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RESUMEN

El género Hamadryas Hubner [1806] es un ejemplo del problema de delimitacion de especies y sinonimias
que se presenta en Lepidoptera, actualmente se reconocen 20 especies con 33 subespecies, si bien llegaron
a describirse cerca de 100 taxones dentro de este género.

En la filogenia de Garzén-Ordufia et al. del 2013 se observo que Hamadryas julitta se encontraba anidada
dentro de Hamadryas glauconome, lo cual resulta interesante si tomamos en cuenta que H. julitta fue
inicialmente descrita como una subespecie de H. glauconome. En el 2017, Garzén-Ordufia et al. encontraron
que H. glauconome y H. julitta podian discriminarse empleando el gen COI, aunque no se realizé una
revision de caracteres morfolégicos.

En el presente trabajo se evaluaron de manera cuantitativa las diferencias entre H. glauconome y H. julitta,
tomando en cuenta los elementos empleados para su discriminacion en la revision de Jenkins (1983), tales
como el tamafio alar, la forma de los ocelos y los patrones de coloracion. Esto se llevo a cabo empleando
morfometria geomeétrica, que permite considerar la forma y el tamafio de manera independiente; asi como
el paquete de R PAVO, que analiza tanto la coloracion como los patrones presentes. Ademas se consideraron
variables ambientales, tanto de manera independiente como contrastandolas con los caracteres
morfoldgicos.

A partir de los datos analizados se pudo observar que H. g. glauconome, H. g. grisea y H. julitta son tres
grupos significativamente diferentes al considerar la forma de los ocelos, mientras que solamente H.
glauconome y H. julitta se separan al considerar el tamafio alar. La magnitud de estas diferencias, junto con
los datos de las variables bioclimaticas, indican que H. julitta y H. glauconome son especies distintas,
presentando esta Ultima dos subespecies, H. g. glauconome y H. g. grisea, las cuales presentan un cambio
abrupto en la coloracién alar, no relacionada a las variables bioclimaticas.



ABSTRACT

The genus Hamadryas Hibner [1806] is an example of the problem of delimitation of species and
synonymies that occurs in Lepidoptera, currently, 20 species with 33 subspecies are recognized, although
at some point 100 taxa were described within this genus.

In the phylogeny of Garzon-Ordufia et al. 2013, it was observed that Hamadryas julitta was nested
inside Hamadryas glauconome, which is of interest considering that H. julitta was originally described as a
subspecies of H. glauconome. In 2017, Garzén-Ordufia et al. found that H. glauconome and H. julitta were
dissimilar based on the COI gene, although no morphological character was assessed.

In the present work, the differences between H. glauconome y H. julitta were evaluated quantitatively,
taking into account the elements used for their discrimination in Jenkin’s taxonomic revision (1983), such
as wing size, the shape of the ocelli, and coloring patterns. This was performed using geometric
morphometrics, which allows considering shape and size independently; as wee as the R package PAVO,
which analyzes both the coloration and the patterns that are present. In addition, the environmental variables
were considered, both independently and in contract with morphological characters.

Given the analyzed data, it was observed that H. g. glauconome, H. g. griseay H. julitta are three
significantly different groups when considering the shape of the ocelli, while only H. glauconome and H.
julitta are separated when considering wing size. The magnitude of these differences, along with the data
from the bioclimatic variables, indicates that H. julitta and H. glauconome are distinct species, the latter
presenting two subspecies, H. g. glauconome, and H. g. grisea, which present an abrupt change in the alar
coloration, not related to bioclimatic variables.



INTRODUCCION

Las mariposas han sido objeto de gran interés taxonémico, lo que ha permitido una lista bastante detallada
de las especies, pero también a la existencia de un gran numero de sinonimias (Wilson et al. 2013). Aunado
a esto, muchos géneros de Lepidoptera presentan un problema en la delimitacion de las especies que los
conforman, debido principalmente al contraste ente la gran variacion de los patrones de coloracion y la gran
conservacion que presentan los caracteres genitales, dos de los aspectos mas relevantes en la identificacion
y descripcion de especies en este grupo (Garzén-Ordufia et al. 2017), lo cual se ve reflejado en el uso
extendido de subespecies para describir variaciones “moderadas” en su morfologia, frecuentemente
relacionadas a la distribucion geogréfica (Wilson et al. 2013).

El género Hamadryas Hiibner [1806] se encuentra de manera conspicua en diversos habitats del neotrdpico,
y es uno de los representantes del problema de las sinonimias a nivel especifico y subespecifico. Esto debido
a gue sus miembros presentan una gran variacion en los patrones de coloracion alar, lo que llevo a la
descripcion de aproximadamente 100 taxones entre especies y subespecies. Actualmente se reconocen 20
especies con 33 subespecies (Garzon-Ordufia, 2012; Garzon-Ordufia et al. 2013).

En el 2013, Garzon-Ordufa et al. realizaron una filogenia del género empleando datos tanto moleculares
como morfoldgicos, lo cual no sélo provey6 una hipdtesis de las relaciones filogenéticas del grupo, sino
que también sefiald la existencia de relaciones no resueltas entre las especies, entre ellas la ubicacion de
Hamadryas julitta (Fruhstorfer, 1914) anidada en Hamadryas glauconome (H.W. Bates, 1864). A este
estudio han seguido otros para determinar la utilidad del “codigo de barras” (uso del gen COI) para la
delimitacion de las especies, tal como se ha empleado en otros grupos de Lepidoptera (Prado et al. 2011,
Toussaint et al. 2015). Garzon-Orduiia et al. (2017), al verificar la correspondencia de las especies sugeridas
por el analisis de COI con las asignadas a priori, muestra que H. glauconome y H. julitta estan claramente
diferenciadas al menos por el gen COI, aunque sin mencién a una revisién del componente morfologico,
como si se realizo con otras especies en el mismo estudio.

Los resultados obtenidos por los estudios de Garzén-Ordufia (2012) y Garzén-Ordufia et al. (2013) sugerian
que era necesaria una revision del status taxonémico de H. glauconome y H. julitta, con el interés afiadido
de que, previo a la revision de Jenkins (1983), H. julitta era considerada una subespecie de H. glauconome.
Actualmente se reconocen 2 subespecies de H. glauconome: H. glauconome grisea Jenkins, 1983, que se
encuentra en el noroeste de México, y H. glauconome glauconome, que se distribuye en las vertientes este
y oeste del pais y llega hasta Costa Rica. Por su parte, H. julitta se encuentra restringida a la peninsula de
Yucatan (Fig. 1) (Luis-Martinez et al. 2003; Warren et al. 2016).

De acuerdo a la revision de Jenkins (1983), el menor tamafio de H. julitta y la presencia de ocelos mas
aplanados son de los caracteres mas relevantes para distinguirla de H. glauconome, por lo cual es importante
integrar estos en los analisis realizados en este trabajo. Una manera de evaluar cuantitativamente estos
caracteres es empleando la morfometria geométrica (Mutanen, 2005; Zelditch et al., 2004), la cual permite
analizar de manera independiente el tamafio y forma de las estructuras de interés (Torcida & Perez, 2012).

En el presente estudio se revisaron ejemplares de H. julitta y H. glauconome, con el fin de comprobar su
status taxondémico, usando datos de morfometria geométrica para evaluar cuantitativamente las diferencias
morfoldgicas tomadas en cuenta por Jenkins en 1983 y datos de variables bioclimaticas, para contrastar la
informacion morfoldgica con la ecoldgica. Ademas, se analizd de manera cuantitativa la variacion de la
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coloracion en H. glauconome a fin de comprobar si sigue un comportamiento clinal y por lo tanto si se
deben considerar 0 no como subespecies validas.
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Figura 1. Superior: de izquierda a derecha, fotografias de Hamadryas g. grisea, Hamadryas g. glauconome y Hamadryas julitta (Warren et al.
2016). Inferior: mapas de distribucién de Hamadryas glauconome (izg.) y Hamadryas julitta (der., circulo rojo) en México (Luis-Martinez et
al. 2003).



METODO

Obtencidn de ejemplares

Los ejemplares y bases de datos empleados en este estudio pertenecen a la coleccion del Museo de Zoologia
de la Facultad de Ciencias, UNAM (MZFC); el McGuire Center for Lepidoptera and Biodiversity (MGCL)
del Florida Museum of Natural History (FMNH) y el Museo de Zoologia de ECOSUR en la unidad
Chetumal.

Andlisis morfométricos

La toma de fotografias de las alas de los ejemplares se realiz6 mediante una cdmara Canon EOS Rebel T1i
con un lente de 18-55 mm con apertura de F8 e ISO 100, manteniendo la exposicion entre 0 y +1, con una
distancia de a 33.5 cm entre el ejemplar y la camara.

Para los analisis de morfometria geometrica fueron seleccionadas 130 fotografias: 70 de H. g. glauconome
(19 hembras y 51 machos), 18 de H. g. grisea (11 hembras y 7 machos) y 42 de H. julitta (25 hembrasy 17
machos); esta seleccidn se realizo de acuerdo al estado de las alas, descartando los ejemplares con dafio o
desgaste que interfirieran con el patron de coloracion.

La configuracion consistio en 5 marcas y 121 semimarcas en la vista ventral del ala posterior izquierda.
Estas se ubican en puntos de union de las venas, sefialando puntos homaélogos por la yuxtaposicion de tejidos
(Torcida & Perez, 2012; Tatsuta et al. 2018); mientras que las semimarcas se agrupan en 6 curvas que
delinean el interior y exterior de los ocelos, cada curva representa un contorno que puede ser comparado
como un solo elemento (Palci & Lee, 2019) (Fig. 2, Ap. A.). Esta configuracion se disefio para identificar
diferencias en los tamarios de ala y la forma de los ocelos de las alas posteriores, dos de los criterios que
Jenkins (1983) emplea para separar ambas especies y que suelen evaluarse de manera cualitativa al asignar
las especies. La digitalizacion de las marcas y semimarcas se realiz6 con el programa tpsDig2.

La superposicion se realizd en el programa CoordGen8 (Sheets, 2014) empleando la superposicién
Procrustes, el deslizamiento de semimarcas se hizo por el método de minimizar la distancia Procrustes
(Gunz & Mitteroecker, 2013). Se realizé un andlisis de componentes principales (PCA) con el fin de reducir
las variables empleadas en el andlisis de variables candnicas (CVA) (Ramirez-Sanchez et al. 2016), estos
analisis se llevaron a cabo con PCA8 y CVAGen8, respectivamente (Sheets, 2014), y adicionalmente se
empled RStudio para pruebas estadisticas. Por otra parte, las diferencias en el tamafio de las alas se
analizaron con pruebas de Kruskal-Wallis y Wilcox repetidas utilizando el valor de tamafio centroide en
RStudio.



Figura 2. Ubicacion de marcas (rojo) y semimarcas (azul).

Variables bioclimaticas

Los valores de las 19 variables biocliméticas utilizadas se extrajeron de los datos disponibles en la base de
datos WorldClim a partir de las coordenadas geograficas de los ejemplares pertenecientes a las colecciones
del MZFC y del Museo de Zoologia de ECOSUR-Chetumal por medio de RStudio. En el caso de los
ejemplares de MGCL se realizé georreferenciacion a partir de las localidades de los ejemplares, previo a la
obtencion de las variables bioclimaticas.

Se empled RStudio para las pruebas estadisticas, asi como para el analisis de componentes principales
(PCA) y el andlisis de variables candnicas (CVA), para este ultimo se emple6 el paquete Morpho (Schlager,
2013). Los PCAs y CVAs se realizaron tanto para H. julitta y H. glauconome. En el caso de H. glauconome,
las subespecies se tomaron como grupos separados.

Andlisis de coloracion

Estos andlisis se realizaron Gnicamente para H. glauconome debido a que la coloracion es actualmente el
principal factor para la discriminacién entre sus subespecies validas, mientras que la distincion entre H.
glauconome y H. julitta se basa en su tamafio y la forma de los ocelos. Para ellos se seleccionaron 117
fotografias en vista dorsal: 24 de H. g. grisea y 93 de H. g. glauconome. Previo a los analisis se empleo el
programa Raw Therapee 5.8 para la calibracion del color y convertir a formato jpg.



Las fotografias se procesaron empleando el paquete pavo 2 en RStudio; las imagenes se importaron
indicando su escala; asi como, el contorno de las alas (Endler, 2012; Maia et al., 2019). A continuacion, se
clasificaron las imagenes para separar los pixeles en clases de color discretas, el valor de k (nimero de
colores distintos) se determind mediante la simulacion de mediciones de espectrofotdmetros con el sistema
visual de Apis mellifera (Eguchi et al., 1982; Briscoe & Chittka, 2001) y se emple6 una imagen de referencia
para asegurar que se identifican de manera correcta los elementos homologos del patron. A partir de las
iméagenes clasificadas se realiz6 el analisis de adyacencia, empleando una cuadricula de 1500 por 1500
puntos sobre cada imagen (Endler, 2012). A partir de estos resultados, se realizaron pruebas estadisticas y
un agrupamiento UPGMA para visualizar la similitud de los patrones de coloracion; asi como pruebas de
componentes principales y andlisis de variables candnicas por si solos e integrando con las variables
biocliméticas (Endler, 2012).



RESULTADOS

Analisis morfométricos

Variacion de forma

El andlisis de componentes principales (PCA) indica que el primer componente (PC) concentra 35.44% de
la variacion entre individuos, mientras que al PC2 y al PC3 les corresponden 10.63% y 7.7%,
respectivamente. Los primeros 17 PC explican el 84.78% de la variacion y se usaron para el anélisis de
variables canonicas (CVA) (Fig. 3).

Hamadryas Hamadryas

Especie glauconome  +  glauconome !jﬂtrtr;adryas
glacuconome grisea ]
I i
‘ 0.03 K
i~ r
0.02 “ .
'y
Y
BE: Y
2 001- :
o r
T : T
T [
2 ooo-
a
o]
- 'y
@©
S-0.01-
Q.
E
(=]
(8]
B -0.02- 2
o od
[=]
0.03- .
-0.04-
1 1 1 1 1 1 1
-0.08 -0.04 0.02 0.00 0.02 0.04 0.06
1er componente principal 35.44%
T T -
S []

Figura 3. Gréfico de dispersion de los valores de componentes principales junto con las gradillas de deformacién implicadas por el cambio en
cada eje.

El CVA indico que existen 2 ejes canonicos significativos (p <2.22045 e-16, p =5.33393 e-12), lo que
corresponde a 3 grupos encontrados, consistente con el numero de grupos indicados a priori; el primer eje
explica el 94.7% de la variacion y el segundo corresponde al 5.3% de esta (Ap. B). La prueba de asignacion
de Mahalanobis muestra que la pertenencia a de H. julitta fue correctamente predicha, mientras que para H.
g. glauconome y H. g. grisea, la prediccion fue correcta en la mayoria de los casos, pero con algunas
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asignaciones de individuos de H. g. grisea como H. g. glauconome y viceversa. A su vez la prueba de
asignacion cruzada mostrd que los individuos de H. julitta se asignaron correctamente el 95.23% de las
veces (el resto no se asignd a ningun grupo), mientras que en el caso de H. g glauconome y H. g. grisea la
proporcion de asignacion correcta fue de 84.28% y 88.89% respectivamente, con los casos erréneos
asignados a la otra subespecie; en general, la prueba de validacion cruzada mostré que el 88.46% de
individuos pudieron ser asignados correctamente (Fig. 4).
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Figura 4. Gréafico de dispersion de los valores obtenidos del analisis de variables candnicas y las gradillas de deformacion implicadas por el
cambio en cada eje.

Al realizar una prueba de Wilcox repetida con los valores de la variable canénica 1 (CV1), H. julitta se
diferencid significativamente tanto de H. g. glauconome como de H. g. grisea, sin que hubiera diferencias
significativas entre las subespecies de H. glauconome; mientras que al aplicar la misma prueba a la variable

canonica 2 (CV2), se observa que los 3 grupos son significativamente distintos, sobre todo al comparar H.
g. grisea con los otros dos (tabla 1).



Tabla 1. Resultados de las pruebas de Wilcox realizadas con los valores de las variables candnicas 1y 2. Hgg: H. g. glauconome; Hga: H g.
grisea; Hj: H. julitta.

Cvi CcV?2
Grupos
p pajustada  significancia p p ajustada  significancia
Hgg-Hga 0.472 472 Ns 4.32 e-8 1.30 e-7 ek
Hgg-Hj 1.03 e-18 3.09 e-18 folakell 0.004 0.004 *k
Hga-Hj  2.16e-15  4.32e-15 ool 2.97 e-7 5.94 e-7 e

Variacion de tamario

Al comparar el tamafio centroide de las alas mediante las pruebas de Kruskal-Wallis y Wilcox (tabla 2) no
se encontraron diferencias significativas entre las subespecies de H. glauconome, pero si entre H. julitta y
los otros grupos. Estas diferencias se observan no sélo al considerar el dimorfismo sexual (Fig. 5), sino
también sin separar por sexo.

Tabla 2. Pruebas estadisticas aplicadas al valor de tamafio centroide. Hgg: H. g. glauconome; Hga: H g. grisea; Hj: H. julitta.

Prueba Sexo Grupos p P ajustada
Kruskal-Wallis Hgg-Hga-Hj 2.56 e-12 na
Hgg-Hga 0.832 0.832
na
Wilcox Hgg-Hj 7.79e-12 2.34e-11%*
Hga-Hj 2.85¢e-9 57e9%*
Hembras 0.0000000152 na
Kruskal-Wallis —— Hgg-Hga-Hj
Machos 0.000000306 na
Hgg-Hga 1 1
Hembras Hgg-Hj 3.86 e-10 1.16e-9*
Hga-Hj 2.23 e-7 4.46e-7*
Wilcox
Hgg-Hga 0.07 0.07
Machos Hgg-Hj 2.94 e-7 8.82e-7*
Hga-Hj 1.16 e-5 2.32e-5%*
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Tamafo Centroide Hamadryas

Sexo H | | Sexo: M

Tamafio centroide

n
I

* *
»
H. glauconome  H. glauconome H. julitta H. glauconome  H. glauconome H. julitta
glauconome arisea glauconome grisea
Subespecie

Figura 5. Diferencias del tamafio de las alas.

Variables bioclimaticas

Al comparar las variables bioclimaticas de cada taxon por separado, por medio de la prueba no paramétrica
de Wilcox, se encontraron diferencias significativas entre los tres grupos para 10 de las 19 variables. H.
julitta fue significativamente diferente de H. g. glauconome en todas las variables y de H. g. grisea en 15
de las 19 variables. En el caso de las subespecies de H. glauconome, estas presentaron diferencias
significativas en 13 de las 19 variables (Ap. E).

Los analisis de componentes principales no muestran claramente la separacion de los grupos, aunque indican
que las variables que mas contribuyen al primer y segundo componentes son la estacionalidad de la
temperatura y la precipitacion anual, respectivamente.

En el CVA que compara H. julitta con las subespecies de H. glauconome, muestra que el 98.36% de la
variacion es explicado por el primer eje, mientras que el segundo contiene solamente el 1.64% de la
variacion. Al realizar la clasificacion por probabilidades tipicas se encontrd que la clasificacion de los
individuos coincidia con el grupo asignado a priori en el 87.88%. En el caso de H. julitta el 98.87% de los
individuos se asignaron correctamente, con 0.07% asignado a H. g. glauconome y 1.06% no se asignd a
ninguno de los grupos; para H. g. glauconome el 52.93% de los individuos se asignd a esa misma subespecie,
mientras que el 32.88% se asignd a H. g. grisea y el 14.19% restante no correspondi6 a ningun grupo; por
altimo, un 87.5% de los individuos de H. g. grisea quedd dentro de la misma subespecie, mientras el 8.2%
se alined con H. g. glauconome y el 4.3% restante no se alined con ningdn grupo (Fig. 6, Ap. C-D).
11
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Al realizar una prueba de Wilcox sobre los valores obtenidos del CVA se obtuvo que los 3 grupos son
significativamente diferentes, en donde la separacion de H. julitta es mucho més clara que el de las
subespecies de H. glauconome. Al realizar el CVA, sin considerar los dos taxones de H. glauconome, la
coincidencia de la clasificacion de los individuos con el grupo a priori aumenta al 96.70%, con asignacion
coincidente de H. glauconome en un 92.29% y 98.74% para H. julitta.

Andlisis de coloracion

A partir de la simulacién de lecturas de espectrofotdmetro para las fotografias de H. glauconome se
determinaron cuatro clases de color (k), que se identificaron con las letras A, B, C y D; A correspondiendo
al color més oscuro y D al mas claro (Fig. 7).

HaaM28Mxd255 4
99 - A B D

1000 500

1500

2000

o200 1000 1300 2000

b ColourclassiDs: 1-4

Figura 7. Resultados de la clasificacion de las imagenes empleando el paquete pavo 2.

Al realizar pruebas de t de student y de Wilcox (dependiendo de si los datos seguian o no una distribucion
normal), se encontr6 que las proporciones del color C, eran significativamente diferentes entre H. g.
glauconome y H. g. grisea tanto en el caso de las hembras como en el de los machos, mientras que habia
diferencias de las proporciones de los colores B y D Unicamente entre los machos (Fig. 8, Ap. F).
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Figura 8. Proporciones de color en Hamadryas glauconome.
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A partir de los datos de proporcion de color (pi) y proporcidon de transiciones de color (ti) se realizé un arbol
UPGMA, que agrupa de manera jerarquica la similitud de los patrones de coloracion (Fig. 9), sin que hubiera
agrupacion de tipo geografica, excepto para los individuos de H. g. grisea correspondientes a Sonora.

i Aazil

70000.0

Figura 9. Arbol UPGMA a partir de los valores de p (proporciones de color) y t (transiciones). Hamadryas g. glauconome (azul), Hamadryas
g. grisea (rosa).

En el CVA realizado con los resultados del analisis de adyacencia (pi y ti) comparando las subespecies de
H. glauconome, ambas fueron significativamente diferentes. La clasificacién por probabilidades tipicas
asigno el 91.25% de los individuos de H. g. glauconome, 6.25% a H. g. grisea 'y 2.5% no se asigno a ninguna
subespecie; mientras que para los individuos de H. g. grisea, el 90% quedd en la misma categoria y el 10%
restante se clasifico dentro de la otra subespecie; con una precision general de la clasificacion del 91% (Ap.
G).

El CVA integrando los datos del analisis de adyacencia y las variables bioclimaticas empled los primeros
19 componentes principales del PCA, que explican el 0.655 de la variacion, también aqui ambas subespecies
resultan significativamente diferentes. En este caso la precision de la clasificacion por probabilidades tipicas
aumentd a 96%, con el 95% de los individuos de H. g. glauconome de los asignados a esta subespecie y el
5% a H. g. grisea, mientras que todos los individuos de H. g. grisea se mantuvieron en este grupo (Ap. H).
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Las pruebas de correlacion entre las proporciones de color y cada una de las variables bioclimaticas
mostraron que no existian correlaciones fuertes, aln si resultaban significativas (Ap. 1-J). La variable que
presentdé mas correlaciones significativas fue la estacionalidad de la precipitacion, donde mientras mayor
fuera el coeficiente de variacion, menor proporcion de los colores claros (C y D) y mayor proporcién de los
oscuros (A y B) tanto para hembras como para machos (Fig. 10).
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Figura 10. Gréfica de la estacionalidad de la precipitacion contra las proporciones de coloracion, separada por sexo. Los asteriscos indican los
casos en que la correlacion fue significativa.
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

A partir de los andlisis morfométricos de las alas se puede observar que existen 3 grupos significativamente
diferentes al considerar la forma de los ocelos: H. g. glauconome, H. g. grisea y H. julitta; mientras que
Unicamente se observan dos grupos en cuanto al tamafio alar: H. glauconome y H. julitta, lo cual es
consistente con lo observado por Jenkins (1983) para estos caracteres. Por otra parte, el analisis de
coloracion junto con la informacion de las variables bioclimaticas provee la mejor asignacién de individuos
a las subespecies de H. glauconome. En conjunto, los andlisis realizados indican que H. julitta y H.
glauconome son especies distintas, esta Ultima presentando dos subespecies.

Analisis morfométricos

La morfometria geométrica permitié evaluar de manera cualitativa la forma de los ocelos del ala posterior
y el tamafio del ala de H. glauconome y H. julitta de manera independiente, caracteres presentes tanto en
machos como hembras, y que Jenkins (1983) empled para separar ambas especies. A partir de esta
informacion se pudo demostrar de manera cuantitativa que existen 3 grupos significativamente diferentes
de acuerdo a la forma de los ocelos (p <0.001), correspondientes a H. g. glauconome, H. g. grisea y H.
julitta, y que es un caracter Gtil para diferenciar H. julitta de H. glauconome, tal como lo indica la prueba
de Wilcox sobre el primer eje candnico (p <0.001), que contiene el 94.7% de la variacion y corresponde a
la forma de los ocelos ubicados en M1-M2 y Cui-Cuz; asi como la prueba de asignacion, que en ningln caso
coloco a los individuos en la especie incorrecta.

Los datos del tamafio de las alas indican que este es significativamente diferente y permite la separacion
entre H. julitta y H. glauconome (p<0.001), pero no la de las subespecies de esta Ultima; esto ocurre tanto
al separar por sexos, considerando que las hembras son méas grandes, como al no hacerlo.

Las diferencias de los caracteres evaluados son evidentes, también de manera cualitativa, pero el uso de la
morfometria geométrica puede extenderse al analisis de otros caracteres mas complejos, como por ejemplo
la forma de la genitalia (Mutanen, 2005), que en la revision de Jenkins (1983) tiene s6lo una descripcién
escueta; o la forma del exocorion de los huevos (Nieves-Uribe, et al. 2019).

Variables biocliméticas y andlisis de coloracion

Los datos de las variables bioclimaticas, muestran que H. julitta y H. glauconome son ecologicamente
distintas y que, si bien existe diferencia entre las subespecies de H. glauconome, estas no son suficientes
para asignar de manera inequivoca que se trata de subespecies distintas.

Dado que la mayor diferencia que Jenkins (1983) encontré entre H. g. glauconome y H. g. grisea fue la
coloracion alar, el uso de una herramienta como el paquete pavo 2.0 (Maia, et al. 2019) ha permitido analizar
esta variable sin el sesgo del ojo humano. Por este método, se identificaron 4 colores presentes en el patron
de coloracion alar de H. glauconome; asi como las caracteristicas de éste en cuanto a proporciones de color
y los perimetros de cada parche de color. Con los datos del analisis de adyacencia, fue posible observar que
no solamente cambia el patron alar en los machos con respecto a la pérdida del parche calcareo
(correspondiente al color D), sino que tanto en las hembras como en los machos disminuye la proporcion
del color C, es decir, que también las hembras de H. g. grisea son mas oscuras que las de H. g. glauconome.

Asimismo, tenemos que en general la variacion del patron de coloracidn no tiene una tendencia geogréfica,
con patrones muy similares para localidades muy distantes, asi como individuos de H. g. grisea cuyo patron
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es muy similar al de especimenes pertenecientes a H. g. glauconome. Sin embargo, cabe notar que en los
individuos provenientes de Sonora existe una alta similitud del patron.

En los CVA’s se puede ver que la asignacion de los individuos de H. glauconome no es muy exacta
considerando sdlo las variables bioclimaticas (52.93%) para H. g. glauconome y 87.5% para H. g. grisea,
mientras que con los datos del analisis de adyacencia aumenta considerablemente la proporcion de
individuos determinados correctamente (91.25% y 90%), con la mayor asignacion correcta cuando se
combinan ambos tipos de datos (95% y 100%), siendo que aquellos individuos con ambigliedades se
encuentran en Colimay Guerrero, considerados parte de la zona de transicidn entre subespecies por Jenkins
(1983), por lo cual seria de interés analizar un mayor nimero de individuos de estos dos estados, asi como
de otros considerados zona de intergradacion, como Michoacéan, Jalisco y Morelos.

Si bien la consideracion de las variables bioclimaticas junto con el patron de coloracion permite una mejor
determinacion de las subespecies de H. glauconome, no se observa algun tipo de correlacién clara entre
ellas que pueda sugerir una clina en el patron de coloracion o que este siga alguna regla biogeografica como
la regla de Gloger (Delhey, 2019)

Status taxonémico

Desde su descripcion en 1914 hasta la revision de Jenkins en 1983, cuando fue elevada al nivel de especie,
Hamadryas julitta fue considerada como una subespecie véalida de H. glauconome. Posteriormente, en el
trabajo realizado por Garzén-Ordufia, et al. (2013) empleando ADN nuclear, mitocondrial y caracteres
morfoldgicos, los especimenes de H. julitta aparecian dentro del grupo de H. glauconome tanto al considerar
solo los datos moleculares como con la evidencia combinada, lo cual establecia un problema taxonémico
que era necesario esclarecer empleando distintos tipos de caracteres y un mayor tamafio de muestra, ademas
de incluir especimenes de las dos especies propuestas por Jenkins, asi como de todas sus subespecies. Los
resultados de Garzon-Ordufia et al. (2013) podrian indicar tanto que H. julitta deberia de considerarse como
una subespecie mas de H. glauconome, como que las subespecies de esa Gltima deberian elevarse a especies;
lo cual dependeria de la magnitud de las diferencias entre los taxones.

Dado la gran magnitud de las diferencias aqui encontradas en el tamafio alar, la forma de los ocelos y las
condiciones ecologicas (descritas por las variables bioclimaticas), podemos concluir que H. julitta y H.
glauconome son especies distintas. El grado de diferenciacion observado es consistente con el encontrado
en otros caracteres para estas dos especies, tal como la estructura del exocorion de los huevos (Nieves-
Uribe, et al. 2019) y la forma de la genitalia (Jenkins, 1983; Prado, et al. 2011), que es mucho méas notoria
entre H julitta y H. glauconome que entre las subespecies de esta Gltima.

La variacion encontrada entre los individuos de H. g. glauconome y H. g. grisea es significativa incluso en
caracteres no considerados previamente, como la forma de los ocelos de las alas posteriores, por lo cual
podemos hablar de que se tratan de grupos distintos. Sin embargo, esta diferenciacion es de una magnitud
mucho menor a la que presentan al compararse con H. julitta, y no es suficiente para considerarlas especies
distintas. En su lugar, estariamos hablando de que se trata de un caso de subespecies parapatridas, que
presentan un cambio abrupto en un caracter (la pérdida del parche calcéreo y en general una coloracion mas
oscura), y que se considera representan unidades de divergencia adaptativa (Braby et al. 2012).

Los métodos actuales permiten discriminar H. g. glauconome y H. g. grisea de una manera bastante buena,
pero la integracion de multiples tipos de datos puede permitir una mejor delimitacion de las zonas de
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contacto y por lo tanto de los limites de las subespecies, tal como se pudo ver al considerar las variables
bioclimaticas ademas del andlisis de adyacencia; a estos se podrian afiadir, por ejemplo, datos moleculares
(Wilson et al. 2013), distribuciones de las plantas hospederas o andlisis de nicho ecoldgico.
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APENDICES

A continuacion, se presenta informacion mas detallada de los analisis realizados, principalmente de sus
resultados graficos y valores de significancia.

A. Ubicacién de las marcas y semimarcas.

Nomenclatura de venacion alar obtenida de Garzén-Ordufia 2012.

Tipo de marca NUmero de marca Posicion anatémica
1 Union de las venas Sc + Ri con la celda discal
2 Uniodn de la vena Rs con la celda discal
Tipo 1 3 Uniodn de la vena M1 con la celda discal
4 Uniodn de las venas M3 y Cui
5 Union de la vena Cuz con la celda discal
Curva 1: 6-26 Interior del ocelo en Mi-M2
Curva 2: 27-46 Exterior del ocelo en Mi-M2
Curva 3: 47-66 Interior del ocelo en Ms-Cui
Semimarcas
Curva 4: 67-86 Exterior del ocelo en Ms3-Cuz
Curva 5: 87-106 Interior del ocelo en Cui-Cuz
Curva 6: 107-126 Exterior del ocelo en Cui-Cuz
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density

B. Gréficos de densidad del CVA de morfometria geométrica

a. CV1 de los datos de morfometria geométrica
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density

b. CV2 de los datos de morfometria geométrica
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density

C. Gréficos de densidad del CVA de las variables biocliméticas por subespecie

a. CV1 de las variables bioclimaticas por subespecie
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density

c. CV1 de las probabilidades tipicas de las variables bioclimaticas por subespecie
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1.5-

05-

0.0-

d. CV2 de las probabilidades tipicas de las variables bioclimaticas por subespecie

1 I II I I 1 1
-25 0.0 25 50
Zdo eje candnico 1.64%
; Hamadryas Hamadryas
Especu_e_s por . glauconame l glauconome Hﬂlnadryas I ninguna
probabilidades tipicas glacuconome grisea julitta

28



densidad

D. Gréficos de densidad del CVVA de las variables bioclimdticas por especie

a. CV1 de las variables bioclimaticas por especie
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E. Valores de p de las pruebas de Wilcox a las variables bioclimaticas

: e p ajustada
Variable bioclimatica - -
Hgg-Hga Hj-Hgg Hj-Hga
Temperatura anual promedio 0.055 6.87 e-13 **** 0.08
Media del Rango Diurno (°T max - °T min) 1.58 -24 ****  85e-106 **** 2,12 e-132 ****
Isoterma 0.23 5.91 e-60 **** 2,04 e-59 ****
Estacionalidad de la temperatura 0.086 1.57 e-67 ****  3.04 e-63 ****
Temperatura maxima en el mes més calido 1.34 g-12 **** 0.002 ** 7.65 g-21 ****
Temperatura minima del mes mas frio 0.028 * 4.46 e-42 ****  6.87 e-68 ****
Rango de anual de la temperatura 2.04 e-17 **** 1,03 e-45 **** 789 e-105 ****
Temperatura media en el trimestre mas himedo 0.003 ** 1.29 e-15 **** 0.8
Temperatura media en el trimestre mas seco 251 e-5****  115e-22****  6.10 e-06 ****
Temperatura media en el trimestre mas calido 2.66 e-7 **** D57 e-17 **** 0.206
Temperatura media en el trimestre mas frio 0.081 2.1 e-4 *** 6.98 e-4 ***
Precipitacion anual 1.24 e-4 *** 182 e-42 ****  1.6]1e-78 ****
Precipitacion en el mes mas himedo 0.931 4.8 e-13 **** 1.81 e-12 ****
Precipitacion en el mes mas seco 573 e-4 *** 3,06 e-160 **** 1,92 e-14]1 ****
Estacionalidad de la precipitacion 4.7 e-21 **** 459 e-213 **** 276 e-144 ****
Precipitacion del trimestre mas humedo 0.662 1.28 e-48 **** 248 e-56 ****
Precipitacion del trimestre méas seco 1.41 e-11 **** 0.36 e-166 **** 288 e-141 ****
Precipitacion del trimestre mas calido 1.58 -6 **** 1,78 e-13 **** 0.403
Precipitacion del trimestre mas frio 0.002 ** 4.14 e-171 **** 3,62 e-128 ****

F. Valores de p de las pruebas estadisticas

de las proporciones de color de las subespecies de

Hamadryas glauconome

Color Sexo Prueba p

A Hembras 0.0954

Machos i 0.27
Wilcox

B Hembras 0.528
Machos 3.09 e-5 **

c Hembras 0.00816 *
Machos 0.00565 *

t de Student

5 Hembras 0.87

Machos 6.17 -5 **
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densidad

G. Graficos de densidad del CVA de los resultados del analisis de adjacencia

a. CV1 de los resultados del analisis de adjacencia (pi y ti)
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densidad

b. CV1 de las probabilidades tipicas de los resultados del analisis de adjacencia (pi y ti)
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densidad

H. Gréficos de densidad del CVA de los resultados del andlisis de adjacencia y las variables
bioclimaéticas
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d. CV1 de las probabilidades tipicas de los resultados del anélisis de adyacencia (piy ti) y las
variables biocliméticas
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I. Resultados de las pruebas de correlacién entre las variables bioclimaticas v las proporciones de color
de Hamadryas glauconome

Variable bioclimatica Color Sexo Correlacion p

A Hembras -0.074 0.654
Machos 0.14 0.213
B Hembras 0.028 0.864
Temperatura anual promedio Machos 0.023 0.847
C Hembras 0.0046 0.978
Machos -0.02 0.861
D Hembras 0.082 0.622
Machos -0.012 0.917
A Hembras 0.28 0.0801
Machos -0.062 0.593
B Hembras -0.02 0.905

. . o o e Machos 0.28 0.0137 *
Media del Rango Diurno (°T max - °T min) . Hembras 0.19 0.248
Machos -0.072 0.535
D Hembras -0.016 0.922

Machos -0.37 0.00107 **

A Hembras 0.023 0.888
Machos -0.19 0.108

5 Hembras 0.38 0.0186 *
Isoterma Machos 0.062 0.598
c Hembras -0.24 0.148
Machos -0.072 0.534
D Hembras -0.18 0.279

Machos 0.29 0.0121 *
A Hembras -0.049 0.768
Machos 0.16 0.168

5 Hembras -0.35 0.0302 *
Estacionalidad de la temperatura Machos 0.026 0.823
c Hembras 0.15 0.346
Machos 0.033 0.779
D Hembras 0.27 0.097

Machos -0.36 0.00155 **
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Variable bioclimatica Color Sexo Correlacion p
A Hembras 0.19 0.24
Machos 0.12 0.289
B Hembras -0.17 0.304
Temperatura méaxima en el mes mas céalido Machos 03 0.00805
C Hembras -0.16 0.324
Machos -0.14 0.214
D Hembras 0.25 0.129
Machos -0.47 1.6 e-5 ***
A Hembras -0.15 0.374
Machos 0.033 0.779
B Hembras 0.22 0.174
Temperatura minima del mes mas frio Machos -0.09% 0.409
C Hembras -0.057 0.731
Machos 0.025 0.833
D Hembras -0.048 0.77
Machos 0.18 0.13
A Hembras 0.2 0.216
Machos 0.096 0.41
B Hembras -0.25 0.128
Rango de anual de la temperatura Machos 0.11 0.348
c Hembras -0.005 0.976
Machos 0.033 0.778
D Hembras 0.07 0.672
Machos -0.41 0.000222 ***
A Hembras 0.085 0.608
Machos 0.14 0.216
5 Hembras -0.17 0.294
Temperatura media en el trimestre mas humedo Machos 0.15 0.201
c Hembras -0.043 0.796
Machos -0.028 0.812
D Hembras 0.23 0.152
Machos -0.41 0.0002 ***
A Hembras 0.16 0.337
Machos 0.044 0.703
5 Hembras 0.26 0.109
Temperatura media en el trimestre mas seco Machos 0.14 0.217
c Hembras -0.36 0.0249 *
Machos -0.12 0.321
Hembras -0.045 0.784
Machos -0.081 0.487
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Variable bioclimatica Color Sexo Correlacion p
A Hembras 0.1 0.526
Machos 0.086 0.459
B Hembras -0.17 0.313
Temperatura media en el trimestre mas calido Machos 0.2 0.0868
c Hembras -0.027 0.872
Machos -0.075 0.521
D Hembras 0.19 0.235
Machos -0.35 0.00174 **
A Hembras -0.056 0.736
Machos 0.044 0.707
B Hembras 0.27 0.0991
Temperatura media en el trimestre mas frio Machos -0.015 0.898
C Hembras -0.16 0.325
Machos -0.015 0.895
D Hembras -0.071 0.666
Machos 0.081 0.488
A Hembras -0.29 0.073
Machos -0.11 0.356
B Hembras 0.031 0.852
Precipitacion anual Machos 0.24 0.0373 *
C Hembras 0.21 0.204
Machos 0.16 0.177
D Hembras 0.0032 0.984
Machos 0.36 0.00158**
A Hembras -0.21 0.196
Machos -0.087 0.452
B Hembras 0.066 0.69
Precipitacion en el mes mas himedo Machos 0.1 0.383
c Hembras 0.13 0.414
Machos 0.079 0.498
D Hembras -0.036 0.829
Machos 0.2 0.091
A Hembras -0.38 0.0176 *
Machos 0.1 0.373
5 Hembras -0.26 0.113
Precipitacion en el mes mas seco Machos 0.35 0.00224 ™
c Hembras 0.43 0.00699 **
Machos 0.19 0.109
Hembras 0.17 0.304
Machos 0.13 0.254
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Variable bioclimatica Color Sexo Correlacion p
A Hembras 0.34 0.0365 *
Machos 0.0098 0.933
5 Hembras 0.32 0.0503
Estacionalidad de la precipitacion Machos 0.38 0.000707 =
c Hembras -0.44 0.0047 **
Machos -0.23 0.0419 *
D Hembras -0.19 0.253
Machos -0.32 0.00435 **
A Hembras -0.27 0.0952
Machos -0.028 0.808
B Hembras 0.084 0.612
Precipitacion del trimestre mas himedo Machos 0.19 0.0951
C Hembras 0.16 0.342
Machos 0.17 0.15
D Hembras -0.031 0.851
Machos 0.18 0.117
A Hembras -0.37 0.0198 *
Machos 0.09 0.439
B Hembras -0.21 0.205
Precipitacion del trimestre mas seco Machos 0.2 0.00517 7
c Hembras 0.39 0.0149 *
Machos 0.19 0.0994
D Hembras 0.17 0.303
Machos 0.12 0.318
A Hembras -0.11 0.503
Machos 0.061 0.599
B Hembras -0.17 0.315
Precipitacion del trimestre mas calido Machos 0.018 0875
c Hembras 0.27 0.103
Machos 0.15 0.202
D Hembras 0.036 0.827
Machos -0.28 0.0153 *
A Hembras 0.071 0.668
Machos 0.18 0.118
5 Hembras -0.28 0.0844
Precipitacion del trimestre mas frio Machos 0.077 0.508
c Hembras -0.15 0.367
Machos -0.06 0.604
Hembras 0.36 0.0245 *
Machos -0.03 0.795
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J. Graficas de las variables con correlacién significativa (*) para las proporciones de color de

Froporcidon de color

Hamadryas glauconome.

a. Media del rango diurno/variacion de la temperatura
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Proporcidn de color

b. Isoterma

H 1]
0.4 1
0.3 7 & -
" -
- . ] t : L ] L 1 . 1=
02 ST 0, I e 2* H-hI 12,
- - l-.-l—.
. | ® L ] A L - solt .l -
0.4
i
e ot = & :l s
0.3 Py ] [ .
—':.._1.‘_‘__’—’.—':_."'—_. FE e ! ll - 'EDD
& - L ! I . l-t. e --.l"
0.2 $s . PAL I I
t 3
0.4 1
0.3 3
S s et * °
L

0.2 v E » - Y- . * .
& N [ 9 . s
& . L s

0.2

a0 60 70 20 &0 60 70 a0
Isotermalidad

_ Hamadryas Hamadryas
Subespecie * glauconome  * glauconome
glacucanarme arisea

41




Proporcidn de color

c. Estacionalidad de la temperatura
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d. Temperatura maxima del mes mas célido
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e. Rango de anual de la temperatura
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f.

Temperatura media del trimestre mas himedo
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Proporcidn de color

g. Temperatura media del trimestre mas seco
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h. Temperatura media del trimestre mas célido
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Proporcidn de color

i. Precipitacion anual
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Proporcidn de color

j.  Precipitacion en el mes mas seco
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k. Estacionalidad de la precipitacion
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I.  Precipitacion del trimestre méas seco
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Proporcidn de color

m. Precipitacion del trimestre mas célido
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Proporcidn de color

n. Precipitacion del trimestre mas frio
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