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STRESZCZENIE

Niniejsze opracowanie stanowi przeglad wybranych zagadnien z zakresu taksonomii, bio-
geografii oraz ewolucjonizmu, w ktorych za grupe modelowg stuzy plemie Pronophilini,
neotropikalne motyle z podrodziny oczennicowatych (Satyrinae). Opracowanie to powstato
na podstawie danych dotad nie publikowanych oraz w oparciu o ponad 70 oryginalnych prac
autorskich. Sktada si¢ z czterech rozdziatéw. W pierwszym omowiony zostal obszar badan
pod wzgledem fizykogeograficznym, srodowiskowym i zoogeograficznym. Drugi poswie-
cony jest systematyce i taksonomii. Zawiera on przeglad gtownych cech morfologicznych
oraz innych cech istotnych z punktu widzenia analizy pokrewienstw, streszczenie badan na
temat systematyki i filogenezy plemienia Pronophilini, a takze propozycje nowego podzia-
tu systematycznego badanej grupy. Poruszone w nim zostaty ponadto niektére zagadnienia
teoretyczne zwiazane z definicja gatunku. Trzeci rozdzial dotyczy zagadnien zoogeografii
opisowej 1 analitycznej w ujeciu historycznym i filogenetycznym. Omdwione w nim zosta-
ty miedzy innymi gldwne wzorce rozmieszczenia geograficznego, w tym zasiegi endemiczne
1 dysjunktywne pod katem ich znaczenia dla hipotez biogeograficznych, takich jak pokre-
wienstwa gondwanskie i transatlantyckie, wymiana gatunkowa pomigdzy dwoma Ameryka-
mi za posrednictwem Przesmyku Panamskiego oraz pochodzenie fauny Wyzyny Gujanskie;j
w polemice dyspersalistow i wikarystow. Opisane zostaly wazniejsze metody analityczne
majace zastosowanie w biogeografii plemienia Pronophilini. Rozdziat ten zawiera rowniez
przeglad dotychczasowych badan na temat wzorcow roznorodnosci geograficznej i wyso-
kosciowej w Andach oraz hipotezy na temat historii radiacji oraz obszaru pochodzenia ple-
mienia. Poruszone zostato rowniez zagadnienie wysokosciowych zasiggdw parapatrycznych
z perspektywy konkurencyjnego wypierania i interferencji przestrzennej. Czwarty rozdziat
opracowania zawiera omowienie gtownych modeli specjacji na przyktadzie badanej grupy
z perspektywy genetycznej, geologicznej i paleoekologicznej w powiazaniu z danymi filo-
genetycznymi i zoogeograficznymi. Dotyczy on takze kilku wybranych istotnych zagadnien
zwiazanych z doborem naturalnym oraz przystosowaniami behawioralnymi i morfologicz-
nymi do zycia w warunkach wysokogoérskich. W zatgcznikach zamieszczony zostat migdzy
innymi aktualny katalog gatunkéw i podgatunkow nalezacych do plemienia Pronophilini na
podstawie prac autorskich i danych niepublikowanych, gtéwnie w oparciu o zbioér naukowy
znajdujacy si¢ w Muzeum Zoologicznym Uniwersytetu Jagiellonskiego.

SUMMARY

This book is an overview of selected aspects of taxonomy, biogeography and evolutionary
biology of the Pronophilini, a tribe of neotropical satyrid butterflies (Nymphalidae) used here
as the model group. It bases on over 70 original research papers and hitherto unpublished
data, and consists of four chapters. The first one describes the research area, including main
mountain ranges and biomes of continental South and Central Americas, and its subdivision
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into zoogeographical units. The second chapter is concerned with butterfly taxonomy, and is
an overview of the taxonomically most informative characters, with a strong emphasis on adult
morphology, but it also takes into considerations genetic, ecological and bahavioural traits.
It comprises an outline of the research on the systematics and phylogeny of the Pronophilini,
as well as a new sub-division of this group based on a preliminary cladistic analysis. It also
discusses some theoretical problems related with the definition of species and genus. The third
chapter is concerned with some problems of descriptive and analytical zoogeography from
a historical and phylogenetic perspective. It is concerned with some of its key issues, such
as the types of geographic distributions, with an emphasis on the importance of endemic and
disjunctive ranges for biogeography. In particular, some hypothesis are discussed, including on
the Gondwanian and trans-Atlantic relationships, Great American Interchange, and the origins
of the Guyana Shield fauna in the long lasting dispute between dispersalists and vicarianists. It
describes some of the most relevant analytical methods applied in the biogeograhical studies of
the tribe Pronophilini. It overviews current research on the patterns of latitudinal and altitudinal
diversity in the Andes, and some hypotheses on the patterns of radiations and origins of the tribe.
It also approaches the issue of parapatric altitudinal distributions from the evolutionary ecology
perspective hypotheses of competitive exclusion and spatial interferences. The fourth chapter
consist of an overview of main models of speciation on the example of the tribe Pronophilini
from a ecological perspective in connection with phylogenetic and distributional data. It also
concerns some important issues related with natural selection, behavioural and morphological
adaptations to high elevation habitats, in particular the phenomenon of brachyptery. A current
check-list of genera and species of the tribe Pronophilini based on authors’ published and un-
published sources is included in appendices, as well as the lists of Pronophilini host plants,
author’s field localities, and consulted, nearly 50 collections, most important of which at the
Zoological Museum of the Jagiellonian University holding approximately 50 000 specimens,
including 1 000 primary and secondary types, belonging to 95% known taxa of Pronophilini.
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de Janeiro, Minas Gerais, Sao Paulo i Parana na diugosci okoto 1 500 km. Powstaty one w wy-
niku orogenezy majacej miejsce na granicy kredy i trzeciorzedu. Poszczegélne czesci tych gor
nosza nazwe Serra de Bocaina, Serra de Paranapiacaba, Serra Negra, Serra dos Orgios, oraz
liczacy okoto 500 km diugosci masyw Serra da Mantiqueira, gdzie potozony jest najwyzszy
szczyt Cerro da Mina (2 798 m).

2.1.4. Gory Ameryki Srodkowej

Obszary gorskie Ameryki Srodkowej nie tworza zwartego systemu. Jest to ciag stozkow
wulkanicznych tworzacych wysokie gniazda, poprzecinany nizej potozonymi obszarami
wyzynnymi, ciagnacy si¢ od Przesmyku Panamskiego po potudniowy Meksyk. Najdalej na
potudnie wysunigtym masywem jest Serrania de Darién potozony wzdtuz granicy panam-
sko-kolumbijskiej, o maksymalnej wysokosci 1 850 m n.p.m. Na terenie zachodniej Panamy
oraz wschodniej Kostaryki rozciaga si¢ Cordillera de Talamanca z najwyzszymi szczytami
aktywnych wulkanéw Baru i Chirripo (3 820 m). Pasmo to przechodzi w tak zwana Kor-
dylier¢ Centralna (wulkan Iraza 3 420 m), a nastgpnie w zdecydowanie nizsza Kordyliere
Guanacaste (wulkan Miravalles 2 020 m). Ku zachodowi, na terytorium Nikaragui dominuja
obszary wyzynne nie przekraczajace 1 500 m n.p.m. Kolejne wysokie pasmo to Sierra Madre
ciagnace si¢ od Salwadoru przez potudniowg Gwatemalg po meksykanski stan Chiapas. Sklada
si¢ ono z ciagu wulkanéw, z ktérych wiele to wulkany aktywne. Najwyzsze z nich to Tacana

Ryc. 2. Gtéwne kontynentalne obszary gérskie Ameryki Potudniowej: 1. Andy wraz z masywami peryferyjnymi;
2. Wyzyna Gujariska; 3. Géry Atlantyckie
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Ryc. 6. Puna. A. Kordyliera Biata w srodkowym Peru (4 000 m n.p.m.) (fot. P. Boyer). B. Puna de tola na
Altiplano w potudniowym Peru (4 200 m n.p.m.) (fot. B. Boyer)

(Bromeliaceae). Na niemal pustynnych terenach, w miejscach wystepowania gleb stonych
rozwija si¢ ubozsza odmiana tej formacji, tak zwana puna de tola. (NT1001, 1002, 1003)

2.2.4. Wilgotne lasy patagonskie

Na zachodnich stokach Andéw, w przyblizeniu na potudnie od 40°S wystepuje bardzo specy-
ficzna formacja roslinna. Sa to wilgotne lasy patagoniskie, zwane réwniez lasami andyjsko-pata-
gonskimi lub waldiwijskimi. Porastaja one region charakteryzujacy sie jednymi z najwyzszych
na swiecie opadami oraz stosunkowo niewielkimi, biorac pod uwage szerokos¢ geograficzna,
roznicami temperatur pomigdzy latem a zima. Gléwnymi elementami florystycznymi sa lasy
bukanowe Nothofagus (Fagaceae), z udziatem drzew iglastych z rodzaju Podocarpus (Podo-
carpaceae) i araukarii (Araucariaceae) oraz bambuséw z rodzaju Chusquea. (NT0402, 0404)

Ryc. 7. Wilgotne lasy patagoriskie: A. Las waldiwijski z kepami bambusa Chusquea w $rodkowym Chile
(700 m n.p.m.) (fot. T. Pyrcz); B. Las waldiwijski i Srodowiska lakowe w §rodkowym Chile (400 m n.p.m.)
(fot. T. Pyrcz)

2.2.5. Stepy i tundra subantarktyczna

Wschodnie stoki Andéw patagoniskich w Argentynie i przygraniczne obszary Chile, na potu-
dnie od okoto 42°S czyli od potwyspu Valdés, pokrywaja trawiaste formacje roélinne, bedace
odpowiednikami arktycznej tundry. W miar¢ posuwania si¢ ku potnocy sa to stepy (shrub
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Ryc. 21. Pokryty gestymi tuskami czutek Argyrophorus chzlenszs A. §rodkowa czeg$¢ czulka; B. butawka
z widocznymi tuskami i sensillami

C D

Ryc. 22. Stosunek dlugosci czutka skrzydta do dtugosci przedniego skrzydta wzdtuz kosty w plemieniu Pro-
nophilini sensu Miller: A. Pseudomaniola asuba (0,53); B. Cheimas opalinus (0,37); C. Eretris subpun-
ctata (0,35); D. Redonda camachoi (0,43). Rodzaj Pseudomaniola posiada wzglednie najdtuzsze czutki
w obrebie plemienia, zas rodzaj Eretris najkrotsze

taksonomicznych, takich jak plemig lub rodzaj, przydatnos$é cech morfologii czutkoéw z punktu
widzenia filogenetycznego jest mniejsza. Wynika to z duzej warto$ci funkcjonalnej tego na-
rzadu, a przez to podatnosci na szybka ewolucje jego cech morfologicznych pod wplywem
warunkow srodowiskowych. Na czutkach znajduja si¢ sensille zaopatrzone w chemoreceptory
i termoreceptory odpowiedzialne za odbior lotnych feromondw oraz ocene wartosci tempera-
tury. Dla przyktadu, w obrgbie rodzaju Lymanopoda nalezacego do plemienia Pronophilini sensu
Miller, spokrewnione gatunki zamieszkujace lasy chmurne majg wydluzone, nitkowate butawki
(Ryc. 18A), podczas gdy gatunki wystepujace na takach typu paramo maja je mocno rozszerzone
i tyzeczkowate (Ryc. 18B) (Pyrcz i in., 1999; Casner i Pyrcz, 2010). Podobne roznice mozna
zaobserwowac u blisko spokrewnionych gatunkow z rodzaju Redonda (Ryc. 17). Budowa buta-
wek nie stanowi zatem w wigkszosci przypadkéw dowodu na blizsze pokrewienstwo, lecz raczej
przejaw konwergencji srodowiskowej. Morfologicznie podobne, mocno zgrubiate, tyzeczkowa-
ne bulawki wystepuja u luzno spokrewnionych gatunkéw Lymanopoda, Redonda i Diaphanos
zasiedlajacych taki wysokogorskie. Pomimo wystgpujacych niekiedy w obrebie rodzajow istot-
nych réznic w budowie, czutki moga dostarczac takze istotnych cech o charakterze synapomorfii.
W obrebie plemienia Pronophilini istotng z punktu taksonomicznego i filogenetycznego ceche
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niebieskiej czesci widma $wiatta stonecznego i zmniejszenie przenikania $wiatta do wnetrza
huski.

Specyficzna mikrostrukture tusek bedacych zrodtem barw strukturalnych posiada gatunek
Argyrophorus argenteus. Powierzchnia pomigdzy zeberkami tusek pokryta jest u niego catko-
wicie lub niemal catkowicie nieporowata btong (Ryc. 41). Zmniejsza to do minimum przeni-
kanie swiatta do wnetrza tuski i zmienia wlasciwosci odbijania $wiatta (Vukusic i in., 2009). U
gatunkow pokrewnych, na przyktad A. chiliensis lub A. monticolens, tego typu ultrastruktura
tusek nie wystepuje. Wskazuje to, ze jest to cecha specyficzna, autapomorfia 4. argyrophorus
i nie ma wigkszego znaczenia dla badan filogenetycznych w obrebie rodzaju.

Inny rodzaj przeksztatcenia tusek odgrywajacy role w powstawaniu barw strukturalnych
dotyczy nie samej architektury powierzchni tusek ale ich ksztaltu. W rodzaju Cheimas tuski
bedace zrodtem zielonkawo-niebieskiej potyskliwej barwy typu ,, Tyndall” tworzace plamy na
grzbietowej stronie tylnych skrzydet odbijaja $wiatto od matych lejkowatych rowkéw na po-
wierzchni, a ponadto maja wygiete ku dotowi krawedzie zewnetrzne. Zwigksza to powierzch-

% \‘ Pidin o7, T ookl

Ryc. 45. Luski bedace Zrédiem barw strukturalnych: A. Cheimas opalinus: po lewej, plaskie tuski pokrywo-
we zawierajace melaning, po prawej, wygiete ku dotowi na krawedzi zewnetrznej tuski bedace Zrodlem
polyskliwej barwy niebieskozielonej w czesci Srodkowej tylnego skrzydta; B. Lymanopoda dietzi oliva:
tuski bedace Zrédtem fioletowosrebrnej barwy strukturalnej, wzdtuz krawedzi kostalnej tylnego skrzydta,
z krawedziami zewngtrznymi lekko wygigtymi ku dotowi

Ryc. 46. Plamy dyskalne na stronie grzbietowej tylnych skrzydet: A. Lasiophila piscina: biata plama z tusek
pigmentowych; B. Cheimas opalinus: zielononiebieska plama z tusek strukturalnych
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Samce motyli z podrodziny Satyrinae wykazuja zachowania terytorialne, to jest aktyw-
na obrong obszaru, na ktérym istnieje wigksze prawdopodobienstwo napotkania partnera.
Znacznie czgsciej przybieraja one postac ,,zrytualizowanych” interakcji anizeli agresywnych
powietrznych star¢, ktore sa raczej charakterystyczne dla innych grup rodziny Nymphalidae
(Pyrcz, 2009). Tym niemniej, przynajmniej dwa rodzaje z plemienia Pronophilini: (Junea i Ar-
huaco) cechuja sie zdecydowanie terytorialnym, agresywnym zachowaniem (DeVries, 1987).
Nie wykluczone, Ze podobiefistwo behawioralne odzwierciedla w tym przypadku réwniez po-
krewienstwo filetyczne, gdyz rodzaje te charakteryzuja sie rowniez zblizong morfologia.

Zachowanie pokarmowe moze rowniez by¢ uznane za istotna ceche filogenetyczna. Rodzi-
na Nymphalidae dzieli si¢ na dwa gtowne klady, z ktérych jeden tworza gatunki z podrodziny
Heliconiinae i Nymphalinae odzywiajace si¢ glownie nektarem i pytkiem kwiatowym, a drugi
podrodziny Limenitidinae, Bibilidinae oraz siedem podrodzin tworzacych monofiletyczng gru-
pe tak zwanych ,,Satyroidéw”, z podrodzing Satyrinae, ktére odzywiaja sie glownie gnijacymi
owocami (Freitas i Brown, 2004). W obrebie plemienia Pronophilini mozna zaobserwowacé
roznorodne przystosowania pokarmowe (Ryc. 79). Mozna powiedzie¢, ze wiekszo$é gatun-
kéw to oportunisci pokarmowi. Niektore gatunki z rodzaju Pedaliodes odzywiajg si¢ zardwno
nektarem, jak gnijacymi owocami, odchodami i padlina. Brak wigc tutaj wyraznej specjalizacji
pokarmowe;.

3.2.5.2. Zachowanie gasienic

Zachowanie gasienic w roznych stadiach moze réwniez stanowi¢ zrodto informacji intere-
sujacych z punktu widzenia analizy pokrewienstw danych, co potwierdzaja wspolne wzorce
zachowan obserwowane w poszczegdlnych grupach taksonomicznych. U form larwalnych
wzorce zachowania mozna podzieli¢ na pokarmowe i ochronne. Oczywistym jest, ze rosli-
na zywicielska poprzez swoj pokr6j lub inne cechy fizyczne wymusza okreslone zachowania
majace charakter konwergencji behawioralnej. Podobnie, toksyczno$é larw moze prowadzié
do ksztaltowania si¢ podobnych wzorcow zachowania obronnego niekoniecznie u spokrew-
nionych gatunkéw. Danych behawioralnych dotyczacych gatunkéw z plemienia Pronophilini
jest jednak bardzo niewiele. Tym niemniej, zaobserwowano, ze gasienice rodzaj Daedalma

Rye. 80. Zachowanie gasienic gatunkéw z plemienia Pronophilini: A i B. Zachowanie gromadne u pierw-
szego stadium larwalnego u Daedalma fraudata (Pyrcz i in., w druku); C. Gasienica w drugim stadium
larwalnym C. medeba uktada si¢ wzdhuz osi liscia wykorzystujac kamuflujace ubarwienie i ksztatt, w nocy
ukrywa sig¢ w zrolowanych liSciach bambusa (Greeney i in., 2010)
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Ryc. 83. Fragment filogenezy podrodziny Satyrinae. Kladogram z zaznaczong pozycja plemienia Pronophilini
(neotropikalnego) i plemienia Satyrini (holarktycznego) podrodziny Satyrinae oraz kladami plemienia Pro-
nophilini, drzewo Scistego konsensusu (Pefa i in., 2006, zmodyfikowane)
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Ewolucja krotkoskrzydtosci i niezdolnosci do lotu u motyli dziennych jest wynikiem zlozo-
nego procesu przystosowania do panujacych w strefie wysokogorskich tak Kordyliery Meridy
specyficznych warunkoéw srodowiskowych. U gatunkdéw w obrebie rodzaju Redonda istnieje
duze zréznicowanie pod wzgledem stopnia brachypterycznosci, poczynajac od taksonéw, u kto-
rych dymorfizm plciowy jest niewielki, po takie, u ktorych samice sq silnie brachypteryczne
i niezdolne do aktywnego lotu (Ryc. 132). Podczas gdy u R. camachoi i R. veilloni dymorfizm
plciowy jest niewielki i ogranicza si¢ do minimalnie mniejszej rozpigtosci skrzydet u samicy,
samice R. bordoni oraz dwoch podgatunkéw R. empetrus sa wyraznie mniejsze od samcow
zar6wno pod wzgledem rozpigtosci jak i powierzchni skrzydet. To zréznicowanie w budowie
skrzydet wynika z przystosowan do réznych warunkéw srodowiskowych (wysoko$é n.p.m.,
temperatura roczna, amplitud dobowych, wilgotno$¢ wzgledna powietrza, sktad szaty roélin-
nej), jakie panuja w réznych miejscach tancucha gorskiego Kordyliery Meridy. Krétkoskrzydte
samice nie sa zdolne do aktywnego lotu, lecz moga wytacznie szybowaé w powietrzu na odle-
glos¢ zaledwie kilku metréw, gdy sa niesione podmuchami wiatru (Pyrcz, w druku).

Zjawisko brachypterycznosci u gatunkow z rodzaju Redonda zwiazane jest gloéwnie z ich
specjalizacja pokarmowa, a w szczegdlnosci ze strategia sktadania jaj przez samice. Jak wiado-
mo, skladanie jaj jest procesem wplywajacym w zasadniczym stopniu na dostosowanie osob-
nikow u fitofagéw (Rabasa i in., 2005; Schowalter, 2006). Rosliny pokarmowe larw rodzaju
Redonda w srodowisku tak wysokogorskich naleza do rodziny traw (Poaceae). Moga to by¢
bambusy Chusquea i Aulonemia o pokroju krzewiastym o wysokosci 1-2 m lub trawy z rodza-
ju Stipa lub Calamagrostis wyrastajace na wysokos¢ kilkudziesieciu centymetrow. Trawy sta-
nowia dominujaca roslinnos$¢ w srodowisku paramo. Dzigki temu samice moga sktada¢ jaja po-
przez przypadkowe rozrzucanie bezposrednio na ziemi, co nie wymaga zdolnosci do aktywnego
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Ryc. 131. A. Poréwnanie powierzchni skrzydet samcéw i samic pieciu taksonéw z rodzaju Redonda. B.
Poréwnanie stosunku dfugosci przedniego skrzydta u samcéw i samic czterech taksonéw z rodzaju Re-
donda oraz 131 innych gatunkéw z podrodziny Satyrinae, wykres rozrzutu (Viloria i in., 2003, zmody-
fikowane)
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RMM: Roger Manrique, Merida, Wenezuela
SAP: Stephane Attal, Paryz, Francja

SPC: Sebastian Padron, Cuenca, Ekwador
YGS: Yuvinka Gareca, Santa Cruz, Boliwia

Zalacznik 8

Lista synonimiczna rodzajow plemienia Pronophilini z podziatlem na klady.
Klad Elinina
— Argyrophorus Blanchard, 1852
syn. Pamperis Heimlich, 1959
syn. Punargenteus Heimlich, 1963
syn. Etcheverrius Herrera, 1965
syn. Palmaris Herrera, 1965
syn. Stuardosatyrus Herrera i Etcheverry, 1965
syn. Neomaniola Hayward, 1949
syn. Pampasatyrus Hayward, 1953
syn. Pseudocercyonis Miller i Emmel, 1971

— Faunula C. 1 R. Felder, 1867
syn. Tetraphelbia C. i R. Felder, 1867
syn. Chilanella Herrera, 1966

— Cosmosatyrus C. 1 R. Felder, 1867
— Spinantenna Hayward, 1953

— Elina Blanchard, 1852

— Nelia Hayward, 1953

— Neomaenas Wallengren, 1858
syn. Auca Hayward, 1953
syn. Neosatyrus Wallengren, 1858
syn. Quilaphoteosus Herrera, 1966
syn. Haywardella Herrera, 1966
syn. Homeonympha C. 1 R. Felder, 1867
syn. Nelia Hayward, 1953

Klad Pronophilina

— Apexacuta Pyrcz, 2004

— Arhuaco Adams i Bernard, 1977
— Cheimas Thieme, 1907

— Corades Hewitson, 1849

— Daedalma Hewitson, 1858

— Dangond Adams i1 Bernard, 1979
— Redonda Adams i Bernard, 1981
— Drucina Butler, 1872

— Druphila Pyrcz, 2004

— Eteona Doubleday, 1848

— Foetterleia Viloria, 2004

— Junea Hemming, 1964

— Lasiophila C. 1 R. Felder, 1859
— Mygona Thieme, 1907
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