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RESUMO

Foram estudadas 95 espécies em 94 géneros de todos os subgrupos reconhecidos da familia
Nymphalidae (Lepidoptera), com escolha de caracteres de todos os estigios de desenvolvimento.
Os estados foram polarizados em relago a um grupo externo formado por Libytheana e diversos
outros Papilionoidea e Hesperioidea; em alguns casos outros grupos de mariposas foram usados
nas comparagdes. No total, foram usados 134 caracteres de imaturos (15 caracteres do ovo, 21 da
larva de primeiro estddio, 79 da larva de Gltimo estddio, 19 da pupa), e 100 de adultos, resultando
em 234 caracteres. As 4rvores obtidas mostraram que os taxa se distribuem em seis grupos
coesos, indissocidveis na maioria das andlises: G1 — Libytheinae; G2 — Danainae, Tellervinae e
Ithomiinae; G3 - Charaxinae, Apaturinae, Morphinae, Brassolinae, Satyrinae, Calinaginae, e
Biinae; G4 — Limenitidinae, Cyrestidinae; G5 ~ Eurytelinae; e G6 ~ Heliconiinae e Nymphalinae
(incluindo Coloburini). Os testes de troca de planta hospedeira se baseiam na hipétese de que
uma espécie derivada seria mais propensa a aceitar uma hospedeira em uma familia vegetal usada
pelos ancestrais da sua linhagem de que hospedeiras usadas pelos taxa de linhagens mais
derivadas. Trocas de planta hospedeira foram feitas com 2099 larvas, totalizando 388 testes. Os
resultados mostraram que a aceitacdo de plantas “ancestrais” (18,1%) foi maior do que a
aceitagdo de plantas usadas por grupos posteriores na filogenia (7,6%), corroborando a hipStese

(x2 =4,4; P <0,01; gl = 1). Com base nestes mesmos testes, Urticaceae-Moraceae-Ulmaceae foi

considerado grupo-hospedeiro dos ancestrais de Nymphalidae, por ser o mais largamente aceito
(mesmo por larvas se alimentando em plantas de outras familias) e por ser usado por diversas
espécies de todas as linhagens de Nymphalidae. Este trabalho é um dos primeiros a utilizar um
grande niimero de caracteres dos estigios imaturos em filogenia de Lepidoptera, associados a um
nimero similar mas menor de caracteres de adultos. Os resultados obtidos podem ser
considerados como uma boa aproximagio da filogenia de fitéfagos, com testes de troca de plantas
hospedeiras (comportamento e bioquimica) servindo como apoio a uma hipétese filogenética

obtida principalmente de caracteres morfolégicos.



ABSTRACT

A phylogeny was prepared using 95 species in 94 genera of all known subgroups in the
family Nymphalidae (Lepidoptera). Characters were evaluated from all developmental stages.
The character states were polarized in relation to an outgroup formed by Libytheana and several
other Papilionoidea and Hesperioidea; in some cases, further groups of moths were used in
compatisons. In all, 134 characters of immatures (15 characters from eggs, 21 from first instar
larvae, 79 from last instar larvae, 19 from pupae) were used along with 100 from adults, resulting
in 234 valid characters. The trees obtained showed that all taxa were distributed among six
constant groups, inseparable in all analyses: GI — Libytheinae; G2 — Danainae, Tellervinae and
Ithomiinae; G3 - Charaxinae, Apaturinae, Morphinae, Brassolinae, Satyrinae, Calinaginae and
Bimae; G4 ~ Limenitidinae and Cyrestidinae; G5 — Eurytelinae; and G6 - Heliconiinae and
Nymphalinae (including Coloburini). Corroborative experiments of host plant shift were based
on the hypothesis that a derived species would be more likely to accept a host in a plant family
used by the ancestors of its lineage, than hosts used by taxa belonging to more terminal lineages.
Host plant shifts were done with 2099 larvae, totalling 388 tests. The results showed that
acceptance of “ancestral” hosts (18.1%) was higher than the acceptance of hosts used by later
groups in the phylogeny (7.6%), supporting the hypothesis (x* = 4.4;: P < 0,01; gl =1). Based on
these tests, Urticaceae-Moraceae-Ulmaceae was considered to be the host-group of the ancestors
of the Nymphalidae, since these plant families were the most accepted (even by larvae feeding on
species of different families) and are used by various species in all Nymphalidae lineages. This
work is one of the first to use such a large number of characters from immature stages in
Lepidoptera phylogeny, associated with a similar but lesser number of characters of adults. The
results obtained may be considered as a fertile approach to herbivore phylogeny, with tests of
host plant shift (behavior and biochemistry) supporting a phylogenetic hypothesis derived largely

from morphological characters.
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e

Pupas de Lycorea cleobaea (Danainae) a esquerda e Heliconius sara (Heliconiinae) a direita;

respectivamente um dos mais plesiomérficos € um dos mais apomérficos dos Nymphalidae.




1-INTRODUCAO
1.1 - A familia Nymphalidae

A familia Nymphalidae (Lepidoptera) € cosmopolita, incluindo grande niimero de
subfamilias, tribos, géneros e espécies, diversas relacdes com plantas hospedeiras, e aprecidvel
diversidade de formas de estigios imaturos (Ehrlich & Raven, 1965; beVrics, 1987; Ackery,
1988). Os fosseis mais antigos conhecidos sdo do periodo Tercidrio, do Oligoceno superior ao
Mioceno inferior, o que leva as origens da familia a cerca de 35 milhdes de anos antes do
presente segundo Hammond & Poinar (1998).

Os Nymphalidae sdo encontrados em todos os ambientes da terra, dos desertos as geleiras
(alguns Satyrinae), exceto no continente antartico (DeVries, 1987). Os adultos tém cor, padréo e

forma da asa muito varidvel, mas possuem alguns caracteres em comum, cOmo o primeiro par de
pernas ndo sendo usado para locomogao e reduzido nos dois sexos (Scott, 1985).

A filogenia da familia Nymphalidae inteira € ainda discutida, com as categorias
taxondmicas abaixo do nivel de familia mudando conforme o autor (Clark, 1949; Ehrlich, 1958b;
DeVries, 1987; Harvey, 1991). Os principais estudos sistemdticos dos Nymphalidae foram
baseados em caracteres de adultos, com pouca contribui¢do de caracteres de juvenis (Ehrlich,
1958b; Ehrlich & Ehrlich, 1967; Stekolnikov, 1967; Kristensen, 1976; Scott, 1985; de Jong et al.,
1996). Recentemente, trabalhos com caracteres moleculares tem se juntado a esta ainda curta
lista (Martin & Pashley, 1992; Weller et al., 1996). Caracteres de estdgios imaturos foram bem
discutidos principalmente por Miiller (1886), Clark (1947), e Harvey (1991).

Nestes trabalhos, algumas relagdes entre subgrupos foram sugeridas (Danainae-Ithomiinae,
Satyrinae-Brassolinae-Morphinae, Heliconiini-Acraeini entre outras) e a familia Libytheidae foi
definida como familia irma (ou subfamilia mais primitiva) de Nymphalidae (Ehrlich & Ehrlich,
1967; Ackery & Vane-Wright, 1984; Scott, 1985; Harvey, 1991). Ainda assim, restam muitas
dividas sobre o nivel hierdrquico de certos subgrupos (como Brassolinae, Heliconiinae,
Tellervinae ¢ Apaturinae), e as relacdes entre os diversos subgrupos, especialmente a posicio de
Calinaginae (Ehrlich, 1958c), que tem sido cada vez mais relacionada aos Satyrinae, Morphiqae e

Brassolinae (de Jong et al., 1996).



Recentemente, Harvey (1991) propds um rearranjo dos géneros dentro de Nymphalidae
(Tabela 1), em um estudo baseado em diversos caracteres larvais, inclusive muitos adaptados dos
estudos de Miiller (1886). Esta ciassificagéd tem se mostrado a mais bem fundamentada até o

momento, embora ainda permane¢am muitas dividas sobre as relagbes entre os diversos

subgrupos propostos pelo autor, bem como as posigdes de muitos géneros. Os principais
problemas encontram-se nas relacdes entre os géneros de Heliconiinae, e entre as tribos de

Limenitidinae.
1.2 - Estudos de imaturos em borboletas

Os estudos pioneiros de imaturos de borboletas na regidio neotropical foram os trabathos
clissicos de Miiller (1886) com Nymphalidae, Moss (1920, 1949) com Papilionidae e
Hesperiidae, ¢ D'Almeida (1922, 1935a, b, 1936, 1938, 1939, 1944) com diversas borboletas do
Brasil; de Comstock & Vazquez (1961) com borboletas do México; de Aiello (1984) com
Adelpha do Panamd; de DeVries (1986) e Young (1973ab,c.d, 1974ab.c. 1975a,b,c, 1976,
1977a,b, 1978a,b, 1984, 1986; Young & Muyshondt, 1975) com dezenas de espécies de
borboletas Papilionoidea na Costa Rica; e da familia Muyshondt (1973a,b,c, 1974ab.c.de,f,
1975a,b,c, 1976a,b; Muyshondt & Muyshondt, 1975a,b.c; Muyshondt ez al., 1976; Muyshondt Jr.
& Muyshondt, 1976, 1978, 1979) em El Salvador. Ainda somam-se a estes, diversos trabalhos de

descricdo de biologia de borboletas por outros grupos de pesquisadores na regido Neotropical (ver
citacoes em De Vries, 1;987; Freitas & Oliveira, 1992, 1996 ¢ Brown & Freitas, 1994), e trabalhos
gerais sobre alguns grupos bem conhecidos de borboletas (Beebe et al., 1960 € Brown, 1981 para
Heliconiiti; Singer et al., 1983 para Satyrinae; Ackery & Vane-Wright, 1984 para Danainae;
Francini, 1989 para Acraeini; Brown & Freitas, 1994 para Ithomiinae; Tyler et al., 1994 para
Papilionidae; e Freitas ¢t al,. 1997 para alguns Eurytelinae).

Além destes trabalhos, diversas pesquisas de morfologia fina tem sido feitos em borboletas,
especialmente com quetotaxia de larvas de 1° estadio (Hinton, 1946: Fleming, 1960; Kitching,
1985; Nakanishi, 1988; Motta, 1997) e pupas (Mosher, 1916). Recentemente, técnicas de

microscopia de varredura tem sido usadas com sucesso para obtencio de bons caracteres de larvas



Tabela 1 - Sistemdtica dos subgrupos de Nymphalidae, baseado no trabatho de Harvey
(1991).

NYMPHALIDAE

I. LIBYTHEINAE
II. TELLERVINAE*
III. DANAINAE
A. Danaini
1. Amauriti*
2. Danaiti
B. Euploeini
1. Euploeiti*
2. Htuniti
IV. ITHOMIINAE
A. Tithoreini
B. [tribo nova]
C. [tribo nova]
D. Methonini

E. [tribo nova]
F. Melinaeini
G. Mechanitini
H. Oleriini
I. Napeogenini
¥. Ithomiini
K.. Dircennini
L. [tribo nova]
M. Godyridini
V. APATURINAE
VI. CHARAXINAE
A Charaxim*
B. Euxanthini*
C. Pallini*
D. Prothoini*
E. Preponini
F. Anaeini
1. Zaretiditi
2. Anaeiti

VII. CALINAGINAE*
VIII. MORPHINAE
A. Morphini
1. Antirrheiti
2. Morphiti
B. Amathusiini*
IX. BRASSOLINAE
X. SATYRINAE
A. Hasterini
B. Biini
1. Biiti
2. Melanititi*
C. Elymniini
1. Lethiti
2. Zetheriti
3. Elymniiti*
4. Mycalesiti*
D. Eritini
E. Ragadiini*
F. Satyrini

1. Hypocystiti*

2. Ypthimiti*
3. Euptychiiti

4. Coenonymphiti

5. Manioliti*
6. Erebiiti*

7. Diriti*

8. Pronophiliti
9. Satyriti

10, Melanargiti*

XI1. LIMENITIDINAE
A. Coloburini
B. Biblidini

1. Bibliditi
2. Euryteliti
3. Epicaliiti
4. Ageroniiti
5. Epiphiliti
6. Dynaminiti
7. Catagrammiti
C. Limenitidini

1. Limenitiditi
2. Neptiti*
3. Partheniti*
4, Euthaliiti*

- D. Cyrestidini

XII. NYMPHALINAE

A. Nymphalini

B. Kallimini

C. Melitaeini
1. Euphydryiti*
2. Melitaeiti
3. Phycioditi

XIII. HELICONHNAE

A. Pardopsini*

B. Acraeini

C. Cethosiini*

D. Helicontini
1.Heliconiiti
2. Argynniti
3. Boloriiti*

Ordem do mais “primitivo” para o mais “avangado”.
* - Grupos do velho mundo ou s6 de 4reas temperadas.



de 1° estddio e ovos, especialmente na regiio micropilar (Kitching, 1985; Motta, 1989; Tyler et
al., 1994; Sourakov, 1996, 1997; Sourakov & Emmel, 1997a,b).

O uso dos caracteres de imaturos tem se mostrado cada vez mais importante para resolver

problemas de sistemdtica nos grupos de borboletas (Kitching, 1985). Em DeVries ef al. (1985)

foram examinadas as relacdes de Antirrhea, Caerois e Morpho juntamente com outros quatorze
géneros de Nymphalidae usados como grupo externo ("outgroup"), utilizando-se caracteres de
pegas bucais e tegumento. O trabatho mostrou néo apenas as estreitas relacdes entre estes trés
géneros, como também o fato de que a classificagfio superior dos Nymphalidae necessitava de
razoavel revisdo. Além disso, o trabalho de Harvey (1991) mostrou a importéncia que os
caracteres de imaturos podem ter para a resolugiio de problemas de ordem sistemética.

As larvas de tltimo estddio também tém se mostrado importantes como portadoras de
caracteres para entendimento das relages entre diversos géneros. Entre os Ithomiinae, algumas
larvas foram importantes para definir os taxa primitivos dentro da subfamilia, como o caso de
Aeria; bem como para definir a posicio de faxa “transicionais”, que possuiam caracteres
combinados de duas linhagens e cujos adultos n#o pareciam mostrar relacbes 6bvias entre si,
como Callithomia, Talamancana e Velamysta (Brown & Freitas, 1994). Na subfamilia
Eurytelinae, parte do problema sobre a posicfio sistemética do g€nero Dynamine foi resolvido
com estudo dos imaturos, mas neste caso, as larvas de dltimo estddio sdo muito especializadas

(pois alimentarn-se dentro de flores), enquanto larvas de primeiro estidio mostraram caracteres

importantes para a definicéio deste grupo (Freitas et al., 1997 e “in prep.”).

As pupas foram pouco usadas na sistemdtica de borboletas: os principais caracteres
analisados tem sido a forma geral € 0 modo de se fixar ao substrato. As primeiras tentativas de
usar caracteres de pupas para a sistemdtica foram os trabalhos de Chapman (1893, 1895) e
Packard (1895), mas foi o trabalho de Mosher (1916), incluindo vérias familias de Lepidoptera,
que fez maior contribuicio pelo menos no nivel de morfologia externa simples. Mais
recentemente, Kitching (1985) usou alguns caracteres de cremdaster em um estudo de sistemstica
de Danainae, e Brown & Freitas (1994) usaram caracteres externos da pupa na sistemdtica de
Ithomiinae.

Como um todo, caracteres de imaturos tem sido pouco usados para ajudar na classificagio

superior de borboletas. Isto se deve principalmente 2 falta de material adequado para comparagio



de imaturos, por falta de interesse dos lepidopteristas ¢ por dificuldades de trabalho de campo,
apesar do grande nimero de criagOes ji feitas, inclusive em grande escala para fornecimento de

material a borboletdrios comerciais ou amadores.
1.3 - Relacdes com plantas hospedeiras

A estrutura, composic@o e dindmica de comunidades continuam sendo entre os aspectos
menos entendidos dentro de ecologia. As interagdes coadaptativas entre diferentes tipos de
organismos em associagio obrigat6ria, mas entre os quais a troca génica € ausente, podem levar &
chamada "coevoluc@o” entre dois grandes grupos de organismos coih estreitas e evidentes

relagBes ecolbgicas, como plantas e fitdfagos (Ehrlich & Raven, 1965; Thompson, 1994). O
grande nimero de informagdes disponiveis para borboletas e suas plantas hospedeiras fazem com

que este sistema seja particularmente bom para estudar este tipo de interagdo, como ji foi
Proposto por estes mesmos autores.

Estudos de relagbes herbivoro-planta hospedeira, focalizando em coevolugio (ou
colonizagdo), evoluglio de especificidade alimentar e seu uso no método comparativo tem sido
discutido por diversos autores a quase 60 anos (Dethier, 1941; Ehrlich & Raven, 1965; Strong et
al., 1984; Thomas et al., 1987; Ackery, 1988; Farrel & Mitter, 1990; Futuyma, 1991; Farrel et al.,
1992; Miller, 1992). A importéncia deste tipo de abordagem e indiscutivel, mas ainda existe
muito pouco feito em relagio ao potencial desta drea de estudos. Mesmo trabalhos como o de
Ackery (1988), focalizando o uso de planta hospedeiras, ainda sdo raramente realizados
(Beccaloni, “in prep.”).

No seu trabalho cldssico sobre coevolugdo, Ehrlich & Raven (1965) dispunham de
resultados baseados principalmente nas relagdes fenéticas entre os principais grupos de
borboletas, e informacSes preliminares e as vezes erradas sobre plantas de alimento (como a
associacdo de Tellervo com Aristolochiaceae). No entanto, o valor deste trabalho nio deve em
hipétese alguma ser contestado, pois definiu os alicerces dos estudos de coevolugio entre plantas
¢ fitofagos desde entdo.

Apos este trabalho, pesquisadores estimulados para definir padrdes de utilizagio de plantas

de alimento por borboletas se empenharam em diversos trabalhos de compilagio e publicacio de



listas analisando padrdes de utilizacdo em relacio & histéria evolutiva dos fitéfagos e das suas
plantas hospedeiras (Benson ez al., 1975; Drummond, 1986; Drummond & Brown, 1987; Brown,
11987, Miller, 1987; Ackery, 1988, 1991; Brown et al., 1991; Tyler et al., 1994). Em alguns
grupos, como Papilionidae e Ithomiinae, um aparente padrio de colonizagdo posterior a
diversificago das plantas hospedeiras foi observado, provavelmente ligado a diferentes
tolerdncias por compostos secundirios de plantas hospedeiras, resultando em grupos mais
"primitivos” se alimentando nas plantas mais “avancadas” e vice versa (Miller, 1987; Brown,
1987). Os processos que levam 2 especializagio e mudanga de planta hospedeira ainda sdo pouco
compreendidos, mesmo se alguns fatores j4 tenham sido isolados e descritos em detalhes para
alguns casos (Futuyma, 1991). Trabalhos mais recentes de filogenia de Angiospermas tém
inclusive se usado de alguns conhecimentos sobre utilizagio de plantas hospedeiras para reforcar
as relagdes encontradas em certos grupos (Nandi ez al., 1998).

O conhecimento das relagbes entre borboletas Nymphalidae e suas plantas hospedeiras é
ainda limitado (Ackery, 1988), principalmente pela falta de uma visdo geral que defina os
subgrupos dentro desta familia, e as relagdes destes subgrupos entre si e com grupos dnicos de
plantas. Com uma andlise mais ampla das relacdes sistemdticas dos Nymphalidae, um quadro

mais indicativo dos processos de evoluggo de utilizacdo de plantas hospedeiras pode emergir.



3 - MATERIAL E METODOS

3.1 - Areas de Estudo

Estagios imaturos (ovos, larvas e pupas) e adultos das espécies estudadas foram coletados
em diversos pontos do Brasil, principalmente na regido sudeste, compreendendo 115 diferentes
sitios em sete estados. Juvenis de algumas dreas fora do Brasil foram cedidos ou doados por
outros pesquisadores. Os pontos visitados para coleta de material para o presente trabalho (ndo
incluindo localidades visitadas por outros pesquisadores) foram representados por codigos de

cinco letras (geralmente mnemdnicos) para facilitar a localizagio posterior do material e a

tabulacdo dos resultados (Tabela 2). Este sistema foi adaptado do usado pelo Dr. Ronaldo B.
Francini (Unisantos, Santos, SP) desde a década de 70. A escolha das dreas a serem visitadas
seguiu o critério simples de presenca de espécies importantes para serem incluidas nas analises,

ndo importando o grau de perturbac@o antrépica ou tipo de vegetacio presente.

3.2 - Espécies estudadas

As espécies de Nymphalidae escolhidas para este estudo estfio listadas na Tabela 3. As
espécies foram escolhidas de modo a abrangerem a maioria dos subgrupos mais importantes
dentro dos Nymphalidae (quase todos com representantes na regido Neotropical). Grande parte
das espécies foi obtida através de coletas no campo (ver Tabela 2 para a lista das localidades).
Outras espécies ou exemplares foram obtidas nas colegdes do Musen de Zoologia da USP, Museu
de Histéria Natural da UNICAMP, na colegfio do Allyn Museum of Entomology (Sarasota,
Flérida, USA) e na colegiio do Dr. K. S. Brown (depositada no Museu de Hist6ria Natural da
Unicamp). Material adicional de imaturos foi obtido através dos Srs. L. D. Otero, T. Friedlander,
S. Hall ¢ H. Miers. Além disso, comparagbes com diversas outras espécies foram feitas com base
em descrigOes de imaturos publicadas na literatura (ver citacSes na introdugio).

Foram estudadas 188 espécies de Nymphalidae, sendo 158 coletadas no campo e 30 obtidas

em colegGes ou enviadas por outros pesquisadores. Destas 188, 95 espécies em 94 géneros



2 - OBJETIVOS

1 - Descrever sumariamente os estdgios imaturos de géneros escolhidos de Nymphalidae,
abrangendo a maioria dos subgrupos (subfamilias e tribos) reconhecidos desta familia de
borboletas.

2 - Estudar as relagOes entre os subgrupos de Nymphalidae, numa aproximacio cladistica
baseada em caracteres de adultos e imaturos, visando resolver as relacdes internas dentro da
familia,

3 - Seguindo as idéias de Futuyma (1991) e os experimentos de Motta (1989) e Trigo &
Motta (1990), testar algumas hipéteses de tolerfincia de plantas hospedeiras de ancestrais por seus

possiveis descendentes, como teste independente do esquema cladistico da familia.
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foram incluidas na matriz final para anilise filogenética. Nos cladogramas, apenas o nome do
género foi usado para representar cada taxa (excecfio do género Callicore, representado por duas

espécies), para facilitar a visualizacéo.
3.3-Criacao de larvas e obtencio de caracteres

A metodologia bésica empregada para criagio de larvas j4 € bem testada, e mostrou-se
bastante eficiente para a maioria das espécies estudadas (ver em Freitas;, 1991, 1993; Freitas &
Oliveira, 1992; Brown & Freitas, 1994).

Os ovos foram obtidos no campo, embora algumas vezes tenham sido obtidos em

laboratério, com as fémeas confinadas em recipientes contendo partes da planta hospedeira
(Freitas, 1991, 1993). No caso das espécies que mostravam dificuldade em ovipositar quando

confinadas, alguns ovos férteis puderam ser obtidos espremendo-se o final do abdémen de fémeas
fecundadas (este procedimento em geral resultava em um ou raramente dois ovos férteis).

As larvas foram criadas em frascos plasticos com pedagos de suas plantas de alimentagéo
(com troca de alimento e limpeza dos recipientes feitas diariamente), ou em plantas pequenas
isoladas em vasos. Os dados de cada estdgio de desenvolvimento foram anotados detalhadamente
em um caderno de criagdes. Um esquema bisico foi criado para facilitar a anotacio de dados de
escolos e quetotaxia de larvas, e para agilizar o resgate das informagGes obtidas para cada espécie.
Para cada espécie foi criada uma ficha com o esquema e um resumo dos caracteres mais
importantes. O niimero de individuos examinados de cada espécie estd no apéndice 1.

Os caracteres sdo em sua maioria originais; no caso dos poucos copiados ou adaptados de

outros autores, isto € citado ap6s a descricfo do cardter e dos seus estados.
3.4-Analise filogenética

Os estados dos caracteres foram polarizados em relagdo a um grupo externo formado por

Libytheana carinenta, da subfamilia Libytheinae, a mais primitiva de Nymphalidae (ver na
ntrodugdo), com uso de outros grupos de borboletas como Pieridae, Papilionidae e Lycaénidae

para definir as apomorfias que possam estar presentes em Libytheana. O método do grupo
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externo (outgroup) € o mais usado e o tnico considerado satisfatério para polarizacio de séries de
transformacdo (ver também Maddison ef al., 1984; Stevens, 1980; Watrous & Whe}ﬁer, 1981;
Nixon & Carpenter, 1993). Em alguns poucos casos, outros grupos de Lepidoptera foram usados
para comparacdo de caracteres de distribui¢io mais ampla. Em casos onde o cardter sé existe no
grupo interno, os estados foram polarizados em relagio aos membros considerados mais
primitivos deste grupo, considerando-os como grupo externo funcional (Watrous & Wheeler
1981) (ja foi usado ?ara alguns caracteres em Brown & Freitas 1994). Ainda que os estados de
caracteres possam ser mantidos ndo polarizados nesses casos, este tipo de procedimento nio
influenciou na topologia geral das drvores (como constatado em andlises preliminares da matriz),
mas apenas diminuiu o nimero de diferentes topologias dentro de grupos monofiléticos menores,
principalmente Ithomiinae ¢ Eurytelinae, grupos para os quais j4 existem estudos em separado
(Brown & Freitas, 1994; Freitas ef al. em preparag@o). Ap6s as andlises iniciais, Libytheana foi
considerada como parte de Nymphalidae, e assim, para enraizamento das 4rvores, um ancestral
hipotético com todos caracteres em estado O (zero), exceto os nfio comparéveis, foi adicionado 2
matriz nas analises (como em deJong et al. 1996).

Caracteres e estados *“‘ndo compardveis” (para os quais nfio existem estruturas homélogas
identificadas) foram indicados com o cédigo [-], e caracteres sem informacéo disponivel foram
indicados por um [?] na matriz.

As andlises cladisticas foram feitas usando-se o programa Hennig-86 (Farris, 1988),
manipuladas no Tree Gardener 2.2.1 (Marques e DePinna, no prelo).

As andlises do Hennig 86 seguiram a seqiiéncia mhennig*, bb (aplica “branch swapping”
nas 4rvores obtidas, guardando até 100 drvores), e Nelsen (para obtengdio do consenso). Além
disso, foi feita uma andlise adicional usando o comando xsteps (que faz pesagem sucessiva dos

caracteres) até a estabilizagdo dos resultados, seguindo Motta (1997).
3.5-Relacdes com plantas hospedeiras
Ap6s a obtencio dos primeiros cladogramas gerais, foi feita uma comparacio da seqiiéncia

evolutiva dos diversos géneros de Nymphalidae com um esquema compativel (Ackery, 1998;

Chase et al., 1993; Nandi et al., 1998) existente para as plantas hospedeiras. O objetivo desta
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comparagio foi tentar decifrar os possiveis caminhos de utilizagio de recursos larvais dentro e
entre os diversos grupos monofiléticos de Nymphalidae. Para isso, os temas principais de
utilizacdo de plantas hospedeiras nos grupos terminais foram mapeados apGs a obtengdo dos
cladogramas, e a defini¢do dos grupos de hospedeiras ancestrais em cada clado foi obtida pelo
método de parcimdnia.

Foram feitos também experimentos de troca de plantas hospedeiras em diversas espécies
Nymphalidae para se determinar possiveis graus de tolerdncia e rejei¢do, que poderiam refletir de
que modo alguns grupos de plantas foram colonizados a partir de espécies que se alimentavam
em outros grupos distintos de plantas. Estes experimentos seguem as idéias propostas por
Futuyma (1991), onde uma espécie derivada seria mais propensa a aceitar um grupo-hospedeiro

usado pelos ancestrais diretos da sua linhagem (clado), e as espécies "ancestrais” seriam menos
propensas a aceitar grupos de hospedeiras usadas pelos faxa de linhagens mais derivadas ou ndo

ancestrais diretos deste clado. E razodvel admitir que parte, sendo todas as espécies de plantas
usadas pelos ancestrais das linhagens atwais de Nymphalidae ndo existem mais, assim a
comparagdo se da por grupos de hospedeiras, com probabilidade de parte das respostas negativas
(ndio aceite) seja pelo fato de que espécies atuais sfo diferenciadas o bastante das usadas pelos
ancestrais do grupo. Um sistema parcimonioso de utilizagdo de grupos de hospedeiras deve
identificar as plantas ancestrais nos principais nodos de Nymphalidae, e o aceite das plantas
“presentes” nos nodos basails por espécies mais terminais deve ser considerada como uma
resposta de apoio a hipotese filogenética obtida.

Os experimentos foram feitos isolando-se as larvas em copos descartdveis de papel
tampados com filme de PVC ou em potes plésticos lavaveis (lavados com dlcool e dgua com
sabdo antes de serem reutilizados). As larvas foram colocadas nos copos com um ramo ou folha
da planta escolhida para o experimento. Apés 24 horas neste sistema o experimento foi
considerado terminado (algumas larvas que comiam bem certas plantas foram deixadas por mais
tempo para se observar possiveis efeitos da troca de planta hospedeira em seu desenvolvimento

posterior). As categorias de rejeigdo/aceitacio anotadas foram: 1 - larva ndio come, 2 - larva come

€ morre, 3 - Jarva come e ndo se desenvolve e 4 - larva come e se desenvolve. Larvas que
morreram de causas suspeitas de ser externas aos experimentos (viroses, fungos e parasitéides em

alguns casos) ndo foram incluidas nos resultados.
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4 - RESULTADOS.

4.1 - Biologia das espécies de Nymphalidae

Foram criadas 158 espécies em 102 géneros de Nymphalidae, com o ciclo quase todo ou
completamente documentado (Tabela 3). As plantas hospedeiras naturais observadas ou usadas
neste trabatho estdo compiladas na Tabela 4. As descrigdes de todas as biologias dos juvenis
estdo em um caderno de criagdo, e o material testemunho de cada espécie criada encontra-se na
colegdo particular do autor. Algumas espécies relativamente mal conhecidas tiveram sua biologia
publicada (Freitas, 1991, 1993; Oliveira e Freitas, 1991; Freitas e Oliveira, 1962; Freitas et al.
1997). Além destas, 7 espécies de Pieridae, 7 de Papilionidae, 15 de Lycaenidae e 12 de
Hesperiidae (outras familias de borboletas consideradas mais basais) foram criados e usados em

comparages de diversos caracteres (Tabela 5).

4.2 - Filogenia de Nymphalidae

4.2.1 — Caracteres de Nyvmphalidae

A lista a seguir € o resultado da avaliacio e polarizacio dos caracteres obtidos em todas as

espécies de Nymphalidae estudadas (Tabela 3). Esta lista foi usada posteriormente na construgio

da matriz (Tabela 6). A polarizagdo dos caracteres seguiu a segéio 3.4. No total, foram avaliados
134 caracteres de imaturos, sendo 15 caracteres dos ovos, 21 da larva de primeiro estidio, 79 da
larva de tltimo estddio (27 de morfologia geral, 26 de posicdes de escolos, 7 de cerdas filiformes,
13 da cépsula cefdlica e 6 de comportamento larval), 19 de pupas; e 100 caracteres de adultos (12
da asa anterior, 15 da asa posterior, 5 do térax, 7 comportamentais e quimicos, 4 da cabeca, 5 de
pernas, 14 do abdomen, 25 da genitdlia masculina e 13 da genitilia feminina), resultando em 234
caracteres validos. Muitos outros caracteres foram avaliados no decorrer do trabalho, mas foram
descartados por se mostrarem ambiguos, pouco informativos, com muita variag@o intraespecifica,

ou de diffcil defini¢do ou consisténcia muito baixa.
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Caracteres de Nymphalidae

OvVOS

Os ovos de borboletas foram pouco usados em sistemdtica exceto por alguns caracteres
mais evidentes (DeVries er al., 1985; Tyler et al., 1994; Freitas et al., 1997), com exce¢do aos
trabalhos de Motta (1989) com Ithomiinae. No trabatho de Motta (1989), diversos caracteres de
micropila e topografia coriénica foram usados com éxito. Os ovos sdo comumente reconhecidos
como o primeiro estigio de desenvolvimento de um inseto, mas s3o mais corretamente
interpretados como refletindo caracteres das fémeas, com muitas pressdes ambientais dependendo
do substrato onde sdo colocados, microclima e potenciais predadores (Motta, 1989; K. S. Brown,

COm. pess.).

1-Cor do ovo: [branco=0] [verde=1] [amarelo/vermelho=2] — Ovos brancos sio encontrados
em Libytheana, e em diversos Pieridae.
2-0Ovo com pelos no corion: [ausente=0] [presente=1] - Ovos sem projecdes ou

prolongamentos s&o os primitivos em todos os grupos de borboletas; a presenca de quaisquer

estruturas no corion foi considerado como apomorfia. Pelos no cérion sdo encontrados apenas
em uns poucos Burytelinae da tribo Biblidini.

3—Razdo comprimento/didmetro: [maior que 1,0=0] [entre 0,6 e 1,0=1] [menor ou igual a
0,6 (hemisféricos)=2] - Este cardter foi adaptado de Motta (1989). Ovos nem longos nem
achatados s&0 primitivamente encontrados em Nymphalidae. Um achatamento gradual parece ter
ocorrido em diversos grupos, culminando com os ovos hemisféricos de Morphini (Fig. 1C).

4-Forma: [esferdide (ovoide, alongado ou hemisférico)=0] [trapezoéide/truncado=1] [com
coroa=2] — O formato ovéide ou arredondado € o considerado primitivo para os Papilionoidea;

qualquer formato que se-distancie deste ¢ considerado como apomérfico (Fig. 1D).
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Figura 1 - Tipos de ovos de Nymphalidae. A - Mechanitis, B - Heterosais, C — Morpho, D -
Myscelia, E - Ectima, F — Doxocopa, G - Adelpha, H - Memphis, 1 - Pareuptychia. As figuras

nio estao em escala.
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5-Estrias longitudinais: [normais/reduzidas=0] [ausentes=1] — Este cariter foi adaptado de
Motta (1989). A perda e ganho de estrias ocorreu diversas vezes em Lepidoptera, no entanto, a
presenca de estrias transversais e longitudinais pode ser comsiderado estado primitivo em
Nymphalidae. Neste cardter, o estado apomérfico é o de ovos sem estrias longitudinais visiveis
(Fig. 1H, D).

6-Estrias longitudinais: [normais/reduzidas=0] [muito marcadas em relevo=1] — Na
maioria dos Nymphalidae, incluindo Libytheana, as estrias transversais e longitudinais possuem o
mesmo grau de destaque em relagio ao cério. Em alguns poucos subgrupos as estrias
longitudinais sdo em relevo, como carenas finas bem destacadas (Fig. 1F).

7-Nimero de estrias longitudinais: [menos de 30=0] [mais de 30=1] — Este carater foi
adaptado de Motta (1989). O ntmero de estrias longitudinais em quase todos os Nymphalidae
(incluindo Libytheana) varia entre 8 e 25. Alguns representantes de Nymphalidae
(principalmente os Brassolinae) possuem niimero muito superior a este (de 30 a 50), considerado
0 estado apomérfico.

8—Estrias longitudinais: [a maioria chega ate o topo=0] [muitas acabam perto a metade da
altura=1] — Em Libytheana e em virios outros Pieridae, as estrias longitudinais sdo continuas
desde a base do ovo até préximo ao topo. Em algumas espécies (principalmente os Argynnini
sensu Harvey, 1991), varias estrias se anastomosam proximo a metade da altura.

9-Forma das células: [quadrangulares=0] [outras=1] ~ Como no cariter n°2, células

quadrangulares (quadradas ou retangulares) sdo encontradas em quase todos os Nymphalidae,
incluindo Libytheinae. :Algumas espécies possuem células hexagonais ou com formatos outros
que quadrangulares, considerado apomérfico para este cardter (Fig. 1G).

10-Estrias transversais: [normais/reduzidas=0] [ausentes=1] — A presenca de estrias
transversais no corion pode ser considerado estado primitivo em Nymphalidae (como explicado
para o carater n° 5).

11-Encontro das estrias com espinhos se projetando: [ausente=0] [presente=1] ~ Este tipo
de escultura do cérion é conhecido apenas em Historis (ver figura em Muyshondt & Muyshondt,
1979) e nos Limenitidiriae, como Neptis e Adelpha (Fig. 1G), e sua presenca foi considerado

apomorfia.
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12—Concavidade no topo do ovo: [ausente=0] [presente=1] - Em grande parte dos
Nymphalidae, incluindo Libytheinae, o topo do ovo é convexo, pontiagudo ou achatado; poucas
vezes € cOncavo formando uma depressio pronunciada (Fig. 1H).

13-Oviposicao: [ovos isolados=0] [agrupados=1] — Tipicamente um caréter de comportamento
de fémeas. Ovos isolados sdo considerados primitivos em quase todos os grupos de
Papilionoidea (ver discussdo sobre Ithomiinae em Brown & Freitas, 1994).

14-Posicio do ovo na folha: [sob a folha=0] [sobre a folha=1] — Carster ecolégico-
comportamental de fémeas. Ovos na superficie inferior das folhas sdo o caréter primitivo para
Nymphalidae.

15-Ovo fecundado com marcas circulares no topo: [ausente=0] [presente=1] — Este é um
cardter de embriologia. Nos Brassolinae, Morphinae e em Bia, 0 ovo fecundado apresenta um ou
mais circulos concéntricos (em geral avermelhados) visiveis no topo do ovo, envolvendo a regido
micropilar. Estas marcas aparecem poucas horas apds a oviposicdo, sendo um bom indicio de

que o ovo € fecundado. A presenca deste caréter foi considerado estado apomérfico (Fig. 1C).

PRIMEIRO ESTADIO

O primeiro estadio tem sido considerado como entre os mais conservadores em termos de
morfologia bisica, com todas as cerdas e tubérculos ocorrendo em ndmeros pares e em simetria.
Esta simetria indica que a larva de primeiro estidio € o resultado final da divisdo celular
embridnica progredindo em termos de enésima poténcia de 2 (Igarashi, 1984). A nomenclatura
das cerdas do corpo seguiu Hinton (1946) (Fig. 2), que reconheceu dois tipos de cerdas primarias
nas larvas, as cerdas microscopicas ou proprioreceptoras e as cerdas longas ou titeis. O primeiro
tipo tem pouca variagdo dentro de toda a ordem Lepidoptera e nio foi considerado nas anélises,
enquanto o segundo tipo ¢ mais varidvel em nimero e posigdo e tem sido muito dtil na
sistemdtica de borboletas (Nakanishi, 1988; Motta, 1998). Caracteres gerais de cor e presenga de

estruturas especiais como os usados por Brown & Freitas (1994), foram extendidos também para

todos os Nymphalidae.
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Figura 2 - Esquema de larva de primeiro estidio ilustrando as cerdas e seus nomes (segundo
Nakanishi 1988).
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16-""Cauda bifida" no tltimo (10°) segmento abdominal: [ausente=0)] [presente=1] — Essa
estrutura aparece em larvas satiréides, como um par de proje¢des (de tamanho varidvel) no tltimo
segmento do abddémen. Larvas sem cauda bifida s3o encontradas em Libytheinae (Libytheana e
Libythea), em todos os Papilionidae, Pieridae, Lycaenidae, e em diversos outros grupos de
Lepidoptera (Fig. 3). Por isso, a presenga de cauda bifida foi considerado estado apomérfico.
17-Pernas: [escuras=0] [claras=1] — Uma tendéncia para a perda de pigmentos escuros nas
estruturas larvais ja havia sido notada em Ithomiinae (Brown & Freitas, 1994). Em Nymphalidae,
pernas escuras foram consideradas primitivas, uma vez que s3o presentes em Libytheinae e em
outras famfilias de borboletas.

18-Propernas: [com lateral escura=0] [com lateral clara=1] — mesma explicacio que para o

carater anterior (embora Libytheana carinenta seja apomérfica para este cardter).
19—~ “Crochets” das propernas: [até 25=0] [25 a 50=1] - Este caréter ¢ o préximo foram

adaptados de Motta (1998). Em quase todos os Nymphalidae estudados, incluindo Libytheana, o
niimero de crochets nas propernas de larvas de 1° estadio varia entre 7 ¢ 20. Um niimero superior
a 25 foi considerado apomorfia dentro de Nymphalidae.

20— “Crochets” das propernas: [8 ou mais=0] [menos de 8=1] ~ Apenas duas espécies
estudadas apresentaram nimero de crochets nas propernas inferior a 8; este foi considerado como
estado apomérfico.

21-Botbes de filamentos: [ausentes=0] [presentes=1] [perda secundaria=2] — Este cariter &
exclusivo do ramo Tellervinae/Danainae/Ithomiinae, e foi definido como plesiomorfia deste
grupo (Ackery & Vane-Wright, 1984; Brown & Freitas, 1994). Em Nymphalidae como um todo,
a presenga de tubérculos € uma sinapomorfia da linhagem danadide, sendo o estado "1"
considerado apomorfico deste ramo; a auséncia de tubérculos em alguns Ithomiinae foi
considerada como uma perda secunddria neste grupo (Brown & Freitas, 1994).

22~Padrio de anéis: [ausente=0] [presente=1] [modificado em outros padroes=2] — Como
no cariter anterior, o padrio de coloracio de anéis contrastantes & apomdrfico na linhagem
danadide (Danainae/Tellervinae/Ithomiinae); a sua modificagdo nos géneros “avangados” de
Ithomiinae pode ser considerado como mais um passo nesta série de transformagdo (Figuras em

Brown & Freitas, 1994).
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Figura 3 - Esquemas de larvas de primeiro estddio mostrando os principais tipos de cerdas e

quetotaxia encontrados. De cima para baixo, Libytheana, Prepona, Myscelia e Euptoieta.
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23~Tamanho relative das cerdas: [curtas (< altura do segmento)=0] [médias a longas (>
altura do segmento)=1} — Em Libytheana e em muitos Pieridae, as cerdas das larvas de 1°
estddio s@o muito curtas. Apenas em alguns grupos de Nymphalidae (Nymphalinae e Morphinae)
as cerdas primadrias sdo iguais ou mais longas que a altura do segmento (Fig. 3).

24—Cerdas: [escuras=0] [claras=1] — Em grande parte dos Nymphalidae e em Libytheana as
cerdas s&0 escuras ou pretas; esse foi considerado estado plesiomorfico do cariter.

25—Cerdas: [com base esclerosada=0] [sem base esclerosada=1] — Larvas de 1° estddio de
Libytheana e de vérios outros Nymphalidae possuem as cerdas inseridas em soquetes
esclerosados (Fig. 3), considerado estado plesiomérfico.

26—Nimero de cerdas SD no T2 e T3: [uma=0] {duas a cinco=1] — Uma tinica cerda SD nos
segmentos T2 e T3 € encontrado em Libytheana e em alguns Satyrinae; foi considerado estado
plesiomérfico em Nymphalidae.

27-Cerda SD adicional nos segmentos abdominais: [ausente=0] [presente=1] — A presenca
desta cerda adicional jd havia sido notada por Motta (1998) nos Ithomiinae e Danainae, sendo
considerada apomorfia da linhagem danadide. Esta cerda também foi encontrada em Prepona
chalciope (Fig. 3). Todos os outros Nymphalidae ndo possuem esta cerda adicional.

28-Protérax com cerda XD adicional (total 4): [ausente=0] [presente=1] — Libytheana possui
apenas trés cerdas XD, o que foi considerado o estado plesiomérfico deste cardter (Fig. 3). Uma
XD adicional aparece em diversos grupos de Nymphalidae; foi considerado o estado apomérfico.
29-Placa protoracica: [presente=0] [ausente=1] ~ Uma placa protoricica esclerosada é
encontrada em virios géneros de Nymphaliciae, incluindo Libytheana. Em alguns géneros de
algumas linhagens a placa € dividida em duas ou mais, ou mesmo ausente (Fig. 3).

30—Capsula cefalica: [escura=0] [clara=1] — Cépsulas escuras sdo as mais comuns em grupos
primitivos de borboletas; a perda de pigmentos foi aqui considerada apomérfica (ver também
Brown & Freitas, 1994)

31-Manchas claras na capsula cefilica: [ausentes=0] [presentes=1] -~ Em capsulas
pigmentadas, a presenca de dreas claras (sem pigmento) pode ser considerado o estado
apomorfico em diversos grupos de borboletas.

32-Capsula cefalica: [sem protuberincias=0] [com um par de protuberincias=1] — A

auséncia de escolos cefélicos € o estado primitivo para os Nymphalidae (Libytheana tem cépsula
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lisa) assim como para o resto das borboletas e mesmo Lepidoptera. Nos Nymphalidae, um par de
protuberéncias (“escolos”) na cépsula das larvas de primeiro estddio & exclusivo dos Satyrinae;
este foi considerado o estado apomérfico.

33-Capsula cefélica: [poucas cerdas=0] [muitas cerdas a pilosa=1] — Cépsulas pilosas sdo
encontradas apenas em um pequeno grupo de Nymphalidae (Morphinae e Brassolinae), definindo
assim o estado apomérfico deste carater.

34—Capsula cefilica pilosa: [pelos simples=0] [pelos espatulados=1] — Para as espécies que
possuem a capsula cefélica pilosa, os pelos largos ou espatulados podem ser considerados estado
apomoifico.

35-Abertura do "pescoco'': [no mesmo plano do resto da capsula=0] [projetando-se como
um tubo=1] — O “tubo” formado pela abertura do “pescoco” da larva é ausente em Libytheana e
em grande parte dos Nymphalidae, assim, este estado (comum na linhagem satir6ide) foi
considerado cardter apomndrfico em Nymphalidae.

36-Terceiro ocelo maior que os restantes: [ausente=0] [presente=1] — O terceiro ocelo mais
desenvolvido que os restantes sé € encontrado em alguns Satyrinae (Miller, 1968; Sourakov,

1997), sendo este considerado o estado apomérfico deste cardter,

ULTIMO ESTADIO

Larvas de idltimo estddio sdo muito informativas, pois mostram diversos caracteres e
estruturas morfol6gicas desenvolvidos até o seu maximo, em grande parte das quais sendo de
razodvel facilidade para identificacio das homologias e definir séries de transformacdo. Por outro
lado, o dltimo estddio deve estar muito mais sujeito a convergéncias e adaptacOes diversas,
adicionando um pouco de “ruido” no conjunto de caracteres. Caracteres de larvas de dltimo
estadio foram usados com &xito por Francini (1992), Brown & Freitas (1994), Tyler et al. (1994)
e Freitas et al. (1997), em Acraeinae, Ithomiinae, Papilionidae ¢ Eurytelinae respectivamente (ha
muitos exemplos adicionais na literatura, desde o trabalho cldssico de Miiller, 1886),
evidenciando relagBes de parentesco ndo 6bvias nos adultos. As Figuras 4 e 5 mostram exemplos
de larvas de tltimo estddio de diversos Nymphalidae escolhidos, ilustrando grande parte das

principais estruturas morfolégicas importantes, complementadas pelo esquema da Figura 6. O
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cariter 102 € do segundo estddio, mas foi incluido nesta segfio por ser um caréter relacionado ao

ltimo estddio mas que aparece cedo nas larvas de um pequeno grupo de Nymphalinae.
GERAL

J7—Pernas: [pretas/marrons/vermelhas=0} [sem cor/claras=1] - Como no caso das cépsulas
cefdlicas de 1° estddio, a perda de pigmentos € considerado apomorfia em Nymphalidae.
38—Propernas: [pretas=0] [sem preto=1} — Como no cariter anterior, propernas com placa
lateral escura sdo presentes em vdrios grupos primitivos de borboletas; a perda dos pigmentos é
considerado estado avancado em Nymphalidae.

39— “Crochets” laterais nas propernas de larvas de 5° estddio: [presentes ou reduzidos=0}

[ausentes=1] — Este caréter foi adaptado a partir de Scott (1985). Apenas Libytheana possui os

crochets (reduzidos) laterais nas propernas das larvas. Estes crochets laterais estio presentes em
Hesperiidae, e reduzidos em alguns Lycaenidae e Papilionidae; a presenca destes foi considerado
o estado plesiomorfico do cardter (mesmo se Scott, 1985, usa a presenca destes crochets em
Libytheinae como estado apomoérfico).

40-Faixa lateral: [presente=0] [ausente=1]} — Libytheana e varios outros grupos de borboletas
(incluindo diversos Pieridae) possuem uma faixa lateral nas larvas (Fig. 4A,H,I), definindo assim
o estado plesiomorfico deste cardter.

41-Faixas longitudinais adicionais no corpo: [ausentes=0] [presentes=1] —~ Ainda que a faixa
lateral nas larvas de Nymphalidae seja considerado estado primitivo, a presenca de faixas
adicionais € considerado avangado nos Nymphalidae, pois estdo ausentes nos grupos externos e -
em Libytheana, sendo presentes principalmente em alguns Satyrinae e Brassolinae (Figs.
4T,U,V,W),

42-Padrio de anéis: [ausente=0] [presente=1] [perda secunddria=2] — Este cariter segue os
caracteres 21 e 22; o padrdo de anéis contrastantes em larvas de dltimo estidio é cariter

apomorfico para Danainae/Tellervinae/Ithomiinae, ainda que também seja encontrado em

algumas poucas espécies de Nymphalinae (como Vanessa). Como jd discutido para larvas de
primeiro estddio, no grupo danadide a perda do padréo de anéis é considerado avangado segundo

Brown & Freitas (1994) (Fig. 4B-F).
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Figura 4 (péagina em frente) - Larvas de tltimo estddio e pupas de Nymphalidae. Cada espécie
estd indicada por uma letra (fotos de K. S. Brown e do autor, excegdes indicadas na legenda).
Libytheinae: A, Libytheana carinenta, Campinas, SP, Brasil. Danainae: B, Danaus gilippus,
Japi, SP, Brasil; C, Lycorea cleobaea, Colorado, RO, Brasil (larva) e Sdo Sebastido, SP, Brasil

(pupa). Tellervinae: D, Tellervo zoilus (A. B. Orr), Cairns, Queensland. Ithomiinae: E,

Methona megisto, Theobroma, RO, Brasil; F, Placidula euryanassa, Sio Vicente, SP, Brasil;
G, Mechanitis lysimnia, Campinas; H, Hyalyris excelsa (W. Haber), Monteverde, Costa Rica;
I, Pteronymia euritea, Angelo Frechiani, ES, Brasil; J, Ceratinia tutia (W. Haber), Turrialba,
Costa Rica; K, Pteronymia carlia, Japi; L, Hypoleria adasa, Japi. Apaturinae: M, Doxocopa
kallina, Campinas; N, Doxocopa agathina, Sio Vicente. Charaxinae: O, Prepona demophon,
Campinas; P, Prepona chalciope, Campinas; Q, Zaretis itys, Campinas; R, Memphis morvus,
Campinas. Biinae: S, Bia actorion, Manaus, AM, Brasil. Satyrinae: T, Godartiana muscosa,
Japi; U, Capronnieria abretia, Campinas. Brassolinae: V, Dasyophthalma creusa, Japi; W,
Brassolis sophorae, Foz do Tejo, AC, Brasil; X, Opsiphanes cassiae, Campinas. Morphinae;
Y, Antirrhea archaea (refotografado de Otero & Marigo, 1990) ; Z, Morpho catenaria, Capio -
Bonito, SP, Brasil.
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Figura 5 (pagina em frente) - Larvas de dltimo estiddio e pupas de Nymphalidae. Cada espécie
esta indicada por uma letra (fotos de K. 8. Brown e do autor, excegée$ indicadas na legenda).
Limenitidinae: A, Adelpha serpa, Japi, SP, Brasil. Nymphalinae, Coloburini: B, Smyrna
blomfildia, Campinas, SP, Brasil. Eurytelinae: C, Biblis hyperia, Campinas; D, Cybdelis
phaesyla, Japi; E, Eunica bechina (P. S. Oliveira), Itirapina, SP, Brasil; F, Dynamine tithia,

Campinas; G, Catonephele numilia, Campinas; H, Hamadryas arete, Campinas; 1, Ectima
thecla, Sdo Vicente, SP, Brasil; J, Callicore hydaspes, Campinas; K, Asterope sapphira, Faro,
-PA, Brasil; L, Epiphile huebneri, Campinas; M, Diaethria clymena, Campinas.
Nymphalinae: N, Siproeta stelenes, Campinas; O, Vanessa myrinna, Japi; P, Ortilia ithra,
Campinas; Q, Junonia evarete, Campinas. Heliconiinae: R, Euptoieta hegesia, Campinas; S,
Philaethria wernickei, Petropolis, RI, Brasil; T, Philaethria dido, Linhares, ES, Brasil; U,

Heliconius erato, Campinas.
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43—Coloracio do ventre: [claro (verde, branco, amarelo)=0} [escuro {(negro, marrom,
vermelho)=1] — Apesar da perda de pigmentagfio ser considerado em outros caracteres como
apomorfia, ventre claro € o estado presente em Libytheana (Fig. 4A) e em vdérios Pieridae, sendo
considerado estado plesiomérfico deste cardter, e o ventre escuro como estado apomérfico (Fig.
4B-F).

44—Cor da placa anal (ou cauda bifida quando presente): [preta=0] [sem preto=1] — Como
nos caracteres n° 37 e 38 de larvas de 1ltimo estadio, a perda dos pigmentos aqui foi considerado
como estado apomoérfico.

45-Segmento 1A intumescido e protuberante: [ausente=(} [presente=1] [presente
bilobado=2] ~ Por ser um estado presente em apenas poucos géneros de Charaxinae (Prepona,
Archaeoprepona e Agrias, Fig. 40), foi considerado como apomorfia deste pequeno grupo, ¢ a

presenca de projecdo bilobada um estado a mais desta série de transformagéo (Fig. 4Q).

46—Escolos filiformes flexiveis: [ausentes=0] {presentes=1] — Estes escolos sio finos, flexiveis
e inseridos em estruturas diferenciadas no corpo da larva (ver distribui¢do na Fig. 7), sendo bem
diferentes dos outros tipos de escolos ou filamentos observados em outros Nymphalidae. Este
tipo de estrutura é conhecido apenas em Hypna até o momento, e € considerado autapomorfia
deste género (Fig. 6).

47 - Filamentos flexiveis subdorsais no mesotérax: [ausentes=0] [presentes=1] — Este tipo de
estrutura estd presente apenas no grupo Danainae/Tellervinae/Ithomiinae; uma vez que a presenga
em qualquer caso estd codificada no cardter n® 6 de larvas de 1° estddio, neste e nos dois
caracteres seguintes, a presenca em cada diferente segmento foi considerada como estado
apomérfico (para maiores detalhes ver diferentes formulas de distribuig¢do dos filamentos no
corpo em Ackery & Vane-Wright, 1984) (Figs. 4B-D).

48-Filamentos flexiveis no metatérax: [ausentes=0] [presentes=1] — A presenca de filamentos
no metatdrax € estado apomoérfico (Fig. 4D)

49-Filamentos flexiveis no 8A: [ausentes=0] [presentes=1] — A presenca de filamentos no

segmento 8A € o estado apomorfico (Fig.4B).

50-Escolos dorsais filiformes rigidos: [ausentes=0] [presentes=1] — Este tipo de estrutura estd
presente apenas em Marpesia, Cyrestis, Dycorrhagia e alguns géneros correlatos (incluindo o

confuso género Pseudergolis). Apesar de algumas vezes serem considerados como escolos do

47



tipo Nymphalidae, aqui estdo tratados como estruturas de origem diversa, tipicos de um pequeno
grupo de Nymphalidae (Cyrestidini sensu Harvey, 1991) (Fig. 6).

51-Escolos rigides: [ausentes=0] [presentes=1] [todos reduzidos=2] — Estas estruturas sio os
escolos tipicos de Nymphalidae, reconhecidos por diversos autores. Sdo rigidas e geralmente
com ramificacdes ou pelos (Figs. 5, 6). A auséncia de escolos rigidos em Libytheana ¢ nos
Pieridae, Papilionidae e Lycaenidae, sugere que este tipo de estrutura seja estado apomérfico para
alguns grupos de Nymphalidae. Os escolos aparecem desenvolvidos em diversas linhagens de
Nymphalidae; a redugio extrema destes escolos em alguns poucos géneros (Figs. 5J,LM) é o
estado final desta série de transformaczo.

52-Escolos rigidos: [escuros=0] [claros=1] — Como em alguns outros caracteres ligados ao
grau de pigmentacdio de estruturas gerais das larvas, escolos escuros (pretos ou marrons) sio
considerados primitivos nos Nymphalidae.

53—Escolos da série mediana e subespiracular quando subdorsais desenvolvidos:
[presentes=0] [reduzidos=1] [ausentes=2] — Na grande maioria dos Nymphalidae com escolos,
estes séo igualmente bem desenvolvidos. Em alguns géneros de Limenitidinae a série subdorsal é
mais desenvolvida, e a mediana e subespiracular sfo reduzidas (Fig. 5A), podendo desaparecer
em alguns géneros, como Neptis ¢ Hamanumida (Fig. 8).

54-Escolos rigidos plumosos: [ausentes=0] [presentes=1] — Existem duas formas basicas de

escolos rigidos, as vezes um pouco dificeis de serem separadas (Fig. 5, 6). O aparecimento de

cada uma destas formas € considerado como apomorfia dos géneros que os possuem. Os escolos
plumosos sio tipicos de Nymphalinae e Heliconiinae (Figs. SN,P,R,S).

55-Escolos rigidos plumosos: [longos (> 1/2 do segmento)=0] [curtos (< 1/2 do segmento)=1]
~ Escolos plumosos curtos foram observados apenas em Dione, sendo considerado autapomorfia
deste género.

56—Escolos plumosos: [todos de ignal tamanho=0] [protoricico maior que os restantes=1] —
Em vérios Argyniinae (sensu Harvey, 1991) e em Pardopsis, o par de escolos subdorsais
protorécicos € distintamente maior que os restantes (Fig. 5R), sendo esse considerado estado
apomorfico deste cardter.

57—Escolos rigidos ramificados: [ausentes=0] [presentes=1] — Esta é a outra forma com que

escolos rigidos podem aparecer em Nymphalidae (Fig. 5A-H; Fig. 6), e como no caréter para
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escolos plumosos, a presenca de escolos ramificados é considerada apomeorfia dos géneros que os
possuem.

58—Projecies cuneiformes dorsais: [ausentes=0] [presentes=1] — Este tipo de estrutura sé foi
visto nos géneros Caligo e Eryphanis (Fig. 4X; Fig. 6); foi considerado estado apomérfico deste
carater.

59—Pelos abundantes macios no corpo: [ausente=0] [presentes=1] — Este tipo de cobertura no
corpo s6 foi observada em poucos géneros de Nymphalidae (Morpho, Caerois, Antirrhea e
Taenaris) (Fig. 4Y, Z).

60—Cauda bifida: [ausente=0] [presente=1] - Este tipo de forma do udltimo segmento
abdominal é ausente em Libytheana, em Papilionidae, na maioria dos Pieridae ¢ Lycaenidae
(Figs. 40-W.X.Y).

61-Cauda bifida presente: [curta (< 1 vez o segmento 10A)=0] [media (até 4x o segmento

10A)=1] [longa (mais de 4x o segmento 10A)=2] — Comparando-se os gé€neros que possuem
cauda bifida (usando o mais primitivo global como grupo externo funcional), caudas curtas foram
consideradas como plesiomorfia (Fig. 4T-U), com um alongamento gradual como 0s passos
subsequentes desta série de transformagdo, chegando a uma cauda bifida extremamente longa
como em Antirrhea (Fig. 4Y).

62—-Cauda bifida presente: [livre=0] [soldada=1] — Apenas algumas espécies do género
Doxocopa possuem a cauda bifida soldada; este foi considerado como estado apomérfico, e
aparece como autapomorfia de Doxocopa agathina na matriz.

63-Semicirculos sublaterais: [ausentes=0] [presentes=1] — Este tipo de estrutura €&
caracteristico de alguns géneros de Ithomiinae avangados (Brown & Freitas, 1994); sua presenga

foi considerada apomorfia dos géneros que os possuem.

ESCOLOS

Os caracteres de escolos foram avaliados de maneira independente nos grupos que possuem

escolos. A separagiio dos caracteres foi feita analisando-se grupos de escolos que variam juntos,
em bloco. Para isto, a distribuicio dos escolos em todos os géneros estudados foi mapeada e

comparada por regiio da larva. Os padrbes entdo obtidos foram resumidos (Figs. 7-10) e os
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Figura 7 - Principais tipos de distribui¢@o das estruturas (escolos, filamentos, cones, sernicirculos)
em larvas de dltimo estddio de Nymphalidae. Para simbolos das estruturas ver Figura 6; da
esquerda para a direita, de cima para baixo (separados por ponto e virgula): Tellervo;
Lycorea,Tithorea e Melinaea; Danaus plexippus; D. gilippus: Amauris; demais Ithomiinae;
Hypna, Eryphanis e Caligo; Marpesia; Cyrestis.
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Figura 8 - Principais tipos de distribui¢io das estruturas (escolos, filamentos, cones, semicirculos)
em larvas de Gltimo estidio de Nymphalidae. Para simbolos das estruturas ver Figura 6; da
esquerda para a direita, de cima para baixo (separados por ponto e virgula): Hamanumida,
Adelpha; Neptis, Biblis, Mestra ¢ Eurytela; Dynamine; Cybdelis; Eunica; Sallya; Hamadryas;

Ectima.
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Figura 9 - Principais tipos de distribuigfo das estruturas (escolos, filamentos, cones, semicirculos)
em larvas de dltimo estidio de Nymphalidae. Para simbolos das estruturas ver Figura 6; da
esquerda para a direita, de cima para baixo (separados por ponto e virgula): Mpyscelia e
Catonephele; Temenis; Nica; Pyrrhogyra; Epiphile; Diaethria; Callicore hydaspes; C. sorana;

Hypanartia; Vanessa.
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Figura 10 - Principais tipos de distribuicio das estruturas (escolos, filamentos, cones,
semicirculos) em larvas de tltimo estddio de Nymphalidae. Para simbolos das estruturas ver
Figura 6; da esquerda para a direita, de cima para baixo (separados por ponto e virgula):
Historis, Smyma;, Colobura;, Anartia e Junonia, Siproeta, Chlosyne, Tegosa e Eresia,
Pardopsis; Argynninae;, Todos Acraeini e Heliconiini (com escolo subdorsas em 1T ausente
em Dryas e Heliconius, e modificado em placa em Philaethria).
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caracteres foram obtidos a partir destes padrdes. Assim, a maioria dos caracteres é simples, do
tipo ausente/presente, levando-se em conta que os diversos blocos podem ter surgido e
desaparecido de forma independente. Alguns caracteres de perda de escolos foram considerados

apomorfias quando sua distribuigdo foi muito restrita, em poucos géneros formando subgrupos

COesos € em posi¢io terminal (caracteres 73-76, 81 e 88).

SERIE DORSAL

64-De 1A até 7A: [ausente=0] [presente=1] [presente em poucos segmentos=2] - A série
dorsal de escolos € ausente em grande parte dos Nymphalidae, inclusive alguns Eurytelini (sensu
Harvey, 1991).

65-Escolo adicional distal em 7A: [ausente=0] [presente=1] — A presenca deste escolo foi
considerado como apomorfia, uma vez que estd ausente em grande parte dos géneros de
Nymphalidae.

66—Escolo adicional proximal em 8A: [ausente=0] [presente=1] — Como no cardter anterior,
este escolo também tem distribuigdo restrita a alguns géneros de Nymphalidae.

67-Escolo adicional distal em 8A: [ausente=0] [presente=1] — O escolo distal neste segmento
pode existir independente da presenga do escolo proximal; sua presenca também foi considerada

estado apomérfico.

SERTE SUBDORSAL

A presenga da série subdorsal € quase universal no grupo de Nymphalidae com escolos. O
bloco 1A-8A estd presente em todos os Nymphalidae com escolos; nio foi usado como cariter
por este motivo. Os blocos restantes (1T, 2-3T e 10A) variam pouco nos Nymphalidae com

escolos.

68—Escolo SD em 1T: [ausente=0] [presente=1] [como placa=2] — Escolos subdorsais no
protorax estdo presentes em alguns dos Nymphalidae com escolos; em alguns poucos géneros um
par de placas esclerosadas se encontra na mesma posicdo (ou uma placa continua), o que foi

considerada como estado apomérfico deste cariter.
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69-Escolo SD em 1T presente: [simples=0] [varios curtos=1] — Quando presentes no protérax,
o par de escolos subdorsais pode estar simples, ou na forma de vérios escolos curtos. Um par
simples foi considerado estado plesiomérfico em Nymphalidae.

70—Escolos SD em 2-3T: [igual em tamanho aos 3-6A=0] [maiores que os 3-6A=1] — A série
subdorsal 2-3T é mais desenvolvida (maior e com maior nimero de subdivisdes) que os restantes
em todo o grupo dos Eurytelini (sensu Harvey, 1991), Coloburini e alguns Limenitidinae.
71-Escolo SD em 10A: [ausente=0] [presente=1] — Um par de escolos anais, considerado

como ligado a série subdorsal, estd presente em alguns géneros de Nymphalidae.

SERIE MEDIANA

72—-Escolo M em 1T: [ausente=0] [presente=1] — Um par de escolos medianos em 1T esta
presente em alguns géneros de Nymphalidae com escolos, sendo considerado o estado

apomérfico pelo método do grupo externo funcional.

73—Escolos M em 2T e 3T: [presentes=0] [ausentes=1] — O par de escolos medianos em 2T e
3T est4d presente na maioria dos Nymphalidae com escolos. Estes escolos estdo ausentes em
apenas 5 dos 50 faxa com escolos da matriz; este foi considerado estado apomorfico do carater.
74-Escolos M em 1A até 8A e 10A: [presentes=0] [ausentes de 1A a 8A (10A presente)=1]
[10A ausente=2] — Este bloco de escolos parece variar um pouco em distribuicdo, mas €
considerado no todo como um tnico cardter. Seu aparecimento deve ser considerado como um
evento unico, ¢ ancestral em Nymphalidae com escolos (pelo método do grupo externo
funcional). A perda de partes deste bloco, resultando no desaparecimento total desta série
(observada em 8 dos 50 taxa com escolos da matriz) define os passos adicionais desta série de
transformagao.

75-Escolos M em 1A até 8A e 10A: [presentes=0] [ausente em 1A=1] — Apesar de ser
considerado como um grande bloco, o par de escolos medianos pode estar ausente em 1A em
alguns taxa. Este par de escolos ndo foi considerado como um bloco independente, mas apenas

como variagdo ocasional do bloco todo, e como no caréter anterior, a perda de parte deste bloco

(observada em 4 dos 50 faxa com escolos da matriz) foi considerado como estado apomorfico.
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76—Escolos M em 1A até 8A e 10A: [presentes=0] [ausente em 2A=1] ~ Como no cariter
anterior, a auséncia do par de escolos em 2A (observada em 2 dos 50 faxa com escolos da matriz)
foi considerada como perda de parte do bloco, sendo assim o estado apomérfico.

77-Escolos M em 2T e 3T: [em posi¢iio igual aos demais=0] [deslocados para a regiao

anterior do segmento=1] - Ainda que Harvey (1991) tenha considerado estes escolos
“deslocados” como ndo homélogos aos escolos 2T-3T dos outros Nymphalidae, ndo foi
encontrada evidéncia de que tenham origem independente da dos escolos dos demais
Nymphalidae, mas apenas que apresentam um estado diferente da posi¢cdo nos Heliconiinae
(sensu Harvey 1991).

78-Escolo M adicional em 9A postero-ventral A cerda filiforme: [ausente=0] [presente=1] —
A posigdo do escolo em relagdo a cerda filiforme neste segmento foi discutida como sendo
importante na homologia dos escolos deste segmento. O escolo ventral i cerda filiforme foi
encontrado apenas em um grupo de Nymphalinae; por isso a sua presenca foi considerada uma
apomoifia.

79-Escolo M adicional em 9A dorsal 3 cerda filiforme: [ausente=0] [presente=1] — Do
mesmo modo que o cardter anterior, a presenca deste escolo nos Heliconinae (sensu Harvey 1991)

€ considerada uma apomorfia deste grupo.

SERIE SUBESPIRACULAR

80-Escolos SE em 2T e 3T: {ausentes=0] [presentes=1] — Escolos nestes segmentos foram
encontrados apenas nos Melitaeinae ¢ em Historis, sendo sua presenca considerada estado
apomdrfico.

81-Escolos SE em 1A até 7A: [presentes=0] [ausentes=1] — Esta série estd presente na grande
maioria da radiagdo dos Nymphalidae cujas larvas tem escolos. Assim, a anséncia desta série
(observada em 7 dos 50 raxa com escolos da matriz) foi considerado o estado apoméifico.
82-Escolos SE em 1A até 7A: [isolado=0] [com duas cerdas simples laterais=1] ~ Em poucos
casos, a série 1A-7A apresenta um par de escolos menores laterais ao escolo maior; isto foi
considerado o estado apomérfico.

83—Escolo SE adicional em 8A: [presente=0] [ausente=1] — Este escolo adicional esti ausente

apenas em 10 dos 50 faxa com escolos da matriz, sendo este considerado o estado apomorfico.
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84-Escolo SE adicional em 10A: [ausente=0] [presente=1] — Presente apenas em alguns

Eurytelini (4 dos 50 taxa com escolos da matriz), foi considerado estado apomérfico.

SERIE BASAL

85-Escolo B em 1T [ausente=0] [presente=1] — A grande maioria dos Nymphalidae cujas
larvas possuem escolos ndo tem escolos basais no 1A, sendo a presenca de um escolo nesta
posicao o estado apomérfico.

86—Escolos B em 2T até 8A: [ausente=0] [presente=1] — Como no caso anterior, a decisdo foi
feita em relacdo ao estado ocorrendo na maioria dos taxa, incluindo alguns basais das radiagbes
dos Nymphalidae com larvas com escolos.

87-Escolos B em 2T até 8A: [presente um ou dois=0] [trés=1] — Este carater s6 é comparével
nos taxa que sdo apomorficos em relacfio ao cardter anterior. Apenas Hamadryas e Ectima

possuem trés escolos nesta série, por 1sso este foi considerado o estado apomdérfico.

88-Escolos B em 2T até 8A: [presentes em todos os segmentos=0] {auséncia em 8A=1] —
Como no cardter anterior, apenas os taxa apomorficos para o cardter 86 sdo comparaveis aqui.
Este cardter mostra uma reducdo na série original completa, e a perda do escolo em um segmento
pode ser considerada como estado apomoérfico (ocorreu em trés dos 50 raxa de Nymphalidae com
escolos da matriz).

89-Escolo B adicional em 9A: [ausente=0] [presente=1] — O escolo adicional em 9A foi
encontrado em poucos géneros de Eurytelini; por isso sua presenca define o estado apomdrfico

deste carater.
CERDAS FILIFORMES
Estas cerdas foram bastante discutidas por Harvey (1991), que se baseou nos resultados de

Garcia-Barros (1989). Para a complementagdo da matriz, larvas de 1ltimo estidio de todos os

Nymphalidae disponiveis foram examinadas para determinar a distribuicio destas cerdas.

90—CF em 3A-8A: [no corpo=0] [na base dos escolos ou pouco acima destes=1] — Este

cardter s € compardvel nos taxa cujas larvas possuem escolos. Na grande maioria dos taxa

57



examinados para esta caracteristica, a cerda filiforme nasce no corpo ao lado do escolo. Apenas
nos Heliconinae (sensu Harvey, 1991) a cerda filiforme nasce na base do escolo, sendo este 0
estado apomérfico.

91-CF em 9A: [sai do corpo=0] [sai da base do escolo=1] — Como no caréter anterior, apenas
poucos géneros de Nymphalidae possuem a cerda filiforme deste segmento nascendo da base do
escolo; este foi considerado o estado apomérfico.

92—-CF em 1A e 2A: [ausentes=0] [presentes=1] — As cerdas filiformes nestes dois segmentos
sao encontradas em poucos representantes de Nymphalinae (nas tribos Melitaeini e Nymphalini
sensu Harvey 1991), por isso sua presenga foi considerada como estado apomérfico.

93~CF em 1T anterior: [presente=0] [ausente=1] — O segmento 1T possui quase sempre um
par de cerdas filiformes, uma anterior e outra de posi¢@o um pouco mais posterior. Em alguns
Satyrinae sensu latu a cerda filiforme anterior foi perdida, sendo considerado o estado apomérfico
deste cariter.

94—CF em 2T e 3T: [presentes=0] [ausentes=1] — Cerdas filiformes no 2T e 3T estio ausentes
apenas na linhagem Tellervinae/Danainae/Ithomiinae, sendo este considerado como estado
apomérfico.

95-CF em 8A: [presente=0] [ausente=1] — A cerda filiforme nesta posicio é presente na grande
maioria dos Nymphalidae, sendo a auséncia considerada apomorfia.

96—CF em 3A e 7A: [presentes=0] [ausentes=1] — Como no cariter anterior, apenas uns poucos

Satyrinae ndo possuem cerdas nestes segmentos, sendo este considerado o estado apomérfico.

CAPSULA CEFALICA

97-Capsula cefélica: [escura=0] [clara=1] — Uma cépsula ceflica escura (mais pigmentada) ¢
bastante difundida entre os Papilionoidea e Hesperioidea, e foi considerado estado plesiomérfico.
98-Céapsula cefilica: [inteira pigmentada=0] [4reas claras=1] — Este carster foi baseado nas
conclusdes obtidas com Ithomiinae (Brown & Freitas, 1994); capsulas sem manchas claras sio
mais difundidas nos Papilionoidea e Hesperioidea, sendo considerado estado plesiomérfico.
99-Capsula cefdlica pilosa: [ausente=0] [presente=1] — Cépsulas pilosas sdo presentes apenas

entre os Morphinae, sendo considerado estado apomérfico (Fig. 4Y-Z).
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100—Capsula cefilica: [arredondada=0] [triangular=1] — Cépsulas triangulares s3o presentes
apenas em poucos Charaxinae e Satyrinae (Fig. 40,Q). Libytheana e a maioria dos Papilionoidea
¢ Hesperioidea tem capsula arredondada, que foi considerado estado plesiomorfico,

101-Escolos cefélicos (par basico central): [ausentes=0] [curtos (até 1/3 da cabeca)=1]
[médios (até 1,5x a cabeca)=2] [longos (até 3x a cabec¢a)=3] [muito longos (mais de 3x a
cabeca)=4] ~ Libytheana e todos os Papilionoidea e Hesperioidea estudados nfio tem escolos
cefalicos, e o aumento no tamanho foi considerado como uma série de transformacéo a partir da
cépsula lisa (estado plesiomérfico). A maioria das mariposas também tém cdpsula cefdlica sem
escolos, com excecdo dos Hedylidae, cuja posi¢do entre as borboletas tem sido discutida
recentemente (Scoble, 1986).

102-Escolos cefilicos (par basico central): [curtos (1/2 da cabeca) no segundo estadio=0]

[longos (2x a cabeca) no segundo estidio=1] — Dentre as espécies de Nymphalidae com escolos
cefélicos, a grande maioria apresenta estes escolos curtos na larva de segundo estddio. Apenas
em alguns Kallimini os escolos da larva de segundo estédio ja sdo do tamanho definitive em
relacdo a capsula cefélica, e este foi considerado estado apomérfico do caréter.

103-Escolos cefalicos (par basico central): {escuros=0] [claros=1] — Seguindo o cardter 97, o
escolo pigmentado foi considerado como estado apomorfico deste caréter.

104—Escolos cefilicos (par basico central): [sem ornamentos=0] [com ornamentos=1] — Para
este cardter foi usado o método do grupo externo funcional. Dentre as espécies com escolos, 0s
mais basais (baseado em andlise prévia da matriz) possuem os escolos sem ornamentagio, que foi
considerado estado plesiomorfico.

105-Escolos cefalicos (par basico central): [sem coroa terminal=0] [com coroa de
ornamentos terminal=1] — Para este cardter foi usado o método do grupo externo funcional.
Dentre os taxa com escolos, os mais primitivos (baseado em anélise prévia da matriz, com todos
0s caracteres menos este) possuem 0s escolos sem coroa terminal; assim sua presenca foi
considerado estado apomérfico.

106—Escolos cefilicos (par bdsico central): [simples=0] [ponta bifurcada=1] — Para este
caréter foi usado o método do grupo externo funcional. Dentre as espécies com escolos, os mais
primitivos (baseado em andlise prévia das matriz) possuem os escolos sem ponta bifurcada; assim

a presenca de bifurcacdo foi considerado estado apomérfico.
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107-Escolos cefilicos curvados para tras (Morpho): [ausente=0] [presente=1] — estes escolos
foram considerados como o par basico central, mas podem ter tido origem independente. De
qualquer forma, esta disposicdo s6 existe em Morphinae; a presenca desta condigdo foi

considerado o estado apomorfico.

108-Trés pares laterais adicionais de escolos ceflicos: [ausentes=0] [presentes=1] — Dentre
as larvas de Nymphalidae com escolos, estes pares adicionais s6 estdo presentes em Brassolinae e
Charaxinae (Fig. 4V); sua presenca foi considerado estado apomérfico. Existem discussoes sobre
a possivel homologia destes caracteres nos dois grupos, mas DeVries er. al, (1985) os
consideraram como homélogos.

109-Par frontal curto de escolos cefalicos: [ausente=0] [presente=1] — Este par de escolos s6
existe em alguns Charaxinae, ¢ estd localizado em posicdo frontal ao par bésico central. Sua

presenca foi considerado estado apomdrfico.
COMPORTAMENTO LARVAL

110-Refigio em tubo de folhas: [ausente=0] [presente=1] — Este comportamento, s
encontrado em alguns Charaxinae e Ithomiinae, foi considerado estado apomérfico. E encontrado
também em pierideos, papilionideos e diversas mariposas (o dobrar de folhas dos Hesperiidae &

bem distinto), € pode ser interpretado como uma tendéncia antiga de larvas de Lepidoptera. De

qualquer modo, para Nymphalidae sua presenca foi considerada apomorfia.

111-Refiigio em "ilhas" de borda de limina foliar: [ausente=0] [presente=1] ~ Apenas
alguns Heliconiini apresentam este comportamento (Brown, 1981), que foi considerado como
apomorfia.

112-Quando atacada, encolhe e mostra padrio de 'cabeca de réptil'": [ausente=0]
[presente=1}] - Este € um comportamento presente em diversas mariposas e Papilionidae, mas
dentre os Nymphalidae, apenas Prepona e Agrias possuem este comportamento, considerado
como apomorfia.

113—Constréi abrigo em forma de casulo com folhas(s): [ausente=0] [presente=1] - Apenas

alguns Nymphalinae apresentam este comportamento, que foi considerado apomérfico. Como
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mencionado no cardter 110, diversos outros Lepidoptera também constréem estruturas similares,
de homologia discutivel.

114-Descansa em posicio de "J": [ndo=0] [sim=1] — Este é um comportamento tipico da
linhagem danadide (Ackery, 1987; Ackery & Vane-Wright, 1984; Brown & Freitas, 1994); sua
presenca foi considerada apomorfia desta linhagem.

115-Construcio de trampolim de fezes: [ausente=0] [presente=1] — Este comportamento
aparece nos Charaxinae, Limenitidinae, Eurytelinae e Coloburini (DeVries, 1987; Freitas &
Oliveira, 1992, 1996), sendo ausente no grupo externo e em todos os outros Papilionoidea e

Hesperioidea; assim sua presenca foi considerada apomorfia.

PUPAS

116—Perfil geral: [alongado=0] [curto=1] — Uma pupa alongada (Figs. 5,O,U) tem em geral o
comprimento cerca de trés vezes sua largura, enquanto as curtas tem menos de duas vezes (Figs.
4AMN,Q,T). Virios Pieridae e Papilionidae possuem pupas alongadas; um perfil curto foi assim
considerado estado apomérfico.

117-Areas refletivas: [ausentes=0] [presentes=1] — Pupas refletivas ou com d4reas brilhantes
aparecem em diversos grupos de Nymphalidae, e sdo especiaimente comuns na linhagem
danadide; sua presenca foi considerado estado apomorfico (Figs. 4M,N).

118—Areas refletivas presentes: [restritas=0] [espalhadas/toda pupa=1] [espalhadas mas
fracas ou reduzidas=2] — Este cariter s6 é compardvel nos taxa que possuem o estado 1 para o
cardter anterior. Pequenas édreas refletivas sdo encontradas em diversos Danainae e Heliconiinae,
e este foi considerado estado plesiomorfico; a expansio da area refletiva foi considerado estado
apomorfico, e sua reducdo (faixas refletivas ao longo das capas alares, abdomen e outras partes do
corpo), o estado seguinte desta serie de transformacdo (ver exemplos em Brown & Freitas, 1994).
119-Cor geral: [verde/amarela=0] [outras cores=1] — Pupas verdes (Fig. 4A) ou amareladas
(Fig. 4G) s3o mais difundidas entre os Nymphalidae e no grupo externo {Libytheana e Libythea);
assim pupas de outras cores (brancas, avermelhadas, marrons; Fig.51,0,Q) foram consideradas

apomorficas (Fig. 4).
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120-Segmentos abdominais: [méveis=0] [iméveis=1] - Libytheana e muitos outros
Papilionoidea ¢ Hesperioidea estudados possuem os segmentos abdominais maoveis; assim um
abdoémen imovel foi considerado como estado apomérfico.

121-Posicionamento da pupa: [pendentes=0] [sobre a folna=1] — A grande maioria das

borboletas possue pupas pendentes, o qual foi considerado estado plesiomérfico.

122—-Pupas pendentes: [perpendicular ao substrato=0] [paralela ao substrato =1] — Apenas
Eueides e Neruda possuem pupa pendente com curvatura acentuada no final do abdémen
(Emsley, 1965; Brown, 1981), considerado como estado apomorfico.

123—Chanfradura no 3° segmento abdominal: [ausente=0] [presente=1] [muito reduzida=2]
— esta chanfradura esté presente apenas na linhagem danadide, e sua presenca foi considerada
como apomorfia nesta linhagem. A chanfradura reduzida ou ausente em alguns representantes
deste grupo foi considerado mais derivado baseado nos resultados de Brown & Freitas (1994).
124—-Chanfradura no 4° segmento abdominal: [ausente=0] [presente=1] — Esta chanfradura
(muito semelhante aquela da linhagem danadide) existe apenas em alguns Charaxinae; assim sua
presencga foi considerada como estado apomérfico (Fig. 4Q).

125-Capas oculares: [ausentes ou curtas=0] [médias=1] [longas=2] - Capas oculares curtas
(Fig. 4A) sdo mais difundidas entre os Nymphalidae, incluindo o grupo externo, foi considerado
como estado plesiomérfico; seu aumento progressivo para médias e longas (Fig. 51, U) define esta

série de transformacéo.

126-Cremdster: [fino/destacado=0] [largo/pouco destacado=1] — Um cremdster largo existe
nos Eurytelinae e em alguns outros Nymphalidae (Fig. 5G), considerado como estado
apomorfico.

127-Mesotérax: [simples=0] [pouco pronunciado=1] [projetando=2] - Libytheana ¢ a
maioria dos Papilionoidea e Hesperioidea possuem pupas com mesotdrax simples, que foi
considerado estado plesiomorfico; o aumento progressivo na projecio foi definido como uma
série de transformacao.

128—-Segmento 2A: [normal=0] [projetando=1] — O segmento projetando € um cardter comum
apenas nos Limenitidinae (Fig. 5A), sendo considerado como estado apomérfico.

129-Espinhos no abddémen: [ausentes=0] [presentes curtos=1] [presentes longos=2] — A

auséncia de espinhos no abdémen (estado encontrado em Libytheana) foi considerado como
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estado plesiomdérfico; o aumento relativo dos espinhos define os dois estados apomorficos
subseqiientes (Figs. 50,Q,R).

130-Dorso do abdéomen: [arredondado=0] [plano, com arestas laterais=1] — Este tipo de
aresta estd presente apenas nos Heliconiini (Figs. 5T,U), cujo dorso do abdémen é plano, com as
laterais variando em expansio; assim sua presenca foi considerada apomorfia.

131-Arestas laterais do abdomen: [simples=0] [par de projecoes curtas entre 2A a 3A=1}
[projecdes longas com espinhos=2] — O aumento da complexidade desta estrutura define uma
série de transformacio baseada no critério do grupo externo funcional.

132—~—§nguio da pupa (entre torax e abdémen): [mais de 120°=0] [120° a 90°=1] — Pupas
dobradas s3o enconiradas em poucos Nymphalidae, e sdo especialmente comuns entre os
Ithomiinae avancados (Brown & Freitas, 1994), sendo considerado como estado apomérfico
(Figs. 4M,N).

133—Niimero de saliéncias toracicas: [quatro=0] [duas ou nenhuma=1] — Este cardter foi
usado nos Ithomiinae por Brown & Freitas (1994), mas sua polaridade esti invertida nos
Nymphalidae baseado no grupo externo.

134—Capas alares: [normais=0] [projetando lateralmente=1] — Em Libytheana ¢ em virias
outras borboletas, as capas alares das pupas sdo pouco projetadas, de modo que a presenca destas

expansdes (Fig. 5C) foi considerado estado apomérfico.
ADULTOS

Caracteres de adultos sempre foram os mais usados na sistemdtica de borboletas, e
diferentes conjuntos de caracteres podem ser obtidos da literatura com facilidade (Ehrlich,
1958a,b, 1962; Ehrlich & Ehrlich, 1967; DeVries et al., 1985; deJong et al., 1996). De maneira
geral, os caracteres aqui utilizados foram obtidos de maneira independente, e sua polarizacdo foi
deduzida sem influéncia do que ja havia sido publicado, o que muitas vezes resultou em

caracteres ligeiramente ou muito diferentes dos jd encontrados por outros autores. Quando os

caracteres foram obtidos primariamente da literatura, apés as primeiras andlises, isto € indicado

na explicacao do carater.
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ASA ANTERIOR
135~Comprimento/largura: [< 1,9 (normal)=0} [> 1,9 (longa)=1] ~ Este caréter indica o perfil
da asa. Asas curtas estdo presentes em Libytheana, de modo que este foi considerado estado

plesiomorfico.

136—Comprimento/largura: [> 1,5 (normal)=0] [< 1,5 (curta)=1] — Ainda (ue asas curtas
sejam consideradas como plesiomérficas, alguns faxa possuem asas extremamente curtas,
definindo uma outra rota de modificagfo.

137-Veias costais infladas: [ausentes=0] [presentes=1] — Veias infladas, presumivelmente
servindo de caixas de ressonéncia para comunicagdo sonora, estio presentes em diversos
Satyrinae e Eurytelinae, e sua presenca foi considerada como apomorfia pois estd ausente em
todos os outros Nymphalidae, incluindo Libytheana.

138-CD: [fechada=0] [aberta=1] — Fox (1956) considera a perda de veias como tendéncia
evolutiva nos Lepidoptera, e a célula discal aberta foi considerado estado apomérfico para os
Nymphalidae. Os caracteres 139, 141 e 145 s6 sdo compardveis nos taxa que possuam o estado
plesiomérfico deste caréter.

139-CD fechada; posiciio da recorrente: [alta/ausente (acima de M2)=0] [oposta a M2=1]
[baixa=2] — A polarizagio deste cardter levou em conta o critério do grupo externo funcional,
pois ndo pode ser avaliado em Libytheana (que tem CD aberta). Como a recorrente alta ou

ausente € a mais comum nos Nymphalidae, este foi considerado estado plesiomérfico deste

carater.

140—Veia curta na base da CD: [ausente=0] [presente=1] — Esta veia curta aparece em
diversos Nymphalidae, mas estd ausente em Libytheana, Lycaenidae e Pieridae; sua presenca foi
considerada como apomorfia.

141-Ramificac¢do de R2 (células fechadas): [proximal a m1-m2=0] [distal a m1-m2=1] — Este
carédter foi definido pelo método do grupo externo funcional, pois niio pode ser avaliado em
Libytheana. Sua polarizagio foi dificultada pelo fato de aparecer em um grupo primitivo
(Ithomiinae), um muito avangado (Heliconiini/Acraeini) e em diversos géneros de Nymphalidae.
Mas levando em conta o critério de simplificagfo de veias, a veia R2 ainda livre, antes do inicio

da célula discal, foi considerada como estado plesiomérfico.
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142~Tufo de pelos na face ventral basal da AA: [ausente=0] [presente=1] — Apenas Antirrhea
e Caerois possuem este tufo de pelos, que foi considerado estado apomérfico.

143-Razdo entre asa posterior (AP) e asa anterior (AA): [2 0,7 (AP normal)=0] [< 0,7 (AP
curta)=1] — Uma asa posterior curta em relac@o & anterior (nem sempre relacionado a uma asa
anterior alongada) foi considerado estado apomérfico entre os Nymphalidae.

144-Veia 3A livre na base da asa: [presente=0] [ausente=1] ~ Este caréter ja foi discutido por
Fox (1949, 1956) e por Ackery (1984) que reconheceram a presenca desta veia como caréter
primitivo dos Ithomiinae e Danainae. O cardter foi polarizado em relacfio & Libytheana e ao
grupo externo, e seguiu a mesma polarizagio usada por Fox (1949).

145-Veia transversal m2-m3: [distal a M3=0] [proximal ou na raiz de M3=1] — Este cariter
s vale para as espécies que possuem a CD fechada. Esta veia estd em posigio distal em quase

todos os Nymphalidae e em Libytheana. O fechamento desta veia sé é proximal a M3 nos

Eurytelinae e em alguns Argynnini.

146-Orgdo de Vogel: [ausente=0] [presente=1] ~ Primeiramente descrito por Vogel (1912),
este 6rgdo estd provavelmente associado 4 audicdo; sua importincia taxondmica foi discutida por
Otero (1990). Esta estrutura estd ausente em Libytheana, nos Papilionidae, Pieridae e

Lycaenidae; sua presenga foi considerado estado apomorfico.

ASA POSTERIOR

147-Pincel de pelos na costa em machos: [ausente=0] [presente=1] — Esta estrutura é
encontrada apenas nos Ithomiinae (mas ndo em Tellervo); sua presenca foi considerada apomorfia
desse grupo. O carater seguinte s € comparavel nos taxa que possuem o estado apomorfico deste
carater.

148—Pincel de pelos: [simples=0] [dividido=1] — Este cardter € de dificil polarizacfo, pois entre
os Jthomiinae, os pincéis de pelos aparecem divididos em diversas linhagens e muitas vezes
podem variar até dentro do mesmo género (Fox, 1949 e obs. pess.). A ordem estabelecida foi

baseada em Fox (1949) e no critério do grupo externo funcional, pois com freqiiéncia os taxa

mais primitivos das linhagens de Ithomiinae (seguindo Brown & Freitas, 1994) possuem pincel

simples.
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149-CD: [fechada=0] [aberta=1] — como no caréter 138 de asa anterior, a célula discal aberta
foi considerado estado apomérfico para os Nymphalidae. O préximo caréter e os caracteres 156 a
158 $6 sdo compardveis nos taxa que possuam o estado plesiomérfico deste cariter.

150-CD fechada: [sem recorrente=0] [com recorrente=1] — Este carter foi polarizado com
relagdo a um grupo externo funcional, pois é de distribuiciio confusa em todos os Lepidoptera,
com diversas reversdes em vérios grupos (ver exemplos em Fox, 1940 para os Ithomiinae).
151-Célula precostal: [ausente=0] [presente=1]) — Esta célula esti presente em todos os
Brassolinae e em alguns Satyrinae (Miller, 1968), e est4 ausente no grupo externo e em todos os
outros Nymphalidae; assim sua presenca foi considerada apomérfica. |

152—-Veia humeral: [simples=0] [bifurcada=1] — Este é um outro cariter de distribuicdo
confusa dentro dos Nymphalidae. Fox (1940) ja havia reconhecido este problema e separado seis
diferentes formas desta veia apenas entre os Ithomiinae, considerando o tipo bifurcado como
primitivo, e a perda de "bragos” desta veia como passos mais avangados (Fox 1940, 1949). Aqui
a veia simples foi considerada o estado plesiomérfi&o deste cardter, por ser mais comum nos
grupos externos (procedimento seguindo o métode original de Hennig, 1966), contrariando a
l6gica evolutiva proposta por Fox (1940).

153-Veia humeral simples: [curvada distalmente=0] [curvada basalmente=1] — Em
Libytheana, a veia humeral é simples e curva-se distalmente, sendo este considerado o estado
primitivo deste caréter.

154—Veia anal adicional vestigial: [ausente=0] [presente=1] ~ Esta veia s6 foi encontrada em
Actinote ¢ em Calinaga, e apesar da perda de veias ser considerada como apomorfia em
Lepidoptera, sua presenca nestes dois géneros foi considerado como estado apomérfico.
155—Angulo entre 1D e R: [aberto=0] [fechado (< 100°)=1] — Com excecdo de alguns
Ithomiinae, na grande maioria dos Nymphalidae, incluindo Libytheana, este dngulo é aberto,
sendo este considerado estado plesiomérfico deste carater.

156m§ngulo entre 1D e 2D: [reto/fechado=0] [aberto=1] — Apesar da grande maioria dos
Nymphalidae possuir este ngulo aberto, o tipo fechado foi considerado plesiomérfico, pois €

encontrado em Libytheana e em diversos Pieridae e Papilionidae.
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157—Angulo entre 2D e 3D: [aberto=0} [fechado (< 100°)=1] — Em Libytheana e em grande
parte dos Nymphalidae este dngulo € aberto; o tipo fechado foi considerado como estado
apomdrfico.

158—§ngulo entre 3D e 4D: [fechado=0] [aberto=1] — Libytheana ¢ a grande maioria dos
Nympbhalidae possuem este ngulo fechado, considerado o estado plesiomérfico deste caréter.
159-Veia 4D: [presente=0] [M3 e CU2 nascem proximas, 4D ausente=1] - A perda da veia
4D foi considerado estado apomérfico deste cariter.

160—Escova de pelos na regido dorsal externa da CD: [ausente=0] [presente=1] — Estes pelos
androconiais s6 sdo encontrados em alguns géneros de Nymphalidae, e podem nem ser
homélogos nos diversos géneros que 0s possuem; sua presenca foi considerado como o estado
apomoérfico, provavelmente homoplésico.

161-Tufo de pelos no interior da CD: [ausente=0] [presente=1] — Entre os faxa estudados,

este cardter é autapomorfia de Opsiphanes.
TORAX

Os caracteres seguintes foram baseados no trabalho de Scott (1985), e comparados em
adultos de todos os faxa presentes na matriz. A Figura 1] mostra alguns exemplos destas

estruturas em alguns faxq transicionais ou de posicéo incerta.

162—Patagio: [reduzido=0] [desenvolvido=1] — O patigio estd reduzido em Libytheana, e
reduzido ou ausente em diversos Papilionidae, Pieridae ¢ Lycaenidae, sendo este considerado o
estado primitivo deste cariter.

163—Parapatagio: [ansente=0] [presente=1] — Esta estrutura esti presente apenas no0s
Charaxinae (Scott, 1985); assim sua auséncia foi considerada plesiomorfia.

164—Anepisterno (mesotorax): [desenvolvido=0] [reduzido=1] [ausente=2] — Devido i sua
distribui¢o confusa, este cardter foi polarizado em relagfio as borboletas como um todo. Assim,
a presenca de um anepisterno desenvolvido foi considerado estado plesiomérfico dos
Papilionoidea (Fig. 11E), e a redugfo (Figs. 11B,C) e perda desta estrutura como os passos desta

série de transformacio.
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eucoxa

Figura 11 - Desenhos esquemdticos do mesotérax de Nymphalidae. A - Libytheana, B - Tithorea,
C - Bia, D - Melanitis, E - Morpho, F - Taenaris, G - Doxocopa, H - Nica. anep = anepisterno,
epis = episterno, basi = basisterno, epim = epimero, hipo = hipéptero. As figuras ndo estdo em

escala.

68



165-Sulco externo pleural secundario: [reduzido=0] [desenvolvido=1] — Este sulco ¢
reduzido em Libytheana, e nos Papilionidae e Pieridae; assim um sulco bem desenvolvido foi
considerado como estado apomérfico.

166—Hipdptero (=pré-episterno; no mesotérax): [reduzido=0] [desenvolvido=1] — Libytheana

possui esta estrutura em forma reduzida, considerado estado plesiomdrfico.

COMPORTAMENTO E QUIMICA DE ADULTOS

167-Adultos atraidos a fontes de PAs: [ausente=0] [presente=1] — Este comportamento tipico
da linhagem danaéide (Pliske, 1974; Brown, 1985) foi considerado apomorfia desta linhagem.
168—Adultos em: [flores e areia enriquecida=0] [flores e frutos#l] [frutos e/ou areia

enriquecida mas nio em flores=2] — Visita a flores e terra enriquecida € o mais difundido entre
as borboletas, considerado estado plesiomdrfico, enquanto visitas a frutos apenas foi considerado

como estado apomoérfico. Um estado intermedidrio foi encontrado em Apaturinae e
Limenitidinae.

169—Posicio de alimentacio dos adultos: [asas fechadas=0] [asas abertas=1] — Libytheana e
diversos Pieridae e Lycaenidae fecham as asas enquanto se alimentam (embora muitos
Papilionidae permanecam de asas abertas); este foi considerado o estado plesiomérfico deste
caréater.

170-Pousam com a cabeca para baixo em troncos de arvores: [ausente=0] [presente=1] —
Somente alguns poucos Nymphalidae costumam pousar em troncos com a cabeca apontando para
o chéo, considerado o estado apomorfico deste cardter.

171-Adultos cianogénicos: [ausente=0] [presente=1] — A cianogénese é uma caracteristica
tipica dos Heliconiini/Acraeini, estando presente também em alguns Melitaeinae e Argynnini; sua
presenca foi considerada como apomorfia.

172-Hor4ario de atividade: [diurno=0] [crepuscular=1] — A grande maioria das borboletas tem
habitos diurnos; o habito crepuscular (encontrado principalmente na linhagem satirdide) foi

considerado como apomorfia.

173-Adultos formam "dormitorios" comunais: [ausente=0] [presente=1] — Este é um cariter
ecolégico, de distribuicdo errdtica dentre os Nymphalidae; sua presenca foi considerada

apomorfia.
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CABECA

174-Escamas nas antenas: [presentes=0] [ausentes=1] — Este cariter foi baseado em Jordan
(1898); sua polarizagdo foi inferida em relagdo a Libytheana e aos outros Papilionoidea.
175-Razdo antena/corpo (abdémen excluido): {< 1,3=0] {de 1,3 a 1,99=1] [> 2=2] - Este
cariter reflete o tamanho relativo das antenas. Antenas normais/curtas, encontradas em
Libytheana, foi considerado o estado plesiomérfico deste cardter. O aumento relativo do
comprimento das antenas forma esta série de variagdo.

176—Razéo antena/corpo (abdomen excluido): [> 1=0] [S 1=1] — Uma relacfio menor gue 1
(antenas muito curtas), encontrada em Siderone, Zaretis e Paryphthimoides, foi considerado
estado apomérfico.

177-Extensor cranial da probéscide: [ausente=0] [presente=1] — Este cariter foi usado por

Ehrlich (1962), e estd presente apenas na linhagem danadide, considerada apomorfia deste grupo.

PERNAS
178—Pernas protoricicas de fémeas: [S tarsomeros=0] [4 tarsomeros ou menos=1] —
Seguindo os resultados de Fox (1949) para Ithomiinae, a perda de segmentos tarsais em relagfio

a0 padrdo “primitivo” (5 tarsémeros) foi considerado como estado apomérfico.

179~Tarsémeros em pernas protoricicas de fémeas: [longos/desenvolvidos=0] [muito

reduzidos (clavas ou esferas)=1] — Este tipo de tarsdmero sé é presente nos Danainae,
considerado como apomorfia desta subfamilia.

180-Pernas pterotoricicas de macheos: [tibia > 1/2 fémur=0] [tibia < 1/2 fémur=1]}
{tibiotarso=2] —~ Como no cariter 178 de pernas, neste também a reducio da tibia foi considerada
como uma série de transformagdo a partir de uma tibia longa (estado plesiomérfico).

181-Pernas pterotoracicas de machos: [tarso = 1/2 tibia=0] [tarso < 1/2 tibia=1] [tarso < 1/4
tibia=2] — Este cardter mostra o tamanho do tarso em relagdo a tibia (que pode ser independente
do tamanho da tibia em relago ao fémur), e como o caréter anterior, a reducgio define esta série
de transformag@o a partir de um tarso longo (estado plesiomérfico).

182-Propernas: [muito reduzidas em machos, pouco reduzidas em fémeas=0] [muito

reduzidas em ambos os sexos=1] - Propernas bem desenvolvidas em ambos sexos é o estado
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plesiomérfico em ILepidoptera, e nas borboletas, estd presente em Hesperiidae, Pieridae e
Papilionidae (Scott, 1984; deJong et al., 1996). Em Lycaenidae e Libytheana, as pernas s$30 mais
reduzidas em machos do que em fémeas, e nos demais Nymphalidae, as propernas sfio muito
reduzidas em ambos os sexos. O primeiro estado desta série de transformagio estd ausente em
Nympbhalidae (propernas igualmente desenvolvidas em ambos os sexos), mas como a redu¢io das
propernas € levada em conta, pernas muito mais reduzidas em machos foi considerado estado

plesiomoérfico deste carater.

ABDOMEN
183-Razio abdomen/corpo (total) (machos): [< 0,5=0] [ 0,5=1] [ 0,7=2] — Este cariter
indica o tamanho do abdémen em relagio ao corpo. Libytheana e grande parte dos Nymphalidae

possuem um abdémen que equivale a menos da metade do comprimento total do corpo,

considerado o estado plesiomoérfico deste carater; o aumento do abdémen foi considerado estado
apomérfico (dois passos).

184-Pincéis de pelos abdominais (machos): [ausentes=0] [presentes=1] [com diverticulo
dorsal=2] — Este tipo de androc6nia € tipico dos Danainae, e foi considerado apomorfia desta
subfamilia; a presenga de um diverticulo dorsal (veja em Ackery & Vane-Wright 1984)
representa um passo a mais nesta série de transformac#o.

185~Glandulas "sous-papillaire" (fémeas) muito esclerosadas: [ausentes=0] [presentes=1] —
Estas glandulas, mencionadas em van Son (1963) com o nome de “bolsas anais” e discutidas por
Pierre (1986), sfo principalmente visiveis nos Acraeini, bem esclerosadas nos representantes
desta tribo. Pierre (1986) descreveu vérios tipos dessas glindulas, mas no presente trabalho,
apenas presenga ou auséncia foram levados em conta, com a presenca da esclerotizagio
considerado estado apomérfico deste cariter.

186—-Glandulas dorsais eversiveis nos segmentos 7A e 8A (fémeas): [ausente=0] [presente=1]
— Estas gléndulas est@o presentes apenas nos Heliconiini, consideradas apomorfia deste grupo.
187—-Hipandrio: [ausente=0] [presente=1] ~ O hipandrio (Fig. 12) é uma estrutura caracteristica
dos Eurytelinae (ver Jenkins, 1990), considerada apomorfia deste grupo. Para todos os caracteres

de hipandrio foi usado o critério de grupo externo funcional (em relagio aos Eurytelinae) formado
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Figura 12 - Tipos de hipandrios encontrados em Eurytelinae. A - Dynamine, B - Cybdelis, C -

Biblis, D - Catonephele, E - Temenis. As figuras néo estdo em escala.
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pela tribo Biblidini (=Eurytelini) (considerada dentre as mais “primitivas” por D. Jenkins, com.
pess., e Freitas et al., 1997 e in prep.)

188-Hipandrio: [normal ou longo=0] [curto (comp/larg <1,5)=1] — O hipindrio possui uma
relacio comp/larg maior que 1,5 na maior parte dos representantes da tribo Biblidini ¢ mesmo
dentre os demais Eurytelinae (Figs. 12C-E); um encurtamento foi considerado como estado
apomorfico (Figs. 12A-B).

189-Hipéindrio: [normal/curto=0] [longo (comp > 2 x larg)=1] [muito longo (comp > 4 x
larg) =2] — Como no anterior, um hipandrio normal foi considerado como estado plesiomérfico, e
o alongamento sucessivo como passos de uma série de transformacfo (Fig. 12E).

190-Base do hipandrio: [normal=0] [larga=1] — Na maioria dos representantes da tribo

Biblidini ¢ mesmo dos outros Eurytelinae, a largura do hipindrio é igual em todo o seu

comprimento; assim, uma diferenca de largura na base em relago a ponta foi considerado como

estado apomorfico (Fig. 12D).

191-Regiao terminal do hipandrio: [normal=0] [larga=1] — Este € um caso igual ao anterior,
mas aqui a diferenca de espessura faz com que a ponta seja mais larga, o estado apomoérfico deste
carater (encontrado apenas em Biblis, Fig. 12C). A polarizacéo foi feita em relacio aos demais
Biblidini, que € o grupo mais basal de Eurytelinae (Freitas ef al., 1997).

192-Hipﬁxidrio, porgio distal: [pouco fendido=0] [muito fendido=1] — A porcéo distal do
hipandrio € inteira em diversos Biblidini; o aparecimento de uma fenda na porgio distal
(resultando em uma aparéncia bifurcada desta estrutura) foi conmsiderado como o estado
apomorfico deste carater Fig. 12D).

193-Hipéndrio, porcéo distal: [reta=0] [aberta como ferradura=1] — Este € um caso onde o
hipindrio tem as laterais bem desenvolvidas e abertas, dando aparéncia de ferradura (no é
bifurcado), foi considerado estado apomoérfico (Fig. 12D).

194-Espinhos no hipéindrio: [presentes=0] [ausentes=1] — O desaparecimento de espinhos na
por¢ao distal do hipéndrio foi considerado como estado apomdrfico, uma vez que estes estio

presentes em Biblidini e em diversos géneros basais deste grupo (Fig. 12C, D).

195-Processos abdominais (fémeas): [ausentes=0] [presentes=1] — FEstas estruturas sdo

presentes apenas nos Heliconiini e foram discutidas em Emsley (1965). Sua presenca foi
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considerada como o estado apomorfico dentre os Nymphalidae. Pode ser relacionado ao cariter
186, mas foi tratado separadamente pois sua distribui¢do ndo é idéntica a este Gltimo.
196—Tufo de pelos androconiais laterais em genitalia de machos: [ausente=0] [presente=1] —

Estes tufos estdo presentes apenas nos Morphinae sensu stricto, considerados como apomorfia

deste grupo.
GENITALIA MASCULINA

As figuras 13 e 14 mostram o aparetho genital masculino de Libytheana carinenta e
Calinaga formosana respectivamente, com os nomes das diferentes estruturas usadas como
caracteres. A nomenclatura empregada aqui € baseada nos trabalhos de Fox com Ithomiinae

(1956) e de Ehrlich & Ehrlich com todas as borboletas (1967).

197-Pénis: [curto e grosso (comp < 3x larg)=0] [médio, um pouco longo (comp = 5x larg)=1]
[muito fino e longo (comp > 5x larg)=2] — Este é um caréter que deriva da razio entre
comprimento e largura do pénis. Ainda que em Libytheana o pénis seja um pouco alongado (Fig.
13), o tipo curto foi considerado como plesiomérfico (Fig. 14), e o alongamento gradual como
passos da série de transformagdo, chegando ao pénis fino e longo (Fig. 15A).

198-Pénis: [reto=0] [pouce curvo=1] [muito curvo=2] — Como no anterior, Libytheana possui

o pénis levemente curvado (Fig. 13), mas um pénis reto foi considerado como estado
plesiomérfico, e o encurvamento do pénis como passos desta série de transformagio (Fig. 15E).
199-Unco: [presente=0] [ausente/ndo esclerosado=1] — Dos Nymphalidae da matriz, apenas
Methona ndo possui unco, uma autapomorfia deste género.

200~-Unco: {longo=0] [curto=1] — Um unco curto (Fig. 16G) foi encontrado apenas em poucos
Melitaeini, Apaturinae e Danainae, considerado como estado apomérfico.

201-Unco: [ponta pontiaguda=0] [chata/ larga=1] — Como no caso do cardter anterior, um
unco com ponta achatada estd presente em poucos grupos especializados de Nymphalidae (Fig.

16G), considerado como estado apomérfico.
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Figura 13 - Genitdlia masculina (acima) e feminina (abaixo) de Libytheana carinenta, ilustrando
as principais partes morfolOgicas. Na masculina: U - unco, T - tegumen, Vi - vinculun, S -
saco (na direita, vista dorsal), G - gnato (na direita, vista dorsal), Va - valva, Pn - pénis. Na
feminina: B - bursa, D - ducto da bursa, Sg — “signum”, Pa - papilas anais, Ap - ap6fises

anteriores.
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Figura 14 - Genitdlia masculina de Calinaga formosana. Os cbdigos das estruturas seguem os

usados na Figura 13.
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Figura 15 - Tipos de pénis encontrados em Nymphalidae. A - Hypoleria (semelhante a

Heterosais) , B - Colobura, C - Haetera, D - Dryadula, E - Cybdelis. As figuras nio estdo em

escala.
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Figura 16 - Vistas dorsais de uncos encontrados em Nymphalidae. A - Caerois, B - Haetera, C -
Pareuptychia, D - Pseudoscada, E - Anartia, F - Hypanartia, G - Tegosa, H - Nica. As figuras

nao estfo em escala.
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202-Unco: [simples=0] [bifurcado=1] - A bifurcacio do unco (Fig. 16A) é encontrada em
poucos Nymphalidae em diversos subgrupos pequenos; na matriz, apenas duas espécies
apresentam unco bifurcado, considerado o estado apomoérfico deste cariter.

203-Unco: [simples/inteiro=0] {fendido=1] — Um unco fendido distingue-se do bifurcado por
sua estrutura de ponta dnica (Fig. 16C, F; Fig. 17F). Uncos fendidos estdio particularmente
comuns em alguns géneros de Nymphalinae, considerado estado apomérfico.

204-Unco: [reto=0] [quebrado apontando para baixo=1] — Este tipo de unco est4 presente
apenas em dois dos faxa da matriz, considerado como apomorfia destes géneros.

205-Saco: [simples=0] [bifurcado=1] — O saco bifurcado foi encontrado apenas em alguns
Melitaeini (Fig. 18E; diversos exemplos em Higgins, 1981), mas é conhecido que este cardter
pode variar consideravelmente dentro de algumas espécies (Freitas, 1991). De qualquer modo,

um saccus bifurcado foi considerado como estado apomérfico deste cardter.

206—Saco: [curto (comp. < armadura genital total)=0] [médio (comp. > total)=1] [longo
(comp. > 4x total)=2] — Em Libytheana e diversos outros Lepidoptera o saco € curto (em relagio
ao resto da armadura genital; Fig. 13), considerado o estado plesiomérfico deste cardter; o
alongamento desta estrutura, chegando a um saco “médio” (Fig. 18D) e “longo” (Fig. 18C),
define os passos desta série de transformac@o. |

207~Saco: [largo (comp. £ 2x larg.)=0] [fino (comp. > 2x larg.)=1] — Como no anterior,
Libytheana e diversos outros Lepidoptera possuem saco largo (Fig. 13; Figs. 18A,B), e o
afinamento desta estrutura foi considerado estado apomérfico (Figs. 18C,D).

208-Tegumen: [curto (=comp. do vinculo)=0] [longo (> comp. do vinculo)=1] - O tegumen €
curto em Libytheana (Fig. 13); e o tipo alongado (Fig. 17B) foi considerado estado apomérfico
deste cariter.

209-Valva: [romba=(] [com apéndices=1] — A valva de Libytheana é romba (Fig. 13), sem
qualquer tipo de apéndices. A presenca de apéndices foi considerado como estado apomérfico
(Fig. 19)

210-Valva: [curta (comp. < 2x larg.)=0] [alongada (comp. > 2x larg.)=1] — A valva de
Libytheana € curta (Fig. 13), sendo este considerado o estado plesiomérfico do carter em relacio

ao tipo de valva alongada (Fig. 19A, B).
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Figura 17 - Tipos de unco (U) e gnatos (G) encontrados em Nymphalidae. A - Marpesia, B -
Adelpha, C - Dynastor, D - Antirrhea, E - Dynamine, F - Biblis. As figuras nfo estdo em

escala,
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Figura 18 - Tipos de saco encontrados em Nymphalidae. A - Eueides, B - Cethosia, C - Ectima,

D - Danaus, E - Tegosa. As figuras ndo estdo em escala.
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Figura 19 - Tipos de valvas encontrados em Nymphalidae. A - Eteona, B - Eryphanis, C -

Consul, D - Smyma, E - Diaethria, F - Hypanartia, G - Junonia, H - Euptoieta, 1 - Haetera, J -
Colobura, K - Adelpha, L - Caerois. A-H, vista externa da valva; I-L, vista interna. As

figuras nfio estdo em escala.
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211-Ponta distal da valva: [ausente=0] [presente=1] [dupla=2] — Uma valva sem ponta é
considerado estado plesiomérfico deste cardter como definido pelo cardter 13 (Fig. 1; Fig. 19C)
por estar presente em Libytheana, embora vérios taxa que possuem apéndices podem ter valvas
sem uma ponta definida (Fig. 19H). Os estados subsequentes nesta série de transformaco sdo a
presenca de uma (Fig. 19A) ou duas pontas (Fig. 19F).

212-Ponta basal da valva: [ausente=0] [presente=1] — Um dos tipos de apéndice presentes em
diversos taxa € uma ponta basal na valva (Fig. 19E), considerada como uma apomorfia.
213~Sdculo da valva: [simples=0] [com ponta/projecdes=1] ~ O siculo da valva é uma
estrutura laminar que se projeta na face interna da valva (ver Fig. 9 em Fox, 1956). A presenga
de apéndices nesta estrutura foi considerado como apomorfia (Fig. 19K).

214-Borda interna superior da valva: [simples=0] [com proje¢io=1] — Projecdes no lobo
superior da valva estdo presentes em Argynnini, Melitacini ¢ em Smyrma (Figs. 19D,H),
considerado estado apomérfico.

215-Lobo dorsal da valva desenvolvido: [ausente=0] [presente=1] [com apéndice=2) — Esta
estrutura sé estd desenvolvida em Argynnini e Heliconiini, considerado estado apomidrfico deste
cardter. A presenca de apéndices nesta estrutura define mais wm passo na série de transformacéo
(Fig. 19H).

216—Apéndices distais e do saculo com pequenos dentes: [ausente=0] [presente=1] — Em
alguns géneros de Nymphalidae (especialmente entre os Limenitidinae), os apéndices da valva,
principalmente o do siculo, estio armados com pequenos dentes (Fig. 19K). A presenca destes
denticulos foi considerado estado apomoérfico.

217-Gnato: [presente=0] [ausente (ndo esclerosado)=1] — A perda de esclerotizagfio na
armadura genital pode ser considerada como apomorfia nos Nymphalidae; a auséncia do gnato se
encaixa nesta categoria (Fig. [7A).

218-Gnato: [continuo=0] [descontinuo=1] — Um gnato continuo, como um anel completo, é
encontrado em grande parte dos Nymphalidae (Fig. 17G). Gnatos incompletos {como dois

"bragos” sob o unco, devido & baixa esclerosa¢do do meio) sdo especialmente comuns entre 0s

Satyrinae e Ithomiinae, considerada a condi¢io apomérfica do carater (Fig. 17D).
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219-Gnato: [largo=0] [estreito=1] — Gnatos largos predominam em todos os grupos de
Nymphalidae, incluindo Libytheana; o estreitamento do gnato foi considerado como estado
apomortico.

220-Gnato largo: [projetando=0] [como placa(s)=1] — Gnatos em formas de placas largas

quase escondidos sob o unco sdo encontrados em alguns Nymphalinae e Ithomiinae
(especialmente na tribo Godyridini), considerado como estado apomérfico deste caréter.

221-Gnato projetando: [ventralmente=0] [dorsalmente=1] — Em algumas das espécies com
gnatos descontinuos, especialmente em alguns Euptychini, os dois bragos do gnato projetamn para
cima do unco (resultado em parte da prepara¢do, que libera as partes esclerosadas que sobem
impulsionadas por “molas” da armadura genital), considerado como estado apomérfico deste

carater.
GENITALIA FEMININA

A figura 13 mostra a genitdlia feminina de Libytheana carinenta, com os cédigos das

principais estruturas morfoldgicas usadas como caracteres.

222-Bursa: [alongada=0] [curta/esferéide=1] — Bursas com forma quase esférica sio
encontradas em poucos grupos de Nymphalidae (como Catagrammini, Argynnini, Heliconiini e a
linhagem danadide, Figs. 20A-E), enquanto que bursas alongadas estdo presentes na maioria dos
Nymphalidae (Fig. 20F) incluindo Libytheana (Fig. 13), considerado estado plesiomérfico deste
caréter.

223-Ducto da bursa: [normal/curto(< 2x comprimento da bursa)=0] flongo (>2x
comprimento da bursa)=1] - Como no cariter anterior, um ducto alongado estd restrito a
poucos taxa (Fig. 20E), considerado estado apomérfico.

224-Ducto da bursa: [membranoso=0] [inteiro esclerosado=1] ~ Um ducto inteiro esclerosado
foi encontrado apenas nos Apaturinae (Fig. 20B), considerado como apomorfia deste grupo.
225-“Signum” na bursa: [presente=0] [ausente=1] ~ Para Lepidoptera, presenga de um ou
mais signa parece ser o estado mais comum (Figs. 20C-E); a auséncia destra estrutura foi

considerado estado apomérfico deste caréter (Figs. 20B,F).
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Figura 20 - Tipos de bursa encontrados em Nymphalidae. A - Lycorea, B - Asterocampa, C -
Opsiphanes, D - Cethosia, E - Ectima, F - Junonia. As figuras ndo estdo em escala.
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226—“Signum” presente: [localizado=0] [espalhado/difuso=1] — Um signum localizado é mais
comum em boa parte dos Nymphalidae ¢ em muitos Pieridae e Papilionidae, considerado o estado
plesiomorfico deste cardter (Figs. 20C-E), em contraste com signum esparso (Fig. 20A).

227-Signum” localizado: [pareado=0] [iinico=1] ~ Como no caréter anterior, um par de signa

¢ mais comum nos Lepidoptera com signa localizados (Fig. 13; Fig. 20C); um signum tnico (Fig.
20D) foi considerado estado apomérfico deste cariter.

228-“Signum” localizado: [longo=0] [curto/pequenos pontos=1] — A maioria dos signa
localizados € alongada (Fig. 13; Fig. 20C), mas em alguns géneros esta estrutura & curta, em
forma de um pequeno cfrculo escuro (especialmente alguns Eurytelinae); este foi considerado
estado apomérfico (Figs. 20D,E).

229-“Signum esparsos’: [fraco=0] [forte=1] — Para os signa ndo localizados, os tipos mais
esclerosados (comuns principalmente em Danainae e Ithomiinae) foram considerados
apomériicos (Fig. 20A).

230-Papilas anais: [normais=0] [alongadas lateralmente=1] — Este cardter foi discutido em
DeVries et al. (1985). A papila anal alongada lateralmente é caracteristico dos Morphinae,
considerado apomorfico (Fig. 21E).

231-Papilas anais: [pelos normais=0] [pelos curtos=1] — Pelos curtos sio caracteristicos dos
Morphinae e Apaturinae; sua presenca foi considerado estado apomérfico (Fig. 21B, E).

232-Base das papilas anais: [larga=0] [pequena/ausente=1] — A base esclerosada das papilas

anais € larga na grande maioria dos Nymphalidae, sendo pequena ou ausente em alguns
Ithomiinae (principalmente na tribo Godyridini), considerado estado apomérfico deste caréter
(Fig. 21D).

233—Apdfises anteriores: [normais/curtas=0] [longas=1] — As apofises anteriores das papilas
anais so normais ou curtas na graride maioria dos Nymphalidae; mesmo se Libytheana tem as
apofises longas (Fig. 21), apéfises curtas foi considerado estado plesiomérfico deste cardter.
234—Apofises anteriores: [normais/longas=0] [muito curtas/ausentes=1) — Apbfises anteriores
extremamente curtas ou quase ausentes foram encontradas em poucos géneros de Nymphalidae,
principalmente entre os Satyrinae; esta condiciio foi considerada como estado apomérfico deste

carater (Figs. 21C,E).
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Figura 21 - Tipos de papilas anais encontrados em Nymphalidae. A - Eryphanis, B - Anaea, C -
Archaeoprepona, D - Pseudoscada. E - Morpho, F - Adelpha, G - Actinote (a estrutura

adjacente as papilas € a gldndula "sous-papillaire"). As figuras nfo estio em escala.
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4.2.2 - Relacdes Filogenéticas

Na analise da matriz pelo Hennig 86, o comando mh* encontrou 2 4rvores igualmente
parcimoniosas, com comprimento de 1220 passos, ci de 22 e ri de 71; o comando bb encontrou
100 drvores igualmente parcimoniosas com o mesmo tamanho, ci e ri (ver dez destas drvores nas
Figs. 22-31); e foi obtida a 4rvore de consenso estrito com o nelsen (Fig. 32).

Nestas arvores, 0s 95 taxa analisados se reuniram em 6 grupos principais (Tabela 73, todos

com sua individualidade e seus componentes indissocidveis em todas as analises.

Tabela 7 - Principais subgrupos de Nymphalidae baseado nos resultados das anslises
filogenéticas.

GRUPO Representantes™
Gl Libytheinae
G2 Danainae, Tellervinae, Ithomiinae
G3 Charaxinae, Apaturinae, Morphinae, Brassolinae, Satyrinae, Calinaginae, Biinae
G4 Limenitidinae ¢ Cyrestidinae

G5 Biblidini
G6 Heliconiinae, Nymphalinae, Coloburini (?)

*. subgrupos usados por Harvey (1991)

As subfamilias sdo brevemente discutidas a seguir, com uma lista dos principais caracteres

que as definem, escolhidos por serem mais consistentes, com poucos passos € maior indice de

retengdo nas arvores (Apéndice 2). No caso de serem plesiomorfias, sdo indicados por um [p] em

seguida ao nimero do cariter.,

Grupo 1 - E o grupo mais basal dentre os Nymphalidae, representado apenas pela subfamilia
Libytheinae. Os imaturos deste grupo sdo muito semelhantes aos dos Pieridae. Todas as espécies
conhecidas alimentam-se em Celtis (Ulmaceae). As larvas de L. carinenta foram observadas
refugiando-se na por¢do apical da veia central (nfio comida) das folhas de Celtis spinosa, de
forma muito semelhante as larvas que constréem trampolins de fezes (“frass chains”) (veja
caracteres 111 e 115 de “comportamento larval™).

O seguinte conjunto de caracteristicas define Libytheinae: presenca de crochets laterais nas

propernas das larvas [19-p]; asa posterior com veias 1D e R formando um angulo fechado [156-
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Figuras 22 a 33 (préximas 12 pdginas) — Dez das 4rvores mais curtas (préximas 10 péginas;
arvores de nimero 1, 2, 5, 8, 25, 30, 31, 88, 96 e 98 respectivamente) dentre as 100 drvores
igualmente parcimoniosas (comprimento = 1220, ci = 22, ri = 71) encontradas pelo Hennig 86;

arvore de consenso estrito (décima primeira pagina) e 4drvore obtida por pesagem sucessiva de

caracteres (décima segunda pdgina).
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Tellervo
Lycerea
Anetia
Danaus
Amauris
Methona
Tithorea
Metinaea
Mechanitis
Hypothyris
Ithomia
Dircenna
Heterosais
Vanessa
Hypanartia
Historis
Smyrna
Colobura
Anartia
Siproeta
Junonia
Tegosa
Chiosyne
Eresia
Pardopsis
Agraca
Actinote
Bematistes
Vindula
Cethosia
Phalanta
Argynnis
Euptoieta
Dione
Agraulis
Dryas
Philacthiria
Dryaduia
Eueides
Heliconius
Cyrestis
Marpesia
Hamanumida
Neptis
Adelpha
Dynamine
Cybdelis
Eurytela
Biblis
Mestra
Sallya
Funica
Ectima
Hamadryas
Epiphile
Callicore sorana
Dioethria
Callicore hydaspes
Pyrrhogyra
Myscelia
Catonephele
Temenis
Nica
Doxocopa
Asterocampa
Charaxes
Prepona
Zaretis
Stderone
Hypna
Consul
Mermphis
Bia
Melanitis
Penthema
Eteona
Hnetera
Pierclia
Godartiana
Parapedaticides
Taygetis
Paryphthimoides
Pareuptychia
Calinaga
Taenaris
Maorpho
Antirthea
Caerois
Brassolis
Drynastor
Opstphanes
Dasyophihalma
Eryphanis
Caligo
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Libytheana
Tellerve
Lycorea
Anetia
Danaus
Amauris
Methona
Tithorsa
Melinaea
Maechanitis
Hypothyris
Ehomia
Dircenna
Heterosais
Vinessa
Hypanartia
Historis
Smyma
Colobura
Anartia
Siprocta
Junonia
Chlosyne
Tegosa
Eresia
Pardopsis
Acraca
Actinote
Bemotistes
Vindula
Cethosia
Phalanta
Argynnis
Euptoieta
Dione
Agrautis

Dryas
Dryadula
Phifaethria
Eueides
Heliconius
Cyrestis
Marpesia
Hamanumida
Neptis
Adelpha
Dynamine
Cybdelis
Eurytela
Bibiis
Mestra
Sallya
Eunica
Ectima
Hamadryas
Epiphile
Callicore sorana
Disethtia
Callicore hydaspes
Oy
Myscelia
Catonephele
Teraenis
Nica
Doxocopa
Asterocampa
Charaxes
Prepona
Zaretis
Siderone
Hypna
Consul
Memphis
Bia
Melanitis
Penthema
Eteona
Haetera
Pierella
Godartiana
Parapedalioides
Taygetis
Paryphthimoides
Pareuptychia
Calinaga
Taenaris
Morpho
Antirrhea
Caerois
Brassolis
Dynastor
Opsiphanes
Dasyophshalma
Etryphanis
Caligo
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Libytheana
Teliervo
Lycorea
Anetia
Danans
Amauris
Methona
Tithorea
Melingea
Mechanitis
Hypothyris
Ithomia
Ditcenna
Heterosais
Vanessa
Hypanartia
Historis
Smyrna
Colobura
Anartia
Siproeta
Junonia
Tegosa
Chlosyne
Eresia
Pardopsis
Acraea
Actinote
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pl; patdgio reduzido [162-p]; sulco externo pleural secunddrio reduzido [165-p]; hipéptero

reduzido [166-p]; propernas pouco reduzidas nas fémeas [182-p).

Grupo 2 - E representado por trés subfamilias estreitamente aparentadas, Tellervinae, Danainae ¢

Ithomiinae. Os imaturos destes grupos apresentam muitas caracteristicas em comuim, como
estrutura dos ovos (Motta, 1989), padrio de coloragdo de anéis transversos coloridos, auséncia de
escolos de qualquer tipo, comportamento larval de “descanso em J”, filamentos flexiveis nas
larvas (perdidos secundariamente na maioria dos Ithomiinae, Brown & Freitas, 1994) e presenca
de uma cerda SD adicional nas larvas de 1° estddio. Os adultos sio freqiientemente aposematicos
¢ fazem parte de diversos anéis miméticos nas regides tropicais do globo (Brown & Benson,
1974, Ackery & Vane-Wright, 1984). Os adultos estocam PAs de diversas fontes naturais
(alimento de larvas ou adultos), usados para defesa contra predadores e como precursores de
feromonios sexuais.

O seguinte conjunto de caracteristicas define este grupo: botdes de filamentos presentes no
primeiro estddio (ausente em muitos Ithomiinae); padrfio de anéis constrastantes nas larvas
(ausente em muitos Ithomiinae) [22, 42]; cerda sd adicional nos segmentos abdominais de larvas
de 1° estadio [27]; cerdas filiformes em 2T e 3T ausentes [94]; larvas descansam em posicéo de
"J" (ausente em alguns Ithomiinae) [114]; pupa com chanfradura no 3° segmento abdominal

(ausente em muitos Ithomiinae e em Lycorea e Ituna) [123]; hipSptero reduzido [166-p]; adultos

atraidos a fontes de Pas [167]; msculo extensor cranial da proboscide presente [177].

Tellervinae - Esta subfamilia € representada apenas pelo género Tellervo, da Oceania, com
poucas espécies e subespécies (Ackery, 1987). O posicionamento de Tellervinae como gfupo
separado de Danainae e Ithomiinae ji havia sido sugerido anteriormente, embora até o momento
ndo houvesse uma definigio final quanto ao status real deste grupo. Os imaturos de Tellervinae
sdo tipicamente danadides, com um par de filamentos flexiveis no metatérax. Os adultos
parecem apresentar diversos caracteres tanto de Danainae quanto de Ithomiinae, mas nio
possuem os pincéis costais tipicos dos Ithomiinae nem os tufos abdominais dos Danainae. A
familia das plantas hospedeiras (Apocynaceae) é a considerada “primitiva” para toda a linhagem

danadide.

102



O seguinte conjunto de caracteristicas define Tellervinae: auséncia de pincel de pelos na
regido costal da AP de machos [147-p]; auséncia de pincel de pelos abdominais nos machos [184-
pl. Uma autapomorfia muito conhecida de Tellervo (ndo usada na matriz) € a coloragio amarelo

vivo dos olhos dos adultos (Ackery & Vane-Wright, 1984; Ackery, 1987).

Danainae - Os Danainae foram revisados por Ackery & Vane-Wright (1984) em uma
abordagem cladistica bastante detalhada. Os imaturos de todas as espécies possuem filamentos
flexiveis nos segmentos do corpo em diversas combinagbes (Ackery & Vane-Wright, 1984),
padrio de coloracdo de anéis transversos; alimentam-se basicamente em Apocynaceae,
Asclepiadaceae e Moraceae.

O seguinte conjunto de caracteristicas define Danainae: propernas de fémeas com 4

tarsdmeros muito reduzidos e formando uma clava [179]; auséncia de pincel de pelos na regido

costal da AP de machos [147-p]; pincel de pelos abdominais no abdome de machos [184]; unco

curto [200] e com ponta chata [201].

Tthomiinae - Uma filogenia baseada em caracteres de imaturos, adultos, comportamentais e
quimicos dos Ithomiinae foi publicada por Brown & Freitas (1994). Filamentos flexiveis e
padrio de coloragio de anéis estdo presentes apenas nas larvas das tribos mais primitivas, sendo
ausentes na grande maioria dos géneros conhecidos. As larvas sdo bastante diversificadas em
padrio de cor e forma, mas como todos os representantes deste grupo, ndo possuem escolos no
corpo nem na cabega. A venagao das asas dos adultos é muito diversificada, e tem sido usada na
defini¢io dos diversos géneros (Fox 1940).

O segninte conjunto de caracteristicas define Ithomiinae: pincel de pelos na regido costal da

AP de machos [147]; auséncia de pincel de pelos abdominais no abdome de machos [184-p].

Grupo 3 - Este grupo foi aqui chamado de "linhagem satiride"”. Seus representantes sdo muito
diversificados, mas as larvas de todos os representantes possuem caracteristicas em comurn como
cauda bifida (perdida em alguns Charaxinae e Brassolinae), auséncia de escolos no corpo (embora
alguns Apaturinae, Charaxinae e Brassolinae possuam proje¢bes semelhantes a escolos, mas néo

homologas) e a auséncia da cerda filiforme em A8. Este € um grupo muito diversificado e
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cosmopolita, mas os adultos tem em comum o fato de alimentarem-se em seiva e frutos

fermentados (com excecdo dos Apaturinae, que também visitam flores).

Apaturinae - E o primeiro grupo que aparece na base desta linhagem. Os ovos sdo

semelhantes aos ovos dos Cyrestidinae ¢ Nymphalini, com carenas longitudinais bem marcadas.
As larvas de primeiro estadio tem cerdas muito curtas. As larvas de tltimo estédio possuem um
par de escolos na cépsula cefilica, variando de muito curtos (metade da altura da cabeca) a
bastante longos (até 3 vezes a altura da cabeca) (Friedlander, 1986, 1988; Kowaya, 1989). As
pupas em muitos aspectos assemelham-se s pupas de Libytheinae, mas isso pode ser uma
conseqiiéncia de usarem as mesmas plantas hospedeiras (Ulmaceae, principalmente Celtis spp.).
Os adultos de muitas espécies tem padrio de coloragfio alar semelbante a de espécies de
Limenitidinae, principalmente nos neotrépicos.

O seguinte conjunto de caracterfsticas define Apaturinae: ovos com estrias longitudinais em

relevo [6]; unco curto [200]; papilas anais com pelos curtos [231].

Charaxinae - Um grupo pantropical muito diversificado, com apenas um género encontrado
na Europa. Os ovos sdo lisos (como nos Satyrinae) e muitos possuem uma leve depressio apical.
As larvas sfio um pouco diversificadas, possuem escolos de diversos tamanhos (quase ausentes

em Memphis) e casualmente escolos cefélicos laterais adicionais ao par frontal. A cauda bifida,

longa em Preponini, € muito curta ou ausente em Anaeini. As larvas usam diversas familias de
plantas, com maior amplitude de familias em Preponini e no género Charaxes. A grande maijoria
constréi trampolim de fezes, e algumas formam um tubo com a folha, provavelmente como
defesa contra predadores e parasitSides. Os adultos tém voo forte e sfo muito coloridos, pelo
menos no lado dorsal.

O seguinte conjunto de caracteristicas define Charaxinae: ovos lisos, sem escultura
coridnica [5, 10]; ovos com concavidade no topo [12]; manchas claras na capsula cefilica da
larva de 1° estadio [31]; larvas constréem trampolins de fezes [115]; pupa com segmentos

abdominais iméveis [120]; parapatdgio presente [163].
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Biinae - Este grupo possui apenas uma espécie (Bia actorion), presente em toda a regifo
amazdnica. Ainda que Bia tenha aparecido separado dos demais grupos, as caracteristicas do ovo
(finamente estriado), da larva de primeiro estidio (com cépsula sem escolos e com longos pelos)
e dos adultos Ievam a crer que este género deve ser um representante aberrante da subfamilia
Brassolinae. Caracteres de pupa (ainda ndo descrita) devem resolver este aparente problerna, mas
a colocagdo deste género entre os Brassolinae deve ser considerada. As larvas de Bia comem
pequenas palmeiras do subbosque.

O seguinte conjunto de caracteristicas define Biinae: ovo com mais de 30 estrias
longitudinais [7]; hipoptero reduzido [166-p]; adultos com hébitos crepusculares [172]; unco

curto [200].

Satyrinae - Este é um grupo bastante diversificado e cosmopolita, mas com muitas

caracterfsticas comuns & maioria das espécies. Os ovos de grande parte dos Satyrinae sdo
completamente lisos na observagao em microscopio Gptico, sem estrias de qualquer tipo (algumas
espécies possuem estrias fracamente marcadas, € microscopia de varredura tem evidenciado
outros tipos de escultura coridnica; ver em Sourakov & Emmel, 1997b). As larvas da maioria das
espécies possuem um par de escolos cefélicos ja no primeiro estddio, caracteristica exclusiva
desta subfamilia. No ultimo estadio, as principais diferengas estio no tamanho relativo da cauda
bifida e dos escolos cefalicos. As larvas da maioria das espécies comem monocotiledéneas, com
notavel excecdo de alguns registros em Lycopsida (Singer ef al., 1971; Teshirogi, 1996). As
pupas sdo muito semelhantes, em geral curtas e com poucas proje¢des (algumas especies possuem
pupas alongadas com capas oculares projetando). Os adultos de grande parte das espécies
possuem as nervuras costais infladas (como alguns Eurytelinae), e padr3o de coloragio em tons
de marrom e cinza com marcas ocelares principalmente nas asas posteriores. No mais, a
evolucio de outros caracteres seguiu diversos caminhos dentro de diferentes linhagens desta
subfamilia (Freitas & Brown, in prep.)

O seguinte conjunto de caracteristicas define Satyrinae: cépsula cefalica de larvas de 1°

estadio com par de protuberéincias [32]; veias costais infladas [137].
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Calinaginae — Esta subfamilia, com um dnico género e poucas espécies, € 0 grupo externo
de Morphinae + Brassolinae. De fato os imaturos parecem intermedidrios a essas duas
subfamilias em diversos aspectos. Larvas de Calinaga usam Morus spp. (Moraceae).

O seguinte conjunto de caracteristicas define Calinaginae: ovo hemisférico [3] com estrias

[3, 10]; veia anal adicional vestigial na AP [154]; antenas sem escamas (174].

Morphinae - Os representantes desta subfamilia tem em comum as larvas muito pilosas
desde o primeiro estidio. Duas tribos s#o reconhecidas, os Morphini neotropicais e os
Amathusiini, paleotropicais. Os ovos parecem separar as duas tribos aceitas, sendo que os
Morphini possuem geralmente ovos hemisféricos, os Amathusiini esféricos. Ainda os escolos das
larvas de Morphini sdo orientados posteriormente, enquanto que os dos Amathusiini estio no
vértex, mais anteriores. A maior parte das larvas usa monocotileddneas (bambus e palmeiras),
com notaveis excegdes de algumas Taenaris usando Cycadaceae (além de bambus) e os Morpho
mais avanc¢ados usando vérias familias de dicotileddneas.

O seguinte conjunto de caracteristicas define Morphinae: ovo hemisférico [3] {globoso em
Amathusiini) liso (sem escultura coriénica) [5, 10]; marcas circulares no topo do ovo fecundado
[15]; larvas de 1° estidio com muitas cerdas [26] longas [26]; corpo com pelos abundantes e
macios [59]; cdpsula cefélica pilosa [99]; cédpsula cefalica com par de escolos [101] (curvados

para tras em Morphini [107], mas ndo em Amathusiini); pupa com segmentos abdominais

imoveis [120]; tufo de pelos androconiais laterais na genit4lia de machos [196].

Brassolinae - Grupo exclusivamente Neotropical, j4 foi considerado como tribo de
Satyrinae (Miller, 1968) mas aparecem nas analises como um subgrupo independente (j4 proposto
por Harvey, 1991), mais relacionados aos Morphinae. Os ovos da majoria das espécies possuem
um grande nimero de estrias longitudinais e transversais, as larvas de primeiro estadio possuem
cépsula cefilica pilosa (em geral com pelos espatulados) sem escolos, e as larvas de dltimo
estadio possuem escolos laterais além do par frontal (no vértex). Escolos e cauda bifida sio
ausentes no género Brassolis, provavelmente associado &s caracteristicas gregérias das larvas.
Todas as espécies conhecidas alimentarn-se em monocotileddneas, principalmente bambus

(Poaceae), Cyperaceae, Arecaceae, Musaceae e Marantaceae, mas existem registros em Typha sp.
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(Typhaceae) e Poaceae como cana-de-agticar. Uma caracteristica muito freqiiente € o periodo de
atividade crepuscular dos adultos, tipicamente matinal e a tarde (como diversos Satyrinae, dois
géneros de Morphini e quase todos 0os Amathusiini).

O seguinte conjunto de caracteristicas define Brassolinae: ovos com mais de 30 estrias
longitudinais [7]; ovos fecundados com marcas circulares no topo [15]; capsula cefélica da larva
de 1° estddio com muitos pelos espatulados [33, 34]; presenca de célula pré costal na asa
posterior [151]; hipdptero reduzido [166-p]; adultos com habitos crepusculares [172]; antenas

sem escamas [ 174].

Grupo 4 - E um grupo pequeno e compacto, com larvas intermedidrias entre os grupos 5 e 6. As

larvas de primeiro estddio tem cerdas curtas. As larvas de dltimo estddio podem ou ndo ter
escolos do tipo ramificado (um pouco diferentes em Cyrestidinae). A grande maioria das

espécies constréi trampolins de fezes, variando de estruturas mais simples semelhantes as
conhecidas em Libytheana até estruturas mais elaboradas, com pedagos de folha seca presos ao
trampolim (Morrel, 1954; Fukuda et al., 1972). Os adultos tém comportamento mais préximo ac

dos Eurytelinae, mas visitam flores com fregiiéncia.

Cyrestidinae - Esta subfamilia possui ovos parecidos com os Nymphalinae, com carenas
longitudinais bem marcadas. As larvas de muitas espécies constréem trampolins de fezes
(Orellana, 1997), e uma série de diferentes modos de construgdo destas estruturas j& foi
identificada em espécies desta familia (Fukuda er al., 1972). A maioria das espécies come
Moraceae (Ficus sp. e outras) mas existem alguns registros em outras familias (como
Anacardiaceae para algumas Marpesia neotropicais).

O seguinte conjunto de caracteristicas define Cyrestidinae: ovos com estrias longitudinais
em relevo [6]; cerdas claras na larva de 1° estadio [24]; escolos dorsais filiformes rigidos [50];
larvas constréem trampolins de fezes [115]; apéndices distais e do siculo da valva com pequenos

dentes [216].

Limenitidinae - Os representantes desta subfamilia também formam um grupo muito 6bvio,

embora com maior variacdo em larvas e pupas do que os Cyrestidinae. Os ovos de todas as
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espécies conhecidas sdo muito semelhantes, com células hexagonais e projecdes espiniformes nos
angulos das células. As larvas sdo bastante diferentes, sendo que algumas apresentam escolos
curtos ¢ subdivididos, um pouco semelhantes aos dos Eurytelinae, enquanto outras apresentam

escolos reduzidos, ou muito grandes e aparentemente plumosos (como Hamanumida). As pupas

$d0 um pouco menos varidveis, em geral apresentando o térax e abddmen projetando-se (mas o
grau de projecfo € bastante varidvel). Este grupo tem uma amplitude enorme de uso de plantas
hospedeiras de diversas familias como Moraceae, Ulmaceae, Rubiaceae, Combretaceae, Rosaceae
e Melastomataceae.

O seguinte conjunto de caracteristicas define Limenitidinae: ovos com células ndo
quadrangulares [9]; ovos com espinhos nos encontros das estrias [11]; cerdas claras na larva de 1°
estadio [24]; larvas constréem trampolins de fezes [1 15]; saculo da valva com projecGes [213];

apéndices distais e do sdculo da valva com pequenos dentes [216].

Grupo § - Este grupo é representado apenas pela tribo Biblidini de Harvey (1991), e aqui tratada
como subfamilia Eurytelinae com cinco tribos. Os ovos possuem pelos na tribo Biblidini, e nas
outras tribos variam muito pouco, sendo em geral em forma de cone truncado com estrias
longitudinais mais marcadas que as transversas (com excecdo de Hamadryas e Ectima). As
larvas de primeiro estddio possuem cerdas muito curtas (em Biblidini e Dynamini sfo longas) em

insercdes esclerosadas. Todos os representantes deste grupo possuem escolos ramificados no

corpo, ainda que algumas espécies tenham esses escolos extremamente reduzidos em parte
(diversos Catagrammini) ou todo o corpo (Dynamine tithia). Escolos na cabega estdo presentes
em quase todos os géneros conhecidos (exceto em Dynamine) e podem variar muito em tamanho
relativo. As pupas sdo bastante diversificadas, mas seguem um padrdo geral, sendo que as
variagBes maiores estio nas expansbes laterais das capas alares, tamanho relativo das capas
oculares e projegdes dorsais. Dois grupos podem ser identificados em relacdo a utilizacdo de
plantas hospedeiras, um que se alimenta de Euphorbiaceae ¢ um outro (Catagrammini)
alimentando-se principalmente em Sapindaceae. O género Eunica é o mais diversificado em uso
de plantas hospedeiras, com registros em pelo menos outras quatro familias adicionais. Os
adultos alimentam-se em seiva e frutos fermentados, com alguns registros de Mestra e

Archimestra em flores.
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O seguinte conjunto de-caracteristicas define Eurytelinae: escolos rigidos ramificados [57];
escolos basais presentes de 1T a 8A [85, 86]; larvas constréem trampolins de fezes [115];

presenca de hipandrio [187].

Grupo 6 - Este grupo € formado pelas subfamilias Nymphalinae, Heliconiinae (linhagem
ninfaléide) e Coloburinae (que aparece préximo dos FEurytelinae em algumas andlises
preliminares e nos resultados de pesagem sucessiva de caracteres). Uma caracteristica comum 2a
grande maioria das larvas deste grupo (exceto Coloburinae), € a presenca de escolos do tipo
"plumoso” no corpo e capsula cefdlica. A presenca de escolos ramificados nos Coloburini sugere
uma possivel relag@o deste grupo com os Eurytelinae. Além disso, as larvas de primeiro estadio

da maioria dos representantes deste grupo (exceto Coloburinae) tem cerdas muito longas e

curvadas, de forma muito caracteristica. Os adultos sdo muito diversificados em forma e habitos.

Nymphalinae - Este grupo tem sido dividido em trés tribos principais, Melitaeini,
Nymphalini e Kallimini. Todos tem escolos plumosos no corpo, mas com diversos padrSes de
distribui¢do. Escolos cefélicos sdo presentes apenas em Kallimini; os Melitaeini possuem larvas
gregdrias, Nymphalinae parecem carecer de sinapomorfias evidentes nas larvas, e delong et al.
(1996) ja citaram a falta de caracteres diagnésticos neste grupo, propondo que poderia ser um
grupo nfo natural (mas veja Harvey, 1991). Os adultos s@o bastante diversificados em forma e
hébitos.

O seguinte conjunto de caracteristicas define Nymphalinae: ovos com estrias longitudinais
em relevo [6] (mas ndo em Melitaeini); cerdas longas nas larvas de primeiro estadio [23]; cerda

filiforme presente em 1A e 2A [92] (mas ndo em Kallimini).

Heliconiinae - Neste grupo estdo os Acraeini, Heliconiini, Argynnini e outros relacionados
(Pardopsini e Cethosiini). As larvas deste grupo sdo muito semelhantes as dos Nymphalinae, mas
os escolos da série mediana em T2 e T3 sdo deslocados para uma posigdo mais anterior no
segmento. Harvey (1991) considerou estes escolos como n&o homdlogos aos dos demais
Nymphalidae, mas aqui apenas a posigo foi considerada nfio homodloga. Algumas larvas deste

grupo, principalmente os Heliconiini e Cethosiini, apresentam escolos cefalicos de tamanhos
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variados, e boa parte usa plantas na linha Violaceae-Passifloraceae-Turneraceae, com a principal
excecdo nos Acraeinae, que utilizam diversas familias além de Passifloraceae nas espécies
africanas, e somente Asteraceae nas sul-americanas.

O seguinte conjunto de caracteristicas define Heliconiinae: cerdas longas nas larvas de 1°

estadio [23]; escolo mediano em 2T-3T deslocados anteriormente [77]; escolo mediano em A9
dorsal a cerda filiforme [79]; cerda filiforme em 3A-8A sai da base dos escolos ou pouco acima

destes [90]; adultos cianogénicos [171].

Coloburinae - Este grupo tem aparecido entre os Nymphalinae nas anilises, mas
apareceram proximo aos Eurytelinac e Limenitidinae em algumas andlises preliminares e nos
resultados com pesagem sucessiva de caracteres (ver a seguir). Além disso, os representantes
deste grupo tém diversas caracteristicas que sugerem que deva ser mais préximo aos
Limenitidinae e Burytelinae. Os ovos s3o mais parecidos com os dos Nymphalinae, com estrias
longitudinais bem marcadas, mas as larvas de primeiro estddio tem cerdas muito curtas,
constréem trampolins de fezes até o quinto estidio e as larvas de tltimo estidio possuem escolos
ramificados no corpo e na cabega (como os Eurytelinae). As pupas sfo muito diversas, ¢ cada um
dos trés géneros da matriz possui um tipo de pupa, muito diferentes tanto de Eurytelinae quanto
de Nymphalinae. As larvas comem plantas da série Urticaceae/Moraceae/Ulmaceae, considerado

primitivo para os Nymphalidae. Os adultos também sio mais pr6ximos aos Eurytelinae,

alimentando-s¢ em frutas e seiva fermentada. A posicio deste grupo ainda é incerta,
O seguinte conjunto de caracteristicas define Coloburinae: ovos com estrias longitudinais
em relevo [6) (ausente em Historis); larvas constréem trampolim de fezes [115]; veias 2D e 3D

da AP formando um angulo fechado [157].

Para melhor definir estes grupos, na analise do Hennig-86, o comando xsteps foi aplicado
5 vezes até a estabilizaco das 4rvores, resultando em 5 arvores de igual tamanho (1377 passos),
com ci de 65 e ri de 92 (Fig. 33). Nestas andlises, os pesos finais dos caracteres variaram de 0 a
10.  As relagdes entre os subgrupos foram muito semelhantes aquelas obtidas nas analises de
matrizes preliminares, e nfio muito diferente dos resultados obtidos com o mh* e o bb sozinhos.

As principais diferengas (Fig. 33) foram: Coloburini, aparece como grupo basal de Limenitidinae;
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Limenitidinae (+ Coloburini) ¢ Eurytelinae, sio ramos basais da linhagem ninfaldide; Bia agrupa-
se com os Brassolinae; e Calinaga sai da base de morphinae para se tornar um grupo basal na
linhagem satirdide, logo depois de Apaturinae.

4.3 - Utilizacio de plantas hospedeiras

4.3.1 — Hipdteses de uso de hospedeiras em Nyvmphalidae

A partir da arvore de consenso obtida pelo Hennig (Fig. 32) foram mapeados os principais
temas de utilizacfio de plantas hospedeiras nos grupos terminais para a inferéncia dos possiveis
grupos hospedeiros ancestrais de cada ramo (clado) de Nymphalidae. Os grupos ancestrais foram

sugeridos por um método semelhante ao da parcimdénia (menor nimero de mudangas de

hospedeira no ramo), para posteriormente serem confirmados pelos testes de trocas de plantas
hospedeiras. O resultado, em forma de diagrama filogenético (Fig. 34) mostra as hipéteses mais
provdveis de familias de plantas hospedeiras "ancestrais" obtidas apenas por dados de utilizagdo
em condigBes naturais (nfo experimentais). Estas hipoteses formaram a base de planejamento

dos experimentos de troca de plantas hospedeiras, a seguir.

4.3.2 — Testes de trocas de plantas hospedeiras

Foram realizados 400 testes de troca de plantas hospedeiras com 2099 larvas de 97 espécies
de Nymphalidae. Os tipos potenciais de resultados dos experimentos de trocas de planta |
hospedeira estdo na Tabela 8; os resultados experimentais brutos dos testes de froca de plantas
hospedeiras estfio na Tabela 9. Os testes estdo discriminados por espécie e por grupo amostral.
Testes iguais com larvas de populacdes diferentes foram separados, bem como os testes feitos

com larvas de uma mesma coorte mas de diferentes estadios.
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Figura 34 (pdgina em frente) - Filogenia dos Nymphalidae, mostrando os principais padrGes de
utilizagio de plantas hospedeiras pelas diferentes linhagens. Os cédigos das familias de

plantas seguem a Tabela 8. UMU = Urticaceae-Moraceae-Ulmaceae.
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Tabela 8 - Resultados possiveis dos experimentos de troca de plantas hospedeiras. Resposta
consideradas: 1 - larva néo come, 2 - larva come e morre, 3 - larva come e nio se desenvolve e 4 -
larva come e se desenvolve. Larvas que morreram de causas nio diretamente relacionadas 2
experiéncia (viroses, fungos e parasitéides em alguns casos) nfio foram incluidas nos resultados.

resposta a planta experimental morrem | nio morrem

Néo comem ou apenas mordiscam a folha

comem muito ¢ mudam de estddio (uma ou mais vezes)
comem muito ¢ ndo mudam de estadio

comern pouco

[ I O IR
W W P o

A grande maioria dos testes (75%) resultou em niio aceitagiio das plantas experimentais
com as larvas nem tentando comer as plantas, mesmo ap0s 24 horas sem se alimentar. Quando
deixadas mais de 24 horas, essas larvas usualmente morriam sem sequer tocar as folhas com as
mandibulas. Em raros casos as larvas fechavam as mandibulas na borda da folha, sem retirar
pedagos mesmo nas plantas de folhas mais moles (apenas “mordiscando” as folhas), o que podia
ser notado pelas marcas que deixavam na Idmina foliar (mas sem retirar pedagos). Na maior parte
dos experimentos, a aceita¢do ocorreu nas primeiras 8 horas, indicando que a aceitacdo ou nio da
espécie testada ndo estava relacionada com a “fome” da larva.

A Tabela 10 mostra um resumo dos testes de aceitagio por grupo de borboletas e plantas

hospedeiras. A aceitagdo de plantas experimentais escolhidas dentro da familia original usada

pelas larvas foi em geral maior do que fora desta, mas isso nio foi uma regra, com muitas larvas
(como as larvas de Actinote por exemplo) rejeitando plantas experimentais de géneros bem
préximos aos naturalmente usados. De forma geral, a aceitag@o de plantas do grupo Urticaceae-
Moraceae-Ulmaceae (UMU) foi bastante comum pelas larvas de espécies das vdrias subfamilias,
sendo este o grupo de plantas mais aceito por larvas que ndo comem estas plantas na natureza.
Os outros testes estdo explicados por subfamilia ou género de Nymphalidae a seguir:

Libytheinae - Libytheana carinenta, restrita a Celtis (Ulmaceae), também aceitou e se
desenvolveu em Trema micrantha (Ulmaceae), mas rejeitou Ficus e Morus (Moraceae) e Urera
(Urticaceae), também UMU. Todos os outros testes também resultaram em nio aceitagao.

Apaturinae ~ Larvas de Doxocopa, também restritas a Celtis, aceitaram apenas Trema

micrantha (Ulmaceae), uma espécie nio registrada como hospedeira de suas larvas na natureza.
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Danainae - Larvas de Lycorea que comem Caricaceae, Moraceae, Apocynaceae e

Asclepiadaceae, também aceitaram Trema e Morus como plantas experimentais, mas rejeitaram

Prestonia coalita (Apocynaceae). Outros testes com Apocynaceae, Moraceae e Ulmaceae

resultaram em ndo aceitagio por larvas de Danaus plexippus.

Ithomiinae - Além dos diversos resultados positivos dentro de Solanaceae (a familia
usualmente atacada), algumas espécies de Ithomiinae aceitaram Apocynaeae, Asclepiadeceae ¢
Ulmaceae (Celtis e Trema).

Brassolinae e Satyrinae - Aceitagdo de monocotileddneas outras que as hospedeiras foi
frequente, mas também Morus foi aceita por Opsiphanes ¢ Brassolis.

Morphinae - Poucas larvas foram testadas, mas houve aceitagdo de Bambu e Morus nigra
por uma espécie que usa Fabaceae.

Limenitidinae - As espécies testadas aceitaram poucas trocas. Entre os resultados positivos
estdo aceitagdo de Trema e uma Asteraceae por duas espécies de Adelpha que usam Cecropia, €
de Rubiaceae (grupo mais usado pelas espécies do género Adelpha) por uma espécie
normalmente em Rosaceae.

Eurytelinae - Larvas de diversas espécies usando Euphorbiaceae aceitaram outras espécies
da mesma familia como hospedeira alternativa, muitas vezes resultando na morte das larvas
(especialmente nos testes com Ricinus e Actinostemmon), Embora nenhuma Ulmaceae tenha sido
aceita pelas larvas, larvas de primeiro estddio de Hamadryas aceitaram Urera, mas morreram
menos de 24 horas apds a ingestio.

Coloburini - Nenhum teste resultou em aceitacio das plantas experimentais, pelas espécies
que usam Moraceae ou Urticaceae na natureza.

Nymphalinae - A maior parte dos testes foi feita com larvas de Melitacinae. Eresia
lansdorfi, usando Urticaceae e Acanthaceae na natureza, aceitou, além de Urera (também
Urticaceae), Passifloraceae, Asteraceae (Tithonia) Plantago (Plantaginaceae) e Ulmaceae (apenas
Celtis; Trema ndo foi aceita). Em todas estas plantas as larvas se desenvolveram pelo menos até
o segundo estadio, e algumas alcangaram o quarto estidio antes de morrer (em Passiflora e
Urera). Larvas de Anartia amathea, normalmente em Acanthaceae, aceitaram apenas outras
Acanthaceae e Plantago (Plantaginaceae), desenvolvendo-se bem nesta Gltima (mas sem

empupar).
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Heliconiinae - As trés tribos Neotropicais foram tratadas separadamente:

Argynnini - A dnica espécie testada, Euptoieta hegesia (polifaga, preferindo Turneraceae),
aceitou Hybanthus e Viola tricolor (Violaceae), mas sem se desenvolver, e no quinto estddio
aceitou Passiflora pohli (Passifloraceae) até empupar.

Acraeini - De todos os testes com larvas de Actinote (todas em Asteraceae), apenas um
resultou em aceita¢do de uma planta experimental (A. mamita aceitou Emilia sonchifolia, também
Asteraceae). Todos os outros testes resultaram em nao aceitagio de qualquer espécie de planta
experimental, mesmo nas espécies com maior espectro de plantas hospedeiras (como A.
pellenea).

Heliconiini - Larvas de Heliconiini (Agraulis, Philaethria e Heliconius), sempre em
Passifloraceae aceitaram Ulmaceae (Trema micrantha) com relativa facilidade, mas nfo se

“desenvolveram. Morus nigra foi aceita por Agraulis. Turnera ulmifolia também foi aceita por
larvas destes géneros, e ainda por Dione e Eueides.

Baseado nos resultados das andlises filogenéticas, a aceitagdo grupos de plantas "ancestrais”
na filogenia (Fig. 33) (18,1%) foi maior do que a de plantas de grupos posteriores, mais derivados
(7,6%) (*=4,4;P<0,01; gl = 1). A aceitac@o de plantas dentro da mesma familia foi muito alta
(41,5%) em relagio a aceitacio de plantas de outras familias (14,7%) (x2 =298, P <0,001; gl =
1.

5 - DISCUSSAO
5.1 ~ Filogenia de Nymphalidae

As relagBes fenéticas e filogenéticas entre as diversas subfamilias de Nymphalidae ja foram
discutidas diversas vezes na literatura (Ehrlich, 1958b; Ehrlich & Ehrlich, 1967; Scott, 1985;
Harvey, 1991; Martin & Pashley, 1992; Weller et al., 1996). Os grupos naturais dentro de
Nymphalidaec j& estdo largamente reconhecidos, mas as controvérsias ainda continuam,
principalmente quanto as relacdes entre as diversas subfamilias. Ainda na maioria destes
trabalhos, os grupos supostamente naturais encontram-se polifiléticos, com géneros considerados

préximos com base em caracteres de adultos as vezes aparecendo relacionados a grupos distantes
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e divergentes. Alguns trabalhos recentes com sistemdtica molecular mostram este tipo de
“problema”, em parte resultado de escolha de grupos externos demasiadamente derivados,
amostragem imperfeita dos taxa a serem estudados, ou de andlises de uma unica seqii€ncia
(Brower, 1994a, b, 1998; Brower & Egan, 1997; A. V. Z. Brower, resultados nio publicados),

com casos aparentes de "transferéncia horizontal" de seqiiéncias de nucleotideos.

Os resultados obtidos das anélises da matriz deste trabalho sdo consistentes com boa parte
dos agrupamentos (subfamilias ou tribos) previamente reconhecidos. Nenhum grupo
reconhecidamente natural aparece como polifilético, e os grupos apresentam relacOes mais
estdveis em comparagio com trabalhos anteriores. Mesmo que um grande ndmero de Arvores
tenha sido obtido (mais de 100), o consenso mostra que estas sdo variacdes pequenas nas
posi¢des de alguns poucos faxa terminais. Como as 4rvores obtidas sdo resultado de um conjunto
grande e diverso de caracteres de virios estigios de desenvolvimento, elas podem representar
uma boa aproximag@o do que pode ser a filogenia da familia Nymphalidae. De fato, de todas as
filogenias de Nymphalidae publicadas até o momento, é a que representa o maior nimero de taxa
e de caracteres, ¢ a tnica que se utiliza largamente de caracteres dos estigios imaturos, o que por
si 80 representa um resultado importante para uma melhor compreenséo da familia Nymphalidae
como um todo.

De forma geral, a posicéo de Libytheinae como grupo basal de Nymphalidae (Figs. 32-34)

concorda com as idéias previas de quase todos os trabalhos disponiveis na literatura (ver citacdes

anteriores). Weller ef al. (1996) encontraram algumas 4rvores onde Libytheinae aparecia dentro
de Nymphalidae, mas ressaltam que apenas dois passos sio necessarios para que esta subfamilia
seja a mais basal de todo o grupo. Além disso, as grandes similaridades entre os juvenis de
Libytheinae com os Pieridae, e evidéncias de uso de plantas hospedeiras (presente trabalho) e
distribuico geogréfica, suportam a idéia de que Libytheinae seja a subfamflia mais basal de
Nymphalidae.

A posicdo de Tellervinae-Danainae-Ithomiinae, como grupo sub-basal de Nymphalidae,
logo ap6s Libytheinae, também mostra congruéncia com os resultados mais antigos (Ehrlich,
1958b; Ehrlich & Ehrlich, 1967; Scott, 1985), nio repetidos em trabalhos mais novos, onde o
taxon escolhido para ser o representante deste grupo parece ter muitas vezes relacdes com

Heliconiinae e outros grupos de Nymphalinae (Martin & Pashley, 1992; Weller et al., 1996;

128



deJong et al., 1996). Em parte, este problema pode ser decorrente de que, nestes trabalhos, o
taxon escolhido como representante deste grupo € uma espécie de Danaus, um género com
muitas autapomorfias e estados de caracteres derivados mesmo dentro de Danainae. A adicéo de
uma ou mais espécies de Ithomiinae, ou de Tellervo, poderia resolver em parte este problema
(como ja foi mencionado por Martin & Pashley, 1992), ou a procura de caracteres moleculares
adicionais e inclusfo de dados moleculares adicionais nas anélises (Brower & Egan, 1997; Weller
et al., 1996).

A monofilia de Satyrinae-Brassolinae-Morphinae € repetida nos resultados do presente
trabalho, e a inclusdo de Apaturinac e Charaxinae neste ramo € uma hipétese bastante plausivel
(ja discutida por Clark, 1947, com base em caracterfsticas das larvas). Além disso, Calinaginae

aparece como grupo irm#o de Morphinae e Brassolinae, mas Bia ndo se encaixou em nenhuma

subfamflia, ainda que tudo leve a crer que este género tem maiores afinidades com os

Brassolinae. Trabalhos anteriores haviam colocado Apaturinae e Charaxinae préximos de
Nymphalinae (Ehrlich, 1958b, Ehrlich & Ehrlich, 1967; Scott, 1985; Martin & Pashley, 1992;
Weller et al., 1996), mas a falta de taxa pertencentes a grupos importantes (como Eurytelinae e
Limenitidinae) pode ter for¢ado uma conformagéo diferente dos resultados aqui obtidos.

Os Eurytelinae sfo os mais fortes candidatos a grupo irmfo da linhagem satirdide, e
diversos caracteres morfoldgicos e comportamentais reforcam este parentesco pouco evidente em
trabalhos anteriores. Embora este grupo jé tenha tido sua individualidade reconhecida por outros
autores (Maza & Turrent, 1985; Jenkins, 1990; Otero, 1990), que se basearam em caracteres
nicos e evidentes, como o hipandrio ou gonostatumen (Maza & Turrent 1983), sua posigdo
sistemdtica nunca foi tratada com o devido cuidado. A auséncia de representantes de Eurytelinae
nestes trabalhos pioneiros (talvez eclipsados por um antigo nome, Limenitidinae, abrangendo dois
grupos distintos), fez com que sua posicdo entre os Nymphalidae nunca tenha sido devidamente
esclarecida nem discutida com detalhes (mas veja Otero, 1990).

Limenitidinae + Cyrestidinae formam o grupo basal de todo este ramo. Diversos trabalhos
j4 sugeriram uma proximidade entre Limenitidinae e Eurytelinae, mas os limites de cada um dos
grupos nunca foram definidos. Um cariter comportamental compartilhado por Limenitidinae,
Eurytelinae e Charaxinae é a construgdo de trampolins de fezes, uma estrutura rigida fixada na

folha onde as larvas costumam ficar quando nfio estfio se alimentando (DeVries, 1987, e
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referéncias incluidas), provavelmente para se protegerem de artropodes predadores (Freitas &
Oliveira, 1992, 1996). Este comportamento também estd presente nos Coloburini, o que sugere
uma possivel relagéo desta tribo com os Limenitidinae e Eurytelinae. A posi¢do de Limenitidinae

junto com os Eurytelinae j4 foi proposta anteriormente, mas a relago destes dois grupos com a

linhagem satir6ide € nova; pode ser considerada uma hipétese bastante plausivel, pois coloca
estes dois grupos proximos aos Apaturinae, com quem parecem ter uma relacdo estreita (Ehrlich,
1958b; Ehrlich & Ehrlich, 1967; Harvey, 1991).

Nymphalinae aparece como grupo monofilético junto com Heliconiinae em muitas das
andlises, mas por muitas vezes, em andlises preliminares, as diferentes tribos nfo formavam
grupos coesos, mas sim um grupo de diversos géneros com relagdes pouco resolvidas (exceto
Heliconiinae, que sempre permanece coeso). As relagdes entre Kallimini, Nymphalini e
Melitaeini ainda néo estdo resolvidas, mas Coloburini sempre aparece junto aos Nymphalini. A
manutengdo deste grupo como monofilético € interessante, mas faltam sinapomorfias evidentes
juntando este grupo todo (como j4 notado por de Jong ef al., 1996), o que tem sugerido por
diversas vezes que talvez este ndo seja um grupo natural. Os Heliconiinae (sensu Harvey, 1991)
sempre formam um grupo bastante coeso, com Heliconiini, Argynnini, Acraeini (incluindo
Pardopsis) e Cethosiini aparecendo juntos em todas as andlises. As relacdes entre as quatro
tribos de Heliconiinae ainda ndo estdo totalmente resolvidas; talvez um trabalho separado possa

sugerir as relagBes entre as diversas tribos desta subfamilia, como foi feito com os Ithomiinae

(Brown & Freitas, 1994).

Um dos problemas nas definigbes das relagdes equivocadas de parentesco entre os
subgrupos de Nymphalidae pode ser a sub-amostragem de linhagens mais basais, pequenas
tropicais ou isoladas nestes trabalhos. Em geral, muitos desses trabalhos simplesmente ndo
incluiram representantes dos Eurytelinae e Danainae (ou apenas um ou dois taxa apomérficos) e
incluiram diversos Nymphalinae, forgando o que poderia ser uma “Filogenia de Nymphalinae”
com alguns taxa “estranhos” permeados no meio desta. Assim, os ramos de diferentes linhagens
ndo se definem, e se agrupam com diversos taxa com os quais tivessem maior afinidade.
Excegéo deve ser feita ao trabalho de Ehrlich (1958b), que usou uma sele¢do de espécies muito

bem equilibrada entre as diferentes subfamilias de borboletas,
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Em seu trabalho sobre a classificacdo superior de borboletas de Jong er al (1996)
comentam que trés fatores poderiam levar a maior progresso em relagdo a este topico: 1 —
melhoramento das andlises filogenéticas, 2 — “mais dados” e 3 — diferentes tipos de dados.

No presente trabalho, pelo menos dois desses pontos foram alcancados com relativo éxito:
o niimero de caracteres € bastante grande em relagfio aos trabalhos anteriores, mais de 230, muito
préximo dos 250 propostos por deJong et al. (1996) para borboletas como um todo; e os
caracteres representam parte de um universo pouco explorado em trabalhos anteriores, com mais
de 100 caracteres de juvenis (além de outros mais de 100 caracteres de morfologia de adultos).
Desta forma, pelo menos para os Nymphalidae, pode-se imaginar que 0s resultados representem
uma aproximagio bastante razodvel do que sdo os seus subgrupos naturais (subfamilias e tribos).

As relacBes entre eles aqui sugeridas podem ser usadas como uma base relevante para trabalhos

futuros.

5.2 - Relacdes com plantas hospedeiras

Os fatores levando uma espécie a mudar de planta hospedeira ou adicionar uma planta nova
na sua dieta sdo em grande parte ligados a tolerincias quimicas, refletindo diretamente a variagdo
genética de populacdes naturais. Essa variag@o tambem leva a diversidade de caracteristicas
comportamentais, morfoldgicas e fisiolégicas afetando o desempenho em diferentes hospedeiras
(Futuyma, 1991). Além disso, € aceito que quando uma planta "nova” € suficientemente similar a
hospedeira normal de uma espécie de inseto, esta pode ser adicionada a sua dieta sem necessidade
de mudancas evolutivas (Strong et al., 1984; Thomas et al., 1987). A grande aceitacio de plantas
da mesma familia nos testes de plantas hospedeiras reforca esta hipdtese, pois geralmente estas
serdo mais similares quimicamente as hospedeiras normais do que plantas de outras familias.

Independente de quais fatores influiram nos caminhos de utilizagio de hospedeiras por
diferentes linhagens de insetos, o que vemos hoje € o resultado das transferéncias e colonizacdes
mais "faceis” ou mais promissoras, refletindo o balango entre as taxas independentes de sucesso
de colonizacdo de novas hospedeiras, especiacdo nestas hospedeiras e extingfo (Farrel et al.,
1992).
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Em um contexto evolutivo, Futuyma (1991) propde que uma espécie derivada poderia
carregar uma capacidade "vestigial" de responder s hospedeiras ancestrais da sua linhagem, e as
especies "ancestrais” teriam menos capacidade de responder as espécies de hospedeiras usadas
pelos taxa de linhagens mais derivadas.

Os experimentos foram propostos com base nesta hipétese, e os resultados foram

interpretados como um "teste” da filogenia obtida.
Urticaceae-Moraceae-Ulmaceae como grupo hospedeiro ancestral de Nymphalidae

Estas trés familias de plantas sdo préximas o bastante para poderem ser consideradas como
um grupo coeso e homogéneo, com base em caracteres moleculares e niio moleculares (Chase et
al., 1993; Nandi et al., 1998), e por isso foram unidas (sob a sigla UMU, que corresponde as
“Urticales” de Nandi ez. al, 1998) para melhor compreensiio dos processos de aceitagdo de
plantas hospedeiras experimentais.

Os resultados dos experimentos mostraram que este grupo de plantas, além de ser utilizado
na natureza por representantes em linhagens basais de todos os seis grupos de Nymphalidae, foi o
grupo mais aceito por representantes de linhagens apicais que usam plantas bem distantes deste
grupo, como Solanaceae, Passifloraceae e monocotiledoneas. A hipétese inicial de que Ulmaceae

seria o grupo de plantas primitivo para Nymphalidae (¢ usado por Libytheana), baseada apenas na

filogenia, pode ser testada a partir dos experimentos deste trabalho. Mesmo considerando-se
apenas Ulmaceae separadamente, representantes de cinco subfamilias, muitas vezes espécies
monofagas em familias de plantas muito distantes (como Solanaceae e Passifloraceae nos
Ithomiinae e Heliconiini respectivamente) aceitaram Trema ou Celtis em condic¢des
experimentais.

Com base nos resultados dos experimentos e no uso natural de plantas hospedeiras por
representantes das diferentes linhagens, uma boa hipétese € a que o tronco base de Nymphalidae é
constituido por espécies cujas larvas comem plantas do grupo UMU, ¢ as diferentes linhagens
divergiram deste padrio acompanhando sua diversificagio em grupos novos de plantas
hospedeiras (Fig. 34). De fato, os grupos que continuaram restritos a plantas do grupo UMU

desde a base (Libytheinae e Apaturinae), sdo os menos diversificados em habitos de adultos e
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imaturos, além de serem representados por um menor nimero de espécies em todo o mundo.
Este padrio de maior diversificagdo taxonmica (= especiagdo) apés a conquista de um novo
grupo de plantas, j4 proposto por Ehrlich & Raven (1965), pode ser identificado em diversos
niveis taxondmicos, como Ithomiinae em Solanaceae (Brown, 1985, 1987; Brown & Freitas,
1994) e Eurytelinae em Euphorbiaceae e Sapindaceae (obs. pess.). Nestes casos, a colonizagio de
uma nova espécie de planta pede ter aberto caminho para a utilizago de diversas outras espécies
do mesmo grupo. Em um grupo com um grande niimero de espécies, a colonizagdo das diferentes
hospedeiras poderia ocorrer ao longo do tempo, acompanhando a diversificagdo taxondmica do
grupo em relacdo aos seus parentes proximos restritos as hospedeiras ancestrais. Certamente este
tipo de conclusdo deve ser visto com cuidado, pois a colonizagio de um novo grupo de plantas
hospedeiras com poucas espécies poderia ou ndo resultar em grande diversificacdo taxondmica

por parte dos fitéfagos.

Um outro padrio interessante € aquele observado nos “géneros grandes” (em mimero de
espécies) Adelpha, Eunica, Neptis e Acraea, todos com muitas espécies modernas, e com amplo
espectro de uso de plantas hospedeiras de diferentes familias pouco relacionadas quimica ou

filogeneticamente.

Hipdteses de ancestralidade de uso de hospedeiras para cada grupo de Nymphalidae

Libytheinae - Todas as espécies conhecidas neste grupo usam Ulmaceae como planta
hospedeira (principalmente espécies de Celtis); esta € a possivel familia usada pelos ancestrais de
Libytheinae. A aceitac@o de Trema pelas larvas de Libytheana apenas mostra que hospedeiras
muito proximas (provavelmente semelhantes quimicamente) podem ser aceitas com mais

facilidade (Futnyma, 1991).

Danainae-Tellervinae-Ithomiinae - A dependéncia de PAs, usados como precussores de
feromonios sexuais e na defesa quimica por todos os representantes deste grupo (Brown, 1985;
Trigo e Motta, 1990; Trigo et. al., 1994), deve ter aparecido muito cedo na evolugdo desta
linhagem, e pode ajudar a explicar os padrdes de uso de plantas hospedeiras. De qualquer modo,

pouco pode ser acrescentado ao que ja se conhece sobre utilizagio de hospedeiras pelos
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representantes  deste grupo. Os resultados reforgam a idéia de que o uso de
Apocynaceae/Asclepiadaceae ¢ ancestral para todo o grupo (Brown ef al., 1991). Talvez seja

interessante notar que, segundo Nandi er al. (1998), a familia Solanaceae estd em um grupo

proximo, mais basal a Apocynaceae/Asclepiadaceae na filogenia das Angiospermas. Neste caso,

a troca de planta hospedeira pode representar a colonizagio de um grupo mais basal de plantas
(Solanaceae) a partir de um estoque de borboletas usando grupos  terminais
(Apocynaceae/Asclepiadaceae), num esquema semelhante ao sugerido por Brown (1987). Por
outro lado, Farrel et al (1992) mostram que entre os grupos de insetos que usam
Apocynaceae/Asclepiadaceae (plantas com ldtex), seu parentes proximos mostram uma
propensdo a utilizar preferencialmente plantas com ldtex ou uma das dez familias da subclasse

Asteridae (dentre as quais estd Solanaceae).

Apaturinae - Apenas Celtis (Ulmaceae) € usada como planta hospedeira por todos os
representantes deste grupo, reforgando a idéia de UMU como grupo ancestral usado por

Nymphalidae, e evidenciando a manuteng3o deste grupo na base dos grupos 3 a 5.

Charaxinae - Os resultados dos experimentos dificilmente poderiam apontar um dnico
grupo ancestral de plantas usado pelos Charaxinae, muito diversificados em uso de plantas

hospedeiras (especialmente o género Charaxes; Ackery, 1988). Para Anacini, Piperaceae pode
ser considerado o grupo ancestral, ainda que com ressalvas, devido a0 pequeno nimero de testes

e a0 amplo uso de Euphorbiaceae (Croton) e Lauraceae por diversas espécies de Memphis (sensu
latu). De qualquer modo, a hip6tese que Charaxinae derivou de um grupo ancestral usando UMU
ndo pode ser descartada, pois este € um grupo de plantas hospedeiras que vem desde a base de
Limenitidinae e Apaturinae, e € mantido até Calinaginae, sendo substituido apenas dentro das

muitas subfamilias reconhecidas.

Calinaginae - Os ‘inicos registros de planta hospedeira indicam que Calinaga é restrita a
Morus (Moraceae). Calinaginae representa bem a situagio do que deve ter sido o estoque
ancestral alimentando-se em espécies do grupo UMU. O aceite de espécies do grupo UMU por

Morphinae e Brassolinae reforcam esta hipétese, e a posicdo sistematica desta subfamilia.
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O uso_das Monocotileddneas — Pelo menos quatro grupos de Nymphalidae podem ser

considerados especializados em Monocotileddneas: Biinae, Satyrinae, Brassolinae € Morphinae.
Destes grupos, apenas Morphinae se utiliza também de dicotiledoneas (de muitas familias
diferentes). De forma geral, as familias de monocotileddneas mais usadas por larvas destes
grupos de Nymphalidae so todas proximas, e fazem parte da radiacio mais avangada deste grupo
de plantas, com base em uma filogenia com caracteres morfolégicos publicada por Chase et al.
(1995). Na andlise com dados de rbcL (Chase et al., 1993), Araceae (usada por Satyrinae, tribo
Haeterini) ocupa uma posi¢io muito basal dentro das monocotileddneas; na andlise combinada de
caracteres morfolégicos+rbcl. (Chase ef al., 1995), Araceae continua em posi¢cdo basal dentro das
monocotileddneas, e todas as outras familias de monocotileddneas utilizadas por larvas dos

quatro grupos especialistas nessas plantas encontram-se muito compactadas num grupo terminal

denominado “Commelindide” por Chase er al. (1995).

Biinae - O tinico representante desta subfamilia usa uma palmeira (Arecaceae) como planta
hospedeira. Devido a dificuldade em obtencdo de imaturos, apenas um teste foi efetuado, com
outra espécie de palmeira, resultando em aceitagdo mas ndo desenvolvimento. De qualquer
modo, a planta ancestral para este grupo € certamente Arecaceae, o que ¢ também uma evidéncia

a mais para a inclusiio de Bia entre 0s Brassolinae.

Satyrinae - Poucos testes foram feitos com espécies desta subfamilia, mas certamente a
planta ancestral de todo o grupo ¢ uma monocotiledénea. Este grupo provavelmente derivou
diretamente de um estoque ancestral alimentando-se em UMU. A hipétese de
Poaceae/Cyperaceae como grupo ancestral também € bastante plausivel, e pode-se imaginar que o
uso de Araceae e Marantaceae por Haeterini e o uso de Lycopsida por Euptychia (sensu stricto)
s@o duas derivacdes do padrdo ancestral da subfamilia. Uma outra interpretacio seria a de que
Araceae, um grupo basal, hoje ainda usada pela tribo basal Haeterini, tenha sido o primeiro grupo
de monocotileddneas a ser utilizado pelos ancestrais de Satyrinae, possibilitando a posterior

irradiag@o das linhagens mais avancadas para Poaceae e Arecaceae.
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Brassolinae - O provivel grupo ancestral de plantas desta subfamilia seria dentro das
monocotileddneas, com Arecaceae o mais forte candidato. O aceite de espécies do grupo UMU
por alguns Brassolinae reforcam a idéia de que este grupo (junto com Morphinae) derivou de um

estoque ancestral ainda alimentando-se de espécies do grupo UMU (como Calinaginae).

Morphinae - Ainda que espécies de Morpho tenham um amplo espectro de uso de plantas
hospedeiras em diversas familias, os testes mostram que monocotileddneas compdem O mais
provdvel grupo ancestral de plantas desta subfamilia. As plantas hospedeiras de diversos
Morphinae (Antirrhea, Caerois e varios Amathusiini) sio Arecaceae, pode ser o grupo de plantas

ancestral desta linhagem (compartilhado com Brassolinae).

Cyrestidinae - Nenhum teste foi feito com larvas de Cyrestidinae, mas a hipétese de
Moraceae como planta ancestral deste grupo € bastante plausivel (a partir de espécies ja usando

espécies do grupo UMU).

Limenitidinae - A maior parte das espécies de Adelpha alimenta-se emn Rubiaceae. Virias
Rubiaceae também foram aceitas por espécies de Adelpha utilizando Rubus (Rosaceae). Para
Limenitidinae como um todo € dificil se tragar uma hipétese, devido a ampla gama de uso de

plantas hospedeiras em grupos filogenéticos diferentes (baseado em Chase ef al., 1993 e Nandi et

al., 1998) pelos representantes deste grupo. $6 no género Adelpha existem espécies usando
Aquifoliaceae, Asteraceae, Bombacaceae, Combretaceae, Ericaceae, Fagaceae, Malpighiaceae,
Melastomataceae, Moraceae, Piperaceae, Rosaceae, Rubiaceae, Tiliaceae, Ulmaceae, Urticaceae,
Verbenaceae e Vochysiaceae (Aiello, 1984, 1991; Ackery, 1988; Brown, 1992; Otero & Aiello,
1996; Diniz & Moraes, 1997). Ackery (1988) discute os temas de uso para os diferentes géneros
deste grupo (excetuando-se os Eurytelinae, colocados juntos em Limenitidinae por este autor) ,
como Neptini em Fabaceae, Parthenini em Passifloraceae, e Limenitini em Rubijaceae-
Naucleaceae e Caprifoliaceae, ainda que alguns géneros fujam de forma gritante deste padrio,
como Bebearia em Monocotiledoneas, Cymothoe em Violaceae, Pseudacrea em Sapotaceae ¢
Pseudoneptis em Moraceae. De qualquer modo, o uso de Moraceae por espécies de diferentes

linhagens de Limenitidinae, e a aceitagdo de Trema por Adelpha sugere que este grupo pode ter
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derivado diretamente de um gropo usando uma espécie do grupo UMU, e irradiado por diferentes
familias de plantas, junto com uma enorme diversificacio de espécies, caracteristica de diversos
géneros desta tribo. De fato, Moraceae € a planta ancestral proposta para Cyrestidinae, grupo

irméo de Limenitidinae.

Eurytelinae - Ainda que poucos experimentos tenham resultado em aceitacfio por espécies
deste grupo, a hipdtese de Euphorbiaceae como planta ancestral das espécies deste grupo € muito
plausivel. As duas principais radiacdes a sairem deste tema $30 Eunica, usando diversas familias
de plantas (Freitas ef al., 1997) e Catagrammini, em Sapindaceae. Ambos grupos sdo bastante
diversificados em nimero de espécies dentro de Eurytelinae. O grupo imediatamente anterior

usado por Eurytelinae pode bem ter sido UMU. Os padrdes de utilizagdo de planta hospedeira
por Eurytelinae poderiam ser uma evidéncia a mais apoiando a proximidade entre Euphorbiales e

Sapindales, um grupo monofilético com base em caracteres nfo moleculares (Nandi ef al., 1998);
este seria um cardter a mais reforcando a unifio destes dois grupos (ainda que possa ser
interpretado apenas como um padrao resultante de proximidade quimica, e nio filogenética). No
mesmo trabalho, o grupo UMU (Urticales) é o grupo imediatamente anterior a Euphorbiales
+Sapindales. Considerando-se a ramificacdo Limenitidinae+Cyrestidinae+Eurytelinae, o padrio
de utilizag@o de planta hospedeira poderia ser interpretado como uma sequéncia das plantas mais
“primitivas” (usadas pelos grupos basais, principalmente Cyrestidinae) em direcio as mais

derivadas (pelos grupos terminais, culminando em Callicorini usando Sapindaceae).

Heliconiinae - Entre os Acraeini, apenas uma planta experimental foi aceita em laboratério
(esta consistindo em aceitacfio de “planta da mesma familia”). Como a nfio aceitagdo ndo pode
ser usada como refutacio de hipdteses, nada pode ser discutido para este grupo e para seus
provdveis ancestrais com base nestes experimentos. De qualquer modo, o amplo uso de
Passifloraceae por Acraeinae na natureza, ¢ a utilizagio de uma Violaceae por Pardopsis (Van

Son, 1979) mostra que este grupo segue os padrdes de uso de hospedeiras de seus mais provaveis

grupos relacionados, Heliconiini e Argynnini.
A maior parte dos Heliconiini se alimenta em Passifloraceae, com pelo menos um registro

em Turneraceae (Janzen, 1983; DeVries, 1987; Spencer, 1988); tudo indica que o uso de
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Passifloraceae deve ser ancestral nesta tribo. No entanto, a uso de Tumeraceae na natureza e a

ampla aceitagdo desta em laboratério reforcam a idéia de que este foi o grupo de plantas usado
pelos ancestrais da linhagem que originou Heliconiini (como Euptoieta), € nio Violaceae. A

Unica espécie de Argynnini testada, Euptoieta hegesia, aceitou Violaceae em laboratério: plantas

desta familia sfo também usadas na natureza por diversas espécies de Argynnini.  Assim,
Violaceae € forte candidata a familia ancestral de todos os Heliconiinae sensu Harvey (1991).

O uso de plantas destas trés familias pelos Heliconiinae parece ébvio se for levado em
conta que as trés sdo relativamente proximas (Chase ez al., 1993; Nandi et al., 1998) e podem ter
caracteristicas quimicas muito semelhantes (como a cianogénese) que uma vez transpostas,

permitiriam o uso de espécies destas familias com mais facilidade.

Nymphalinae - Este grupo € muito diversificado em uso de plantas hospedeiras, e possui
muitas espéices com amplo espectro de uso de plantas de diversas familias diferentes (Ackery,
1988). Poucas espécies deste grupo foram testadas; os melhores resultados vieram de Eresia
lansdorffi (Melitaeini). A possibilidade de Urticaceae ser planta ancestral deste grupo inteiro €
bem razodvel (partindo de Ulmaceae logo no comego da diversificacio deste ramo), mas também
poderia ser o grupo com iridéides (Acanthaceae, Scrophulariaceae e Plantaginaceae entre outras)
o ancestral deste grupo todo, sendo amplamente usado por espécies de Kallimini ¢ Melitaeini (ver

Bowers, 1991). Testes adicionais precisam ser feitos para reforcar esta idéia.

Coloburinae - Exceto por Smyrna, que se alimenta em Urera (Urticaceae), todos os
registros conhecidos para larvas de Coloburini sdo em Cecropia (Moraceae); nenhum teste
resultou em aceitagio de plantas experimentais. No entanto, € aceitdvel que UMU seja o grupo

ancestral de plantas hospedeiras de Coloburini.
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5.3 — Conclusoes

53.1 — A Filogenia obtida

Recentemente, diversos autores tém discutido que quando se pensa em escolher uma das
miltiplas solugdes resultantes da andlise cladistica de um conjunto de dados, € preferivel escolher
uma das arvores mais parcimoniosas do que o a 4rvore de consenso (Miyamoto, 1985; Carpenter,
1988), uma vez que 4rvores de consenso ndo representam cladogramas, mas s3o uma
representacio grifica do conjunto de 4rvores obtidas, mostrando seus componentes em comum e
os ramos nio resolvidos ou em conflito (Kluge, 1989; Anderberg & Tehler, 1990). De fato, as
técnicas de obtencdio de drvores de consenso foram originalmente propostas para resolver os

problemas de diferentes conjuntos de dados, ndo os problemas das diferentes arvores de um

mesmo conjunto de dados (Adams, 1972; Carpenter, 1988). Além disso, a escolha entre
diferentes conjuntos de caracteres também néo € um procedimento muito vélido (ver discussdo
em Vane-Wright et al, 1992), pois usualmente diferentes conjuntos de caracteres levam a
diferentes resultados (Farris, 1971).

Vane-Wright et al. (1992) discutem uma questdo recorrente quando sistematas se deparam
com este problema: “qual conjunto de caracteres escolher?”. Isto pode levar a tendéncias muito
pessoais, relacionadas a quais arvores sdo mais parecidas com o preconceito do sistemata. Além
disso, diferentes taxonomistas tem diferentes modos de definir e avaliar caracteres e seus estados.
. O tamanho do conjunto de dados ndo pode ser considerado como critério vélido, principalmente
se comparar 0s “poucos”’ caracteres morfolégicos com o enorme nimero de "caracteres”
derivados de proteinas e seqiiéncias de DNA (ainda que uma seqiiéncia de DNA pode ser
entendida como um Gnico e cornplexo cardter ou unidade seletiva, segundo Doyle, 1992).

Resultados de conjuntos diferentes de caracteres podem ser obtidos pela combinacgio das
arvores de consenso obtidas de cada um deles (Adams, 1972; Mickevich, 1978; Nelson, 1979), o
que nem sempre resulta em melhoria da hipétese filogenética, uma vez que muitas vezes as
drvores obtidas de diferentes conjuntos de dados podem ser muito diferentes ¢ incompativeis
entre si. Assim, o que parece mais equilibrado e 16gico € a combinacio de todos os caracteres

disponiveis (tarefa nem sempre facil) em um tdnico e grande conjunto de dados, o gue pode ser
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chamado de “evidéncia total” (defendida por Kluge, 1989; Barret er al.,, 1991; Vane-Wright er
al., 1992; Tyler et al., 1994; Nixon & Carpenter 1996). Neste tipo de anélise, todos os caracteres

contribuem de maneira igual para a topologia do cladograma, pois s6 existe uma histéria possivel

para um grupo de organismos, ¢ esta s pode ser obtida com todos os caracteres combinados,

chegando a melhor solugdo possivel (0 que ndo quer dizer que esta seja a verdade absoluta). Os
caracteres interagem de maneira independente, e um grupo de caracteres nio deveria (idealmente)
“dominar” os outros. No entanto, algumas vezes sdo os “poucos” caracteres morfolégicos que
ditam a topologia final dos cladogramas obtidos (Faith & Cranston, 1991; Vane-Wright et al.,
1992). Nestes trabalhos, a “evidéncia total” produziu cladogramas que se assemelhavam muito
mais aos resultados dos dados morfolégicos sozinhos, ainda que os quimicos fossem mais
numerosos. Isto mostra que o tamanho do conjunto de dados néo é determinante para a topologia
do cladograma, e um dnico cardter ou um grupo coeso de estruturas consistentes entre si pode
estar influenciando todo o resultado final.

Entdo, quais seriam os préximos passos para melthorar a compreensio dos problemas ainda

ndo solucionados dentro da familia Nymphalidae?

1 — Como discutido na se¢do 5.1, estudar em separado grupos obviamente monofiléticos de
Nymphalidae (como Heliconiinae, a linhagem danadide e os Eurytelinae), com conjuntos de

dados refinados e redimensionados de acordo com o grupo. Dentro destes subgrupos, caracteres

bastante homopldsicos para Nymphalidae podem ser estiveis e consistentes, revelando
interessantes relagGes de parentesco entre os géneros e tribos. Também podem ser avaliados
estados intermedidrios de caracteres que ndo faziam sentido nas andlises da familia como um
todo, como o tipo de pincel de pelos de Ithomiinae vs Brassolinae, ou as escamas das glandulas

odoriferas de Heliconiini (Emsley, 1965).

2 — Buscar 2 “evidéncia total”, o maior e mais completo conjunto de caracteres possivel de ser
obtido. Isto € possivel com a combinagdio de todos os caracteres discutidos previamente em
trabalhos anteriores, e a combinagéo destes com resultados obtidos de dados moleculares, em

breve disponiveis na literatura (uma filogenia de Nymphalidae baseada em caracteres
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moleculares, resultado de trabalho ainda nfo publicado de A. V. Z. Brower, ji existente e

examinada).

5.3.2 — Testes de troca de planta hospedeira em apoio a filogenia

Mesmo que a hipétese de maior aceitacdo de plantas de linhagens ancestrais do que de
plantas de linhagens posteriores seja vista como algo 6bvio ou ao menos desejavel no estudo da
evolugéio da utilizacdo de plantas hospedeiras (Futuyma, 1991), os resultados dos testes nio
devem ser vistos apenas como uma conseqiiéncia légica desta suposi¢do. Mais do que isso, um
resultado positivo pode ser considerado como um “teste” de uma hipétese filogenética, isto é,

uma via possivel de comprovag@o do resultado obtido. Filogenias sempre foram consideradas

como simples hipéteses de relaces de parentesco sem comprovacdo (Amorim, 1997) (embora

alguns autores acreditem que cladistica € a {nica “ciéncia” dentro da Biologia, a cladistica tem
recebido indmeras criticas nos Gltimos anos; veja Pritchard, 1994). Este tem sido o grande
problema com todas as drvores obtidas até o momento, sejam elas baseadas em conjuntos de
caracteres morfolégicos ou moleculares. Mesmo as arvores mais "bonitas” e consistentes, obtidas
de grandes matrizes e com o auxilio dos melhores softwares, nfio passam sé por terem estes
atributos da categoria de hipéteses para verdades. Assim, ao menos para insetos fitofagos, testes
de troca de planta hospedeira podem dar um apoio a filogenia obtida, embora seja bom lembrar
que apenas resultados positivos devam ser considerados, pois a ndo aceitacfo ndo € também uma
“ndo comprovacio”, uma vez que pode ser apenas resultado de extrema especializagio em
hospedeiras (como no caso das espécies de Actinote).

Este trabalho € um dos primeiros a usar este tipo de experimentacio com relativo sucesso
(mas veja Young, 1981; Motta, 1989 e Tyler et al., 1994). Deste modo, tém-se mais uma boa
razdo (além das ja discutidas na se¢@o 5.1) para se acreditar que a aproximacgido obtida neste
trabalho € bastante razodvel e pode ser considerada como refletindo em parte as relacdes “reais”

de parentesco,
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5.4 - Uma proposta para classificacio superior de Nymphalidae

Corn base nos resultados obtidos no presente trabalho, uma proposta para classificacfo

superior dos Nymphalidae estd apresentada na Tabela 11. Nesta proposta, a familia N ymphalidae

€ composta por 15 subfamilias. A ordem de apresentacio das subfamilias segue a ordem
filogenética proposta neste trabalho. Esta proposta leva em conta a independéncia de cada ramo
da filogenia, seguindo em parte propostas ji aceitas na literatura. Assim, como Calinaginae e
Satyrinae tem sido largamente aceitos como subfamilias independentes, Brassolinae ¢ Biinae
também ganharam status de subfamilia. Do mesmo modo, Eurytelinae ganha de vez status de
subfamfilia, assim como Limenitidinae e Cyrestidinae. Heliconiinae permanece como subfamilia,
mas o arranjo das tribos difere um pouco da proposta de Harvey (1991), uma vez que na presente
proposta ambos Argynnini e Heliconiini possuem status de tribo, € o género Pardopsis foi
considerado como parte da tribo Acraeini e ndo como pertencente a uma categoria a parte. Outras
diferencas menores s@o relativas a posiciio de certos grupos (como Coloburini sendo tribo de

Nymphalinae) e jungfo de grupos (como as tribos de Eurytelinae).
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Tabela 11 - Sistemdtica dos subgrupos de Nymphalidae (subfamilias e tribos), baseado no
presente trabalho e seguindo Miller (1968), Ackery & Vane-Wright (1984), Brown &
Freitas (1994), Casagrande (1995) e Freitas et al. (1997), para tribos de Satyrinae,
Danainae, Ithomiinae, Brassolinae e Eurytelinae respectivamente, e complementado pelos
arranjos de subtribos de Harvey (1991). Em negrito estdo os taxa com posi¢es ou
defini¢Ges diferentes de Harvey (1991).

NYMPHALIDAE IX. MORPHINAE 3. Parthenini*

I. LIBYTHEINAE A. Amathusiini* 4, Euthaliini*
II. TELLERVINAE B. Morphini XITI, CYRESTIDINAE
IIT. DANAINAE 1. Antirrheiti XIV. EURYTELINAE
A. Danaini 2. Morphiti A. Biblidini
1. Amauriti* X.BRASSOLINAE B. Eurytelini
2. Danaiti A. Brassolini C. Dynaminini
B. Euploeini B. Naropini D. Epicaliini
1. Euploeiti* XL SATYRINAE E. Catagrammini
2. Ituniti A. Haeterini XV. NYMPHALINAE
IV. ITHOMIINAE B. Melanitini* A. Nymphalini
A. Tithoreini C. Elymniini B. Coloburini
B. [tribo nova] 1. Lethiti C. Kallimini
C. [tribo nova} 7 Zetheriti D. Melitaeini
D. Melinaeini 3. Elymniiti* 1. Euphydryiti*
E. Mechanitini 4, Mycalesiti* 2. Melitaeiti
F. [tribo nova] D. Eritini 3. Phycioditi
G. Oleriini o E. Ragadini* XVI. HELIC(?N.IINAE
H. Napeogenini F. Satyrini A. Acraeini
I. Ithomiini ) L1 it B. Cethosiini*
J. Dircennini - Zypocystia C. Argynnini

2. Ypthimiti*

K. ftribo nova] e D. Heliconiini

Y 3. Euptychiiti N
L. Godyridini 4.C hiti 1. Heliconiiti
V. APATURINAE s vt 2. Argynniti
V1. CHARAXINAE P VAot 3. Boloriiti*

A. Charaxini* 6. Erebiiti*

B. Euxanthini* 7. Diriti* -
C. Pallini* 8. Pronophiliti
D. Prothoini* 9. Satyriti -
E. Preponini 10. Melanargiti
F. Anaeini XII. LIMENITIDINAE
' 1. Limenitidini
VIL
I s 2. Neptini*

VIII. CALINAGINAE*

Ordem do mais primitivo para o mais avan¢ado.
* - Grupos do velho mundo ou s6 de areas temperadas.
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Apéndice 1 - Categorias de nimeros de individuos (A=1-5, B=6-10, C=>10) de cada estagio
examinados por espécie. Em negrito estdo estdgios em que apenas desenhos ou fotos foram
vistos.

™
o}

Espécie estagio 8) 1°

Libytheinae

Libytheana carinenta (Cramer, 1777)*
Libytheana bachmanii Kirtland, 1852
Libythea celtis formosana Fruhstorfer, 1908 - -
Tellervinae/Danainae/Ithomiinae

Tellervo zoilus (Fabricius, 1775)*

Danaus plexippus erippus (Cramer, 1775)*

Danaus plexippus megalipe (Hiibner, 1826)

Danaus gilippus gilippus (Cramer, 1775)

Lycorea cleobaea halia (Hisbner, 1823

Lycorea cleobaea pales Felder & Felder, 1862

Ttuna ilione ilione (Cramer, 1773)

Anetia briarea (Godart, 1819)*

Amauris ochlea (Boisduval, 1847)*

Tithorea harmonia (Cramer, 1777)*

Aeria olena olena Weymer, 1875

Melingea ludovica (Cramer, 1780)*

Melinaea ethra (Godart, 1819)

Melinaea menophilus (Hewitson, 1855)

Paititia neglecta Lamas, 1979

Methona themisto (Hiibner, 1818)*

Methona confusa psamathe (Godman & Salvin, 1898)
Placidula euryanassa (Felder & Felder, 1860)
Thyridia psidii cetoides (Rosenberg & Talbot, 1914)
Scada karschina karschina (Herbst, 1792)

Sais rosalia (Cramer, 1779)

Forbestra olivencia aeneola Fox, 1967

Mechanitis lysimnia (Fabricius, 1793)*

Mechanitis polymnia (Linnaeus, 1758)
Callithomia lenea (Cramer, 1782)
Epityches eupompe (Geyer, 1832)
Hypothyris ninonia daeta (Boisduval, 1836)*
Hypothyris euclea laphria (Boisduval, 1836)
Oleria aguata (Weymer, 1875)

Ithomia drymo Hitbner, 1816*

Ithomia lichyi lichyi I’ Almeida, 1939
Ithomia a. agnosia Hewitson, 1852
Dircenna dero celtina (Burmeister, 1878)*
Hyalenna pascua (Schaus, 1902)
Ceratinia neso (Cramer, 1782)

Ceratinia tutia (Hewitson, 1852)
Prittwitzia hymenaea (Prittwitz, 1863)
Pteronymia carlia carlia Schaus, 1902
Pteronymia euritea (Cramer, 1780)
Episcada clausina (Hewitson, 1876)
Episcada philoclea (Hewitson, 1854)
Hypoleria adasa (Hewitsom, 1854)
Pseudoscada genetyllis T’ Almeida, 1922
Psendoscada quadrifaciata ssp. nov.
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Espécie estagio

Pseudoscada erruca (Hewitson, 1855)
Heterosais edessa Hewitson, 1854*
Apaturinae/Charaxinae

Doxocopa agathina vacuna (Godart, 1824)*
Doxocopa laurentia (Godart, 1824)
Doxocopa kallina (Staudinger, 1888)
Asterocampa celtis (Boisduval & Le Conte, 1835)%
Asterocampa argus (Bates, 1864)

Charaxes varanes Cramer, 1764*

Prepona chalciope (Hiibner, 1825)*
Prepona demophon (Linnaeus, 1758)
Zaretis itys strigosus (Gmelin, 1788)*
Siderone marthesia Cramer, 1777*

Hypna clytemnestra huebneri Butler, 1866%*
Consul fabius drurii (Butler, 1873)*
Memphis ryphea phidile (Geyer, 1834)*
Memphis morvus stheno (Prittwitz, 1865)
Memphis appias (Hiibner, 1825)

Memphis otrere (Hiibner, 1825)
Satyrinae/Morphinae/Brassolinae

Calinaga buddha formosana Fruhstorfer, 1908*
Bia actorion Linnaeus, 1763*

Taenaris onolaus Kirsch, 1944*

Antirrhea archaeq Hitbner, 1822*

Caerois chorinaeus Fabricius, 1775*
Morpho achilles achillaena (Hiibner, 1819)*
Morpho catenaria Perry, 1811

Morpho aega Hiibner, 1819

Brassolis astyra (= sophorae) (Linnaeus, 1758)*
Dynastor napoleon Doubleday, 1849*
Opsiphanes invirae (Hubner, 1818)*
Dasyophthalma creusa (Hiibner, 1812)*
Catoblepia amphirhoe (Hiibner, 1822)
Eryphanis reevesi Doubleday, 1849*
Caligo eurilochus brasiliensis Felder, 1862
Caligo beltrac (Hliger, 1801)*

Hacetera diaphana Lucas, 1857*

Pierella lamia (Sulzer, 1776)*

Melanitis leda (Linnaeus, 1758)*
Penthema formosana (Rothschild, 1898)*
Eteona tisiphone (Boisduval, 1836)*
FParapedalioides parepa (Hewitson, 1861)*
Muscopedalioides amussis (Thieme, 1905)
Harjesia blanda (Mbschler, 1876)

Taygetis laches (Fabricius, 1793)*
Capronnieria abretia (Cappronnier, 1874)
Hermeuptychia hermes (Fabricius, 1775)
Cepheuptychia cephus (Fabricius, 1775)
Paryphthimoides phronius (Godart, 1823)*
Paryphthimoides poltys (Prittwitz, 1865)
Carminda paeon (Godart, 1823)
Yphthimoides castrensis (Schaus, 1902)
Yphthmoides erigone (Butler, 1865)
Pareuptychia ocirrhoe (Fabricius, 1776)*
Godartiana muscosa {Butler, 1870)*
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Espécie estigio
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Cyrestidinae/Limenitidinae
Cyrestis thyodamas Boisduval, 1846%
Marpesia petreus (Cramer, 1778)*
Nepris laeta Overlaet, 1955%
Hamanumida daedalus Fabricius, 1775%
Adelpha syma (Godart, 1823)%

Adelpha isis (Drury, 1782)

Adelpha delphicola (Fruhstorfer, 1910)
Adelpha iphiclus ephesa (Ménétries, 1857)
Adelpha serpa (Boisduval, 1836)
Adelpha cocala riela (Frohstorfer, 1915)
Adelpha fugela Fruhstorfer, 1914
Coloburini

Historis odius (Fabricius, 1775)*
Smyrna blomfildia (Fabricius, 1781)*
Colobura dirce (Linnaeus, 1758)*
Eurytelinae (Biblidini)

Biblis kyperia (Cramer, 1779)*

Biblia ilithyia Drury, 1773

Vila azeca Doubleday, 1848

Eurytela dryope angulata Aurivillius, 1898*
Neptidopsis fulgurata (Boisduval, 1833)
Mestra hypermestra Staudinger, 1888%
Dynamine mylitta mylirta (Cramer, 1782)*
Dynamine tithia (Hiibner, 1823)
Dynamine artemisia (Fabricius, 1793)
Dynamine agacles Dalman, 1823
Dynamine anubis Hewitson, 1861
Cybdelis phaesyla Hiibner, 1827*

Sea sophronia (Godart, 1824)

Sallya natalensis Boisduval, 1847
Eunica bechina (Hewitson, 1852)*
Eunica monima (Cramer, 1782)

Eunica tatila (Herrich-Schiffer, 1855)

Eunica sp.

Eunica maja maja (Fabricius, 1775)

Eunica volumna volumna (Godart, 1824)
Mpyscelia orsis (Drury, 1782)*

Myscelia capenas octomaculata (Butler, 1873)
Catonephele numilia penthia (Hewitson, 1852)%
Catonephele acontius caeruleus JTenkins, 1985
Ectima thecla thecla (Fabricius, 1769y*
FPanacea prola (Fabricius, 1796)

Hamadryas epinome (Felder & Felder, 1867)*
Hamadryas a. amphinome (Linnasus, 1767)
Hamadryas feronia feronia (Linnaeus, 1758)
Hamadryas fornax fornax (Hiibner, 1823)
Hamadryas arete (Doubleday, 1847)
Pyrrhogyra ophni Butler, 1870%

Pyrrhogyra crameri Aurivillius, 1882
Temenis laothoe meridionalis Ebert, 1961*
Nica flavilla (Hiibner, 1826)*

Epiphile orea orea Hiibner, 1823*
Haematera pyrame (Fabricius, 1781)
Diaethria clymena meridionalis Bates, 1864*
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Espécie estagio
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Callicore hydaspes (Drury, 1782)*

Callicore sorana sorana (Godart, 1823)*
Nymphalini/Melitaeini/Kallimini
Vanessa myrinna (Doubleday, 1849)*
Hypanartia lethe (Fabricius, 1793)*
Hypanartia bella (abricius, 1793)

Anartia amathea roeselia {(Eschscholtz, 1821)*
Siproeta stelenes meridionalis (Fruhstorfer, 1909)*
Siproeta trayja (Hiibner, 1823)

Junonia evarete (Cramer, 1779)*

Chlosyne lacinia Doubleday, 1847*

Tegosa claudina (Eschscholtz, 1821)*

Ortilia ithra (Kirby, 1871)

Eresia lansdorfi (Godart, 1819)*

Anameca ehrenbergii (Geyer, 1833)
Heliconiinae

Phalanta phalanta (Drary, 1773)*

Argynnis paphia (Linnaeus, 1758)*

Euptoieta hegesia (Cramer, 1779)*

Pardopsis punctatissima Boisduval, 1833*%

Bematistes aganice Hewitson, 1852*
Acraea encedon Linnaeus, 1758%

Actinote pellenea pellenea Hiibner, 1821*
Actinote parapheles Jordan, 1913

Actinote mamita (Burmeister, 1861)
Actinote canutia (Hopffer, 1874)

Dione juno juno (Cramer, 1779)*
Dryadula phaetusa (Linnaeus, 1758)*
Dryas iulia alcionea (Cramer, 1779)*
Agraulis vanillae maculosa (Stichel, 1907*
Philaethria wernickei (Rober, 1906)*
Philaethria dido Linnaeus, 1763

Eueides isabella dianasa (Hiibner, 1806)*
Eueides aliphera (Godart, 1819)
Heliconius erato phyllis (Fabricius, 1775)*
Heliconius ethilla narcaea (Godart, 1819)*
Heliconius sara apseudes (Hiibner, 1806)
Cethosia hypsea Doubleday, 1847+
Vindula erota (Fabricius, 1793)*

Total — 188 espécies
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Apéndice 2 - Lista dos caracteres (em negrito) seguidos pelo niimero de passos, ci € ri.

1-13,15, 80
- 1,100, 100

4,25,85
11-2,50,66
12 -1, 100, 100
13-8,12, 36
14-11,5,65
15-2,50,88
16 - 3,133,901
17 -9, 11, 80
18-9,11,82
19 -1, 100, 100
20-3,33,0

21 - 3, 66, 94
22-2,100, 100
23-5,20,87
24-9,11,69
25-7,14, 80
26 -1, 100, 100
27-2,50,92
28-8,12,82
29-9,11,96
30-7,14,25
31-4,25,66
32-4,25,75
33-3,33,80
34-2,30,75
35-2,50,95
36 - 1, 100, 100
37-19,5,60
38-17,5,56
39.1, 100, 100
40 - 18,5, 46
41-7, 14, 40
42-7,28,77
43-18, 5,51
44-15,6,68
45 - 3, 66, 66
46 - 1, 100, 100
47 -1, 100, 100

48-2,50,0

49 -2,50,0

50 - 1, 100, 100
51-5,40,9%4
52-10,10,43
53-2,100, 10
54-2,50,95
55-2,50,0
56-2,50,50
57-3,33,91
58-1, 100, 100
§9-1, 100, 100
60 - 2, 50,96
61-7,28, 54
62 - 1, 100, 100
63 -1, 100, 100
64 - 8,25,70
65-2,50,92
66 - 3,33, 83
67 - 5, 20, 81
68 - 5, 40, 80
69 - 2, 50, 66
70 -3, 33,87
71-5,20,60
72-5,20,63
73-4,25,25
74 -7, 28,50
75-3,33,50
76 -1, 100, 100
77 -1, 100, 100
78 -2, 50, 88
79 - 1, 100, 100
80 -2, 50,66
81-5,20,42
82 -1, 100, 100
83-5,20,55
84 -2, 50,66
85-5,20,76
86 -5, 20, 80
87 -1, 100, 100
88 -1, 100, 100
89 -1, 100, 100
90 -1, 100, 100
91 -1, 100, 100
92-2,50,75
93-1, 100, 100
94 -1, 100, 100

95 -1, 100, 100
96 - 1, 100, 100
97-12,8,8
98-20,5,52
99 -1, 100, 100
100 - 3, 33, 60
101-32, 12, 66
102-5,20,0
103-6, 16,28
104-7, 14,76
105-6, 16,76
166 -2,50,0

107 - 1, 100, 100

108 - 5, 20, 60

109 - 1, 100, 100

110 -2, 50, 50
111 -2, 50, 50

112 -1, 100, 100

113 -2, 50,50
114 -3, 33,80
115 - 4,25, 88
116 - 12,8, 69
117 -11,9,47
118 - 5, 40, 66
119-16,6,85
120-3,33,91
121 -3, 33,81

122 -1, 100, 100

123 - 4,40, 88

124 - 1, 100, 100

125-12, 16,37
126 - 6, 16, 88
127-11, 18,79
128 -3,33,0
129 -9,22,74
136 - 2,50, 88
131 -4,50,50
132 -2,50,75
133-5,20,90
134-3,33,0
135-12,8,59
136-8,12,22
137 -6, 16,61
138-9,11,57
139 -5,40,70
140 - 3, 33, 80
141-9,11,70

170

142 - 1, 100, 100
143 -11,9,58
144 -5,20,78
145 - 6, 16, 66
146 - 3, 33,95
147 - 1, 100, 100
148 - 1, 100, 100
149 - 15,6, 62
150 -3,33,77
151-1, 100, 100
152-11,9,58
153-5,20,78
154 -2,50,75
155-2,50,0
156 - 4, 25,25
157 -6, 16, 28
158-7,14,0
159 -9, 11, 63
160-4,250
161 -1, 100, 100
162 - 1, 100, 100
163 - 1, 100, 100
164 - 5, 40, 93
165 - 1, 100, 100
166 - 3, 33, 92
167 - 1, 100, 100
168 - 5, 40, 96
169 -7, 14, 84
170-5,20,71
171-2,50,93
172-3,33,75
173-8,12,22
174 - 4,25,78
175 - 18, 11, 60
176 - 2, 50, 50
177 - 1, 100, 100
178 -7, 14,33
179 - 1, 100, 100
180 -5,40,72
181 - 8, 25,76
182 -1, 100, 100
183-13,15,77
184 - 2, 100, 100
185 - 1, 100, 100
186 - 2, 50,90
187 - 1, 100, 100
188 - 1, 100, 100

189 - 3, 33, 60
190 - 2, 50, 75
191 - 1, 100, 100
192 - 3,33, 60
193 . 4,25, 62
194 - 3,33, 50
195 - 2, 50, 80
196 - 1, 100, 100
197 - 26,7, 44
198 - 27,7, 16
199 - 1, 100, 100
200 - 4, 25, 66
201 - 5, 20, 55
202 -2, 50,0
203-8, 12,0
204 -2, 50, 0
205 - 2, 50, 0
206 - 17, 11, 60
207 - 14, 14, 69
208 - 11,6, 69
209 - 6, 16, 37
210 - 10, 10, 66
211 - 23, 8, 41
212-7, 14, 40
213 -5, 20, 42
214 - 3, 33, 60
215 -7, 28, 64
216 - 6, 16, 28
217 - 14,7, 45
218 - 10, 10, 64
219-5,20,20
220-3,33,50
221-2, 50,75
222 -19,5,56
223-9, 11, 50
224 -2, 50,66
225-21,4,20
226 - 10, 10, 40
227 - 4,25, 25
228 -7, 14, 45
229 -2, 50, 85
230 - 3, 33, 60
231-4, 25, 50
232-3,33,0
233-2,50,0
234 -6, 16, 37



