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Resumen

En la mayoria de los lepidopteros existe una relacion positiva entre la duracion del
periodo post-copula en que las hembras no estan sexualmente receptivas (= periodo relractario) v
el grado de distension del corpus bursae (que es una estructura lfemenina con forma de bolsa en la
que el macho deposita un espermatoforo durante la copula), el cual esta determinado por la
cantidad de espermatoforo remanente en el corpus bursae. Debido a que un incremento en la
duracion del periodo refractario disminuye la intensidad de la competencia espermatica. la
seleccion sexual puede favorecer a los machos que prolonguen dicho periodo mas alli de la
duracion que es optima desde el punto de vista de las hembras. Esto lo podrian conseguir
manteniendo el corpus bursae de la hembra muy distendido. disminuyendo la tasa a la que las
hembras digieren el espermatoforo mediante la evolucion de espermatoforos dificiles de digerir.
n respuesta a lo anterior, se espera que la seleccion favorezca en las hembras la evolucion de
adaptaciones que les permitan reestablecer sus tasas optimas de digestion de espermatoforo v de
recuperacion de la receptividad sexual. Un posible ejemplo de estas adaptaciones femeninas
podrian ser los signa, que son estructuras de la pared interior del corpus bursae de las hembras
que ayudan a abrir los espermatoforos. rasgandolos o perforandolos. Es posible que los signa
hayan mantenido y elaborado esta funcién “antagonista™, aunque tambicén es posible que
posteriormente hayan adquirido una funcion relacionada con la eleecion post-copula de pareja.
En términos generales, aqui se propone la hipétesis de que la coevolucion sexual (por seleccion
sexual antagonista y/o eleccion post-copula de pareja) podria ser la responsable de la evolucion
de los signa. De esta hipotesis se derivan tres predicciones que fueron puestas a prucha en esta
tesis: (1) Debido a que la poliandria es el patron de apareamiento mas comun en los lepidopteros
y que tedricamente esle patron genera presiones selectivas que favorecen la evolucion de
espermatoforos dificiles de degradar, se espera encontrar un mayor numero de taxa de
Lepidoptera con signa que sin ellos. (2) Dado que la coevolucion sexual promueve la divergencia
en los caracteres sujetos a seleccion sexual. los signa deberan mostrar divergencia morfologica
entre taxa. (3) En los taxa poliandricos la probabilidad de poseer signa deberd ser mayor que en
los monandricos. Para poner a prueba las tres predicciones de la hipotesis se realizo una busqueda
de informacion en la literatura especializada (principalmente taxonoémica y de biologia
reproductora). sobre la presencia/ausencia y caracteristicas de los signa, asi como el patron de
aparcamiento de diferentes taxa de Lepidoptera. Los resultados de la revision proporcionaron
datos sobre la presencia/ausencia y caracteristicas de los signa de 1030 especies (~1% de las
100.000 especies estimadas), comprendidas en 303 géneros. 37 familias (~30% del total de
familias existentes) y 18 superfamilias (~40% del total de superfamilias existentes). los cuales.
brindan apoyo a las tres predicciones de la hipotesis de la coevolucion sexual: (1) se encontro un
mayor porcentaje de taxa con signa que sin ellos: 68.2% de las especies, 72.3% de los géneros
el 86.9% de las familias. (2) Se encontré evidencia de que los signa  evolucionan
divergentemente. tanto al analizar la distribucion taxondomica de su presencia/ausencia. como al
estimar su divergencia morfologica mediante una evaluacion, realizada independientemente por
cuatro personas. de la utilidad de las caracteristicas de los signa para distinguir especies cercanas
en una muestra de 37 trabajos donde se ilustran los signa de dos 0 mas especies taxonomicamente
cercanas. (3) En la muestra de 81 especies, pertenccientes a 20 géneros. de las cuales se encontro
informacion sobre la presencia/ausencia de los signa y patron de apareamiento femenino. se
encontro una asociacion significativa entre la poliandria y la presencia de los signa. tanto ul
analizar los datos a nivel de especies como de géneros. [in conclusion. los resultados de esie
trabajo brindan apovo a la hipotesis de que los signa son un producto de la coevolucion sexual.



Introduccion

[in varias especies de Lepidoptera se presenta en la pared interior del corpus bursae de las
hembras (estructura con forma de bolsa en la que el macho deposita un espermatoforo durante la
copula). unas estructuras con forma de diente. espina. peine. sierra o gancho, luertemente
esclerotizadas, a las que se les denomina signum (plural signa) o lamina dentara (Hinton, 1964:
Scoble, 1992; Powell, 2003). El nimero, tamafio, forma y ubicacion de los signa varian entre
diferentes taxa de lepidoptera (Fig. 1) y en algunos casos han sido utilizados. en conjuncion con
otras caracteristicas. para discriminar entre especies (e.g. Rubinoff v Powell. 1999: Penz, 1999).
Hinton (1964) mencioné que cuando un signum esta presenle casi siempre hay musculos
insertados en su base. lo cual ha sido comprobado en estudios posteriores (¢.g. Ferro y Akre.
1975; Drummond 1984: Rogers y Welles, 1984; Tschudi-Rein y Benz. 1990).

Hinton (1964) propuso cuatro hipotesis acerca de la posible funcion de estas estructuras:

a) Los signa son organos que estimulan la eyaculacion de los machos.

b) Los signa son organos que mantienen el espermatoforo [ijo en la posicion adecuada.

¢) Los signa son oOrganos que actia como un filtro. permitiendo el paso de los

espermatozoides, a la vez que evitan el bloqueo del ducto seminal (el conducto a través

del cual los espermatozoides se transfieren del corpus bursae hacia la espermateca. que es
el receptaculo donde se almacenan) con particulas mas grandes.

d) Los signa son érganos que desgarran o perforan los espermatoforos.

Hinton (1964) evalud estas alternativas y menciono que en casi todos los lepidopteros ¢l
signum no esta sobre la apertura del ducto seminal por lo que no puede funcionar como filtro. lo
cual descarta la hipotesis (¢) como explicacion general. También menciona que el moviendo de
los espermatoforos dentro del corpus bursae en especies que se aparean repetidamente (¢l
menciono concretamente el caso de Galleria mellonella) indica que es muy improbable que la
funcion del signum sca retener al espermatoforo. descartando la hipotesis (h). Aunque Hinton
(1964) no dio argumentos para descartar la primera hipotesis (a). al menos en algunas especies la
posicion de los signa y la longitud del ductus bursae (¢l ducto a través del cual el macho
introduce su edeago) sugicren que los signa y el edeago no entran en contacto. sin embargo existe
poca informacion al respecto. Hinton (1964) menciono que. de acuerdo con la evidencia
disponible en su tiempo. “parece haber poca duda™ (p. 99) de que los signa sirven para romper los

espermatoforos. Estudios posteriores apoyan esta conclusion (Rogers v Welles. 19842 I'schudi-



Rein y Benz, 1990). Sin embargo, Powell (2003; ver también Drummond, 1984), sin citar a
Hinton (1964) ni presentar argumentos, menciond que la funcion de los signa es mantener el

espermatoforo en la posicion mas adecuada.
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Fig. 1. Genitales de una hembra de Lepidoptera tipo ditrisia (Tomado de Drummon 1984).

Aunque parecen haber pocas dudas acerca de la funcion de los signa. practicamente no
hay estudios acerca de la evolucion de esta caracteristica. Por ejemplo. no existe ningiin trabajo
donde se especifique que tan comin es la presencia o ausencia de los signa dentro de los
diferentes grupos de Lepidoptera. En particular, nadie se ha preguntado por qué necesitan las
hembras de estas estructuras para romper los espermatoforos (en otras palabras. cuales fueron las
presiones de seleccién responsables del origen de los signa) y. relacionado con lo anterior. por
qué estan ausentes en muchas especies.

Recientemente, Cordero (manuscrito no publicado) propuso que los signa se podrian
haber originado como resultado de un proceso de coevolucion entre los sexos en el cual podrian
estar involucrados dos tipos de seleccion sexual: la seleccion sexual antagonista (Holland v Rice.
1998) v la eleccion femenina post-copula (también conocida como eleccion criptica: Eberhard.
1985. 1996). La seleccion sexual fue definida por Darwin (1871) como “las ventajas que ciertos

individuos tienen sobre otros del mismo sexo y especie solamente con respecto a la



reproduccion”™ y nos permite entender la evolucion de los caracteres sexuales secundarios de
plantas y animales. Uno de los tipos de seleccion sexual propuestos por Darwin (1871) es la
cleccion femenina de pareja, también llamada seleccion intersexual. De acuerdo con ésta. las
hembras utilizan ciertas caracteristicas de los machos que les revelan su calidad fenotipica y/o
genética a la hora de decidir con quién se aparean, lo que ha resultado en una coevolucion entre
estas caracteristicas de los machos y las preferencias de las hembras. Mas recientemente se
propuso que la eleccion femenina no solo ocurre previamente a la copula. sino que continua
durante ¢ incluso después de ésta. dando lugar a la denominada eleccion post-copula (o criptica)
de pareja, de acuerdo con la cual las hembras contintan su proceso de evaluacion de los machos
con los que copulan para decidir si fertilizan o no sus huevos con el esperma que ellos les
transfieren (Eberhard. 1996).

Recientemente. Holland y Rice (1998) propusieron la existencia de otro tipo de seleccion
sexual, al que denominaron seleccion sexual antagonista o seleccion “chase-away™. la cual resulla
de los conflictos de intereses que pueden existir entre machos y hembras, v que favorecen la
evolucion de caracteristicas “cfensivas™ en los primeros y de “resistencia™ en las aultimas. Las
diferencias de intereses que generalmente existen entre machos y hembras se intensilican a
medida que aumenta el grado de poliandria (Cunningham v Birkhead. 1998: Rice. 2000). Por
¢jemplo. para un macho lo mas conveniente podria ser que la hembra con la que se aparea no
copule posteriormente con otro macho y ponga sus espermatozoides a competir por la
fertilizacion de sus huevos (Smith, 1984: Birkhead y Moller. 1998). Por su parte. para la hembra
podria ser conveniente volverse a aparear posteriormente con otro macho. para asi obtener alguna
de las multiples ventajas de la poliandria, como por ejemplo la obtencion. a través del eyaculado.
de nutrientes, sustancias que estimulan la ovogénesis v la oviposicion. o sustancias defensivas
(Vahed. 1998; Arngvist v Nilsson. 2000: Wedell. ¢r al. 2002): o la reduccion en el riesgo de
fertilizar sus huevos con el esperma de machos genéticamente incompatibles (Tregenza v Wedell
2002). La seleccion antagonista favorece en los machos la evolucion de caracteristicas que les
permitan manipular la conducta de las hembras de manera que éstas no se vuelvan a aparear. a
pesar de que esto pueda tener un efecto negativo en el éxito reproductivo de las hembras. En
respuesta a la evolucion de estas caracteristicas ~olensivas™ de los machos. la seleccion
antagonista va a favorecer en las hembras la evolucion de “resistencia™ a las ofensas de los

machos: es decir. mecanismos que les permitan evitar ser manipuladas. Iste tipo de interacciones



puede dar lugar a una carrera coevolutiva antagonista entre los sexos (de aqui el nombre de
“chase-away™). que va a estar caracterizada por una espiral evolutiva de adaptaciones masculinas
(ofensa) y contra-adaptaciones femeninas (resistencia).

La hipotesis propuesta por Cordero (manuscrito no publicado) se puede plantear como
una secuencia de eventos evolutivos que se enumeran a continuacion: (1) La hipotesis parte de la
suposicion de que en las hembras la seleccion ha favorecido la evolucion de la poliandria debido
a las ventajas que les brindan los estimulantes de la ovogénesis y oviposicion. nutrientes y
sustancias defensivas contenidas en los espermatoforos. Esta suposicion cuenta con ¢l apoyo de
una buena cantidad de estudios empiricos (revisados en Vahed. 1998). (2) Con el fin de
maximizar la obtencion de recursos provenientes del espermatoforo. a la vez que se minimizan
los costos de tiempo. energia y riesgos de aparearse multiples veces. en muchos lepidopteros
evoluciond una relacion positiva entre la duracion del periodo post-copula en que las hembras no
estan sexualmente receptivas (= periodo refractario) y la cantidad de espermatoforo remanente en
el corpus bursae. Existen muchos datos que han demostrado (e. g.. Sugawara. 1979: Torres-Vila
et al., 1997: Wedell v Cook 1999b; Wedell, 2001) o sugieren fuertemente (e. g., He & Tsubaki,
1991) la existencia de esta relacion. Esta relacion, ademas. requiere de la existencia de
mecanismos en las hembras que les permitan evaluar la cantidad de evaculado que permancee en
su corpus bursae. la existencia de los cuales se ha demostrado cn estudios con Pieris rapace
(Sugawara, 1979) v Danaus plexippus (Rogers y Welles. 1984). (3) En estas circunstancias. la
seleccion antagonista favorece en los machos caracteristicas que les ayuden a cvitar el
reapareamiento de las hembras. al menos hasta que hayan utilizado todo su esperma. para reducir
los riesgos de competencia espermatica, aunque les reduzean a las hembras el aporte de nutrientes
proveniente de los espermatoforos. Esto se podria conseguir manteniendo el corpus bursae de la
hembra muy distendido para inhibir su receptividad sexual. Una manera de lograr esto es
disminuyendo la tasa a la que las hembras digieren el espermatoforo mediante la evolucion de
espermatdforos dificiles de digerir (esto se puede lograr. por ¢jemplo. evolucionando cubiertas de
los espermatoforos gruesas vy duras que scan mas dificiles de romper v digerir: Drummond.
1984). (4) Como consecuencia de la evolucion de espermatoloros dificiles de digerir. Ta seleccion
favorece en las hembras la evolucion de adaptaciones, tales como los vigna. que le permiten
reestablecer su tasa optima de digestion de espermatoforos (v. por lo tanto. de reaparcamiento).

Este proceso de adaptacion y contra-adaptacion podria repetirse multiples veees dando origen a



una coevolucion entre los signa y muchas de las caracteristicas de los espermatoforos de la
manera propuesta por Holland y Rice (1998). También es posible que, una vez que ya hubicron
evolucionado los signa, hayan cambiado su funcion antagonista por la de ser instrumentos para la
evaluacion criptica de los machos con base en su habilidad para “manipular™ hembras (Cordero.
manuscrito no publicado). De acuerdo con esta idea, las hembras podrian utilizar los signa para
discriminar en contra de los machos con espermatéforos faciles de digerir. al disminuir la
paternidad asignada a ¢éstos como resultado de la competencia espermatica. favoreciendo (i e..
teniendo un mayor numero de hijos con ellos) a los machos que tienen espermatoforos mas
dificiles de digerir. Esta eleccion criptica seria favorable para las hembras si resulta en que las
hembras con los signa mas adecuados para discriminar tienen hijos machos con mejores
habilidades para manipular a las hembras y estos beneficios “indirectos™ son mayores que las
desventajas “directas™ (i. ¢.. menor cantidad de nutrientes, etc.) de aparearse con machos cuyos
espermatoforos son dificiles de digerir (Cordero y Eberhard. 2003). En este caso. la teoria de la
seleccion intersexual tambien predice una coevolucion sexual que aceleraria la tasa de evolucion
de los signa y los espermatoforos (Eberhard. 1985, 1996).

Para poder distinguir el tipo de coevolucion sexual (eleccion de pareja vs. seleccion
antagonista) responsable de caracteristicas particulares se requieren estudios experimentales
detallados (Cordero v Eberhard. 2003). Sin embargo. se puede evaluar el papel de la coevolucion
sexual en la evolucion de los signa poniendo a prueba predicciones generales (es decir.
compartidas por eleccion de parcja vy la seleccion antagonista) de esta hipotesis. mediante un
estudio comparativo de la presencia/ausencia v caracteristicas de los signa de una muestra que
abarque la mayor cantidad posible de los taxa que constituyen a los Lepidoptera.
Desgraciadamente. este enfoque impide realizar un analisis comparativo que tome en cuenta
explicitamente la filogenia. va que no existen hipotesis filogenéticos a nivel de género que
incluyan una proporcion amplia de los taxa de Lepidoptera. Sin embargo. es posible que este
enfoque de una idea mas aproximada de la importancia general de la coevolucion sexual en la
evolucion de los signa. En esta tesis se ponen a prueba tres predicciones de la hipotesis de la
evolucion de los signa como resultado de la coevolucion sexual mediante un estudio comparativo
que utiliza ¢l enfoque comparativo mencionado previamente. Los datos para este estudio se

obtuvieron a partir de una amplia revision de la literatura especializada.



Hipotesis
La coevolucion sexual (por seleccion sexual antagonista y/o eleccion poscopulatoria de
parcja) es la responsable de la evolucion de los signa en las hembras de Lepidoptera. Iista

hipotesis permite hacer las siguientes predicciones.

Predicciones

1. Debido a que la poliandria es el patron de apareamiento mas comun en los Lepidoptera
(Drummond. 1984: Eberhard. 1985: Arnqvist y Nilsson. 2000) v a que. este patron genera
presiones selectivas que favorecen la evolucion de espermatoforos dificiles de  degradar

(Drummond, 1984), se espera encontrar un mayor niimero de taxa con signa que sin ellos,

2. Dado que la coevolucion sexual promueve la divergencia en los caracteres sujetos a seleccion
sexual (Eberhard. 1996: Holland y Rice. 1998). se espera que los signa muestren divergencia

morfologica al comparar diferentes taxa.

3. Debido a que la poliandria genera presiones selectivas que favorecen la evolucion de los signa
en las hembras de Lepidoptera (Cordero. manuscrito no publicado). se espera que en las especics

poliandricas la probabilidad de poseer signa sca mayor que en las especies monandricas.

Objetivos
Evaluar las tres predicciones de la hipotesis de que la evolucion de los signa es un
producto de la coevolucion sexual (sensu lato). mediante un estudio comparativo de una muestra

taxonomicamente amplia de Lepidoptera. utilizando datos obtenidos de la literatura.

Metodologia

Para poner a prueba las predicciones de la hipotesis se realizo una busqueda de
informacion en la literatura especializada sobre la presencia/ausencia de los signa v el patron de
apareamiento de las hembras de diferentes taxa de Lepidoplera v se elabord una base de datos. I'n
la literatura taxonomica se busco informacion acerca de la presencia v caracteristicas de los
signa. Se revisaron todos los volumenes de las revistas mas importantes sobre Lepidoptera

(Cuadro 1), asi como articulos de revistas que no Tueron revisadas en su totalidad debido o que



no se tuvieron colecciones completas disponibles (v. gr. Annals of the Entomological Society of
America. Australian Jouwrnal of Entomology. Zoological Journal of the Linnean Society.
Zoological Science). libros y capitulos de libros. obteniéndose datos de un total de 1030 especics.
[.a informacion sobre el patron de aparcamiento de las hembras (monandricas vs. poliandricas) se
obtuvo a partir de algunas revisiones clasicas de biologia reproductiva de Lepidoptera (Burns.
1968: Scott. 1972: Drummond, 1984: Eberhard. 1985) y de la revision de las revistas mas
importantes sobre lepidopterologia (Cuadro 1), asi como de algunos capitulos de libros v
articulos de revistas que no fueron revisadas en su totalidad debido a que no se¢ tuvieron
colecciones completas disponibles. La mayor parte de la informacion sobre los patrones de
apareamiento proviene de estudios que reportan conteos de espermatoforos dentro del corpus
hursae. los cuales. a pesar de tener ciertas limitaciones. son buenos estimadores de la frecuencia
de apareamiento de las hembras (Drummond. 1984: Eberhard. 1985 : Gage. 1994: Cordero. 2000:
Nakanishi ef al.. 2000).

Cuadro 1. Principales revistas especializadas en Lepidoptera utilizadas en la revision de
literatura, con los volumenes y afos consultados.

Revista Volimenes  Aiios Nimero de Articulos’
~Journal of the f.epidapfcrisf s Society  1-57 1947-2003 61
Jowrnal of Research on the Lepidoptera 1-36 1962-2000 33
Bulletin of the Allyn Museum 1-140° 1971-1994 23
SHILAP Revta. Lepit. 11-28 1983-2000 46
I'ropical Lepidoptera 1-10 1990-1999 4
23

Holartic Lepidoptera 1-6 1994-1999

! st revista no esta dividida en voliimenes sino en numeros.

I'n esta columna se presenta el numero de articulos en los que se encontro informacion atil para el estudio.

La base de datos que se elabord contiene los siguientes campos: superfamilia. familia.
género. especie. yigna (ausente = 0: presente = 1: especie en que unas hembras presentan signa y
otras no ~ 20 especie en que las hembras presentan estructuras en el corpus bursae que podrian
tener una funcion similar a la de los signa pero que no se les denomina de esta manera = 3).

patron de aparcamiento (monandrica = M; poliandrica = ) v referencia bibliogrifica.



Para poner a prueba la primer prediccion (“Debido a que la poliandria es el patron de
apareamiento mas comun en los Lepidoptera y que, este patron genera presiones selectivas que
favorecen la evolucion de espermatoforos dificiles de degradar. se espera encontrar un mayor
namero de taxa con signa que sin cllos™). simplemente se conto el numero de especies con sighu
(las especies polimorficas para la presencia de los signa fueron incluidas en las especies con
signa) v sin signa. También se analizd como se encuentran distribuidas estas especies en los
diferentes géneros y familias.

L.a segunda prediccion (“Dado que la coevolucion sexual promueve la divergencia en los
caracteres sujetos a seleccion sexual, se espera que los signa muestren divergencia morfologica al
comparar diferentes taxa™) se puso a prueba de dos maneras. Primero. el que los signa muestren
divergencia implicaria que tener conocimiento de la superfamilia, la familia o incluso el géncero al
que pertencce una especie no permitiria predecir con exactitud si dicha especie presenta o no
signa. Para esto se utilizaron modelos nominales logisticos anidados en los que la variable de
respuesta fue la presencia/ausencia de signa en una especie y los factores fucron la superfamilia.
la familia y el género al que pertenece la especie. El andlisis no incluyo los datos de las 1030
especies (las 10 especies en las que se reporta variacion intra-especifica en la presencia de signa
y las 35 con estructuras que tienen en apariencia la misma funcion que los signa fueron incluidas
en la categoria “signa presente”) debido a que de muchas de las superfamilias solo se cuenta con
datos de una familia (10 de 18. que incluyen a las seis que solo estan constituidas por una
familia). de muchas familias solo se cuenta con datos de un género (18 de las 37) v de mas de la
mitad de los géneros solo se cuenta con datos de una especie (169 de los 303). Para evitar ¢l
problema de la falta de réplicas se realizaron dos analisis en los que se utilizaron solamente una
parte de los datos. En el primero se utilizaron datos de las superfamilias que tenian dos o mas
familias. que a su vez tenian dos 0 mas géneros. que a su vez lenian dos o mas especies. Lsto
redujo la muestra a tres superfamilias, nucve familias. 76 géneros v 380 especies. En el segundo
analisis se elimino el nivel superfamilia y se incluyeron todas las familias con dos 0 mis géneros.
que a su vez tenian dos o mas especies. Esto incrementd la muestra con respecto al analisis
anterior a 15 familias, 125 géneros v 798 especies.

I andlisis anterior de la magnitud de la divergencia de los signa es muy “crudo™ en ¢l
sentido de que solo toma en cuenta si estan presentes o ausentes €n una especic v no loma cn

cuenta caracteristicas de los mismos tales como su forma. tamano. ubicacion dentro del corpus



bursae y nimero, que son otras dimensiones a lo largo de las cuales puede estar ocurriendo la
evolucion. Los analisis anteriores mostraron que el nivel género explica mucha de la variacion en
la presencia/ausencia de los signa al nivel de especie. Sin embargo. si los signa son un cardcter
divergente se espera que en especies del mismo género o de géneros cercanamente emparentados
en los que al menos algunas especies presenten signa. estos muestren dilerencias en una o mas de
las dimensiones antes mencionadas: si no son un caracter divergente se espera que los signa sean
uniformes entre las especies en todas las dimensiones mencionadas. Ista idea podria ponerse a
prueba viendo si los taxonomos utilizan los signae como caracteres diagnosticos de las especies.
de la misma manera en que Eberhard (1985, 1996) puso a prueba la hipotesis de la divergencia de
los organos intromitentes masculinos. Sin embargo. tradicionalmente los taxonomos de
Lepidoptera se han basado en caracteres externos y de genitales masculinos para separar especies
cercanas ¥ no han considerado el valor taxonomico a nivel especilico de caracteristicas del
aparato reproductor femenino (ver Discusion). Con el fin de poder poner a prueba una version
mas refinada de la prediccion 2. a saber, la hipotesis de que los signa han divergido tanto que sus
caracteristicas permiten distinguir entre especies cercanas (i.¢. son especificas de la especie).
superando la ausencia de informacion antes mencionada. se realizo una segunda prueba de la
siguiente manera. Utilizando una muestra aleatoria de 37 articulos (17.7% del total) en los cuales
se ilustran los signa de dos o mas especies cercanas (generalmente pertenecientes al mismo
género, aunque en algunos casos se incluian ilustraciones de especies de géneros cercanamente
emparentados), cuatro personas evaluaron independientemente y de manera cualitativa si los
signa les permitian distinguir a las cspecies entre si: estas personas no estaban familiarizadas con
la hipotesis de trabajo. aunque tienen experiencia en el estudio de la morfologia genital. A cada
una de las personas se les pidio que clasificaran los articulos en aquellos en los que (0) los signa
no les permitian distinguir entre las especies. (1) les permitian distinguir al menos algunas
(menos del 50%). (2) les permitian distinguir a la mayoria (mas del 30%) v (3) les permitian
distinguirlas a todas entre si. Con los resultados se realizaron histogramas de frecuencias para
determinar si las categorias 2 v 3 eran las mas frecuentes. como esperaria uno de acuerdo con la
hipotesis. Las concordancias entre las clasificaciones realizadas por los cuatro observadores
fueron cvaluadas mediante correlaciones de Spearman. Tal vez la mancra mas adecuada de
evaluar si la magnitud de la divergencia de los signa es particularmente alta es comparandola con

la divergencia de caracteristicas que no estén sujetas a seleccion sexual. in este trabajo no se



pudo realizar este tipo de comparacion debido a que no se pudo identificar una estructura que
tuviera poca probabilidad de ser haber sido influida durante su evolucion por la seleccion sexual
y que fuera ilustrada en una muestra relativamente grande de los trabajos revisados. Las
caracteristicas gque con mayor frecuencia se ilustran en los trabajos taxonomicos son los genitales
masculinos y la forma y patron de coloracion de las alas: sin embargo. varios trabajos sugicren o
demuestran que estas caracteristicas se han visto afectadas por la seleceion sexual (ver revisiones
en Eberhard. 1985: Rutowski. 1997).

Para poner a prueba la tercer prediccion (*Debido a que la poliandria genera presiones
selectivas que favorecen la evolucion de los signa en las hembras de Lepidoptera, se espera que
en las especies poliandricas la probabilidad de poseer signa sea mayor que en las especies
monandricas”). con las especies para las que se contd con datos de presencia/ausencia de los
signa y patron de apareamiento (monandrica/ polidandrica) de las hembras se elabord una tabla de
contingencias de 2 x 2. En este analisis existe el riesgo de que al existir géneros representados
por mas de una especies se pueda estar sobreestimando el numero de eventos de evolucion
independiente. En ausencia de una hipotesis filogenética general que permita ubicar a todos los
taxa de la base de datos. se trato de corregir este posible sesgo filogenético elaborando una tabla
de contingencia similar a la anterior pero con los géneros en vez de las especies. En este altimo
analisis los géneros Heliconius (Nymphalidae) y Eueides (Nymphalidae) fueron incluidos en mas
de una celda. debido a que en feliconius existen especies monandricas y poliandricas y especies
con signa ¥ sin signa: mientras que en Eueides existen especies monandricas v poliandricas.

Ambas tablas [ueron analizadas con la Prueba de la Probabilidad Exacta de Fisher.

Resultados
La revision de la literatura permitio localizar 208 articulos (ver Apéndice) con

informacion sobre la presenciad/ausencia v caracteristicas de los signa de 1030 especics.
comprendidas e¢n 303 géneros. 37 familias (que corresponden al 34.6% de las 107 familias de
Lepidoptera consideradas por Scoble [1992] o al 30.1% de las 120 consideradas por Powell
[2003]) ¥ 18 superfamilias (que corresponden al 43.9% de las 41 familias consideradas por
Scoble [1992] o al 37.5%—40% dc las entre 45 y 48 consideradas por Powell [2003]). In ¢l

Cuadro 2 se enlistan todas las familias de Lepidoptera. de acuerdo con Scoble (1992), v se
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indican aquellas de las que sc encontré informacion sobre la presencia/ausencia y caracteristicas

de los signa.

Cuadro 2. Lista de todas las familias de Lepidoptera, de acuerdo con Scoble (1992), en la que se
indica el nimero de géneros y especies de los cuales se obtuvieron datos en la literatura sobre
presencia/ausencia de signa.

Hgéneros # especies # géneros sin # especies sin  # géneros # especies

Superfamilia Familia con signa__con signa signa _signa___con/sin signa_con/sin signa

Micropterigoidea
Agathiphagoidea
Heterobathmioidea
Friocranioidea

Lophocoronoidea
Neopseustoidea
Mnesarchacordea
Hepialoidea
Incurvarioidea

Nepticulodea

Palaephatowdea

lischeriodea

lineoidea

Gracillaniowdea

¥ ponomeutondea

Gelechioides

Micropterigidae
Agathiphagidae
Heterobathmiidae
Eriocraniidae
Acanthopteroctetidae
Catapterigidae
Lophocoronidae
Neopseustidae
Mnesarchaeidae
Hepialidae
Heliozelidae
Adelidae
Crinopterigidae
Incurvariidae
Cecidosidae
Prodoxidae
Nepticulidae
Opostegidae
Palacphatidac
lscheriidac
Tineidae
Erivcottidae
Acrolophidae
Psychidae
Galacticidae
sracillariidae
Bucculatricidae
Roeslerstammiidee
Douglasiidac
Y ponomeutidae
Y psolophidac
Heliodinidae
| vonetiidae
Glyphipterigidae
Oecophoridae
Lecithoceridae
Elachistidae
Prerolonchidae
Coleophoridae

Agonoxenidae

(¥

tud
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H géneros
Superfamilia Familia con signa _con signa_ signa
Blastobasidae I 2
Momphidae [ 3
Seythrididae | !
Cosmopterigidae ! !
Gelechiidae 9 26 3 6
Cossoiden Cossidae
Dudgeoncidac
Ratardidae
Fortricoiden Tortricidae 23 [ 3 L
Castmioidea Castniidac
Sesividea Sessidae ! !
Hrachodidae
Choreutidae 4 f
/ygacnoidey Lypacnidae
Heterogynidae
Megalopygidae
L imacodidae
Daleeridae
Lpipyropidac
Cyelotornidae
Chrysopolomidae
Immaoidea Immidae
Copromorphoidea Copromorphidae 2 6
Carposinidae
Schreckensteimondea  Schreckensteiniidac
Urodoidea Urodidae
Epermemoidea Epermeniidae I 1
Alucitoidea Alucitidae
Tineodidae
Perophoronde Pterophoridae 8 19
Hy blacoidea Hy blacidae
s ndondea Ihyrididae
yralonden Pyralidae 34 54 16 25 ()
Ceometroidea Geometridae [ 4 2 |
Urannndea Uraniidae
Sematuridae
Lpicopeidae
Drepanoidea Drepanidae
Anidonden Axtidae
Calliduloidea Callidulidae
Prerothysanidac
Heds londea Hedvlidae
Hesperioides Hesperiidae | | 10 i
Papihionodea Papilionidae 4 6 2 !
Pieridae 5 14
Nymphalidae 16 1z i 7 (k)
Lycaenidae i3 17 7 R

Homba coidea

Lasiocampidae
Anthehidae

# especies # ﬁénnrus sin # es;iét_‘ics sin  # péneros
_Signa ___ conisin signa_con/sin signu

%]

(]

# especies

1o/R
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ERE L]
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H géneros # especies # géneros sin # especies sin - ¥ géneros # cs_|;i_e_s_
Superfamilia Familia __con signa__con signa_ vigna signa con/sin signa_con/sin signa
Lemoniidae

Eupterotidac
Apatelodidac
Carthacidae
Cercophanidae
Oxytenidae
Saturniidae ! I Ay I K5
Bruhmacidae
Endromidae
Bombycidae
Sphingidae
Mimallonidae

Noctuoidea Oenosandridae
Donddae
Notodontidae 3 | | 3
Ly mantriidae
Arctiidae I 4
) _Noctuidae 19 27 00M M 43166
Total _ 195 s27 B4 1S 24 200040

(a) Una de estas especies puede o no tener signa. (b) Tres especies de un mismo género pueden o no tener signa. (¢) 1Dos especies
de un mismo género pueden o no tener signa. (d) Cuatro especies de un mismo género pueden o no tener signe.

Prediccion 1: Debido a que el patron de apareamiento que parece ser mds comuin en los
Lepidoptera es la polidndria, la hipétesis de la coevolucion sexual predice que habri una
mayor proporcion de taxa con signa que sin ellos.

La informacion recopilada apoya fuertemente esta prediccion. El 68.2% del total de las

especies presentan signa: a estas se puede agregar otro 3.4% que presentan estructuras que los
autores no designan explicitamente como signa pero cuva descripeion sugiere que podrian tener
una funcion similar (“dientes™, “cuernos™ o “espinas”). lo cual da un total de 71.6% (Fig. 2). Las
especies con signa estan distribuidas en el 72.28% de los géneros y el 86.85% de las familias de
las que se encontré informacion (Fig. 3a v 3d). En el 64.36% de los géneros vy el 40.54% de las
familias. todas las especies de las que se encontré informacion presentan signa. mientras que ¢n
7.92% de los géneros v el 45.95% de las familias se encontraron tanto especies con xigna como
sin ellos (Fig. 3). Debido a que de varias familias anicamente se cuenta con datos de un solo
género v de varios géneros solo se cuenta con datos de una especie (Cuadro 2). los porcentajes
anteriores podrian estar sesgados. Con ¢l fin de obtener estimaciones menos sesgadas. en la Fig.
3b solo se incluyen aquellos géneros de los que se encontro informacion de dos o mas especies y
en la Fig. 3¢ aquellos de los que se encontro informacion de cuatro o mas especies. [l porcentaje

de géneros que incluye especies con signa v especies sin signa se inerementa cuando solo se



incluyen géneros con informacion de dos o mas especies en el andlisis (7.92517.91): este
incremento es mayor cuando se consideran géneros con informacion de cuatro o mas especies
(28.36) y estos incrementos son principalmente “a costa” de los géneros sin signa
(27.7219.4—13.43). En el caso de las familias pasa algo similar pero mas dramatico. En la Fig.
3e solo se incluyen aquellas familias de las que se encontrd informacion de dos o mas géneros v
en la Fig. 3f aquellas para los que se¢ encontré informacion de cuatro o mas géneros. Ll
porcentaje de familias que incluye tanto géneros en los que todas las especies tienen signa como
géneros en los que todas las especies carceen de signa se incrementa cuando solo se incluyen
familias con informacion de dos o mas géneros en el analisis (45.95-578.95): este incremento es
mayor cuando se consideran familias con informacion de cuatro o mas géneros (86.60) y estos
incrementos son “a costa” tanto de las familias cuyos géneros estan constituidos por especies sin
signa (13.51-0-0), como de las familias cuyos géneros estan constituidos por especies con
signa (40.54—21.05-13.33). En 10 especies, pertenecientes a 4 géneros y 4 familias. hay

hembras que presentan signa y hembras que no los presentan (Cuadro 2).
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Fig. 2. Porcentajes de especies que presentan o ne s o alguna
estructura gue podra wner una funcion similar. EDnomero arriba de cada
columna indica ¢l namere de especies de cada categoria B nimero total
de especies inclurdas es 1030,
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Prediccion 2: La hipotesis de la coevolucion sexual predice que los signa deberdn mostrar
mucha divergencia
Iista prediccion se puso a prueba de dos maneras. Primero. si los signa han experimentado

mucha divergencia, la distribucion de su presencia o ausencia debera ser  explicada
estadisticamente por el nivel taxondémico de especie o género. v no por niveles superiores como
la familia o superfamilia. Para evaluar esto se utilizaron modelos nominales logisticos en los que
la variable de respuesta fue la presencia/ausencia de signa en una especie y los factores fueron la
superfamilia, la familia (anidada dentro de la superfamilia) y el género (anidado dentro de la
familia) al que pertencce la especie. En un primer analisis se utilizaron datos de las superfamilias
que tenian dos 0 mas familias, que a su vez tenian dos 0 mids géneros. que a su vez tenian dos o
mas especies. Esto redujo dristicamente la muestra a tres superfamilias, nueve familias, 76
géneros y 580 especies. Ll modelo ajustado fue altamente significativo (Chi cuadrada = 360.39. p
< 0.0001) y explica el 55.25% de la “incertidumbre™ (una medida de la variacion) total de los
datos. Los resultados del andlisis apoyan la prediccion 2. ya que las pruebas de ~cocientes de
verosimilitud™ (likelihood ratio) mostraron un efecto significativo del género (Chi cuadrada -
210.81, p << 0.0001. gl = 67) pero no de la familia (Chi cuadrada = 11.31. p = 0.079. ¢l = 6)ni
de la superfamilia (Chi cuadrada = 0.0001, p = 0.99. gl = 2). Pudicra pensarse que con una
muestra mas grande. el factor familia pudiera ser signilicativo. Sin embargo. los resultados
muestran que en cuatro de las nueve familias existen géneros sin signa, géneros con yigna v
géneros que incluyen especies que no tienen signa v especies que si los tienen: de hecho en siete
de las nueve familias existen dos 0 mas géneros que incluyen tanto especies que no tienen signa
como con especies que si los tienen (Cuadro 3).

En un segundo analisis se elimino el nivel superfamilia v se incluyeron todas las familias
con dos 0 mas géneros, que a su vez tenian dos 0 mas especies. Esto aumento la muestra a 16
familias, 125 géneros y 798 especies. LBl modelo ajustado fue altamente significativo (Chi
cuadrada = 605.15. p < 0.0001) y explica el 63.4% de la incertidumbre total de los datos. Las
prucbas de “cocientes de verosimilitud™ (likelihood ratio) mostraron cfectos significativos del
geénero (Chi cuadrada = 358.49. p << 0.0001. gl = 109) y. contrario a lo esperado de acuerdo a la
prediccion 2, de la familia (Chi cuadrada = 85.64. p << 0.0001. ¢l = 15) Para evaluar la
importancia relativa de los dos niveles significativos. se realizaron andlisis que incluyeron
unicamente la familia o el género y se compard el porcentaje de la incertidumbre que explicaba

cada uno de ellos. El modelo que solo incluye a la familia (Chi cuadrada = 246.65. p - 0.0001)
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explica el 25.83% de la incertidumbre total, mientras que el que solo incluye al género (Chi
cuadrada = 605.15, p < 0.0001) explica el 63.4% de la incertidumbre total. Este resultado era de
esperar si tomamos en cuenta que de las 16 familias incluidas en ¢l andlisis. cinco presentan
géneros en las tres categorias consideradas (i.c., géneros cuyas especies lienen signa, peneros
cuyas especies carecen de signa y géneros que incluyen tanto especics que no tienen signa como
con especies que si los tienen). nueve presentan géneros en dos de las categorias consideradas v
solamente dos presentan géneros incluidos en una sola categoria (Cuadro 3).

En resumen. los resultados muestran que el nivel superfamilia no fue signilicativo en cl
analisis en que se incluyd. el nivel familia solo lo fue en uno de los dos andlisis. pero su
importancia relativa fue menor que la del género (a juzgar por el porcentaje de la incertidumbre
que explica cada uno por separado), y que el nivel de género fue significativo en los dos analisis

realizados. En términos generales, estos resultados apoyan la prediceion 2.

Cuadro 3. Distribucion del namero de géneros en los que todas las especies estudiadas carecen
de signa (G-SS). todas los poseen (G-CS) y géneros en los que algunas especies tienen v otras
carecen de signa (G-C/SS). Solo se incluyen familias con informacion de dos o mas géneros. que
a su vez cuentan con informacion de dos o mas especies. Las 16 familias fueron utilizadas en ¢l
segundo andlisis nominal logistico de la Prediccion 2, mientras que las nueve familias incluidas
en ¢l primer analisis nominal logistico estan marcadas con un *.

Familia No. de Géneros _ No. de Especies G-SS G-CS  G-C/st
Saturniidae 2 17 1 0 |
Elachistidae * 5 33 0 3 2
Gelechiidae * 8 48 I 5 2
Occophoridae * 3 8 I 0 a
Geometridae 3 8 ! 2 0
Hesperiidae 8 42 7 0 I
Noctuidae * 15 132 6 5 4
Notodontidae * 2 7 I 1 0
Lycaenidae * 23 160 | 19 3
Nymphalidac 13 162 I 9 3
Papilionidae * 4 18 2 0 2
Pieridae * 3 12 0 3 0
Pterophoridae 6 26 ] 4 2
Pyralidae 13 46 2 I 0
Choreutidae 2 5 0 2 i}
Torricidae 15 7 2 1l :
~ Totales ) 125 798 26 (20.8%) 75 (60%) 24 (19.2%)




| analisis anterior de la magnitud de la divergencia de los signa es muy “crudo™ en ¢l
sentido de que solo toma en cuenta si estan presentes 0 ausenles en una especie y no toma en
cuenla caracteristicas de los mismos tales como su forma. tamano, ubicacion dentro del corpuy
hursae y nimero. que son otras dimensiones a lo largo de las cuales puede estar ocurriendo la
divergencia. Los andlisis anteriores mostraron que ¢l nivel género explica mucha de la variacion
en la presencia/ausencia de los signa al nivel de especie. Sin embargo. si los signa han
experimentado mucha divergencia se espera que en especies del mismo género o de géneros
cercanamente emparentados en los que al menos algunas especies presenten signa, estos
muestren diferencias en una o mas de las dimensiones antes mencionadas: por ¢l contrario. si no
han experimentado mucha divergencia se espera que los signa sean muy uniformes entre las
especies en todas las dimensiones mencionadas. Con el fin de poder poner a prucba esta version
mas refinada de la prediccion 2, a saber, que los signa muestran tanta divergencia que sus
caracteristicas permiten distinguir entre especies cercanas (i.e.. son especilicas de la especie). se
realizo el estudio en el que cuatro observadores clasificaron una muestra aleatoria de 37 articulos,
en los cuales se ilustran los signa de dos o mas especies cercanas. de acuerdo a si los signa les
permitian distinguir a las especies entre si, utilizando las siguientes categorias: (0) los signa no
permiten distinguir entre las especies. (1) permiten distinguir menos del 50%. (2) permiten
distinguir mas del 50% y (3) permiten distinguirlas a todas entre si. Los datos mostraron que.
como se esperaba de acuerdo a la prediccion 2. en la mayoria de los casos es posible distinguir a
las hembras de especies cercanas mediante sus signa (Fig. 4 y 5). Las correlaciones de Spearman
de las calificaciones de los distintos observadores indican que en general las cuatro personas
percibieron de manera similar las diferencias y similitudes entre los signa de especies cercanas. lo
cual llevo a que clasificaran los articulos de manera similar (Cuadro 4) v en promedio. pudicron
distinguir mas de la mitad de las especies por las caracteristicas de los signa en el 60.2% de los
articulos (rango: 46%-70.3%: Fig. 4). lo cual apoya la prediccion de que las caracteristicas de los

signa evolucionan divergentemente.
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Utilidad de los Signa para Discriminar entre Taxa

Fig. 4. Clasiticacion de los articulos a través de las caracteristicas de los signa Jde
las especies presentes. (0) los signa no les permitian distinguir entre las especies.
(1} les permitian distinguir al menos algunas (menos del 30%). (2) les permitian
distinguir a la mayoria (mas del 50%) v (3) les permitian distinguirlas a todas entre
sl

Cuadro 4. Correlaciones de Spearman entre las calificaciones otorgadas por distintos pares de
observadores a 37 articulos con ilustraciones de los signa de dos o mas especies cercanas. Lus
calificaciones posibles eran: (0) los signa no permiten distinguir entre las especies. (1) los signa
permiten distinguir al menos algunas especies (< 50%), (2) los signa permiten distinguir a la
mavoria (> 50%) de las especies y (3) los signa permiten distinguir a todas las especics entre si.

Ohservadores comparadus[ T -
AC & CM 0.46 3.9 -03
AC & MM 0.35 0.03
AC & NC 0.30 0.07
CM & MM 0.35 0.04
CM & NC 0.32 0.054
MM & NC 0.38 0.02

TaC .a-\lcj':mdm Cordova. CM: Constantino Macias,
MM Miguel Moreno, NC: Nubia Caballero
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Fig. 5. Genitales femeninos en donde se muestra la variacion de la forma. tamaiio v posicion de los signa en distintas
especies de Lepidoptera. Todas las especics aqui mostradas fueron incluidas en el analisis en donde se evaluo si los siging
permiten distinguir entre especies cercanas y por lo tanto evolucionan ripidamente a. drgvrotaenia spinacallis
(Tortricidae): b. A, wnda: ©. A coconmana: d. Accinctapubes albifusciara (Pyralidac): e. 4 apicalis: £ Stenopuilia
pallistriga (Prerophoridae): g. S neblina: h, Posiplanptilia triengulocosta (Pterophoridacy: i 1Y machupicch: j.
Dichameris ohsepta (Gelechuidae). K. 0D violacula; 1, D bifurca: m, Calisto efelea (Nvimphalidae): n, C confusa: iv. O
debarriera: o, Coleophora microalbella (Coleophoridac). p. C sahariana. q. Paraicgeticula martella (Prodoxidae). r.
tzovatlella; s, Zamagivia divolophella (Pyralidae): ©. Callophrys xami (1Lycaenidae): w. Hermerophila diva (Choreutidac):
v Hodvars w, Olvathus narbal (Lycaenidae): x. O Ophelic s, Podanotem clarvissimus (Lscaemidae ). 2. 1 metallicus.
a’. Epinotia zanduna (Tontricidae). b*. £ bicordana: ¢, Seco calaguns (Lycaenidac): d°. Derrinivora matie (Lyeacnidae )
e'. Charis anins (Lycaenidae): . Calephelis virginiensis (Lycaenidae ): g°. drchaconvmpha smalli (Lycaenidae). h*. |
drepana; i A wrichi. j°. Mompha achivognoma (Momphidae).
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Prediccion 3: La hipotesis de la coevolucion sexual predice que los signa evolucionardn en las
especies polidndricas y estardn ausentes en las especies mondndricas.
La informacion recabada apoya esta prediccion (Cuadro S y Fig. 6). Se encontrd una

asociacion significativa entre la poliandria y la presencia de los signa al analizar los datos al nivel
de especies (Prueba de Probabilidad Exacta de Fisher. p < 0.0001: Fig. 6a). sin embargo ¢s muy
probable que estos resultados estén sesgados filogenéticamente y sobreestimen el niimero eventos
evolutivos independientes. Ante la ausencia de una filogenia que nos permita determinar cl
namero de veces que evolucionaron independientemente las distintas asociaciones posibles entre
el patron de aparcamiento monandria/poliandria y la presencia/ausencia de los signa en las 81
especies para las que se obtuvieron ambos tipos de datos, se trato de reducir ¢l posible arrastre
filogenético realizando un andlisis de asociacion a nivel de géneros. el cual también fue
significativo (Prueba de Probabilidad Exacta de Fisher, p < 0.04) y apoyo la prediccion (Fig. 6b).

El caso de género Heliconius. un grupo para el cual existen hipdtesis filogenéticas nos
ilustran el sesgo filogenético antes mencionado, ya que la monandria asociada a la ausencia de
signa, y la poliandria asociada a la presencia de los signa parecen haber evolucionado una sola
vez (Fig. 7). Un grupo de géneros que muestra un problema similar es ¢l estudiado por
Matsumoto y Suzuki (1995) (Fig. 8a). Sin embargo. este ultimo ejemplo es muy interesante. ya
que los autores presentan datos acerca de la cubierta de los espermatoforos y el grado de

desarrollo de los signa, los cuales se presentan en la Fig. 8b.

a b
o T T (N=s)| S I S (N=20)
I LISin Signe S Con Signa l " I8in Signa C1Con Signa
s0 i “ [ ‘
o 15

.2 i Fisher p < 0.0001 z Fisher p = 0401 !
T 40 = |
< } <
& S
ul i <] i
= | = I
e | : L
_E 20 i | E I |
= i I z 5 | !

1] | | | o

0 H— ] ) i l [

n
Monindrica Polidndrica Monandrica Polidndrica

Patrén de Apareamiento Patran de Apareamiento

Fig. 6 a. b, Asociacion entre ¢l patron de aparcamiento s ausencia/presencin de sggoe acanabsis utibzando

los datos de todas las especies: b, andlisis con datos de los generos, los generos Helicomnes v Fieidis

citraron en mas de una (SIS UL gHE
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Cuadro 6. Relacion entre ¢l patron de aparcamiento (monandria/poliandria) y la
presencia/ausencia de los signa en 81 especies de 20 géneros de Lepidoptera

Monandrica Poliandrica

T = T T " ]
* Hesperiidae  Urbanus proteus proteus™

Sin signa  Papilionidae  Parnassius stubbendorfi ol
Parnassius glacialis " ™
Luehdorfia puzilo vl
Luehdorfia japonica ™
Nymphalidae Heliconius (17 spp)’
: Nymphalidae  Agraulis vanille '
Drvas iulia "'
Eueides (4 spp)
Heliconius (19 spp)"
Hipparchia semele ">
Laparus doris "'
Lycaenidac  Anatole rossi® "
Cuallophris xami
Lycaena xanthoides ™
Papilionidae  Atrophaneura alcinous "'
Graphium doson ™'
Graphium sarpedon ™!
Pachiliopta aristolochiae
Puapilio (11spp)"
Pieridae Phoebis sennae ™
Pieris (dspp)’
Pontia daplidice ™

Con signa Nymphalidae Driadula phactusa™*
Eueides (5 spp)™ ™!

Heliconius xanthocles ™'

sl

ph, <9

]

plosd

'Heliconius antiochus ", H. charitonia™, H. clvsonvmus®, H. contener™. H.demeter™ . H. dvsominus ™, H.
eleuchia™, H. erato ™ ¥, H. hecalesia ™. H. hermathena ™. H hewitsona P H. horiense ™. H, lencadia ™, H. ricino
MH sapho V. H.sara ™, H. telesiphe ' "H. astraea ™, H. aithis ™', H. besckei ™', H. burnevi™. H. cyndo ™, H.
egerius ™, H. elevatus ™, 1. ethilla ™. H._hecale ™, H. heurippa ™, H. ismenius ™. H. luciana ™, H, melpomene ",
H. nattereri ™. H. numata "', H. pachinus . H. pardalinus ™. H. timareta ™. H. wallacei™; " Eveides emslevi V. E
isabella ™, E. lineatus ™, E pavana "OE vigilia VY E aliphera " E eanes ", E Whia™. E. tales™ .t Pieris
brassicae ™, P_napi """ P. protodice ™", P. rapae ™ " . Papilio hianor dehaan ™. P. helenus"', P
junia”™ P maackii " P macilentus ' P pohvres !
<P protenor " P xuthuy ™

' = patron de apareamiento tomado de Matsumoto et. al., (1995), " = Patron de apareamiento tomado de
Drummond (1984). "= patron de aparcamiento tomado de Brown (1981). ™ = Patron de apareamiento tomado de
Sviird y Wiklund (1989), ™"~ Patron de apareamiento tomado de Eberhard (1985).™ - Patrdn de apareamiento
tomado de Cordero (2000)."" Patron de aparcamiento tomado de Clench (1964)."" = Dato de signa tomado de
Brown (1981). ** = Dato de signa tomado de Steinhauser (1981). %' = Dato de signa tomado de Johnson et al. (1977).
= Dato de signa tomado de Matsumoto et. al. (1995), ** = Dato de signa tomado de Tschudi-Rein (1990, ™ Dato
de signa tomado de Robbins. (1986). = Dato de signa tomado de Chang (1963 ). - Dato de signa womado de
Coutsis (1983), ™ = Dato de signa tomado de Clench (1981). """ = Dato de signa tomado de Clench (1964).

phs

N st : - pl
Pomachaon™ 7. P memnon " P okinawaensis "
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Heliconius antiochus M No
Heliconius hewitsom M No
Heliconius congener M No
Heliconius eleuchia M No
i Heliconius sapho M No
! Heliconius sara M No
Heliconius lencadia ™M No
Heliconius demeter M No
Heliconius ricini M No
Heliconius charithoma M No
Heliconius erato M  No
Heliconius himera ? i
Heliconius elysonvmns. M No
Heliconius telesiphe M No
pr—— f{cliconius melpomene P Si
T Heliconius cvdne PSi
Heliconius pachmus PoSi
Heliconius timareta P Si
Heliconius tristero pd ?
Heliconius hewrippa P
= . Heliconius elevatus P
Heliconius atthis P
Heliconius hecale P
Heliconius pardalines P
i} Heliconius ethilla P
~— Heliconius besckei P
I_E Heliconius ismenius P
Heliconius numata P
Neruda metharme ?
E Neruda avede ¥
Heliconius burneyi P
= Heliconius wallacei P
Heliconius exerta P
— Heliconius hecuba s
L'E Laparus doris P
Heliconius xanthocles M

Fig. 7. Filogenia de Heliconius por Brower y Egan (1997): en donde se obscrva que las especies con patrones Je
aparcamiento monandrico y ausencia de signa. representan un grupo aparte de las especies poliandricas que

presentan signa. Esta asociacion parecen haber evolucionado una sola vez. M patron de aparcamicnto monandrico:
P = patron de aparcamiento poliandrico: No = No presenta signa: Si = Presenta signa: 7 No se conoce ¢l dato
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Parnassius

a
Luehdorfia
Papilionidae
Graphium
Atrophaneura
Pachliopta
Papilio
b
1.8
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Grado de desarrollo de la cuvierta del espermatioforo

Ausente "Pequeio” “Signum"”
Grado de desarrollo del Signum
Fig 8 a. Filogenia para los generos Luehdorfia. Parnassius. Atrophaneura. Pachliopta, Papilio v Graphium por

Nijhout (1991). b Asociacion entre el patron de apareamiento v el grado de desarrollo de la cubierta del
espermatotoro v del signum. Matsumoto y Suzuki (1995),
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Discusion
La revision de la literatura realizada indica que en ningun trabajo previo se habia

sintetizado informacion acerca de la distribucion taxondémica y caracteristicas de los signa en los
Lepidoptera. Tal vez debido a la falta de una revision de este estilo, autores previos han hecho
afirmaciones que ¢l presente trabajo muestra que son crroncas. Por ejemplo. Hinton (1964).
menciona que las hembras de los lepidopteros usualmente tienen solo un signum dentro del
corpus bursa. Sin embargo, en la revision realizada para este trabajo se encontro que es mucho
mas comun que las hembras presenten dos signa.

Practicamente todos los datos recopilados fueron obtenidos en publicaciones de cardcter
taxonomico. Los datos sobre la presencia/ausencia y caracteristicas de los signa aparecieron en la
literatura consultada con mayor frecuencia a partir de los anos 70°s. Por ¢jemplo. de la revista
Journal of the Lepidopterist’s Society  se revisaron ejemplares a partir del afno 1947 pero se
obtuvieron articulos con informacion de genitales femeninos solo a partir del afno 1973, Una
hipotesis para explicar este patron es que anteriormente a cstos afos en las  descripeiones
taxonomicas raramente se incluian los genitales femeninos. tal vez porque no se consideraba que
tuvieran valor taxondémico. Esto contrasta con el uso de los genitales masculinos en los trabajos
taxonomicos, donde comunmente son descritos y utilizados como caracteres diagnosticos al nivel
de especie.

El objetivo principal de este trabajo fue evaluar la hipotesis de que la coevolucion sexual
(por seleccion sexual antagonista y/o eleccion post-copula de parcja) es la responsable de la
evolucion de los signa en las hembras de Lepidoptera. De acuerdo con esta hipotesis. los signa
evolucionaron en las hembras en respuesta a la manipulacion masculina que ¢jercen los machos.
mediante la evolucion de espermatoforos dificiles de degradar. con el fin de prolongar los
intervalos entre apareamientos (Cordero, manuscrito no publicado): esto dio origen a un proceso
de coevolucion entre los sexos. que pudo ser resultado de la scleccion sexual antagonista
(evolucion de adaptaciones v contra-adaptaciones entre los sexos por ¢l control de la frecuencia
de aparcamicnto de las hembras) y/o la eleccion femenina poscopulatoria (evolucion en las
hembras de un mecanismo para seleccionar a los machos con mejores habilidades para
“manipular”™ a las hembras, lo cual ejerce seleccion en los machos para mejorar estas
habilidades). De esta hipotesis se derivan una serie de predicciones. tres de las cuales se pusieron
a prucha en este trabajo. En términos generales. se¢ encontrd evidencia a favor de todas ellas. A

continuacion se discute la evidencia que apoya cada una de las predicciones.
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La primer prediccion es que, debido a que la poliandria es el patron de aparcamiento mas
coman en los Lepidoptera (Drummond. 1984: Eberhard. 1985: Arngvist y Nilsson, 2000) y a que.
este patron genera presiones selectivas que favorecen la evolucion de espermatoloros dificiles de
degradar (Drummond, 1984), se espera encontrar un mayor numero de taxa con signa que sin
cllos. Los resultados de la revision de la literatura apoyan esta prediccion pues se encontrd que
68.2% del total de las especies presentan signa. v este porcentaje se podria incrementar a 71.6%
si se incluyen especies que presentan estructuras que, aunque no se les llama signa, tienen
caracterislicas que sugieren que podrian tener una [uncion similar. Es poco probable que estos
resultados estén sesgados filogenéticamente y no sean representativos de lo que ocurre en ¢l
Orden. ya que las especies con signa estan distribuidas en el 72.3% de los 303 géneros v ¢l 86.9%
de las 37 familias para las que se encontré informacion.

I.a segunda prediccion es que. dado que la coevolucion sexual promueve la divergencia en
los caracteres sujetos a seleccion sexual (Eberhard, 1996; Holland y Rice. 1998: Chapman er al..
2003). se espera que los signa muestren mucha divergencia morfologica al comparar diferentes
taxa. Esta prediccion se puso a prueba de dos maneras: en la primera se evaluo la divergencia de
los signa en distintos grupos taxonomicos en términos de su presencia o ausencia, mientras que
en la segunda se evaluo la divergencia en las caracteristicas de los signa (forma, tamano.
ubicacion dentro del corpus bursae y numero) en grupos que los poseen. Ambos andlisis
brindaron apoyo a la prediccion. La mayor proporcion de la incertidumbre en la distribucion de la
presencia/ausencia de los signa se explica sobre todo por diferencias entre los géneros y, en
promedio. en el 60% de los trabajos examinados es posible distinguir a mas de la mitad de las
especies de un mismo género (o géneros cercanos) por las caracteristicas de sus signa. Resulta
curioso que, a pesar de que los signa parecen ser de utilidad taxondmica para distinguir especies,
tradicionalmente los taxéonomos de Lepidoptera se han basado en caracteres externos v de
genitales masculinos para separar especies cercanas. De hecho. en la mayoria de los 37 articulos
analizados. los autores no mencionan explicitamente que los signa tengan valor taxonomico.
aunque en unos pocos los signa fueron utilizados. en combinacion con otras caracteristicas. para
distinguir entre especies del mismo género (Chang. 1963: Coutsis. 1983: Solis v Styver. 2003 ).

La tercera prediceion es que en las especies poliandricas la probabilidad de poseer signa
debera ser mayor que en las especies monandricas. Esta prediccion deriva tanto de la hipotesis de

la coevolucion sexual mediante conflicto sexual. debido a que la poliandria incrementa los
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conflictos de intereses sobre la tasa de reapareamiento de las hembras (Holland y Rice. 1998:
Rice. 2000). como de la hipotesis de la eleccion femenina. ya que los signa son considerados un
instrumento para la eleccion femenina post-copula y esta altima requicre que las hembras sean. al
menos  potencialmente, poliandricas (Cordero. manuscrito no publicado). Los resultados
mostraron la asociacion esperada de acuerdo a la tercera prediceion entre la presencia/ausencia de
los signa y con el patron de apareamiento femenino: existe una tendencia estadisticamente
significativa a que los géneros monandricos carezean de signa y los géneros polidndricos los
presenten. Obviamente esta asociacion debe tomarse con reservas ya que no revela la relacion
causa-efecto que podria existir entre la presencia/ausencia de los signa y el patron de
apareamiento femenino. Se podria tener evidencia de esta relacion causa-efecto si se contard con
informacion filogenético que permiticra evaluar la secuencia temporal en que han aparecido las
caracteristicas. La hipotesis de la coevolucion sexual predice la secuencia evolutiva: poliandria
—» espermatoforos mas dificiles de digerir — signa: una secuencia diferente podria considerarse
evidencia en contra de la hipotesis. Desgraciadamente no contamos con una hipotesis filogenético
que nos permita evaluar esta prediccion. Sin embargo. los datos de Matsumoto y Suzuki (1995)
sugieren que la coevolucion ha estado implicada en la evolucion de estas caracteristicas. ya que
parece existir una relacion cuantitativa entre el grado de poliandria, ¢l grosor de la cubierta del
espermatoforo y el tamano de los signa. la cual se esperaria si han ocurrido varios “ciclos de
coevolucion™ en algunos grupos.

Los datos de este trabajo no permiten evaluar la importancia relativa de los distintos tipos
de presiones de seleccion que podrian generar la coevolucion sexual (conflicto sexual v eleccion
femenina) en el caso de los signa. Se piensa que la unica mancra de evaluar esto es realizando
estudios donde se manipulen experimentalmente las caracteristicas masculinas v femeninas
involucradas en la coevolucion sexual. con ¢l fin de determinar si los signa sirven unicamente
para disminuir los costos que imponen las caracteristicas masculinas (dificultad para digerir los
espermatoforos) a las hembras, como predice la seleccion por conflicto sexual, o si les brindan
beneficios indirectos a través del incremento en la habilidad de sus hijos para manipular la
duracion del periodo refractario de las hembras con las que se aparcan. como predice la hipotesis

de la eleccion femenina (Cordero v Eberhard. 2003: Kokko er af.. 2003).
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Conclusiones

Las tres predicciones de la hipotesis sobre el origen de los signa como resultado de la
coevolucion sexual puestas a prueba se vieron apoyadas por los datos comparativos:
1. Existe un mayor numero de taxa con signa que sin signa.
2. Se encontré evidencia de que los signa evolucionan divergentemente, tanto al analizar la
distribucion taxonomica de su presencia/ausencia, como al evaluar su utilidad para distinguir
entre especies cercanas.

3. Se encontro evidencia de una asociacion entre la poliandria y la presencia signa.

4. Los resultados de este trabajo no permiten evaluar la importancia relativa del conflicto sexual y

la eleccion femenina en el proceso de coevolucion responsable de la evolucion de los signa.

30



Bibliografia:

Armgvist G. 1998. Comparative evidence for the evolution of genitalia by sexual selection.
Nature. 393: 784-786.

Arngvist G. y Nilsson T. 2000. The evolution of polyandry: multiple mating and female fitness in
insects. Animal Behaviour 60: 145-164.

Birkhead T. R. y Moller AP (edits.) 1998. Sperm Competition und Sexual Selection. Academic
Press. New York.

Brown K.S. 1981. The biology of Heliconius and related genera. Anmual Review of Entomology
26: 427-456.

Brower A.V. Z. y Egan M. G. 1997. Cladistic analysis of Heliconius butterflies and relatives
(Ninphalidae: Heliconiiti) a revised phylogenetic position for Lueides based on sequences from
mtDNA and nuclear gene. Proceedings of the Roval Entomological Society, London 3. 264: 969-
977.

Burns J. M. 1968. Mating frequency in natural populations of skippers and butterflies as
determined by spermatophore counts. Proceedings of the National Academy of Sciences 61: 851-
859.

Chang V. C. S. 1963. Quantitative analysis of certain wing and genitalia characters of Pieriy in
Western North America. Jowrnal of Research on the Lepidoptera. 2: 97-125.

Chapman T. Arngvist G.. Banghan J. v Rowe L. 2003. Sexual conflict. TRENDS in Ecology and
Evolution. 18: 41-47.

Clench H. K. 1964. A new species of Riodinidae trom Mexico. Journal of Research on the
Lepidoptera. 3: 73-80.

Clench H. K. 1981. New Callophrys (Lycaenidae) from north and middle America. Bulletin of
Allyn Musewm. Num. 64 (20 Octubre): 1-31.

Cordero C. 2000. Is spermatophore number a good measure of mating frequency in female
Callophrys xami (Lycaenidae)! Jowrnal of the Lepidopterists' Society 53: 170-171.

Cordero C. v Eberhard W. G. 2003, Femele choice of sexually antagonistic male adaptations: a
critical review of some current research. Journal of Evolution Biology 16: 1-6.

Coutsis J. G. 1983, Description of the female genitalia of Hipparchia fagi Scopoli. Hipparclia

semele Linnacus (Satyridae) and their related waxa. Jowrnal of the Rescarch on the Lepidoprera. 22
161-203.

31



Cunningham E. I. A. y Birkhead T. R. 1998. Sex roles and sexual selection. Animal Behaviowr. 56:
1311-1321.

Darwin C. 1871. The descent of man, and selection in relation to sex. Londres. John Murray.

Drummond BA [l 1984. Multiple mating and sperm competition in the Lepidoptera. En: Smith
RL ed. Sperm competition and the evolution ofanimal mating systems. Academic Press.
Orlando. 291-371.

Eberhard W. G. 1985, Sexual Selection and Animal Genitalia. Harvard Univ. Press. Harvard.

Eberhard W. G. 1996. Female control: sexual selection by criptic female choice. Princeton Univ
Press. Princenton. NJ.

Ferro D. N. y Akre R. D. 1975. Reproductive morphology and mechanics of mating of Codling
moth. Laspeyresia pomonella. Annals of the Entomological Society of America. 68: 417-424,

Gage M. 1. G.. 1994. Associations between body size, mating pattern, testis size and sperm
lengths across butterflies. Proceedings of the Royal Society of London, Series B 269: 2309-2316.

Hinton, H. E. 1964. Sperm transfer in insects and the evolution of haemocelic insemination.
Pages 95-107 En: K. C. Highnam. ed. Insect Reproduction. Symposium of the Royal
Entomological Society of London, London.

He Y. y Tsubaki Y 1991. Effects of spermatophore size on female remating in the Armyworm.
Pseudaletia separata. whit reference to larval crowding. Jowrnal of Entomaology. 9: 47-50.

Holland. B. y Rice. W. R. 1998. Chase-away selection: antagonistic seduction vs. resistance.
Evolution. 52: 1-7.

Johnson K. y Balgo G. 1977. Studies in the Lycaeninae (Lycaenidae) 2. Taxonomic and
evolution of nearctic Lycaena rubidus complex, with description of a new specices. Bulletin of the
Allvn Museum. Num. 43 (10 Mayo).

Kokko H.. Brooks R.. Jennions M. D. y Morley 1. 2003. The evolution of mate choice and mating
biases. Proceedings of the Roval Society of London, Series B. 270: 653-664.

Matsumoto. K. y Suzuki. N. 1995, The nature of mating plugs and the probability of
reinsemination in Japanese Papilionidae. pp.145-154 En: 1. M. Scriber. Y. Tsubaki. y R. C.
Lederhause. eds. Swallowtail Butterflies: Their Ecology and FEvolutionary Biology. Scientific
Publishers. Gainesville.

Nakanishi Y.. Watanabe M. y Tto T. 2000. Differences in lifetime reproductive output and mating

frequency of two female morphos of the sulfur butterfly. Colias erate (Lepidoptera: Picridac).
Journal of Research on the Lepidoptera. 35: 1-8.

32



Penz C. M. 1999. Higher level phylogeny for the passion-vine butterflies (Nymphalidae:
Heliconiinae) based on early stage and adult morphology. Zoological Journal of the Linnean
Society 127: 277-344.

Powell J. A. 2003. Lepidoptera (Moths. Butterflies). pp. 631-663 En V. H. Vincent y R, 1. Carde.
eds. Encvelopedia of Insects. Academic Presss.

Rice W. R. 2000. Dangerous Liaisons. Proceedings of the National Academy of Sciences. 97:
12953-12955.

Robbins R. K. 1986. Why Pieris rapae 1s a Better Name than Artogeia rapae (Pieridae). Jowrnal
of the Lepidopterist’s Society. 40: 79-92.

Rogers, S. H. y Wells. 1. 1984. The structure and function of the bursa copulatrix of the monarch
butterfly (Danaus plexippus). Journal of Morphology. 180: 213-221.

Rubinoff D. y Powell J. A. 1999. Description of Diedra, new genus (Lepidoptera: Tortricidae:
Tortricinae: Archipini). and three new species. based on phylogenctic analvsis. Annals of the
Entomological Society of America. 92: 473-478.

Rutowski R. [.. 1997. Sexual dimorphism, mating systems and ecology in buttertlies. pp. 237-
272. En: Choe J. C. y Crespi B. ). eds. Mating systems in insects and arachnids. Cambridge
University Press.

Scoble M. 1. 1992, The Lepidoptera from, Function and Diversity. Oxtord University Press.
USA.

Scott J. A. 1972. Mating of butterflies. Journal of Research on the Lepidoptera. 11:99-127.

Smith R. L. (comp.) 1984. Sperm Competition and the Evolution of Animal Mating Svstems.
Academic Press. San Diego.

Solis M. A. y Styer L. 2003. Revision and phylogenetic analysis ol Accinctapubes Solis
(Pyralidae: Epipaschiinae) with a larval description of an avocado-feeding species. Jowrnal of the
Lepidopterist’s Societv. 57: 121-136.

Steinhauser S. R. 1981. A revision of the Proteus group of the genus Urbanus Hubnei
(Lepidoptera: Hesperiidac). Bulletin of the Allyn Museum Num. 62 (4 Septiembre).

Sugawara. . 1979, Stretch reception in the bursa copulatrix ol the butterfly Pieris rapae
crucivora. and its role in behaviors. Journal of Comparative Physiology 4. 130: 191-199,

Svird L. v WiKlund C. 1989. Mass and production rate of ¢jaculates in relation o
monandry/polyandry in butterflies. Behavioral Ecology and Sociobiology. 24: 395-402.



Torres-Vila L. M.. Stockel I. vy Rodriguez ~Molina M. C. 1997. Physiological factors regulating
polvandry in Lobesia botrama. (Lepidoptera: Torticidae). Physiological. Entomology. 22: 387-
393.

Tregenza T. y Wedell N. 2002. Polyandrous females avoid costs of inbreeding. Nature. 415: 71-
73.

Tschudi-Rein, K. y Benz, G. 1990. Mechanisms of sperm transfer in female Pieris brassicae.
Annals of the Entomological Society of America. 83: 1158-1164.

Vahed K. 1998. The function of nuptial feeding in insecta: a review of empirical studies. Biol.
Rev. 73: 43-78.

Wedell N. 2001. Female remating in butterflies: interaction between female genotype and
nonfertile sperm. Journal of Evolutionary. Biology. 14: 746-754.

Wedell N. y Cook P. A. 1999. Butterflies tailor their ejaculate in response to sperm competition
risk and intensity. Proceedings of the Royal Societv of London, Series B 266: 1033-1039.

Wedell N.. Wiklund C. y Cook P. A. 2002. Monandry and polyandry as alternative lifestyles in
butterfly. Behavioral Ecology. 13: 450-455.

34



Apéndice
Adamski 1) 1989, A new neotropical Anoncia species (Cosmopterigidae), Jowrnal of the Lepedopterist s Societv. 432 93-101

Austin G, 120000 Hesperidae of Rondonia, Brazil: Antgonus penus proup (Pyrginac). with tisonomic comments and
deseriptions of new species from Brazl and Guatemala, Journal of the Lepidopierise s Socree. 34:1-28.

Austin G 1. v Johson K. 1995, Theclinae of Ronddnia. Brazil: drcas with description of three new species (Lepidoptera
Lycaenidac). Tropreal Lepidopiera, 62 31-39

* Austin G. 1. y Johnson K. 1996, The clinae of Rondomia Brazil fospes Kayve. tisonomic coniments and deseriptions of new
species (Lepidoptera: Lycaenidac). Tropical Lepidoptera. 7: 45-59.

Baldizzone G. 1995, Contribuzioni alla conoscenza dei Coleophoridae LXXXIV. | Coleophoridae Raceolti in Maroceo dalli
spedizione della Zoologisk Museum di Copenaghen (Lepidoptera: Coleophoridac). SHILAP Revia Lepid. 23 107-121.

Baldizzone G, 1996, Contribuzioni alla conoscenza dei Coleophoridae. XXXV, | Coleophoridae di Cipro (Lepidoptera:
Colephoridac). SHILAP Revia, Lepid. 24: 359-367.

* Baldizzone G, 1997, Contribuzioni alla conoscenza dei Coleophoridae LXXXVIL Coleophoridie nuovi o poco conoseiuti dell”
Alrica Settentrionale (Lepidoptera: Coleophoridac). SHILAP Revia. Lepid. 25: 214-257.

Baldizzone G. 1998, Contribuzioni alla conoscenza dei Coleophoridae. LXXXVIIL Nuove specie di Coleophondae della spagna
(Lepidoptera: Coleophoridae). SHILAP Revia. Lepid. 26: 45-66.

Baldizzone G. 2001, Contribuzioni alla conoseenza dei Coleophoridae. XCV. Nuove sspecie di Coleophondae della collezione
Klimesch (Lepidoptera: Coleophoridac). SHILAP Revia. Lepid. 29: 131-144,

Baldizzone G. 2002, Coleophora cirstella Baldizzane & Tabellsp. naand C. ardesicola Baldizzone 6 Pabell. sp. N two new
Coleophoridae from Turkey (Lepidoptera: Coleophoridae). SHILAP Revia. Lepid. 30: 77-86.

* Baldizzone G. v Vander Woll H. W, 1999, New and little known species of Coleophoridac form Spain (1.epidoptera:
Coleophotidac). SHILAP Revta. Lepid. 27: 19-37,

Baldizzone G. v Vander Woll H. W, 2000. Corrections of and additions 1o the checklist of Furopean Coleophoridae (Lepidoptera:
Colephoridac). SHILAP Revia. Lepid. 28: 395-428,

* Baldizzone G. v Tabell 1. 2002, Coleophora obscenelta Herrich-Schiitter. 1855, C virganreas Staimon. 1837 v O cinerea
1011953, Three distinet species (Lepidoptera: Coleophoridac). SHIL A Revia: Lepid. 30:15-26,

Bassi G. 1999, Contribute allo studio delle Crambinae X, Nuove specie Alricane (Lepidoptera: Pyraloidae: Crambinac). SHH 10
Revia. Lepid. 27: 57-67.

Beutgelspacher B. C. R 1991, Contribucion al estudio de los arctidos mexicanos IV, L género drachms Séller. 1837
(Lepidoptera: Arctiidac). SIE AP Revea Lepad. 19: 113-127.

Blanchard A, 1973 A pew species of the genus Glenoides McDunnough (Geometridae), Joumal of the 1 epidoprensi’s Sociens
27:141-413

Blanchard A, 1973 Pwo species of Phacitinae from Fexas, with description of two new genera (v ralidac). Jowrnal of the
Lepidopterist s Socien. 27: 219-225,

Blunchard A 1975, A new Phycitine genus and species (Pyraloidea). Jowrnal of the Lepndoprersse s Sacien 29 9397
Blanchard AL 1975 A new Schoenobine genus and species (Pvralowdea). Jowenal of the Lepidupeerise s Sociene. 29 98-101

Hlanchard A 1975 Roserolaetdio a new north American genus of the subtamily Phycitinae, with deseription of seven new
species, Jowrnal of the Lepndopeerist s Socienc. 29: 131-150,

Blanchard A 1976 A New Species ol the genus Bertelia B and MeD (Pyrahdae ). dowrnal on e Lepidopuerist's Seciene. 30030
200-213

35



Blanchard A. 1976, Two New Species of Phycitine Moths with description of a New Genus (Pyralidac). Jowrnal of the
Lepidaprerist's Sociere. 30: 284-288.

Blanchard A, 1978, The status of Offia parvella Dyvar: Redeseription of in a News Genus (Pyralidace ). Jowrnal of the
Lepudepterist’s Sociery. 32:103-106.

Blanchard A, 1979, Five new species ol the tribu Eucosmim (Torncidac). Jowenal of the Lepndoprerist s Sociene. 33: 209-215,

Blanchard A, 1980, A New Speci

s of the Genus Peoria Ragonot (Myralidae) Journal ol the Lepidopterist's Socicty. 34: 338-339.

Blanchard A. v Knudson . 1981, A new species of Qzanna Ragonot (Pyralidac) lrom Texas. Jowrnal of the Lepidopterist's
Society. 35: 233-235.

Blanchard A. v Knudson E. 1981 Two new species of the tnbu Bucosmini (Tortricidac ). Jowenal of the Lepidopterise s Society.
35 169-172

Blanchard A. v Knudson E, 1981, T'wo new species of Lncosmia Hibner ( Tortricidae) from Texas, Jownal of the Lepidopterist's
Society. 35:173-178.

Blanchard A. v Knudson E. 1983, Two new species of the tribu Eucosmini (Tortricidae) closely related w0 Plhaneta grannlatana
(Kearlott). Journal of the Lepidopterist's Society. 37: 140-145.

Bland K. I 1980, Nigerian Gracillariidae, Jowrnal of the Lepidopterist’s Sociery. 34: 25-33.
Hrown K. 5. 1981, The biology of Heliconins and related genera. Annual Review of Entomology. 26: 427-456.

* Brown ). K. 5. 1973, The heliconians of Brazil (Lepidoptera: Nynphalidae). Part V. three new species from Mato Grosso and
Rondonia. Bullerin of the Allva Museum. 13: 1-19.

Broswn J. W 1998, A new genus of tortricid moths from Chile and Argentina related 1w Vargfula vazowski (Lepidoplera:
Tortricidae). Jowrnal of the Lepidapterist s Societv, 32: 335-337.

Brown 1. W, 1998, A new species of Psendocomotis trom Costa Rica, including the first reported female of the genus
({Lepidopotera: Tortricidae: Chlidonotinae). Tropical Lepidoprera. 9: 55-37.

* Brown ). W, v Cramer A 1999, Five new species of Argyvrotaenia ( Tortricidae: Archipini) from Mexico and the southwestern
LLS. Journal of the Lepidopterist’s Society. 53: 114-125.

Brown 1. W, v Adumski D. 2002, One new species and one combination in Netechma Razowski (Lepidoptera: Tortricidae:
Lulini). Journal of New York Entomology Sociery. 110; 247-254.

Brown . W_ v Nishida K. 2003, First record of larval endophagy in cubimi ( Tortricidae): a new species ol Seticosta Irom Costa
Rica. Journal of the Lepidopterist s Societv. 37:113-120.

* Brown R L. 1986, Resurrection ol Carastega Clemens and Revision of the Epiona vertumnana. (Zeller) species-group
(Torricidae: Olethrewtine). Jowrnal of the Lepidopterist’s Society, 40 327-344

Brown R.M. 1986, A new genus and species from the Southwestern United States (Noctuidae: Acontiinae). Jowrnal of Resvarch
on the Lepudoprera. 25

Huckent 5.1 1965 Rediscovery and redeseription ol the moth Lithoplane vanduzeer (Barnes ). with notes on the type localins (
I epidoptera: Noctuidac). Jowrnal of Research on the Lepidoprera. 4: 281-286

Buckett 5. 1 1966, Deseription of new species of Nvfomiges Trom California with notes and illustrations (Lepidopiera: Noctuidae,
Hadeninae ). Jowrmal of Researel o the Lepidopreva 6: 23-30),

Bucken S, 1 1967 A new species of Armyworm Belonging to the genus Faronta Smith from the Western U nited States
(Noctuidae). Journal of Researclt on the Lepidaptera. 6: 268- 274,

Buckett 5.0 19720 A New species of Nephelodes Guenee from the great basin arca of northeastern Califorma (Noctudae:
adenimac ). Jowrnal of Research on the Lepndoprera. 112 260-268,

36



Buckett S, 1y W. R, Bauer. 1966. A new species of Oncocnemis from the western Unites States (Noctuidae: Cucullinae) Journal
of Research on the | epidoptera. 5: 197-208,

Buckett S, 1y W R, Bauer. 1966, A new species of Polia Ochsenheimer. Journal of Researcl on the Leprdoptera. 3: 221-228.
Callaghan U 11979 A new genus and a new subspeeies of Riodinidae from souther Braal, Bulletin of the Allve Museum. 33
Callaghan C. 1. 1982, A new genus of Riodinid butterflies. Bulletn of the Alfve Museune. 78:1-7.

Callaghan C. 1. 1988, A preliminary revision ol the genus Nymphidium {(Riodimdae) B The omois group. Buftean of the W
Museum. 119 1-6.

Callaghan C. 1. 19935, A review of the genus Panara Doubleday. 1847 (Riodinidac) in southeast Brazil. with adescription ol two
new sp. Journal of Research on the Lepidoptera. 34:21-38.

* Callaghan C ). 2000, The genus Hypophfla Boisduval, 1836 (Riodinidae) with descriptions of new tasa Jowrnal of the
Lepidopterist s Sociens. 54: 119-130.

Clench H. K. 1964 A new species of Riodinidae from Mexico. Jowrnal of Research on the Lepudoptera 3 73-80
* Clench 1L KL 1981, New Callophrys (Lycaenidae) from north and middle America. Bullenn of Vo Vusewm. 641231

Cordero R 1. Brown R L.y Fatre HL NG 1999, Deseription of life stages and distribution ol Merapangmeumata rogenhaoters
(Lepidoptera: Noctundac). Tropical Lepidoprera. 10: 59-67.

Coutsis 1. G, 1983, Deseription ol the female genitalia of Hipparehia fagi Scopoli. Hipparchia semele Linnageus (Satsndac) and
their related tasa. Jowrnal of Research on the Lepidoprera. 22: 161-203.

* Coutsis ). G, 1986. Male and Female Genitalia of Phoebis editha ( Butler): How they ditter from Hispamiolan ' s
(Linnacus) (Pieridae). Journal of the Lepidopierist's Socierv. 40: 97-106.

Covell C. Vo Irving L. Finklestein ¥ Abner A, Towers, 1984, A new species of Narvage Walker (Geometndace, Fonominae) from
Georgia, with biological notes. Jowrnal of Research on the Lepidoptera. 230 161-168.

Crabo L. 1995, A revision of Mesogona Boisduval (Lepidopiera:Noctuidae) for North Amenca with descriptions of tao new
species. Jowrnal of Research on the Lepidoprera. 34:88-98.

Crabo L. v Lafontaine 1. 1. 1997, A revision of the Cerastis cornuta proup of the penus Cerasis subgenus Veralepsis
(Noctuidac). Jowrnal of the Lepidopterist s Sociene, 51: 237-248.

* Chang V. C. S, 1963, Quantitative analysis of certain wing and genitalia characters of Prevs in Western North Amernica. Jouria!
of Research on the Lepidoptera, 2: 97-125,

Chot Sei-Woong. 1999 Taxonomic review ol a new genus, Diatheragen. N from Southeast Asia (Lepidoptera. Geometridie
Larentiinae). Jowrnal of Natral Hisiory, 332 1039-1048,

Dale W I 1986, Neotropical Nymphalidae. V. Revision of Epiphle. Bulletin of the Al Muscwme 10121270

Davis 1. RL 1984 A New Acanthopieroctetes from the Northwestern United States. Jowenal of the Lepadoprerse’s Socions 3817
5l

Davis DR 1999 Brachy gy naincae. o new genus and species of Psychid trom Peru with an pical Tarval biology (1 eprdoniera
Psyehidae). Tropecal Lepidoprera. 10: 51-58.

De Laever L 19840 Espece a Rechercher en Espagne: Xvlocampa mustapha Piker & Robes SHIE AP Revig Lepad 1235

Du Y. 20020 A tasonomic Study on the Genus Ceroprepes Zeller. 1867 from the Chana tlepadopterie Pyrabidie. Pha it
SHHAP Revia Lepur. 300 113-118

Ferguson DoC 1983 A new genus and new species of Geometridae moth from Tesas: Joenal of the Lepidopierise < socn 3
24-28.

37



Fergusan D). C. 1987, Xanthorhoe clarkeata (Geometridae) a new species and possible endemic of the Queen Charlotie [slands
Hritish Columbian. Journal of the Lepidopterist s Societv. 41: 98-103.

Ferguson 1. C. 1988, New species and new nomenclature in the American Acronictin (Lepidoptera: Noctuidac). Jowrnal of
Research on the Lepadopiera. 260 201- 218

Ferguson [, C. 1991 First record of the genus erapey from the new world, with description ol a new species (rom the Caroling
and Virginia (Nocwuidae: Amphipyrinac). Jowrnal of the Lepidopterist's Socrery 15 200-214,

Ferguson [ C. 1993, A revision of the species ol Nematocampa (Geometridae: Ennomina) oceurring in the LS, and Canada
Journal of the Lepidopterist s Socien. 47 60-77

Ferris C. D, 1991, Appearance of the "heathii” Aberration and genitalic variation in a Mitoura population from Oregon
(Lycaenidae: Thechnae). Jowrnal of Research on the Lepidoptera. 300 113-120.

Ferro 1. N. v Akre R 101975, Reproductive Morphology and Mechanics of Mating of the Codling Moth. Laspervresia
pomonella. Annals of the Entomelogical Sovien of Dmervica, 68: 417-424,

Freeman 1. N 1966, A New species of Nepricwda on Bur Oak in Ontario (Nepticulidae). Journal of Research on the Lopndopiera,
6: 19-21,

Friedlander T. P 1985, A new squash borer from México (Lepidoptera: Sesiidac). Jowrnal of Research on the Lepidoptera. 24
277-288.

Fricdlander T. P. 1987, Taxonomy. phyvlogeny and biogeography of dsterocampa Riber 1916 (Lepidoptera, Nvmphalidae.
Apaturinae). Journal of Research on the Leprdoptera. 2: 215-338.

Gall 1. F, 1976, Satvrium horeale (1ycaenidae). Journal of the Lepidoprerist’s Socterv. 30; 214-218.

* Gaskin D. E. 1986, Genus Diptvchophord Zeller and Related New Genus Steneromene from the Neotropical Region (Pyralidae
Crambinac). Jowrnal of the Leprdopterist’s Socierv. 400 107-123,

Gaskin 12 L 1986, New genera for the neotropical "pareromene” species ( Pyvralidae: Crambinac). Journal of the Lepidopterist’s
Sovien. 40: 271-288.

Gates C. 1 F 1978, A lost and Misplaced Taxon (Lepidoptera: Tontricidae ). Jowrnal of the Lepidopterist’s Socien.32: 25]-235,

Gates C. 0, F. 1981 (820, A new Genus and two new species ol Oecophoridae trom Colombia (Lepidoptera). Journal of Research
o the Lepidoptera. 20: 46-49,

Giates C. 1 F 1983, A new species of Eomichia from Costa Rica (Oecophonidae). Journal of the Lepidopterist s Socien. 37: 155
159.

Gaates C. 1. 1. 1989, A new species ol drgyrotaenia Trom Arizona (Lepidoptera: Tonincidae ). Jowrnal of Research on the
Lepidoptera. 28: 97-99.

Gielis C, 1992, Neotropical Prerophondae 8: The genus ddaina Putt, 1903, (Lepidoptera Prerophondac), SHIAP Revta Lopnd
200 373-404.

* Gielis C 1995 Neotropical Prlerophoridae 112 The genus Stenopridia Hiibner [1825] (Lepidoptera: Prerophoridacy S/ 1P
Revta Leprd. 230 141-152

* Giielis C 1996 Neotropical Prerophoridae 120 new species (Lepidoptera: Plerophoridae). SHILAP Revia Lepud. 24 K1-110
Cielis O, 1999, Neotropical Prerophondae 16 New Prerophoridac from Costa Rica, SEOLAP Revia Lepad. 272 305-317

* Gozmany 12002 Some Lecithocerid species from Moroeco and the midle cast (Lepidoptera-Lecithoceridac ). ST Revi
f.t‘phf. 30:33-38

Al Py Harvey D01 19980 A new genus of Riodinid. with a new species from Panama (Lepidoptera: Riodinidae:
Nymphidiim). Sropreal Leprdopreera. W 36-41

38



* Hall J. P. W, 2000. Two new genera in the neotropical riodonid tribe Nymphidiini (Riodomdae). Jowrnal of the Lepidogerist s
Soctety. 54: 41-46.

Hall J. P. y Harvey D. J. 2001. Phylogenetic Revision of the Charis gynaca Group (Lepidopter: Riodinidae) with Comments on
Historical Relationships Among Neotropical Areas ol Endemism. Annals of Entomological Societe of Admerica. 94: 631-647.

* Hall 1. P. v Harvey D) 2002, A Phylogenetic Review ol Charis and Calephelis (Lepidoptera: Riodinidae). Encemaological
Societe of America. (Sistematics). 95: 407-421.

Heath-Ogeden T,y Parra L. E. 2001, Taxonomy and biology of the a new Occophoridae (Lepidoptera) from central Chile. Revisia
Chilena de Historia Natral, 74: 533-338.

Heiteman /. L. v Enns W. R, 1977 Descriptions ol a new species of Eupithecia and the male ol E eocoata Pearsall
(Geometridae). Journal of Research on the Lepidoptera. 16: 75-82.

Heppner 1. B. 1980. A new Tortyra from Cocos Island. Costa Rica (Lepidoptera: Choreutidac). Jowrnal of Research on the
Lepidoptera. 19: 196-198,

Heppner 1. 3. 1980, A new Parochremolopis (Epermeniidae). Journal of the Lepidopterist's Sociere. 34 48-30.

Heppner J. B. 1984, Revision of the Oriental and Neartic Genus Elfabella ( Lepidoptera: Copromorphidac). Josrnal of Rescarch
on the Lepidoptera. 23: 50-73.

Heppner 1. B, 1990, New Epermeniidae from Taiwan { Lepidoptera: Copromorphidac). Fropneal Lepidopiera 1:39-61

Heppner ). B 1991 A new Florida Chrysendenton moth (Lepidoptera: Pyralidac: Nymphulinac). Tropical Lepadoprera. 20 1149-
121

Heppner 1. B, 1991, A new Florida Ethmia moth (Lepidoptera: Oecophorodae). Tropical Lepidoptera 20 69-72.
* Heppner 1. B, 1991, Hemerophila Metalmark moths of Florida ( Lepidoptera Choreutidac). fropecal Lepidoptera. 20 79-85.
Heppner 1. 3. 1991, Tortyra Metalmark moths of Florida ( Lepidoptera: Choreutidae). ropucal Leprddoprera. 2: 73-78.

Heppner ). 3. 1997, New Diploschizia Sedge moths from Florida (Lepidoptera: Glyphipterigidae). Holartie Lepidoprera. 12 70+
72.

Heppner ). B. 1997, New Glyphipterixsedge moths from the Southeastern United States (Lepidoptera: Glyphipterigidac). Hofarne
Lepidaptera. 4: 67-69.

Heppner ). B. v Landry B. 1994, A new Sun month from Galapagos Islands (Lepidoptera: Heliodimdae). Tropical Lepidoprera. 3
126-128.

Heppner ). B. s Landry B. 1994, A new Tebenna species trom the Galapagos 1slands (Lepidoptera: Choreutidae). rogiced
Lepidoptera. 5: 123-125

Hill R, Penz €. M.y DeVries P 2002, Philogenetic analysis and review ol Panacea and Buresia Butterilics (Nymphihidie)
Jowrnal of the Lepudopierist s Societv. 56: 199-215,

Hodges R WL 1978, Two new pine-feeding species of Coleatechnites (Geleehiidac). Jowrnal of the Lepidopterist’s Socien 32
118-122,

Hogue L. C 1965, A new species ol Basilodes from the Southwestern United States (Noctudae ), Jonenal of Researcly on ihe
Lepidoptera. 4: 275-280

Honey M. R & Wojtusiak 1 1994, A new species ol Apospasta sensu lato from Sao Tome (Lepidoprers. Noctindae. Hadeninag)
Tropical Lepidoptera. 52 105-107,

Hsu Yu-Feng & Johnson K. 1998, A new species of Zimaspa from Chima (Lepidopten ycaemdac: Thechnae) Holaru
Lepidoprera. 5: 39-42,

39




Huemer .. Karsholt O, y Sauter W, 1996, The genus Epiparasia Pebel, 1914 in Spain (Lepidoptera: Gelechiidae). SHILAP Revia
Lepiel. 24: 341-345.

Hull M. 1995, Deltophora gielisia Hull. sp. Nova from Southern Spain (Lepidoptera: Gelechiidae). SHILAP Revia. Lepid 23
241-245.

* Iruegas R Gomez . Cruz-Lopes L. Malo FL ALy Rojas 1. C 2002, A new record of a moth attacking Sapodillia. with
descriptions of female genitalia and the last instar larva. Florida Entomologise. 85: 394-397,

Jenkins 1. W, 1987, Neotropical Nymphalidae V1 Revision of Asterope (=Callithea auct,). Bulletin of the Al Muscum. 114 1-
6.

Jenkins D. W. 1989, Neotropical Nymphalidac. VIL Revision ol Nessaea. Bullenin of the Ally Museum. 123: 1-37.

* Johnson K. 1976. Three new Neartic species ol Cafllophrys (Mitura) with a diagnostics ol all neartic consubgeners (Lepidoptera:
Lycaenidae), Bulletin of the Allva Museum. 38

Johnson K. 1986. A new species of Tmolus (Lycaenidac) with notes on the Euptychia westwoodi (Satyridae) mimicrs comples.
Bulletin of the Allvn Museum. 106: 1-11.

Johnson K.y Balgo G. 1977, Studies in the Lycaeninae (Lycaenidae) 2. Taxonomic and evolution of nearctic Lycaena rubidus
complex. with description of a new species. Bulletin of the Allvn Museum. 43,

* Johnson K., Liscle R, C. v MacPherson 3. 1988, The “hairstreak butterflies™ (Lycaenidae: Theclinae) of Northwestern
Argentina | Introduction. Calveapis, Calystrima, Tergissima. and Femniterga. Bulletin of the Aflvn Museum. 123

* Johnson K.. Eisele R. C. v MacPherson B. 1990, The “Hairstreak butterflies™ (Lycaenidac: Theclinac) of Northwestern
Argentina 1L Strymaon sensu stricto. Bulletin of the Allvn Museum. 130: 1-77.

Johnson K.. MacPherson B. v Ingraham 1. 1986. A new genus and species of Eumaeini { Theelinae) from western Argentina
(Lepidoptera: Lycaenidae). Bulletin of the Allvn Musewm. 102: 1-7

* Johnson K., Quinter E. L. y Matusik D. 1986. A new species of Calisto from Hispaniola with a review of female genitalia of
Hispaniola congeners (Satyridac). Journal of Research on the Lepidoptera. 25: 73-82.

Kawahara A. Y. 2003. Rediscovery of Libythea collenertei Poulton & Riley (Nymphalidac: Libytheinac) in the Marguesas, and a
description of the male. Jowrnal of the Lepidopterist’s Sociery. 57: 81-85.

King. G. E. Contribucion al conocimiento del género Phyllonoryeter insignitella (Zeller. 1846). especie nueva para la Tuma de
Iispana (1.epidoptera: Gracillariidae. Lithocolletinae). SHILAP Revia. Lepit. 30:119-122,

Knudson, L. C. 1986, New species of Olethrewtine moths ( Tortricidae) from Texas and Louisiana. Jowrnal of the Lepidopterise's
Societv. 40: 322-326

* Koster 1.C. v Harrison T, 1997 Identity of Mompha sexstrigella (Braun). with two new nearctic species (1 epidoplera:
Momphidac). Holartic Lepidoptera. 4. 19-23,

Landry B, 2001, A new Agonoxenine moth (rom the Galipagos Islands (Gelechioiden: Elachistidac). Jowrnal of the
Lepidopterist s Soctetv. 520 39-62.

Lemaire C. 1988, Tree new species of Paradirpiia (Saturniidae: Hemileucinae) from México and Central America with notes on
the inmature stages. Journal of Research on the Lepndaprera. 27: 197-212.

Lemaire C.. Tangering No v Mielke TLTL 1999, A new genus of Ceratopampinae from Brazil (Lepidoptera: Satumiidiae ). Freopical
Lepidaprera. 100 31-33.

Leuschner 11, R 1963, Calitornia Coastal Eupithecias with description of new species (Geometridac ). Jowrnal of Research an the
Lepidaprera. 42 191-197.

Ll v Zheng 41996, A svstematic study on the genus Dichomeris Hitbner, 1818 from China, (Lepidoprera: Gelechiidac)
SHILAP Revigr Lepudd. 24: 2292273,

40



Li H. v Zheng Z. M. 1998, A systematic study on the genus Dendraphila Ponomarenko. 1993 from China (Lepidoplera:
Gielechiidae). SHILAP Revea. Lepid 26:101-111.

Lidl M. 1995, A new Hypena deltoid moth from Zaire ( Lepidoptera; Noctuidae: Hypeninae). Tropical Lepidopiera. 6: 53-34,

Maes K. V. N. 2002, Revision of the genus Adelpherupa Hampson (Lepidoptera:Pyralotden. Crambidae. Schoenobiinae) with the
description ol five new specics. Journal of Natwral History, 30 1707-1724,

Mattoni LT, 1977, The Scolitantidini I: 'wo new genera and a generie rearrangement. (Lyeacmidae). Journal of Research on the
Lepidoptera. 16: 223-242,

MceAlpine W. 5. 1971, A revision of the butterflly genus Calephelis (Riodmidac). Jowrnal of Research on the Lepndogpera 10 |-
125.

Miller J. S.. Janzen D, 1Ly Franclemont J.G. 1997, New species of Euhapigiodes, new genus. fron Costa Rica with notes on their
lite history and immatures (Lepidoptera - Notodontidac). Tropical Lepidoprera. 8: 81-99.

Miller J. y Miller L. D 1981 Taxonomic notes an some Graphiton species from the Salomon Islands. Bulletin of the Allva
Museum. 63.

Miller L. D. 1980. A Review of the Lrora faeta group, with description of a New species (Lycaenidae). Jowrnal of the
Lepudopterist’s Society. 34: 200-216

Miller W. E. 1978. Larisa subsolana a New Genus and Species of Moth from Eastern North America (Olethreutidae). Jonrnal of
the Lepidopterist’s Societv. 32: 256-260).

* Miller W. E. 1986. The species ol Pseudoxentera (Tortricidae). Journal of the Lepidopterist's Nociety. 40: 218-237.

Miller W. E. 1987, A new specics of Gretchena (Tortricidac) injurious to planted neotropical walnut. Jowrnal of the
Lepidapterist’s Society. 41: 151-153.

Miller W. . 1995, Jerapovuellia burnsorum, a new genus and species of moth from the southwestern ULS. ( Tortricidae:
Olethreutinae). Journal of the Lepidopterist's Societv. 49: 24-30,

Miller W. . 2001, A new species of Encosmomorpha from North America ( Lortricwdac ). Sownal of the Lepidoprerist's Socien.
55:B1-84.

Monroe E. 1978, Meyrick's record of "Mecyna furnacalis. G N" from 1iji. with a new seneric assignment for Prransta
homaloxantha Meyrick(Pyralidae: Pyraustinae). Jowrnal of the Lepidopterist’s Socien 32:132-134.

Nekrutenko Y. P. 1975, A new species of Melitaea (Nymphalidac) from Armenta. Jowrnal of the Lepidoprerist's Socierv, 29: 102-
105,

Nicolay S. S. 1976, A review of the Hiibnerian genera Panthiades and Cvnenus (Lycaenidue bumacint), Bulletin of the Allyn
\useum. 35:1-30,

* Nicolay S. 8. 1979, Studies in the genera of American Hairtreaks 5. A new genus Vichaclns (oF yeaemdae: Lumacim). Bullenn
of the Allvn Musewm. 56,

Nicolay 5. 5 1980, The Genus Chlorostrvmon and a New Subspecies of € simactius. Jowraal of the Lepidoprerise’s Socien, 34:
253-256.

* Nicolay 8. S, 1982, Studies in the genera of American Hairtreaks, 6. A review ol the Hubnerian genus Qlvnthns (L caenidae:
Lumaeini). Bulletin of the Allvn Musenm, 74:.1-30.

Owada, M_1987. A taxonomic study on the subfamily Herminunae of Japan. (Lepidoptera. Nociuidae). Fokyo, Natonal Science
Museum. 208,

Park Kyu-Tek, 19950 Gelechidae of Taiwan, L Review of doarsio with deseriptions ol lour new species (1 epidopteri:
Gielechioidea). Tropical Lepidoptera. 6: 55-56.

41



Park Kyu-Tek. 1995, Gelechidae of Taiwan. 1l HMypatima and allies, with descriptions of a new genus and five species
(Lepidoptera: Gelechioidae). Tropical Lepndoprera. 6: 67-85.

Parrea L. 1.y Ibarra-Vidal 1L 1994, Nuevo Esgueletizador del "Coitlue” (Notholagus bombeyi) en Chile, Busilenra osornoensis
sp-N.. (Lepidoptera: Incurvanidae). Tropical Lepidoptera 5: 57-64.

* Pellmyr O v Balcazar-Lara M. 20000 Systematics of Yucea moth genus Porategeticnla (Lepidoptera: Prodoxidae). with
deseription ol three Mexican species. Annals of the Eantomological. Society of America. 93: 432439,

Pogue M. G.y Passoa S, 2000 Spodptera ochrea (Lepidoptera: Noctuidae): a new host record (Asparagus) Irom Peru and
description of female genitalis, Amals of the Entomological Society of America. 93: 1019-1021.

Povolny D, 1999, A revision ol the genus Nevadopalpa Povolny 1998 with description of four new species (Lepidoplers
Gelechiidae). SHILAP Revia. Lepid. 27: 379-391,

Povolny D. 1999, Two indigenous Neartic species ol genus Microcraspedus Janse. 1958 (Lepidoptea: Gelechindae). SHHAP
Revta. Lepid. 27: 413-417.

Povolny 1. 2000. Four new Nearctic species ol the genus Tuta Strand. 1910 (Lepidopiera: Gelechiidae). SUHTLAP Revia, Lepnd.
28:213-225.

Powell 1. A. 1976, The giant Blastobasid Moths of Yucca (Gelechioidea). Jowrnal of the Lepidopterist's Sociery. 30: 219-228.

Powell 1. AL 1985, Discovery ol two new species and Genera of Shaggy Tortricids related o Svnnoma and Niasoma (lortricidae:
Sparganothini). Journal of Research on the Lepidoptera. 24: 61-71.

Razowski 1. 1991, Arepa. a new Sonoran Euliini genus (Lepidorptera: Tortricidae). Journal of Research on the Lepidoptera,
30:14-18.

Razowski 1. 1991, Second revision of Henricus Bosck, 1943, (Lepidoptera: Tonricidac). SHILAP Revia. Lepid. 19: 53-66.

Razowski 1. 1995, Some Thortricidae from the Arabian Peninsula. with description of one new genus and tour new species
SHILAP. Revta. Lepid. 23: 129-139.

Razowski J. v Becker V. O. 1991, Brazilian species of Slilenis Razowski. 1987 (Lepidoptera: Tortricidac). SHLAP Revia Leped.
19:145-152.

Razowski ).y Becker V. 0. 1994, Cochylini of Brazil (Lepidoptera: Tortricidae). SUTLAP Revea, Lepid. 22:19-53,

Redondo V. M. 2002, Presencia de Archearis tourangimi (Berse, 1870) en Espana. (Lepidoplera: Geometridae. Archicarinae).
SHILAP Revia. Lepid. 30: 27-32.

Riotte J. C. 1. 1980 (81). A revision of the American genus Anisota (Satumiidae). Jowrnal of Research on the Lepidoptora 19
101-180.

Robbins R. K. 1986. Evolution and Identification of the new world hairstreak Butterflies (Lycaenidae: Eumacini): Fliot's
Trichonis Section and frichoris Hewitson. Journal of the Lepidopterist’s Sociery. 40 138-157

Robbins R. K. 1986, Why Previs rapoe 15 a Better Name than Artogeda rapae (Pieridae). Jouwrnal of the Lepidopterist’s Socien.
40; 7992,

* Robbins R K.y Nicolay S050 1998 Taxonomy ol Strvmon toussaimti. S andrew, S amonesus v 5 rlapios (1 vcaenidae:
Theelinae). Jowrnal of the Lepadognerist’s Socretv. 52: 128-334,

Rodriguez (2000). Scriptania. Hamson, 1905 v Stroigania Hamson, 1905: Dos géneros hadeninos de la region neotropical
(Lepidoptera: Noctuidae: Hademinac). Tesis para obtener el grado de Magister en Cs Mencion Zoologia, de la Universidad de
Concepeion. .

Rodriguez M. AL Angulo A, O & Badilla R, 1998 Una especie de Luvoamorplia de Ta subregion Andino-Patagomean con algunos
aspectos de su biologia (Lewdoptera: Nocwidae) Tropical Lepidoprera 9. 77-85.

42



Rubinoll 1) Z.1997. Two new species of Asteraceac-feeding Bucculatrix (Bucculatricidae) (rom California, Journal of the
Lepidopterist's Society. 51: 227-236.

Sala 11963, The Annaphila astrologa complex with descriptions of tree new species. Jowenal of Researcl on the Lepidoptera
2: 289-300

Salazar Escobar 1. AL 1991, Deseripcion de una nueva especie de Philacthria Billberg 1820 para el oceidente de Colombia
(Lepidoptera: Nimphalidae: Heliconiinac). SHILAP Revia. Lepid. 19: 273-174.

Salazar Escobar J. A. y Constantina L. M. 1995, Descripeion de un nuevo género v 2 especies nuevas de Lepidopteros de Ta
Cordillera Central de Colombia (Lepidoptera: Lycacnidae). SHILAP Revia. Lepid. 23: 457-404.

Sattler k. 1999, The genus Mirificama Gozmany. 1955, in the New World (Lepidoptera: Gelechiidae). SHILAP Revia Lepid 2T
375-378.

Shafler 1 C 1991, Redescription and reassignment of the brazilian Anerastia hemichodella hampson w Volatica heinich
(Pyrahidae: Phycitinae). Jowrnal of the Lepidopterist’s Sociev. 45: 124-129,

Smnth D, S Jhonson K., Miller J. y McKenzie . 1991, A new Hairstreak butterly (Lycaenidae) from Mona Island Puerto Rico.
Bulletin of the Alfvn Museum. 134:1-9,

Smith .S Millar L. D,y McKenzie F. 1991, The butterllies of Ancgeda British Virgin Island. with descriptions of a new
Calisto (Satyridae) and a new Copoeodes (Heperriidace) endemic to the Istand. Bulletin of the 1lvn Museum. 1330 1-25

Solis M. ALy ShalTer M. 1999, Contribution towards the study ol the Pyralinae (Pyralidac) historical review. morphology and
nomenclature. Jowrnal of the Lepidopterist’s Society. 53: 1-10.

* Solis M. ALy Styer .. 2003, Revision and phylogenetic analysis ol dccinctapubes Solis (Pyralidae: Epipaschiinac) with a larval
deseription of an avocado-feeding species. Journal of the Lepidopterist’s Socierv. 57: 121-136

Solis M. AL 1986, A New Species of Epidromia (Noctuidae) from Florida. Journal of the Lepidopterist’s Society. 40: 819,

Stemhauser S, R. 1974, Notes on neotropical Nymphalidac and Hesperiidae with descriptions of new species and subspecies and
new genus. Bulletin of de Allve Museum, 22: 1-38.

Steinhauser 5. K. 1981 A revision of the Proteus group of the genus [Urbanus Hubnei (Lepidoptera: Hesperiidae). Bulletn of the
Allvn Musenm. 62:.1-46.

Steinhauser 5. R 1991, Taxonomic notes and deseriptions of new taxa in the neotropical Hesperidae. Pan 11 Heteroplerinae,
Hesperinae Vinus group. Bulfetin of the Allvn Museum. 132: 1-79

* Suirisno H- 2002, A preliminary study on relationships among sclected Australian members ol the tribe Spilomelim
(Lepidoptera: Crambidae: Pyraustinae). Zoological Science. 19: 915-929,

Fodd E. L1976, A Revision of the Genus Dunama Schaus (Notodontidac). Jowrnal of the opidoptersst's Sociene, 300 188-196

* Torres-Nufiez R.. Jason P.W. | Keith B. Wy Kart 1, 1996, A new genus of “ELEFin™ buttertlies from the northern igh Andes
(Lepudoptera: Lyeacnidac). Tropical Lepidoptera. 7: 81-86.

Traugou-Olsen L. 1985, Three new Elachista species and supplement to the description of the five Nsp from Sierra Nevada:
SHH AP Revia. Lepnd 13: 73-79.

* Prangon-Olsen 1 1995 Phylogeny ol the subfamily Elachistinae S, Ste. Part 1 Peritting: with some Gaxonomie revision and
deseriptions of new taxa (Lepidoptera: Elachistudae), SITLAP Revia, Lepd. 232 257-290

Pravgou-Olsen 1. 1995 Phyvlogeny of the subfamily Elachistinae: S, Str. Part 11 white bridin, with some Gonomig revision
and deseniptions of new taxa (lepidoprera: Elachistidac). SHILAP Revia Lepid. 23 417-449

Pravgot-Osen 11995, The Elachista gleichenella (Fabricius 1781} group with descriptions of three new species (Lepidoprera
Ehachistidae: I lachistinae ), SHULAP Revea. Lepid. 23 363-377.

43



Iraugott-Olsen . 1996, Phylogeny ol the sublamily Elachistinae S. Str. Part IV: Stephenssini. with some taxonomic revision and
descriptions ol new taxa. (Lepidoptera: Elachistidac). SHILAP Revia. Lepid. 29: 129-149,

* Traugott-Olsen E. 2000, Variation in Elachista biotomella (Stainton 1848) a review of the species-group. with description of
four new species (Lepidoptera: Elachistidac). SHILAP Revta. Lepid, 28: 63-90.

I'schudi-Rein K. v Benz G. 1990, Mechanisms of sperm transfer in female Preris brassicae (Lepidoptera: Pieridae). Aunals of the
Entomological Society of America. 83: 1158-1164,

Vander Woll 11 W. 1999, New species of Coleophoridae from Argentina (Lepidoptera: Coleophoridac). SHILAP Revia. Lepid.
27:361-373

Vives M. AL 1985, Lista sistematica v sinonimica de la familia Occophoridae Bravand (1851). de Espaia v Portugal, con la
deseripeion de nuevos géneros v especies. SHILAP Revea. Lepid. 13: 251-270.

Vives M. AL 2001, Contribucion al conocimiento de los microlepidopteros de Espaia. con fa descripeion de ocho nuevas especics
para la Ciencia (Insecta: Lepidoptera). SHILAP Revia Lepid. 29: 165-178.

Wang S, X, 2002, Four new species of the genus frepacma Moriuti, Saito & Leuwvanich. 1985 from China
(Lepidoptera:Occophoridac). SHILAP Revia. Lepid. 30:155-161.

Wang S. Zheng 7. v Li H. 1997, Description of seven new species of the genus Promalactis Meyrick. 1908 from China
(Lepidoptera: Occophoridae). SHILAP Revia. Lepid. 25: 199-206.

Weller S. 1. 1992, Survey of adult morphology in Nyvstaleinae and refated Neotropical Subfamilies ( Noctuoidea:Notodontidae).
Jowrnal of Research on the Lepidoptera. 31: 233-277.

Willmott K. R.. Constantino L. M. v Hall 1. P. W._ 2001, A review of Colobura (Lepidoptera: Nymphalidae) with comments on
larval and adult ccology and description of Sibling species. Annals of the Entomological Society of America. 94: 185-1986.

Wright D. 1. 2002, A new species of Epiblema previously confused with £ tripartitana (Zeller) and £ infelix Heinrich
(Tontricidae). Journal of the Lepidopterist's Society. 56: 277-285.

Yela ). L. 1984, Resultados de una Jornada de Capturas en Caberuela del Valle (Caceres). SHILAP Revia. Lepid. 12: 35-40,

Yoshiyasu Y. v Arita Y. 1992, A new species of Parthenodes from the Ryukyus. Japan (Lepidoptera: Pyralidae: Nympholinac).
Tropical Lepidoptera. 3: 131-133.

Yu- Feng 1995 Discovery ol Sthataniozephyvrus from Mainland China (Lepidoptera: Lyeaenidae: Thaclinae). Tropical

Lepidoptera. 6: 129-130,

* Articulos utilizados para la prueba de distincion entre especies por medio de las caracteristicas de los sigma.

44



	Portada
	Índice
	Resumen
	Introducción
	Hipótesis   Objetivos   Metodología
	Resultados
	Discusión
	Conclusiones
	Bibliografía
	Apéndice



