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RESUMEN 

El concepto de subespecie fue desarrollado para ordenar la variación geográfica por debajo 

del nivel de especie, la cual tiene su aplicación y contenido teórico dentro del concepto 

biológico de especie de Mayr. Las subespecies se caracterizan por ser conjuntos de 

poblaciones con una congruencia entre la distribución geográfica y un carácter reconocible, 

independiente a otros conjuntos de la especie. Los caracteres morfológicos utilizados para 

reconocer a las subespecies en mariposas son el patrón de bandeo y la coloración de las 

alas, sin embargo, no siempre se cuantifica la variación, lo que conlleva a descripciones 

precipitadas. Las subespecies de Protographium epidaus no están bien definidas, debido a 

que no se ha corroborado si existe un aislamiento geográfico o zonas de contacto entre 

estas, así como una forma independiente relacionada a un área de distribución particular. Se 

discriminó a las subespecies de Protographium epidaus a partir de un análisis 

morfométrico delos patrones de coloración alar y de distribución geográfica. La diferencia 

en las formas de las tres subespecies de P. epidaus radica en un cambio del grosor y del 

largo de las bandas del ala anterior y posterior. La relación entre los resultados del análisis 

discriminante, análisis de componentes principales y la prueba de Mantel, reconoce un 

solapamiento entre la distribución geográfica de las subespecies P. e. fenochionis y P. e. 

tepicus, además de no presentar una forma particular en cada subespecie, por lo que esta 

última, no se sustenta como subespecie. Por ello, se consideran como subespecies válidas a 

P. e. epidaus presente en el Atlántico y a P. e. fenochionis presente en el Pacífico, mientras 

que P. e. tepicus se considera como una forma extrema de P. e. fenochionis, de las cuales, 

algunas son más similares a P. e. epidaus. 
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INTRODUCCIÓN 

 

El concepto de subespecie fue desarrollado para ordenar la variación geográfica por debajo 

del nivel de especie, la especiación y para refinar la distinción taxonómica con un enfoque 

evolutivo. En el siglo XX se definió a una subespecie, o raza geográfica, como "una 

subdivisión geográfica de una especie, que difiere taxonómica y genéticamente de otras 

subdivisiones de la especie" (Mayr, 1982). Sin embargo, el concepto ha variado al 

considerar a las subespecies como poblaciones que representan linajes parcialmente 

aislados y a subdivisiones ecológicas (Rothschild y Jordan, 1895; Monroe, 1982; Zink, 

2004; Mallet, 2007; Braby et al., 2012).  

 

La identificación de las subespecies se complicó con la modificación y diversificación del 

concepto de especie, ya que dependiendo del concepto que se utilice, las subespecies son 

válidas o no. El concepto de subespecie presenta similitudes prácticas con el Concepto 

Evolutivo de Especie (CEE) (Wiley, 1978), el Concepto Filogenético de Especie (CFE) 

(Cracraft, 1983) y el Concepto de Linaje General de Especie (CLGE) (de Queiroz, 1998). 

Esto se debe a que en los tres conceptos se reconoce a las especies como linajes y se ha 

interpretado que, al considerar a las subespecies como especies incipientes, también 

reconocen linajes. Además el CFE reconoce a las especies a partir de un carácter fijo 

diagnosticable, lo que es un criterio para reconocer a las subespecies, además de su 

distribución independiente a otras subespecies. Por otro lado, las subespecies tienen su 

aplicación y contenido teórico dentro del concepto biológico de especie (CBE) de Mayr 

(1982), en el que una especie se reconoce como poblaciones que se reproducen o tienen el 

potencial de poder reproducirse entre ellas. Por lo que las subespecies sí se pueden 

reproducir entre ellas pero presentan cambios a nivel poblacional, en su mayoría 

morfológicos, que indican adaptaciones locales y se infiere tienen una base genética. Dado 

que el concepto de subespecie surgió bajo los preceptos teóricos del CBE de Mayr (1982), 

es este el que se aplicará en este trabajo. 
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Existen problemas con el reconocimiento de las subespecies al intentar describir el proceso 

por el cual se ha originado la variación intraespecífica (Mayr, 1982; Vane, 2003; Manier, 

2004). Las poblaciones morfológicamente distintas se han clasificado como subespecies de 

acuerdo con dos criterios: el aislamiento geográfico (alopátridas), con lo que las 

poblaciones aisladas acumulan variaciones y se pueden agrupar a partir de una barrera 

geográfica (Wilson y Brown, 1953; Mayr, 1982; O’Brien y Mayr, 1991; Moritz, 2002), y el 

aislamiento ecológico (parapátridas), con subconjuntos poblacionales formados por 

presiones ambientales, distribuidos de forma continua dentro de la distribución total de la 

especie, las cuales son capaces de cruzarse en zonas de contacto (Braby et al., 2012). De 

esta forma, la descripción de subespecies se vuelve subjetiva al no explicar los criterios 

necesarios para separar los subconjuntos parapátridos. Por último, en el caso de las 

subespecies reconocidas como razas geográficas, en su mayoría carece de un buen 

muestreo, lo que ocasiona descripciones de nuevas subespecies a partir de pocos 

ejemplares, desconocimiento del total de su distribución y con base en variaciones 

individuales (Mayr, 1982). 

 

Los caracteres morfológicos utilizados para reconocer a las subespecies en mariposas, en 

aquellos grupos que se asume una distribución aislada, son el patrón de bandeo y la 

coloración de las alas, en particular en los machos (Llorente, 1986; Llorente, 1988; Llorente 

et al. 1992; Acosta, 2008; Dottax, 2011; Hernández et al. 2012; Yakovlev, 2012). En otros 

casos se consideran datos morfométricos de los genitales masculinos (Constantino et al., 

2012). Trabajos recientes conjuntan las diferencias morfológicas de las alas con las áreas de 

distribución y diferencias ecológicas (Vargas et al., 2012). Sin embargo, estos estudios no 

realizan un estudio estadístico para cuantificar el porcentaje de diferencia entre las 

subespecies, solamente se basan en la propuesta por Amadon (1949), en el que por lo 

menos el 75% de una subespecie presenta una forma independiente del resto de las 

subespecies. En el 2008, Tofilski comienza a utilizar la morfometría geométrica 

(Bookstein, 1997) para la identificación de subespecies en poblaciones de Apis mellifera. 

Estas técnicas permiten el uso de estadísticos multivariados y la visualización directa de la 

forma al separar los efectos del tamaño, además de utilizar puntos homólogos para una 
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evaluación y descripción más completas en las diferencias de las formas (Adams et al., 

2004). Actualmente se ha ampliado el uso de métodos y disciplinas múltiples para 

distinguir subespecies, como la morfometría tradicional, la morfometría geométrica, la 

biogeografía y la filogeografía, en grupos como mariposas, serpientes, aves y mamíferos 

(Manier, 2004; Mulcahy, 2008; Miguel et al., 2010; Sanzanaet al., 2013; Bai et al., 2015; 

Chazot et al., 2016).  

 

Se han propuesto diferentes soluciones ante la problemática del concepto de subespecies. 

Una opción es que el concepto sea abandonado debido a que no se reconoce como un taxón 

natural, al tener una identificación arbitraria, subjetiva y con base en muy pocos caracteres 

(Wilson y Brown, 1953). Otra opción plantea el desuso de subespecies parapátridas, debido 

a problemas como la determinación del patrón de variación clinal, la falta de límites claros, 

la falta de estados de carácter únicos y que las poblaciones con frecuencia reflejan 

diferentes componentes de la diversidad genética (Mayr, 1982; Braby et al., 2012). Sin 

embargo, la necesidad de ordenar la variación infraespecífica requiere el uso de esta 

categoría y métodos de delimitación. 

 

La importancia actual que tienen las subespecies es su uso en la conservación de la 

biodiversidad (Mainer, 2004; Zink, 2004), debido a su reconocimiento y aceptación como 

unidades apropiadas de conservación para especies amenazadas (Mulcahy, 2008; Braby et 

al., 2012); por ello, es importante poder reconocerlas y delimitarlas. El uso de las 

subespecies es recomendado por varios biólogos evolutivos y de la conservación en grupos 

como mamíferos, aves, reptiles e insectos (Gavin et al. 1999; Pasquet 1999; Haig et al. 

2004; Funk et al., 2007; Braby et al., 2012), a pesar delas limitaciones y su mala 

identificación (Mayr, 1982; Montanucci, 1992; Manier, 2004; Zink 2004). 

 

Protographium epidaus (Doubleday, 1846) pertenece a la familia Papilionidae y presenta 

tres subespecies: P. epidaus epidaus (Doubleday, 1846), P. epidaus fenochionis (Godman y 

Salvin, 1868) y P. epidaus tepicus (Rotschild y Jordan, 1906). La determinación de los 

ejemplares de P. epidaus a nivel de subespecie es complicada y frecuentemente se basa 
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solo en la ubicación geográfica de recolecta del ejemplar. Esto ocasiona que existan 

diferentes patrones de coloración en una misma subespecie, como ocurre en P. e. tepicus, es 

decir, no hay una forma tipo clara para cada subespecie y no hay estudios que corroboren la 

validez de las subespecies de este taxón. Por lo tanto, es importante realizar estudios en los 

que se evalúe la correlación entre la distribución geográfica con la estructura de la forma. 

 

La distribución de las subespecies de P. epidaus no está definida, debido a que no se ha 

corroborado si existe aislamiento geográfico o zonas de contacto entre estas. En un inicio se 

describió a P. e. tepicus restringida al estado de Jalisco, en la región de Nueva Galicia, lo 

que la separaba de P. e. fenochionis, que se describió en los estados de Guerrero y Oaxaca. 

Estas dos subespecies estarían separadas por la Depresión del Balsas. Posteriormente se 

amplió la distribución de P. e. tepicus a los estados de Colima, Michoacán, Morelos, 

Nayarit y Sinaloa (Llorente et al., 1997). Con la ampliación de su distribución surgió 

confusión con la determinación o incluso la existencia de las subespecies P. e. fenochionis 

y P. e. tepicus, ya que se ha reportado la presencia de ambas subespecies en regiones 

solapadas. Además de que no se ha probado la presencia de la barrera geográfica en la 

depresión del Balsas, lo que apoyaría la hipótesis de que son subespecies independientes. 

 

Por ello se busca, en primer lugar, caracterizar los patrones alares de las tres subespecies de 

P. epidaus mediante técnicas de morfometría geométrica, para posteriormente discriminar y 

validar estas subespecies con base en sus diferencias fenotípicas y la congruencia de éstas 

con la distribución geográfica. 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

6 
 

Antecedentes 

 

Modelo de estudio: Protographium epidaus 

Protographium epidaus se ubica dentro de la familia Papilionidae, subfamilia Papilioninae, 

tribu Leptocircini (Vargas-Fernández et al., 2016). La especie se identifica por presentar 

antenas negras, ocasionalmente café en el ápice de los flagelómeros; escamas negras en la 

cabeza y tórax, la tibia y tarso son de color verde pálido; las espuelas media y posterior de 

la tibia son amplias y casi tan largas como la tibia, una es interna y otra externa. En el ala 

anterior, las escamas negras son dentadas, hacia los márgenes se vuelven más angostas; las 

escamas blancas son estrechas, curvadas y separadas entre ellas, lo que da una apariencia al 

ala de ser transparente, mientras que en la parte anterior del ala son más abundantes; 

presenta una banda transparente entre el margen distal y la celda discal con escamas negras, 

más abundantes que en la banda homóloga postdiscal de Protographium agesilaus, además 

de presentar una mancha costal blanca; también todas las bandas son más delgadas en 

comparación con P. agesilaus, la banda cuatro y seis son vestigiales, mientras que la banda 

cinco se extiende desde la vena cubital 2 o el borde del margen. 

 

Su distribución abarca desde las costas de México hasta el noroeste de Costa Rica 

(Doubleday, 1846; Llorente et al., 1997). En etapa larvaria se alimenta de especies de los 

géneros Annona (Linneaus, 1753) y Rollina (Saint-Hilaire, 1825) (Annonaceae), donde 

destacan los frutos de plantas cultivadas de A. cherimola (chirimoya) (Hamilton et al., 

1994). Con la distribución conocida en México, según la identificación de los ejemplares de 

la colección del MZFC (Fig. 1), se separa a la especie en tres subespecies: (1) P. epidaus 

epidaus en la vertiente del Atlántico, donde la barrera geográfica de la Sierra Madre del Sur 

la separa casi totalmente del resto, con zonas de contacto en Chiapas y Guerrero, (2) P. 

epidaus fenochionis en la vertiente sur del Pacífico y (3) P. epidaus tepicus en la vertiente 

norte del Pacífico, separadas por la barrera geográfica formada por la cuenca del Balsas y 

con una zona de contacto al noroeste de Michoacán. 
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Figura 1. Mapa de distribución de las tres subespecies de Protographium epidaus en 

México. Datos obtenidos de la Colección del Museo de Zoología de la Facultad de Ciencias 

de la UNAM (MZFC-M) 

 

Las diferencias morfológicas con los que se reconocen las subespecies son los patrones de 

coloración alar propuestas por Rothschild y Jordan en 1906, con diferencias en el grosor y 

largo de las bandas, las tonalidades del color de las alas, los cuales van de blancas, 

amarillas a verdes. Las tonalidades de coloración no se consideraron en este trabajo debido 

a que no hay categorías claras en la identificación de esta característica, lo que la hace 

difícil de comparar e interpretar. 

 

Protographium epidaus epidaus 

Diagnosis: Segunda banda del ala anterior es la mitad de gruesa o menor del ancho del 

espacio intermedio entre ésta y la tercera banda; la quinta banda no se une a la banda 

marginal, termina en la vena M2 o no llega a tocarla. Tercera banda del ala anterior es 

vestigial o puede llegar más allá de la celda discal. En el ala posterior, la mancha roja anal 

está bordeada con blanco en la parte anterior; la banda negra distal no es mayor a la 
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distancia entre SC+R1 y RS, ni del tamaño de la media luna submarginal blanco-verdoso 

(Fig. 2). 

 

Hábitat: Habita en el bosque de coníferas, bosque mesófilo de montaña, bosque tropical 

caducifolio y perennifolio, matorral xerófilo, selva alta perennifolia y selva media 

subperennifolia.  

 

Distribución: México: Campeche, Chiapas, Hidalgo, Nuevo León, Oaxaca, Puebla, 

Querétaro, San Luis Potosí, Tamaulipas, Veracruz, Yucatán; Guatemala; Honduras; 

Nicaragua (Figura 1). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. P. e. epidaus macho de Catemaco, Veracruz. Fuente: 

http://www.butterfliesofamerica.com 

 

Protographium epidaus tepicus 

Diagnosis: Primera y segunda banda del ala anterior, más ancha que en P. e. epidaus, 

quinta banda continúa hasta banda marginal, forma un ángulo con el margen del ala. Ala 

posterior más larga y estrecha de manera anterior que en P. e. epidaus, la segunda banda es 

amplia en el margen costal y se adelgaza hacia el margen anal más allá de la celda discal a 

diferencia de P. e. epidaus; la banda sub basal es más delgada que el espacio de la celda 
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discal. Borde blanco de la mancha roja es más delgado; banda negra entre RS y M1 es 

largo, manchas submarginales blanco verdosas más largas que en P. e. epidaus (Fig. 3). 

 

Hábitat: Se encuentra en el bosque mesófilo de montaña, bosque tropical caducifolio y 

subcaducifolio, selva alta o media subcaducifolia y subperenifolia, selva baja caducifolia.  

 

Distribución: Colima, Jalisco, Michoacán, Morelos, Nayarit y Sinaloa (Fig. 1). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3. P. e. tepicus macho de Mazatlán, Sinaloa. Fuente: 

http://www.butterfliesofamerica.com 

 

Protographium epidaus fenochionis 

Quinta banda del ala anterior se extiende a banda marginal. Primer y segunda banda de ala 

posterior, amplias arriba y abajo; la banda media siempre llega hasta zona distal negra, más 

prolongada que en las otras subespecies: mancha roja anal sin borde blanco en porción 

anterior o con un borde muy pequeño, las manchas rojas son más largas que otras 

subespecies (Fig. 4). 

 

Hábitat: Se distribuye en el bosque mesófilo de montaña, bosque tropical perenifolio, 

bosque tropical subcaducifolio, selva baja caducifolia. 
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Distribución: Chiapas, Colima, Guerrero, Jalisco, Michoacán, Morelos y Oaxaca (Fig. 1). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4. P. e. fenochionis macho de Cintalapa, Chiapas. Fuente: 

http://www.butterfliesofamerica.com 

 

Morfometría geométrica 

La morfometría geométrica es una herramienta para analizar la forma particular de un 

grupo o comparar entre grupos (Marcus, 1990). En la morfometría tradicional se utilizan 

mediciones de distancia lineal, enumeraciones, radios y ángulos (Adams et al., 2004), 

mientras que la morfometría geométrica analiza la forma, independientemente de aquellos 

componentes que no definen la geometría intrínseca del objeto, con lo que captura la 

geometría de las estructuras morfológicas de interés y conserva esta información a través de 

los análisis, esto se conoce como “forma pura” (Kendall, 1977). Además es una 

herramienta fácil y práctica para aplicarla con los insectos, al permitir utilizar las 

características de las alas, debido a su facilidad de manejo respecto a otras partes del cuerpo 

y una identificación precisa de puntos homólogos basados en la venación alar (dos Reis et 

al., 2002; Manier, 2004; Tofilski, 2008; Kitthawee y Rungsri, 2011).  

 

Los métodos de morfometría geométrica basados en marcas (o landmarks en inglés), es una 

manera de capturar la geometría de la estructura, los cuales corresponden a un conjunto de 

marcas representativas de una forma. Comienzan con la obtención de coordenadas bi o 



 

11 
 

tridimensionales de marcas biológicamente definibles, que son las que describen su 

posición en el espacio (Bookstein, 1997). Posteriormente, se realizan distintos métodos de 

análisis que básicamente siguen tres pasos: la obtención de los datos, la obtención de la 

información que describe la forma pura y análisis exploratorios y confirmatorios de 

covariación de la forma con factores causales (Toro-Ibacache et al., 2010).  

 

Para la definición adecuada de un conjunto de marcas o mapa de homologías, la selección 

de marcas idealmente debe hacerse bajo los siguientes criterios (Bookstein, 1997; Zelditch 

et al. 2004): 

 

 Homología: son estructuras cuyas semejanzas son el resultado de haber sido derivadas 

a partir de una estructura ancestral común (Gilbert, 2003). Se requiere además que las 

marcas sean discretas, es decir, deben ser claramente diferenciables de las estructuras 

que lo rodean. Estas características permiten que cualquier interpretación de la 

variación observada pueda tener sentido biológico.  

 

 Consistencia en la posición relativa: las formas en estudio no deben diferir 

radicalmente en la posición de las marcas, que ocurre en casos donde puede existir 

superposición, transposición o bien desaparición de marcas, lo que altera por completo 

la configuración y genera problemas con el álgebra del análisis.  

 

 Cobertura adecuada de la forma: las marcas deben “recrear” la forma en estudio. 

Una cantidad insuficiente de marcas puede llevar a la pérdida de información valiosa, 

mientras que una cantidad exagerada de marcas lleva a resultados estadísticamente 

poco confiables si el tamaño de la muestra es insuficiente. El tamaño de la muestra 

empíricamente debiera ser tres (Monteiro et al., 2002) o cuatro veces la cantidad de 

marcas (Bookstein, 1996). 

 

 Repetibilidad: a fin de evitar un efecto significativo del error del observador, es 

importante que la marca sea de fácil localización y que esté lo más claramente 
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definida. Si sólo un punto o un subconjunto de puntos cercanos del mapa de 

homologías tiene un problema relacionado con su repetibilidad los resultados finales 

estarán afectados por error sesgado. 

 

 Coplanaridad: el análisis y colocación de marcas tiene que ser en fotografías del 

mismo plano y posición. 

El criterio de homología se encuentra altamente relacionado con las características 

anatómicas, funcionales y evolutivas de la estructura donde se situará una marca. La 

tipología de las marcas se basa tanto en la localización definida de los puntos, como en la 

explicación que pueden entregar respecto a un fenómeno morfológico (Bookstein, 1997; 

Zelditch et al. 2004). Por lo cual, las marcas se pueden clasificar en: 

 

 Marcas tipo 1: Las cuales corresponden a marcas localizadas en la intersección de tres 

estructuras, centros de estructuras muy pequeñas o intersecciones de curvas. Este tipo 

de marca permite observar de manera más precisa el efecto de procesos biológicos 

como el crecimiento, ya que la marca va a cambiar su posición de acuerdo a lo que esté 

sucediendo en cualquier parte alrededor de él, debido a que siempre va a estar rodeado 

de tejidos. Es el tipo de marca que debiera predominar al diseñar un mapa de 

homologías. Un ejemplo de estas marcas son las intersecciones de las venas alares de 

los insectos. 

 

 Marcas tipo 2: corresponden a marcas ubicadas en curvaturas máximas, donde existe 

aplicación de fuerzas biomecánicas como las cúspides de los molares o la parte más 

prominente de una tuberosidad donde se inserta algún músculo. El ápice del ala de los 

insectos representa una marca de este tipo. 

 

 Marcas tipo 3: corresponden a marcas extremas cuya definición está dada por 

estructuras distantes. Gran parte de las marcas usadas en morfometría tradicional 

corresponden a este tipo: diámetros, largos máximos y algunos constructos 
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geométricos. Este tipo de marca se asocia comúnmente al tamaño, por lo que la 

información referente a la forma pura del organismo es bastante escasa. Su presencia 

en un mapa de homologías debe ser bien explicada y considerada en el momento de 

interpretar los resultados. 

 

 Pseudo-marcas: corresponden a constructos definidos por términos matemáticos y 

anatómicos, como puntos tangentes a una curva. Dependiendo de las estructuras y 

relaciones que describen una pseudomarca, puede equivaler a una marca tipo 3. 

 

 Semi-marcas: corresponden a puntos localizados en una curva de acuerdo a la 

posición de otras marcas o estructuras, y que pueden desplazarse levemente en ella 

(Bookstein, 1997). Como las marcas tipo 3 y pseudo-marcas, la información que puede 

obtenerse de ellos es menor, y debe considerarse como parte de un todo. Se utilizan 

para el análisis de formas carentes de marcas homólogas.  
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OBJETIVOS 

General: 

- Evaluar la posible congruencia entre la variación del patrón alar y la distribución 

geográfica de Protographium epidaus, para probar la existencia de subespecies de este 

taxón. 

 

Particulares: 

- Identificar los caracteres del patrón de coloración alar diagnóstico de las subespecies 

reconocidas. 

- Actualizar la distribución geográfica de cada subespecie a partir de su forma promedio. 

- Cuantificar la variación del patrón de coloración alar de cada subespecie mediante 

morfometría geométrica. 

- Determinar la congruencia entre las subespecies reconocidas, la variación morfológica y 

la distribución geográfica. 

 

HIPÓTESIS: 

Si existen tres subespecies de Protographium epidaus registradas en la literatura, las cuales 

son reconocibles por los patrones de coloración alar y cada una se distribuye en un área 

geográfica independiente, entonces en un análisis cuantitativo de la forma alar, las 

subespecies reconocidas formarán grupos discretos y estos grupos tendrán congruencia con 

la distribución geográfica. 

 

MÉTODO: 

Material revisado 

Se revisaron 269 ejemplares de P. epidaus disponibles en la Colección del Museo de 

Zoología de la Facultad de Ciencias de la UNAM (MZFC). Para el análisis de morfometría 

se seleccionaron 158 ejemplares, de los cuales 48 son P. e. epidaus, 78 P. e. fenochionis y 

32 P. e. tepicus (Anexo 1). Todos los ejemplares presentaron al menos un ala completa 

totalmente extendida. Se utilizó el ala izquierda para estandarizar el estudio, pero en tres 

casos fue necesario utilizar el ala derecha, ya que solo presentaba esta ala completa, así que 
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se invirtió la imagen con el programa PhotoshopCS5 (Adobe, 2010) para editar la imagen. 

Se consideró todo el rango de distribución geográfica de cada subespecie para tomar la 

muestra. Se realizó un sexado de los ejemplares de manera visual con el extremo del 

abdomen, para saber si presentan dimorfismo sexual; al no identificarse diferencias 

evidentes entre los sexos en las características a utilizar, se trató a ambos sexos de forma 

indistinta. La clasificación anterior al análisis de los ejemplares de la colección se hizo por 

los expertos del grupo, esto con base en las descripciones de las subespecies de Rothschild 

y Jordan (1906) y su distribución geográfica mostrada en Llorente-Bousquets et al. (1997). 

 

Análisis de morfometría 

Se tomaron fotografías de la parte dorsal de los individuos de cada subespecie a 55cm de 

distancia entre cada ejemplar y la cámara, con una cámara digital Nikon D700 con una 

lente de 105mm y se utilizó un flash macro Speedotron. En cada imagen se agregó una 

escala milimétrica. 

 

Se analizaron tres partes del ala de forma independiente con el fin de disminuir la variación 

ocasionada en la forma del montaje en cada mariposa: ala anterior, ala posterior y ocelo. 

Para describir los patrones alares, se utilizaron marcas, que son puntos anatómicos 

homólogos, y semimarcas, que son puntos que se utilizan para describir un contorno 

(Cuadro 1). Para colocar las marcas se consideraron los caracteres utilizados en la 

descripción original de Rothschild y Jordan (1906) y puntos homólogos fácilmente 

distinguibles. Se utilizaron nueve marcas en el ala anterior, 16 marcas en el ala posterior y 

ocho semimarcas en el ocelo (Fig. 5). 

 

 

 

 

 

 

 

Margarita
Texto escrito a máquina
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Cuadro 1. Ubicación de marcas y semimarcas en las tres subespecies. 

Grupo de 

caracteres 

Tipo de 

marca 

Número de 

marca 

Posición anatómica 

 

Ala 

anterior 

 

 

Tipo 1 

1 Inserción del ala 

2 Extremo vena Sc 

3 y 4 Grosor de la banda 2 sobre celda discal 

5 y 6 Grosor de la banda 3 sobre celda discal 

Ala 

anterior 

 

Tipo 1 

7 y 8  Largo de la banda 5 

9 Extremo de la vena A2 

 

 

 

Ala 

posterior 

 

 

 

Tipo 1 

1 Inserción del ala 

2 Extremo de vena Sc+R1 

3  Extremo de vena Cu1 

4 y 5 Ancho de la banda dos sobre vena Sc+R1 

6 y 7 Ancho de banda dos sobre vena M1 

8 Largo de banda dos 

9 y 10 Borde anterior de la banda submarginal entre venas M2 

y Cu1 

11-16 Grosor de la lúnula y grosor de la banda submarginal 

entre M1 y M2 

Ocelo Semimarcas 1-8 Borde blanco sobre mancha anal roja 

 

Para el ocelo las semimarcas se localizan en el grosor del borde blanco de la parte anterior 

de las manchas anales rojas (Fig. 5C). Las marcas se digitalizaron con el programa tpsDig2 

(Rohlf, 2004) para describir la variación de la forma. Para el uso de semimarcas, se utilizó 

previamente el programa MakeFan6 (Sheets, 2002) con el que se colocó un círculo de 16 

líneas en el ocelo para describir el contorno. Para el nombre de las venas y regiones de las 

alas, se utilizó la descripción hecha por Howe en 1975 (Fig. 2-4). 
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Figura 5. Plantillas de captura de marcas. A) ala anterior vista dorsal, B) ala posterior vista 

dorsal y C) ocelo en el ala posterior 

 

Análisis estadístico 

Para sobreponer las marcas y eliminar  la información de tamaño, rotación y posición 

original de las coordenadas cartesianas, se ingresaron al programa CoordGen (Sheets, 

2002). Se empleó el método generalizado ortogonal de Procrustes (Torcida y Pérez, 2012) 

para su superposición procrustes y obtención de una matriz con las variables de 

deformación (partial warps), que se utilizó para realizar los análisis de componentes 

principales (PCA), análisis de variables canónicas (CVA) y análisis discriminante. El  PCA 

se realizó con el programa PCAGen (Sheets, 2002), para calcular las deformaciones 

relativas respecto a la configuración consenso (relative warps), también se realizó un 

diagrama a partir de los PCA scores para conocer si hay un solapamiento en la forma de las 

subespecies. El CVA se realizó con el programa CVAGen (Sheets, 2002) para maximizar 

las diferencias en la forma de los organismos de cada subespecie y se graficaron con los 

CVA scores. Por último, el análisis discriminante se realizó con el programa Statistica 

(Statsoft, 2010) para ver cómo y cuáles individuos, a partir del grupo a priori en que se 

clasificaron por su distribución geográfica asumida, se reclasifican en un grupo a posteriori 

a partir de la matriz de clasificación, con la forma promedio de cada grupo. Si las 

A B C 
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subespecies son unidades diferenciadas por su fenotipo entonces en el análisis se 

observarán tres grupos bien definidos, cada uno con una forma promedio. Por otro lado si 

se encuentra que hay un solapamiento en la distribución de la forma de los individuos, 

entonces las muestras de estas subespecies no son distinguibles por su morfología, con 

estos caracteres utilizados. 

 

Para determinar si las diferencias en la forma de las subespecies eran significativas, se 

realizó el análisis no paramétrico de Kruskal-Wallis (Statsoft, 2010) con el programa 

Statistica (Statsoft, 2010) a partir de los partial warps de la primera variable canónica (VC) 

del CVA. Esto debido a que los datos no cumplen con los supuestos de normalidad y por lo 

menos una subespecie presenta poco muestreo. Un resultado significativo con el análisis 

post hoc entre uno o más grupos, indica que dichos grupos se pueden reconocer por el 

conjunto de caracteres analizados. Sí existen diferencias morfológicas, entonces existe la 

posibilidad de que sean dos subespecies. Si estos patrones morfológicos son congruentes 

con la distribución geográfica, entonces pueden proponerse la existencia de subespecies. 

 

Para conocer si la distancia en el espacio morfológico está correlacionada con la distancia 

geográfica, se realizaron dos análisis de Mantel (Mantel, 1967) con el programa R (R Core 

Team, 2016) con el paquete “vegan” (Jari et al., 2016). El primer análisis se realizó dentro 

de cada subespecie, se probó la correlación entre la distancia en el espacio morfológico y la 

distancia geográfica dentro del mismo grupo. Para cada par de ejemplares se calculó la 

distancia geográfica con la hipotenusa entre el par de coordenadas geográficas, así como  la 

distancia morfológica a partir de las coordenadas en los ejes de las variables canónicas 

medida como la distancia de Mahalanobis (Cuadras, 1989). Una correlación significativa 

indica que hay un gradiente geográfico en la forma en ese grupo, es decir, los extremos 

morfológicos están en los extremos geográficos, los cuales podrían ser la zona de contacto 

con otra subespecie. Los ejemplares en la zona de contacto pueden ser los más similares o 

los más distintos ala subespecie contigua. Por otro lado, una correlación no significativa 

nos dice que este grupo no presenta un patrón espacial en la forma, por lo que los 

ejemplares más cercanos a la zona de contacto pueden ser o no similares al grupo vecino.  
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Para probar la existencia de congruencia de la forma y el espacio geográfico entre dos 

supuestas subespecies, se realizó un segundo análisis de Mantel (Mantel, 1967) que 

comparó a dos subespecies entre sí. En éste análisis se buscó una posible correlación entre 

la distancia del espacio morfológico y la distancia geográfica entre dos subespecies, a partir 

de comparaciones pareadas entre individuos de subespecies distintas. Fue necesario realizar 

un ajuste a las matrices de distancias geográficas y distancias morfológicas, para tener el 

mismo número de individuos en cada matriz y contar con una matriz cuadrada entre los 

pares de subespecies. Dado que P. e. tepicus es la subespecie con menos ejemplares en 

comparación a las otras dos subespecies, se seleccionaron ejemplares al azar de las otras 

subespecies hasta igualar el tamaño de la matriz de P. e. tepicus. Primero los ejemplares se 

separaron en subespecies, después se ordenaron de menor a mayor distancia morfológica de 

cada ejemplar al centroide. A continuación, para abarcar toda la variación morfológica, la 

lista de individuos ordenada se dividió en cinco partes iguales para el caso de P. e. epidaus 

y en 10 partes iguales para el caso de P. e. fenochionis, de cada sección se seleccionaron la 

misma cantidad de individuos, hasta igualar el tamaño de muestra con el de P. e. tepicus. 

De esta forma se tiene la misma cantidad de ejemplares cercanos y alejados del centroide 

morfológico. Una correlación significativa indica que los individuos cercanos 

geográficamente, aquellos en la zona de contacto, son más similares entre sí, lo que sugiere 

que se trata de una sola subespecie con un gradiente morfológico de extremo a extremo de 

su distribución; mientras que una correlación no significativa, es decir, los individuos en la 

zona de contacto son los más distintos entre sí, sugeriría que son dos subespecies y que no 

se mezclan en la zona de contacto. Por último, si no hay correlación entre la forma y el 

espacio geográfico, entonces los individuos de ambas subespecies en la zona de contacto 

pueden ser o no similares a la otra subespecie. Aún sin la correlación entre la forma y 

espacio geográfico, las subespecies pueden ser válidas si presentan diferencias 

morfológicas y estás están restringidas a una zona geográfica. 
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Criterios para distinguir a las subespecies 

A partir de los dos criterios propuestos por Mayr (1982) de una distribución aislada y una 

diferencia poblacional, se consideró el identificar una diferencia significativa en la forma 

del patrón de bandeo. Si la prueba de Kruskal-Wallis muestra diferencias significativas en 

algún conjunto de caracteres y el análisis discriminante agrupa con los mismos conjuntos 

de caracteres, se considera que ambos grupos tienen formas independientes, que es la 

primera condición para que sean consideradas como subespecies. Además de tener formas 

independientes, se considera la distribución de estas formas en el espacio geográfico. Si dos 

grupos con diferencias morfológicas tienen una distribución alopátrida o parapátrida (con 

una zona de contacto), entonces cumplen con segunda condición para ser subespecies 

válidas. Si dos grupos cumplen con ambas condiciones (morfología y distribución 

geográfica distintas) entonces la prueba de Mantel entre subespecies permite definir si son 

subespecies válidas o un solo grupo con un gradiente morfológico. La prueba de Mantel 

arroja tres resultados posibles, que se denominaron como Tipos de distribución (Fig. 6). 

Una distribución tipo 1 indica una correlación significativa positiva entre la forma y la 

distribución geográfica, lo que indica que existen dos formas extremas, con posibles formas 

intermedias en las zonas de contacto; si dos grupos presentan este patrón, se consideran una 

sola subespecie con ejemplares de morfología intermediaen la zona de contacto. En la 

distribución tipo 2, existe una correlación significativa negativa, con los ejemplares más 

distintos morfológicamente en las zonas de contacto, mientras que los ejemplares en los 

extremos de la distribución geográfica son muy parecidos; este tipo de distribución valida 

la existencia de dos subespecies fácilmente identificables, incluso en la zona de contacto. 

Por último, una distribución tipo 3, es aquella en la que no existe una correlación entre la 

forma y el espacio geográfico, esta distribución también valida a las subespecies y las zonas 

de contacto tendrán individuos similares y distintos. 
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Figura 6. Modelos de distribución geográfica y distribución morfológica de las poblaciones. 

 

Mapa de distribución 

Se realizaron dos mapas con el programa ArcView (ESRI, 1998), con los 158 ejemplares, 

para comparar el cambio o corroboración de la distribución geográfica de los tres grupos. 

El primer mapa se consideró la clasificación original de los ejemplares de la colección, 

mientras que el segundo mapa considera los grupos formados por el análisis discriminante 

(Anexo 1). 
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RESULTADOS 

Análisis de componentes principales 

En el PCA para el ala anterior (Fig. 7) se forman dos grupos aunque los límites se solapan. 

El primer grupo de izquierda a derecha está formado por individuos de P. e. epidaus, el 

cual parece separarse de las otras dos subespecies respecto al componente principal (CP)1. 

Del ala posterior (Fig. 8) se formaron dos grupos independientes pero que incluyen 

ejemplares de las tres subespecies; en el grupo de la derecha agrupa a la mayoría de los 

ejemplares de P. e.epidaus y a la izquierda está compuesto en su mayoría por ejemplares de 

P. e. fenochionis. Por último, con el ocelo (Fig. 9) no se forma ningún grupo independiente; 

sin embargo, se aprecia que P. e. fenochionis presenta menos variación respecto al CP2 en 

comparación a las otras subespecies. Para el ala anterior y posterior, la varianza explicada 

es alta, mientras que en ocelo es baja, por lo que para esta estructura, no hay un patrón en la 

forma de alguna de las tres subespecies, debido a lo cual la variación  no puede reducirse a 

dos dimensiones. 

 

 
Figura 7. Variación de la forma del ala anterior en un PCA. El punto de mayor tamaño de 

cada símbolo indica la forma promedio de cada subespecie.  
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Figura 8. Variación de la forma del ala posterior en un PCA. El punto de mayor tamaño de 

cada símbolo indica la forma promedio de cada subespecie.  

 

 

 

 

Figura 9. Variación de la forma del ocelo en un PCA. El punto de mayor tamaño de cada 

símbolo indica la forma promedio de cada subespecie.  
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Análisis de variables canónicas 

La gradilla de deformación del ala anterior muestra que las modificaciones, a partir de la 

forma promedio, se concentran en las marcas relacionadas con el tamaño y grosor de las 

bandas 2 y 3. En P. e. epidaus (Fig. 10) la deformación muestra que las bandas están más 

juntas, en tanto que en P. e. fenochionis y P. e. tepicus la celda discal es más angosta en el 

primer caso y más amplia en el segundo. Las deformaciones en el ala posterior (Fig. 11) se 

concentran en el largo y ancho de la banda 2 y en el grosor de la banda submarginal. La 

mayor modificación a partir de la forma promedio la presenta P. e. epidaus donde parece 

que la energía de torsión se refleja en un contacto entre ambas bandas. La deformación del 

ocelo (Fig. 12) muestra poca variación entre la forma de las tres subespecies. Además que 

la forma promedio de P. e. tepicus es casi idéntica a la forma promedio general, lo que con 

cuerda con el PCA. 
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Figura 10. Gradilla de deformación del ala anterior. A) P. e. epidaus, B) P. e. fenochionis, 

C) P. e. tepicus y D) ejemplo de marcas en P. e. fenochionis. 

 

A 
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Figura 11. Gradilla de deformación del ala posterior. A) P. e. epidaus, B) P. e. fenochionis, 

C) P. e. tepicus y D) ejemplo de marcas en P. e. fenochionis.  
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Figura 12. Gradilla de deformación del ocelo. A) P. e. epidaus, B) P. e. fenochionis, C) P. 

e. tepicus y D) ejemplo de marcas en P. e. fenochionis. 
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El CVA para el ala anterior (Fig. 13) muestra una distribución solapada de los ejemplares 

de las tres subespecies pero P. e. epidaus se separa con respecto a la VC1, no así respecto a 

la VC2. En el ala posterior (Fig. 14) es la estructura con el que agrupan de manera 

independiente las tres subespecies, con una mezcla entre individuos de P. e. fenochionis y 

P. e. tepicus. La distribución en el ocelo no muestra diferencias morfológicas respecto a la 

VC2; sin embargo, con respecto a la VC1, el ocelo es un carácter informativo que permite 

separar a P. e. fenochionis del resto de las subespecies. 

 

 

Figura 13. Variación de la forma a partir de las dos primeras variables canónicas del ala 

anterior. 
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Figura 14. Variación de la forma a partir de las dos primeras variables canónicas del ala 

posterior. 

 

Figura 15. Variación de la forma a partir de las dos primeras variables canónicas del ocelo. 
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Análisis discriminante 

La reclasificación de los organismos con el análisis discriminante muestra que para el ala 

anterior, al igual que en la VC1 (Fig. 13), la clasificación a priori de P. e. epidaus es 

congruente con la clasificación a posteriori con solo cuatro ejemplares reclasificados en P. 

e. fenochionis (Cuadro 2), mientras que P. e. tepicus es el peor reclasificado a partir del 

grupo a priori con solo un 34% clasificado a posteriori como ese grupo. Por lo que el 

conjunto de marcas utilizado en el ala anterior es útil para reconocer a P. e. epidaus del 

resto de las subespecies, pero no distingue claramente entre P. e. fenochionis y P. e. 

tepicus. 

 

Cuadro 2. Matriz de clasificación. Los números resaltados en rojo en el porcentaje de 

reclasificación, indican a la subespecie con menor congruencia entre la clasificación a 

priori y a posteriori.  

 

 

Estructura 

Subespecie 

Clasificación original 

% de ejemplares 

reclasificados 

correctamente 

Reclasificados como  

P. e. 

epidaus 

P. e. 

fenochionis 

P. e. 

tepicus 

Ala 

anterior 

P. e. epidaus 90.7 39 4 0 

P. e. fenochionis 80.7 4 67 12 

P. e. tepicus 34.4 1 20 11 

Total 74 44 91 23 

Ala 

posterior 

P. e. epidaus 88.4 38 4 1 

P. e. fenochionis 90.4 3 75 5 

P. e. tepicus 62.5 1 11 20 

Total 84.2 42 90 26 

Ocelo P. e. epidaus 74.4 32 6 5 

P. e. fenochionis 90.4 3 75 5 

P. e. tepicus 31.3 11 11 10 

Total 74 46 92 20 

 

Los caracteres del ala posterior y el ocelo aparentan estar correlacionados, debido a que 

clasifican el mismo número de ejemplares a posteriori que los clasificados a priori, como 
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con P. e. fenochionis. Sin embargo, no se trata de los mismos ejemplares reclasificados en 

cada grupo, es decir, cada carácter clasifica independiente del otro. Por otro lado, P. e. 

tepicus tiene un gran número de ejemplares reclasificados en las otras dos subespecies con 

el ala anterior y el ocelo, mientras que con el ala posterior, el 62% se reclasificó 

congruentemente con la clasificación a priori. Por lo tanto, es posible reconocer a P. e. 

fenochionis con ambos conjuntos de marcas (ala posterior y ocelo), mientras que no hay 

estructura que identifique inequívocamente a P. e. tepicus. 

 

Diferencias en la forma alar 

A partir de los grupos a priori, el análisis de Kruskal-Wallis muestra que hay diferencias 

significativas entre P. e. epidaus y P. e. fenochionis con los tres grupos de caracteres 

(p<0.01), por lo que se pueden reconocer a partir de su forma. Mientras que P. e. epidaus y 

P. e. tepicus se pueden reconocer con los caracteres del ala anterior (p=0.022) y del ala 

posterior (p=0.013), así que el patrón de bandeo en ambas alas ayuda a su diferenciación. 

En el caso de P. e. fenochionis y P. e. tepicus se pueden reconocer con los caracteres del ala 

posterior y el ocelo (p<0.01). 

 

Modificaciones a la distribución geográfica 

Al comparar la distribución de los ejemplares reclasificados del grupo a priori (Fig. 16) con 

la distribución a posteriori (Fig. 17) con los caracteres del ala anterior y del ala posterior, se 

encuentra que no hay congruencia de un patrón alar independiente con una distribución 

aislada. La primera diferencia es que la distribución de la forma de P. e. fenochionis se 

amplía hasta Nayarit, mientras que la distribución de la forma de P. e. epidaus se solapa 

con la de P. e. fenochionis en Campeche, Jalisco, Morelos y Veracruz. Además existen 

datos extremos de la forma de P. e. fenochionis en San Luis Potosí y de la forma P. e. 

tepicus en Oaxaca.  
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Figura 16. Puntos de distribución de las ejemplares utilizados en los análisis, clasificados a 

priori. 
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Figura 17. Distribución de las tres subespecies a partir de los ejemplares reclasificados 
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Prueba de Mantel 

El primer análisis de Mantel muestra que hay una correlación entre el espacio geográfico y 

el espacio morfométrico para P. e. fenochionis con los caracteres del ala anterior y del ala 

posterior (Cuadro 3), mientras que en P. e. epidaus y P. e. tepicus sólo hay dicha 

correlación con los caracteres del ala posterior. Por lo tanto, en estos grupos y caracteres, el 

cambio en la forma está relacionado con factores con un gradiente geográfico. 

 

Cuadro 3. Correlación entre distancia geográfica y distancia morfométrica con prueba de 

Mantel. Valores entre paréntesis es el valor de p. 

Carácter Valor de correlación  

P. e. epidaus P. e. 

fenochionis 

P. e. tepicus P. e. epidaus x 

P. e. 

fenochionis 

P. e.epidaus x 

P. e. tepicus 

P. e. 

fenochionis x 

P. e. tepicus 

Ala anterior 0.15 (0.082) 0.17 (0.001) 0.04 (0.249) -0.04 (0.671) 0.53 (0.001) 0.12 (0.078) 

Ala posterior  0.17 (0.043) 0.17 (0.001) 1 (0.001) 0.002 (0.448) 0.42 (0.004) 0.1 (0.161) 

Ocelo -0.07 (0.771) 0.03 (0.151) 0.06 (0.18) -0.26 (0.994) -0.16 (0.913) -0.1 (0.885) 

 

A partir del análisis de Kruskal-Wallis y la segunda parte del análisis de Mantel, P. e. 

epidaus y P. e. tepicus muestra una distribución tipo 1 (Fig. 6), ya que hay diferencias 

significativas en la forma, así como una correlación positiva con la forma del ala anterior y 

posterior respecto la distribución geográfica, por lo que a pesar de ser dos grupos 

independientes, la variación que tiene el grupo de P. e. tepicus es amplia, que incluso llega 

a parecerse a la forma de P. e. epidaus. Para el caso de P. e. epidaus con P. e. fenochionis, 

presentan una distribución tipo 3 ya que tienen una forma independiente pero no hay una 

correlación entre la forma y su distribución geográfica. Debido a que P. e. epidaus y P. e. 

fenochionis son diferentes en los tres conjuntos de marcas, estos dos grupos pueden 

reconocerse fácilmente incluso en las zonas de contacto (Fig. 17), por lo que se deben 

considerar subespecies válidas. Mientras que P. e. fenochionis con P. e. tepicus también 

presentan una distribución tipo 3, pueden reconocerse con los caracteres del ala posterior y 

el ocelo incluso en zonas de contacto, podrían ser subespecies válidas, sin embargo, al no 
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observase una diferencia en la distribución geográfica (Fig. 17), se considera como una sola 

subespecie. 

 

Por lo tanto se reconocen como subespecies válidas a P. e. epidaus y P. e. fenochionis, 

mientras que P. e. tepicus se considera parte de P. e. fenochionis debido a que presentan 

una distribución solapada. Estas subespecies se caracterizan porque en P. e. epidaus la 

quinta banda del ala anterior no se une a la banda marginal, termina en la vena M2 o no 

llega a tocarla, la segunda banda negra del ala posterior no es mayor a la distancia entre SC2 

y R1, y se distribuye en las provincias biogeográficas del Golfo de México (Morrone et al., 

2002). Mientras que en P. e. fenochionis, la quinta banda del ala anterior se extiende hasta 

la banda marginal, la segunda banda del ala posterior es más ancha y siempre llega hasta la 

banda submarginal, que también es de mayor grosor que en P. e. epidaus, y se distribuye en 

las provincias biogeográficas de la Costa del Pacífico mexicano, la Cuenca del Balsas y la 

Sierra Madre del Sur. Los ejemplares identificados previamente como P. e. tepicus 

presentan una forma con variación amplia que va desde la forma de P. e. fenochionis y con 

formas similares a P. e. epidaus en el estado de Nayarit. 
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DISCUSIÓN 

Identificación de subespecies a partir de la forma 

La variación en la forma alar de P. epidaus es claramente observada en las subespecies de 

P. e. epidaus y P. e. fenochionis con el uso de morfometría geométrica. Las diferencias son 

notorias en la mayoría de los ejemplares con relación a su distribución geográfica, con 

excepción de las zonas de contacto de Chiapas, Morelos y sur de Veracruz. Estas 

diferencias se presentaron en el largo de la banda cinco del ala anterior, así como en el 

grosor y largo de la banda dos del ala posterior, que concuerdan con las descripciones 

originales (Godman y Salvin, 1868; Rotschild y Jordan, 1906); además, aquí se aporta 

información nueva para diferenciar a ambas subespecies con la banda submarginal del ala 

posterior, característica propuesta en este trabajo. 

 

El conjunto de caracteres para el ocelo no fue informativo con los análisis morfométricos. 

A pesar de que la prueba de Kruskal-Wallis indica que se puede reconocer a los tres grupos,  

pero la poca variación que presenta, hace difícil su uso para clasificar individuos a alguno 

de estos grupos. Dicha variación no se recupera con la gradilla de deformación, ya que las 

formas promedio de los tres grupos, son cercanas a la forma promedio general de la 

especie. Por ello la forma del ocelo no parece un carácter útil para clasificar a nivel 

subespecífico o incluso a nivel específico como se ha comprobado en grupos de 

Nymphalidae, donde se ha demostrado su covariación respecto a otras estructuras (Breuker 

et al., 2007; Oliver et al., 2012; Sanzana et al., 2013). 

 

Correlación de la forma con la distribución 

Una tendencia que se ha realizado con la clasificación de ejemplares a nivel de subespecie 

es la identificación a partir de su distribución o de su forma, en lugar de la congruencia 

entre ambos criterios. La hipótesis de que un cambio en la distribución ocasionará una 

forma particular que reconozca a una subdivisión de la especie (Llorente, 1988) no siempre 

se cumple, debido a que los cambios en la forma también son causados por presiones 

ecológicas en un mismo sitio, lo que ocasiona que una misma forma se presente en dos 

regiones diferentes con condiciones ambientales similares (Blackenhorn y Demont, 2004); 

o viceversa, que dos formas distintas estén en un mismo sitio con condiciones ambientales 
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muy variables. Por ello, en algunos lugares, la variación climática genera mayor variación 

dentro de una misma subespecie y ocasiona formas extremas como en el caso de los 

ejemplares de P. e. fenochionis en Nayarit. 

 

La barrera biogeográfica de la Depresión del Balsas no se sustenta con estos grupos, debido 

a la ampliación del área de distribución de P. e. fenochionis. En la distribución que 

presentan Llorente et al. (1997) para las subespecies de P. epidaus ubican a cada 

subespecie delimitada por las provincias biogeográficas, la del Golfo de México para P. e. 

epidaus, y la Costa del Pacífico Mexicano en la región Oaxaca-Guerrero para P. e. 

fenochionis y la parte norte de la Costa del Pacífico Mexicano en la región de Nueva 

Galicia para P. e. tepicus. Este patrón de distribución se ha propuesto para otros grupos de 

mariposas como Consul electra, Dismorphia amphiona, Pereute charops, Diaethria 

asteria, Lieinix nemesis, Heliochroma crocea, entre otros (Halffter, 1976; Llorente, 1983; 

Llorente, 1988; Llorente et al., 1992; Llorente y Luis, 1992; Luis et al., 1996; Morrone et 

al., 2002). Dichos trabajos plantean la hipótesis de una división geográfica entre las 

regiones de Nueva Galicia y Oaxaca-Guerrero, que es causada por un cambio en el clima y 

de las comunidades vegetales en la depresión del Balsas, lo que provoca que sean escasos 

los ejemplares en la Depresión del Balsas. La presencia de esta disyunción ocasionaría un 

patrón de distribución en islas (Llorente et al., 1992; Llorente y Escalante, 1992; Llorente y 

Luis, 1992) lo que reforzaría la hipótesis de dos subespecies en el Atlántico para P. 

epidaus. Sin embargo, estos trabajos consideran que hacen falta estudios que lo corroboren 

esta hipótesis ante una baja cantidad de muestreos, además que no mostraron la distribución 

y abundancia de formas intermedias.  

 

Los ejemplares clasificados como P. e. epidaus o P. e. fenochionis que no se ubican en su 

área de distribución esperada podrían tratarse de formas intermedias entre ambas 

subespecies. Estas formas intermedias podrían presentar un menor grosor  de las bandas 

pero el mismo largo que en alguna de las dos subespecies o viceversa, los cuales 

corresponden a los puntos más alejados de la forma promedio del CVA. Con base en el 

concepto de subespecie, se esperaría que las formas intermedias o la presencia de ambas 

formas en una sola localidad ocurrieran solo en las zonas de contacto (Bedoya y Murillo, 
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2011). Sin embargo, las posibles formas intermedias se ubican enlos estados de Campeche, 

Jalisco, Oaxaca, San Luis Potosí y Veracruz, por lo cual no solo se presentarían en las 

zonas de contacto. Un caso similar ocurre en el grupo de Papilio machaon o el caso de 

Prepona deiphile, donde hay subespecies definidas aun cuando la distribución de la forma 

no es del todo congruente con la distribución geográfica (Llorente et al., 1992; Dupuis y 

Sperling, 2015). 

 

El cambio en el patrón alar en P. epidaus en las dos subespecies se debe al cambio en la 

cantidad de melanina, lo que ocasiona que las bandas disminuyan o aumenten su grosor. En 

particular en las subespecies de P. epidaus podría relacionarse con la termorregulación 

(Kingsolver y Wiemasz, 1991) o protección contra radiación ultravioleta (Gunn, 1998), ya 

que parece concordar con la regla de Gloger (Gloger, 1833; Zhenget al., 2015) al haber una 

disminución en la cantidad de melanina a una mayor latitud, como ocurre en Nayarit con P. 

e. fenochionis. Además es probable que también se cumple la regla inversa de Bergman 

(Blackenhorn y Demont, 2004) en ambas subespecies, a pesar de que no se consideró el 

tamaño en este análisis, a ojo se aprecia que los ejemplares de menor tamaño están en San 

Luis Potosí y Nayarit, en comparación con los ejemplares del sur de México. De ser así, 

estás subespecies se soportan aún más, debido a que sus variaciones serían reflejo de 

adaptaciones locales, además de presentar una gran plasticidad fenotípica (Stern, 2000). 

Para probar estas reglas ecológicas se debería correlacionar el tamaño con la latitud y con la 

temperatura media de los sitios de recolecta. 

 

Importancia de la continuidad en el uso de la categoría subespecífica 

La importancia que se le da a las subespecies es su uso en la conservación de la 

biodiversidad (Zink, 2004). Por un lado, las subespecies reflejan componentes evolutivos 

infraespecíficos debido a la congruencia de la distribución geográfica con cambios 

morfológicos con base genética (Mulcahy, 2008); por otra parte, se considera que las 

subespecies, en particular en aves, son unidades apropiadas de conservación para especies 

amenazadas, ya que reflejarían unidades evolutivas independientes por debajo del nivel de 

especie, similar a lo que se considera como una especie con el CFE, CEE o el CLGE 

(Gavinet al. 1999; Pasquet 1999; Haiget al. 2004; Funk et al., 2007; Braby et al., 2012). 
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Por otra parte, las nuevas herramientas encuentran que las diferencias morfológicas en las 

subespecies no reflejan cambios genéticos, en particular con el uso de DNAmt y 

aloenzimas (Sheppard et al., 2002; Proshek et al., 2015), además de que forman grupos 

parafiléticos (Willmott y Hall, 2013), lo que indica que las subespecies no cumplen con su 

función como unidades genéticas estables con potencial evolutivo (Wilson y Brown, 1953; 

Zink, 1989; Ball y Avise, 1992; Zink et al., 2000; Zink, 2004; Patten, 2010;  Braby et al., 

2012). Pese a ello, las subespecies sí ayudan a entender la variación debajo del nivel de 

especie, independientemente de las bases genéticas de dicha variación (Aldrich et al., 2007; 

Donegan y Avedaño, 2009; Angelier et al., 2011; Campo-Moreno, 2012; Gómez-Garcés et 

al., 2012). Los cambios morfológicos presentados por P. epidaus, tienen una estructura 

espacial definida y parecen reflejar adaptaciones locales, por lo que es una manera fácil y 

económica de poder identificar zonas prioritarias de conservación. 

 

Las subespecies también son útiles como subunidades geográficas en la estimación de los 

patrones históricos de la divergencia entre las poblaciones (Phillimore y Owens, 2006; 

Braby et al., 2012). Esto se nota en la distribución geográfica de las dos subespecies de P. 

epidaus, la cual coincide con la distribución en el Pacífico de P. agesilaus fortis y P. 

thyastes occidentalis, así como la distribución en el Atlántico de P. agesilaus neosilaus y P. 

thyastes marchandii (Hamilton et al., 1994), lo que representa un patrón de dispersión 

neotropical típico con penetración media (Halffter, 1976). En consecuencia, para el estudio 

de patrones históricos a menor escala, se pueden utilizar las subespecies en diferentes 

especies, en lugar de estudios a nivel de Género. 

 

PERSPECTIVAS 

Es recomendable considerar un estudio que englobe la variación que pueda existir en P. 

epidaus a lo largo de México a Nicaragua, ya que puede existir más de dos subespecies en 

ese rango amplio de distribución. Se sugieren estudios que expliquen a qué se debe la 

variación en la cantidad de melanina, ya que ambas subespecies ocupan diferentes 

ambientes pero pueden mantener el patrón de bandeo, así como lo que ocurre en Nayarit, 

donde se presenta la forma promedio de P. e. fenochionis y una forma menos melanizada. 
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CONCLUSIONES 

 

- Se encontró que los análisis morfométricos permiten un reconocimiento cuantitativo 

a los análisis tradicionales, con las que se reconocieron las formas de P. e. epidaus y 

P. e. fenochionis. 

- Las diferencias que identifican a cada subespecie radican en el grosor y longitud de 

las bandas del ala anterior y posterior, mientras que el ocelo no es útil para 

discriminar entre las dos subespecies debido a la gran cantidad de variación que 

presenta.  

- El análisis morfométrico indica que las diferencias morfológicas se basan 

principalmente en el largo de la quinta banda del ala anterior, en el largo y ancho de 

la segunda banda del ala posterior y el grosor dela banda submarginal del ala 

posterior. 

- A partir de los análisis morfométricos y el mapa de distribución con los ejemplares 

reclasificados y bajo el concepto biológico de especie, P. epidaus presenta sólo dos 

subespecies: P. e. epidaus en el Atlántico y P. e. fenochionis en la vertiente del 

Pacífico; con formas intermedias en las zonas de contacto.  

- Se encontró que P. e. tepicus no es diagnosticable con los caracteres utilizados, 

asimismo su área de distribución se sobrepone con P. e. fenochionis, por lo que se 

considera una forma extrema de P. e. fenochionis.  

- El concepto de subespecie tiene que basarse en la congruencia de la distribución 

geográfica y la variación morfológica.  
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ANEXO 1 

Datos de los ejemplares utilizados en el análisis de morfometría geométrica. Número de 

catálogo del MZFC, sexo y localidad del material utilizado en los análisis morfométricos y 

geográficos. 

 

Protographium epidaus epidaus 

- Campeche:  

 Ejido nuevo Becal (18.216, -89.833): 2♂ (#243279, #243280). 

- Oaxaca:  

 San José Chiltepec (17.911, -96.165): 2♂ (#31660, #31668). 

 San Martín Soyolapan (17.667, -96.265): 1♀ (#67681). 

- Puebla:  

 La Ceiba (20.374, -97.842): 4♂ (#67682, #67684, #67685, #67686). 

 Tequezquitla (20.25, -97.883): 1♂ (#67668). 

- San Luis Potosí: 

 Matlapa (21.328. -98.793): 1♂ (#64891). 

 Palitla (21.271, -98.751): 1 ♀ (#64895). 

 

- Veracruz: 

 Monte San Marcos (19.659, -96.846): 1♂ (#64403). 

 Región de Catemaco (18.375, -94.986): 27 ♂ (#35761, #35765, #35766, #35771, 

#35783, #35784, #35785, #35793, #35794, #35795, #35803, #35806, #35807, 

#35808, #35809, #35810, #35811, #35812, #244472, #244478, #244485, #244492, 

#244500, #244503, #244504, #244508, #244509) 

 Santa Rosa (19.05, -96.5): 3♂ (#43890, #43891, #43892). 

Protographium epidaus fenochionis 

- Chiapas:  

 Mirador Sumidero (16.83, -92.92): 1♀ (#57485). 
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 Palenque (17.49, -91.943): 4♂ (#64876, #64878, #64880, 1 sin No. de catálogo) 

- Guerrero: 

 Atoyac de Álvarez (17.207, -100.467): 3♂ y 1♀. (#43911, #43912, #43917, 

#43916). 

 Hacienda Taxco Viejo (18.463, -99.561): 1♂ (#43910). 

 Tlalchapa (18.402, -100.471): 1♂ (sin No. de catálogo). 

- Michoacán: 

 Los Chorros del Varal (19.495, -102.546): 2♂ (#57645, 1 sin No. de catálogo). 

 Toscano (18.6, -102.516): 9♂ (#224575, 8 sin No. de catálogo). 

 Las Juntas (18.387, -102.223): 2♂ (#224574, 1 sin No. de catálogo). 

 Baden de Neixpa (18.093, -102.757): 1♂ (sin No. de catálogo). 

 Cupatitzio (19.351, -102.063): 1♂ (sin No. de catálogo). 

- Morelos: 

 Coatlán del Río (18.713, -99.413): 4♂ (#43903, #43904, #43905, 1 sin No. de 

catálogo). 

 Cuernavaca (18.959, -99.243): 1♂ (#43908). 

 Palmira (18.836, -99.208): 1♂ (#43909). 

 Yautepec (18.899, -99.057): 3♂ (#43906, #43907, #57712). 

- Oaxaca: 

 Chimalapas (16.879, -94.671): 1♂ (#43915). 

 El Arrollo (16.463, -94.523): 2♂ (#31641, #31642). 

 Huatulco (15.834, -96.144): 10♂ (#31635, #31637, #31644, #31645, #31649, 

#31655, #31656, #64875, #64877, #64888). 

 La Soledad (15.984, -96.526): 1♂ (#31631).  

 Loxicha (15.888, -96.472): 3♂ (#64882, #64886, 1 sin No. de catálogo). 

 Presa Benito Juárez (16.425, -95.383): 1♂ (#31647). 
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 Zipolite (16.403, -94.488): 16♂ (#31636, #31638, #31639, #31640, #31646, 

#31648, #31650, #31651, #31652, #31653, #31654, #31657, #64883, #64884, 

#64885, #64887). 

Protographium epidaus tepicus 

- Colima: 

 Agua Dulce (19.266, -103.883): 8♂ (#43918, #43919, #43920, #43921, #43922, 

#43923, #43924, 1 sin No. de catálogo). 

 La salada (19.051, -103.757): 2♂ y 1♀. (#52619, #52622, #52620). 

 

- Jalisco: 

 Ahuatlán (19.651, -104.312): 2♂ y 1♀ (#43939, #43940, 1 sin No. de catálogo). 

 Guadalajara (20.638, -103.301): 2♀ (#43942, 1 sin No. de catálogo). 

 La Calera (19.575, -104.416): 2♂. (#43941, 1 sin No. de catálogo). 

 

- Michoacán:  

 Parácuaro (19.141, -102.211): 1♂ (sin No. de catálogo). 

 

- Nayarit: 

 Mecatán (21.515, -105.114): 1♂ (#43945). 

 Jumatán (21.618, -105.031): 2♂ y 1♀ (#43944, 43943, 1 sin No. de catálogo). 

 El Palillo (21.646, -105.165): 19 ♂ y 2♀ (#43926, #43927, #43928, #43930, 

#43931, #43933, #43934, #43935, #43936, #43937, #43938, #43929, 9 sin No. de 

catálogo). 

 Singayta (21.553, -105.218): 2♂ (#43946, 1 sin No. de catálogo). 
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