizaron en la topologia resultante del analisis de parsimonia.
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RESULTADOS

5.1. Descripcion de morfologia alar, genitales masculinos, femeninos y morfologia del corion
Género Kricogonia
Kricogonia lyside (Godart, 1819)

Alas. Envergadura alar pequefia a mediana, de 20-55 mm. Alas amarillo o blanco (Fig. 10A).
Area basal de AAD amarilla. Apice de AA cuneiforme (Fig. 15A), margen externo de AP
ligeramente convexo. AA con cuatro venas radiales; R; y R, de origen en CD, distancia de R; al
extremo de CD mitad de la longitud de Di. M.; R4+Rs anastomosadas, unidas a R; en la mitad de
la distancia de CD al apice. M; se une a Rgen al menos un tercio de la distancia de CD a Ry.s; Di.
M. mitad de la longitud de Di. I.; AP con Hu ausente; Rs M; y M, se originan en CD. Di. M.
mitad de la longitud de Di. S. y Di. L., Di. L. angulada (Fig. 11A).

Genitales masculinos. Edeago largo, delgado y curvo, mayor que la longitud del vinculum.
Saccus simple y grueso, menor que la longitud del tegumen-+uncus; vinculum delgado. Tegumen
corto, menor que la longitud del uncus, sin 16bulo basal; proceso de articulacion largo y delgado.
Uncus simple y grueso, curvo. Anellus localizado arriba del saccus; juxta laminar. Harpé
pequefio, mas largo que ancho, con sedas abundantes; margen dorsal con una ampolla larga,
como un proceso libre, que lleva adherido sedas gruesas en su parte distal; margen ventral del
harpé con una ampolla aplanada menor en longitud, con sedas gruesas en su parte distal. Un par
de sedas gruesas sobresalen en la cara ventral del harpé y una seda gruesa en el margen anterior

cerca de la base. Proceso dorsal y distal espatulado y conspicuo (Fig. 12A).

Genitales femeninos. Papilas anales bilobuladas, con sedas numerosas que varian en longitud.
Lamela postvaginal con margen distal liso, el margen anterior se repliega formando una cresta
alrededor del ostium y continua en la lamela antevaginal, de forma irregular. Antrum delgado, en

forma de embudo estrecho, aplanado. Ductus bursae delgado, membranoso y curvo, longitud
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mayor al didmetro del corpus bursae. Corpus bursae orbicular, tres veces mayor al didmetro de la
pseudobursae. Signum conspicuo y esclerosado, situado en la mitad del corpus bursae, alargado,
en forma de placa con estructuras espiniformes, cubriendo la mitad del ancho del corpus bursae.
Pequeiia bolsa secundaria, redondeada, se une al corpus bursae por un ducto largo y membranoso

(Fig. 13A).

Morfologia del corion. Huevos con medida promedio de 1036 pum de largo y 357 um de ancho;
2.9 veces mas largo que el diametro méaximo, esto es en proporcion 1/3 en relacion ancho y largo
(Fig. 14A). Generalmente elipsoidales, pero pueden variar a una forma sub-cilindrica, base
convexa, dos veces mas amplia que el apice. Apice amplio y redondo, ligeramente plano; area
micropilar en forma de roseta. La superficie del exocorion consiste en una reticula irregular
conformada por poligonos, estrias longitudinales y verticales, que se repite en forma y tamano

desde el apice y se desvanecen en la base. Color NooA0Mgo en el campo del naranja.

Material de estudio: 3 ejemplares. MEXICO: Oaxaca, Santa Cruz Huatulco, Parque Nacional
Huatulco, 150 msnm. 15°45°48”N, 96°11°116”W. 28-V-2012. Col. J. Llorente y A. Luis, ABD-
340, ABD-341; 12-X-2012. Col. J. Llorente, CAL-08, CGE-13.

Género Eurema

Eurema albula celata (Felder, 1869)

Alas. Envergadura alar pequefia, de 20-40 mm. Alas amarillo o blanco (Fig. 10B). Margen café o
negro en éarea apical de AAD. Apice de AA redondo (Fig. 15B), margen externo de AP
ligeramente convexo. AA con cuatro venas radiales; R; y R, de origen en CD; distancia de R; al
extremo de CD mitad de la longitud de Di. M.; R4+Rs anastomosadas, unidas a R; en la mitad de
la distancia CD al 4pice. M, se une a Ryen la mitad de la distancia de CD a Ry.s; Di. M. mitad de
la longitud de Di. I.; AP con Hu ausente; Rs M; y M3 se originan en CD. Di. . dos veces mas

larga que Di. S.+Di. M., Di. . angulada (Fig. 11B).

40



Genitales masculinos. Edeago largo, delgado y curvo, mayor que la longitud del vinculum.
Saccus simple y delgado, mayor que la longitud del tegumen-+uncus; vinculum grueso. Tegumen
corto, menor que la longitud del uncus, sin lobulo basal; proceso de articulacion corto y grueso.
Uncus simple y curvo. Anellus localizado arriba del saccus; juxta laminar. Harpé pequefio, mas
largo que ancho, con sedas finas. Proceso dorsal ausente; proceso distal corto; dos o mas lobulos

en su parte distal (Fig. 12B).

Genitales femeninos. Papilas anales bilobuladas, con sedas numerosas que varian en longitud.
Lamela postvaginal con margen distal liso, el margen anterior se repliega formando una cresta
alrededor del ostium y continda en la lamela antevaginal, de forma irregular. Antrum delgado,
tubular. Ductus bursae esclerosado, al menos la mitad de su longitud, curvo, un poco mas largo
que el corpus bursae. Corpus bursae orbicular, tres veces mayor al didmetro de la pseudobursae.
Signum situado en la boca del corpus bursae, conspicuo y esclerosado, en forma de placa con
estructuras espiniformes, tan largo como el ancho del corpus bursae. Pequefia bolsa secundaria,

redonda, se une al corpus bursae por un ducto corto, grueso y membranoso (Fig. 13B).

Morfologia del corion. Huevos con medida promedio de 1516 pm de largo y 426 um de ancho;
3.5 veces mas largo que el didmetro méaximo, esto es en proporcion 1/2 en relacion ancho y largo
(Fig. 14B). Forma fusiforme alargada con base convexa; aproximadamente de igual amplitud que
el apice. Apice delgado y redondo; 4rea micropilar en forma de roseta. La superficie del
exocorion se compone de una reticula longitudinal estriada, con lineas transversales de amplitud
constante que alternan en posicion y se extienden desde el apice a la base. Color NogA oMo en el

campo del naranja.

Material de estudio: 4 ejemplares. MEXICO, Oaxaca, Pluma Hidalgo, Finca Aurora-San Isidro,
1170 msnm. 15°56’30”N, 96°24°13”W. 25.VII1.2008. Col. J. Llorente, ABD-107; Candelaria
Loxicha, El Azulillo, 380 msnm. 15°53°25”N, 96°29°27”W. Col. J. Llorente, ABD-223, ABD-
224; Pochutla, Pluma Hidalgo, Rancho Hagia Sofia. 410 msnm. 15°52'9.3"N, 96°21'55.5"W. 19-
X-2011. Col. J. Llorente, CAL-07, CGEN-12.
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Género Colias

Colias dimera (Doubleday, 1847)

Alas. Envergadura alar pequefia, de 20-50 mm. Alas amarillo, naranja o blanco (Fig. 10C).
Margen café o negro en area apical de AAD y en area marginal de APD. AAD con un punto de
color negro en CD. Apice de AA triangular (Fig. 15C), margen externo de AP ligeramente
convexo. AA con cuatro venas radiales, R; de origen en CD, R, unida a R3, R4+sy My; R4+Rs
anastomosadas, unidas a R; en dos tercios de la distancia de CD al apice. M; se une a R;en la
mitad de la distancia de CD a R4s; Di. M. un tercio de la longitud de Di. I.; AP con Hu ausente;
R My M, se originan en CD. Di. M. cerca de la mitad de la longitud de Di. S. y Di. 1., Di. L.
angulada (Fig. 11C).

Genitales masculinos. Edeago largo, grueso y curvo, con prolongacion basal cuya parte distal
termina en una espina, longitud mayor a la del vinculum. Saccus grueso, menor que la longitud
del tegumen-+uncus; vinculum delgado. Tegumen corto, menor que la longitud del uncus, con un
l6bulo basal; proceso de articulacion corto y grueso. Uncus simple y curvo. Anellus localizado
cerca de la mitad del vinculum; juxta laminar. Harpé pequefio, mas ancho que largo, con finas
sedas. Proceso dorsal ausente; proceso distal corto, redondeado, con una espina en su parte distal

(Fig. 120).

Genitales femeninos. Papilas anales bilobuladas, con sedas numerosas que varian en longitud.
Lamela postvaginal con margen distal liso, el margen anterior se repliega formando una cresta
alrededor del ostium y contintia en la lamela antevaginal, de forma irregular. Antrum delgado,
tubular. Ductus bursae membranoso, aplanado en la parte anterior, curvo, de igual longitud que el
corpus bursae. Corpus bursae orbicular, un poco mas grande que la pseudobursae. Signum
situado en la boca del corpus bursae, conspicuo y esclerosado, en forma de placa con estructuras
espiniformes, tan largo como el ancho del corpus bursae. Pequefia bolsa secundaria, redonda, se

une al corpus bursae por un ducto corto y membranoso (Fig. 13C).
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Morfologia del corion. Huevos con medida promedio de 1163 pm de largo y 428 um de ancho;
2.7 veces mas largo que el diametro maximo, esto es en proporcion 1/3 en relacion ancho y largo
(Fig. 14C). Forma elipsoidal, base convexa, aproximadamente de igual amplitud que el apice.
Apice redondo; area micropilar en forma de roseta. Hay entre 44 y 51 costillas. Las costillas se
definen y extienden desde el apice hasta la base o pueden estar interrumpidas en algin punto del
exocorion. Estas coinciden entre ejes largos y presentan espacios intercostales de amplitud
constante, excepto en el apice donde se reduce. Presentan 14 ejes longitudinales largos desde el

area micropilar. Huevos asimétricos. Color NgoAoMgo en el campo del naranja.

Material de estudio: 2 ejemplares. Colombia. Cundinamarca: Tausa, Represa Neusa, 3050 msnm.
05°10'59.92" N, 73°57'24" W. 18-VI-2012. Col. J.F. Le Crom y J. Llorente. ABD-430. Ecuador.
Napo: Baeza, Cerros Cimarrones, 2000 msnm. 3-1-2011. Col. J. Llorente. CAL-10, CGEN-14.

Género Zerene

Zerene cesonia cesonia (Stoll, 1790)

Alas. Envergadura alar mediana, de 35-55 mm. Alas naranja o amarillo (Fig. 10D). Margen café
o negro en area apical de AAD y en area marginal de APD; AAD con un punto de color negro en
CD. Apice de AA agudo (Fig. 15D), margen externo de AP ligeramente convexo. AA con cuatro
venas radiales; R; y R, de origen en CD, R; inicia en el extremo de CD; R4+Rs anastomosadas,
unidas a R3 en dos tercios de la distancia de CD al 4pice. M; se une a R en la mitad de la
distancia del extremo de CD a Ryys; Di. M. un tercio de la longitud de Di. I.; AP con Hu
reducida; Ry M; y M, se originan en CD. Di. M. un tercio de la longitud de Di. 1., Di. I. angulada
(Fig. 11D).

Genitales masculinos. Edeago largo, grueso y curvo, con prolongacion basal cuya parte distal
termina en una espina, mayor que la longitud del vinculum. Saccus grueso, mayor que la longitud

del tegumen-+uncus; vinculum grueso. Tegumen corto, menor que la longitud del uncus, con un
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l6bulo basal; proceso de articulacion corto y grueso. Uncus delgado y curvo. Anellus localizado
cerca de la mitad del vinculum; juxta laminar. Harpé pequefio, mas ancho que largo, con sedas
abundantes. Proceso dorsal ausente; proceso distal corto, redondo, con espinas gruesas en su

parte distal (Fig. 12D).

Genitales femeninos. Papilas anales bilobuladas, con sedas numerosas que varian en longitud.
Lamela postvaginal con margen distal liso, el margen anterior se repliega formando una cresta
alrededor del ostium y contintia en la lamela antevaginal, de forma irregular. Antrum delgado, en
forma de embudo estrecho. Ductus bursae esclerosado dos tercios de su longitud, en forma de L
invertida, longitud igual al didmetro del corpus bursae. Corpus bursae orbicular, didmetro dos
veces mayor a la pseudobursae. Signum situado en la boca del corpus bursae, conspicuo y
esclerosado, en forma de placa con estructuras espiniformes, tan largo como el ancho del corpus
bursae. Pequefia bolsa secundaria, redonda, se une al corpus bursae por un ducto corto, grueso y

membranoso (Fig. 13D).

Morfologia del corion. Huevos con medida promedio de 1290 um de largo y 492 pm de ancho;
2.6 veces mas largo que el diametro maximo, esto es en proporcion 1/3 en relacion ancho y largo
(Fig. 14D). Forma elipsoidal, base convexa, dos veces mas ancha que el apice. Apice delgado y
redondo; area micropilar en forma de roseta. El area apical presenta un adelgazamiento entre las
costillas uno y diez. Tiene entre 43 y 55 costillas, lo mas frecuente es encontrar 47. Las costillas
se extienden desde el apice hasta la base, pueden estar interrumpidas en algin punto del
exocorion o se van desorganizando, hasta formar una reticula con poligonos de mas de cuatro
lados que se degradan en la base. Estas alternan entre ejes largos y presentan espacios
intercostales de amplitud constante, excepto en el 4pice donde se reduce y en la base donde se
desordenan. Presentan 13 ejes longitudinales largos y de nueve a diez cortos, los cuales estan
distanciados por nueve o diez costillas desde el area micropilar. Huevos asimétricos, la
disposicion de los ejes es variable, se reconocen las siguientes formulas: 13L9C y 13L10C. Color

NooA10Myo en el campo del naranja.
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Material de estudio: 3 ejemplares. MEXICO. Oaxaca: Pluma Hidalgo, La Pasionaria, 1500-1650
msnm. 15°56°09”N, 96°25°08”W. 15-X-2011, Col. J. Llorente, ABD-272; San Mateo Rio
Hondo, 1km al S de San José del Pacifico, 2280-2400 msnm. 16°09'28" N, 96°2921"W. 30-X-
2011, Col. J. Llorente, ABD-305; 23-X-2012, Col. J. Llorente, CAL-05, CGEN-10.

Género Anteos

Anteos clorinde (Godart [1824])

Alas. Envergadura alar grande, de 80-90 mm. AA con un punto de color negro o castaiio en CD
(Fig. 10E). AAV de color verde que asemejan una hoja cuando se posan con las alas cerradas
sobre el follaje; linea en relieve en AAV. Machos con borde harinoso en AD; sedas delgadas
sobre la base del margen interno AP. Escamas androconiales en APD, debajo de S.+R;. Apice de
AA encorvado (falcate) (Fig. 15E), margen externo de AP con una cola aguda en M3. AA con
cuatro venas radiales, R; y R, de origen en CD; distancia de R; al extremo de CD igual que la
longitud de Di. M.; R4+Rs anastomosadas, unidas a R3 en dos tercios de la distancia de CD al
apice. M; se une a R en dos tercios de la distancia de CD a R4ys; Di. M. mitad de la longitud de
Di. I.; AP con Hu reducida, curva; R, M; y M; se originan en CD. Di. M. dos tercios de la
longitud de Di. S. y Di. I, Di. I. angulada (Fig.11E).

Genitales masculinos. Edeago pequeno, grueso y curvo, con prolongacion basal, mayor que la
longitud del vinculum. Saccus grueso, menor de la longitud del tegumentuncus; vinculum
grueso. Tegumen corto, menor que la longitud del uncus, con un l6bulo basal; proceso de
articulacion corto y grueso. Uncus simple y curvo. Anellus localizado cerca de la mitad del
vinculum; juxta laminar. Harpé pequefio, mas ancho que largo, con sedas abundantes. Espina
dorsal presente en margen interno del harpé. Proceso dorsal ausente; proceso distal corto,

acuminado (Fig. 12E).
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Genitales femeninos. Papilas anales bilobuladas, con sedas numerosas que varian en longitud.
Lamela postvaginal con margen distal liso, el margen anterior se repliega formando una cresta
alrededor del ostium y continua en la lamela antevaginal, de forma irregular. Antrum grueso, en
forma de corneta. Ductus bursae esclerosado la mitad de su longitud, grueso, curvo, variable en
longitud, puede ser igual o mas largo que el corpus bursae. Corpus bursae pequefio, a menudo
semi-cuadrado, pero puede llegar a ser orbicular, igual o un poco mas grande que la
pseudobursae. Signum situado en la boca del corpus bursae, conspicuo y esclerosado, en forma
de placa con estructuras espiniformes, tan largo como el ancho del corpus bursae. Pequefia bolsa
secundaria, redonda, se une en la parte anterior del corpus bursae por un ducto largo, grueso y

membranoso (Fig. 13E).

Morfologia del corion. Huevos con medidas promedio de 1708 um de largo y 509 um de ancho,
3.3 veces mas largo que el didametro méximo, esto es en proporcion 1/3 en relacion ancho y largo
(Fig. 14E). Forma fusiforme, base convexa, dos veces mas ancha que el apice. Apice angosto y
redondo; area micropilar en forma de roseta. El area apical presenta un adelgazamiento entre las
costillas uno y nueve. Hay entre 52 y 55 costillas, lo mas frecuente es encontrar 53; las costillas
se extienden desde el &pice hasta la base, éstas coinciden entre ejes largos y presentan espacios
intercostales de amplitud constante, excepto en el apice y en la base donde se reduce. Presentan
diez ejes longitudinales largos y de cuatro a cinco cortos, los cudles estan distanciados por siete o
nueve costillas desde el area micropilar. Huevos asimétricos, la disposicion de los ejes es
variable, se reconocen las siguientes formulas: 10L4C y 10L5C. Color NgyAoMgo en el campo

del naranja.

Material de estudio: 3 ejemplares. MEXICO. Oaxaca: Choapam, 7 km de San Juan Comaltepec
hacia Santiago Choapam, 7600 msnm. 17°21'43"N, 95°57'05"W. 19-111-2012, Col. J. Llorente y
A. Luis, ABD-312; San Mateo Rio Hondo, 1km al S de San José del Pacifico, 2280-2400 msnm.
16°09'28" N, 96°2921" W. 30-X-2011, Col. J. Llorente, ABD-306; Tehuantepec, Puente
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Chipeua, Carr. Salina Cruz, km 357. 33 msnm. 16°02°49.1”N, 95°23°55.3”W. 31-VII-2012.
CAL-03, CGEN-03.

Género Prestonia

Prestonia clarki (Schaus, 1920)

Alas. Envergadura alar mediana, de 50 a 63 mm. Alas amarillo (Fig. 10F). Machos sin borde
harinoso en AD; sedas delgadas sobre la base del margen interno de AP. Escamas androconiales
en APD, debajo de S.+R;, invadiendo Rs. Apice de AA cuneiforme (Fig. 15F); margen externo
de AP redondo. AA con cuatro venas radiales, R; y R, de origen en CD; distancia de R; al
extremo de CD mayor que la longitud de Di. M.; R4+Rs anastomosadas, unidas a R3 un tercio de
la distancia de CD al apice. M; se une a Rgen al menos un tercio de la distancia de CD a Ry.s; Di.
M. dos tercios de la longitud de Di. I.; AP con Hu ausente; Ry, M; y M; se originan en CD. Di.
M. dos tercios de la longitud de Di. S. y Di. L., Di. I. angulada (Fig. 11F).

Genitales masculinos. Edeago largo y delgado, recto en sus dos terceras partes basales, con una
curvatura hacia su parte distal, mayor que la longitud del vinculum. Saccus simple y delgado,
mayor que la longitud del tegumen+uncus; vinculum delgado. Tegumen corto, de igual longitud
que el uncus, sin lobulo basal; proceso de articulacion largo y grueso. Uncus simple y delgado,
recto en su parte distal. Anellus localizado arriba del saccus; juxta laminar. Harpé pequefio, mas
largo que ancho, con sedas finas; proceso dorsal y distal conspicuo, digitiforme y puntiagudo

(Fig. 12F).

Genitales femeninos. Papilas anales bilobuladas, con sedas numerosas que varian en longitud.
Lamela postvaginal con margen distal liso, el margen anterior se repliega formando una cresta
alrededor del ostium y contintia en la lamela antevaginal, de forma irregular. Antrum delgado, en
forma de embudo estrecho. Ductus bursae esclerosado dos tercios de su longitud, curvo, longitud

aproximada a dos tercios del didmetro maximo del corpus bursae. Corpus bursae orbicular,
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diametro dos veces mayor a la pseudobursae. Signum situado en la boca del corpus bursae,
conspicuo y esclerosado, en forma de placa con estructuras espiniformes; longitud cercana a la
mitad del ancho del corpus bursae. Pequefia bolsa secundaria, redonda, se une en la parte anterior

del corpus bursae por un ducto corto, delgado y membranoso (Fig. 13F).

Morfologia del corion. Huevos con medidas promedio de 1901 um de largo y 802 um de ancho,
2.4 veces mas largos que el diametro maximo, esto es en proporcion 2/5 en relacion ancho y largo
(Fig. 14F). Tienen forma elipsoidal con la base convexa, dos veces mas ancha que el pice. Apice
delgado y redondo, ligeramente plano; area micropilar en forma de roseta. La superficie del
exocorion se compone de una reticula basica con lineas verticales y horizontales de amplitud
constante. Las lineas horizontales, alternan en posicion y se extienden desde al apice a la base. El

endocorion presenta una microreticula hexagonal. Color NggA0Mg en el campo del naranja.

Material de estudio: 2 ejemplares. MEXICO. Oaxaca: Tehuantepec, Puente Chipeua, Carr. Salina
Cruz, km 357. 33 msnm. 16°02°49.1”N, 95°23°55.3”W. 28.VII. 2012. Col. J. Llorente. CAL-06,
ABD-409, CGEN-11.

Género Aphrissa

Aphrissa statira statira (Cramer, 1777)

Alas. Envergadura alar mediana, de 50-60 mm. Alas amarillo a amarillo-verdoso (Fig. 10G).
Machos con borde harinoso en AD; sedas delgadas sobre la base del margen interno de AP.
Escamas androconiales en AAV debajo de Cu y otras en APD debajo de S.+R;. Apice de AA
cuneiforme (Fig. 15G); margen externo de AP ligeramente convexo. AA con cuatro venas
radiales, R; y R, de origen en CD; distancia de R; al extremo de CD mayor que la longitud de Di.
M; R4+Rs anastomosadas, unidas a R3 en un tercio de la distancia de CD al apice. M; se une a Ry

en un tercio de la distancia de CD a Ry;s; Di. M. mitad de la longitud de Di. I.; AP con Hu
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reducida; Ry M; y M, se originan en CD. Di.S. y Di. M. dos tercios de la longitud de Di. L., Di. L.
angulada (Fig. 11G).

Genitales masculinos. Edeago largo, grueso y curvo, con dos dientes diferenciados en su parte
distal, mayor que la longitud del vinculum. Saccus simple y delgado, tan largo como el
tegumen-+uncus; vinculum delgado. Tegumen corto, menor que la longitud del uncus, sin 16bulo
basal; proceso de articulacion largo y delgado. Uncus simple y delgado, curvo. Anellus
localizado arriba del saccus; juxta laminar. Harpé pequeiio, mas largo que ancho, con sedas finas;
proceso dorsal irregular, con una espina esclerosada en forma de peine; proceso distal conspicuo,

digitiforme y puntiagudo (Fig. 12G).

Genitales femeninos. Papilas anales bilobuladas, con sedas numerosas que varian en longitud.
Lamela postvaginal con margen distal liso, el margen anterior se repliega formando una cresta
alrededor del ostium y contintia en la lamela antevaginal, de forma irregular. Antrum delgado, en
forma de embudo estrecho. Ductus bursae esclerosado dos tercios de su longitud, curvo, longitud
igual o ligeramente mayor que el corpus bursae. Corpus bursae piriforme, alargado, longitud dos
veces mayor a la pseudobursae. Signum situado en la boca del corpus bursae, conspicuo y
esclerosado, en forma de placa, con una espina que sobresale en la parte media posterior y una
curvatura en la parte anterior; longitud cerca de la mitad del ancho del corpus bursae. Pequefia
bolsa secundaria, redonda, se une en la parte anterior del corpus bursae por un ducto corto, grueso

y membranoso (Fig. 13G).

Morfologia del corion. Huevos con medidas promedio de 1197 um de largo y 518 um de ancho,
2.3 veces mas largos que el didmetro méximo, esto es en proporcion 2/5 en relacion ancho y largo
(Fig. 14G). Tienen forma elipsoidal con la base convexa y levemente obtusa; el apice recto, el
area micropilar tiene forma de roseta. Hay entre 22 y 29 costillas, lo mas frecuente es encontrar
25; las costillas se extienden desde el apice hasta la base. Las costillas alternan entre ejes largos y
presentan espacios intercostales con amplitud constante, excepto en el dpice y en la base donde se

reduce la distancia. Presentan siete u ocho ejes longitudinales largos y de cuatro a seis cortos,

49



distanciados por un promedio de cuatro costillas del area micropilar; lo mas frecuente es
encontrar ocho ejes largos y cinco cortos. El endocorion presenta una micro-reticula formada por
poligonos de mas de cuatro lados. Huevos asimétricos, la disposicion de los ejes es variable, se
reconocen las siguientes formulas: 8L5C, 8L4C y 7L6C. Color NgA90Mgy en el campo del

naranja.

Material de estudio: 8 ejemplares. MEXICO. Oaxaca: Candelaria Loxicha, El Azulillo. 380
msnm. 15°53°25”N, 96°29°27.2”W. 03-VII-2011, Col. J. Llorente, ABD-221; 05-VII-2011, Col.
J. Llorente, ABD-242; 29-V-2012, Col. A. Arellano, ABD-403; 21-VI-2012, Col. J. Llorente,
CAL-01, CGEN-01. Rancho Hagia Sofia, Santa Maria Huatulco camino a La Magdalena, 400
msnm. 15°22°42”N, 96°22°05”W. 29-V-2012, Col. J. Llorente y A. Luis, ABD-342. Puente
Chipehua, carr. Salina Cruz-Oaxaca, km 334. 33 msnm. 16°02'49.1"N, 95°23'55.3" W; 28-VII-
2012, Col. J. Llorente, ABD-397; 31-VII-2012, Col. C. Hernandez-Mejia, ABD-412 y Col. J.
Llorente, ABD-415.

Género Rhabdodryas

Rhabdodryas trite trite (Linnaeus, 1758)

Alas. Envergadura alar mediana, de 32-34 mm. Alas amarillo (Fig. 10H), ligeramente
blanquecinas en la parte ventral. Linea recta transversal en AAV y una linea similar en APV.
Machos con borde harinoso en AD; sedas delgadas sobre la base del margen interno de AP y un
cepillo de sedas sobre la base debajo de Sc+R1. Escamas androconiales en APD, debajo de
S.+R, invadiendo Rs. Apice de AA cuneiforme (Fig. 15H), margen externo de AP ligeramente
convexo. AA con cuatro venas radiales, R; y R, de origen en CD; distancia de R, al extremo de
CD mayor que la longitud de Di. M.; R4s+Rs anastomosadas, unidas a R3 en un tercio de la
distancia de CD al &pice. M; se une a Ry un tercio de la distancia de CD a R4+s; Di. M. mitad de la
longitud de Di. I.; AP con Hu reducida; R, M; y M, se originan en CD. Di. S. y Di. M. dos
tercios de la longitud de Di. L., Di. I. angulada (Fig. 11H).
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Genitales masculinos. Edeago largo, delgado y curvo, mayor que la longitud del vinculum.
Saccus simple y delgado, mayor que la longitud del tegumen+uncus; vinculum delgado.
Tegumen corto, menor que la longitud del uncus, sin l6bulo basal; proceso de articulacion largo y
delgado. Uncus simple y delgado, curvo. Margen anterior de la transtilla termina en una espina
gruesa, con sedas. Anellus localizado arriba del saccus; juxta filiforme. Harpé grande, mas largo
que ancho, con sedas largas y gruesas. Proceso dorsal ausente; l6bulo interno cubierto de sedas
abundantes y gruesas; almohadilla desarrollada con sedas gruesas en el margen ventral del harpé.

Proceso distal moderadamente largo, digitiforme y puntiagudo (Fig. 12H).

Genitales femeninos. Papilas anales bilobuladas, con sedas numerosas que varian en longitud.
Lamela postvaginal con margen distal liso, el margen anterior se repliega formando una cresta
alrededor del ostium y contintia en la lamela antevaginal, de forma irregular. Antrum delgado, en
forma de embudo estrecho. Ductus bursae esclerosado dos tercios de su longitud, curvo, de igual
longitud que el corpus bursae o dos veces mas largo. Corpus bursae generalmente cilindrico, pero
puede tomar una forma semi-cuadrada; longitud dos veces mas larga que la pseudobursae si es
cilindrico o de igual longitud si es semi-cuadrada. Signum situado en la boca del corpus bursae,
conspicuo y esclerosado, en forma de placa con una espina que sobresale en la parte media
posterior y una curvatura en la parte anterior, longitud cerca de la mitad del ancho del corpus
bursae. Pequefia bolsa secundaria, redonda, se une en la parte anterior del corpus bursae por un

ducto corto, grueso y membranoso (Fig. 13H).

Morfologia del corion. Huevos con medidas promedio de 931 um de largo y 406 um de ancho,
2.3 veces mas largo que el diametro méaximo, esto es en proporcion 1/3 en relacion ancho y largo
(Fig. 14H). Forma elipsoidal; apice angosto y recto, base convexa y levemente obtusa, cuatro
veces mas ancha que el apice; area micropilar en forma de roseta. El area apical es delgada y
presenta una reticula ovoide organizada en tres capas, €sta gradualmente se va diferenciando en
ejes y costillas. Presenta entre 20 y 27 costillas, lo més frecuente son 24, las cuales coinciden
entre ejes largos; los espacios intercostales mantienen la misma amplitud, excepto en el area basal

en donde son mas estrechos. Tienen siete u ocho ejes longitudinales largos que se proyectan hasta
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la base, y de cinco a siete cortos separados por un promedio de cinco costillas del area micropilar;
lo mas frecuente es encontrar siete ejes largos y seis cortos. Huevos asimétricos, la disposicion de
los ejes es variable, la formula mas constante es: 7L6C. Color NgAgMg en el campo del

naranja.

Material de estudio: 4 ejemplares. MEXICO. Oaxaca: Pluma Hidalgo, Rancho Hagia Sofia,
camino a La Magdalena, 400 msnm. 15°22°42”N, 96°22°05”W. 25-V-2012, Col. J. Llorente y A.
Luis, ABD-329; Candelaria Loxicha, El Azulillo, 380 msnm. 15°53°25”N, 96°29°27.2”W.
26.V.2012, Col. J. Llorente y A. Luis, ABD-335; 21-VI-2012, Col. J. Llorente CAL-04, CAL-09,
CGEN-04.

Género Phoebis

Phoebis sennae marcellina (Cramer, 1777)

Alas. Envergadura alar mediana a grande, de 30-60 mm. Alas amarillo o naranja (Fig. 10I).
Machos con borde harinoso en AD; sedas delgadas sobre la base del margen interno de AP.
Apice de AA cuneiforme (Fig. 151), margen externo de AP ligeramente convexo. AA con cuatro
venas radiales, R; y R, de origen en CD; distancia de R, al extremo de CD dos tercios la longitud
de Di. M.; R4+R5 anastomosadas, unidas a R; un tercio de la distancia de CD al apice. M, se une
a Ry en mitad de la distancia de CD a Ry4.s; Di. M. dos tercios de la longitud de Di. I.; AP con Hu
reducida; Rg, My M; se originan en CD; Di. S. y Di. M. dos tercios de la longitud de Di. 1., Di. L.
angulada (Fig. 111).

Genitales masculinos. Edeago largo, grueso y curvo, mayor que la longitud del vinculum. Saccus
simple y delgado, menor que la longitud del tegumen+uncus; vinculum delgado. Tegumen corto,
menor que la longitud del uncus, sin 16bulo basal; proceso de articulacion largo y delgado. Uncus

simple y delgado, curvo. Anellus localizado arriba del saccus; juxta filiforme. Harpé pequeio,
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mas largo que ancho, con sedas gruesas. Lobulo interno cubierto de sedas gruesas; proceso dorsal

y distal bictispide, moderadamente largo (Fig. 121).

Genitales femeninos. Papilas anales bilobuladas, con sedas numerosas que varian en longitud.
Lamela postvaginal con margen distal liso, el margen anterior se repliega formando una cresta
alrededor del ostium y continta en la lamela antevaginal, de forma irregular. Antrum delgado, en
forma de embudo estrecho. Ductus bursae esclerosado dos tercios de su longitud, curvo, longitud
dos tercios de la del corpus bursae. Corpus bursae a menudo cilindrico, pero puede tomar una
forma orbicular; longitud dos veces mas larga que el didmetro de la pseudobursae. Signum
situado en la boca del corpus bursae, conspicuo y esclerosado, en forma de placa con una espina
que sobresale en la parte media posterior, recta en la parte anterior, tan largo como el ancho del
corpus bursae. Pequefia bolsa secundaria, redonda, se une en la parte anterior del corpus bursae

por un ducto largo, delgado y membranoso (Fig. 131).

Morfologia del corion. Huevos con medidas promedio de 1119 pum de largo y 513 um de ancho,
2.2 veces mas largos que el didmetro maximo, esto es en proporcion 1/2 en relacion ancho y largo
(Fig. 141). Tienen forma elipsoidal con la base convexa y el apice recto; el area micropilar tiene
forma de roseta. El area apical presenta un adelgazamiento entre las costillas uno y nueve. Hay
entre 25 y 30 costillas, lo mas frecuente es encontrar 28; las costillas se extienden desde el apice
hasta la base, éstas coinciden entre ejes largos y presentan espacios intercostales con amplitud
constante, excepto en el apice y en la base donde se reduce la distancia. Presentan siete ejes
longitudinales largos y de tres a cuatro cortos, los cuales estan separados por cinco u ocho
costillas del 4rea micropilar. Huevos asimétricos, la disposicion de los ejes es variable, se

reconocen las siguientes formulas: 7L3C y 7L4C. Color NooA20Mg en el campo del naranja.

Material de estudio: 5 ejemplares MEXICO. Oaxaca: Candelaria Loxicha, El Azulillo, 380
msnm. 15°53°25”N, 96°29°27”W. 05.VIL.2011, Col. J. Llorente, ABD-246 y 247; Pluma
Hidalgo, Rancho Hagia Sofia, camino a la Magdalena, 410 msnm. 15°52'9.3"N, 96°21'55.5"W.
10.X.2011, Col. J. Llorente, ABD-285; 1.VIIL.2012, Col. J. Llorente, CGEN-02, CAL-02.
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Phoebis argante argante (Brown, 1929)

Alas. Envergadura alar mediana a grande, de 40-75mm. Alas naranja (Fig. 10J). Machos con
borde harinoso en AD; sedas delgadas sobre la base del margen interno de AP y un cepillo de
sedas sobre la base debajo de Sc+R1. Apice de AA cuneiforme (Fig. 15J), margen externo de AP
ligeramente convexo. AA con cuatro venas radiales, R; y R, de origen en CD; distancia de R, al
extremo de CD mitad de la longitud de Di. M.; R4+Rs anastomosadas, unidas a R3 un tercio de la
distancia de CD al 4pice. M; se une a Ry en mitad de la distancia de CD a R4.s; Di. M. dos tercios
de la longitud de Di. I.; AP con Hu reducida; R, M; y M, se originan en CD; Di. S. y Di. M. dos
tercios de la longitud de Di. 1., Di. L. angulada (Fig. 11J).

Genitales masculinos. Edeago largo, delgado y curvo, mayor que la longitud del vinculum.
Saccus simple y delgado, menor que la longitud del tegumen-+uncus; vinculum delgado.
Tegumen corto, menor que la longitud del uncus, sin l6bulo basal; proceso de articulacion largo y
delgado. Uncus simple y delgado, curvo. Anellus localizado arriba del saccus; juxta filiforme.
Harpé pequefio, mas largo que ancho, con sedas finas. Lobulo interno cubierto de sedas gruesas;

proceso dorsal y distal conspicuo, digitiforme y puntiagudo (Fig. 12J).

Genitales femeninos. Papilas anales bilobuladas, con sedas numerosas que varian en longitud.
Lamela postvaginal con margen distal liso, el margen anterior se repliega formando una cresta
alrededor del ostium y contintia en la lamela antevaginal, de forma irregular. Antrum delgado, en
forma de embudo estrecho. Ductus bursae esclerosado un tercio de su longitud, curvo, de dos
tercios de la longitud del corpus bursae. Corpus bursae cilindrico, alargado, tres veces mas largo
que el didmetro de la pseudobursae. Signum situado en la boca del corpus bursae, conspicuo y
esclerosado, en forma de placa con una espina que sobresale en la parte media posterior, recta en
la parte anterior, tan largo como el ancho del corpus bursae. Pequena bolsa secundaria, redonda,

se une en la parte anterior del corpus bursae por un ducto corto y membranoso (Fig. 13J).
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Morfologia del corion. Huevos con medidas promedio de 1096 um de largo y 481 um de ancho,
los huevos son 2.3 veces mas largos que el didmetro maximo, esto es en proporcion 1/2 en
relacion ancho y largo (Fig. 14J). Forma elipsoidal alargada, con la base convexa y el dpice recto;
zona micropilar en forma de roseta. El area apical es angosta, presenta una reticula poligonal
organizada en dos capas, que posteriormente se va diferenciando en ejes y costillas. EI nimero de
costillas oscila entre 20 y 23, lo mas frecuente es encontrar 21; tienen espacios intercostales de
igual amplitud, excepto en el area basal, donde se observa una reduccion. Presentan entre siete y
nueve ejes longitudinales largos y de tres a cinco ejes cortos, lo mas frecuente es encontrar ocho
largos y cuatro cortos. Los ejes cortos estan distanciados por un promedio de cuatro costillas del
area micropilar, aunque en algunos casos se observaron cinco. Los ejes largos se proyectan libres
hacia la base, es decir, sin estar unidos por costillas. Huevos asimétricos, férmulas reconocidas:

6L5C, 7L4AC, 7TL5C y 8L4C. Color: NgoAz0Mqo en el campo del naranja.

Material de estudio: 5 ejemplares. MEXICO. Oaxaca: Candelaria Loxicha, El Azulillo, 380
msnm. 15°53°25”N, 96°29°27”W. 03-VII-2011, Col. J. Llorente, ABD-218, ABD-219, y ABD-
220; Rancho Hagia Sofia, Santa Maria Huatulco camino a La Magdalena, 400 msnm.
15°22°42”N, 96°22°05”W. 29-V-2012. CAL-11; Chiapas: Yaxchilan, Ocosingo, Campamento
arqueologico del INAH, 116 msnm. 14-11-1998, Col. A. Luis, CGEN-05.
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5.2. Andlisis y expresion de los caracteres

De 37 caracteres incluidos: 1 a 13 corresponden a morfologia alar; 14 a 23 son de genitales

masculinos; 24 a 27 son de genitales femeninos, y 28 a 37 corresponden a morfologia del corion.

Morfologia alar (caracteres 1 a 13)

1. Forma del éapice: (0) cuneiforme, (1) redondo, (2) encorvado, (3) agudo, (4) triangular (Fig.
15A). En Coliadinae se encuentran diversas formas de dapice. Este caricter ha sido
tradicionalmente empleado para discernir entre géneros, por lo que ha sido descrito y
esquematizado por algunos autores (Klots, 1931-1933; Le Crom et al., 2004). En Kricogonia
lyside, Aphrissa statira, Rhabdodryas trite, Phoebis sennae y Phoebis argante el éapice es
cuneiforme; la costa es curva y el tegmen es recto. En Prestonia clarki y Eurema albula el
apice es redondo. En Zerene cesonia el apice es agudo; en Anteos clorinde es encorvado y en

Colias dimera el apice es triangular; la costa y el tegmen son rectos.

2. Borde negro o castafio en el margen distal de las alas anteriores (machos). Amplitud relativa
al &rea marginal. (0) amplio, (1) estrecho (Fig. 15B). Consiste en un borde oscuro en la parte
distal de las alas anteriores. En las especies estudiadas se forman dos grupos en relacion con
este caracter. En Zerene cesonia, Colias dimera y Eurema albula, el borde es amplio; ocupa
toda el area marginal (excepto en E. albula donde el borde oscuro se limita al area apical y
una pequefia parte de la marginal). En Prestonia clarki, Aphrissa statira, Rhabdodryas trite,
Phoebis argante, Anteos clorinde y Kricogonia lyside, la coloracion alar es més uniforme y el
borde oscuro se ha reducido notablemente. Aunque la expresion de este caracter es variable
en Coliadinae, ha sido considerado de importancia taxonémica para la descripcion de géneros

y separacion de algunas especies (Salazar y Rodriguez, 2004; Le Crom, 2004).

3. Punto negro o castafio en celda discal de las alas anteriores (machos). (0) presente, (1)

ausente (Fig. 15B). Pocos géneros de Coliadinae neotropicales exhiben este caracter. Se trata
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de una mancha oscura y ovoide, ubicada en la parte distal de la celda discal. En Colias
dimera, Zerene cesonia y Anteos clorinde es facil de observar y ha sido de importancia

taxonomica en la descripcion de las especies de estos géneros.

Borde harinoso en alas anteriores (machos). (0) ausente, (1) presente (Fig. 15C). Este caracter
lo estudi6 por primera vez Butler (1870-1873) y se usdé como herramienta taxondmica para
separar grupos (Rober, 1924; Forbes, 1927; Klots, 1929a, b; 1931-1933). Con la presencia de
este caracter, se manifestaron relaciones de afinidad entre Aphrissa y géneros proximos. En
Coliadinae neotropicales, pocos géneros poseen este borde de escamas harinosas
(androconias) en el margen dorsal de las alas. En las especies que se presenta, la amplitud es

variable

Escamas androconiales en alas posteriores, debajo de Sc+R; (machos). (0) ausente, (1)
presente (Fig. 15D). Las escamas androconiales son caracteres sexuales secundarios
encontrados en gran nimero de especies en Coliadinae. La importancia de este cardcter radica
en la capacidad de los machos para atraer a las hembras. Las androconias pueden estar
localizadas en el margen caudal de las alas anteriores o sobre el margen costal de las
posteriores, en forma de “parches de olor” o manchas (Downey y Allyn, 1975). Variables en
forma y tamafio. Este caricter se encuentra en Colias dimera, Zerene cesonia, Anteos
clorinde, Prestonia clarki, Aphrissa statira y Rhabdodryas trite. En A. statira el parche de
androconias estd presente en las alas anteriores traslapando con las androconias de las

posteriores.

Escamas androconiales invadiendo Rs. (0) ausente, (1) presente (Fig. 15E). Este caracter se
encuentra en Prestonia clarki y Rhabdodryas trite donde el parche de escamas androconiales
cruzan Rs. En el resto del grupo de estudio, donde las androconias estan presentes, se limita a

la zona debajo de Sc+R;, nunca pasando Rs.
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7.

10.

Cepillo de sedas debajo de Sc+R; en AP. (0) ausente, (1) presente (Fig. 15C). Este caracter se
estudio en Godman y Salvin (1879-1901) y se discuti6 en Forbes (1927). Consiste en un
cepillo de sedas (escamas modificadas) ubicada en las alas posteriores, debajo de la Sc+R;, en
el margen superior de la celda discal. Estas sedas se encuentran en Rhabdodryas trite y

Phoebis argante.

Origen de R, (AA). (0) R, surge de la celda discal, (1) R, surge del sector radial (R;, Ry+s)
(Fig. 15G). En Pieridae, la segunda vena radial muestra dos origenes: 1) R, surge de la celda
discal o 2) R; surge del sector radial (R3, R4:5) y en esta condicién hay una tendencia de R; a
fusionarse con el resto de las radiales (Klots, 1931-1933). En este estudio, la segunda vena
radial de Colias dimera surge del sector radial; en el resto de los géneros, surge de la celda

discal.

Distancia de R; al extremo de CD (AA). Longitud relativa a Di.M. (0) menor, (1) igual, (2)
mayor (3) (Fig. 15F). Este caracter es variable en Coliadinae. En Aphrissa y Rhabdodryas, la
distancia de R, al extremo de CD es mayor a la longitud de Di.M.; en Phoebis y grupos mas
alejados esta distancia es menor de la longitud. En Zerene, R, surge del extremo de la celda y

en Colias R, surge del sector radial.

Distancia del extremo de CD a M; (AA). Longitud relativa a la distancia del extremo de CD a
Ruis. (0) un tercio, (1) mitad, (2) dos tercios (Fig. 15F). En Pieridae, la articulacion de vena
mediana 1 esta relacionada con la fusion de las venas radiales. La separacion de M; del
extremo de CD es primitivo, mientras que el acercamiento de esta vena a CD es derivado
(Klots, 1931-1933). En Prestonia clarki, Aphrissa statira y Rhabdodryas trite, la distancia
entre CD y M; es un tercio de la distancia de CD a R4+s. En Anteos clorinde es dos tercios y
en grupos externos Eurema albula, Zerene cesonia y Colias dimera es de la mitad de la

longitud.
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11.

12.

13.

Distancia del extremo de CD a R4:s (AA). Longitud relativa a la distancia del extremo de CD
al apice. (0) mitad, (1) dos tercios, (2) un tercio (Fig. 15F). La fusion de las radiales en
Pieridae es considerado un caracter derivado (Klots, 1931-1933). En Coliadinae, R4 y Rs se
encuentran fusionadas y se articulan con Rj;. La articulacion de esta vena es variable en
Aphrissa, géneros relacionados y posibles grupos externos. La presencia de este caracter
muestra tres posibles agrupaciones: en Prestonia clarki, Aphrissa statira, Rhabdodryas trite,
Phoebis sennae y Phoebis argante, el punto de articulacion de Ry4ys estd a un tercio de la
distancia del extremo de CD al apice; en Zerene cesonia y Colias dimera Ry.s esta a dos
tercios de la distancia del extremo de CD al apice; en los grupos més basales Kricogonia
lyside, Eurema albula asi como en Anteos clorinde Ry, se articula en la mitad de la distancia.
Esto indica que la separacion del punto de articulacion de Ryys al extremo de CD es

plesiomorfico y el acercamiento es apomorfico.

Longitud de Di.M. relativa a Di.l. (AA). (0) mitad, (1) dos tercios, (2) un tercio (Fig. 15G).
La expresion de este cardcter es variable. En los grupos mdés basales Kricogonia lyside,
Eurema albula, asi como en grupos mas derivados, como en Prestonia clarki, Rhabdodryas
trite, Phoebis sennae y Phoebis argante, la longitud de Di.M. es dos tercios de la longitud de
Di.L; en Colias dimera 'y Zerene cesonia es de un tercio de la longitud. En Aphrissa statira y

Anteos clorinde es la mitad de la longitud.

Vena humeral (AP). (1) ausente, (2) presente (Fig. 15F). En Coliadinae la vena humeral esta
notablemente reducida o ausente en comparacioén con otras familias de Pieridae. Ha sido de
importancia taxondmica para separar Coliadinae de Pierinae, en donde la vena humeral
generalmente es larga (Ehrlich, 1958). En Aphrissa y grupos relacionados, la vena humeral
esta reducida y tiene forma curva, excepto en Prestonia y los grupos basales Kricogonia y

Eurema, donde el caréacter no se presenta.
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Genitales masculinos (caracteres 14-23)

14.

15.

16.

17.

Edeago con prolongacion basal. (0) presente, (1) ausente (Fig. 16A). En el grupo de estudio,
se evidencian dos tipos de edeago. En el grupo Kricogonia lyside, Eurema albula, Prestonia
clarki, Aphrissa statira, Rhabdodryas trite, Phoebis sennae y Phoebis argante, el edeago es
largo, delgado y simple, sin prolongaciones. En Colias dimera, Zerene cesonia y Anteos
clorinde, el edeago es muy curvo y lleva una prolongacion basal en su parte ventral, algunas
veces con dientes o espinas en su parte distal (Klots, 1929b; 1931-1933). Esta prolongacion
es conocida como prolongacion basal del edeago. Su funcidn es servir como anclaje a los

musculos (apodemas); ausente en gran parte de los géneros de Coliadinae.

Espinas en prolongacion basal del edeago. (0) presente, (1) ausente (Fig. 16C). La
prolongacion basal del edeago en este estudio solo se encuentra en Colias dimera, Zerene
cesonia y Anteos clorinde. De este grupo, solo A. clorinde carece de estructuras espiniformes

en la parte distal.

Longitud del saccus, relativo al tegumen+uncus. (0) menor, (1) mayor, (2) igual (Fig. 16A).
Este cardcter es variable en Coliadinae. En Kricogonia lyside, Colias dimera, Anteos
clorinde, Phoebis sennae y Phoebis argante, el saccus es corto y su grosor es variable. En A.
statira, el saccus es delgado y de igual longitud al tegumen+uncus. En Eurema albula, Zerene

cesonia, Prestonia clarki y Rhabdodryas trite, el saccus es notablemente largo y delgado.

Lobulo basal del tegumen. (0) ausente, (1) presente (Fig. 16A). Este caracter surge de la
mitad del margen distal del tegumen, en posicion dorsal. Es una extension del tegumen,
lobulo, caracteristico de Colias dimera, Zerene cesonia y Anteos clorinde, los que comparten
un tipo de armadura genital similar. En el resto del grupo de estudio Kricogonia lyside,
Eurema albula, Prestonia clarki, Aphrissa statira, Rhabdodryas trite, Phoebis sennae y

Phoebis argante no se presenta este caracter.
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18.

19.

20.

21.

22.

Proceso de articulacion del tegumen. (0) largo, (1) corto (Fig. 16A). En Coliadinae el
tegumen exhibe una prolongacion en el margen lateral, ésta presenta unas estructuras
denominadas procesos de articulacion del tegumen. Este proceso se articula con el margen
dorsal del harpé (Klots, 1929b). En el grupo de estudio, el proceso de articulaciéon es largo
(delgado o grueso) en Kricogonia lyside, Prestonia clarki, Aphrissa statira, Rhabdodryas
trite, Phoebis sennae y Phoebis argante. En Eurema albula, Colias dimera, Zerene cesonia y

Anteos clorinde el proceso siempre es grueso y corto.

Juxta, forma. (0) laminar, (1) filiforme (Fig. 16B). La juxta en la mayoria de géneros de
Coliadinae es laminar. Esta lamina esclerosada soporta el anellus (membrana que rodea al
edeago) (Klots, 1929b). Este caracter es filiforme en Rhabdodryas trite, Phoebis sennae y

Phoebis argante; Brown (1929) lo analiz6é como criterio de agrupacion en estos géneros.

Anellus, posicion relativa al saccus y vinculum. (0) arriba del saccus, (1) cerca de la mitad
del vinculum (Fig. 16C). Este caracter lo detectdé Klots (1929b) en sus “relaciones
filogenéticas intuitivas” para Coliadinae. En Kricogonia lyside, Eurema albula, Prestonia
clarki, Aphrissa statira, Rhabdodryas trite, Phoebis sennae y Phoebis argante el anellus se
encuentra cercano al saccus. En Colias dimera, Zerene cesonia y Anteos clorinde, el saccus se

encuentra cerca de la mitad del vinculum, notablemente alejado del saccus.

Longitud del harpé. (0) mas largo que ancho, (1) mas ancho que largo (Fig. 16B). El harpé es
un saco aplanado, variable en ornamentacion. En este estudio, este caracter es mas largo que
ancho en Kricogonia lyside, Eurema albula, Prestonia clarki, Aphrissa statira, Rhabdodryas
trite, Phoebis sennae y Phoebis argante. En Colias dimera, Zerene cesonia y Anteos

clorinde, es més ancho que largo.

Proceso dorsal del harpé. (0) presente, (1) ausente (Fig. 16B). El proceso dorsal del harpé es
una proyeccion variable en forma y tamafio. Ausente en Eurema albula, Colias dimera,

Zerene cesonia, Anteos clorinde y Rhabdodryas trite.
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23.

Forma del proceso distal. (0) prolongado espatulado, (1) prolongado digitiforme, (2) corto
acuminado, (3) corto redondo (Fig. 16B); Klots (1929b) analizé este caracter. El proceso
distal es un atributo que evidencia dos tipos de genitales y dos posibles agrupaciones en
Coliadinae. En Aphrissa statira y grupos afines, el proceso distal es prolongado (espatulado o
digitiforme). En grupos mas alejados a Aphrissa, la armadura genital presenta un proceso
distal corto, variable en forma y ornamentacion. Puede ser acuminado (Anteos clorinde) o
redondo (Eurema albula, Colias dimera, Zerene cesonia). A su vez, este proceso puede llevar

l6bulos, dientes o espinas en su parte distal.

Genitales femeninos (caracteres 24-27)

24.

25.

26.

Ductus bursae. (0) membranoso, (1) esclerosado (Fig. 17A). Ducto que comunica el corpus
bursae con el ductus seminalis y el ostium. Es esclerosado en la mayor parte de las especies

estudiadas excepto en Kricogonia lyside y Colias dimera donde el ductus es membranoso.

Esclerosamiento del ductus bursae. Relativo a su longitud. (0) mitad, (1) dos tercios de su
longitud, (2) un tercio (Fig. 17B). El ductus bursae en el grupo de estudio es variable en
esclerosamiento. En Zerene cesonia, Prestonia clarki, Aphrissa statira y Phoebis sennae, esta
estructura es esclerosada dos tercios de su longitud. En Eurema albula y Anteos clorinde el

ductus es esclerosado la mitad de su longitud y en Phoebis argante solo un tercio.

Forma del corpus bursae. (0) orbicular, (1) semicuadrada, (2) piriforme, (3) cilindrica (Fig.
17B). El corpus bursae es un saco de forma variable cuya funcion es recibir el producto de la
eyaculacion (Scoble, 1995). En los grupos mas primitivos el corpus bursae es redondo; en
Anteos clorinde, el corpus es caracter variable y se presenta de dos formas: orbicular o
semicuadrada. En Aphrissa statira es piriforme, mientras que en Phoebis sennae y Phoebis

argante es cilindrica. La tendencia del corpus es a alargarse en grupos mas derivados.

62



217.

Forma del signum. (0) placa rodeada de estructuras espiniformes, (1) placa con una espina
conspicua en la parte media posterior (Fig. 17A). Este cardcter puede tomar la forma de
parches, bandas, espinas o placas que tienen una pared lisa o pueden estar conformados de
estructuras espiniformes (Scoble, 1995). Se presentan dos tipos de signa. En los grupos
menos derivados, esta estructura es en forma de placa, con estructuras espiniformes alrededor.
En Aphrissa statira y grupos relacionados, el signum es una placa de apariencia lisa con una
espina conspicua en su parte media posterior y una curvatura en la parte anterior (excepto en
Phoebis sennae y Phoebis argante donde el signum en la parte anterior es recto). La longitud

del signum es variable, ocupa todo el ancho del corpus bursae o solo la mitad de éste.

Morfologia del corion (caracteres 28-37)

28.

29.

Huevos, forma. (0) elipsoidal, (1) fusiforme (Fig. 18). En Pieridae este caracter ha sido
ilustrado por varios autores con fines taxondomicos (Llorente-Bousquets y Le Crom, 2004;
Llorente-Bousquets y Castro-Gerardino, 2007; Herndndez-Mejia et al., 2013). En este estudio
se identificaron dos formas de huevos. En el estado mas generalizado, la forma es elipsoide,
que consiste en un huevo mas largo que ancho, con base convexa y amplia; el apice es
estrecho y redondo como en Kricogonia lyside, Colias dimera, Zerene cesonia y Prestonia
clarki, o recto como en Aphrissa statira, Rhabdodryas trite, Phoebis sennae y Phoebis
argante. Los huevos fusiformes solo se encontraron en Eurema albula y Anteos clorinde. Este
caracter se define por la forma alargada de los huevos, el adelgazamiento de sus extremos y la

forma relativamente redonda de la base y el apice.

Apice, forma. (0) redondo, (1) recto (Fig. 18A). Se detallaron dos tipos de apice en el estudio
de huevos. Recto en Aphrissa statira, Rhabdodryas trite, Phoebis sennae, Phoebis argante y
redondo en Kricogonia lyside, Eurema albula, Colias dimera, Zerene cesonia, Anteos

clorinde y Prestonia clarki.
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30. Disefio de exocorion. (0) reticulado indiferenciado, (1) con ejes y costillas conspicuas y con

31.

32.

33.

relieve (Fig. 18B). En Coliadinae se presentan dos patrones de disefio corionico: reticulas o
ejes y costillas. En las especies mas plesiotipicas (Kricogonia lyside y Eurema albula), la
estructura del corion es reticulada. En la mayoria de especies estudiadas, el disefio del
exocorion estd organizado en ejes y costillas que pueden estar definidas desde el apice hasta
la base o interrumpidas en algin punto para formar reticulas desorganizadas variadas en

forma y posicion.

Ejes y costillas en exocorion. (0) interrumpidas, (1) definidas hasta la base (Fig. 18A). El
disefio del exocorion en grupos mas generalizados, consta de una reticula desorganizada
variada en forma y tamafio. En grupos mas derivados, tales reticulas se organizan y forman
ejes y costillas, variables en nimero y posicion. En Colias dimera 'y Zerene cesonia, los ejes 'y
costillas estan presentes, pero se interrumpen o se desordenan en algiin punto del exocorion
para formar pequefias reticulas en la mitad (C. dimera) o en la base del huevo (Z. cesonia). En

Aphrissa statira 'y grupos afines, los ejes y costillas estdn definidos desde el apice a la base.

Apice con reticula ovoide organizada. (0) ausente, (1) presente. Este caracter se encuentra en
Rhabdodryas trite y Phoebis argante. El corion presenta una reticula ovoide en el area apical.
Esta se organiza en dos o tres capas que posteriormente se van diferenciando en ejes y

costillas.

Espacio intercostal. Relativo al épice. (0) reducido, (1) amplio (Fig. 18A). El espacio
intercostal del exocorion en Aphrissa y géneros relacionados es variable y se relaciona al
numero de costillas presentes. En Aphrissa statira, Rhabdodryas trite, Phoebis sennae y
Phoebis argante el nimero de costillas es pequefio (entre 20 y 30); el espacio intercostal es
amplio excepto en el apice donde se reduce. En Colias dimera, Zerene cesonia y Anteos
clorinde el nimero de costillas es mayor y el espacio intercostal es reducido y uniforme, tanto

en el apice como en el centro y la base del corion.
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34.

35.

36.

37.

Amplitud de la base. Relativo al apice. (0) dos veces mas amplia, (1) dos tercios mas amplia
(Fig. 18A). En Kricogonia lyside, Zerene cesonia, Anteos clorinde y Prestonia clarki, la base
es dos veces mas amplia que el apice. En Eurema albula, Colias dimera, Aphrissa statira,
Rhabdodryas trite, Phoebis sennae y Phoebis argante, la base es dos tercios la amplitud del

apice.

Numero de ejes longitudinales largos. (0) mayor a nueve, (1) entre siete y nueve (Fig. 18A).
Los ejes longitudinales largos en el grupo de estudio se extienden desde el apice a la base. En
Aphrissa statira y grupos afines el numero de ejes longitudinales oscila entre siete y nueve.

En grupos menos derivados, el nimero es mayor a nueve.

Numero de costillas. (0) mayor a treinta, (1) entre veinte y treinta. E1 nimero de costillas es
variable; sin embargo en el grupo de estudio se muestran dos patrones que permiten usar este
caracter como herramienta taxondmica y relacionar especies. En huevos mas derivados el
nimero de costillas y ejes longitudinales es reducido y los espacios intercostales amplios. En
grupos mas plesiotipicos el numero de costillas y ejes es mayor; los espacios intercostales son
reducidos. De las especies estudiadas, en Aphrissa statira y géneros cercanos el numero de
costillas es entre veinte y treinta. En Anteos clorinde, Colias dimera y Zerene cesonia, €l

numero de costillas es mayor a treinta.

Endocorion con microreticula. (0) ausente, (1) presente (Fig. 18A). El corion en Coliadinae
esta conformado por dos capas; una capa externa (exocorion) y una delgada capa interna
(endocorion). El exocorion es variable en ornamentacion y es la mas conspicua. Debajo del
exocorion se aprecia el endocorion que se expresa en variedades microreticulares. De las
especies estudiadas, se presenta una micro-reticula formada por poligonos de mas de cuatro

lados en Prestonia clarki y Aphrissa statira.
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5.3. Andlisis filogenético

Datos morfologicos. De 37 caracteres incluidos, se retuvieron 34 informativos para parsimonia.
Se obtuvo un arbol de 71 pasos (CI= 0.69, RI=0.69) mostrado en la Figura 19. Aphrissa y
géneros afines no forman un grupo monofilético. Los resultados obtenidos muestran dos
agrupaciones: primer clado Colias + Zerene es hermano de Anteos y éstos a su vez de Eurema; el
segundo clado estad conformado por los géneros Phoebis + Rhabdodryas como taxones hermanos
de Aphrissa y éstos a su vez como grupo hermano de Prestonia. Kricogonia se ubica como el

taxon mas basal en el arbol.

El primer clado, Eurema (Anteos (Zerene + Colias)) se encuentra soportado por cuatro
sinapomorfias (caracteres 1, 17, 22 y 27) con valores de soporte bootstrap de 57%. Anteos forma
un clado con (Zerene + Colias) soportado por seis sinapomorfias (caracteres 0, 2, 13, 16, 19 y 20)
y soporte de ramas de 95%. Colias y Zerene son taxones hermanos, con cuatro sinapomorfias

(caracteres 0, 10, 11 y 30) y valores de soporte de 76%.

El segundo clado, Prestonia (Aphrissa (Rhabdodryas + Phoebis)) se encuentra soportado
por siete sinapomorfias (caracteres 5, 8, 10, 32, 34, 35 y 36). La monofilia de Aphrissa +
(Rhabdodryas + Phoebis) estd soportada por tres sinapomorfias (caracteres 25, 26, y 28) y un
valor de 66% de bootstrap. Rhabdodryas y Phoebis estan soportados por cuatro sinapomorfias

(caracteres 6, 18, 25, 31) y valores de 58%.

Datos moleculares y combinados. Prestonia no se incluyo en los analisis con datos moleculares,
debido a que las secuencias obtenidas para este género fueron bastante divergentes al grupo de
estudio, y al hacer un Blast se encontré que la secuencia tiene un porcentaje mayor de similitud
(mayor a 90%) con grupos que no pertenecen a Pieridae (por ejemplo Hamadryas y Memphis de
Nymphalidae o Parides de Papilionidae). Lo mas cercano a Coliadinae, con un porcentaje menor

(menos del 90% de similitud) fue Eurema.
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Sin incluir a Prestonia, las topologias encontradas utilizando el gen mitocondrial COI son
similares por los tres métodos de analisis (MP, ML y BI), al considerar el set de datos
moleculares de manera individual y el combinado (datos moleculares y morfoldgicos; Fig. 20).
Se soportan las relaciones de Aphrissa con los géneros Rhabdodryas + Phoebis (Bootstrap 78%
MP, 88% ML y PP=98%). Estos resultados son similares a los obtenidos con evidencia
morfoldgica. Anteos aparece nuevamente como hermano de Colias y Zerene (Bootstrap 29% MP,
60% ML y PP=86%), mientras que el género Eurema cambia su posicion filogenética. Este
género forma parte del clado Aphrissa y grupos cercanos (Bootstrap 56% MP, 85% ML y
PP=98).

Reconstruccion de estados ancestrales. Hay 12 6rdenes de angiospermas (plantas huésped) que
son usados por Aphrissa y grupos afines (Cuadro 2). Los resultados sugieren que la “planta
ancestral” para estos géneros pertenece al grupo de las Fabales, mientras que Lamiales,
Brassicales y Sapindales son estados derivados (Fig. 21). De modo que se puede inferir que los
géneros que se alimentan de Brassicales y Sapindales evolucionaron este caracter
independientemente, al menos tres veces a partir del ancestro que se alimentaba de Fabales en la

evolucion de Coliadinae.

Estos resultados son congruentes a los reportados por Braby y Trueman (2006), quienes
evaluaron la asociacion de Pieridae con sus plantas huésped; ellos encontraron muchos cambios
en la evolucidon de las plantas huésped de Coliadinae y relacionaron tales cambios a multiples

procesos de colonizacion.

De la topologia obtenida para este estudio, se puede apreciar que Anteos y Prestonia son
predominantes en Fabales, por lo que se ubican como géneros menos derivados. Estos resultados
son soportados por caracteres morfoldgicos. Mientras que Aphrissa, Rhabdodryas y Phoebis se
pueden alimentar de otras familias de plantas ademas de las Fabales, lo que revela la presencia de

estados polimorficos en estos géneros.
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DISCUSION

Este estudio representa el primer analisis filogenético que intenta dilucidar las relaciones de
Aphrissa y géneros cercanos, con base en el estudio de morfologia alar, genitales masculinos y
dos nuevos sistemas de caracter: genitales femeninos y morfologia del corion. A su vez es
importante resaltar la inclusion del gen COI. Esta es la primera inferencia que se hace para el

grupo con datos combinados.

Cabe resaltar la inclusion de los géneros Prestonia y Rhabdodryas en este analisis; los
cuales no habian sido examinados con fines filogenéticos y por mucho tiempo se dudo de la
posicion taxondmica de éstos. Sin embargo, los caracteres morfologicos alares, genitales y del
corion, muestran rasgos que permiten considerarlos géneros independientes y cercanos a

Aphrissa.

Las antiguas “Catopsilias Americanas” no forman un grupo monofilético, como lo habian
propuesto Forbes (1927) y Klots (1929ab, 1931-1933). Estas hipotesis filogenéticas agrupaban a
Aphrissa dentro de Catopsilia o Phoebis, como subgéneros relacionados. Sin embargo, los
resultados con base en caracteres morfologicos muestran que Aphrissa es un género
independiente relacionado con (Rhabdodryas + Phoebis) que a Phoebis propiamente. Estos
resultados concuerdan con la clave de identificacion presentada por Godman y Salvin (1879-
1901), quienes agruparon a Rhabdodryas + Phoebis por la presencia de un cepillo de sedas

(androconias) debajo de Sc+R; en alas posteriores.

Prestonia, que se considerd un sindbnimo de Phoebis, queda alejado de los taxones como
un género plesiotipico. Las sinapomorfias que soportan a Aphrissa y sus géneros mas cercanos
(Rhabdodryas + Phoebis) son la forma del corpus bursae, signum y 4apice del huevo. Estos

caracteres no habian sido incluidos en estudios filogenéticos de Coliadinae.

Los genitales femeninos en Coliadinae han sido documentados y descritos para algunos

grupos; hay consenso en la terminologia de estructuras asociadas y el numero de segmentos

68



abdominales implicados de acuerdo con los trabajos de Klots (1970) y Scoble (1995). Sin
embargo, el uso de genitales femeninos en la inferencia de las relaciones filogenéticas para
Coliadinae habia sido nulo. La escasa inclusion de estos caracteres en estudios filogenéticos se
debe a la aparente simplicidad y uniformidad estructural entre las especies (Galicia et al., 2008;

Jiménez et al., 2011).

No obstante, en este estudio las estructuras femeninas han sido de importante valor
taxondmico para la separacion de géneros e inferir las relaciones. El signum en Aphrissa y
géneros cercanos es similar en forma, tamafio y ornamentacion. El corpus bursae, presenta una
forma alargada, su forma es variable, sin embargo, es un caracter que permite inferir relaciones

entre estos géneros.

En cuanto a la morfologia del corion, como sistema de caracteres estd poco explorado en
Coliadinae. El corion se caracteriza por tener diferentes tipos de formas, que pueden cumplir
muchas funciones, como proteccién contra el medio y la desecacion e intercambio de gases
(Forister et al., 2006). En el clado Aphrissa (Rhabdodryas + Phoebis), los huevos se caracterizan
por ser elipsoides con apice recto y base convexa. Los ejes y costillas estan definidos, el nimero

de costillas es reducido en comparacion a grupos mas plesiotipicos.

Prestonia, que habia sido considerado como un sinénimo de Phoebis (v. gr. Klots, 1931-
1933), en este estudio queda en la posicion mas basal del clado en la hipotesis propuesta para
datos morfologicos, respaldando que se trata de un buen género. Este muestra caracteres como la
forma del signum, la ausencia del borde harinoso en las alas, asi como la pérdida de la vena
humeral que lo separan de Phoebis y lo ubican en una posicidon mas primitiva, pero cercano a
Aphrissa. Otro caracter diagndstico es la morfologia del corion; el apice y la base son redondos,

los ejes y costillas no se expresan. La ornamentacion del huevo es simplemente reticulada.

Anteos no es grupo hermano de Aphrissa, esta mas relacionado al clado (Zerene + Colias).

Las apomorfias compartidas por el clado son de la morfologia alar y los genitales masculinos.
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Estos son, la presencia de un punto negro en la celda discal de alas anteriores, la prolongacion
basal del edeago, el 16bulo basal del tegumen, posicion del anellus y longitud del harpé. Tales

caracteres fueron estudiados por Klots (1929a, b, 1931-1933).

El clado concuerda en parte con la hipétesis propuesta por Braby et al. (2006) para datos
moleculares, quienes en sus analisis recuperaron a (Zerene + Colias) como taxones hermanos,
con un fuerte soporte de ramas. Mientras tanto, Kricogonia se ubicd como el taxdén menos

derivado y hermano de la suma de los otros géneros. Tal resultado es congruente con Klots

(1931-1933) y Braby et al. (2006).

Con relacion a los resultados obtenidos para el género Prestonia con datos moleculares, se
encontro que la secuencia de este género es bastante divergente. El porcentaje de similitud de esta
secuencia con grupos ninfalidos y papiliénidos fue alto y en un porcentaje menor, esta secuencia
tuvo similitud con el género Eurema (grupo externo de este estudio). Una posible explicacion a
estos resultados es que Prestonia aun mantiene un gran nimero de caracteres plesiomorficos y el

gen usado en este estudio puede no ser el mas indicado para inferir las relaciones de este género.

Con los resultados obtenidos, Prestonia queda mas cercana al género Eurema y caracteres
morfologicos tales como la ausencia del borde de escamas androconiales en las alas anteriores,
forma reticulada del huevo y forma del signum en genitales femeninos podrian estar soportando
algin tipo de relacién entre estos grupos. Sin embargo, cabe aclarar que se requiere mas
informacion para establecer relaciones entre estos géneros. Evidencia molecular es clave para

realizar una aproximacion a dichas relaciones.

En cuanto a plantas de alimentacion, Aphrissa y grupo afines usan cuatro grupos
principales: Fabales, Lamiales, Brassicales y Sapindales. Lo mds comln es encontrar que se
alimenten de Fabales. Este orden de plantas es asumido tentativamente como las plantas huésped
de los grupos mas plesiotipicos de Coliadinae (Ehrlich y Raven, 1964; Braby y Trueman, 2006;
Wheat et al., 2007).
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Sin embargo, diversos géneros de Coliadinae han cambiado de familias huésped, tal es el
caso de Aphrissa, Rhabdodryas y Phoebis, que han derivado a una amplia variedad de
angiospermas. Estos géneros se alimentan de familias que no estdn cercanamente relacionadas
(APG 1II, 2009). Los cambios de huésped para estos géneros son interpretados por ecdlogos
evolutivos como colonizaciones multiples posteriores. Este hecho se podria relacionar con la
proximidad fisica de las plantas a individuos de estas especies o posibles errores en oviposicion

(Chew y Robbins, 1984). Sin embargo se requieren estudios para explicar tales fenémenos.

Las especies que se alimentan de Lamiales, Brassicales y Sanpidales han evolucionado de
modo independiente, lo que sugiere que mas que un proceso de coevolucion, Aphrissa y géneros
relacionados han tenido la capacidad de colonizar diferentes huéspedes. Lo que no ocurre en
Anteos y Prestonia que se alimentan exclusivamente de Fabales. Estos resultados son esperados
debido a que los géneros comprendidos en este estudio no forman un grupo monofilético y

diferencias en las plantas huésped confirman dichas relaciones.

De los aspectos importantes a resaltar en el cambio de huésped, estd el hecho de que
Aphrissa, Rhabdodryas y Phoebis pueden depender de plantas del orden Brassicales. Este orden
es uno de los recursos principales de las especies comprendidas en el grupo hermano de los
Coliadinae, los Pierinae. Algunas interpretaciones han sugerido que estas plantas han
desarrollado quimicos como mecanismos de defensa, y los piéridos han desarrollado la habilidad
de destoxificacion ante estos quimicos, por lo que este proceso juega un papel importante en la
evolucion de Lepidoptera y su capacidad de colonizar distintos grupos de plantas (Wheat et al.,
2007). Un caso similar en Pierinae podria ser aplicable al clado de Catasticta+Leodonta+Pereute
que se alimentan de Loranthaceae y Viscaceae en el Neotropico; asi como Eucheira ligada a

Arbutus (Ericaceae) en las montafas de México (Llorente, com. pers.).

Con esta investigacion se sugiere que aunque se tienen ideas del posible ancestro huésped
para especies de Coliadinae, estudios a profundidad son necesarios para inferir como ha sido este

proceso y los cambios que se han requerido en la evolucion de coliadinos neotropicales.
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Finalmente, el estudio de las relaciones filogenéticas de Aphrissa y géneros cercanos es
un aporte importante para una sistematica de Coliadinae mas robusta. Este es un paso para
entender las relaciones supraespecificas en la subfamilia, con base en morfologia en detalle y
varios sistemas de caracter analizados. En cuanto a la hipotesis de relacion propuesta en este
trabajo, la presencia de homoplasias entre algunos caracteres hace endeble el soporte de algunos
clados. Sin embargo, si en un futuro se incorpora otra clase de evidencia morfolégica, como
estados inmaduros e incluso datos moleculares (més genes), se dard un mayor apoyo a la

hipdtesis de relacion propuesta.
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CONCLUSIONES

Aphrissa y los géneros estudiados no forman un grupo monofilético. Los resultados soportan
las relaciones de Aphrissa con Rhabdodryas y Phoebis, mientras que Prestonia se ubica como
el género mas basal de este clado. Anteos no es tan cercano a estos géneros, como lo son entre

ellos.

Los resultados presentan cambios a lo que tradicionalmente se conocia de la posicion
filogenética de algunos géneros de Coliadinae. Tal es el caso de los géneros Prestonia y
Rhabdodryas que no habian sido evaluados con este proposito. De igual forma creemos que
caracteres adicionales (morfologicos o moleculares) son requeridos para corroborar las

hipdtesis sugeridas en este estudio.

Los caracteres morfoldgicos de los genitales femeninos y los huevos, que no habian sido
incluidos en estudios filogenéticos; mostraron gran importancia en esta investigacion,

soportando las relaciones de Aphrissa con Rhabdodryas y Phoebis.

El género Anteos es un taxon proximo a los géneros Zerene y Colias. Dicha hipotesis
concuerda en parte con estudios previos de Coliadinae. Los caracteres que soportan estas

relaciones basicamente son de genitales masculinos.

Los analisis realizados en este estudio bajo diferentes criterios de optimizacion, muestran
hipotesis similares y soportan las relaciones entre Aphrissa y géneros proximos, lo que nos

hace concluir que las relaciones en estos géneros son constantes.

Se infiere que la planta ancestral huésped para Aphrissa y géneros cercanos pertenece al
orden Fabales. Sin embargo, estos géneros de Coliadinae han mostrado diversos cambios de

huésped que posiblemente han permitido la diversificacion de las especies en el Neotropico.
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Figura 10. Imagos (machos) de Aphrissa, géneros relacionados y grupos externos. A. Kricogonia lyside; B. Eurema
albula; C. Colias dimera; D. Zerene cesonia; E. Anteos clorinde; F. Prestonia clarki; G. Aphrissa statira; H.
Rhabdodryas trite; 1 Phoebis sennae; J. Phoebis argante. Se muestran los patrones de coloracion y contorno.

Fotografias tomadas de http://www.butterfliesofamerica.com/ (Warren et al., 2012).
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Figura 11. Venacién alar de las especies: A. Kricogonia lyside; B. Eurema albula; C. Colias dimera; D. Zerene
cesonia; E. Anteos clorinde; F. Prestonia clarki; G. Aphrissa statira; H. Rhabdodryas trite; 1 Phoebis sennae; J.
Phoebis argante.
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Figura 12. Genitales masculinos de las especies: A. Kricogonia lyside; B. Eurema albula; C. Colias dimera; D. Zerene cesonia; E. Anteos
clorinde.
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Figura 12. Continuacion, F. Prestonia clarki; G. Aphrissa statira; H. Rhabdodryas trite; 1 Phoebis sennae; J. Phoebis argante
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Figura 13. Genitales femeninos de las especies: A. Kricogonia lyside; B. Eurema albula; C. Colias dimera; D. Zerene cesonia; E. Anteos

clorinde.
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Figura 13. Continuacion, F. Prestonia clarki; G. Aphrissa statira; H. Rhabdodryas trite; 1 Phoebis sennae; J. Phoebis argante.
88
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Figura 14. Hembras: morfologia del exocorion de las especies: A. Kricogonia lyside; B. Eurema albula; C. Colias

dimera; D. Zerene cesonia; E. Anteos clorinde.
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Figura 14. Continuaci

Phoebis

1 Phoebis sennae; J.

G. Aphrissa statira; H. Rhabdodryas trite;

E

argante

, F. Prestonia clarki;

on

7

(endocorion).

*micro-reticulas
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Figura 15. Tlustracion de caracteres (morfologia alar). A. Formas del apice en Aphrissa y géneros relacionados; B.
Zerene cesonia; C. Rhabdodryas trite; D. Aphrissa statira; E. Prestonia clarki; F. venacion Aphrissa statira; G.
venacion Colias dimera. Los nimeros indican estados de caracteres1-13.
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Figura 16. Ilustracion de caracteres (genitales masculinos). A. Anteos clorinde; B. Phoebis argante; C. Colias
dimera. Los nimeros indican estados de caracteres14-23.
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Figura 17. Ilustracion de caracteres (genitales femeninos). A. Aphrissa statira; B. Prestonia clarki. Los nlimeros
indican estados de caracteres 24-27.
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Figura 18. Ilustracion de caracteres (morfologia del corion). A. Aphrissa statira; B. Eurema albula. Los nlimeros
indican estados de caracteres. Los nimeros indican estados de caracteres 28-37.
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Figura 19. Arbol mas parsimonioso de las relaciones de Aphrissa y géneros afines. Los nlimeros sobre las ramas indican los caracteres y los
numeros bajo las ramas indican los estados de caracter y soporte de ramas (valores de bootstrap). Los circulos negros son apomorfias
(sinapomorfias 0 autapomorfias), los circulos blancos muestran homoplasias.
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Colias dimera

39/76/97
Zerene cesonia
29/60/84
Anteos clorinde
100/100/100
Eurema albula
Aphrissa statira
56/85/98
78/88/98 Rhabdodryas trite
AERDIR e Phoebis sennae
100/100/100
Phoebis argante

Figura 20. Hipotesis filogenética de Aphrissa y géneros relacionados basado en un anélisis de inferencia bayesiana
con los datos disponibles morfoldgicos y el gen mitocondrial COI. Los valores de soporte bajo las ramas estan
basados en réplicas bootstrap para MP=maxima parsimonia, ML=maxima verosimilitud y probabilidades posteriores

PP.
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Figura 21. Evolucion de plantas huésped en Aphrissa y géneros relacionados. El cladograma representa la hipotesis
filogenética propuesta en este trabajo para datos morfologicos.
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Cuadro 1. Matriz de caracteres para Aphrissa y géneros afines. Estados no aplicables se codificaron con un guion (-); los polimorfismos se

indicaron entre paréntesis, por ¢j. (01).

Caracteres

3 33 3 33

1 23 45 67

2 22 33
7 8 9 0

0 00O

0

2
6
0
0
0
0
(01) (01) O

112222 22

1 23 4567890123435

0 00 0O01

1 23 4567890

0
1

4 0 0O

Taxones

0000O0OO0OO0OO0OO0 -

0 1

1 0 0 -
0 0

1

0

Kricogonia lyside
Eurema albula
Colias dimera
Zerene cesonia

1 0
30

3

0 0 01
0

1
1

0

1

0 0 01

0 0

0 00 2000
0 00 0O0O00O0
1

1
1
1

0 00
0 00

1

1 0 0 01

2

1
1
1

0 00 1

3000

2

0 00 0 OO

0

1

I 11 21

0

1

0 1

1 0000 O0O

1 000 0O 01
0 0

0 0 01

0 00

0 1
1
1
1
1

0001 2001

1
1

0

1

Anteos clorinde

0O 0000

1

0

1

0 02 0 2

1
0
0
0
0

Prestonia clarki
Aphrissa statira

1
1
1

0 00 20201

I 1 1

1
1

1
1

0
0

1
1

(01) (13)

1

0 0 1

1

1
1

1
1

0 2 0 2

1

Rhabdodryas trite
Phoebis sennae

(03)

1

0 0 01
0 00

0 001 2

1

1

Phoebis argante
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Cuadro 2. Principales ordenes de plantas huéspedes reportados para Aphrissa y géneros relacionados tomado de Beccaloni et al. (2008).

Taxon Kricogonia Eurema Colias Zerene Anteos Prestonia Aphrissa  Phoebis Rhabdodryas
Plantas Zygophyllales Asparagales Asterales  Fabales Fabales Fabales Brassicales Brassicales Brassicales
huéspedes Fabales Brassicales Fabales Fabales Fabales
Gentianales Fabales Lamiales ~ Lamiales
Sapindales =~ Malpighiales Sapindales Myrtales
Sapindales
Solanales
Violales
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