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Dedico este trabalho às inúmeras borboletas que 

morreram para que eu pudesse estudar e adquirir 

conhecimento... 
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ABSTRACT 

 
Many aspects and details of the origin, evolution and biogeographical patterns of 

butterflies are not yet fully comprehended. The phylogenetic relationships among most 

butterfly groups remained unknown until recently. Phylogenetic studies have been based 

mainly on morphological characters of adults, although characters of immature stages had 

increased in use and importance nowadays, specially due to their capacity of been 

informative where adult characters are not enough. There are few studies that use these 

characters either to phylogeny or classification of the butterflies. Besides the lack of 

information about the common ancestry of butterflies, there are also gaps to be filled about 

the biogeographical patterns, primarily related to the historical biogeography. In the 

neotropics, the planet’s most biodiverse region, the study of origin and biogeography of 

most groups of organisms, including butterflies, is a subject of great interest. This because 

most of these groups are poorly understood concerning their evolutionary histories and shed 

light on some of these histories would lead us toward the comprehension of this huge 

Neotropical diversity. Despite being one relatively well known group, the genus Actinote 

(Nymphalidae: Heliconiinae) still lacks studies in phylogeny to solve the internal 

relationships of this group. It also lacks studies that seek to understand the distributional 

patterns of the group in the Neotropical region and which factors were responsible for the 

high diversity of Actinote in the southeast region of South America. In the present study we 

carried out three phylogenetic analyses based on morphology, with 34, 31 and 29 táxons 

respectively. In all analyses the majority of the clades were supported by homoplasies, 

although some groups of few species were maintained apparently the same in all the 

analyses supported by synapomorphies. Despite the fact that many discussions point out to 

a great importance in the use of immature characters to help solving the common ancestry 

relationships of butterflies, in the present work these characters were not very informative 

to elucidate the relations of this group, although they have a great taxonomic value, being 

helpful in the identification of the majority of species. This is probably due to a great intra-

specific variation and a lower congruency with the adults’ characters which would make it 

harder to use these characters to try and solve the evolutionary relationships of this 

particular group. Some authors claim that this difficulty could be a result of a rapid 

diversification during the evolutionary history of these species, restricting the 
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morphological differentiation. The biogeographical analysis was carried out with the 

program Reconstructing Ancestral States in Phylogeny (RASP). According to the optimal 

biogeographical hypothesis, the distribution pattern observed could be explained by 41 

dispersal, six vicariant and three extinction events. The analysis pointed out to a spread 

distributed ancestor of Altinote and Actinote, occupying the Andes and the Serra do Mar, in 

southeast Brazil. A vicariant event had isolated the ancestor lineage of Altinote in the 

Andes and the ancestor lineage of Actinote in the southeast of South America. The vicariant 

events could be related to climatic changes, what makes sense to this particular group, 

which is typical of cold high altitude habitats. According to this hypothesis, during the 

glacial periods the species of high altitude habitats could disperse and reach low altitude 

habitats. When the temperatures got higher in the interglacial periods these species were 

trapped in high altitude places, of lower temperature, and became isolated. If this isolation 

period lasted long enough, the species could pass through speciation events, turning into 

new species. 
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RESUMO 
 

Muitos aspectos e detalhes da origem, evolução e padrões de distribuição das 

borboletas ainda não são totalmente compreendidos, como as relações filogenéticas entre a 

grande maioria dos grupos de borboletas, que permaneceram desconhecidas até 

recentemente. Estudos filogenéticos até alguns anos atrás foram baseados principalmente 

em caracteres morfológicos de adultos muito embora o uso de caracteres de estágios 

imaturos tenha aumentado em importância atualmente, principalmente por se mostrarem 

informativos onde os caracteres de adultos foram insuficientes. Ainda assim, existem 

poucos trabalhos que utilizem esses caracteres tanto para a filogenia quanto para a 

classificação das borboletas. Além das lacunas nas relações de ancestralidade comum das 

borboletas, também existem lacunas a serem preenchidas com relação aos padrões 

biogeográficos, principalmente com relação à biogeografia histórica. Nos neotrópicos, a 

região mais biodiversa do planeta, o estudo da origem e da biogeografia da maioria dos 

grupos de organismos incluindo borboletas, é um assunto de grande interesse. Isso porque a 

maioria desses grupos não possui uma boa compreensão de suas histórias evolutivas, e 

desvendar alguns desses pontos seria dar um passo em direção à compreensão dessa 

enorme diversidade Neotropical. Apesar de ser um grupo relativamente bem conhecido, o 

gênero Actinote (Nymphalidae: Heliconiinae) ainda carece de estudos para uma melhor 

compreensão das relações internas do grupo, bem como sobre os padrões de distribuição na 

Região Neotropical. No presente estudo foram realizadas, análises filogenéticas baseadas 

em caracteres morfológicos com 34, 31 e 29 táxons, respectivamente. Nas três análises a 

maior parte dos clados é suportado por homoplasias, embora alguns grupos reduzidos de 

espécies, tenham aparecido suportados por sinapomorfias. Embora muitas discussões 

apontem para uma grande importância no uso de imaturos para se resolver as relações de 

ancestralidade comum entre as borboletas, os caracteres de estágios imaturos de Actinote 

não se mostraram muito informativos para elucidar as relações desse grupo, apesar de terem 

grande valor taxonômico, ajudando na identificação da maioria das espécies. Isso 

provavelmente se deve há uma grande variação intra-específica e uma baixa congruência 

com os caracteres de adultos, o que tornaria difícil o uso desses caracteres para a resolução 

das relações evolutivas para esse grupo em particular. Para alguns autores essa dificuldade 

poderia ser resultado de uma rápida diversificação durante a história evolutiva dessas 
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espécies, limitando a diferenciação morfológica. A análise biogeográfica foi efetuada com 

o programa Reconstructing Ancestral States in Phylogeny (RASP). De acordo com a 

hipótese biogeográfica ótima, o padrão de distribuição observado poderia ser explicado por 

41 dispersões, seis eventos vicariantes e três extinções. Segundo a análise o ancestral de 

Altinote e Actinote era amplamente distribuído, ocupando os Andes e a Serra do Mar, no 

sudeste do Brasil. Um evento vicariante isolou então a linhagem ancestral de Altinote nos 

Andes e a linhagem ancestral de Actinote no sudeste da América do Sul. Os eventos 

vicariantes poderiam estar relacionados a eventos de mudanças climáticas, o que faz 

sentido para este grupo em particular, que é típico de ambientes frios de grandes altitudes. 

De acordo com esta hipótese, durante os períodos glaciais essas espécies de grande altitude 

poderiam se dispersar e alcançar ambientes em baixas altitudes. Quando as temperaturas 

aumentavam durante os períodos interglaciais, estas espécies eram mantidas nesses locais 

de maior altitude, onde as temperaturas permaneciam baixas, e ficavam isoladas. Se o 

período de isolamento fosse grande o bastante, as espécies poderiam então passar por 

eventos de especiação, se tornando novas espécies. 
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INTRODUÇÃO GERAL 
 

As borboletas (Lepidoptera) são, sem sombra de dúvida, um dos grupos mais 

carismáticos, mais estudados e mais bem conhecidos de invertebrados (Ackery et al. 1998; 

Remington 2003; Braby et al. 2006; Peña et al. 2006; Peña & Wahlberg 2007; Kristensen 

et al. 2007), tendo sido fonte de inspiração e objeto de estudo para muitas gerações de 

biólogos (Ackery et al. 1998).  

O estado-da-arte da taxonomia de Lepidoptera deve-se, em parte, provavelmente à 

visibilidade que esses insetos têm, resultado em parte dos padrões coloridos de suas asas, 

resultantes das pequenas escamas pigmentadas características das espécies desse grupo 

(Kristensen et al. 2007). Como resultado, borboletas foram organismos modelo no 

desenvolvimento de diversas áreas da biologia, como evolução, ecologia, dinâmica 

populacional, biologia da conservação e desenvolvimento biológico (Ehrlich 2003; 

Willmott 2003). 

Apesar disso, muitos aspectos e detalhes de sua origem e evolução ainda não são 

totalmente compreendidos (Vane-Wright 2003). Como exemplo, as relações filogenéticas 

entre a grande maioria dos grupos de borboletas permaneceram desconhecidas até 

recentemente, quando diversas propostas filogenéticas foram publicadas com base em 

dados moleculares e morfologia (e.g., Penz 1999; Wahlberg & Zimmermann 2000; Freitas 

& Brown 2004; Willmott & Freitas 2006; Braby et al. 2005; Braby et al. 2006; Peña et al. 

2006; Condamine et al. 2012). Ainda assim, muitos grupos de borboletas continuam sem 

esse conhecimento, e essa falta de informação, que poderia ajudar a elucidar a sistemática e 

os padrões de especiação entre organismos de forma geral, tem sido o entrave mais 

importante na compreensão da história evolutiva das borboletas e de outros lepidópteros 

(Wahlberg & Freitas 2007). 

A ordem Lepidoptera teve seu monofiletismo bem estabelecido há anos (Kristensen et 

al. 2007), e a maioria dos grupos supra-específicos já foi nomeado (Ackery et al. 1998; 

Lamas 2004), entretanto, as relações filogenéticas da maioria dos grupos internos de 

Lepidoptera permaneceram desconhecidas e foram objetos de muita controvérsia ao longo 

dos anos (Ehrlich 1958; Ehrlich & Murphy 1981; Ackery 1984, 1988; Scoble 1992; de Jong 

et al. 1996), com uma falta de conhecimento que, segundo Wahlberg et al. (2005), era 
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crítica e com muitas hipóteses que possuíam pouco suporte empírico (Ehrlich 1958; de 

Jong et al. 1996; Vane-Wright 2003). 

Só recentemente foram feitas duas filogenias robustas para Lepidoptera com base em 

dados moleculares (Regier et al. 2009; Mutanen et al. 2010) e em ambas as relações entre 

os táxons são muito similares e mostram, surpreendentemente, que o clado das borboletas 

poderia nem fazer parte dos Macrolepidoptera, um grupo composto por insetos de tamanho 

médio a grande cujas larvas se alimentam predominantemente do lado externo da planta 

hospedeira (Kristensen et al. 2007).  

Com relação às borboletas (Hesperioidea e Papilionoidea), apesar de já existirem 

algumas hipóteses filogenéticas recentes (Regier et al. 2009; Mutanen et al. 2010; Heikkilä 

et al. 2011), ainda existem lacunas a serem preenchidas. Isso é uma realidade mesmo para a 

família Nymphalidae, um dos grupos mais bem conhecidos de borboletas, com a maior 

diversidade entre os lepidópteros diurnos (são cerca de 7200 espécies descritas) (Vane-

Wright 2003; Freitas & Brown 2004) distribuídas mundialmente à exceção da Antártica 

(DeVries 1987; Shields 1989; Heppner 1991). 

 

1. O uso de imaturos na inferência de hipóteses filogenéticas 

Na ordem Lepidoptera, a classificação dos organismos nos últimos dois séculos e 

meio tem se baseado principalmente na morfologia dos adultos (Ackery et al. 1998).  

Mesmo que Müller (1886) tenha usado caracteres de imaturos para sugerir uma 

classificação para Nymphalidae, foi somente no final do século XX que os caracteres de 

imaturos foram seriamente considerados em estudos filogenéticos (Kitching 1985; Harvey 

1991; Penz & Peggie 2003; Freitas & Brown 2004).  

O estudo de imaturos, entretanto, não é novidade, e foi graças a trabalhos clássicos de 

morfologia de imaturos que estudos posteriores puderam ser desenvolvidos.  Destacam-se 

entre estes os estudos de quetotaxia larval e estudos comparativos de larvas e pupas (Hinton 

1946; Moss 1949; Fleming 1960; DeVries et al. 1985; Nakanishi 1988; Motta 1998, 2003 

entre muitos outros). 

Entretanto, foi o trabalho de Harvey (1991) que reacendeu a questão do uso de 

imaturos na sistemática de borboletas.  Nesse trabalho foi proposta uma classificação para a 

família Nymphalidae baseada em grande parte nos caracteres larvais discutidos por Müller 
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(1886), e de outros autores, como Ehrlich (1958), Ehrlich & Ehrlich (1967), Miller (1968), 

Ackery & Vane-Wright (1984) e Ackery (1988). 

 O uso de caracteres imaturos vem aumentando em importância desde então, 

especialmente por serem muito informativos e revelarem as relações de parentesco entre 

espécies onde os caracteres de adultos foram insuficientes (Brown & Freitas 1994; Freitas 

1999; Penz 1999; Freitas & Brown 2004; Willmott & Freitas 2006). 

Mesmo com sua importância amplamente reconhecida, ainda são poucos os trabalhos 

que se valem de caracteres de imaturos para a filogenia e classificação de borboletas 

(Freitas 1999).  Isso se deve principalmente à falta de material disponível em museus, pela 

ausência de publicações detalhadas dos ciclos de vida da maioria das espécies ou mesmo 

das dificuldades inerentes à obtenção de imaturos em trabalho de campo (Freitas 1999; 

Brower 2000; Wahlberg et al. 2005; Duarte et al. 2005). 

Por fim, caracteres de imaturos são considerados os mais promissores, juntamente 

com os caracteres moleculares, para a resolução da filogenia da maioria dos grupos de 

borboletas, sejam nos níveis taxonômicos superiores ou inferiores (de Jong et al. 1996; 

Ackery et al. 1998; Brower 2000; Wahlberg et al. 2003; Freitas & Brown 2004). 

 

2. A sistemática filogenética e a biogeografia  

A biogeografia é uma área de pesquisa dentro da biologia que se desenvolveu tendo 

por base os fundamentos da filogenia e da ecologia, possuindo, portanto, uma relação muito 

próxima a essas duas áreas (Brown & Lomolino 1998).  Entretanto, apesar de ser 

considerada de fundamental importância para essas duas áreas, a biogeografia não tem sido 

utilizada como um elo entre a sistemática e a ecologia, ou porque a filogenia ignora 

aspectos ecológicos, ou porque a ecologia não leva em consideração a biogeografia 

histórica na resolução de suas questões (Wiens & Donoghue 2004). 

A biogeografia histórica, que busca explicar a distribuição atual dos organismos com 

base em processos de longo prazo (de Candolle 1820), tem como uma subárea a 

biogeografia cladística ou vicariante, que tenta explicar a deriva dos locais em estudo com 

base na filogenia dos grupos que habitam esses locais, ou seja, assume que existe um elo 

entre a relação entre as espécies e a relação entre as áreas (Wiley 1988; van Veller et al. 

2002). O uso desses cladogramas tem sido defendido por alguns autores para se tentar 
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explicar questões de perfil ecológico/evolutivo (Wiley & Mayden 1985), bem como os 

padrões de comunidades (Brooks & McLennan 1991). 

Do ponto de vista ecológico, a biogeografia histórica não tem sido considerada, 

embora o seu uso possa contribuir para ao menos duas áreas principais da ecologia, o 

estudo dos padrões em riqueza de espécies (Wiens & Donoghue 2004) e o estudo da 

composição de comunidades em escala local (Morin 1999), que é determinado por 

processos biogeográficos de grande escala (Ricklefs & Schluter 1993; Webb et al. 2002), 

havendo assim inúmeras discussões acerca da importância do uso de biogeografia e 

filogenia em estudos de ecologia (Wiens & Donoghue 2004). 

O contrário também pode ser considerado, com a ecologia tendo grande importância 

em estudos de biogeografia histórica, mesmo que seja só um estudo de reconstrução de 

relações entre áreas de endemismo usando biogeografia cladística, já que os cladogramas 

também dependem das conexões entre os habitats (Wiens & Donoghue 2004). 

Os padrões biogeográficos podem, geralmente, resultar de processos ecológicos que 

influenciam a dispersão em diferentes escalas, tanto temporal quanto espacial (Wiens & 

Donoghue 2004). A vicariância é um exemplo disso, pois é considerada uma alternativa à 

dispersão, quando na verdade é uma consequência dos processos que restringem a 

dispersão dos indivíduos dentro da área originalmente ocupada pela espécie ancestral 

(Wiens & Donoghue 2004). 

Nos estudos de biogeografia, a vicariância é preferida à dispersão para explicar 

padrões de distribuições disjuntas (Wiley 1988), com a dispersão sendo utilizada como uma 

segunda opção para se explicar os padrões encontrados quando a vicariância não o pode 

(Kodandaramaiah & Wahlberg 2007).  Porém, em diversos casos as distribuições dos 

organismos não sofreram efeitos vicariantes em escala global, especialmente nos grupos 

que evoluíram após o Mioceno, que viveram em um período geológico relativamente 

estável. Nestes, as distribuições foram afetadas principalmente por fatores como mudanças 

climáticas, e não por movimentação continental, enquanto que nos grupos que possuíam 

grande capacidade de dispersão os efeitos da vicariância podem ter sido mascarados pelas 

dispersões subsequentes (Kodandaramaiah & Wahlberg 2007). 

Com relação às borboletas, ainda existem dúvidas se a idade desde grupo é suficiente 

para que tenha sido afetado pela separação do supercontinente Gondwana (de Jong 2003), 
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já que o tempo, a origem geográfica, e o principal período de diversificação desse grupo, 

ainda são amplamente debatidos na atualidade (Braby et al. 2005; Wahlberg 2006).   

De forma geral, acredita-se que a maior diversificação dos Lepidoptera aconteceu 

junto com a maior diversificação das angiospermas, há cerca de 140 milhões de anos atrás 

(Vane-Wright 2004; Wheat et al. 2007). Porém, dados de fósseis sugerem que os 

Lepidoptera mais antigos tenham se diversificado muito antes do surgimento das 

angiospermas (Labandeira et al. 1994; Magallon & Sanderson 2005).  

Alguns pesquisadores apontam que muitas das famílias modernas de Lepidoptera, 

incluindo as borboletas, tiveram o seu estabelecimento estimado no começo do Terciário, 

cerca de 70 a 60 milhões de anos atrás (Vane-Wright 2004; Labandeira et al. 1994; 

Magallon & Sanderson 2005). Porém, outros sustentam que uma idade de 70 milhões de 

anos não seria possível, e muitos desses pesquisadores acreditam que os maiores grupos de 

borboletas evoluíram no continente de Gondwana, que teve a sua fragmentação iniciada 

entre 175 e 160 milhões de anos atrás, na metade do Jurássico. Se as borboletas forem tão 

ou mais antigas do que isso, então a hipótese de origem Gondwanica se torna viável (Vane-

Wright 2004). 

Entre as borboletas, acreditava-se que o grupo que teria divergido mais cedo na 

história evolutiva dessa linhagem seria a família Papilionidae, com dados moleculares 

sugerindo que essa divergência teria ocorrido entre 65 e 55 milhões de anos atrás (Vane-

Wright 2004), contudo, uma origem mais antiga para as borboletas (cerca de 100 milhões 

de anos) é sustentada por muitos outros autores (Braby et al. 2005; Wheat et al. 2007), com 

a especiação tendo sido influenciada então pela evolução das angiospermas e a ruptura do 

continente de Gondwana (Braby et al. 2005). Essa hipótese de uma origem mais antiga para 

as borboletas é sustentada pelo trabalho de Heikkila et al. (2011), que aponta uma origem 

de pelo menos 110 milhões de anos. 

Na América do Sul, o continente mais biodiverso do planeta, o estudo da origem e da 

biogeografia histórica dos mais variados grupos de organismos, incluindo borboletas, é um 

assunto de grande interesse (Heppner 1991; Wilson 1992; Myers et al. 2000). Isso porque a 

maioria desses grupos não possui uma boa compreensão de suas histórias evolutivas, e 

desvendar alguns desses pontos seria dar um passo em direção à compreensão dessa 

enorme diversidade Neotropical (Shapiro 1992; Kodandaramaiah & Wahlberg 2007).  
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A região Neotropical, que inclui as Américas Central e do Sul, é a unidade 

biogeográfica mais rica em espécies de borboletas, com mais de 7000 espécies presentes 

(Lamas 2004a), representando cerca de 40% das espécies conhecidas (Wahlberg & Freitas 

2007). 

Diversos fatores podem ter contribuído para a enorme riqueza de espécies nessa 

região, como a dinâmica da bacia amazônica, a formação do istmo do Panamá e o 

soerguimento da cordilheira dos Andes. Todos estes fatores, aliados a mecanismos sutis 

ligados a variações climáticas do passado, levando ao isolamento de populações em 

refúgios de florestas ou em vales quentes nas montanhas mais altas (Hooghiemstra & van 

der Hammen 1998; Lundberg et al. 1998; Hooghiemstra & Van der Hammen 2004; Weir 

2006; Wahlbergh & Freitas 2007; Elias et al. 2009).  

Além disso, a altitude e o relevo dos Andes per se também podem ter contribuído 

para a criação de diferentes gradientes ecológicos (Elias et al. 2009), gerando condições 

para a especiação e diversificação (Bush 1994; Willmott et al. 2001; Hall 2005; Whinnett et 

al. 2005). 

Dentro desse contexto de pouca informação, poucos registros fósseis e com a falta de 

filogenias baseadas em evidências robustas e de boas estimativas do tempo de origem e 

diversificação das borboletas (Braby et al. 2006; Wahlberg & Freitas 2007; Peña & 

Wahlberg 2008), a biogeografia dos grupos Neotropicais tem sido baseada em inúmeras 

especulações ao longo dos últimos anos (Brower et al. 1992; Shapiro 1992). 

Para um bom entendimento dos padrões de distribuição biogeográfica e de aspectos 

da história natural das borboletas como um todo, se faz necessária a existência de filogenias 

com suporte robusto e que só recentemente começaram a estar disponíveis (Wahlberg & 

Freitas 2007; Peña et al. 2010; Heikkila et al. 2011). 

Várias questões relacionadas às borboletas, como evidências diretas para a estimativa 

da idade, origem geográfica, radiação e diversificação (Braby et al. 2005) podem não ser 

completamente resolvidas somente estudando subgrupos (como tribos e gêneros), porém 

isso é de fundamental importância para a compreensão das distribuições atuais das 

borboletas (Kodandaramaiah & Wahlberg 2007), principalmente a reconstrução da 

filogenia e da biogeografia histórica desses subgrupos (Platnick & Nelson 1978; Morrone 

& Crisci 1995). 
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3. Objetivos 

Apesar de ser um grupo relativamente bem conhecido e de ter uma filogenia com 

dados moleculares publicada por Silva-Brandão et al. (2008) para 24 das 35 espécies 

descritas do gênero, Actinote ainda carece de estudos nessa área para uma melhor 

compreensão das relações internas do grupo, bem como de estudos que busquem entender 

os padrões de distribuição do grupo na Região Neotropical e quais fatores levaram o 

mesmo a ser tão diverso no sudeste da América do Sul. 

Dentro desse contexto, o presente trabalho tem como objetivos: 

 

1 - Fornecer uma hipótese filogenética robusta para o gênero Actinote, baseada em 

caracteres morfológicos de todos os estágios de vida (ovo, larva, pupa e adulto);  

2 - Tentar entender o atual padrão de distribuição das espécies do gênero e quais os 

processos históricos responsáveis por essa distribuição. 

 

Esta dissertação está organizada em um único capítulo que aborda as variações 

morfológicas em adultos (principalmente genitália e asas) e estágios imaturos (das espécies 

que se têm conhecimento da biologia dos imaturos) de Actinote, assim como discute as 

relações filogenéticas entre essas espécies e seus padrões de distribuição. 

Nas figuras em anexo são apresentadas algumas das variações encontradas nos ovos, 

larvas, pupas e adultos, bem como são especificados os caracteres morfológicos e seus 

respectivos estados plesiomórfico e apomórfico utilizados na análise filogenética. 
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1. Introdução 

 

Nos últimos anos, as relações filogenéticas dos Nymphalidae se estabilizaram após 

décadas de controvérsias (Ehrlich 1958; Ackery 1984; Ackery et al. 1998; de Jong et al. 

1996; Harvey 1991; Wahlberg et al. 2003; Freitas & Brown 2004), resultado de estudos 

com novos conjuntos de caracteres, como dados de imaturos e evidências moleculares 

(Harvey 1991; Wahlberg et al. 2003, 2009; Freitas & Brown 2004). 

Apesar de ter suas subfamílias bem estabelecidas nos últimos anos (Wahlberg et al. 

2003; Freitas & Brown 2004; Wahlberg et al. 2009), as relações internas de alguns grupos 

ainda são controversas e merecem atenção especial.  Como exemplo, pode-se citar a 

subfamília Heliconiinae, cujas relações internas ainda não foram definidas apesar do grande 

número de estudos neste clado (Penz & Peggie 2003; Freitas & Brown 2004; Simonsen et 

al. 2006). 

Nos trabalhos de Linnaeus (1758), Doubleday (1848) e Bates (1862), a subfamília 

Heliconiinae incluia Heliconius Kluk, Eueides Hübner e alguns gêneros correlatos (ver 

detalhes em Penz & Peggie 2003). Essa definição perdurou até Harvey (1991), que em um 

trabalho preliminar com base em caracteres de imaturos propôs que Heliconiinae seria 

composta por quatro tribos: Acraeini, Pardopsini, Cethosiini e Heliconiini.  Essa 

classificação persistiu até que Penz & Peggie (2003) propuseram uma hipótese clara para as 

relações entre as principais linhagens dentro desta subfamília e sua diversificação. Eles 

separaram os heliconíneos, baseados em dados morfológicos, em quatro tribos: Vagrantini, 

Heliconiini, Argynnini e Acraeini.  

A tribo Acraeini, apesar de bem definida por caracteres morfológicos e moleculares, 

ainda carece de um estudo mais abrangente, especialmente em relação às espécies africanas 

(Silva-Brandão et al. 2008).  

Entre os trabalhos envolvendo a sistemática desse grupo que mais se destacam estão 

os que foram feitos por Eltringham & Jordan (1913) e Jordan & Eltringham (1916). Este 

último trabalho reconheceu quatro gêneros representantes dos acreíneos, Acraea Fabricius, 

1807, Actinote Hübner, 1819, Planema Doubleday, 1848 e Pardopsis Trimen, 1887, sendo 

o gênero Actinote com distribuição Neotropical e os demais gêneros com distribuição 

etiópica e parcialmente oriental (Paluch 2006). 
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A primeira hipótese filogenética para essa tribo foi proposta por Pierre (1987), 

baseada em caracteres morfológicos. Neste trabalho, esse autor considerou Acraea (sensu 

latu, englobando Bematistes), como um gênero parafilético que incluiu o que ele chama de 

“Actinote do Velho Mundo” junto com espécies da região Neotropical (Silva-Brandão et al. 

2008). 

Mesmo que em trabalhos recentes a tribo Acraeini tenha sido definida como sendo 

monofilética, englobando os táxons considerados por Jordan & Eltringham (1916) (Penz & 

Peggie 2003; Freitas & Brown 2004), dados moleculares mostraram que de fato Pardopsis 

não pertence à tribo Acraeini e sim a Argynnini (Silva-Brandão et al. 2008). 

Atualmente, considera-se que a tribo Acraeini englobe seis gêneros distribuídos nas 

regiões Neotropical (Actinote, Altinote e Abananote), Etiópica (Acraea e Bematistes) e em 

parte da Oriental (Acraea e Miyana), tendo sua maior diversidade na África (Silva-Brandão 

et al. 2008). 

Na região Neotropical, os gêneros Abananote Potts, 1943 e Altinote Potts, 1943 são 

encontrados exclusivamente na região andina da América do Sul e Central, da Bolívia até o 

México, e o gênero Actinote Hübner, 1819 com distribuição bem mais ampla, ocorrendo 

desde a América Central, passando pelo norte da América do Sul e indo até o norte da 

Argentina, sendo que a maior diversidade de espécies está nas serras do sudeste do Brasil 

(Silva-Brandão et al. 2008). 

O gênero Actinote Hübner, 1819 foi erigido tendo como espécie tipo Papilio 

(Heliconius) thalia Linnaeus, 1758 e a primeira espécie a ser descrita após o 

estabelecimento desse gênero foi Actinote pellenea pellenea Hübner, 1821, que ocorre nas 

regiões sul e sudeste do Brasil. Posteriormente, o gênero foi dividido em dois grupos 

(Eltringham & Jordan 1913; Potts 1943), a “Seção I” contendo dois subgêneros, Altinote 

(Altinote) Potts 1943 e Altinote (Abananote) Potts 1943, considerados por Lamas (1995) 

como gêneros, e a “Seção II” sendo mantida como Actinote (Paluch 2006). 

Embora para alguns autores Actinote ainda seja considerado como um subgênero de 

Acraea Fabricius 1807, englobando parte das espécies Paleotropicais que são 

filogeneticamente próximas às espécies Neotropicais (e.g. Pierre 1987; Ackery et al. 1998; 

Larsen 2005; Paluch 2006; Silva-Brandão et al. 2008), no presente trabalho Actinote será 

definido seguindo Paluch (2006) e Silva-Brandão et al. (2008), que consideram apenas 
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parte das espécies neotropicais como pertencentes a este gênero.  Nessa definição, Actinote 

engloba 35 espécies descritas, com 21 destas endêmicas ao sudeste brasileiro (Francini 

1992; Willmott 2003; Francini et al. 2004; Lamas 2004b; Paluch 2006; Paluch et al. 2006; 

Willmott et al. 2009). 

Existem apenas duas hipóteses filogenéticas conhecidas para Actinote, apenas uma 

delas publicada formalmente. A primeira hipótese foi proposta por Francini (1992), baseada 

em caracteres morfológicos de adultos e imaturos para 17 espécies do sudeste do Brasil. 

Posteriormente, o trabalho de Silva-Brandão et al. (2008) propôs uma hipótese filogenética 

com dados moleculares para toda a tribo Acraeini. Nesse trabalho os autores definiram a 

composição da tribo Acraeini, resolveram as relações internas dos gêneros e definiram o 

gênero Actinote como um clado de espécies Neotropicais separado de Altinote + 

Abananote. Este trabalho também mostra a relação entre 24 espécies de Actinote, sendo a 

única filogenia publicada para o grupo. 

Com base nos resultados obtidos, Silva-Brandão et al. (2008) sugerem que para uma 

melhor resolução interna do clado Actinote (s.str.) mais dados devem ser obtidos, tanto 

moleculares quanto morfológicos, de adultos e imaturos da maior parte das espécies 

conhecidas, o que é o foco do presente trabalho. 

Embora mais caracteres moleculares, juntamente com caracteres morfológicos, sejam 

recomendados para uma melhor resolução do grupo, o presente trabalho foi desenvolvido 

somente com base em caracteres morfológicos, de adultos e imaturos, para possibilitar uma 

comparação com o trabalho de filogenia dos Acraeini, principalmente o gênero Actinote, 

feito com dados moleculares por Silva-Brandão et al. (2008). 

 

2. Material e Métodos 

Do total de 35 espécies conhecidas do gênero Actinote foram estudados adultos de 28 

espécies e seis subespécies com base em material de coleções depositadas nos museus de 

zoologia da Unicamp e da UFPR e também no trabalho de revisão do gênero feito por 

Paluch (2006). Do total de 34 táxons estudados, foram examinados estágios imaturos de 20 

táxons com base em material coletado e criado pelo Dr. Ronaldo Bastos Francini e também 

em material coletado em saídas de campo. 
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Do total de táxons analisados (Tabelas 1 e 2), cinco não tiveram adultos coletados 

(Ac. latior, Ac. guatemalena guatemalena, Ac. guatemalena veraecrucis, Ac. melampeplos 

e Ac. eberti – as quatro primeiras ocorrendo na América Central e a última com ocorrência 

no sudeste do Brasil). Para estas espécies não coletadas, somente caracteres de genitália 

estudados, com base em informações da literatura (Paluch 2006). 

Quando necessário, foram efetuadas saídas de campo para coleta de exemplares de 

Actinote para obtenção de material fresco, principalmente nos estados de São Paulo e Rio 

de Janeiro. Para as espécies que ocorrem mais ao sul do Brasil e do continente sul-

americano (Uruguai e Argentina), as que ocorrem na região andina e algumas espécies que 

ocorrem na região amazônica e nordestina, as coletas foram efetuadas por colaboradores ou 

então foram analisados indivíduos dessas regiões depositados em museus. 

 

2.1. Biologia das espécies do gênero Actinote 

Embora várias espécies de Actinote do sudeste do Brasil tenham seu ciclo de vida 

bem documentado (ver, por exemplo, Paluch et al. 2001; Freitas et al. 2009; Freitas et al. 

2010; Francini et al. 2011), no presente trabalho duas espécies foram criadas para obtenção 

de material fresco de estágios imaturos para a filogenia: Ac. pyrrha pyrrha e Ac. carycina. 

Os ovos foram levados para o laboratório e criados em potes plásticos de 500ml, com o 

objetivo de se obter larvas. Por serem gregárias (Francini 1989), todos os indivíduos de 

uma mesma oviposição foram deixados juntos e, à medida que as larvas foram crescendo, 

foram sendo separadas em potes individuais, sendo alimentadas com suas plantas 

hospedeiras naturais (Eupatorium spp.) 

O material testemunho das duas espécies criadas será doado ao Museu de Zoologia 

“Adão José Cardoso” da Universidade Estadual de Campinas ao final desse projeto. 

 

2.2. Diafanização de asas e dissecção de genitálias 

A diafanização das asas foi feita por passagem em série em Álcool 90%, HCl 10%, 

solução saturada de NaCl, NaClO 10%, até o clareamento total, H2O e novamente Álcool 

90%. 
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As genitálias foram diafanizadas após a separação dos últimos segmentos abdominais 

com posterior tratamento em solução aquecida de hidróxido de potássio (KOH) a 10% 

durante 5 minutos após o início da fervura.  As genitálias foram fotografadas sob lupa. 

 

2.3. Preparação dos estágios imaturos para Microscopia Eletrônica de 

Varredura 

Ovos e larvas de 1º instar foram analisados sob Microscopia Eletrônica de Varredura 

(MEV) para tornar mais fácil a identificação de caracteres de difícil visualização sob 

Microscopia Ótica como, por exemplo, carenas e região micropilar dos ovos e posição e 

tamanho das cerdas da cabeça e do corpo da larva de primeiro instar. 

Ovos e larvas foram desidratados em série de Acetona, ficando 15 minutos em cada 

um dos tratamentos (70%, 80% e 90%) e passando 24 horas em Acetona a 100%, quando 

eram então colocados em um aparelho para secagem, chamado Ponto Crítico, no qual o 

meio de desidratação é substituído por CO2 líquido, que posteriormente passa para o estado 

gasoso deixando as amostras prontas para a metalização com ouro no Sputter. Após serem 

cobertas com ouro, as amostras foram transferidas para o Microscópio Eletrônico de 

Varredura, onde foram feitas as imagens. 

As larvas de último instar e as pupas, por serem relativamente grandes, foram 

analisadas somente sob Microscopia Ótica. 

 

2.4. Identificação e análise de caracteres e análises filogenéticas 

Os caracteres foram identificados com base na comparação direta dos exemplares, 

tanto de adultos quanto de imaturos (ovos, larvas e pupas) e toda a variação encontrada foi 

documentada com fotos e descrita textualmente.  

Após esses procedimentos, os caracteres foram então incluídos em uma matriz de 

dados e polarizados com relação ao grupo externo Altinote dicaeus. 

Para a análise de máxima parcimônia foram utilizados os programas NONA / 

Winclada (Nixon 2002) e TNT (Goloboff et al. 2008), com as seguintes configurações: os 

caracteres tiveram o mesmo peso/valor e caracteres multiestados foram colocados sem 

ordenação.  Foi realizada busca heurística com 1000 replicações aleatórias e com ordem 
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aleatória de adição de caracteres e táxons.  Por fim, foram geradas árvores de consenso 

estrito para todos os casos. 

As análises de parcimônia foram realizadas usando-se o comando New Technology 

Search, implementado no programa TNT, empregando-se todos os quatro métodos de 

busca - ratchet, tree-fusing, tree-drifting e sectorial – e com 1000 replicações com adição 

aleatória de táxons e TBR branch-swapping, com os caracteres tendo recebido pesos iguais; 

os cálculos de suporte de Bremer também foram calculados usando-se o programa TNT e o 

cálculo dos valores de Bootstrap (1000 replicações) foram efetuados no programa 

NONA/Winclada, bem como os índices CI e RI. 

 

2.5. Análise biogeográfica 

A análise biogeográfica foi realizada com o auxílio da versão beta do Programa 

Statistical Dispersal-Vicariance Analysis (S-DIVA – Yu et al. 2010), chamado de 

Reconstruct Ancestral State in Phylogeny (RASP – Yu et al. 2011), que foi baseado no 

programa DIVA 1.1 criado por Ronquist (1996). A região Neotropical foi dividida em seis 

áreas de endemismo onde a maioria das espécies estudadas ocorre (Norte da Serra do Mar, 

Sul da Serra do Mar, Planalto Central do Brasil, Planície Amazônica, Andes e América 

Central) (Tabela 3) com o objetivo de se tentar reconstruir a história biogeográfica do grupo 

tendo por base as prováveis áreas de distribuição ancestral e os processos históricos que 

atuaram para moldar a atual distribuição do grupo. A análise foi efetuada sem restrições 

quanto ao número máximo de áreas ancestrais. Os dados com as distribuições de cada táxon 

foram obtidos de coleções e do trabalho de revisão do gênero feito por Paluch (2006). 

 

3. Resultados e Discussão 

 

3.1. Análise filogenética do gênero Actinote 

Foram obtidos 76 caracteres no total, sendo 73 morfológicos, um relacionado à 

quantidade de gerações por ano (voltinismo), um relacionado à quantidade de plantas 

hospedeiras utilizadas e um comportamental. Dos 73 caracteres morfológicos, seis são 

relacionados ao estágio de ovo, 15 ao estágio larval (sendo oito do 1º instar e sete do último 

instar), 11 ao estágio de pupa e 41 ao estágio adulto, dos quais 21 provenientes da genitália 
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masculina, cinco da genitália feminina, oito das asas masculinas e seis das asas femininas e 

um do tarso mesotorácico masculino. Dos caracteres obtidos, principalmente de imaturos, 

17 foram adaptados de Francini (1992) e as informações referentes aos caracteres 

relacionados, respectivamente, ao voltinismo (nº 74) e ao número de plantas hospedeiras 

(nº 75) foram extraídas de Paluch (2006). 

A primeira análise, utilizando 34 táxons terminais, resultou em duas árvores 

igualmente parcimoniosas (árvores 1.2 e 1.3), com 298 passos (CI = 27; RI = 53). O 

consenso estrito resultou em uma árvore (árvore 1.1) com 299 passos e dois nós colapsados 

(CI = 27; RI = 53). A análise de Bootstrap resultou em 1004 árvores, todas com valores 

muito baixos para a grande maioria dos ramos (árvore 1.1). Os valores de suporte de 

Bremer também são mostrados na árvore 1.1. A evolução dos caracteres para uma das 

árvores mais parcimoniosas é mostrada na figura 1.4. 

Nesta topologia Actinote genitrix genitrix é a espécie-irmã de Actinote eberti + 

(Actinote canutia + Actinote mamita mitama), com esse clado sendo grupo-irmão de todas 

as outras espécies. Na análise de Silva-Brandão et al. (2008), Ac. gen. genitrix aparece 

como grupo-irmão de todas as outras espécies de Actinote, enquanto no trabalho de 

Francini (1992) aparece como espécie-irmã de Ac. melanisans (no trabalho identificada 

como Ac. hyalina), ambas tendo como espécie-irmã Ac. rhodope. 

Actinote quadra aparece como espécie-irmã de Ac. bonita + (Ac. conspicua + (Ac. 

alalia + Acinote sp. nov. (Freitas com. pess.))). Esse grupo inclui boa parte das espécies do 

padrão mimético vermelho-alaranjado (com exceção de Ac. dalmeidai, Ac. catarina, Ac. 

rufina e Ac. surima surima). 

Actinote zikani é irmã de (Ac. parapheles + Ac. rhodope), sendo o grupo-irmão de Ac. 

discrepans + (Ac. pratensis + (Ac. pellenea giffordi + (Ac. thalia ssp. 1 (nó colapsado) + 

(Ac. carycina + (Ac. pellenea diaguita (nó colapsado) + (Ac. latior + (Ac. melampeplos + 

(Ac. guatemalena guatemalena + Ac. guatemalena veraecrucis))))) + (Ac. pellenea auloeda 

+ (Ac. pyrrha + Ac. pellenea pellenea)) + ((Ac. melanisans + Ac. morio) + (Ac. thalia ssp. 2 

+ (Ac. brylla + (Ac. sur. surima + (Ac. surima perisa + (Ac. rufina + (Ac. dalmeidai + Ac. 

catarina))))))). 

Com exceção de poucos pares de espécies que aparecem com valores altos de 

bootstrap (Figura 1.1), como Actinote canutia e Ac. mam. mitama e as duas subespécies de 
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Ac. guatemalena, o restante das espécies aparecem com baixos valores de suporte de 

bootstrap. 

O grupo das espécies vermelho-alaranjadas (com exceção das três espécies acima 

citadas) aparece com um suporte de bootstrap médio. Na análise filogenética de Silva-

Brandão et al. (2008) este grupo também aparece como um clado bem definido (embora Ac. 

rufina e Ac. catarina não tenham sido incluídas nas análises), com Ac. dalmeidai 

aparecendo próximo a esse grupo. 

Actinote melanisans e Ac. morio morio foram recuperadas nessa análise como sendo 

espécies-irmãs e com um suporte médio de bootstrap, assim como nas análises com dados 

moleculares (Silva-Brandão et al. 2008), embora nesta última o valor de bootstrap tenha 

sido alto. 

Actinote zikani e Ac. brylla, que na análise molecular efetuada por Silva-Brandão et 

al. (2008) aparecem como irmãs com um alto suporte, não são recuperadas como tal na 

análise morfológica, com Ac. zikani aparecendo como espécie-irmã de Ac. parapheles 

parapheles + Ac. rhodope, e as três sendo o grupo-irmão do restante das espécies, e Ac. 

brylla sendo espécie-irmã de Ac. sur. surima + (Ac. sur. perisa + (Ac. rufina + (Ac. 

catarina + Ac. dalmeidai))). Na análise efetuada por Francini (1992) ambas as espécies 

também não foram recuperadas como sendo espécies-irmãs. 

Actinote par. parapheles aparece como espécie-irmã de Ac. discrepans no trabalho de 

Francini (1992) e isolada no trabalho de Silva-Brandão et al. (2008), enquanto Ac. 

discrepans, também neste mesmo trabalho, aparece como irmã de Ac. guatemalena. Já no 

presente trabalho, Ac discrepans ficou bem distante de ambas as subespécies Ac. 

guatemalena. 

As quatro subespécies de Ac. pellenea utilizadas nessa análise em nenhum momento 

foram recuperadas como um grupo monofilético, com cada uma delas aparecendo em um 

ramo diferente nas árvores. 

Ac. pellenea giffordi foi recuperada em uma das árvores como sendo espécie-irmã de 

Ac. thalia ssp. 1 e ambas como grupo-irmão de todas as outras espécies à exceção das 

espécies vermelho-alaranjadas (sem Ac. dalmeidai, Ac. catarina, Ac. rufina e Ac. sur. 

surima) e de Ac. gen. genitrix, Ac. canutia, Ac. mam. mitama, Ac. eberti, Ac. zikani, Ac. 
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par. parapheles, Ac. rhodope, Ac. discrepans e Ac. pratensis ou então como espécie-irmã 

de Ac. thalia ssp. 1 + o restante das espécies, à exceção das espécies já supracitadas. 

Ac. pellenea diaguita foi recuperada como sendo espécie-irmã de (Ac. latior + (Ac. 

melampeplos + (Ac. gua. guatemalena + Ac. gua. veraecrucis))) ou então como espécie-

irmã de (Ac. carycina + (Ac. latior + (Ac. melampeplos + (Ac. gua. guatemalena + Ac. gua. 

veraecrucis)))). 

Já Ac. pellenea pellenea e Ac. pellenea auloeda são recuperadas nas duas árvores 

como pertencentes ao mesmo clado, com Ac. pel. auloeda sendo grupo-irmão de Ac. pel. 

pellenea + Ac. pyrrha pyrrha em ambas as árvores. 

Na análise efetuada por Silva-Brandão et al. (2008), na qual não foram utilizadas as 

subespécies Ac. pel. diaguita e Ac. pel. auloeda, todas as subespécies de Ac. pellenea fazem 

parte do mesmo clado, embora as relações internas desse grupo não tenham sido bem 

resolvidas.  

Na análise morfológica, Ac. carycina não aparece como espécie-irmã de Ac. pel. 

pellenea e Ac. pyr. pyrrha, embora apareça no mesmo clado de Ac. pel. diaguita nas duas 

árvores. Já na análise efetuada por Francini (1992), Ac. carycina aparece como espécie-

irmã de Ac. pel. pellenea + Ac. sur. surima. 

Embora sejam consideradas como pertencendo a um mesmo grupo, tanto do ponto de 

vista  filogenético (Silva-Brandão et al. 2008) quanto do taxonômico (Paluch 2006), na 

segunda análise três das subespécies de Ac. pellenea foram retiradas, pois nunca eram 

recuperadas como um grupo monofilético.  

Na análise efetuada somente com Ac. pel. pellenea, são recuperadas 20 árvores (e.g., 

árvores 2.2, 2.3, 2.4, 2.5 e 2.6) igualmente parcimoniosas, com 289 passos (CI = 28; RI = 

53), mas com um consenso estrito (árvore 2.1) com 18 nós colapsados (388 passos; CI = 

21; RI = 30). Os valores de suporte de Bremer são mostrados na árvore 2.1. A evolução dos 

caracteres para uma das árvores mais parcimoniosas com 31 táxons é mostrada na figura 

2.7. 

A análise de Bootstrap (árvore 2.1) resultou em 1022 árvores, com somente pares e 

alguns pequenos grupos de espécies apresentando suporte médio a alto, Ac. melanisans + 

Ac. mor. morio, Ac. canutia + Ac. mam. mitama, Ac. melampeplos + (Ac. gua. guatemalena 

+ Ac. gua. veraecrucis) e Ac. conspicua + (Ac. alalia + Actinote sp. nov.). 
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Nessa análise Ac. gen. genitrix em algumas árvores aparece como espécie-irmã de 

todas as outras espécies de Actinote, como espécie-irmã de todos os outros Actinote à 

exceção de Ac. quadra, Ac. eberti, Ac. canutia e Ac. mam. mitama ou então, assim como na 

análise com 34 táxons, como espécie-irmã de Ac. eberti + (Ac. canutia + Ac. mam. 

mitama). 

Em outras árvores Ac. quadra aparece como sendo espécie-irmã de todas as outras 

espécies de Actinote, como espécie-irmã das vermelhas (Ac. bonita + Ac. conspicua + Ac. 

alalia + Actinote sp. nov.) ou então como espécie-irmã de todos os outros Actinote à 

exceção de Ac. gen. genitrix, Ac. eberti, Ac. canutia e Ac. mam. mitama. 

Na maioria das árvores dessa análise as duas subespécies de Ac. thalia aparecem 

como espécies-irmãs, assim como Ac. sur. surima e Ac. sur. perisa, que na análise anterior 

não foram recuperadas como tal. 

Em todas as árvores Ac. carycina aparece como espécie-irmã de Ac. latior + (Ac. 

melampeplos + (Ac. gua. guatemalena + Ac. gua. veraecrucis)). 

Actinote rufina sempre aparece como espécie-irmã de Ac. dalmeidai + Ac. catarina, 

embora a posição desse clado varie entre as árvores. 

O grupo (Ac. pel. pellenea + Ac. pyr. pyrrha) aparece como irmão de (Ac. melanisans 

+ Ac. mor. morio) e essas quatro espécies aparecem como grupo-irmão de Ac. carycina + 

(Ac. latior + (Ac. melampeplos + (Ac. gua. guatemalena + Ac. gua. veraecrucis)) em todas 

as árvores. 

Em algumas árvores Ac. zikani e Ac. brylla são recuperadas como espécies-irmãs, 

embora na grande maioria das vezes elas apareçam separadas, alternando posições como 

espécie-irmã de Ac. rhodope + Ac. par. parapheles, embora Ac. zikani apareça uma vez 

como espécie-irmã de Ac. rhodope, com Ac. par. parapheles aparecendo mais na base da 

árvore. 

Em uma terceira análise, retirando-se as subespécies Ac. sur. perisa e Ac. thalia ssp. 

1, pelo mesmo motivo que as subespécies de Ac. pellenea foram retiradas, a análise de 

parcimônia resultou em 136 árvores (e.g., árvores 3.2, 3.3, 3.4, 3.5, 3.6 e 3.7) com um 

comprimento de 280 passos (CI = 29; RI = 52) e um consenso estrito (árvore 3.1) com 21 

nós colapsados (415 passos; CI = 19; RI = 20). A análise de Bootstrap (árvore 3.1) resultou 

em 1138 árvores com suporte muito baixo, à exceção dos mesmos grupos das análises 
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anteriores, que mantiveram um valor de suporte de médio a alto. Os valores de suporte de 

Bremer também são mostrados na árvore 3.1. A evolução dos caracteres para uma das 

árvores mais parcimoniosas com 29 táxons é mostrada na figura 3.8. 

Assim como na análise com 31 táxons, nessa análise ocorre uma maior alteração nas 

posições das espécies e dos grupos de espécies. Ac. gen. genitrix aparece como espécie-

irmã do restante das espécies, como espécie-irmã de Ac. eberti + (Ac. canutia + Ac. mam. 

mitama) ou então como espécie-irmã de todas as outras espécies à exceção de Ac. quadra + 

(Ac. eberti + (Ac. canutia + Ac. mam. mitama)). 

Actinote quadra também aparece em algumas árvores como espécie-irmã de todos os 

Actinote, como espécie-irmã de todas as outras espécies à exceção de Ac. gen. genitrix + 

(Ac. eberti + (Ac. canutia + Ac. mam. mitama)) ou como espécie-irmã das espécies 

vermelhas Ac. bonita + Ac. conspicua + Ac. alalia + Actinote sp. nov. 

O que se percebe é que os pequenos grupos de espécies se mantêm aparentemente os 

mesmos nas três análises, como por exemplo, Ac. pel. pellenea + Ac. pyr. pyrrha 

aparecendo na maioria das árvores na análise com 29 táxons como grupo-irmão de Ac. mor. 

morio + Ac. melanisans e essas quatro espécies como grupo-irmão de Ac. latior + (Ac. 

melampeplos + (Ac. gua. guatemalena + Ac. gua. veraecrucis)). 

Actinote rufina + (Ac. dalmeidai + Ac. catarina) sempre próximos à Ac. sur. surima 

na maioria das árvores e quase sempre próximos à Ac. zikani, Ac. brylla e Ac. rhodope. 

A posição de Ac. carycina sofre muita alteração entre as diversas árvores, aparecendo 

próximo à Ac. latior + (Ac. melampeplos + (Ac. gua. guatemalena + Ac. gua. veraecrucis), 

como espécie-irmã de (Ac. pel. pellenea + Ac. pyr. pyrrha)  + (Ac. mor. morio + Ac. 

melanisans), pertencendo ao mesmo grupo de Ac. pel. pellenea e Ac. pyr. pyrrha ou mesmo 

próximo a outros ramos. 

Actinote discrepans sempre aparece como espécie-irmã de Ac. pratensis + o restante 

das espécies, excetuando-se Actinote quadra, Ac. gen. genitrix, Ac. eberti, Ac. canutia, Ac. 

mam. mitama, Ac. bonita, Ac. conspicua, Ac. alalia e Actinote sp. nov. e em alguns casos 

Ac. zikani, Ac. par. parapheles e Ac. rhodope. 

Os baixos valores de suporte de Bootstrap nas três análises poderiam ser explicados 

pela grande quantidade de homoplasias presentes nessa filogenia. 
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Nas três análises a maior parte dos clados é suportada por homoplasias, embora 

alguns grupos reduzidos de espécies, em sua grande maioria pares de espécies, sejam 

suportados por sinapomorfias que se mantêm nas três análises. 

O gênero Actinote é suportado por três caracteres em duas das análises (estado 1 dos 

caracteres 1, 8 e 14) e quatro em outra (estado 1 dos caracteres 1, 8, 14 e 34), tendo um 

valor de suporte de bootstrap igual a 100. 

As espécies Ac. canutia e Ac. mam. mitama são as que compartilham um maior 

número de novidades evolutivas, sendo sete sinapomorfias no total (estado 1 dos caracteres 

22, 63, 64, 65, 70, 71 e 73).  

O estado apomórfico do caráter 22 é a presença de seis pares de espinhos dorsais na 

pupa e os estados apomórficos dos caracteres 63, 64, 65, 70 e 71 se referem ao tipo de 

cerdas marginais nas asas, que no caso de Ac. canutia e Ac. mam. mitama possuem o ápice 

não bifurcado, e também à presença de muitas cerdas na membrana alar ventral, dando um 

aspecto piloso à asa (quando observada ao microscópio estereoscópico). Já o caráter 73 se 

refere à forma das garras do pré-tarso nas pernas dos machos, cujo estado apomórfico é a 

forma simétrica entre as duas garras.  

Todas as outras espécies, excetuando-se Ac. gen. genitrix, Ac. eberti, Ac. canutia e Ac. 

mam. mitama, são suportadas pelo caráter 40, compartilhando o estado apomórfico do 

mesmo e as espécies Ac. alalia e Actinote sp. nov. são suportadas pelo estado apomórfico 

do caráter 10. 

O caráter 10, que une Ac. alalia e Actinote sp. nov., se refere ao número de cerdas do 

grupo sub-ventral no primeiro segmento torácico da larva de primeiro instar, cujo estado 

apomórfico é a presença de duas cerdas, enquanto no restante das espécies de Actinote que 

tiveram larvas de primeiro instar analisadas no presente trabalho, há a presença de três 

dessas cerdas.  

Segundo Hinton (1946) e Stehr (1987), usualmente as larvas de primeiro instar de 

Lepidoptera possuem somente duas cerdas no grupo sub-ventral do primeiro segmento 

torácico. Então o caráter 10 poderia representar uma reversão ao estado ancestral, a 

presença de duas cerdas sub-ventrais no T1, para Ac. alalia e Actinote sp. nov., já que 

provavelmente a presença de três cerdas nesse grupo seria uma sinapomorfia ao menos para 

os Acraeini neotropicais. 
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3.2. Anéis miméticos 

Entre as espécies de Actinote são bem conhecidos os vários anéis miméticos (Francini 

1989; Penz & Francini 1996) dos quais essas espécies participam. Embora o mimetismo 

entre espécies de um mesmo grupo leve a uma idéia de ancestralidade comum entre essas 

espécies, estudos apontam que o mimetismo dentro de um mesmo gênero ocorre 

frequentemente por convergência (e.g. Brower 1996; Flanagan et al. 2004; Joron et al. 

2006; Baxter et al. 2008). Na presente análise pode-se verificar que nem todas as espécies 

de um mesmo anel mimético compartilham um ancestral comum, o que reforça ainda mais 

o papel da convergência evolutiva entre espécies de um mesmo gênero que compartilham 

algum grau de mimetismo. 

Francini (1992) definiu quatro anéis miméticos para as espécies que ocorrem no 

sudeste da América do Sul, vermelho-alaranjado, amarelo-alaranjado, negro-amarelado e 

negro-iridescente. 

O anel mimético das espécies vermelho-alaranjadas ou “complexo mimético alalia” 

(Brown & Francini 1990; Penz & Francini 1996), é composto por Ac. alalia, Ac. quadra, 

Ac. surima surima, Ac. dalmeidai, Ac. bonita, Ac. catarina e Ac. conspicua. Na presente 

análise filogenética, as espécies Ac. alalia, Ac. conspicua, Ac. quadra e Ac. bonita fazem 

parte de um clado enquanto Ac. surima surima, Ac. dalmeidai e Ac. catarina aparecem em 

outro clado distante, juntamente com Ac. rufina, cujo macho apresenta uma coloração 

vermelha intensa e que ocorre nos Andes. 

Apesar das espécies Ac. zikani e Ac. morio pertencerem ao grupo mimético negro-

iridescente, nas análises filogenéticas tanto com dados moleculares (Silva-Brandão et al. 

2008) quanto com dados morfológicos (Francini 1992; presente trabalho) ambas aparecem 

distantes, com Ac. zikani sendo espécie-irmã de Ac. brylla e Ac. morio sendo espécie-irmã 

de Ac. melanisans, do grupo mimético negro-amarelado. 

Outras duas espécies do complexo mimético negro-alaranjado, Ac. discrepans e Ac. 

rhodope, também não compartilham ancestrais em comum com Ac. melanisans, embora o 

padrão de coloração seja muito similar entre elas. Como discutido anteriormente, na 

presente análise com dados morfológicos Ac. discrepans aparece isolada como espécie-

irmã da maioria dos outros Actinote e Ac. rhodope sempre aparece como espécie-irmã de 

Ac. parapheles. Já na análise de Silva-Brandão et al. (2008), Ac. rhodope aparece isolada 
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como espécie-irmã da grande maioria das outras espécies de Actinote e Ac. discrepans 

aparece como espécie-irmã de Ac. guatemalena, que não aparece em nenhum dos 

complexos miméticos definidos por Francini (1992), ou então em um ramo isolado, de 

acordo com a análise Bayesiana. 

 

3.2.2. Estágios imaturos 

Com relação aos caracteres de estágios imaturos, há muito se discute que seriam de 

extrema importância para ajudar a elucidar as relações de ancestralidade comum entre os 

táxons (Penz 1999; Brower 2000; Wahlberg et al. 2003; Freitas & Brown 2004; Willmott & 

Freitas 2006), porém no presente trabalho os caracteres de estágios imaturos utilizados para 

a inferência das relações filogenéticas entre as espécies de Actinote não se mostraram muito 

informativos. 

Muito embora os estágios imaturos de Actinote, principalmente as larvas de último 

instar, sejam de grande importância taxonômica (Francini et al. 2004), ajudando na 

identificação e separação de espécies consideradas próximas, existe uma variação intra-

específica muito grande e uma baixa congruência com os caracteres de adultos, o que torna 

difícil o uso desses estágios imaturos na resolução das relações entre essas espécies. 

Como exemplos da importância taxonômica dos estágios imaturos de Actinote, foi 

com base nestes que foi proposta a separação de Ac. alalia em dois grupos distintos, uma de 

ocorrência na região sul e outra de ocorrência na região sudeste do Brasil, com as 

populações da região sudeste sendo consideradas como uma espécie nova (Actinote sp. nov. 

no presente trabalho, Freitas et al. in prep.) assim como o reconhecimento e descrição de 

Ac. pratensis (Francini et al. 2004), usualmente confundida com Ac. pyrrha, mas com 

imaturos bem distintos desta última. 

Dos caracteres de imaturos utilizados na análise, somente cinco suportavam grupos 

monofiléticos, sendo um caráter definindo a relação entre Ac. alalia e Actinote sp. nov., um 

definindo a relação em Ac. canutia e Ac. mamita e três definindo a relação do gênero todo, 

embora haja reversões ao estado ancestral desses dois caracteres de imaturos em algumas 

espécies. 

Um caráter do estágio de ovo, o formato do ápice, parecia ser promissor no 

estabelecimento de Ac. dalmeidai e Ac. conspicua como espécies-irmãs, pois ambas 
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apresentam o estado de ápice com depressão micropilar. Porém, com base nos resultados, 

essa característica surgiu independentemente nestas duas espécies. 

No presente trabalho, o único caráter obtido dos estágios imaturos que apresenta 

congruência com os caracteres obtidos dos adultos é o que está relacionado ao número de 

pares de espinhos dorsais nas pupas, que podem ser cinco ou seis, e somente duas espécies 

compartilham a condição de seis pares de espinhos dorsais na pupa, Ac. canutia e Ac. 

mamita. Essas duas espécies também compartilham outras sinapomorfias exclusivas, o que 

torna esse caráter obtido do estágio de pupa muito forte nessa análise. 

Em um trabalho comparando a contribuição de dados morfológicos de imaturos e 

adultos para a filogenia de endopterigotos, Meier & Lim (2009) apontam que a maioria das 

filogenias ainda é feita com base somente em caracteres de adultos e, nos trabalhos que 

utilizam dados de imaturos, estes são 40% menos informativos filogeneticamente.  

Ainda de acordo com Meier & Lim (2009), isso se deve há grande falta de 

conhecimento sobre os estágios imaturos da grande maioria das espécies e também há um 

número menor de caracteres devido à falta de genitália, a maior fonte de caracteres do 

estágio adulto. Apesar disso, eles reforçam a ideia de que os caracteres dos estágios 

imaturos devem continuar a ser utilizados nas análises, pois combinados com os caracteres 

de adultos proporcionam um maior suporte para os ramos na maioria dos casos. 

Com relação à dificuldade de se estabelecer as relações de ancestralidade comum em 

alguns grupos, alguns autores discutem que isso seja devido a uma rápida diversificação 

durante a história evolutiva dos mesmos (Albertson et al. 1999; Silva-Brandão et al. 2008; 

Zou et al. 2008; Liu et al. 2012). Este processo levaria a uma baixa diferenciação 

morfológica entre as espécies, o que resultaria em politomias nas análises filogenéticas 

(Albertson et al. 1999; Zou et al. 2008; Liu et al. 2012) tornando difícil a interpretação da 

história evolutiva dos grupos (Castillo et al. 2005). Uma rápida diversificação, aliada a uma 

idade de origem relativamente curta, poderia também explicar os baixos valores de suporte 

dos clados nas análises (Lavin et al. 2005). 

De acordo com Pisani et al. (2012), análises filogenéticas utilizando tanto dados 

moleculares quanto morfológicos funcionam muito bem na reconstrução das relações de 

ancestralidade comum quando as divergências entre os táxons estão separadas por 

intervalos de tempo muito grandes, o que facilitaria o acúmulo de novidades evolutivas nas 
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linhagens ancestrais, criando um sinal filogenético forte. Entretanto, ainda de acordo com 

Pisani et al. (2012), quando as divergências entre os táxons são separadas por um tempo 

relativamente muito curto e as linhagens ancestrais possuem uma curta duração, ou seja, 

ocorrência de uma rápida diversificação, a reconstrução das relações evolutivas fica mais 

difícil devido a muitas convergências e reversões nas características desses táxons, que 

sobrepujam o já fraco sinal filogenético nos ramos internos. 

Rápidas diversificações foram propostas como sendo a explicação mais plausível para 

muitos grupos (e.g., afídeos, abelhas, tartarugas e alguns grupos de plantas) cujas filogenias 

se apresentam mal resolvidas (Zou et al. 2008), embora vários autores consideram que 

muitas dessas politomias podem ser causadas por falta de dados, caracteres com baixo 

poder de resolução filogenética, artefatos metodológicos ou mesmo hibridização entre as 

espécies (Albertson et al. 1999; Zou et al. 2008; Liu et al. 2012). No entanto, de acordo 

com Zou et al. (2008), é teoricamente possível que algumas politomias não possam ser 

resolvidas mesmo com a adição de muitos caracteres. 

 

3.3 – Análise biogeográfica do gênero Actinote 

Os programas de análise de dispersão e vicariância não aceitam árvores contendo 

politomias (Ronquist 1997), somente árvores totalmente resolvidas, então, como nas 

análises filogenéticas efetuadas as árvores consenso estrito continham politomias, foi 

escolhida uma das árvores mais parcimoniosas da terceira análise, feita somente com 

espécies, e que era mais parecida com a árvore da análise molecular efetuada por Silva-

Brandão et al. (2008) para a análise biogeográfica. 

De acordo com a hipótese biogeográfica ótima do RASP (Figura 2), para explicar o 

atual padrão de distribuição das espécies de Actinote, foram necessários 41 eventos de 

dispersão (apontados em 17 dos nós ancestrais na Figura 2), seis eventos vicariantes, três 

eventos de extinção e vários eventos de duplicação (especiação em uma mesma área), 

principalmente na região da Serra do Mar. 

A análise indica o ancestral de Altinote e Actinote como sendo amplamente 

distribuído, ocupando os Andes e as porções norte e sul da Serra do Mar ou então, além dos 

Andes, somente a porção norte da Serra do Mar (probabilidade de 50% para ambas). Um 

evento vicariante isolou então o ancestral dos Altinote nos Andes e o ancestral dos Actinote 
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no sudeste da América do Sul. Essa hipótese é corroborada pelo trabalho de Silva-Brandão 

et al. (2008) que indicam o ancestral de todos os acreíneos neotropicais como tendo 

provavelmente uma origem andina e os Actinote com uma provável origem na região 

sudeste da América do Sul, na Serra do Mar, e com uma recente diversificação após a 

linhagem ancestral ter se dispersado para essa região. 

As linhagens ancestrais de Ac. eberti e Ac. canutia + Ac. mamita provavelmente 

tiveram origem por duplicação na porção norte da Serra do Mar com posterior dispersão 

independente de Ac. canutia e Ac. mamita para a porção sul da Serra do Mar. 

No clado das vermelho-alaranjadas, um provável evento de duplicação na porção 

norte da Serra do Mar deu origem às linhagens de Ac. bonita e Ac. conspicua + (Ac. alalia 

+ Actinote sp.), com posterior dispersão da linhagem ancestral de Ac. alalia + Actinote sp. 

nov. para a porção sul da Serra do Mar e um evento vicariante separando então Ac. alalia e 

Actinote sp. nov., respectivamente, nas porções sul e norte da Serra do Mar. 

Ainda de acordo com os resultados da análise, houve então pelo menos cinco eventos 

independentes de colonização dos Andes por espécies de Actinote (ancestral de (Ac. rufina 

+ (Ac. catarina + Ac. dalmeidai), Ac. thalia, Ac. pellenea, Ac. pyrrha e Ac. melampeplos). 

A região do Planalto Central no Brasil teve ao menos seis eventos independentes de 

dispersão que resultaram em colonização por parte de algumas das espécies de Actinote 

(Ac. parapheles, Ac. rhodope, Ac. discrepans, Ac. surima, Ac. melanisans e Ac. morio). 

A América Central aparentemente foi colonizada uma única vez pelo ancestral do 

clado formado por Ac. melanisans, Ac. morio, Ac. latior, Ac. pyrrha, Ac. pellenea, Ac. 

carycina, Ac. melampeplos e Ac. guatemalena, com dois prováveis eventos de extinção 

posteriores que eliminaram o ancestral de Ac. melanisans + Ac. morio da América Central e 

a espécie Ac. latior da Serra do Mar, após a dispersão dessa linhagem para essa região.  

O ancestral das espécies Ac. pyrrha, Ac. pellenea, Ac. carycina, Ac. melampeplos e 

Ac. guatemalena passou a ocupar também o Planalto Central do Brasil após um evento de 

dispersão para essa região. Posteriormente um evento vicariante separou então o ancestral 

de Ac. pyrrha + (Ac. pellenea + Ac. carycina), que ficou no planalto central, do ancestral de 

Ac. melampeplos + Ac. guatemalena, que ficou restrito à América Central. Posteriormente 

o ancestral de Ac. melampeplos dispersou para a região andina. 
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De acordo com as análises, os poucos eventos vicariantes que aconteceram durante a 

história evolutiva do grupo não necessariamente se referem ao aparecimento de barreiras 

físicas como, por exemplo, calhas de rios ou soerguimento de serras e montanhas, já que se 

discute que provavelmente as espécies de Actinote tiveram sua origem há relativamente 

pouco tempo (Silva-Brandão et al. 2008). Portanto, as espécies de Actinote provavelmente 

evoluíram em um ambiente relativamente estável do ponto de vista geológico, já que a 

Serra do Mar, onde possivelmente tiveram origem, teve sua formação datada do início do 

Paleoceno (entre 66Ma e 58Ma) (Suguio & Martin 1996; Almeida & Carneiro 1998), 

embora nenhum estudo prévio sobre a idade de origem do gênero Actinote tenha sido feito 

até o presente momento. 

É muito provável que os eventos vicariantes no gênero estejam relacionados a eventos 

de mudanças climáticas, o que faria muito sentido para esse grupo em particular, que tem 

preferência por ambientes de clima mais frio. Isso explicaria a separação de espécies nas 

porções norte e sul da Serra do Mar, como por exemplo, as duas espécies do complexo Ac. 

alalia (no presente trabalho Ac. alalia e Actinote sp.), encontradas, respectivamente, no sul 

e sudeste do Brasil.  

Atualmente, com exceção de duas espécies, Ac. pellenea e Ac. brylla, que ocorrem 

preferencialmente em locais de baixa altitude (0 - 400m), o restante das espécies de 

Actinote está restrito a locais de maior altitude (acima de 800m). Porém em épocas de clima 

mais frio no passado, muitas espécies de Actinote podem ter se dispersado por terras mais 

baixas ocupando áreas amplas em toda região sul e sudeste da América do Sul. Essa é uma 

das hipóteses propostas para explicar a evolução de espécies animais em montanhas 

(Brown 1987) e que talvez possa ajudar a explicar a especiação das espécies de Actinote, 

bem como os eventos de dispersão e vicariância que moldaram a distribuição do grupo.   

De acordo com esta hipótese, durante os períodos glaciais as espécies de locais mais 

altos poderiam ocupar locais em altitudes menores e nos períodos interglaciais estas 

espécies passariam a ocupar locais exclusivamente em altitudes maiores, de temperaturas 

mais baixas. E exatamente durante estes períodos interglaciais, nos quais as populações 

dessas espécies ficariam isoladas nos locais mais altos e sem contato, poderiam então 

ocorrer eventos de especiação. 
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Flutuações climáticas com eventos sucessivos de esfriamento e aquecimento devem 

ter tido papel fundamental na especiação do grupo estudado, o que é um modelo bastante 

plausível para espécies de borboletas de montanhas (Adams 1977), embora existam outras 

propostas para explicar os padrões de especiação em espécies montanas, como especiação 

ao longo de gradientes altitudinais (Chapman 1917; Lynch 1986), especiação horizontal 

dentro e entre cadeias de montanhas e colonização a partir de latitudes temperadas 

(Chapman 1917; Willmott et al. 2001). 

No modelo de especiação ao longo de gradientes altitudinais, as especiações podem 

ocorrer verticalmente tanto para cima quanto para baixo (Willmott et al. 2001; Hall 2005) 

ao longo de zonas de vegetação estáveis (Lynch 1986). Nesse modelo, as espécies mais 

próximas evolutivamente são as encontradas em uma mesma região montanhosa, ocorrendo 

em parapatria (Willmott et al. 2001). Já no modelo de especiação horizontal, as espécies 

mais próximas são as que se encontram ocupando a mesma zona altitudinal em regiões 

montanhosas ou cadeias de montanhas diferentes (Hall 2005). Como a maioria das espécies 

de Actinote ocorre em regiões elevadas, esse modelo de especiação, tanto vertical quanto 

horizontal, também poderia ser aplicado para explicar o padrão de diversificação do gênero. 

Entretanto, uma exploração mais detalhada do papel das mudanças climáticas no 

modelo de especiação de Actinote, bem como dos demais modelos supracitados, só seria 

possível com a datação adequada da origem dos clados aqui obtidos. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 
 

Os dois objetivos iniciais do projeto foram alcançados, embora o objetivo de se 

encontrar uma filogenia robusta baseada em morfologia para o gênero Actinote não tenha 

sido completamente atingido, pois as relações filogenéticas para esse grupo ficaram bem 

distantes de serem bem estabelecidas somente com base em caracteres morfológicos.  

Isso provavelmente está relacionado com a grande variação morfológica intra-

específica que esse grupo apresenta, resultando na alta quantidade de homoplasias 

encontradas nas análises. Mesmo os caracteres dos estágios imaturos, que poderiam ser de 

grande utilidade na elucidação das relações a nível específico, em sua grande maioria se 

mostraram pouco eficazes para a filogenia de Actinote. 

Como discutido anteriormente, essa grande variação intra-específica, mesmo nos 

estágios imaturos, poderia estar relacionado à rápida diversificação a que alguns grupos de 

borboletas estiveram sujeitos em um curto espaço de tempo evolutivo, o que teria impedido 

a completa distinção morfológica entre essas linhagens. 

Então, mesmo que o presente trabalho tenha apontado que os caracteres de estágios 

imaturos são pouco informativos na resolução das relações filogenéticas a nível específico 

para Actinote, isso provavelmente não caracteriza um padrão geral e sim uma exceção 

representada por alguns grupos com rápida diversificação. Assim, os caracteres de imaturos 

devem continuar a ser utilizados nos trabalhos de filogenia, pois podem ser de grande ajuda 

quando as demais fontes de caracteres não puderem resolver (dados moleculares e de 

morfologia de adultos). 

Com relação ao segundo objetivo do projeto, o de se entender os padrões de 

distribuição histórica do grupo, mesmo não possuindo uma filogenia robusta, foi 

recuperado como provável área de origem dos Actinote a Serra do Mar, como era esperado 

para o grupo, que apresenta uma alta riqueza de espécies nessa região. 

Os eventos de dispersão parecem ter tido um papel fundamental na moldagem da 

atual distribuição do grupo, permeado por alguns eventos vicariantes e poucas extinções. 

Os Andes, local de origem dos Acraeini neotropicais (Silva-Brandão et al. 2008), foram 

colonizados posteriormente pelos Actinote, a partir da Serra do Mar, em eventos de 

dispersão independentes. 
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Com o acréscimo de dados moleculares aos dados morfológicos encontrados no 

presente trabalho, e com a adição das espécies faltantes do grupo, é provável que as 

relações de parentesco entre as espécies sejam bastante modificadas, embora alguns 

pequenos grupos tenham mantido as mesmas relações encontradas por Silva-Brandão et al. 

(2008).  

Embora este tenha sido o primeiro trabalho que procurou entender a biogeografia 

histórica do grupo, com a inclusão de mais dados (especialmente das espécies com ampla 

distribuição geográfica), mesmo os padrões de distribuição histórica aqui encontrados 

podem sofrer alterações, embora a área de origem das espécies de Actinote, o sudeste do 

Brasil, deva provavelmente permanecer a mesma. 

Para finalizar, embora diversos estudos (ecológicos, taxonômicos e filogenéticos) com 

as espécies de Actinote tenham sido desenvolvidos ao longo dos anos (e.g., Francini 1989; 

Francini 1992; Paluch 2006; Silva-Brandão et al. 2008; presente trabalho), ainda há muito 

que se descobrir e entender nas mais diversas áreas com relação aos Acraeini, um grupo 

único e complexo, e por isso mesmo um dos mais interessantes grupos de borboletas 

neotropicais. 
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ANEXOS 
 

Figura 1. Árvores filogenéticas 

 

 

 

1.1 – Árvore consenso estrito das 2 árvores igualmente parcimoniosas para matriz 

com caracteres com pesos iguais para 34 táxons (L = 299; CI = 27; RI = 53). Números 

acima dos ramos indicam valores de bootstrap e números abaixo dos ramos indicam 

valores de suporte de Bremer para os nós à direita dos números. 
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1.2 – Primeira das duas árvores mais parcimoniosas para 34 táxons (L = 298; CI = 27; 

RI = 53). 
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1.3 – Segunda das duas árvores mais parcimoniosas para 34 táxons (L = 298; CI = 27; 

RI = 53). 
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1.4 – Árvore mostrando a evolução dos caracteres para 34 táxons. 
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2.1 – Árvore consenso estrito das 20 árvores igualmente parcimoniosas para matriz 

com caracteres com pesos iguais para 31 táxons (L = 388; CI = 21; RI = 30). Números 

acima dos ramos indicam valores de bootstrap e números abaixo dos ramos indicam 

valores de suporte de Bremer para os nós à direita dos números. 
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2.2 – Uma das árvores mais parcimoniosas para 31 táxons (L = 289;CI = 28; RI = 53). 
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2.3 – Uma das árvores mais parcimoniosas para 31 táxons (L = 289;CI = 28; RI = 53). 
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2.4 – Uma das árvores mais parcimoniosas para 31 táxons (L = 289;CI = 28; RI = 53). 
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2.5 – Uma das árvores mais parcimoniosas para 31 táxons (L = 289;CI = 28; RI = 53). 
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2.6 – Uma das árvores mais parcimoniosas para 31 táxons (L = 289;CI = 28; RI = 53). 
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2.7 – Árvore mostrando a evolução dos caracteres para 31 táxons. 
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3.1 – Árvore consenso estrito das 136 árvores igualmente parcimoniosas para matriz 

com caracteres com pesos iguais para 29 táxons (L = 415; CI = 19; RI = 20). Números 

acima dos ramos indicam valores de bootstrap e números abaixo dos ramos indicam 

valores de suporte de Bremer para os nós à direita dos números. 
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3.2 – Uma das árvores mais parcimoniosas para 29 táxons (L = 280; CI = 29; RI = 52). 
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3.3 – Uma das árvores mais parcimoniosas para 29 táxons (L = 280; CI = 29; RI = 52). 
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3.4 – Uma das árvores mais parcimoniosas para 29 táxons (L = 280; CI = 29; RI = 52). 
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3.5 – Uma das árvores mais parcimoniosas para 29 táxons (L = 280; CI = 29; RI = 52). 
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3.6 – Uma das árvores mais parcimoniosas para 29 táxons (L = 280; CI = 29; RI = 52). 
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3.7 – Uma das árvores mais parcimoniosas para 29 táxons (L = 280; CI = 29; RI = 52). 

 



66 
 

 

 

 

3.8 – Árvore mostrando a evolução dos caracteres para 29 táxons. 
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Figura 2. Mapa com as seis áreas de endemismo estabelecidas para Actinote.
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Figura 3. Esquema com as prováveis áreas de distribuição ancestral e prováveis 

eventos biogeográficos que levaram ao atual padrão de distribuição das espécies de 

Actinote (Números indicam os nós e as letras representam as áreas de distribuição 

ancestral (nós) e atual (ramos terminais entre parênteses)).  
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Figura 4. Esquemas mostrando alguns dos principais eventos de dispersão para as 

linhagens de Actinote 

 

 

 

 

4.1 – Esquema com os cinco prováveis eventos de dispersão para a região andina pelas 

linhagens de Actinote.  



70 
 

 

 

 

4.2 – Esquema com os seis prováveis eventos de dispersão para a região do planalto 

central do Brasil pelas linhagens de Actinote.  
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4.3 – Esquema com os dois prováveis eventos de dispersão para a região da planície 

amazônica pelas linhagens de Actinote.  
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4.4 – Esquema com o provável evento de dispersão para a região da América Central 

por uma das linhagens de Actinote.  
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5. Lista de caracteres morfológicos para as espécies de Actinote Hübner, 1819 
 

5-1. Ovos (Pranchas 7-1: caracteres 2, 3 e 4) 

1 – Disposição dos ovos na oviposição: ( 0 ) Juntos ( 1 ) Separados - Os ovos podem ser 

colocados havendo um espaço entre eles ou então colados uns aos outros, sem nenhum 

espaçamento. No grupo externo os ovos são colocados muito próximos (juntos), definindo 

o estado plesiomórfico. 

2 – Depressão no ápice do ovo: ( 0 ) Ausente ( 1 ) Presente (adaptado de Francini 1992) – 

Em alguns ovos existe uma depressão na região micropilar, ausente no grupo externo, 

sendo a presença considerado o estado apomórfico. 

3 – Posição da região micropilar no ápice do ovo: ( 0 ) Cêntrica ( 1 ) Excêntrica 

(adaptado de Francini 1992) - A região da micrópila, no ápice do ovo, pode estar localizada 

no centro do mesmo ou então deslocada em relação ao centro. No grupo externo está 

presente o estado “cêntrica”, sendo este considerado o estado plesiomórfico. 

4 – Quantidade de células na roseta: ( 0 ) mais de 15 ( 1 ) até 15 - O estado “mais de 15” 

é plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

5 – Células do ânulo na região micropilar bem delimitadas: ( 0 ) sim ( 1 ) não - O 

contorno das células do ânulo pode ser bem marcado no córion ou então pode ser só 

levemente marcado, tornando difícil a definição de cada célula. O estado “sim” é 

considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

6 – Células laterais do córion bem delimitadas: ( 0 ) não ( 1 ) sim - O contorno das 

células laterais do córion, definido pelas carenas horizontais e verticais, pode ser bem 

marcado ou então pode ser só levemente marcado, tornando difícil a definição de cada 

célula. O grupo externo apresenta o estado “não”, sendo este considerado plesiomórfico. 

 

5-2. Primeiro instar (Pranchas 7-2: caracteres 7, 10 e 11) 

7 – Microtríquias cobrindo todo o corpo: ( 0 ) não ( 1 ) sim - As microtríquias, pequenas 

projeções no exoesqueleto da larva, podem se apresentar em grande quantidade por todo o 

corpo ou então em quantidades muito pequenas, principalmente na região ventral. O estado 

“não” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

8 – Tonalidade da placa protorácica: ( 0 ) escura ( 1 ) clara (adaptado de Francini 1992) 

- A placa protorácica, porção mais esclerotizada do pronoto, pode apresentar duas 
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tonalidades, uma clara e outra escura, mais melânica. O estado “escura” é considerado 

plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

9 – Cerda D2 na placa protorácica: ( 0 ) presente ( 1 ) ausente - A placa protorácica pode 

apresentar oito cerdas ou seis cerdas, com a cerda D2 ausente nesse caso. O grupo externo 

apresenta o estado “presente” sendo, portanto considerado como plesiomórfico. 

10 – Número de cerdas do grupo SV no primeiro segmento torácico: ( 0 ) três ( 1 ) 

duas - O grupo de cerdas subventrais no primeiro segmento torácico pode ser composto por 

três cerdas ou então duas, embora um mesmo indivíduo possa, em alguns casos, apresentar 

uma variação de três cerdas em um dos lados e duas no outro lado do corpo. Nos casos em 

que isso aconteceu, foi considerado normal nesses indivíduos a presença de três cerdas. O 

grupo externo apresenta o estado “três”, sendo considerado então como plesiomórfico. 

11 – Cerdas ventrais nos 7º, 8º e 9º segmentos abdominais: ( 0 ) ausentes ( 1 ) presentes 

- As cerdas ventrais nos segmentos abdominais 7, 8 e 9 podem estar ausentes ou presentes. 

O estado “ausentes” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

12 – Número de cerdas do grupo lateral no 9º segmento abdominal: ( 0 ) uma ( 1 ) 

duas - O grupo de cerdas lateral no 9º segmento abdominal pode ser composto por uma 

cerda ou então duas. O estado “uma” é considerado plesiomórfico, pois está presente no 

grupo externo. 

13 – Tamanho da cerda cefálica P2 em relação a P1: ( 0 ) pequeno ( 1 ) grande - Razão 

entre o comprimento da cerda cefálica P2 em relação ao comprimento da cerda cefálica P1. 

Quando os valores foram acima de um, a cerda P2 foi considerada grande e quando os 

valores foram abaixo de um, a cerda P2 foi considerada pequena. O estado “pequeno” é 

considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

14 – Tamanho da cerda cefálica AF2 em relação a AF1: ( 0 ) grande ( 1 ) pequeno - 

Razão entre o comprimento da cerda cefálica AF2 em relação ao comprimento da cerda 

cefálica AF1. Quando os valores foram acima de 0,8, a cerda AF2 foi considerada grande e 

quando os valores foram iguais ou abaixo de 0,8, a cerda AF2 foi considerada pequena. O 

estado “grande” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 
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5-3. Último instar 

15 – Concavidade inferior do labro: ( 0 ) acentuada ( 1 ) pouco acentuada (adaptado de 

Francini 1992) - A parte inferior do labro na larva de último instar pode apresentar uma 

leve depressão ou então uma reentrância mais acentuada em direção ao ápice da cápsula 

cefálica. O estado “acentuada” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo 

externo.. 

16 – Manchas pontuais na cápsula cefálica: ( 0 ) ausentes ( 1 ) presentes - A cápsula 

cefálica pode apresentar pequenos pontos de tonalidade mais escura sobre a coloração de 

fundo. O estado “ausentes” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo 

externo. 

17 – Tonalidade da cápsula cefálica: ( 0 ) escura ( 1 ) clara - A cápsula cefálica pode 

apresentar a coloração de fundo de uma tonalidade escura ou clara. O estado “escura” é 

considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

18 – Escolos dorsais despigmentados: ( 0 ) ausentes ( 1 ) presentes - A larva de último 

instar pode apresentar escolos despigmentados na região dorsal do corpo. Essa 

despigmentação normalmente ocorre da metade para o ápice do escolo. O estado “ausentes” 

é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo.. 

19 – Escolos despigmentados presentes: ( 0 ) tórax/abdômen ( 1 ) tórax apenas - 

Caráter não polarizado. 

20 – Tamanho dos escolos dorsais do primeiro segmento torácico em relação ao 

tamanho da cápsula cefálica: ( 0 ) pequeno ( 1 ) grande (adaptado de Francini 1992) - 

Razão entre o comprimento do escolo dorsal do par protorácico e comprimento da cápsula 

cefálica, que medido como a distância entre os estemas. Quando os valores foram acima de 

1,65, o escolo foi considerado grande e quando os valores foram iguais ou abaixo de 1,65, o 

escolo foi considerado pequeno. O grupo externo apresenta o estado “pequeno”, sendo 

considerado então como plesiomórfico. 

21 – Tonalidade da placa protorácica: ( 0 ) escura ( 1 ) clara - A placa protorácica, 

porção mais esclerotizada do pronoto, pode apresentar duas tonalidades, uma clara e outra 

escura, mais melânica. O estado “escura” é considerado plesiomórfico, pois está presente 

no grupo externo. 
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5-4. Pupa (Pranchas 7-3: caracteres 26, 28 e 31) 

22 – Quantidade de pares de espinhos dorsais: ( 0 ) cinco ( 1 ) seis - As pupas podem 

apresentar cinco ou seis pares de espinhos dorsais. O estado “cinco” é considerado 

plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

23 – Tamanho do par de espinhos dorsais do 1º segmento abdominal em relação aos 

outros pares: ( 0 ) pequenos ( 1 ) grandes - Caráter não polarizado. 

24 – Formato geral da pupa: ( 0 ) reto ( 1 ) curvado (adaptado de Francini 1992) - O 

corpo da pupa pode apresentar os segmentos abdominais retos ou então com um grau de 

curvatura, que dá à pupa uma aparência geral curvada. Caráter não polarizado. 

25 – Formato da base do labro: ( 0 ) côncavo ( 1 ) convexo (adaptado de Francini 1992) - 

Caráter não polarizado. 

26 – Formato dos lábios: ( 0 ) largo ( 1 ) estreito (adaptado de Francini 1992) - Caráter 

não polarizado. 

27 – Formato da espirotromba na junção com as partes remanescentes das 

mandíbulas: ( 0 ) reto ( 1 ) redondo (adaptado de Francini 1992) - Caráter não polarizado. 

28 – Base interna dos ramos da espirotromba: ( 0 ) separados ( 1 ) unidos (adaptado de 

Francini 1992) - Caráter não polarizado. 

29 – Tamanho dos espinhos dorsais do 2º ao 6º segmentos abdominais: ( 0 ) pequenos ( 

1 ) grandes - Razão entre o comprimento dos espinhos dorsais do 2º ao 6º segmentos 

dorsais da pupa e o comprimento da pupa. Quando os valores foram acima de 0,10, os 

espinhos foram considerados grandes e quando os valores foram iguais ou abaixo de 0,10, 

os espinhos foram considerados pequenos. Caráter não polarizado. 

30 – Tamanho dos tubérculos de fixação da pupa: ( 0 ) pequenos ( 1 ) grandes 

(adaptado de Francini 1992) - Caráter não polarizado. 

31 – Tubérculos dorsais do mesotórax: ( 0 ) inconspícuos ( 1 ) conspícuos - Caráter não 

polarizado. 

32 – Tubérculos dorsais do metatórax: ( 0 ) inconspícuos ( 1 ) conspícuos - Caráter não 

polarizado. 
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5-5. Genitália masculina (Pranchas 7-4-1: caracteres 34-40 e 44-53) 

33 – Comprimento da valva em relação à largura: ( 0 ) valva longa ( 1 ) valva curta - 

Quando os valores foram acima de 4,99, a valva foi considerada longa e quando os valores 

foram iguais ou abaixo de 4,99, a valva foi considerada curta. O estado “longo” é 

considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

34 – Curvatura no ápice da valva em vista dorsal: ( 0 ) ausente ( 1 ) presente - O ápice 

da valva, quando em vista dorsal, pode apresentar uma projeção em direção à linha mediana 

do corpo, dando um aspecto curvado para o ápice. O estado “ausente” é considerado 

plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

35 – Formato da valva em vista lateral: ( 0 ) curvado ( 1 ) reto ( 2 ) reto com a ponta 

curvada - Quando em vista lateral, a valva pode apresentar três formas diferentes, a base e 

a ponta totalmente retas, totalmente curvada ou então com a base reta e a ponta curvada. O 

estado “curvado” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

36 – Formato da valva em vista ventral: ( 0 ) reto ( 1 ) reto com a ponta curvada  ( 2 ) 

curvado - Quando em vista ventral, a valva pode apresentar três formas diferentes, a base e 

a ponta totalmente retas, totalmente curvada ou então com a base reta e a ponta curvada. O 

grupo externo apresenta o estado “reto”, sendo portanto considerado como plesiomórfico. 

37 – Formato do ápice da valva em vista ventral: ( 0 ) afilado ( 1 ) arredondado ( 2 ) 

quadrado - Quando em vista ventral, a valva pode apresentar o ápice com duas formas 

diferentes, uma com o ápice fino na ponta e outra com o ápice sendo mais redondo próximo 

à ponta . O estado “afilado” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo 

externo. 

38 – Formato do ápice da valva em vista lateral externa: ( 0 ) afilado ( 1 ) quadrado ( 2 

) arredondado - Quando em vista lateral, a valva pode apresentar o ápice com três formas 

diferentes, uma com o ápice fino na ponta, outra com o ápice sendo mais redondo próximo 

à ponta e também com o ápice apresentando um formato mais quadrado na ponta. O estado 

“afilado” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

39 – Formato do edeago em vista lateral: ( 0 ) reto ( 1 ) curvado - O estado “reto” é 

considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

40 – Formato da região anterior da falobase em vista dorsal: ( 0 ) redondo ( 1 ) reto - 

O estado “redondo” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 
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41 – Tamanho do edeago em relação à valva: ( 0 ) grande ( 1 ) muito grande - Razão 

entre o comprimento do edeago e o comprimento da valva. Quando os valores foram acima 

de 1,7 o edeago foi considerado muito grande em relação à valva e quando os valores foram 

iguais ou abaixo de 1,7 o edeago foi considerado grande. Em ambos os casos o 

comprimento do edeago sempre foi maior do que o comprimento da valva, porém com dois 

tamanhos distintos. O grupo externo apresenta o estado “grande”, sendo considerado como 

plesiomórfico. 

42 – Tamanho do edeago em relação ao saco: ( 0 ) grande ( 1 ) muito grande - Razão 

entre o comprimento do edeago e o comprimento do saco. Quando os valores foram acima 

de 1,7 o edeago foi considerado muito grande em relação ao saco e quando os valores 

foram iguais ou abaixo de 1,7 o edeago foi considerado grande. Em ambos os casos o 

comprimento do edeago sempre foi maior do que o comprimento do saco, porém com dois 

tamanhos distintos. O grupo externo apresenta o estado “grande”, sendo considerado como 

plesiomórfico. 

43 – Tamanho dos braços do saco em relação ao comprimento total do mesmo: ( 0 ) 

pequeno ( 1 ) grande ( 2 ) médio - Razão entre o comprimento dos braços do saco e o 

comprimento total do saco. Quando os valores foram acima de 0,50 os braços foram 

considerados grandes em relação ao saco; quando os valores ficaram entre 0,45 e 0,50 os 

braços foram considerados de tamanho médio e, quando os valores foram iguais ou abaixo 

de 0,44, os braços foram considerados pequenos em relação ao comprimento total do saco. 

O estado “pequeno” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

44 – Formato do corpo do saco: ( 0 ) largo ( 1 ) estreito - O saco pode ter, não se 

considerando os braços, um formato estreito ou largo. O estado “largo” é considerado 

plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

45 – Forma geral do saco: ( 0 ) triangular ( 1 ) não triangular - O saco pode ter, em sua 

forma geral incluindo os braços, a forma triangular ou então uma forma não triangular. O 

estado “triangular” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

46 – Constrição no ápice do saco: ( 0 ) ausente ( 1 ) presente - O estado “ausente” é 

considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 



79 
 

47 – Formato do tegume: ( 0 ) largo ( 1 ) estreito - O tegume pode ter um formato 

estreito, com uma aparência estrelada, ou largo, com a aparência de um triângulo. O estado 

“largo” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

48 – Curvatura no ápice do unco em vista lateral: ( 0 ) presente ( 1 ) ausente - O estado 

“presente” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

49 – Constrição acentuada entre o unco e o tegume em vista lateral: ( 0 ) ausente ( 1 ) 

presente - O estado “ausente” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo 

externo. 

50 – Formato da juxta: ( 0 ) alongado ( 1 ) redondo - Considerando-se a razão entre o 

comprimento e a largura da juxta, dois formatos foram encontrados. Com valores iguais ou 

menores do que 1,40 a juxta foi considerada redonda e com valores maiores do que 1,40 a 

juxta foi considerada alongada. O grupo externo apresenta o estado “alongado”, sendo 

então considerado como plesiomórfico. 

51 – Ápice da juxta: ( 0 ) afilado ( 1 ) arredondado - A porção posterior da juxta, ou 

ápice, pode ser afilada ou arredondada. O estado “afilado” é considerado plesiomórfico, 

pois está presente no grupo externo. 

52 – Região anterior da juxta: ( 0 ) reta ( 1 ) côncava - A porção anterior da juxta pode 

ser côncava ou reta. O estado “reta” é considerado plesiomórfico, pois está presente no 

grupo externo. 

53 – Pigmentação na região anterior da juxta: ( 0 ) presente ( 1 ) ausente - A porção 

anterior da juxta pode apresentar ou não uma pigmentação. O estado “presente” é 

considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

 

5-6. Genitália feminina (Prancha 7-4-2: caráter 54) 

54 – Posição do orifício do esterigma: ( 0 ) central ( 1 ) deslocado - O orifício 

copulatório do esterigma pode se localizar centralmente no esclerito ou então deslocado do 

centro. O estado “central” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo 

externo. 

55 – Largura do duto copulatório da bursa: ( 0 ) estreito ( 1 ) largo - Razão entre o 

diâmetro do duto copulatório e a largura do esterigma. Valores menores ou iguais a 0,30 

definem um duto copulatório estreito, enquanto valores acima de 0,30 definem um duto 
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copulatório largo. O estado “estreito” é considerado plesiomórfico, pois está presente no 

grupo externo. 

56 – Tamanho do duto copulatório da bursa: ( 0 ) curto ( 1 ) longo - O esterigma está 

conectado ao corpo da bursa por um duto curto, deixando o corpo da bursa próximo ao 

esterigma, ou por um duto longo, com o corpo da bursa localizado mais distante do 

esterigma. O grupo externo apresenta o estado “curto”, sendo considerado como 

plesiomórfico. 

57 – Concavidade na região posterior do esterigma: ( 0 ) ausente ( 1 ) presente - O 

estado “presente” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

58 – Quando presente, a concavidade é: ( 0 ) grande ( 1 ) pequena - O estado “grande” é 

considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

 

5-7. Asas anterior e posterior do macho (Pranchas 7-4-3: caracteres 59-62) 

59 – Origem das veias R2-5 e M1 na célula discal da asa anterior: ( 0 ) separada ( 1 ) 

conjunta - Os ramos que dão origem às veias R2-5 e M1 podem estar unidos na célula 

discal, com a veia discal superior (dcs) não visível ou então podem estar separadas, com a 

veia dcs bem visível. O estado “separada” está presente no grupo externo, sendo portanto 

considerado como plesiomórfico. 

60 – Origem das veias Rs e M1 na célula discal da asa posterior: ( 0 ) separada ( 1 ) 

conjunta - Os ramos que dão origem às veias Rs e M1 podem estar unidos na célula discal, 

com a veia discal superior (dcs) não visível ou então podem estar separadas, com a veia dcs 

bem visível. O estado “separada” está presente no grupo externo, sendo, portanto 

considerado como plesiomórfico. 

61 – Veia umeral na asa posterior: ( 0 ) toca a margem ( 1 ) não toca a margem - A 

veia umeral pode ou não se estender do ramo basal até a margem interna da asa. O estado 

“toca a margem” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

62 – Fileira de cerdas no interior da célula discal posterior: ( 0 ) presente ( 1 ) ausente 

- A célula discal pode apresentar ou não uma fileira de cerdas no seu interior que se estende 

da base até a veia discal média (dcm). O estado “presente” é considerado plesiomórfico, 

pois está presente no grupo externo. 
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63 – Formato das cerdas marginais asa anterior: ( 0 ) bifurcado ( 1 ) simples (adaptado 

de Francini 1992) - As cerdas localizadas nas margens da asa podem apresentar ou não uma 

bifurcação próxima ao ápice. O estado “bifurcado” é considerado plesiomórfico, pois está 

presente no grupo externo. 

64 – Formato das cerdas marginais asa posterior: ( 0 ) bifurcado ( 1 ) simples 

(adaptado de Francini 1992) - As cerdas localizadas nas margens da asa podem apresentar 

ou não uma bifurcação próxima ao ápice. O estado “bifurcado” é considerado 

plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

65 – Cerdas cobrindo toda a membrana alar ventral: ( 0 ) não ( 1 ) sim - A membrana 

alar ventral pode apresentar cerdas em toda a sua extensão ou somente próximo às margens. 

O estado “não” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

66 – Tamanho da mancha no interior da célula discal posterior em relação ao 

tamanho da célula discal: ( 0 ) mais da metade do tamanho ( 1 ) metade do tamanho - 

A mancha no interior da célula discal pode ter a metade do comprimento da célula discal ou 

pode ter mais da metade do comprimento. O estado “mais da metade do tamanho” é 

considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

 

5-8. Asas anterior e posterior da fêmea 

67 – Origem das veias Rs e M1 na célula discal da asa posterior: ( 0 ) separadas ( 1 ) 

juntas - Os ramos que dão origem às veias Rs e M1 podem estar unidos na célula discal, 

com a veia discal superior (dcs) não visível ou então podem estar separadas, com a veia dcs 

bem visível. O estado “separadas” está presente no grupo externo, sendo, portanto 

considerado como plesiomórfico. 

68 – Veia umeral na asa posterior: ( 0 ) não toca a margem ( 1 ) toca a margem - A 

veia humeral pode ou não se estender do ramo basal até a margem interna da asa. O estado 

“não toca a margem” está presente no grupo externo, sendo, portanto considerado como 

plesiomórfico. 

69 – Fileira de cerdas no interior da célula discal posterior: ( 0 ) presente ( 1 ) ausente 

- A célula discal pode apresentar ou não uma fileira de cerdas no seu interior que se estende 

da base até a veia discal média (dcm). O estado “presente” está presente no grupo externo, 

sendo portanto considerado como plesiomórfico. 
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70 – Formato das cerdas marginais asa anterior: ( 0 ) bifurcado ( 1 ) simples (adaptado 

de Francini 1992) - As cerdas localizadas nas margens da asa podem apresentar ou não uma 

bifurcação próxima ao ápice. O estado “bifurcado” é considerado plesiomórfico, pois está 

presente no grupo externo. 

71 – Formato das cerdas marginais asa posterior: ( 0 ) bifurcado ( 1 ) simples 

(adaptado de Francini 1992) - As cerdas localizadas nas margens da asa podem apresentar 

ou não uma bifurcação próxima ao ápice. O estado “bifurcado” é considerado 

plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

72 – Tamanho da mancha no interior da célula discal posterior em relação ao 

tamanho da célula discal: ( 0 ) metade do tamanho ( 1 ) mais da metade do tamanho - 

A mancha no interior da célula discal pode ter a metade do comprimento da célula discal ou 

pode ter mais da metade do comprimento. Caráter não polarizado. 

 

5-9. Geral 

73 – Garras tarsais mesotorácicas do macho: ( 0 ) assimétricas ( 1 ) simétricas (adaptado 

de Francini 1992) - As duas garras tarsais no par de pernas  mesotorácicas podem ser do 

mesmo tamanho ou ser de tamanhos diferentes, com uma delas sendo maior do que a outra. 

O estado “assimétricas” é considerado plesiomórfico, pois está presente no grupo externo. 

74 – Voltinismo das espécies: ( 0 ) bivoltina ( 1 ) multivoltina ( 2 ) univoltina - As 

espécies podem apresentar uma, duas ou mais gerações ao ano. Caráter não polarizado. 

75 – Quantidade de gêneros de Asteraceae usados como planta hospedeira: ( 0 ) um ( 1 

) dois ( 2 ) mais de dois - As espécies podem utilizar como plantas hospedeiras espécies de 

um, dois ou mais gêneros da família Asteraceae. Caráter não polarizado. 

76 – Comportamento de construir casulos com seda e restos das folhas na planta  

hospedeira: ( 0 ) ausente ( 1 ) presente (adaptado de Francini 1992) - Os primeiros 

instares podem apresentar um comportamento de construção de casulos com os restos das 

folhas e com seda. Caráter não polarizado. 
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6. Matriz de caracteres polarizados: (-) caráter não se aplica ao táxon; (?) não há informação. 

 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 
Al_dicaeus 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0  0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 0 0 

Ac_latior ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? 1 1 0 

Ac_guat_guatemalena ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 1 1 1 0 

Ac_guat_veraecrucis ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 1 1 1 0 

Ac_melampeplos ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 0 1 1 0 

Ac_eberti ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 1 0 0 1 

Ac_genitrix 1 0 0 0 0 1 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 1 0 0 0 

Ac_quadra 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 ? 0 0 0  0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 2 1 

Ac_canutia 1 0 ? ? ? ? 0 1 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0  0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 1 1 0 0 1 

Ac_mamita_mitama 1 0 1 0 0 1 0 1 0 0 0 1 1 1 1 0 0 0  0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 1 1 0 0 1 

Ac_dalmeidai 0 1 0 0 1 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 0 1 0  ? ? 0 0 1 0 1 1 0 0 1 1 0 1 0 2 0 1 

Ac_bonita 1 0 1 ? ? ? 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 

Ac_conspicua 1 1 ? ? ? ? 0 1 0 0 0 0 1 1 ? 1 1 1 0 0 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 

Ac_alalia  1 0 1 1 1 0 0 1 ? 1 0 ? 0 1 ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 1 0 0 1 

Actinote sp.  1 0 1 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 1 0 0 1 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 

Ac_parapheles 1 0 0 ? 1 0 1 1 0 0 1 0 0 0 0 1 1 1 0 0 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 1 2 0 1 

Ac_catarina 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 0 2 0 1 

Ac_rufina 1 0 0 0 1 0 1 1 0 0 0 0 1 1 ? 0 0 0  0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 2 0 2 

Ac_pratensis  1 0 ? ? ? ? 1 1 0 0 0 0 0 1 0 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 1 1 0 1 0 0 0 1 0 0 0 2 

Ac_thalia_ssp1 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 0 0 0 1 

Ac_thalia_ssp2 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 0 2 0 1 

Ac_brylla 1 0 ? ? ? ? 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 1 1 0 1 1 1 0 1 0 0 0 1 

Ac_zikani  1 0 0 0 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0  0 0 0 0 1 0 1 0 1 1 1 1 0 1 0 0 0 1 

Ac_rhodope  1 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 ? 0 0 0 0 0 0  1 0 0 0 1 1 1 0 0 1 1 1 1 1 1 2 0 1 

Ac_surima_surima 1 0 ? ? ? ? 1 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 1 1 0 2 0 1 

Ac_surima_perisa 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 0 2 0 0 

Ac_discrepans 1 0 ? ? ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? 0 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 1 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 

Ac_melanisans 1 0 1 ? 0 1 0 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 1 2 2 0 

Ac_morio_morio 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 2 2 0 

Ac_pellenea_pellenea 1 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 1 0 1 0 

Ac_pellenea_auloeda 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 1 0 

Ac_pellenea_diaguita 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 0 0 1 0 

Ac_pellenea_giffordi 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 1 0 0 1 

Ac_carycina 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 1 1 0 0 1 0 

Ac_pyrrha 1 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 1 0 1 1 1 0 0 ? ? 1 1 1 0 1 1 0 0 1 1 0 1 0 
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Continuação da matriz. 

 38 39 40 41 42 43 44 45 46 47 48 49 50 51 52 53 54 55 56 57 58 59 60 61 62 63 64 65 66 67 68 69 70 71 
Al_dicaeus 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 0 0 0 0 0 ? ? ? ? ? 

Ac_latior 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Ac_guat_guatemalena 1 1 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 0 1 1 1 0 0 0 0 ? ? ? 0 ? ? ? 0 ? ? ? ? ? 

Ac_guat_veraecrucis 1 1 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 0 1 1 1 0 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? 

Ac_melampeplos 1 1 1 0 0 1 0 0 0 1 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 ? ? ? 0 ? ? ? 1 ? ? ? ? ? 

Ac_eberti 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 ? ? ? 1 ? ? ? 0 ? ? ? ? ? 

Ac_genitrix 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 ? 0 0 0 1 0 0 0 0 ? ? ? 0 0 

Ac_quadra 2 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 1 1 ? 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Ac_canutia 0 1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 1 1 0 1 0 0 0 0 1 1 1 1 0 1 0 1 1 

Ac_mamita_mitama 0 1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 1 ? 0 0 0 0 1 1 1 1 0 1 0 1 1 

Ac_dalmeidai 2 1 1 1 0 1 1 0 1 1 0 1 0 0 1 1 1 1 1 1 ? 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 

Ac_bonita 2 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 0 

Ac_conspicua 2 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 0 1 1 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 

Ac_alalia  2 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 0 0 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 1 0 0 0 1 ? ? ? ? ? 

Actinote sp.  2 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 1 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 

Ac_parapheles 2 0 1 0 0 2 1 0 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 1 ? 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 

Ac_catarina 2 0 1 1 1 1 0 0 1 0 0 0 0 1 1 1 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 ? ? ? ? ? 

Ac_rufina 0 0 1 1 1 0 0 1 0 1 1 0 0 0 1 1 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 

Ac_pratensis  1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 1 0 1 0 1 1 1 1 1 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 ? ? ? ? ? 

Ac_thalia_ssp1 2 0 1 0 0 2 1 0 0 1 1 0 1 1 1 1 ? ? ? ? ? 0 0 1 1 0 0 0 1 ? ? ? ? ? 

Ac_thalia_ssp2 0 0 0 0 0 2 0 1 0 1 1 0 1 1 1 1 0 ? ? 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 

Ac_brylla 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 

Ac_zikani  0 0 1 1 0 1 0 0 0 1 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 1 0 0 

Ac_rhodope  2 1 0 0 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 1 1 1 ? 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 

Ac_surima_surima 0 0 1 0 0 2 0 0 0 1 0 1 0 1 1 1 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 1 1 0 0 

Ac_surima_perisa 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 1 1 1 0 1 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 1 ? ? ? ? ? 

Ac_discrepans 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0 0 1 0 0 1 1 0 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 1 0 0 

Ac_melanisans 1 0 1 1 1 2 0 0 0 1 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 

Ac_morio_morio 1 0 1 1 1 2 0 0 0 1 0 0 1 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 

Ac_pellenea_pellenea 2 0 1 0 0 2 0 1 0 1 0 0 1 1 1 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 

Ac_pellenea_auloeda 1 0 1 0 0 2 0 0 0 1 ? ? 0 1 1 ? 0 0 1 0 0 ? ? ? ? ? ? 0 0 0 0 1 0 0 

Ac_pellenea_diaguita 1 0 1 0 0 2 0 0 0 1 0 0 1 1 1 0 ? ? ? ? ? 1 0 0 0 0 0 0 0 ? ? ? ? ? 

Ac_pellenea_giffordi 1 0 1 0 0 2 1 0 1 1 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 1 1 0 0 0 0 ? ? ? ? ? 

Ac_carycina 2 0 1 0 0 2 0 0 0 1 0 0 1 1 1 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 

Ac_pyrrha 2 0 1 0 0 1 0 1 0 1 0 0 1 1 1 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 
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 72 73 74 75 76 
Al_dicaeus ? 0 ? ? ? 

Ac_latior ? ? 0 ? ? 

Ac_guat_guatemalena 0 ? 1 0 ? 

Ac_guat_veraecrucis 0 ? 1 ? ? 

Ac_melampeplos 0 ? 1 ? ? 

Ac_eberti 1 ? 0 ? ? 

Ac_genitrix 1 0 0 0 0 

Ac_quadra 1 0 0 ? 0 

Ac_canutia 0 1 0 0 0 

Ac_mamita_mitama 0 1 0 2 1 

Ac_dalmeidai 0 0 2 1 ? 

Ac_bonita 0 0 2 0 ? 

Ac_conspicua 0 0 2 1 0 

Ac_alalia  ? 0 2 ? ? 

Actinote sp.  0 0 2 2 0 

Ac_parapheles 1 0 0 0 0 

Ac_catarina 0 0 ? ? ? 

Ac_rufina 0 0 ? ? ? 

Ac_pratensis  1 0 0 0 ? 

Ac_thalia_ssp1 ? 0 ? ? ? 

Ac_thalia_ssp2 1 0 ? ? ? 

Ac_brylla 1 0 1 ? 1 

Ac_zikani  1 0 0 0 0 

Ac_rhodope  1 0 0 0 0 

Ac_surima_surima 1 0 0 2 ? 

Ac_surima_perisa 1 0 0 1 ? 

Ac_discrepans 1 0 0 0 0 

Ac_melanisans 1 0 0 2 0 

Ac_morio_morio 1 0 0 ? ? 

Ac_pellenea_pellenea 1 0 1 2 1 

Ac_pellenea_auloeda 1 0 1 ? ? 

Ac_pellenea_diaguita ? 0 ? 1 ? 

Ac_pellenea_giffordi 1 0 1 ? ? 

Ac_carycina 0 0 0 0 0 

Ac_pyrrha 1 0 1 1 0 
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7. Pranchas mostrando alguns dos caracteres de todos os estágios de vida (ovo, larva, 

pupa e adulto). 

7-1. Caracteres de ovo. 

- Caráter número 2: Depressão no ápice (A = ausente; B = presente) 

 

- Caráter número 3: Posição da região micropilar (A = cêntrica; B = excêntrica) 

 

- Caráter 4: Quantidade de células na roseta (A = mais de 15; B = até 15) 

 

Actinote sp. Ac. dalmeidai 

Ac. alalia Ac. rhodope 

Ac. carycina Ac. alalia 
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7-2. Caracteres de primeiro instar. 

- Caráter 7: Quantidade de microtríquias no corpo (A = pouco; B = muito) 

 

- Caráter 10: Número de cerdas subventrais no protórax (A =  três; B = duas) 

 

- Caráter 11: Cerdas ventrais nos 7º, 8º e 9º segmentos abdominais (A = 

ausentes; B = presentes) 

 
Ac. dalmeidai Ac. genitrix 

Ac. parapheles Ac. quadra 

Ac. alalia Ac. quadra 
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7-3. Caracteres de pupa. 

- Caráter 26: Formato dos lábios (A = largo; B = estreito) 

 

- Caráter 28: Base interna dos ramos da espirotromba (A = unidos; B = 

separados) 

 

- Caráter 31: Tubérculos dorsais do mesotórax (A = inconspícuos; B = 

conspícuos) 

 

Ac. mamita Ac. zikani 

Ac. mamita Ac. zikani 

Ac. quadra Ac. dalmeidai 
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7-4. Caracteres de adulto. 

7-4-1. Genitália masculina. 

- Caráter 34: Curvatura no ápice da valva em vista dorsal (A = ausente; B = 

presente) 

 

 

- Caráter 35: Formato da valva em vista lateral (A = curvado; B = reto; C = reto 

com a ponta curvada) 

 

 

- Caráter 36: Formato da valva em vista ventral (A = reto; B = reto com a ponta 

curvada; C = curvado) 

 

Ac. dalmeidai Ac. canutia 

Actinote sp. Ac. quadra Ac. catarina 

Ac. genitrix Ac. pyrrha Ac. quadra 
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- Caráter 37: Formato do ápice da valva em vista ventral (A = afilado; B = 

arredondado) 

 

 

- Caráter 38: Formato do ápice da valva em vista lateral externa (A = afilado; B 

= quadrado; C = redondo) 

 

 

- Caráter 39: Formato do edeago em vista lateral (A = reto; B = curvado) 

 

 

- Caráter 40: Formato da região anterior da falobase em vista dorsal (A = 

redondo; B = reto) 

 

Ac. conspicua Ac. dalmeidai 

Ac. pyrrha Ac. dalmeidai 

Ac. brylla Ac. discrepans Ac. dalmeidai 

Al. dicaeus Ac. rufina 
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- Caráter 44: Formato do corpo do saco (A = largo; B = estreito) 

 

 

- Caráter 45: Forma geral do saco (A = triangular; B = não triangular) 

 

 

- Caráter 46: Constrição no ápice do saco (A = ausente; B = presente) 

 

Ac. quadra Ac. conspicua 

Ac. thalia ssp. 1 Ac. rufina  

Ac. pyrrha Ac. parapheles  
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- Caráter 47: Formato do tegume (A = largo; B = estreito) 

 

 

- Caráter 48: Curvatura no ápice do unco em vista lateral (A = presente; B = 

ausente) 

 

 

- Caráter 49: Constrição acentuada entre o unco e o tegume em vista lateral (A = 

ausente; B = presente) 

 

Ac. conspicua Ac. rufina 

Ac. dalmeidai Ac. rufina 

Ac. genitrix Ac. bonita 



93 
 

- Caráter 50: Formato da juxta (A = alongado; B = redondo) 

 

 

- Caráter 51: Ápice da juxta (A = afilado; B = arredondado) 

 

 

- Caráter 52: Região anterior da juxta (A = reta; B = côncava) 

 

Ac. catarina Ac. pel. pellenea 

Ac. genitrix Ac. morio 

Ac. alalia Ac. morio 
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- Caráter 53: Pigmentação na região anterior da juxta (A = presente; B = 

ausente)  

 

 

7-4-2. Genitália feminina. 

- Caráter 54: Posição do orifício do esterigma (A = central; B = deslocado) 

 

 

7-4-3. Asas anterior e posterior masculinas. 

- Caráter 59: Origem das veias R2-5 e M1 na célula discal da asa anterior (A = 

separada; B = conjunta) 

Ac. quadra Ac. conspicua 

Ac. pyrrha Ac. pel. giffordi 

Ac. morio Ac. carycina 
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- Caráter 60: Origem das veias Rs e M1 na célula discal da asa posterior (A = 

separada; B = conjunta) 

 

 

- Caráter 61: Veia umeral na asa posterior tocando a margem (A = sim; B = não) 

 

 

- Caráter 62: Fileira de cerdas no interior da célula discal posterior (A = 

presente; B = ausente) 

 

Ac. parapheles 

Ac. genitrix Ac. canutia 

Ac. rhodope 

Ac. dalmeidai Ac. pyrrha 
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8. Pranchas mostrando as variações intra- e interespecíficas de cada estrutura 

componente da genitália masculina (imagens sem escala). 

 

 

 

 

 

Estruturas componentes da genitália masculina (Actinote alalia) 



97 
 

 

 

8-1. Edeagos em vista lateral. 
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8-1. Edeagos em vista lateral (continuação). 
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8-2. Juxtas. 
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8-2. Juxtas (continuação). 
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8-3. Sacos. 
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8-3. Sacos (continuação). 
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8-4. Uncos/Tegumes em vista dorsal. 
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8-4. Uncos/Tegumes em vista dorsal (continuação). 
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8-5. Uncos/Tegumes em vista lateral. 
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8-5. Uncos/Tegumes em vista lateral (continuação). 
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8-6. Valvas em vistas dorsal, lateral e ventral. 
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8-6. Valvas em vistas dorsal, lateral e ventral (continuação). 



109 
 

 

 

8-6. Valvas em vistas dorsal, lateral e ventral (continuação). 
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8-6. Valvas em vistas dorsal, lateral e ventral (continuação). 
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8-6. Valvas em vistas dorsal, lateral e ventral (continuação). 
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8-6. Valvas em vistas dorsal, lateral e ventral (continuação). 
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8-6. Valvas em vistas dorsal, lateral e ventral (continuação). 
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Tabela 1: Número de indivíduos imaturos e adultos analisados. 

 

 Número de indivíduos 
Espécie Macho Fêmea Ovo 1º instar Último instar Pupa 

Actinote sp. 8 2 >10 >10 4 7 

Actinote alalia 3 0 >10 >10   

Actinote bonita 3 1  >10 2 8 

Actinote brylla 3 1  >10 3 8 

Actinote canutia 6 2  >10 4 12 

Actinote carycina 4 1 >10 >10 4 3 

Actinote catarina 3 1     

Actinote conspicua 3 2  >10  1 
Actinote dalmeidai 7 3 >10 >10  6 

Actinote discrepans 5 3   3 4 

Actinote genitrix 7 1 >10 >10 2  

Actinote melanisans 4 1  >10  13 

Actinote morio 6 2     

Actinote mamita 3 2 >10 >10 3 2 

Actinote parapheles 9 1 >10 >10 6  

Actinote pellenea pellenea 5 2 >10 >10 1 2 

Actinote pellenea auloeda 1 1     

Actinote pellenea diaguita 2 0     

Actinote pellenea giffordi 2 1     

Actinote pyrrha 10 3 >10 >10 >10 6 
Actinote pratensis 2 1  >10 5 8 

Actinote quadra 3 1 >10 >10  1 
Actinote rhodope 5 3 >10 >10 5 1 

Actinote rufina 3 2 >10 >10  2 

Actinote surima surima 7 2  >10 1 10 

Actinote surima perisa 2 1     

Actinote thalia ssp. 1 1 0     

Actinote thalia ssp. 2 1 1     

Actinote zikani 3 2 >10 >10 3 5 
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Tabela 2: Todas as espécies descritas de Actinote (nem todas as subespécies de Ac. 

pellenea e Ac. thalia foram incluídas (ver Paluch 2006); em negrito os táxons que 

foram utilizados na análise). 

 

Espécie 
Actinote sp. nov. 
Actinote alalia (C. Felder & R. Felder, 1860) 
Actinote alberti Nield & Romero, 2008  

Actinote ballettae Nield & Romero, 2008 

Actinote bonita Penz, 1996 

Actinote brylla Jordan, 1913  

Actinote canutia (Hopffer, 1874) 
Actinote carycina Jordan, 1913 

Actinote catarina Penz, 1996 

Actinote conspicua Jordan, 1913 

Actinote dalmeidai Francini, 1996 

Actinote discrepans D’Almeida, 1958 

Actinote eberti Francini, Freitas & Penz, 2004 

Actinote furtadoi Paluch, Casagrande & Mielke, 2006 

Actinote genitrix genitrix D’Almeida, 1922 

Actinote genitrix costae Nield, 2008 

Actinote guatemalena guatemalena (Bates, 1864) 
Actinote guatemalena veraecrucis Jordan, 1913 

Actinote kennethi Freitas, Willmott & Hall, 2009 

Actinote lapitha lapitha (Staudinger, 1885) 

Actinote lapitha calderoni Schaus, 1920 

Actinote latior Jordan, 1913 

Actinote melampeplos Godman & Salvin, 1881 

Actinote melanisans Oberthür, 1917 

Actinote morio morio Oberthür, 1917 

Actinote morio beckeri Paluch, Casagrande & Mielke, 2006 

Actinote mamita mitama (Schaus, 1902) 
Actinote mamita mamita (Burmeister, 1861) 

Actinote mirnae Paluch & Mielke, 2006 

Actinote mielkei Paluch & Casagrande, 2006 

Actinote parapheles parapheles Jordan, 1913 

Actinote parapheles ochreana Hayward, 1931 

Actinote pellenea pellenea Hübner, [1821] 
Actinote pellenea auloeda Oberthür, 1917 

Actinote pellenea diaguita Hayward, 1931 

Actinote pellenea giffordi Paluch, Casagrande & Mielke, 2006 

Actinote pyrrha pyrrha (Fabricius, 1775) 
Actinote pyrrha crucis Jordan, 1913 

Actinote pratensis Francini, Freitas & Penz, 2004 

Actinote quadra (Schaus, 1902) 
Actinote rhodope D’Almeida, 1923 

Actinote romeroi Nield & Costa, 2008 

Actinote rufina Oberthür, 1917 
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Actinote surima surima (Schaus, 1902) 
Actinote surima perisa Jordan, 1913 

Actinote thalia ssp. 1  
Actinote thalia ssp. 2 

Actinote zikani D’Almeida, 1951 
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Tabela 3: Áreas de endemismo das espécies estudadas e os respectivos códigos 

utilizados na análise biogeográfica (0 = ausência; 1 = presença). 

 

Códigos de áreas A B C D E F 
Táxons / Áreas Andes América  Serra do Mar  Serra do Mar Planalto  Planície  

 Central Norte Sul Central Amazônia 
Altinote dicaeus 1 0 0 0 0 0 

Actinote genitrix 0 0 1 1 0 0 

Actinote eberti 0 0 1 0 0 0 

Actinote mamita 0 0 1 1 0 0 

Actinote canutia 0 0 1 1 0 0 

Actinote quadra 0 0 1 0 0 0 

Actinote bonita 0 0 1 0 0 0 

Actinote conspicua 0 0 1 0 0 0 

Actinote sp. 0 0 1 0 0 0 

Actinote alalia 0 0 0 1 0 0 

Actinote parapheles 0 0 1 1 1 0 

Actinote rhodope 0 0 1 1 1 0 

Actinote discrepans 0 0 1 1 1 0 

Actinote pratensis 0 0 1 0 0 0 

Actinote thalia 1 1 0 0 0 0 

Actinote brylla 0 0 1 1 0 0 

Actinote zikani 0 0 1 0 0 0 

Actinote surima 0 0 1 1 1 0 

Actinote rufina 1 0 0 0 0 0 

Actinote catarina 0 0 0 1 0 0 

Actinote dalmeidai 0 0 1 1 0 0 

Actinote morio 0 0 1 0 1 0 

Actinote melanisans 0 0 1 1 1 0 

Actinote latior 0 1 0 0 0 1 

Actinote pyrrha 1 0 1 1 1 1 

Actinote pellenea 1 0 1 1 1 1 

Actinote carycina 0 0 1 1 1 0 

Actinote melampeplos 1 1 0 0 0 0 

Actinote guatemalena 
veraecrucis 

0 1 0 0 0 0 

Actinote guatemalena 
guatemalena 

0 1 0 0 0 0 

 


