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RESUMEN GENERAL

La distribucion espacial de la biodiversidad es el resultado de procesos
histéricos complejos que involucran especiacion, extincion, dispersion, vicarianza
y persistencia diferencial de linajes a través del tiempo. Tradicionalmente, la alta
riqgueza de especies en centros actuales de diversidad tropical ha sido
interpretada como el resultado de la interaccidn entre un origen tropical, mayores
tasas de especiacion y/o menores tasas de extincion. Por otro lado, los centros
actuales de diversidad extratropical han sido explicados principalmente como el
resultado de procesos de acumulacion regional o inmigracidn desde otras areas,
particularmente desde regiones tropicales. Sin embargo, la riqueza actual de
especies no necesariamente refleja el area de origen de un linaje, ya que puede
ser el resultado de expansiones de rango, extinciones regionales, persistencia
diferencial o cambios historicos en la conectividad entre areas. En este contexto,
los linajes andinos y templado-australes de Sudamérica ofrecen una oportunidad
para evaluar hipotesis alternativas sobre el origen y la redistribucion histérica de

la diversidad.

En el caso particular de los lepidopteros, la familia Geometridae constituye
uno de los grupos mas diversos y ecolégicamente relevantes, pero la historia
evolutiva y biogeografica de muchos de sus linajes sudamericanos continua

siendo poco conocida. Este problema es particularmente evidente en Larentiinae,



donde varios taxones del Cono Sur han sido histéricamente asignados a géneros
del hemisferio norte o tratados como incertae sedis, debido a la falta de revisiones
taxondmicas que combinen evidencia morfolégica, molecular y biogeografica. Un
ejemplo de ello es la tribu Ennadini, un caso especialmente relevante debido a
su historia taxondmica compleja y a su distribucion en regiones tropicales y
extratropicales de América. Aunque se ha sugerido un origen tropical para la tribu
debido a su mayor riqueza actual en regiones tropicales, esta hipotesis no ha sido
evaluada explicitamente mediante una revision sistematica amplia ni mediante
biogeografia historica. Ademas, la presencia de linajes profundamente
divergentes en regiones extratropicales, especialmente en el Cono Sur de
Sudamérica, plantea la posibilidad de una historia evolutiva mas compleja que la

inferida unicamente a partir de los patrones actuales de riqueza.

En este trabajo se evalua el origen y la evolucion de la tribu Ennadini
mediante la integracion de taxonomia, sistematica y reconstruccidn biogeografica
en un marco evolutivo explicito. En particular, se busca determinar si su
distribucion actual responde a un origen estrictamente tropical, como ha sido
propuesto previamente sobre la base de su mayor riqueza actual en dichas
regiones, o bien a una historia biogeografica mas compleja en la que las regiones
extratropicales habrian tenido un papel relevante en la configuracion temprana y

expansion posterior del grupo.

Xi



En primer lugar, se reconstruye la filogenia de la tribu a partir de una matriz
de 11 regiones genéticas, estimando sus tiempos de divergencia. A partir de
estos datos se revisan y redefinen los limites taxonémicos de la tribu, lo que
permite recuperar su monofilia, diagnosticarla con respecto a otras tribus del
complejo Larentiini y establecer una nueva clasificacion. Como resultado,
Praeapodroma Heimlich se transfiere a Ennadini; se describen tres nuevos
géneros: Antuluciella gen. nov., Incantia gen. nov. y Kuyenusia gen. nov.; se
proponen cinco nuevas combinaciones, dos nuevas sinonimias y la
reinstauracion de una combinacion; y se describe una nueva especie, Kuyenusia

tenten Ramos-Gonzalez & Parra sp. nov.

En segundo lugar, se realizan reconstrucciones de areas ancestrales junto
con mapeo estocastico biogeografico (BSM) en BioGeoBEARS para caracterizar
la dinamica espacial del grupo a través del tiempo. Los resultados no respaldan
un escenario simple de origen estrictamente tropical, pese a que la mayor riqueza
actual de especies se concentra en regiones tropicales. Tampoco permiten
reemplazar esta hipotesis por un origen estrictamente extratropical basado en la
profunda divergencia de los linajes de Sudamérica austral, sino que sugieren una
distribucion andina amplia para el nodo basal de la tribu, que involucra tanto los
Andes australes como los Andes tropicales. Este resultado indica que la historia
temprana de Ennadini se asocia a una configuracion espacial compleja y amplia.
De igual modo, los analisis de eventos biogeograficos sugieren que las regiones
extratropicales australes tuvieron un papel relevante durante las etapas iniciales

xii



de la historia de Ennadini, aunque dicho papel no fue exclusivo ni constante a lo
largo del tiempo. La dinamica espacial inferida muestra una combinacion de
eventos de vicarianza y dispersion, con cambios temporales en la direccionalidad
de la dispersion entre regiones tropicales y extratropicales a partir del Mioceno.
Los resultados permiten reinterpretar la alta riqueza tropical actual de la tribu
como el resultado acumulado de una distribucion ancestral amplia, seguida por
redistribucién espacial, expansion y conectividad diferencial, mas que como

evidencia directa de un origen tropical o extratropical simple.
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INTRODUCCION GENERAL

La biogeografia es una disciplina cientifica multidisciplinaria que busca
documentar y explicar los patrones espaciales de la biodiversidad en el tiempo y
el espacio (Brown & Lomolino 1998, Lomolino et al. 2010). Segun la escala
temporal, se distinguen dos enfoques: la biogeografia ecologica, que estudia la
distribucion de las especies en el presente en relacidn con factores bidticos y
abidticos (Monge-Najera 2008; Lomolino et al. 2010), y la biogeografia historica,
cuyo objetivo es explicar la distribucion de los taxones en funcion de su historia
evolutiva (Morrone & Crisci 1995; Morrone 2007; Lomolino et al. 2010; Sanmartin

2012).

En la biogeografia historica, dos marcos interpretativos dominaron gran parte
del siglo XX. Por un lado, la dispersidn, desde los planteamientos de Linnaeus
(1781) y ampliada posteriormente por Darwin (1859) y Wallace (1876), sostiene
que las especies se originan en centros particulares y desde alli colonizan nuevas
areas atravesando barreras geograficas (Morrone 2004, Lomolino et al. 2010).
Por otro lado, la vicarianza, impulsada por Croizat (1964), plantea que la
distribucion actual se explica por la fragmentacidn de poblaciones ancestrales
debido a la apariciéon de barreras fisicas que generan especiacion alopatrica

(Morrone 2004; Lomolino et al. 2010; Sanmartin 2012). La tension entre estos



enfoques se mantuvo durante décadas, hasta que el desarrollo metodoldgico

permitid una sintesis integradora.

En las ultimas décadas, enfoques como la biogeografia de eventos (e.g.,
DIVA; Ronquist 1997) y biogeografia paramétrica probabilistica (e.g.,
BIOGEOBEARS, Ree & Smith 2008; Cox & Moore 2010; Matzke 2013a, 2013b)
han permitido superar esta dicotomia, integrando filogenias calibradas,
distribuciones geograficas y modelos estadisticos lo que posibilita inferir areas
ancestrales y cuantificar la probabilidad de distintos eventos (dispersion,
vicarianza, extincion local, entre otros). Esto brinda la oportunidad de reevaluar
hipdtesis historicas sobre el origen y la expansién de los linajes con mayor

precision y menor sesgo.

América ha sido un escenario clave para el desarrollo de hipoétesis
biogeograficas. Tradicionalmente se ha empleado el término “Neotropico” para
referirse desde México Central hasta el cono sur de Sudameérica y “Neartico” para
la region mas septentrional del continente (Wallace 1876). Esta vision es
ampliamente aceptada por zoogeografos especialistas de fauna vertebrada,
mientras que para fitogedgrafos y zoogeodgrafos especialistas en fauna
invertebrada, la Regidén Neotropical excluye al cono sur del continente y el cordén
montafioso de los Andes (Kuschel 1964; Cabrera & Willink 1973; Cox 2001;
Morrone 2014), los cuales conforman la Regién Andina sensu lato (Morrone

2015). En particular, el cono sur de Sudamérica presenta afinidades floristicas y



faunisticas singulares, con altos niveles de endemismo (Hernandez-Mazariegos

et al. 2023) y linajes diferenciados del resto del continente (Scherson et al. 2017).

El cono sur de Sudamérica constituye una de las regiones templadas mas
singulares del planeta debido a su marcado gradiente climatico e historia de
aislamiento (Armesto et al. 2007; Coronato 2020). Desde el Eoceno, el
enfriamiento global progresivo, el incremento de la orogenia andina y el
establecimiento de la corriente de Humboldt promovieron condiciones semiaridas
(40 Ma) a hiperaridas (10 Ma) en el norte de Chile (Dunai et al. 2005; Armijo et
al. 2015). Durante el Pleistoceno, en el sur de esta regién actuaron refugios
glaciales que permitieron la persistencia de biotas unicas y facilitaron procesos
de especiacion asociados a las oscilaciones climaticas (Villagran & Hinojosa
1997; Villagran & Armesto 2005; Moreira-Muioz 2011). Diversos grupos
taxondmicos muestran divergencias profundas que separan los clados templado-
australes de sus contrapartes tropicales, lo que sugiere que la biota del cono sur
ha experimentado procesos locales de diversificacion expresados como
neoendemismos y paleoendemismos (Antonelli et al. 2009; Scherson et al. 2017).
En insectos, la situacion es similar. Tanto en Coleoptera como en Lepidoptera, la
Regién Andina concentra linajes endémicos, muchas veces monoespecificos,
reflejando una larga historia de aislamiento y diferenciacion (Carrara & Flores
2015; Parra & Villagran-Mella 2008). Estas caracteristicas contribuyen a que gran
parte del territorio chileno sea considerado como un “hotspot” de biodiversidad
(i.,e. “Chilean Winter Rainfall-Valdivian Forest”, Arroyo et al. 2004) cuya

3



vulnerabilidad actual se relaciona con la presion antropogénica sobre sus

ecosistemas (Miranda et al. 2017; Noh et al. 2019).

El debate sobre como se genera la biodiversidad en estas regiones ha dado
lugar a diversas hipdtesis macroevolutivas (Wang et al. 2025), entre las que
destacan aquellas que definen estas areas como “centros de origen” (mayores
tasas de especiacidn), “centros de supervivencia” (menores tasas de extincién) o
“centros de acumulacion” (mayores tasas de inmigracion) (Croizat et al. 1974,
Pandolfi 1992; Briggs 2003; Mora et al. 2003; Goldberg et al. 2005; Roy &
Goldberg 2007; Bellwood & Meyer 2009; Bowen et al. 2013; Wang et al. 2025).
Se ha sugerido que esta ultima hipotesis explicaria la mayor cantidad de
endemismos en las zonas templadas (Igea & Tanentzap 2019; Wang et al. 2025).
En este contexto, el cono sur de Sudamérica ofrece un escenario interesante
para explorar el papel historico de las regiones templadas en la conformacion de
la biodiversidad continental debido a que combina una alta proporcién de
endemismos con la presencia de linajes que muestran divergencias profundas

respecto a sus contrapartes tropicales.

Los lepidopteros constituyen uno de los 6rdenes mas diversos de insectos,
con mas de 160.000 especies descritas a nivel mundial (van Nieukerken et al.
2011). Su amplia distribucion y diversidad ecoldgica los convierten en un grupo
clave para comprender patrones de biodiversidad y procesos biogeograficos. En

particular, varias de sus familias han sido empleadas como modelos para estudiar



gradientes espaciales de biodiversidad (e.g. Ramirez & MacGregor 2016;
Meléndez-Jaramillo et al. 2021). Sin embargo, la historia biogeografica de grupos
crepusculares sigue siendo poco comprendida; tal es el caso de los geométridos
americanos, en los que persisten importantes vacios respecto al origen y
dinamica de diversificacidon de sus linajes (Ramos-Gonzalez et al. 2024). Abordar
estas lagunas resulta esencial para evaluar el papel de las regiones templadas y

tropicales en la configuracién de la diversidad de este grupo megadiverso.

Entre los lepiddpteros, la familia Geometridae destaca por ser la segunda mas
diversa, con mas de 23800 especies descritas (Rajaei et al. 2022). Tienen un
gran potencial como bioindicadores dado su amplia distribucion, alta diversidad,
facil muestreo y estrecha relacion con la vegetacién que los hospeda (Scoble
1995; Minet & Scoble 1999; Brehm & Fiedler 2005; Bodner et al. 2010). También,
exhiben una alta sensibilidad reflejada en cambios morfologicos, genéticos y
fenologicos frente a perturbaciones externas como el calentamiento global o
cambios de hospederos (Virtanen et al. 2002; Benitez et al. 2015; Hill et al. 2021).
En Sudameérica, los geométridos exhiben una alta diversidad (Gaston et al. 1995);
por ejemplo, en los Andes Tropicales exhiben una diversidad que supera las 1000
especies en 40 km? (Brehm et al. 2005). En Chile, si bien la riqueza es menor
(aprox. 400 especies), el endemismo supera el 60% con un gran numero de
taxones monoespecificos (Parra & Villagran-Mella 2008). Aunque varios estudios
evaluan diferentes aspectos relacionados con la taxonomia y sistematica del
grupo en Sudameérica (e.g., Parra & Hernandez 2010; Parra et al. 2017; Brehm

5



2015; Ramos-Gonzalez et al. 2019; Brehm et al. 2019; Vargas et al. 2022), son
escasos los estudios que evaluan hipotesis ecoldgicas, macroevolutivas o
biogeograficas (Brehm et al. 2019; Ramos-Gonzalez et al. 2024; Vargas-Ortiz &
Parra 2025). Los estudios donde se han descrito aspectos biogeograficos
corresponden a analisis a escala global donde se ha aplicado un concepto amplio
de “Region Neotropical” (e.g. Brehm et al. 2019; Murillo-Ramos et al. 2021). Por
otro lado, aun cuando la sistematica de los linajes (tribus y géneros) ha ido
avanzando sobre la base de grandes filogenias moleculares, aun existe una gran
cantidad de taxones americanos cuyas relaciones filogenéticas estan basadas
solo en caracteres morfologicos (e.g., Parra et al. 2017). Asi, también hay tribus
y géneros cuyas relaciones filogenéticas aun no han sido evaluadas y que se ha

sugerido su polifilia o parafilia (Brehm et al. 2019).

Con respecto al origen del linaje, se ha estimado que la familia surgi6 durante
el limite Cretacico-Paledégeno (Yamamoto & Sota 2007; Wahlberg et al. 2010).
Sin embargo, la datacién de tribus o géneros sudamericanos es escasa (e.g.
Ghanavi et al. 2025) y la evaluacion de escenarios biogeograficos se ha centrado
en grupos tropicales y holarticos (e.g., Jahner et al. 2017), omitiendo la diversidad
de la zona templada del cono sur de Sudamérica o considerandola como un
componente homogéneo dentro del concepto de “Neotropico” (e.g., Murillo-
Ramos et al. 2021), aun cuando los componentes bidticos del cono sur de
Sudamérica se consideran en muchos casos independientes del resto del

continente (Morrone 2015).



Dentro de los Geometridae, la tribu Ennadini fue recientemente erigida dentro
de la subfamilia Larentiinae sobre la base de un analisis filogenético molecular a
gran escala (Brehm et al. 2019). A priori, esta tribu reune los representantes
sudamericanos y holarticos del género Spargania Guenée y algunos
representantes de los linajes del cono sur de Sudamérica adscritos a los géneros
Ennada Blanchard, Nebula Bruand, Larentia Treitschke y Hagnagora Druce
(Brehm et al. 2019). La taxonomia de la tribu y los taxones reconocidos es
compleja e inestable, desconociéndose los atributos morfolégicos diagnosticos.
Los representantes andinos de los géneros Nebula Bruand, Larentia Treitschke
y Hagnagora Druce han sido previamente reconocidos como linajes
independientes de sus especies tipo respectivas (incertae sedis) por lo que su
taxonomia y sistematica aun estd en desarrollo (Hausmann & Parra 2009;
Ramos-Gonzalez 2015; Brehm 2015; Rose-Garrido et al. 2018; Brehm et al.
2019). Ademas, se han reconocido otros taxones andino-patagonicos
relacionados morfolégica y molecularmente a estos linajes incertae sedis dentro
de Ennadini, pero cuya afiliacion no ha sido evaluada desde una perspectiva
filogenética robusta como lo son Praeapodroma obscura Heimlich, 1958, Larentia
edmondsii Butler, 1882, Larentia scarata Felder & Rogenhofer, 1875 y Perizoma
pastoralis Butler, 1882 (Hausmann & Parra 2009; Rose-Garrido et al. 2018;
Brehm et al. 2019). Similar es el caso del género Spargania Guenée, cuyas
relaciones de ancestro-descendencia no han sido evaluadas pese a su gran

diversidad, la cual incluye 40 especies sudamericanas, 8 centroamericanas, 3



norteamericanas y 1 holartica (Scoble 1999; Hausmann & Viidalepp 2012).
Basado en lo anterior, Brehm et al. (2019) proponen un origen tropical para la
tribu, siguiendo la propuesta de Cain (1944), la cual considera que el “centro de
origen” de un linaje es el area de maxima diferenciacion taxondémica. Sin
embargo, esta interpretacion se baso principalmente en la concentracion actual
de especies y no evaluo explicitamente si los linajes del cono sur de Sudameérica
podrian representar componentes antiguos con divergencias profundas dentro de
la tribu. Por lo tanto, la distribucion actual de la riqueza en Ennadini podria no
reflejar directamente su area de origen, sino el resultado de una historia mas
compleja de dispersion, persistencia regional y acumulacion diferencial de linajes.
Este contraste plantea preguntas relevantes sobre el origen y la historia

biogeografica de la tribu.

Asi, este taxdn resulta un grupo idéneo para el estudio de la historia
biogeografica de geométridos americanos y el rol que juega la Region Andina en
la configuracion de su biodiversidad debido a que: 1) exhiben un gradiente
latitudinal de riqueza de especies; 2) estan restringidas casi exclusivamente al
continente Americano, incluyendo linajes del cono sur de Sudamérica
parcialmente estudiados; 3) se estima una baja diversidad potencial a nivel de
géneros con respecto a otros grupos presentes en la misma zona geografica,
caracteristica comun en las tribus del “Nuevo Mundo” de Larentiinae
filogenéticamente relacionadas como Heterusiini, Erateinini y Stamnodini
(Viidalepp 2011; Brehm et al. 2019), por lo que resulta operacionalmente
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apropiada para trabajar; 4) su sistematica esta parcialmente estudiada; y 5) si
bien la riqueza de especies es mayor en el tropico, esta representada por un solo
género (Spargania), mientras que en el cono sur de Sudamérica la riqueza es
menor pero la diferenciacion a nivel de género es presumiblemente mayor,
situacion que plantea un escenario interesante para el estudio del centro de

origen y las dinamicas de dispersion entre zonas tropicales y templadas.

Una carencia que presentan la mayoria de los estudios biogeograficos previos
en geométridos sudamericanos es la ausencia de filogenias que incluyan taxones
tropicales y extratropicales, asi como la falta de evaluacién de los mecanismos
historicos que han dado forma a su distribucidn. En este sentido, la tribu Ennadini
representa un modelo particularmente adecuado, pues integra linajes diversos en
los Andes tropicales junto a géneros endémicos y diferenciados en el Cono Sur
templado. Esta combinacién permite evaluar si la mayor riqueza actual de
especies en regiones tropicales corresponde efectivamente a un origen tropical
del grupo, o si representa el resultado de procesos posteriores de acumulacion,

expansion o retencion de linajes en dichas areas.

Este estudio pretende contribuir al entendimiento de la diversidad y evolucién
del grupo a través de un enfoque biogeografico histdérico que considera
explicitamente la diferenciacion entre regiones tropicales y extratropicales para
reevaluar el origen del grupo y la direccionalidad de sus patrones de dispersion

a lo largo de su historia evolutiva.



La pregunta central es: ¢la distribucion actual de Ennadini responde a un
origen estrictamente tropical, como ha sido propuesto previamente sobre la base
de su mayor riqueza actual en dichas regiones, o a una historia biogeografica
mas compleja en la que las regiones extratropicales han tenido un papel relevante

en la configuracién temprana y expansion posterior del grupo?

Hipoétesis General: La distribucion actual de Ennadini refleja una historia
biogeografica estructurada por la diferenciacion entre regiones extratropicales y
tropicales, en la cual las regiones extratropicales habrian desempefiado un papel

relevante en la configuracion temprana del grupo y en su expansion posterior.

Predicciones:

1. El a@rea ancestral de la tribu Ennadini se ubicara en la Region Andina, con
una senal predominante asociada a regiones extratropicales,

particularmente los Andes australes.

2. Los eventos de dispersidon mostraran una direccionalidad predominante
desde regiones extratropicales hacia regiones tropicales, mas que en

sentido inverso.

Objetivo general: Evaluar la historia biogeografica de la tribu Ennadini con el
fin de comprender los procesos que explican su distribucién actual, considerando

explicitamente la relacidn entre regiones tropicales y extratropicales, y aportando
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informacion biologica relevante que contribuya a abordar los déficits darwiniano,

linneano y wallaceano asociados al grupo.

Objetivos especificos:

1.

Reconstruir la filogenia de la tribu Ennadini a partir de datos moleculares
mediante un analisis bayesiano, estimando los tiempos de divergencia y
proponiendo una nueva clasificacion taxondmica sustentada en la
hipotesis filogenética obtenida.

Inferir el area ancestral de la tribu Ennadini utilizando modelos
probabilisticos de biogeografia historica.

Evaluar la direccionalidad de los eventos de dispersion tanto entre
dominios tropicales y extratropicales como entre areas geograficas
especificas.

Caracterizar la dinamica histérica de la evolucidon espacial del grupo
mediante la identificacidon y cuantificacion de eventos biogeograficos
cladogenéticos y anagenéticos, con el fin de comprender los procesos que

han configurado su distribucion actual.
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Para poder llevar a cabo este objetivo, y responder las preguntas sobre el
origen y evolucion de la tribu Ennadini, se dividié esta tesis en los siguientes

capitulos:
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CAPIiTULO 1.- REVISION SISTEMATICA DE LA TRIBU ENNADINI
(LEPIDOPTERA: GEOMETRIDAE), CON ENFASIS EN LOS LINAJES DE
SUDAMERICA AUSTRAL

Introduccion

La familia Geometridae con mas de 23800 especies (Scoble 1999; Rajaei
et al. 2022) es la segunda familia mas diversa de Lepidoptera (van Nieukerken et
al. 2011). De las nueve subfamilias actualmente reconocidas, Larentiinae destaca
como la segunda mas rica en especies, abarcando el 25% de la diversidad
conocida (Gaston et al. 1995; Rajaei et al. 2022). Sin embargo, debido a esta
gran diversidad, la clasificacion taxonomica a nivel tribal ha estado en constante
cambio y aun no existe consenso sobre las afinidades de las tribus reconocidas
hasta ahora, particularmente cuando se consideran los taxones del Nuevo Mundo
(Holloway 1997; Scoble 1995; Viidalepp 2011; Ounap et al. 2016; Brehm et al.

2019).

Los larentinos se encuentran en una amplia variedad de ambientes, siendo
especialmente abundantes en el Neotrdpico y en los bosques templados del sur
de Chile y Argentina (Hausmann & Parra 2009; Rajaei et al. 2022), donde
representan casi la mitad de los taxones conocidos. Dentro de Geometridae,

Sterrhinae representa el linaje hermano de todas las subfamilias restantes, y
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Larentiinae constituye el siguiente linaje divergente (Murillo-Ramos et al. 2023).
Las tribus mas diversas, y mejor estudiadas, dentro de los Larentiinae del sur de
Sudamérica corresponden a Eupitheciini (e.g., Vojnits 1985, 1992, 1994; Rindge
1987, 1991; Vargas & Parra 2004; Vargas 2021) y Trichopterygini (e.g., Parra et
al. 2017; Ramos-Gonzalez et al. 2019). En contraste, las demas tribus han
recibido poca atencion taxondmica (Ramos-Gonzalez et al. 2024), por lo que aun
existe incertidumbre respecto a la monofilia de muchos géneros y su posicién en

la sistematica del grupo (Hausmann & Parra 2009; Brehm et al. 2019).

La tribu Ennadini, erigida por Brehm et al. (2019), comprende numerosas
especies del sur de Sudamérica que han sido erroneamente ubicadas en los
géneros Nebula Bruand, Larentia Treitschke, Perizoma Hubner y Hagnagora
Druce (Ramos-Gonzalez 2015; Rose-Garrido et al. 2018; Brehm et al. 2019). Si
bien algunos taxones de Ennadini han sido revisados previamente (e.g., Parra &
Alvear 2009), la falta de una revision integradora que considere los taxones
conocidos y explore posibles nuevos integrantes ha impedido detectar los
caracteres diagnosticos de la tribu, manteniendo a la mayoria de sus miembros

como incertae sedis hasta la fecha.

En este contexto, la sistematica de Ennadini resulta clave no solo para
clarificar su delimitacion tribal y genérica, sino también para comprender los
patrones evolutivos y biogeograficos de los larentinos del sur de Sudamérica.

Una clasificacidn robusta y sustentada en evidencia integrativa es indispensable
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para resolver las relaciones filogenéticas dentro de Larentiinae y para evaluar
hipdtesis sobre el origen y diversificaciéon de sus especies (Brehm et al. 2019;

Murillo-Ramos et al. 2021, 2023; Ghanavi et al. 2025).

Hasta ahora, la sistematica de Ennadini se ha inferido principalmente a
partir de caracteristicas externas y comparaciones parciales (e.g. Ramos-
Gonzalez 2015; Rose-Garrido et al. 2018), sin una hipotesis filogenética explicita
que incluya a todos los taxones potencialmente relacionados ni que incorpore
informacion temporal sobre su diversificacion. Esta falta de analisis integradores
ha dificultado evaluar la monofilia de la tribu y establecer diagnésticos confiables
para los géneros y especies involucrados, perpetuando la confusién taxonémica
que afecta al grupo. Por ello, este capitulo busca presentar la primera hipodtesis
filogenética molecular calibrada de Ennadini, basada en multiples marcadores y
con un enfoque integrador que combina informacion molecular y morfoldgica.
Este analisis no solo permite revisar la composicion especifica y evaluar los
caracteres diagndsticos de la tribu y géneros, sino también situar su
diversificacién en un marco temporal y filogenético sdlido, permitiendo asi evaluar
la historia evolutiva con mayor resolucidén para responder a la pregunta: “;Las
especies y géneros actualmente asignados a la tribu Ennadini conforman un
grupo monofilético dentro de Larentiinae, y cuales son sus limites taxonémicos y

diagndsticos respaldados por la filogenia molecular?”.
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Hipoétesis: Ennadini constituye un taxdn monofilético dentro de
Larentiinae, sustentado por evidencia molecular y por caracteres morfolégicos

diagndsticos congruentes con la hipétesis filogenética.

Objetivo: Reconstruir la filogenia de la tribu Ennadini a partir de datos
moleculares mediante un analisis bayesiano, estimando los tiempos de
divergencia y proponiendo una nueva clasificacion taxonémica sustentada en la

hipotesis filogenética obtenida.
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Materiales y métodos

Muestreo de taxones: Para evaluar la historia evolutiva de polillas

Ennadini, en este estudio se incluyeron un total de 40 especies, representando
el 50% de la diversidad conocida (Brehm et al. 2019). Estos taxones representan
la totalidad de géneros de la tribu actualmente reconocidos, ademas de taxones
incertae sedis identificados mediante BLAST

(https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cqi) y similitud morfoldgica, siendo la filogenia

mas completa de la tribu hasta la fecha.

Se compilé una matriz alineada de hasta 11 genes, uno mitocondrial (COl)
y diez genes nucleares codificantes (Wingless, ArgK, RpS5, Ca-ATPasa, Nex9,
EF-1a, MDH, IDH, CAD y GAPDH) combinando datos publicos desde GenBank

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) y BOLD Systems

(https://www.boldsystems.org) (Ratnasingham & Hebert 2007; Ratnasingham et

al. 2024) con siete marcadores secuenciados en este estudio. Dado que no todos
los genes estuvieron disponibles para todas las especies, se incluyd toda la
informacion publica accesible con el fin de maximizar la cobertura taxondmica

(ver anexo 1).

Ademas, se incluyeron 29 especies de otras tribus larentiinas como grupos
externos mas basales en relacion con Ennadini, junto con seis especies de la
subfamilia Sterrhinae, que representa un linaje mas distante dentro de

Geometridae y proporciona puntos de calibracion mas profundos y estabilidad de
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enraizamiento, junto a una especie de Uraniidae (Geometroidea), siguiendo los
marcos filogenéticos de Regier et al. (2009) y Murillo-Ramos et al. (2023).
Siempre que fue posible, se priorizaron los géneros tipo para cada tribu; cuando

no se disponia de ellos, se seleccionaron géneros estrechamente relacionados.

Técnicas moleculares: Se extrajo ADN a partir de una a tres patas de ejemplares

conservados en seco, las cuales fueron enviadas al Dr. Pasi Sihvonen
(Universidad de Helsinki, Finlandia). Las extracciones se realizaron en un robot
QIAcube utilizando el kit QIAGEN DNeasy Blood & Tissue, siguiendo las

instrucciones del fabricante.

Para las reacciones de PCR los cebadores utilizados fueron tomados de
Folmer et al. (1994) y Wahlberg et al. (2016). Las reacciones de PCR se
realizaron usando la mezcla enzimatica MyTag™ HS Red Mix (Bioline) en un
volumen final de 11,5 yL por muestra. Para cada reaccion se emplearon 3 uL de
MQ-H20, 6,25 uL de MyTaq Red Mix 2x, 0,625 uL de cada uno de los cebadores
(directo y reverso) y 1 yL de ADN extraido. Las condiciones de ciclaje fueron las
siguientes: desnaturalizacion inicial a 95 °C durante 5 min, seguida de 40 ciclos
de 96 °C durante 30 s, 55 °C durante 30 sy 72 °C durante 90 s, con una extension

final a 72 °C durante 10 min.

Los productos de PCR se visualizaron en geles de agarosa, se purificaron

enzimaticamente y se enviaron a Macrogen Europe (Amsterdam, Paises Bajos)
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para su secuenciacion mediante el método de Sanger. Se secuencié un gen
mitocondrial (COI) y seis genes codificantes de proteinas nucleares (Wingless,
ArgK, RpS5, Ca-ATPasa, Nex9 y EF-1a), que se utilizaron para complementar la
matriz multilocus compilada para este estudio. Todas las secuencias generadas
se depositaron en GenBank con los numeros de acceso PX307243-PX307246

(COIl) y PX442223-PX442243 (genes nucleares) (Anexo 1).

Filogenia molecular: Se llevo a cabo un alineamiento multiple de secuencias para

cada gen a través del algoritmo de MUSCLE (Edgar 2004). Las matrices fueron
concatenadas en BioEdit 7.2.6 (Hall 1999). Para corroborar el posible efecto de
la saturacion en el set de datos, fueron graficadas las tasas de transicion y
transversion con respecto a la divergencia genética mediante DAMBEG (Xia

2017).

Basado en una matriz alineada final de 76 taxones y 8.071 pb se infirio la
hipdtesis filogenética de polillas Ennadini bajo un marco bayesiano en BEAST
2.7.7 (Bouckaert et al. 2019). Los modelos de evolucion de nucledtidos para cada
particion molecular se estimaron simultdneamente junto con la inferencia
filogenética segun el algoritmo de salto reversible implementado en el paquete
bModelTest (Bouckaert & Drummond 2017). Se ejecutaron 4 cadenas de Markov
(1 cadena fria y 3 cadenas calientes) en paralelo para evitar atrapamiento en

optimos locales, mediante el paquete CoupledMCMC (Muller & Bouckaert 2020).
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Se ejecutaron 487.590.000 iteraciones de MCMC, muestreando cada 10.000
iteraciones para asegurar un adecuado muestreo posterior y convergencia de los
parametros. La convergencia y los tamanos de muestra efectivos (ESS >
200) fueron verificados en Tracer 1.7.2 (Rambaut et al. 2018). Se descart6 el 10%

inicial de arboles como burnin.

Calibracién temporal: Los tiempos de divergencia fueron estimados

simultaneamente a la reconstruccion filogenética en BEAST 2.7.7 (Bouckaert et
al. 2019). Las distintas particiones compartieron la misma topologia y tiempos de
divergencia, mientras que se permitié que cada particion tuviera su propio modelo

de sustitucidén y su propio reloj molecular, estimados de manera independiente.

Para la eleccién de modelos de reloj molecular e hipotesis a priori sobre el
arbol y calibracion, se llevo a cabo un analisis de muestreo anidado (nested
sampling) en el paquete NS (Maturana-Russel et al. 2019) de BEAST 2. El
muestreo anidado permite estimar la verosimilitud marginal (ML) de un modelo y
su desviacion estandar lo que facilita la comparacion bayesiana entre modelos.
El calculo de la ML lo efectua a partir de la exploracion del espacio de parametros
mediante puntos activos (“particulas”), reemplaza iterativamente el punto con
menor verosimilitud entre el conjunto de particulas activas por otro con
verosimilitud mayor mediante subcadenas de MCMC, explorando eficientemente

el espacio de parametros hasta alcanzar la convergencia (Skilling 2006;
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Maturana-Russel et al. 2019). Debido a que la distribucion del coeficiente de

variacion en los datos fue distinta a 0, se descartd a priori el ajuste a un reloj

estricto. La seleccion del mejor modelo de reloj relajado se llevo a cabo mediante

el calculo del Factor de Bayes (BF) segun la siguiente formula: log (BF) = log

(ML1) - log (ML2) (Tabla 1). Los tiempos de divergencia fueron estimados

mediante el modelo de Yule (nacimiento puro) utilizando el reloj relajado

lognormal (log(BF) >> 5 respecto a otros modelos) para cada particion.

Tabla 1.- Comparacion de verosimilitudes marginales estimadas mediante

muestreo anidado entre modelos de reloj molecular relajado. Destacado en

negrita se indica el mejor modelo.

Modelo (reloj + prior de arbol)

Verosimilitud
marginal (ML)

Desviacion BF (frente

estandar al  mejor

(SD) modelo)
Aleatorio local + Yule -81497.7830 8.8 698.338
Aleatorio local + Birth-Death -82474.1728 2.8365 1674.728
Relajado Optimizado + Yule -81116.2917  2.2883 316.847
Relajado Optimizado + Birth-Death ~ -80943.0503 2.23538 143.605
Relajado Lognormal + Yule -80799.4449 2.2704 0.000
Relajado Lognormal + Birth-Death -80982.6037 2.1399 183.159
Relajado Exponencial + Yule -81874.9593  2.2369 1075.514
Relajado Exponencial + Birth-Death  -81943.9929 2.2720 1144.548
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Se utilizaron cuatro puntos de calibracidn, tres secundarios y uno basado
en un fosil: (1) la corona de Geometridae, estimada en 67,25 Ma [61,1 - 73,4]
(Ghanavi et al. 2025); (2) la corona de Sterrhinae, estimada en 59,8 Ma [52,4 -
67,2] (Ghanavi et al. 2025); (3) la corona de Larentiinae, estimada en 58,4 Ma
[52,2 - 65,5] (Ghanavi et al. 2025); (4) el fosil Hydriomena(?) potrita Cockerell,
1922 de de la Formacion Florissant en Colorado, con una edad de 37,07 £+ 0,08
Ma (Cockerell 1922). Los puntos de calibracion secundarios se modelaron
utilizando distribuciones normales, mientras que la calibracién fosil se
implemento utilizando una distribucion exponencial con la opcion BEASTZ2 “usar
como origen” habilitada, de modo que la edad fosil se aplicara al linaje madre de
Hydriomenini en lugar de a su corona. Cabe destacar que, debido a la incerteza
de la asociacion genérica de H. potrita, se adopté un enfoque conservador al
emplear este fosil para calibrar el nodo correspondiente a la tribu Hydriomenini,

y no directamente al género Hydriomena.

Adicionalmente, se empled informacion taxondmica basada en morfologia
y datos multilocus, siguiendo a Ramos-Gonzalez (2015) y Hausmann & Parra

(2009), para restringir la ubicacion filogenética de “Nebula sp.” dentro del arbol.

Finalmente, el arbol de maxima credibilidad del clado (MCC) fue estimado
luego de excluir el 10% inicial de los arboles muestreados como burnin, utilizando

TreeAnnotator de BEAST 2.7.7. Este arbol MCC representa las edades promedio
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e intervalos HPD del 95% para los nodos, y fue visualizado y editado en FigTree

1.4.4 (Rambaut 2018).

Tratamiento taxondmico y analisis _morfolégico: Se proponen cambios

taxondmicos cuando los nodos estuvieron respaldados por altos valores de
probabilidad posterior (PP > 0,95) en la filogenia molecular y/o cuando esta
recuperd linajes monofiléticos que presentan caracteristicas morfologicas
singulares, distinguibles y constantes, que los diferenciaban claramente de

taxones cercanamente relacionados.

El analisis morfologico se basd en ejemplares adultos de la tribu Ennadini

provenientes de las siguientes colecciones entomologicas:

FMNH: The Field Museum of Natural History, Chicago (EE.UU.)

NHMUK: The Natural History Museum, Londres (Reino Unido)

MHNC: Museo de Historia Natural de Concepcion, Concepcién (Chile)

MNNC: Museo Nacional de Historia Natural, Santiago (Chile)

MZUC-UCCC Museo de Zoologia de la Universidad de Concepcidn,

Concepcion (Chile)

USNM: National Museum of Natural History, Smithsonian Institution,

Washington DC (EE.UU.)
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ZSM: Zoologische Staatssammlung Munchen, Munich (Alemania)

Los ejemplares fueron fotografiados externamente con una camara
compacta Sony Cybershot DSC-HX300. Las preparaciones de alas y genitalias
se realizaron siguiendo los procedimientos descritos por Parra (1991). La
terminologia empleada para describir las genitalias y las caracteristicas externas
siguieron a Klots (1970) y Scoble (1995), respectivamente. Las preparaciones
montadas fueron fotografiadas con un microscopio estereoscopico trinocular

Motic SMZ-171-TL equipado con una camara digital Moticam Motic2500 de 5 MP.

La informacion sobre los periodos de vuelo y la distribucidn geografica de
las especies fue obtenida a partir de las etiquetas examinadas y de la literatura
especializada. Esta informacién fue complementada con registros de la

plataforma de ciencia ciudadana iNaturalist (htips://www.inaturalist.org),

identificados por el autor como parte del proyecto “Polillas de Chile”

(https://inaturalist. mma.gob.cl/projects/polillas-de-chile). Las especies fueron

asignadas a las provincias biogeograficas definidas por Morrone (2015) para la

Region Andina.

Los diagnosticos morfologicos de la tribu y de los géneros se realizaron
mediante una revision detallada de la morfologia externa y de las genitalias,
enfocandose en los clados identificados en la filogenia molecular, con el objetivo
de reconocer caracteres congruentes que permitieran distinguir de manera fiable

cada taxon. Debido al acceso limitado a material, no fue posible examinar
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morfolégicamente todas las especies de Spargania, sin embargo, el analisis
incluyé a su especie tipo, Spargania magnoliata Guenée, 1858 y a Spargania

luctuata (Denis & Schiffermuller, 1775).

Resultados

Sistematica v cronologia de Ennadini

La cobertura de muestreo varié notablemente entre las regiones génicas, desde
un 100% en la region mitocondrial (COIl) hasta el 21,1% en Ca-ATPasa. La matriz
de datos final presentd un 54,53% de datos faltantes. No se detecto evidencia de
saturacion en ninguna de las particiones analizadas, siendo las transiciones
consistentemente mas frecuentes que las transversiones, y ambos tipos de
sustituciones mostraron una relacion lineal con la divergencia genética (Anexo
2). La matriz final incluyé 3114 sitios variables, 601 singleton, 4925 sitios
conservativos y 2495 parsimoniosamente informativos. La frecuencia promedio
de los nucledtidos fue de A= 0,273; C= 0,230; G=0,217; y T= 0,280, siendo Ay
T las bases mas representadas, un patrén comun en otros estudios moleculares

de insectos (Lin & Danforth 2004).

La topologia obtenida a partir del analisis bayesiano (Figura 1) recuperoé a
Ennadini como un grupo monofilético con alto soporte (PP =0,99). Este clado

incluye todas las especies previamente asignadas a la tribu por Brehm et al.
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(2019), asi como varios taxones que aqui se confirman o incorporan por primera

vez como afines a la tribu.
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Figura 1.- Arbol filogenético calibrado de la tribu Ennadini obtenido mediante
inferencia bayesiana. Las ramas estan coloreadas de acuerdo con los valores de
probabilidad posterior. En cada nodo se indican los valores medios de los
intervalos de densidad posterior mas alta al 95% (HPD 95%) expresados en
millones de afios (Ma). El clado correspondiente a Ennadini se muestra resaltado
en una caja gris, y los dos linajes principales (Clados | y 1) se indican con flechas

rojas.

El nodo que conecta a Ennadini con la tribu Hydriomenini fue recuperado con
fuerte soporte (PP= 0,99), en concordancia con estudios previos (Brehm et al.

2019; Ghanavi et al. 2025).

Dentro de Ennadini, se reconocen dos grandes linajes con respaldo robusto.
El Clado | (PP= 0,99) agrupa principalmente a taxones de Sudamérica austral,
incluyendo a Ennada, Praeapodroma, y especies incertae sedis de Nebula,
Hagnagora y Larentia. El género tipo de la tribu, Ennada, fue recuperado como
monofilético (PP= 0,89) y morfolégicamente consistente en sus tres especies
(Parra & Alvear 2009), siendo E. flavaria la especie de divergencia mas temprana
del género. Como taxén hermano de Ennada aparece un taxon tropical de
identidad incierta, pero con morfologia externa afin al grupo y soporte moderado
(“Ennada sp BCZSMLep 60808 " + Ennada, PP= 0,72). El estatus de este taxén

y su asociacion con Ennada (sensu stricto) requiere mayor investigacion.
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El grupo hermano de este linaje afin a Ennada esta representado por
Praeapodroma, con soporte moderado (Ennada s.| + Praeapodroma; PP= 0,62).
El género Praeapodroma, hasta ahora monoespecifico (P. obscura), fue
recuperado como un linaje fuertemente soportado (PP= 0,92). Este clado incluye
ademas a las especies diurnas P. scarata y P. macerata, aqui transferidas a

Praeapodroma sobre la base de la congruencia morfoldgica externa y genital.

El grupo hermano del linaje “Ennada s.l. + Praeapodroma” comprende
Incantia edmondsii, Antuluciella vittata, Kuyenusia ceres y Kuyenusia tenten sp.
nov., todas del sur de Sudamérica y previamente consideradas como incertae
sedis. Los valores de soporte interno para este clado variaron de moderados a
bajos (PP= 0,56 y PP=0,47), excepto para el nodo que une K. ceres y K. tenten
sp. nov., que fue completamente respaldado (PP= 1). La ubicacion sistematica
y la taxonomia de estos taxones han sido histéricamente problematicas, y la
evidencia morfolégica no respalda su inclusion dentro de un solo género. Como

resultado, se proponen tres nuevos géneros, dos de los cuales son monotipicos.

El Clado Il (PP= 0,99) corresponde a una amplia radiacién de especies
tropicales y norteamericanas asignadas a Spargania, asi como una especie del
sur de Sudamérica previamente ubicada en Perizoma, que aqui se transfiere
provisionalmente a Spargania en espera de una revisidon morfologica exhaustiva

de este diverso género.
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En términos cronoldgicos, el ancestro comun mas reciente (MRCA) de
Ennadini se originé aproximadamente hace 29,8 Ma (27,6 - 31,5 Ma, HPD 95%),
durante el Oligoceno. La diversificacion interna de los linajes templados ocurrio
principalmente entre 26 y 12 Ma (Oligoceno tardio - Mioceno medio) mientras que
la diversificacion de los linajes principalmente tropicales tuvo lugar entre 21y 6
Ma (Mioceno), coincidiendo con importantes eventos paleoclimaticos vy

orogénicos en Sudameérica.

Taxonomia

Con el objetivo de asegurar un reconocimiento taxonémico adecuado de la tribu
y de los géneros que la integran, se proponen aqui nuevos arreglos taxonémicos
(Tabla 2) que reflejan los resultados de la reconstruccion filogenética. Estas
decisiones se fundamentan en la topologia, los valores de soporte de los nodos
y la presencia de caracteres morfolégicos consistentes que respaldan la

delimitacion de los clados.

Tabla 2.- Resumen de los cambios taxondmicos propuestos en este estudio. La
mayoria de las especies asignadas a Spargania en el analisis corresponden a

OTUs sin identidad especifica definida y no fueron incluidas en el examen
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morfolégico, por lo que sera necesario evaluarlas en futuros estudios. Los

cambios se presentan en orden alfabético.

Explicacion

Cambio taxonémico

Antuluciella es erigido en este estudio para incluir a
la especie incertae sedis “Hagnagora’ vittata
(Philippi, 1859)

Fidonia incandescens Thierry-Mieg, 1892 es
transferido desde la sinonimia de Fidonia scarata
Butler, 1882 a la sinonimia de Fidonia edmondsii
Butler, 1882.

Fidonia scarata Felder & Rogenhofer, 1875 es
transferido desde Larentia al género Praeapodroma
Guenée

Heterusia mesenata Felder & Rogenhofer, 1875 es
considerado un sinoénimo junior de Euclidia vittata
Philippi, 1859

Heterusia macerata Felder & Rogenhofer, 1875 es
transferida desde Larentia al género Praeapodroma
Incantia es erigido en este estudio para incluir a la
especie incertae sedis “Larentia’” edmondsii (Butler,
1882)

Kuyenusia es erigido en este estudio para incluir a la
especie incertae sedis “Nebula” ceres Butler, 1882 y
a un nuevo taxon

Kuyenusia tenten es descrita como especie hermana
de K. ceres (Butler, 1882)

Praeapodroma Heimlich es transferida a la tribu

Ennadini

gen. nov.; comb. nov.

syn. nov.

comb. nov.

syn. nov.

comb. nov.

gen. nov.; comb. nov.

gen. nov.; comb. nov.

Sp. nov.

Nuevo estatus tribal
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Ypsipetes pastoralis Butler, 1882 es retransferido comb. rev.; Nuevo
desde Perizoma (Perizomini) al género Spargania estatus tribal
Guenée (Ennadini)

Superfamilia Geometroidea Leach, 1815
Familia Geometridae Leach, 1815
Subfamilia Larentiinae Duponchel, 1845

Tribu Ennadini Brehm, Murillo-Ramos & Ounap, 2019

Diagnosis: Ennadini comparte varios rasgos anatomicos con otras tribus
del complejo Larentiini, como la presencia de especies con habito de vuelo
crepuscular, diurno o catemeral, con posicion de reposo tanto veliforme como
planiforme, y la presencia de alas triangulares anchas (Figura 2) como en
Larentiini, Heterusini, Hydriomenini, Stamnodini y Erateinini. Sin embargo, R4
termina en la costa y no en el apice como en Larentiini, la presencia de dos celdas
accesorias y la presencia de R+ en las alas anteriores permite separarla de
Heterusiini. La ausencia de condicion connada entre M3z y CuA1 de las alas
anteriores permite separarla de Hydriomenini y Stamnodini y la ausencia de una
extension a modo de cola en las alas posteriores la distingue de Erateinini. Los
caracteres morfolégicos diagndsticos incluyen: 1) la vena Rs presenta un

pedunculo largo con M1 (Figura 3), 2) el saccus y vinculum se encuentran
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fuertemente ensanchados, generalmente con el margen posterior del saccus
dilatado, 3) la placa de la juxta se encuentra fuertemente fusionada al sacculus,
4) la transtilla presenta un proceso setoso apical esclerosado (Figura 4); 5) el
corpus bursae tiende a presentar torcion o esclerosamiento en su extremo

posterior, y 6) un signum espinoso, cuando esta presente (Figura 5).

Estados inmaduros: La asociacion con plantas de las familias
Onagraceae y Myrtaceae parece ser la condicidon mas comun dentro de Ennadini.
La larva de Spargania magnoliata Guenée ha sido registrada alimentandose de
Geranium sp. y Pelargonium sp. (Geraniaceae), asi como de Oenothera biennis
y Epilobium angustifolium (Onagraceae). En tanto, la larva de Spargania luctuata
se ha observado alimentandose de E. angustifolium (Onagraceae) y Galium sp.
(Rubiaceae) (Robinson et al. 2023). Entre los taxones sudamericanos,
Antuluciella vittata (Philippi) comb. nov. se ha documentado alimentandose de
Fuchsia magellanica (Onagraceae) y fue criado con éxito durante este estudio en
Luma apiculata (Myrtaceae) y Nothofagus obliqua (Nothofagaceae). La larva de
Ennada flavaria se alimenta de Myrceugenia obtusa (Myrtaceae), mientras que
E. pellicata utiliza Aextoxicon punctatum (Aextoxicaceae) como planta huésped.
Datos adicionales de cria de colecciones entomoldgicas proporcionan nuevos
registros de huéspedes: larvas de Kuyenusia ceres (Butler) comb. nov. y S.
pastoralis (Butler) comb. nov. también se han criado en F. magellanica. Las
plantas hospederas de los géneros restantes de Ennadini siguen siendo
desconocidas. Sin embargo, las observaciones de campo realizadas en este
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estudio sugieren a Lomatia hirsuta (Proteaceae) y Nothofagus dombeyi
(Nothofagaceae) como potenciales hospedadores larvarios de Praeapodroma
scarata (Felder & Rogenhofer) comb. nov., basandose en la gran cantidad de
adultos observados volando y descansando sobre estas plantas en sectores

precordilleranos de los Andes.

Riqueza de especies y distribucion: Seis géneros, 73 especies. La tribu
es un linaje mayoritariamente Neotropical, con solo 5 especies registradas en la
Region Neartica, una especie Holartica y 11 especies Andinas. Destaca la mayor
concentracion de géneros en la Regidn Andina (Cono Sur de Sudamérica), donde
se encuentran todos los géneros, tres de los cuales son monoespecificos. Esta
alta concentracion de endemismos en el sur del continente puede estar
relacionada con el aislamiento geografico progresivo que el Cono Sur ha
experimentado desde el Oligoceno, como la orogénesis de los Andes y el inicio
del establecimiento de la diagonal arida, lo que habria favorecido la

diversificacion local y la retencion de linajes antiguos.
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Figura 2.- Habitus dorsal de polillas Ennadini: (a) macho de Antuluciella vittata
(Philippi, 1859) comb. nov.; (b) macho de Ennada blanchardi Parra & Alvear,
2009; (c) macho de E. flavaria Blanchard, 1852; (d) hembra de E. flavaria
Blanchard, 1852; (e) macho de E. pellicata (Felder & Rogenhofer, 1875); (f)
hembra de E. pellicata (Felder & Rogenhofer, 1875); (g) macho de Incantia
edmondsii (Butler, 1882) comb. nov.; (h) macho de Kuyenusia ceres (Butler,

1882) comb. nov.; (i) macho de K. tenten Ramos-Gonzalez & Parra sp. nov.
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(fotografia cortesia de A. Hausmann); (j) macho de Praeapodroma macerata
(Felder & Rogenhofer, 1875) comb. nov.; (k) hembra de P. obscura Heimlich,
1958; () macho de P. scarata (Felder & Rogenhofer, 1875) comb. nov. (m)
macho de S. pastoralis (Butler, 1882) comb. rev.; (n) macho de S. magnoliata
Guenée, 1858; (0) hembra de Spargania luctuata (Denis & Schiffermuller, 1775).

Barras de escala = 10 mm.

Figura 3.- Venacion alar en los géneros de Ennadini: (a) Antuluciella gen. nov.;
(b) Ennada Blanchard; (c) Incantia gen. nov.; (d) Kuyenusia gen. nov.; (e)

Praeapodroma Heimlich; (f) Spargania Guenée. Barras de escala = 5 mm.
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Figura 4.- Variabilidad de estructuras anatémicas en la genitalia del macho en
Ennadini: (a) detalle de los procesos de la juxta y transtilla en Antuluciella gen.
nov.; (b) valva y espina apical en Antuluciella gen. nov.; (c) procesos de la juxta
y transtilla en Ennada flavaria; (d) detalle del I6bulo y espinas de la valva en E.
flavaria; (e) procesos de la juxta y transtilla en E. pellicata; (f) espina subapical
de la valva en E. pellicata; (g) juxta (dividida) con proceso esclerotizado en

Incantia gen. nov.; (h) procesos de la juxta y transtilla en Kuyenusia gen. nov.;
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(i) procesos de la juxta y transtilla en Praeapodroma macerata (Felder &
Rogenhofer) comb. nov.; (j) proceso denticulado subapical de la valva en P.
scarata (Felder & Rogenhofer) comb. nov.; (k) valva, espina subapical y sacculus
en Spargania pastoralis (Butler) comb. rev.; (I) procesos de la juxta y transtilla en
S. pastoralis (Butler) comb. rev. Las flechas negras indican estructuras de

diagndstico mencionadas en el texto.
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Figura 5.- Variabilidad de estructuras anatémicas en la genitalia de la hembra en
Ennadini: (a) signum y torcién del corpus bursae de Antuluciella gen. nov.; (b)
signum de Ennada flavaria; (c) signum de Ennada pellicata; (d) signum de
Incantia gen. nov.; (e) signum en Kuyenusia gen. nov.; (f) signum en
Praeapodroma macerata (Felder & Rogenhofer) comb. nov.; (g) signum en P.
obscura; (h) esclerosamiento posterior del corpus bursae de Spargania pastoralis

(Butler) comb. rev.
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Antuluciella gen. nov.

Especie tipo: Euclidia vittata Philippi, 1859

Diagnosis: Antuluciella recuerda externamente a Praeapodroma, Incantia
y Ennada en coloracién general y forma de las alas; sin embargo, se distingue
por la presencia de antenas filiformes en ambos sexos. Antuluciella'y Spargania
comparten la presencia de antenas filiformes en ambos sexos, pero Antuluciella
difiere en la forma de las alas. En genitalia, Spargania y Antuluciella comparten
la espina apical en las valvas, pero es posible distinguir a Antuluciella por la
ausencia de procesos en el sacculus, la forma de la juxta y la presencia de
pinceles de androconia. La espina apical de las valvas, los pinceles de
androconia y la forma del signum son rasgos compartidos con Ennada, no
obstante, es posible distinguir a Antuluciella por la forma de la juxta, la ausencia
de fusioén entre juxta y transtilla, y la presencia de corpus bursae ligeramente
torcido y esclerosado en su mitad proximal. Se diferencia de otros géneros de
Ennadini por las siguientes caracteristicas de la genitalia: juxta fungiforme,
transtilla proyectada en procesos falciformes, corpus bursae ligeramente torcido

y esclerosado en su mitad proximal.

Descripcion: Adultos (Figura 2a). Antenas filiformes en ambos sexos.
Torax y abdomen negruzco con escamas pardo-anaranjadas. Alas anteriores con
escamas anaranjadas salpicadas de marrdn, atravesadas por bandas medial y

terminal negras y onduladas, costa con escamas pardo-grisaceas sobre la mitad
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proximal, blanquecino amarillento en el sector entre las bandas medial y terminal
hasta la altura de Rz; termen redondeado y levemente abultado entre M1y CuA1.
Venacioén alar (Figura 3a): Dos celdas accesorias; Sc libre, R1 libre surge desde
la segunda celda accesoria, R3 y R4 pedunculadas, R2 y Rs+4 pedunculadas, Rs
libre surge desde la segunda celda accesoria, termina en el termen; M2
equidistante de M4 y M3, M3 ligeramente arqueada; CuA se origina 1/15 antes
del final de la celda, CuA2 surge 1/3 antes del final de la celda. Alas posteriores
anaranjadas salpicadas de marrén y atravesadas por bandas medial y terminal
negras. Sc+R1 anastomosada con el tronco radial por % de la celda discal, Rs y
M, pedunculadas, M2 nace mas cerca de Mz que de M+, M3 equidistante entre M>
y CuA+, CuA1 surge 1/8 antes del fin de la celda, CuA2 surge 1/3 antes del fin de
la celda. Genitalia del macho (Figura 6a) con uncus en forma de gancho; gnathos
no desarrollado; valvas escalpeliformes, costa con pinceles de androconia en el
tercio proximal y una pequefa espina apical, sacculus esclerosado; juxta
fungiforme; transtilla proyectada como un proceso falciforme; saccus
subcuadrado con margen posterior subtriangular. Genitalia de la hembra (Figura
6b) con corpus bursae membranoso, subpiriforme, ligeramente torcido y

esclerosado en su mitad proximal; signum lanceolado.

Distribucion: Antuluciella se distribuye en sectores boscosos de las
Provincias biogeograficas Coquimbana, Santiaguina (Subregién Chilena
Central), Maule y Bosque Valdiviano (Subregion Subantartica) de la Regién
Andina, en Chile y Argentina.
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Etimologia: El nombre del género deriva de Anti (latinizado del
mapudungun, sol), luci- (del latin /ux: luz) y el diminutivo femenino -ella. En
referencia a su coloracion y a su frecuente presencia en claros de sol en medio

del bosque; su género es femenino.

Figura 6.- Armaduras genitales de Antuluciella gen. nov., A. vittata (Philippi)
comb. nov. (a) genitalia de macho en vista ventral con aedeago removido en

vista lateral; (b) genitalia de la hembra en vista ventral. Barras de escala = 1 mm.

Antuluciella vittata (Philippi, 1859) comb. nov.

Euclidia vittata Philippi, 1859: 1113.

Scordylia vittata (Philippi). Butler 1882: 411; Bartlett-Calvert 1886: 339;

Butler 1893: 461; Angulo & Casanueva 1981: 31 (Scordylla [sic]).
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Hagnagora vittata (Philippi). Scoble 1999: 420; King & Parra 2011: 7;

Brehm 2015: 154; Brehm et al. 2019 (incertae sedis, en filogenia).

Heterusia mesenata Felder & Rogenhofer, 1875: pl. 130, fig. 26; Bartlett-

Calvert 1886: 339. syn. nov.

Hoplosauris mesenata (Felder & Rogenhofer). Angulo & Casanueva 1981:

31.

Hagnagora mesenata (Felder & Rogenhofer). Scoble 1999: 420; Brehm

2015: 154; Brehm et al. 2019: 467.

Material tipo: Euclidia vittata. Holotipo. Chile, Valdivia (Aparentemente
perdido segun el MNNC). Hetferusia mesenata. Lectotipo (Fig 12a, aqui
designado). Hembra, Chile, etiquetas “Novara CXXX Heterusia mesenata Chile”,
“TYPE”, “BMNH(E) 1378770 (NHMUK), y “Genitalia slide Geom.1951-273"

(examinado)

Material examinado: CHILE: Prov. Choapa: 1 hembra, Los Vilos,
Quebrada de Quereo, 08-X-2020, leg. B. Salinas (MZUC-UCCC). Prov.
Cordillera: 1 macho y 1 hembra, San José de Maipo, El Manzano, 28-X-1951,
leg. L.E. Pefia (MZUC-UCCC); 1 macho y 2 hembras, San José de Maipo, El
Canelo, 04-XI-1949, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 macho, San José de Maipo, El

Canelo, 20-X-1949, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 hembra, San José de Maipo, El
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Canelo, 1X-1951, leg. L.E. Pefia (MZUC-UCCC); 2 machos, San José de Maipo,
El Canelo, 29-1X-1935, leg. E. Ureta (MNNC). Prov. Melipilla: 1 macho y 1
hembra, Alhué, 18-1X-1947, leg. Barros (MZUC-UCCC); 1 hembra, Alhué, 17-1X-
1947, leg. Barros (MZUC-UCCC). Prov. Diguillin: 1 macho y 1 hembra, Pinto,
Atacalco, 28-XI-1951, leg. L.E. Pefia (MZUC-UCCC); 1 macho, Las Trancas, 26-
XII-2004, leg. G. Moreno (MZUC-UCCC). Prov. Concepcién: 1 macho,
Concepcién, 06-X-1955, leg. J. Artigas (MZUC-UCCC); 1 macho, 16-XI11-1958,
leg. J. Artigas (MZUC-UCCC); 1 hembra, Concepcién, 25/30-1X-2001, leg. J.
Artigas (MZUC-UCCC); 1 macho, Concepcion, 16-XI-1958, leg. J. Artigas
(MZUC-UCCC); 1 macho, Concepcion, 23-X-1962, leg. Trampas (MZUC-UCCC);
1 hembra, Concepcion, Fundo El Guindo, 24-1X-2008, leg. Hernandez (MZUC-
UCCC); 1 macho, Concepcion, Fundo El Guindo, 05-X-2008, leg. Hernandez
(MZUC-UCCC); 1 hembra, Concepcién, Fundo El Guindo, 17-XI-2014, leg. M.
Ramos y C. Rose (MZUC-UCCC); 2 machos y 1 hembra, Concepcion, Fundo El
Guindo, 21-X-2022, leg. M. Ramos y C. Rose (MZUC-UCCC); 1 macho, 15-XII-
2022, leg. M. Ramos (MZUC-UCCC); 1 macho, Concepcion, Cerro Caracol (P.
Valdivia), 27-X-2022, etiqueta “criado con F. magellanica, L. apiculata y N.
obliqua” etiqueta “Agni, huevo 06-XI-2021, larva emergida 13-XI-2021, pupa 13-
XI1-2021, pupa emergida 27-X-2022" leg. M. Ramos (MZUC-UCCC); 1 macho y
1 hembra, Concepcion, Cerro Caracol (P. Valdivia), 06-XI-2021, leg. J. Cancino
(MZUC-UCCC); 1 hembra, Talcahuano, Parque Tumbes, 06-1-2024, leg. M.

Ramos y C. Rose (MZUC-UCCC); 1 hembra, Hualpén, 30-XI-1998 leg. P. Bocaz
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(MZUC-UCCC). Prov. Arauco: 2 hembras, Canete, Butamalal, 12-111-1966, leg.
T. Cekalovic (MZUC-UCCC). Prov. Biobio: 1 macho, Tucapel, 11-X-2021, leg.
F. Susana (MZUC-UCCC). Prov. Cautin: 2 machos, Pucdn, Termas de Rio
Blanco 11-1951, leg. n.n. (MZUC-UCCC). Prov. Osorno: 1 macho, Puyehue,
Aguas Calientes, 21-X1-1999, leg. M. Beeche (MZUC-UCCC). Prov. Llanquihue:
1 hembra, Maullin, 20-X-1949, leg. Barros (MZUC-UCCC); 1 hembra, Maullin, 17-

X-1941, leg. Barros (MZUC-UCCC).

Citas bibliograficas: CHILE: Prov. Valparaiso: Valparaiso (VIII-IX)

(Butler, 1882). ARGENTINA: Prov. Neuquén (Chalup 2020)

Registros adicionales: CHILE: Prov. Choapa: Los Vilos, Quebrada de
Quereo, -31.9299, -71.5098, 05-1X-2021, observado por Diego Almendras y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/186754986.

Prov. Valparaiso: Zapallar, -32.5547, -71.4681, 15-VIll-2016, observado por
Cristébal Costoya y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/229027654; Vifa del Mar, -33.0355, -

71.5488, 01-1X-2024, observado por Franco Allende y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/239319265; Valparaiso, Las Docas, -

33.1518, -71.6990, 25-1X-2023, observado por “jorgemu” y subido a iNaturalist

en: https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/184936085; Prov. San Antonio:

2 registros de El Quisco, El Totoral, -33.4132, -71.6434, 06-X-2022/ 22-1X-2023,

observados por Eric Rojas y subidos a iNaturalist  en:

44


https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/186754986
https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/229027654
https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/239319265
https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/184936085

https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/137814518 y

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/184454961; 2 registros de El Tabo,

Quebrada de Coérdova, -33.4421, -71.6606, 05-1X-2021/ 16-1X-2021, observados
por Ernesto Guzman y subidos a iNaturalist en:

https://inaturalist. mMma.gob.cl/observations/122315217 y

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/93763260; ElI Tabo, Quebrada de

Cordova, -33.4426, -71.6673, 12-1X-2024, observado por Isadora y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. mnma.gob.cl/observations/241270547; El Tabo, -

33.4536, -71.6686, 27-1X-2021, observado por Isadora y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/245073558; ElI Tabo, -33.4453, -

71.6486, 13-X-2024, observado por Rachel Jamett Roman y subido a iNaturalist

en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/247246505; Cartagena,

Quebrada El Tranque, -33.5462, -71.5934, observado por Miguel Patifio y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist.mma.qgob.cl/observations/98427048; Santo

Domingo, Parque Tricao (Quebrada Chincol), -33.7312, -71.6352, 29-1X-2022,
observado por Josefina Rodriguez y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/142456250. Prov. Santiago: Las

Condes, Quebrada San Ramoén, -33.4342, -70.5034, 09-X-2020, observado por
Orlando Montes y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/62212416; Las Condes, Quebrada

San Ramon, -33.4366, -70.4943, 05-X-2020, observado por Camilo Pavez y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/245929926;
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Las Condes, Quebrada San Ramodn, -33.4362, -70.5007, 27-1X-2024, observado
por John Horsfall y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/245943064. Prov. Cardenal Caro:

Litueche, Topocalma, -34.1947, -71.8650, X-2023, observado por Denisse del
Campo y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/187616369. Prov. Talca: San

Clemente, P.N. Altos de Lircay, -35.5932, -71.0073, 01-XI-2022, observado por
“Vale Guzman Salazar” y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/141487163. Prov. Punilla: San

Fabian de Alico, El Caracol, -36.6572, -71.3846, 12-X-2019, observado por
Alexandra Castaneda y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/34279281. Prov. Diguillin: Pinto, Los

Lleuques (Las Turbinas), -36.8717, -71.6528, 23-X-2022, observado por Romy
Weinborn y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/139786563. Prov. Itata: Coelemu,

Estero Guarilihue, -36.5672, -72.6892, 07-X-2021, observado por Claudio
Maureira y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/101849671. Prov. Concepcion:

Penco, -36.7547, -72.9542, 16-XI11-2019, observado por Orlando Montes y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/36776128; Penco, -

36.7453, -72.982, 04-X1-2019, observado por Orlando Montes y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. nma.qgob.cl/observations/174148108;
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Concepcidn, -36.7968, -73.0195, 02-X1-2022, observado por Antonio Maureira y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/142706006;

Hualpén, Caleta Chome, -36.7704, -73.2068, 13-1X-2022, observado por Antonio
Maureira y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/141032830; Coronel, Lomas

Coloradas, -36.9096, -73.1270, 21-X-2023, observado por Carolina Sobarzo y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/190026168;

Chiguayante, -36.9385, -73.0054, 23-X1-2018, observado por Claudio Maureira y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/26132981;

Chiguayante, -36.9248, -72.9796, 07-X-2020, observado por Claudio Maureira y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/62466121;

Chiguayante, -36.9359, -73.0002, 07-X-2020, observado por Claudio Maureira y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/62466170.

Prov. Biobio: Tucapel, Polcura, -37.2862, -71.7268, 07-X1-2022, observado por
Flor Susana y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/142183354; Tucapel, -37.3016, -

71.9526, 11-X-2021, observado por Flor Susana y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/97994449. Prov. Malleco: Angol,

Santa Elena, 23-1X-2020, observado por Mario Ramos y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/61204466;  Curacautin,  Laguna

Blanca, -38.3696, -71.6565, 06-X11-2023, observado por “romipendola” y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/193266940. Prov.
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Cautin: Vilcun, -38.6319, -72.2107, 08-XII-2020, observado por “nitsuga74” y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/66292278;

Temuco, -38.7520, -72.6629, 19-X-2021, observado por Benjamin Silva y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/109338512; Temuco,

Parque Bosque Vivo CMPC Pumalal, -38.6472, -72.5596, 13-X-2024, observado
por “nitsuga74” y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/247160864; Pucdén, -39.2988, -

71.8888, 02-X-2022, observado por Claudia Rios y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/137305842; 2 registros de Villarrica,

Nancul, -39.2799, -72.3214, 13-XI1-2023/ 16-1X-2024, observados por Aart
Broekema y subidos a iNaturalist en:

https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/194240309 y

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/242196014; Pucdén, Pichare, -

39.2538, -71.7383, 27-X11-2023, observado por Rajan Rao y subido a iNaturalist

en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/195220415; Villarrica, Correntoso,

-39.3396, -72.0924, 31-X-2023, observado por Michael Weymann y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/189700057; Villarrica,

Licanray, -39.4875, -72.1475, 30-X-2021, observado por Alexis Catalan y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/100029622. Prov.

Valdivia: Panguipulli, Tracalpulli, -39.5836, -72.1907, 17-X-2020, observado por
Yerko Lloncon y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/62851963; Valdivia, Humedal
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Angachilla, -39.8562, -73.2318, 09-X-2022, observado por Gabriela Antonia y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/138320020;

Valdivia, Isla Teja, -39.8070, -73.2529, 22-X1-2022, observado por “nightmare8”

y subido a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/143649636;

Valdivia, Niebla, -39.8656, -73.3945, 29-X-2022, observado por Nodora Moyano

y subido a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/141423674;

Los Lagos, R.N. Mocho-Choshuenco, -39.9385, -72.0964, 14-XI-2022,
observado por René Fuentes y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/207980687. Prov. Osorno: Osorno,

Rio Rahue, -40.5562, -73.1623, 28-1X-2022, observado por Ricardo Huenuanca

y subido a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/136878192;

Puyehue, Lago Rupanco, -40.7657, -72.62819, 03-X-2023, observado por Daniel
Stange y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/186069493; Puyehue, Aguas

Calientes, -40.7392, -72.3070, observado por Tristan Jobin y subido a iNaturalist

en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/147108624. Prov. Llanquihue:

Purranque, Hueyusca, -40.9266, -73.5295, 19-XI1-2023, observado por Fernanda
Zamorano y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/194401175; Frutillar, -41.0890, -

73.0566, 27-X1-2024, observado por Paulina Hechenleither y subido a iNaturalist

en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/253320036; Puerto Varas, -

41.3205, -72.9846, 28-XI-2024, observado por Ricardo Huenuanca y subido a
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iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/253441838; Puerto

Varas, -41.3829, -73.0422, 30-1X-2024, observado por Gina Dnisse y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/244965263; Cochamo,

La Junta, -41.4118, -72.1257, 25-XI-2022, observado por Rocio Elisa y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/144035937; Puerto

Montt, Parque Katalapi, -41.5216, -72.7535, 14-X-2018, observado por Carlos
Zamora y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/34541922. Prov. Chiloé: Ancud,

Lechagua, -41.8802, -73.8789, 30-XI-2024, observado por Marisella Vargas y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/253649885;

Ancud, Estacion Biolégica Senda Darwin, -41.8815, -73.666, 05-XI-2020,
observado por “ericlopresti” y subido a iNaturalist en:
https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/52665305; Ancud, Manao, -41.8893, -
73.5189, 15-X-2020, observado por Leonardo Tempesta y subido a iNaturalist

en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/62675001; Castro, -42.4858, -

73.7769, 08-1X-2024, observado por Verdnica Diaz y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/240640971; Chonchi, Quinched, -

42.5780, -73.7598, 01-XI-2020, observado por Natalia Carrasco y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/64307734. Prov.

Palena: Hualaihué, Vodudahue, -42.4822, -72.3866, observado por Rodrigo
Barahona y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/109722984. Prov. Aysén: Puerto
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Aysén, -45.4169, -72.6754, 22-X-2023, observado por Ernesto Guzman y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.qgob.cl/observations/188593886; Puerto

Aysén, Rio Simpson, -45.4532, -72.4225, 23-XI11-2023, observado por Ernesto
Guzman y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/194823718. ARGENTINA: Prov.

Neuquén: Huiliches, Laguna Verde, -39.8374, -71.5238, 21-XII-2024, observado
por Gra-moll y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/258755710; Los Lagos, Lago Espejo

Chico, -40.5947, -71.7169, 24-Xl11-2022, observado por Gra-moll y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/148697209; Los Lagos,

Lago Espejo Grande, -40.6716, -71.7356, 25-X11-2021, observado por Leonel
Roget y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/104745053; Los Lagos, Villa

Angostura, -40.751, -71.6484, 05-1-2022, observado por Tilda Rosander y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/105394323. Prov.

Rio Negro: Bariloche, Lago Gutiérrez, -41.1939, -71.4206, observado por
Gustavo Fernando Duran y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/193921363; Bariloche, Tambo de

Baez, -41.14, -71.4762, 04-1-2025, observado por Ezequiel Racker y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/257411412.

Diagnosis: Igual que para el género.
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Redescripciéon: Adultos (Figura 1a). Cabeza con antenas pardo-oscuras,
filiformes en ambos sexos; frente y vertex cubiertos por escamas aplanadas
pardo-oscuras; palpi pardo-oscuros, porrectos. Torax con patagia y tégulas con
escamas anaranjadas abigarradas con escamas pardo-oscuras; patas blanco-
grisaceas; formula tibial 0-2-4. Abdomen pardo-anaranjado. Alas anteriores sub-
triangulares, anaranjado brillante salpicado de escamas marrén hacia la base,
termen ligeramente abultado entre M1 y CuA2; banda medial negruzca, oblicua,
levemente sinuada, extendida desde la costa hasta el angulo anal; banda
terminal negruzca muy ensanchada hacia el apice; costa con escamas pardo-
grisaceas sobre la mitad proximal, blanco-amarillento en el sector entre las
bandas medial y terminal hasta la altura de R». Alas posteriores trapezoidales,
anaranjado brillante salpicadas de escamas marron hacia la base, termen
redondeado; banda postmedial negruzca, ligeramente sinuada; banda terminal
negruzca ensanchada subapicalmente, disminuye su grosor hacia el angulo anal;
costa con una franja negruzca, entrecortada a la altura de la banda postmedial
en algunos ejemplares dejando ver el color de fondo, en otros la franja negruzca
es continua. Genitalia del macho (Figura 6a): uncus en forma de gancho, apice
agudo; gnathos no desarrollado; valvas escalpeliformes, costa ligeramente
esclerosada, con espina apical y pincel de androconia hacia la base, setas
alargadas y curvas, sacculus esclerosado; juxta fungiforme; transtilla proyectada
como un proceso falciforme; saccus subcuadrado, fuertemente esclerosado,

margen posterior subtriangular. Aedeagus tubular, ligeramente sinuoso; vesica

52



armada con un grupo de cornuti. Genitalia de la hembra (Figura 6b): corpus
bursae membranoso y globoso en la mitad distal, mitad proximal fuertemente
esclerosada y levemente torcida; signum lanceolado; ductus bursae corto 1/3 del
largo del corpus bursae; Antrum corto, ancho y de forma infundibular; apéfisis

anteriores la mitad del largo de los apofisis posteriores.

Distribucién: Igual que para el género.

Periodo de vuelo: Los adultos se han registrado entre agosto y marzo.

Biologia: estados inmaduros, planta hospedera y ciclo de vida descrito en
King & Parra (2011). A partir de la crianza de una postura de 40 huevos de esta
especie aqui se reporta por primera vez que las orugas ademas de asociarse al
follaje y frutos de “chilco” (Fuchsia magellanica Lam.; Onagraceae) también
consumen el follaje de “arrayan” (Luma apiculata (DC.) Burret; Myrtaceae) y de
“hualle” (Nothofagus obliqua (Mirb.) Oerst; Nothofagaceae); sin embargo, la
alimentacion sobre este ultimo hospedero se observd solo en ausencia de las
otras plantas y con muy baja frecuencia. La eclosion larval ocurre a los 7 dias (n=
40). El desarrollo de las larvas se extiende por 30 dias (n= 32) tras lo cual ocurre
la pupacién, y un individuo criado emergié como adulto después de 318 dias (n=
1). Los adultos durante el dia visitan flores de plantas nativas como Cryptocarya
alba (Molina) Looser, Leptocarpha rivularis DC., Gaultheria mucronata (L.F.)
Hook & Arn y F. magellanica, ademas de flores de plantas exd6ticas como por
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ejemplo Myosotis sp., Prunus sp., Cardamine sp., Brassica rapa L., Anthriscus

caucalis M. Bieb., Erigeron karvinskianus DC. y Rubus ulmifolius Schott.

Ennada Blanchard, 1852

Especie tipo: Ennada flavaria Blanchard, 1852

Diagnosis: Ennada se asemeja externamente a Antuluciella en la forma
de las alas, sin embargo, se distingue por tamafo, coloracion general y presencia
de antenas bipectinadas en el macho. Ennada, Incantia y Praeapodroma
comparten la presencia de antenas bipectinadas en el macho; sin embargo,
difieren en la forma del termen, tamafio y habito de vuelo. En cuanto a genitalia,
los pinceles de androconia, la espina apical de la costa y la forma del signum son
rasgos compartidos con Antuluciella, pero se reconoce por la forma de la juxta y
la forma de los procesos de la transtilla. Se diferencia de otros géneros de
Ennadini por las siguientes caracteristicas de la genitalia: transtilla proyectada en
un proceso alargado con apice digitiforme, uncus de largo subigual a las valvas,
valvas subovaladas con cucullus estriado, juxta escutiforme fuertemente

conectada a la transtilla.

Redescripcion: Adultos (Figuras 2b-f). Antenas bipectinadas en machos
y filiformes en hembras. Torax y abdomen pardo-claros. Alas anteriores
subtriangulares, amplias, costa ligeramente arqueada hacia el apice, termen

redondeado; maculacion pardo-oscura, franjas anchas y marcadas, mitad distal
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del ala mas clara; venacion remarcada con puntos negruzcos. Venacion alar
(Figura 3b). Dos celdas accesorias; Sc libre, R1 libre surge desde la segunda
celda accesoria, R3 y R4 pedunculadas, Rz y Rs+4 pedunculadas, Rs pedunculada
con Ro+3+4 €n la base, cerca del final de la segunda celda accesoria, termina en
el termen; M1 nace desde la segunda celda accesoria, M2 hace mas cerca de M
que de M3, M3 fuertemente arqueada; CuA+ se origina 1/15 antes del final de la
celda, CuA: surge 1/3 antes del final de la celda; E. flavaria con un Iébulo en el
margen anal. Alas posteriores pardo-cenicientas, con la mitad proximal mas
oscura. Sc+R4 anastomosada con el tronco radial por % de la celda discal, Rs y
M+ pedunculadas, M2 nace mas cerca de M1 que de M3, CuA+ surge 1/8 antes del
fin de la celda, CuA2 surge 1/3 antes del fin de la celda; el macho de E. pellicata
con una pequefa proyeccion en el apice al final de M+. Genitalia del macho
(Figura 7) con uncus alargado, subigual al largo de las valvas; gnathos no
desarrollado; valvas subovaladas con pincel de androconia en el tercio basal de
la costa, cucullus dilatado, estriado, costa esclerosada (E. flavaria y E.
blanchardi) o no esclerosado (E. pellicata), con un I6bulo densamente setoso
apical y una espina apical y otra subapical (E. flavaria), una sola espina subapical
(E. pellicata) o una gran espina apical (E. blanchardi); juxta escutiforme,
fuertemente conectada a la transtilla; transtilla proyectada con un proceso
digitiforme distal; saccus extendido anteriormente. Genitalia de la hembra (Figura

7) con corpus bursae membranoso, subpiriforme; signum lanceolado (E. flavaria)
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0 como una espina con extremo posterior denticulado (E. pellicata y E.

blanchardi); antrum alargado, de forma infundibular.

Distribucion: Se distribuye en sectores de las Provincias biogeograficas
Coquimbana, Santiaguina (Subregion Chilena Central), Maule, Bosque
Valdiviano y Bosque Magallanico (Subregion Subantartica) de la Region Andina,

en Chile y Argentina.

Figura 7.- Armaduras genitales de Ennada Blanchard (a) Superior: Genitalia de
macho de E. blanchardi en vista ventral con aedeago removido en vista lateral.
Inferior: Genitalia de la hembra en vista ventral; (b) Superior: Genitalia de macho

de E. flavaria en vista ventral con aedeago removido en vista lateral. Inferior:
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Genitalia de la hembra en vista ventral; (c) Superior: Genitalia de macho de E.
pellicata en vista ventral con aedeago removido en vista lateral. Inferior: Genitalia

de la hembra en vista ventral;. Barras de escala = 1 mm.

Ennada blanchardi Parra & Alvear, 2009

Ennada blanchardi Parra & Alvear, 2009: 52

Material Tipo: Ennada blanchardi. Holotipo: macho, Chile, Valdivia, Isla
Teja, 07-X-1986, leg. Jackson (MZUC-UCCC). Paratipos: 1 hembra, Hualpén, 28-
IX-2001, leg. Parra (MZUC-UCCC); 1 macho, Isla Mocha, 17-XI-1955, leg. n.n.
(MZUC-UCCC); 1 hembra, Valdivia, 22-X-1981, leg. Jackson (MZUC-UCCC)

(examinados).

Material examinado: CHILE: Prov. Concepcidén: 1 hembra, Parque
Botanico Hualpén, 07-X-1998, leg. P. Bocaz (MZUC-UCCC); 1 macho y 2
hembras, Parque Botanico Hualpén, 16-1X-2008, leg. Hernandez y Zamora
(MZUC-UCCC); 1 macho y 2 hembras, Concepcion, Universidad de Concepcidn,
24-1X-2008, leg. L.E. Parra (MZUC-UCCC); 1 hembra, Concepcion, Fundo El
Guindo, 03-X-2008, leg. Hernandez y Zamora (MZUC-UCCC); 1 macho y 2
hembras, Concepcion, Fundo El Guindo, 05-X-2008, leg. Hernandez y Zamora
(MZUC-UCCC); 1 hembra, Concepcion, Fundo EI Guindo, 29-X-2008, leg.
Hernandez y Zamora (MZUC-UCCC); 1 hembra, Concepcién, Fundo El Guindo,

19-X-2022, leg. Ramos (MZUC-UCCC). Prov. Biobio: 1 hembra, Antuco, P.N.
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Laguna del Laja, 01-XII-2006, leg. Zamora (MZUC-UCCC); 3 hembras, Alto

Biobio, Comunidad Pitril, 08-X-2006, leg. Zamora (MZUC-UCCC).

Registros adicionales: CHILE: Prov. Itata: Coelemu, Estero Guarilihue,
-36.5674, -72.6891, 10-1X-2021, observado por Claudio Maureira y subido a

iNaturalist en: https://www.inaturalist.org/observations/100908474. Prov. Biobio:

Santa Barbara, Los Junquillos, -37.6879, -71.8844, 29-XI1-2024, observado por
Cristébal Costoya y subido a iNaturalist en:

https://www.inaturalist.org/observations/256701709. Prov. Cautin: Pucodn,

Laguna Lancafilo, -39.3632, -71.7204, 25-1X-2022, observado por Nicolas Reyes

y subido a iNaturalist en: https://www.inaturalist.org/observations/140991535; 2

registros de Villarrica, Nancul, -39.2783, -72.2710, 26-1X-2024 y 03-X-2024
observados por Aart Broekema y subidos a iNaturalist en:

https://www.inaturalist.org/observations/244248679 y

https://www.inaturalist.org/observations/245516110. Prov. Chiloé: Chonchi,

Huillinco, -42.6788, -73.9002, 15-X-2024, observado por Madeleine Gipoulou y

subido a iNaturalist en: https://www.inaturalist.org/observations/247557627 .

Diagnosis y descripcion: Disponibles en Parra & Alvear (2009).

Distribucion: Desde la Provincia de Itata hasta la Provincia de Chiloé. Se
distribuye en sectores de las Provincias biogeograficas de Maule y Bosque

Valdiviano (Subregion Subantartica) de la Region Andina.
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Periodo de vuelo: Los adultos se han registrado entre septiembre y

diciembre.

Ennada flavaria Blanchard, 1852

Ennada flavaria Blanchard, 1852: 87, n. 1, pl. 7, figs. 3, 3a; Scoble 1999:

269; Pitkin 2002: 289; Parra & Alvear 2009: 48, figs: 1-2, 9-11, 18.

Phyllia triangularia Blanchard, 1852: 89, n. 1, pl. 7, fig. 5; Butler 1882: 421;
Bartlett-Calvert 1886: 334; Butler 1893: 462; Angulo & Casanueva 1981: 23;

Scoble 1999: 752.

Eubolia liburnaria Guenée, 1858: 486.

Phyllia cinerescens Butler, 1882: 421; Bartlett-Calvert 1886: 334; Angulo

& Casanueva 1981: 22.

Acrosemia flavaria (Blanchard). Butler, 1882: 342; Bartlett-Calvert 1886:

330; Angulo & Casanueva 1981: 10.

Material Tipo: Ennada flavaria. Sintipo: hembra, Chile, Coquimbo

(MNHNP). Phyllia triangularia. Sintipo: macho, Chile (MNHNP); Phyllia
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cinerescens. Sintipo: macho, Chile (BMNH) (examinados). Eubolia liburnaria,

Sintipo: 2 hembras, Chile (no examinados)

Material examinado: CHILE: Prov. Marga Marga: 1 hembra, Olmué, 22-
XI-2000, leg. Gielis & Gielis (BC ZSM Lep 07401) (ZSM). Prov. Santiago: 1
macho, Santiago, 20-XI1-1949, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 hembra, Santiago, 26-
X-1950, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 hembra, Santiago, 26-XII-1979, leg. n.n.
(MZUC-UCCC); 1 macho, Tobalaba, 09-X-1948, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1
macho, Tobalaba, 02-XI-1948, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 hembra, Tobalaba, 04-
XI-1949; leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 hembra, Tobalaba, 03-1-1947, leg. S. Barros
(MZUC-UCCC); 1 hembra, Tobalaba, 27-XII-1946, leg. S. Barros (MZUC-UCCC);
1 hembra, Tobalaba, 18-XI11-1946, leg. S. Barros (MZUC-UCCC); 1 macho, La
Cisterna, 04-XI1-1948, leg. n.n. (MZUC-UCCC). Prov. Cordillera: 1 macho, San
José de Maipo, Guayacan, I11-1957, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 hembra, San José
de Maipo, Guayacan, XlI-1957, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 hembra, San José de
Maipo, La Obra, 08-1X-1953, leg. n.n. (MNNC). Prov. Maipo: 2 machos, Buin,
XII-1941, leg. S. Barros (MZUC-UCCC). Prov. Cachapoal: Machali, Sewell, 02-
XII-1949, leg. n.n. (MZUC-UCCC). Prov. Cardenal Caro: 1 hembra, Pichilemu,
Laguna El Ancho, 15-11-2015, leg. M. Ramos (MZUC-UCCC). Prov. Talca: 1
hembra, San Clemente, Paso Pehuenche, 03-1-1997, leg. R. Badilla (MZUC-
UCCC). Prov. Linares: 1 macho, Linares, 14-1-1948, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1
hembra, Linares, XlI-1949, leg. n.n. (MZUC-UCCC). Prov. Cauquenes:
Curanipe, 15-1-2001, voucher “BC ZSM Lep 074007, leg. Gielis & Wolf (ZSM).

60



Prov. Punilla: 1 macho, San Fabian de Alico, 07-111-2011, leg. G. Moreno (MZUC-
UCCC). Prov. Diguillin: 1 macho, Chillan, 22-XI-1959, leg. n.n. (MZUC-UCCC);
1 hembra, Chillan, 03-X-1959, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 hembra, Pinto, Las
Trancas, 20-1-2012, leg. G. Moreno (MZUC-UCCC); 1 hembra, Pinto, Las
Trancas, 10-X-2010, leg. G. Moreno (MZUC-UCCC); 2 hembras, Pinto, Recinto,
15-1X-2019, leg. L.E. Parra (MZUC-UCCC). Prov. Concepcion: 1 macho y 2
hembras, Tomé, Dichato, I-1951, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 macho, Concepcidn,
22-1V-1960, leg. Trampas (MZUC-UCCC); 1 macho, Concepcion, 03-VI-1959,
leg. P. Flammer; 1 hembra, Concepcion, 18-X-1958, leg. Trampas (MZUC-
UCCC); 1 hembra, Concepcion, 28-111-1972, leg. J. Artigas; 1 hembra,
Concepcidén, 30-XII-1958, leg. trampas (MZUC-UCCC); 1 hembra, Concepcion,
18-VI-1976, leg. A. Angulo; 1 macho, Concepcion, Fundo Andalién, 12-1V-1961,
leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 macho, Hualpén, 12-11-2001, leg. n.n. (MZUC-UCCC);
1 hembra, Concepcién, Fundo El Guindo, 08-X-2014, leg. M. Ramos, C. Rose, E.
Sepulveda (MZUC-UCCC); 1 hembra, Hualpén, 19-1-1943, leg. C. Pohl (MZUC-
UCCC); 2 hembras, Hualpén, 24-1-2001, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 hembra,
Hualpén, 19-1-2001, leg. C. Pohl (MZUC-UCCC); 1 hembra, Hualpén, 15-X1-2022,
leg. M. Ramos, C. Zamora y L. Yanez (MZUC-UCCC); 1 macho, Chiguayante,
30-VI-1961, leg. Hulot (MZUC-UCCC); 1 hembra, Hualpén, 07-X1-1961, leg. Hulot
(MZUC-UCCC); 1 macho, Concepcion, Humedal Paicavi, 30-X-2010, leg. E.
Sepulveda (MZUC-UCCC). Prov. Arauco: 1 macho y 1 hembra, Arauco,

Humedal Tubul-Raqui, 09-XI-2015, leg. E. Sepulveda (MZUC-UCCC); 1 macho,
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Isla Mocha: 1 macho, 16-XII-1998, leg. E. Mundaca (MZUC-UCCC); 1 hembra,
Isla Mocha, 13-XI1-1998, leg. E. Mundaca (MZUC-UCCC); 1 hembra, Isla Mocha,
06-X-1998, leg. E. Mundaca (MZUC-UCCC); 1 hembra, Curanilahue, 31-1-2016,
leg, F. Venegas (MZUC-UCCC). Prov. Biobio: 1 hembra, Antuco, P.N. Laguna
del Laja, 01-XII-2006, leg. C. Zamora (MZUC-UCCC); 1 macho, Antuco, 06-XII-
2008, leg. P. Moreno (MZUC-UCCC). Prov. Malleco: 2 hembras, Angol, 04-X-
1926, vouchers “USNM ENT 01344244” y “USNM ENT 01344245”, leg. D.S.
Bullock (USNM); 1 macho, Collipulli, Fundo Jauja, VII-1991, leg. Carrasco
(MZUC-UCCC); 1 hembra, Collipulli, Fundo Jauja, 30-VIII-1990, leg. Carrasco
(MZUC-UCCC); 1 macho y 1 hembra, Curacautin, Malalcahuello (Corralco), 09-
XIl-2014, leg. L.E. Parra (MZUC-UCCC). Prov. Cautin: 1 macho y 1 hembra,
Villarrica, Quetroco, XII-2008, leg. R. Villagran (MZUC-UCCC); 1 hembra, Pucoén,
Termas de Rio Blanco, II-1951, leg. n.n. (MZUC-UCCC). Prov. Valdivia: 1
macho, Valdivia, Isla Teja, 17-XI1-1985, leg. D. Jackson (MZUC-UCCC). Prov.
Osorno: 3 hembras, Anticura, 21-1V-2023, leg. M. Ramos, V. Salazar, N. Franco
(MZUC-UCCQC). Prov. Llanquihue: 2 machos y 1 hembra, Cochamo, XI-2011,
leg. R. Fehring (MZUC-UCCC); 1 hembra, Cochamo, 11-2012, leg. R. Fehring
(MZUC-UCCC); 1 macho, Maullin, 20-1-1941, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 macho,
Puerto Montt, Parque Katalapi, 08-X1-2011, leg. P. Taucan (MZUC-UCCC). Prov.
Chiloé: 1 hembra, Ancud, 1-1952, leg. L.E. Pefia (MZUC-UCCC). Prov. Palena:
1 macho y 1 hembra, Hualaihué, San Ignacio del Huinay, 24-VII-2008, vouchers

“BC ZSM Lep add 0070” y “BC ZSM Lep add 0072”, leg. R. Fitzek (ZSM); 1
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macho, Hualaihué, San Ignacio del Huinay, 5-11-2010, voucher “BC ZSM Lep
490727, leg. R. Fitzek (ZSM); 1 hembra, Hualaihué, San Ignacio del Huinay, 29-
1-2008, voucher “BC ZSM Lep 16603”, leg. T. Roy (ZSM); 2 hembras, Hualaihué,
San Ignacio del Huinay, 12-11-2008, vouchers “BC ZSM Lep 16899 y “BC ZSM
Lep 16902", leg. T. Roy (ZSM). Prov. Aysén: 1 hembra, Aysén, Puente Las
Pizarras, 22-1-2006, leg. L.E. Parra (MZUC-UCCC). Prov. Magallanes: 1
hembra, Punta Arenas, Humedal Tres Puentes, XII-1952, leg. Rodriguez (MZUC-

UCCC).

Citas bibliograficas: CHILE: Prov. Elqui: Coquimbo (Blanchard 1852).
Prov. Valparaiso: Valparaiso, Las Zorras (XII-l) (Butler 1882). ARGENTINA:

Prov. Neuquén (Chalup 2020).

Registros adicionales: CHILE: Prov. Elqui: La Serena, -29.9211, -
71.2351, 28-1X-2020, observado por Renzovr y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/61107586; Coquimbo, Acuario/Museo

UCN, -29.9657, -71.3529, 19-X-2017, observado por Diego Almendras y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/8465977. Prov. San

Antonio: El Tabo, -33.4507, -71.6722, 08-111-2019, observado por Diego
Almendras y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/21085970; Llolleo, -33.6198, -

71.6116, 14-Xl11-2020, observado por Ernesto Guzman y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/69441617. Prov. Santiago: La
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Florida, Lo Canas, -33.5179, -70.5258, 24-1V-2020, observado por “helenpope” y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/43071829.

Prov. Maipo: Penaflor, -33.6157, -70.8737, 12-XI1-2020, observado por Marcela
Huenumilla y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/66452270; Talagante, -33.6680, -

70.9252, 17-1X-2020, observado por Catalina Acevedo y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/64198886. Prov. Cachapoal: Coinco,

-34.2471, -70.9458, 21-X1-2020, observado por Lincayaren y subido a iNaturalist

en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/65377568. Prov. Talca:

Constitucion, -35.3332, -72.4167, 23-11-2021, observado por Fernanda Améstica

y subido a iNaturalist en: https://www.inaturalist.org/observations/70488674.
Prov. Linares: Linares, Palmilla, -35.8218, -71.7688, 26-11-2016, observado por
Claudio Maureira y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist.mma.gob.cl/observations/41975161. Prov. Concepcion:

Concepcidn, -36.7927, -73.0523, 14-X11-2022, observado por Antonio Maureira y

subido a iNaturalist en: https://www.inaturalist.org/observations/144393255.

Prov. Biobio: Tucapel, -37.3009, -71.9025, 08-XII-2022, observado por Flor
Susana y subido a iNaturalist en:

https://www.inaturalist.org/observations/144448593. Prov. Cautin: Puerto

Saavedra, -38.7837, -73.3987, 24-1-2021, observado por Alejandra Garabito y

subido a iNaturalist en: https://www.inaturalist.org/observations/68547836. Prov.

Valdivia: Panguipulli, Pucura, -39.5306, -72.0562, 05-XII-2020, observado por
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Benjamin Silva y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/66167132. Prov. Osorno: Osorno,

Rio Rahue, -40.5652, -73.1618, 26-1V-2021, observado por Ricardo Huenuanca

y subido a iNaturalist en: https://www.inaturalist.org/observations/75383704.

Prov. Chiloé: Ancud, Manao, -41.8892, -73.5190, 27-V-2024, observado por
Leonardo Tempesta y subido a iNaturalist en:

https://www.inaturalist.org/observations/219137496; Castro, Gamboa, -42.4840,

-73.7880, 03-VI-2021, observado por Matias Gargiulo y subido a iNaturalist en:

https://www.inaturalist.org/observations/81634390. Prov. Aysén: Puerto Cisnes,

-44.7303, -72.6827, 11-VIII-2021, observado por Marcelo Matamala y subido a

iNaturalist en: https://www.inaturalist.org/observations/91261914. ARGENTINA:

Prov. Rio Negro: Bariloche, Playa bonita, -41.1208, -71.3828, 28-XII-2023,
observado por Marina Arbetman y subido a iNaturalist en:

https://www.inaturalist.org/observations/195074619.

Diagnosis y redescripcién: Disponibles en Parra & Alvear (2009).

Distribucion: Desde la Provincia de Elqui hasta la Provincia de
Magallanes en Chile y en Rio Negro en Argentina. Se distribuye en sectores de
las Provincias biogeograficas Coquimbana, Santiaguina (Subregién Chilena
Central), Maule, Bosque Valdiviano y Bosque Magallanico (Subregién

Subantartica) de la Region Andina.

Periodo de vuelo: Los adultos se han registrado durante todo el afio.
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Ennada pellicata (Felder y Rogenhofer, 1875)

Sarracena pellicata Felder & Rogenhofer, 1875: pl. 131, fig. 27; Butler

1882: 422; Bartlett-Calvert 1886: 334; Angulo & Casanueva 1981: 24 (Sarracenia

[sic]).

Sarracena declinaria Felder & Rogenhofer, 1875: pl. 131, fig. 32; Butler

1882: 422; Bartlett-Calvert 1886: 334; Angulo & Casanueva 1981: 24 (Sarracenia
[sic])

Sarracena olivacea Butler, 1882: 421; Bartlett-Calvert 1886: 334; Angulo

& Casanueva 1981: 24 (Sarracenia [sic]).
Anchiphyllia olivacea (Butler). Butler 1893: 462.

Anchiphyllia pellicata (Felder & Rogenhofer). Warren 1895: 102; Scoble

1999: 42.

Ennada pellicata (Felder & Rogenhofer). Parra & Alvear 2009: 51.

Material Tipo: Sarracena pellicata. Sintipo: macho, Chile, Valparaiso
(NHMUK); Sarracena declinaria. Alotipo: hembra, Chile, Valparaiso (NHMUK);

Sarracena olivacea. Sintipo: macho, Chile, Valdivia (NHMUK) (examinados).
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Material examinado: CHILE: Prov. Santiago: 1 hembra, Santiago, 08-
VI-1982, leg. C. Bravo (MNNC). Prov. Cordillera: 1 macho, San José de Maipo,
El Canelo, 13-XII-1953 (MNNC). Prov. Cauquenes: 1 hembra, 15 km al S de
Curanipe (sector Quintachile), 15-1-2001, voucher “BC ZSM Lep 07402, leg.
Gielis y Wolf (ZSM). Prov. Diguillin: 2 hembras, Pinto, Recinto, 15-1X-2019, leg.
L.E. Parra (MZUC-UCCC). Prov. Concepcion: 1 macho emergido, Hualpén, 23-
X-2000, leg. P. Bocaz (MZUC-UCCC). Prov. Arauco: 2 hembras, Contulmo, Palo
Botado, 12-11-1953, leg. L.E. Pefia (MZUC-UCCC); 4 machos, Contulmo, Palo
Botado, 12-11-1953, leg. L.E. Pefia (MZUC-UCCC); 1 hembra, Tirua, Loncotripay
(Cord. Nahuelbuta), 27-1-1952, leg. J. Monsalve (MZUC-UCCC). Prov. Malleco:
1 macho, Angol, P.N. Nahuelbuta (Los Gringos), 05-11-1979, voucher “USNM ENT
01343054, leg. D. Davis, M. Davis y B. Akerbergs (USNM); 1 hembra, Angol,
P.N. Nahuelbuta (Cerro Pichinahuel), 05-11-1979, voucher ‘USNM ENT
013430557, leg. D. Davis, M. Davis y B. Akerbergs (USNM); 1 macho y 1 hembra,
Rio Blanco, 28-11-1995, vouchers “BC ZSM Lep 07603” y “BC ZSM Lep 07767”,
leg. H. Thoeny (ZSM); 1 macho, Rio Blanco, 25-11-1995, voucher “BC ZSM Lep
076777, leg. H. Thoeny (ZSM). Prov. Cautin: 5 machos y 4 hembras, Pucoén,
Termas de Rio Blanco, 11I-1951, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 1 macho, Pucoén,
Termas de Rio Blanco, 11-1951, leg. n.n. (MZUC-UCCC). Prov. Valdivia: 1
macho, Valdivia I-1978, leg. D. Jackson (MZUC-UCCC). Prov. Osorno: 1 macho,
Puyehue, P.N. Puyehue, 22-11-1979, voucher “USNM ENT 01343053", leg. D.

Davis, M. Davis y B. Akerbergs (USNM). Prov. Llanquihue: 3 machos y 14
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hembras, Cochamo¢, 11-2012, leg. R. Fehring (MZUC-UCCC); 2 machos y 3
hembras, Cocham¢, XI-2011, leg. R. Fehring (MZUC-UCCC). Prov. Chiloé: 2
machos, Castro, Casa Pilque (Nercdn), 22-XII-2008, vouchers “BC ZSM Lep
26706” y “BC ZSM Lep 26714, leg. R. Fitzek (ZSM); 1 hembra, Castro, Casa
Pilque (Nercdn), 27-XI1-2008, voucher BC ZSM Lep 26710, leg. R. Fitzek (ZSM).
Prov. Palena: 1 hembra, Chaitén, 15-11-1986, leg. T. Cekalovic (MZUC-UCCC);
1 macho, Hualaihué, San Ignacio del Huinay, 04-1-2008, leg. L.E. Parra (MZUC-
UCCC); 1 hembra, Hualaihué, San Ignacio del Huinay, 04-1-2008, voucher “BC
ZSM Lep 116637, leg. A. Hausmann (ZSM); 1 macho, Hualaihué, San Ignacio del
Huinay, 04-1-2008, voucher “BC ZSM Lep 11247, leg. A. Hausmann, T.
Greifenstein y L. Parra (ZSM); 1 hembra, Hualaihué, San Ignacio del Huinay, 07-
[-2008, voucher “BC ZSM Lep 113357, leg. A. Hausmann, T. Greifenstein y L.
Parra (ZSM); 1 hembra, Hualaihué, San Ignacio del Huinay, 19-11-2008, voucher

“BC ZSM Lep 16960”, leg. T. Roy (ZSM).

Cita bibliografica: CHILE: Prov. Valparaiso: Valparaiso (X-XI) (Butler

1882).

Registros adicionales: CHILE: Prov. Concepcién: Concepcion, Parque
Costanera Rio Andalién, -36.7786, -73.0301, 27-XI-2022, observado por Antonio
Maureira y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/143046807; San Pedro de la Paz, -

36.8451, -73.0999, 14-X-2021, observado por Francisco Ribera y subido a
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iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/138959885:

Chiguayante, -36.9285, -72.9993, 31-XI1-2020, observado por Claudio Maureira

y subido a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/67645903;

Coronel, -36.9849, -73.1216, 07-1-2022, observado por Natalia Rebolledo y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/104715938.

Prov. Biobio: Tucapel, -37.2992, -71.904, 13-1-2024, observado por Flor Susana

y subido a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/196782521.

Prov. Cautin: Melipeuco, -38.8522, -71.6932, 20-XII-2022, observado por Diego
Gutiérrez y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/146298096; Villarrica, Correntoso, -

39.3394, -72.0921, 25-XI1-2022, observado por Michael Weymann y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/145759635; Villarrica,

Correntoso, -39.3394, -72.0921, 31-XII-2022, observado por Michael Weymann

y subido a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/145825061;

Temuco, -38.7518, -72.6571, 01-1-2015, observado por Fernando Tellez y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist. mnma.gob.cl/observations/49038538; Cunco,

R.N. Villarrica, -38.9920, -71.7282, 25-11-2023, observado por Matias Cortés y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/150577586.

Prov. Valdivia: Panguipulli, Pucura, -39.5217, -72.0665, 18-11-2023, observado
por Benjamin Silva y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/149173019. Prov. Osorno: Puyehue,

Lago Rupanco, -40.8786, -72.2762, 15-11-2019, observado por “ivonicolas” y
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subido a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.qgob.cl/observations/20385113;

Osorno, Rio Rahue, -40.5652, -73.1619, 09-1-2021, observado por Ricardo
Huenuanca y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/67835110. Prov. Llanquihue:

Frutillar, -41.1239, -73.0298, 17-1-2022, observado por Nodora Moyano y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/105155644; Frutillar,

-41.1242, -73.0301, 14-1-2022, observado por Claudia Ledn y subido a iNaturalist

en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/197078281. Prov. Chiloé: Ancud,

Manao, -41.8892, -73.5190, 10-1-2024, observado por Leonardo Tempesta y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/196252309;

Ancud, Manao, -41.8892, -73.5190, 29-lI-2024, observado por Leonardo
Tempesta y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/200789898. ARGENTINA: Rio

Negro: Bariloche, Rio Azul, -41.8428, -71.6514, 24-1-2024, observado por
Joaquin Arrascaeta y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/197897605.

Diagnosis y redescripcién: Disponibles en Parra & Alvear (2009).

Distribucion: Desde la Provincia de Valparaiso hasta la Provincia de
Palena en Chile y en Rio Negro en Argentina. Se distribuye en sectores de las
Provincias biogeograficas Santiaguina (Subregion Chilena Central), Maule y

Bosque Valdiviano (Subregion Subantartica) de la Region Andina.
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Periodo de vuelo: Los adultos se han registrado entre junio y febrero.

Incantia gen. nov.

Especie tipo: Fidonia edmondsii Butler, 1882

Diagnosis: /Incantia se asemeja externamente a Praeapodroma,
Antuluciella y Spargania en habitus; sin embargo, se distingue facilmente por la
presencia de antenas bipectinadas y por la forma redondeada y amplia de las
alas. Incantia comparte con Spargania'y Praeapodroma la presencia de procesos
de la juxta proyectados desde la transtilla; sin embargo, se distingue de ambas
por la ausencia de procesos en el sacculus, la forma de la juxta y la ausencia de
coremata abdominal. Se diferencia de otros géneros de Ennadini por las
siguientes caracteristicas de la genitalia: valvas escalpeliformes sin pinceles de
androconia ni procesos, juxta en forma de “U” con apices setosos esclerosados
con un par de procesos cortos y setosos proyectados hacia y desde la transtilla,

signum espiniforme en forma de “T” muy alargado.

Descripcion: Adultos (Figura 2g). Antenas bipectinadas en machos vy
filiformes en hembras. Térax y abdomen pardo-oscuro. Alas anteriores con
escamas pardo-olivaceas atravesadas por bandas sinuadas pardo-chocolate;
termen redondeado, subrecto entre el apice y Ms. Venacion alar (Figura 3c): Dos
celdas accesorias; Sc libre, R1 libre surge desde la segunda celda accesoria,

R2+3+4 y Rs connatas, R3 y Rs pedunculadas, R5 termina en el termen; M2
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equidistante de M1 y M3, M1 y M3 ligeramente arqueadas; CuA+ se origina 1/15
antes del final de la celda, CuA2 surge 1/3 antes del final de la celda. Alas
posteriores anaranjadas brillantes, sin bandas. Sc+R1 anastomosada con el
tronco radial por % de la celda discal, Rs y M4 pedunculadas, M2 nace mas cerca
de M3 que de M1, M3 equidistante entre M2y CuA+, CuA1 surge 1/8 antes del fin
de la celda, CuAz surge 1/3 antes del fin de la celda. Genitalia del macho (Figura
8a) con uncus en forma de gancho; gnathos no desarrollado; valvas con costa
recta y sacculus redondeado; juxta en forma de “U” con apices esclerosados y
setosos, desde donde se proyectan un par de procesos espatulados, setosos,
muy esclerosados, hacia la transtilla; saccus redondeado con margen posterior
redondeado. Genitalia de la hembra (Figura 8b) con corpus bursae membranoso,
subpiriforme; signum en forma “T”, espiniforme, alargada, de 1/3 del largo del
corpus bursae, con su porcidn posterior aserrada, localizada en la pared

lateroventral del corpus bursae.

Distribucion: Incantia se distribuye en sectores boscosos de las
Provincias biogeograficas Santiaguina (Subregion Chilena Central), Maule y
Bosque Valdiviano (Subregion Subantartica) de la Region Andina en Chile y

Argentina.

Etimologia: El nombre genérico estd formado a partir del latin
“incandescens” (significando incandescente o que brilla por el calor) y “incantatio”

(significando encantamiento o hechizo) con el sufijo femenino -ia. EI nombre
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alude al intenso brillo anaranjado de las alas posteriores y la apariencia

encantadora de la especie; su género es femenino.

Figura 8.- Armaduras genitales de Incantia gen. nov, I. edmondsii (Butler) comb.
nov. (a) genitalia de macho en vista ventral con aedeago removido en vista

lateral; (b) genitalia de la hembra en vista ventral. Barras de escala = 1 mm.

Incantia edmondsii (Butler, 1882) comb. nov.

Fidonia edmondsii Butler, 1882: 385; Angulo & Casanueva 1981: 20

Larentia edmondsii (Butler). Scoble 1999: 534

Fidonia incandescens Thierry-Mieg, 1892: 236 syn. nov.

Material tipo: Fidonia edmondsii. Lectotipo (Fig 12b, aqui designado).

Macho, Chile, Valparaiso, etiquetas “TYPE”, “Chili 82.102", “SYNTYPE Verified
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by J.E. Chainey, 2014”, y “BMNH(E) 1378648” (NHMUK) (examinado);
Alolectotipo (Fig 12c, aqui designado). Hembra, Chile, Valparaiso, etiquetas
“ALLOTYPE”, “SYNTYPE Verified by J.E. Chainey, 2014”, y “BMNH(E) 1378768”
(NHMUK) (examinado); Paralectotipo (Fig. 12d, aqui designado). 1 macho, Chile,
Valparaiso, etiquetas “of original types, Strecker Colln. 45383 Field Museum of
Natural History”, “FMNH-INS 95122” y “Photographed Alle Stone 2012 KE EMu
catalog” (FMNH). Fidonia incandescens. Holotipo. Macho, Chile, 01-X-1892,

etiquetas “Dognin Collection” y “Type No 30882 U.S.N.M” (USNM).

Material examinado: CHILE: Prov. Cordillera: 1 macho, El Canelo, 29-
IX-1935, leg. E. Ureta (MZUC-UCCC); 1 hembra, El Canelo 1I-1951, leg. L.E.
Pefia (MZUC-UCCC); 1 hembra, ElI Canelo X-1951, leg. L.E. Peha (MZUC-
UCCQC). Prov. Linares: 1 macho, Linares, 19-1X-1946, leg. n.n. (MZUC-UCCC);
1 macho, Linares, 17-1X-1966, leg. n.n. (MZUC-UCCC). Prov. Concepcion: 1
hembra, Concepcion 03-X-1955, leg. n.n. (MZUC-UCCC). Prov. Diguillin: 1
macho, Chillan, 15-XII-1955, leg. T.A.C. (MZUC-UCCC). Prov. Valdivia: 1
hembra, Panguipulli, Llancahue, 01-1-1952, leg. A. Wagenkneght (MZUC-UCCC).
Prov. LIanquihue: 1 macho, Maullin, XI-1942, leg. Barros (MZUC-UCCC). Prov.
Chiloé: 1 hembra, Ancud, Pauldeo, 15-1X-1997, voucher “LEPJ94”, leg.
Numhauser (MZUC-UCCC). Prov. Palena: 1 hembra, Fiordo Comau, San
Ignacio del Huinay, -42.381, -72.415, 16-X1-2008, voucher “BC ZSM Lep 267307,

leg. R. Fitzek (ZSM).
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Registros adicionales: CHILE: Prov. Concepcién: 1 hembra, Penco, -
36.745, -72.982, 21-X-2021, observado por Orlando Montes y subido a iNaturalist

en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/99115105. Prov. Valdivia: 1

hembra, Corral, -39.863, -73.433, 25-X-2021, observado por skir4tt y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/99428413. Prov.

Osorno: 1 hembra, Laguna Trinidad, -40.3285, -73.4462, 31-X-2024, observado
por Carlos E. Valdivia y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/249948073; 1 hembra, Puyehue,

Aguas Calientes, -40.7517, -72.3132, 02-XlI-2024, observado por Avocat y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/256340687.

Prov. Llanquihue: 1 hembra, Puerto Varas, -41.324, -72.991, 12-X-2021,
observado por  Gabicontrerasb y  subido a iNaturalist  en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/98011472. Prov. Chiloé: 1 macho,

Ancud, Manao, -41.8891, -73.5191, 04-X-2023, observado por Leonardo
Tempesta y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/186176138; 1 hembra, Chonchi,

Rauco, -42.5422, -73.8045, 15-X-2018, observado por Chloe y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. mma.qgob.cl/observations/31297569; 1 hembra,

Castro, -42.4935, -73.85061, 03-XI-2024, observado por Matias Gargiulo y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/250430569; 1 macho,

Castro, -42.4812, -73.7818, 11-X-2020, observado por Martinoli y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. mma.qgob.cl/observations/62362949. 1 hembra,
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Curaco de Vélez, -42.4281, -73.5303, 18-X1-2022, observado por Paola Lépez y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/142492317.

Prov. Palena: 1 hembra, Chaitén, -42.908, -72.6988, 01-XI-2021, observado por
Macarena y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/105233151. Prov. Aysén: Puerto

Aysén, -45.4309, -72.7041, 23-1X-2023, observado por Ernesto Guzman y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.qgob.cl/observations/184750901; Puerto

Aysén, -45.4316, -72.6936, 16-X-2024, observado por Ernesto Guzman y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/248009137; 1

hembra, El Pangal, -45.3724, -72.7053, 27-X-2024, observado por Ernesto
Guzman y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/249714381. ARGENTINA: Prov.

Neuquén: 1 hembra, San Martin de Los Andes, -40.1277, -71.32, 01-XI-2020,
observado por Antonella Risso y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/63972469.

Diagnosis: Igual que para el género.

Redescripciéon: Adultos (Figura 2g). Cabeza con antenas pardo-oscuras,
bipectinadas en machos y filiformes en hembras; palpi pardo-oscuros, cortos, 1/3
mas largos que el diametro de los ojos. Torax con patagia y tégulas pardo-oscuro;
patas pardo claras; formula tibial 0-2-4. Abdomen pardo-oscuro salpicado de

escamas pardo-claras. Alas anteriores sub-triangulares, pardo-olivaceo palido,
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con tres fascias transversales pardo-rojizas mas oscuras, costa ligeramente
sinuada, con escamas amarillo-palido entre las bandas antemedial-medial y
medial-terminal, termen redondeado y ligeramente oblicuo; banda basal pardo-
chocolate, ligeramente sinuada; banda antemedial pardo-chocolate, difusa, con
viso de escamas gris-purpureo en ejemplares frescos o vivos; banda medial
pardo-chocolate, mas ancha hacia la costa, ligeramente sinuosa; banda terminal
pardo-chocolate, mas ancha hacia el apice, con viso oblicuo de escamas gris-
purpureo en ejemplares frescos o vivos; mancha discal no visible. Alas
posteriores subredondeadas, anaranjado brillante, con escamas pardo-oscuras
abigarradas hacia la base, mancha discal no visible. Genitalia del macho (Figura
8a) uncus con forma de gancho; gnathos no desarrollado; valvas escalpeliformes,
costa ligeramente esclerosada; saccus subovalado, dilatado, fuertemente
esclerosado, margen posterior subredondeado; juxta en forma de “U” con apices
esclerosados y setosos, con un par de prolongaciones espatuladas posteriores
que se proyectan hacia la transtilla. Aedeagus tubular, ligeramente curvo; vesica
armada por una serie de cornutus densos, escalonados. Genitalia de la hembra
(Figura 8b): Corpus bursae membranoso y subpiriforme, signum como una
espina en forma de “T”; ductus bursae esclerosado, 1/3 del largo del corpus

bursae; apdfisis anteriores la mitad del largo de los apdfisis posteriores.

Distribucion: Igual que para el género.
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Periodo de vuelo: Los adultos se han registrado entre septiembre y
marzo.

Biologia: Estados inmaduros desconocidos, un registro en iNaturalist
(obs. 249714381) muestra una hembra oviponiendo sobre una graminea sin
identificar en Aysén. Los adultos se han observado posados sobre Aristotelia
chilensis (Molina) Stuntz y Fuchsia magellanica y visitando durante el dia flores

de Ribes magellanicum Poiret.

Kuyenusia gen. nov.

Especie tipo: Cidaria ceres Butler, 1882

Diagnosis: Kuyenusia recuerda externamente a Ennada, Praeapodroma
e Incantia en forma de las alas; sin embargo, se distingue por la presencia de
antenas filiformes en ambos sexos. Comparte con Antuluciella y Spargania la
presencia de antenas filiformes en ambos sexos, pero difieren notablemente en
estructuras genitales. En genitalia, Spargania y Kuyenusia comparten la forma de
las valvas y transtilla, pero esta ultima se distingue por la ausencia de procesos
y espinas en las valvas, la forma de la juxta, la fuerte reduccion del uncus y la
forma del signum en la genitalia de la hembra. Comparte con Ennada la
proyeccion semicircular de la transtilla; sin embargo difiere notablemente en la
forma de las valvas y uncus. Comparte con Antuluciella la forma ligeramente

torcida del corpus bursae en la genitalia de la hembra, pero es posible distinguirla
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por la ausencia de pinceles de androconia en la genitalia del macho, la ausencia
de esclerosamiento proximal del corpus bursae y la forma del signum. Se
diferencia de otros géneros de Ennadini por las siguientes caracteristicas de la
genitalia: juxta amplia basalmente y estrecha gradualmente hacia el apice, uncus
fuertemente reducido, subscaphium alargado con microespinas y corpus bursae

ligeramente torcido y completamente membranoso.

Descripcion: Adultos (Figura 2h-i). Antenas filiformes en ambos sexos.
Torax y abdomen pardo-amarillentos (K. ceres) y pardo-grisaceos (K. tenten sp.
nov.). Alas anteriores subtriangulares, costa ligeramente arqueada hacia el
apice, termen redondeado; banda medial y subterminal marcadas. Venacion alar
(Figura 3d): Dos celdas accesorias; Sc libre, R1 libre surge desde la segunda
celda accesoria, Rz y R4 pedunculadas, R2 y Rs+4 pedunculadas, Rs libre surge
desde la segunda celda accesoria, termina en el termen; M2 nace mas cerca de
M1 que de Ms, M3 fuertemente arqueada; CuA+ se origina 1/15 antes del final de
la celda, CuAz surge 1/3 antes del final de la celda. Alas posteriores pardo-
amarillentas, sericeas con la mitad proximal mas oscura. Sc+R1 anastomosada
con el tronco radial por % de la celda discal, Rs y M1 pedunculadas, M2 nace mas
cerca de M3 que de M+, M3 equidistante entre M2 y CuA1, CuA surge 1/8 antes
del fin de la celda, CuA: surge 1/3 antes del fin de la celda. Genitalia del macho
(Figura 9) con uncus fuertemente reducido; subscaphium con largo subigual al
de las valvas; gnathos no desarrollado; valvas espatuliformes con androconia
subapical, cucullus dilatado; juxta amplia basalmente y estrecha gradualmente
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hacia el apice; transtilla proyectada con un pequefio proceso distal; saccus
extendido anteriormente, margen posterior fuertemente dilatado y plegado (K.
ceres) o dilatacién posterior ausente (K. tenten Ramos-Gonzalez & Parra sp.
nov.). Genitalia de la hembra (Figura 9) con corpus bursae membranoso,
subpiriforme, ligeramente torcido en su mitad proximal; signum como un par de
parches espinosos (K. ceres) o ausente (K. tenten Ramos-Gonzalez & Parra sp.

nov.)

Distribuciéon: Kuyenusia se distribuye en sectores boscosos de las
Provincias biogeograficas Santiaguina (Subregion Chilena Central), Maule y

Bosque Valdiviano (Subregion Subantartica) de la Region Andina, en Chile.

Etimologia: El nombre del género deriva del mapudungun Kiyen (luna),
y del griego Ousia (ouadia) (esencia). En referencia al habito nocturno de las
especies en contraste con sus géneros hermanos Antuluciella e Incantia; su

género es femenino.
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Figura 9.- Armaduras genitales de Kuyenusia gen. nov. (a) Superior: Genitalia
de macho (subscaphium removido) de K. ceres (Butler) comb. nov. en vista
ventral con aedeago removido en vista lateral (fotografia cortesia de A.
Hausmann). Inferior: Genitalia de la hembra en vista ventral; (b) Superior:
Genitalia de macho de K. tenten Ramos-Gonzalez & Parra sp. nov. en vista
ventral con aedeago removido en vista lateral. Inferior: Genitalia de la hembra en

vista ventral. Barras de escala = 1 mm.

Kuyenusia ceres (Butler, 1882) comb. nov.
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Cidaria ceres Butler, 1882: 417; Bartlett-Calvert 1886: 340; Butler 1893:

464; Angulo & Casanueva 1981: 26

Nebula ceres (Butler). Scoble 1999: 624; Brehm et al. 2019: 467.

Material tipo: Cidaria ceres. Lectotipo (Fig 12e, aqui designado). Hembra,
Chile, Corral, etiquetas “TYPE”, “Chili 82-107”, y “BMNH(E) 1325517 (NHMUK)

(examinado).

Material examinado: CHILE: Prov. Colchagua: 1 hembra, Chimbarongo,
Quebrada El Sauce, 19-X1-2011, leg. F. Urra (MZUC-UCCC). Prov. Concepcion:
1 macho, Estacion Biologica Hualpén, 15-X1-2022, leg. M. Ramos, C. Zamora y
L. Yafez (MZUC-UCCC); 1 hembra con exuvia pupal, Concepcién, 21-XI-1991,
etiqueta “criado sobre F. magellanica”, voucher “HIV-0044”", leg. H. Ibarra-Vidal
(MHNC); 1 hembra, Concepcion, Barrio Universitario, XI-2014, voucher
‘LEPJS0”, leg. M. Ramos y C. Rose (MZUC-UCCC); 1 macho, Concepcion,
Fundo El Guindo, XI-2014, leg. M. Ramos y C. Rose (MZUC-UCCC). Prov.
Cautin: 1 hembra, Temuco, Cerro Nielol, 25-X11-1968, leg. Fetis (MZUC-UCCC).
Prov. Llanquihue: 1 hembra, Cochamé ,16-X1-2011, leg. Fehring (MZUC-
UCCC); 1 macho, Cochamd, 26-XI-2011, leg. Fehring (MZUC-UCCC); 1 hembra,
Cochamo, 27-XI-2011, leg. Fehring (MZUC-UCCC). Prov. Chiloé: 1 hembra,

Ancud, Pauldeo, 25-1-2000, leg. Numhauser (MZUC-UCCC); 1 hembra, Ancud,
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Pauldeo, 21-X1-1998, leg. Numhauser (MZUC-UCCC); 1 macho, Ancud, Pauldeo,
19-1-2003, leg. Numhauser (MZUC-UCCC). Prov. Palena: 2 hembras, San
Ignacio del Huinay 04-1-2008 leg. L.E. Parra (MZUC-UCCC); 3 hembras, San
Ignacio del Huinay 07-1-2008, leg. L.E. Parra (MZUC-UCCC); 2 hembras,
Estacion Huinay, 04-1-2008, vouchers “BC ZSM Lep 11168” y “BC ZSM Lep
112587, leg. A. Hausmann, T. Greifenstein, L. Parra (ZSM); 1 hembra, Estacion
Huinay, 06-1-2008, voucher “BC ZSM Lep 11288”, leg. A. Hausmann, T.
Greifenstein, L. Parra (ZSM); 1 hembra, Estacién Huinay, 07-1-2008 , voucher “BC

ZSM Lep 113207, leg. A. Hausmann, T. Greifenstein, L. Para (ZSM).

Registros adicionales: CHILE: Prov. Nuble: Guarilihue, La Palma, -
36.5673, -72.689, 02-Xl1I-2021, observado por Claudio Maureira y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. mma.qgob.cl/observations/107744432. Prov.

Concepcidén: Nonguén, -36.8273, -72.9805, 02-X11-2022, observado por Antonio
Maureira y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/143590976. Prov. Cautin: Puerto

Saavedra, -38.7837, -73.3987, 07-1-2021, observado por Alejandra Consuelo
Garabito y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/67725869; Nancul, -39.2799, -

72.3214, 23-XI11-2024, observado por Aart Broekema y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/260448522; Lago Villarrica, -39.3394,

-72.092, 31-Xl11-2023, observado por Michael Weymann y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/196039389. Prov. Osorno: Osorno, -
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40.5652, -73.162, 02-1-2021, observado por Ricardo Huenuanca y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/67491077. Prov.

Llanquihue: Calbuco, Caicaén, -41.8, -73.1611, 27-XII-2022, observado por
Fpizarro y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/145288626. Prov. Chiloé: Ancud,

Manao, -41.8892, -73.519, 21-Xl11-2024, observado por Leonardo Tempesta y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/255742126.

Diagnosis: Se distingue externamente de K. fenten sp. nov. por las
bandas atenuadas de las alas anteriores y la coloracion general verdosa. En
cuanto a genitalia, se diferencia de K. tenten sp. nov. por la presencia de margen
posterior del saccus plegado y dilatado, vesica inerme y signa como parches

espinosos.

Redescripcion: Adultos (Figura 2h). Cabeza con antenas pardo-claras,
filiformes en ambos sexos; frente y vertex cubiertas por escamas aplanadas
pardo-palido con escamas verdes abigarradas; palpi pardo-oscuros, porrectos,
1/3 mas largos que el diametro de los ojos. Torax con patagia y tégulas con
escamas verde palidas; patas blanco-grisaceas; formula tibial 0-2-4. Abdomen
ocre-lustroso. Alas anteriores triangulares, verde palidas o rojizas en algunos
ejemplares, costa ligeramente truncada subapicalmente, termen redondeado;
banda basal ferruginea, difusa, levemente arqueada; banda medial del color de

fondo, demarcada por un par de franjas ferrugineas levemente sinuadas; banda
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subterminal ferrugineo-negruzco, ahumada, fuertemente aserrada; mancha
discal visible como un punto pardo-oscuro. Alas posteriores subovaladas, ocre-
lustroso, termen redondeado; banda medial negruzca, ligeramente sinuada, mas
marcada hacia el margen anal; banda subterminal negruzca marcada solo hacia
el angulo anal; mancha discal no visible. Genitalia del macho (Figura 9a): uncus
fuertemente reducido, subtriangular, apice romo; gnathos no desarrollado;
subscaphium alargado y espinoso, subigual en largo a las valvas; valvas
espatuliformes, truncadas, cucullus ensanchado, androconia subapical; transtilla
proyectada con un pequefo proceso espatulado distal; juxta amplia basalmente
y estrechandose gradualmente hacia el apice; saccus fuertemente esclerosado,
dilatado posteriormente y plegado anteriormente. Aedeagus tubular, recto; vesica
inerme. Genitalia de la hembra (Figura 9a): Corpus bursae membranoso vy
globoso en la mitad distal, mitad proximal levemente torcida; signum formando
un par de parches espinosos; ductus bursae 7 de la longitud del corpus bursae;
collicullum presente; lamella postvaginalis fuertemente ensanchada con forma de
semicirculo; antrum ensanchado, en forma de embudo; apéfisis anteriores de

largo subigual a los apofisis posteriores.

Distribuciéon: Desde la Provincia de Colchagua hasta la Provincia de
Palena. Se distribuye en sectores boscosos de las Provincias biogeograficas
Santiaguina (Subregion Chilena Central), Maule y Bosque Valdiviano (Subregién

Subantartica) de la Region Andina, en Chile.
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Periodo de vuelo: Los adultos se han registrado entre noviembre y enero.
Biologia: Estados inmaduros desconocidos. Un ejemplar perteneciente a
la coleccion entomologica del MHNC se encuentra depositado junto a su exuvia

pupal y registra su planta hospedera como “chilco” (F. magellanica; Onagraceae).

Kuyenusia tenten Ramos-Gonzalez & Parra sp. nov.

“Nebula” sp. 1 Hausmann & Parra, 2009: 33

Material tipo: Holotipo. macho, Chile, Los Lagos, Estacion Huinay, -
42.383, -72.415, 06-1-2008, voucher “BC ZSM Lep 11295, leg. Hausmann,
Greifenstein & Parra (ZSM). Alotipo. hembra, Los Lagos, San Ignacio del Huinay,
07-1-2008, voucher “LEPJ146”, leg. Parra (MZUC-UCCC). Paratipos. 1 macho,
Chile, Los Lagos, Estacion Huinay, -42.3811, -72.4147, 06-XI1-2008, voucher “BC
ZSM Lep 26815”, leg. Fitzek (ZSM); 1 macho, Chile, Los Lagos, Estacion Huinay,
-42.376, -72.410, 05-1-2008, voucher “BC ZSM Lep 11694”, leg. Hausmann
(ZSM); 1 macho con los mismos datos que el Holotipo pero con voucher “BC ZSM
Lep 116977, leg. Hausmann (ZSM); 3 machos, Chile, Los Lagos, Chiloé, Casa
Pilque, -42.501, -73.800, 22-XII-2008, vouchers “BC ZSM Lep 26705”, “BC ZSM

Lep 26712" y “BC ZSM Lep 26713", leg. Fitzek (ZSM).

Diagnosis: Esta especie puede distinguirse de K. ceres por presentar la

venacion alar remarcada con escamas alternadas claras y oscuras, una banda
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medial oscura bien definida y una banda subterminal con puntos blancos entre
las venas. Ademas, se diferencia de K. ceres por la ausencia del margen posterior

dilatado y plegado del saccus en el macho y la carencia de signum en la hembra.

Descripcion: Adultos (Figura 2i). Cabeza con frente y vertex cubiertas por
escamas aplanadas pardo-amarillentas; antenas filiformes pardo oscuras; palpos
porrectos, con escamas pardo-oscuras, de la mitad del tamafo del ojo. Térax con
patagia y tégulas con escamas pardo-oscuras abigarradas con escamas rojizas;
patas pardo-grisaceas; formula tibial 0-2-4. Abdomen pardo-amarillento, sericeo.
Alas anteriores triangulares, costa ligeramente arqueada hacia el apice, color de
fondo rojizo, salpicado de escamas marrén hacia la base; banda medial pardo-
oscura, levemente arqueada entre la costa y Rs, con puntos blancos en los
margenes distal y proximal, a la altura de las venas; banda postmedial marcada
solo entre la costa y Rs; banda subterminal pardo-oscura, levemente aserrada,
con puntos blancos entre las venas, el punto entre M3 y CuA; ensanchado;
venacion demarcada por una delgada franja pardo-oscura con pequefas
manchas blanquecinas; mancha discal visible, negra. Alas posteriores
subovaladas, termen levemente sinuado, color de fondo pardo-amarillento
sericeo, banda medial marcada solo por una franja sinuada de escamas mas
palidas, el resto del ala con escamas ligeramente mas oscuras, mancha discal
visible. Genitalia del macho (Figura 9b): uncus fuertemente reducido,
subtriangular, apice romo; gnathos no desarrollado; subscaphium alargado y
espinoso, subigual en largo a las valvas; valvas espatuliformes, truncadas,
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cucullus ensanchado, androconia subapical; transtilla proyectada con un
pequefio proceso espatulado distal; juxta amplia basalmente y estrechandose
gradualmente hacia el apice; saccus fuertemente esclerosado, extendido
anteriormente. Aedeagus tubular, recto; vesica armada con dos grupos de
cornuti. Genitalia de la hembra (Figura 9b): Corpus bursae membranoso y
globoso en la mitad distal, mitad proximal levemente torcida; signum ausente;
ductus bursae 7 de la longitud del corpus bursae; collicullum presente; lamella
postvaginalis fuertemente ensanchada con forma de semicirculo; antrum
ensanchado, en forma de embudo; apdfisis anteriores de largo subigual a los

apodfisis posteriores.

Distribucion: Desde la Provincia de Chiloé hasta la Provincia de Palena.
Se distribuye en sectores boscosos de la Provincia biogeografica del Bosque

Valdiviano (Subregion Subantartica) de la Region Andina, en Chile.

Periodo de vuelo: Los adultos se han registrado entre diciembre y enero.

Etimologia: El epiteto especifico tenten es un sustantivo en aposicién
derivado de Tenten Vilu (mapudungun: Trengtrengfilu), deidad serpiente terrestre
de la cosmovision mapuche/chilota. Segun la leyenda, Tenten Vilu representa el
espiritu protector de la tierra y fertilidad, enfrentado a Caicai Vilu, espiritu
serpiente de las aguas, en un relato que explica el origen del paisaje insular y los

movimientos tectonicos. EI nombre alude a la distribucion de la especie en los
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bosques en regiones insulares y de fiordos en el sur de Chile, donde esta

mitologia esta profundamente arraigada. Su género es neutro.

Praeapodroma Heimlich, 1958

Especie tipo: Praeapodroma obscura Heimlich, 1958

Diagnosis: Externamente, Praeapodroma es similar a Antuluciella gen.
nov. e Incantia gen. nov. en la coloracion general anaranjada y el habito diurno.
Sin embargo, es posible distinguirla de Antuluciella por la presencia de antenas
bipectinadas en el macho y de Incantia por el numero de artejos en las antenas,
33 y 29 artejos respectivamente. También, recuerda externamente a Spargania
(e.g. S. luctuata) en el patron de maculacion; sin embargo, difiere por la presencia
de antenas bipectinadas. En cuanto a genitalia, Praeapodroma comparte con
Spargania, Ennada y Antuluciella la presencia de estructuras espinosas
subapicales en la costa, pero puede distinguirse facilmente de estos géneros
relacionados por la ausencia de pinceles de androconia en la base de la costa y
la forma de la juxta bilobulada con dos extensiones digitiformes posteriores. Se
diferencia de otros géneros de Ennadini por las siguientes caracteristicas de la
genitalia: saccus dilatado con margen posterior subtriangular, juxta bilobulada

con apice posterior digitiforme y valvas ensiformes.

Redescripciéon: Adultos (Figura 2j-I). Antenas bipectinadas en machos y

filformes en hembras. Toérax y abdomen pardo-negruzco. Alas anteriores
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subtriangulares, termen redondeado y ligeramente oblicuo; maculacién pardo-
oscura en las alas anteriores, banda medial notable o difusa, levemente sinuosa.
Venacion alar (Figura 3e): Dos celdas accesorias; Sc libre, R1 libre surge desde
la segunda celda accesoria, R3 y R4 pedunculadas, R2 y Rs+4 pedunculadas, Rs
pedunculada con Rz+3+4 €n la base, cerca del final de la segunda celda accesoria,
termina en el termen; M1 nace desde la segunda celda accesoria, M2 equidistante
entre M1y M3, M3 ligeramente arqueada; CuA+ se origina 1/15 antes del final de
la celda, CuAz surge 1/3 antes del final de la celda. Alas posteriores cenicientas
(P. obscura) o anaranjado-rojizas (P. macerata y P. scarata), con bandas
negruzcas. Sc+R1 anastomosada con el tronco radial por % de la celda discal, Rs
y M1 pedunculadas, M2 nace mas cerca de Mz que de M1, CuA surge 1/8 antes
del fin de la celda, CuA: surge 1/3 antes del fin de la celda. Genitalia del macho
(Figura 10) con gnathos no desarrollado, uncus en forma de gancho (P. macerata
y P. scarata) o recto (P. obscura), valvas ensiformes, costa esclerosada con una
espina subapical (P. macerata), apical (P. obscura) o un proceso denticulado
subapical (P. scarata), juxta bilobulada, con un par de prolonganciones
digitiformes aguzadas; saccus dilatado, fuertemente esclerosado. Genitalia de la
hembra (Figura 10) con ductus bursae esclerosado, corpus bursae membranoso,
subpiriforme; signum como una espina (P. obscura) o como una barra

esclerosada de posicion posterior (P. macerata y P. scarata)

Distribucion: Se distribuye en sectores boscosos y principalmente
altoandinos de las Provincias biogeograficas de Maule, Bosque Valdiviano y
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Bosque Magallanico (Subregion Subantartica) de la Region Andina, en Chile y

Argentina.

Figura 10.- Armaduras genitales de Praeapodroma Heimlich (a) Superior:
Genitalia de macho de P. macerata (Felder & Rogenhofer) comb. nov. en vista
ventral con aedeago removido en vista lateral. Inferior: Genitalia de la hembra en
vista ventral; (b) Superior: Genitalia de macho de P. obscura en vista ventral con
aedeago removido en vista lateral. Inferior: Genitalia de la hembra en vista

ventral; (c) Superior: Genitalia de macho de P. scarata (Felder & Rogenhofer)
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comb. nov. en vista ventral con aedeago removido en vista lateral. Inferior:

Genitalia de la hembra en vista ventral;. Barras de escala = 1 mm.

Praeapodroma macerata (Felder & Rogenhofer, 1875) comb. nov.

Heterusia macerata Felder & Rogenhofer, 1875: pl. 130, fig. 7; Angulo &
Casanueva 1981: 21

Larentia macerata (Felder & Rogenhofer). Scoble 1999: 534.

Material tipo: Heterusia macerata. Lectotipo (Fig. 12f, aqui designado).
Macho, Chile, etiquetas “TYPE”, “Novara CXXX Heterusia macerata Chile”,

“Genitalia slide Geom.1951-175”, y “BMNH(E) 1378772 (NHMUK) (examinado).

Material examinado: CHILE: Prov. Linares: 2 hembras, Yepo, 12-X-
1951 leg. O. Barros (MZUC-UCCC). Prov. Diguillin: 1 macho, Las Trancas 26-
XI-2000, voucher “BC LP 0091”, leg. M. Beeche (MZUC-UCCC). Prov. Malleco:
1 hembra, Angol 17-IX-1951 leg. nn. (MZUC-UCCC); 1 macho, Malalcahuello,
Corralco, 08-XI11-2014, leg. L.E. Parra & C. Rose (MZUC-UCCC); 2 machos y 1
hembra, Malalcahuello, Corralco, 05-XI11-2017, voucher “LEPJ33”, leg. L.E. Parra
(MZUC-UCCC). Prov. Osorno: 1 macho, Puyehue, Aguas Calientes, 21-XI-

1999, voucher “BC LP 0094", leg. M. Beéche (MZUC-UCCC).
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Diagnosis: P. macerata comparte muchas caracteristicas anatomicas
externas con P. scarata, lo que puede dificultar su identificacion; sin embargo, la
presencia de una banda postmedial difusa, con zonas ocre palido entre M1y M3
y entre CuA2 y 1A+2A permitiria distinguirla de esta ultima especie. En cuanto a
genitalia destaca por la presencia de una unica espina subapical en la costa y la

presencia de saccus subcuadrado.

Redescripciéon: Adultos (Figura 2j). Cabeza con antenas pardo-oscuras,
bipectinadas en machos vy filiformes en hembras; palpi pardo-oscuro, cortos,
exceden 1/3 el diametro de los ojos. Térax con patagia y tégulas pardo-negruzco;
patas pardo claras; formula tibial 0-2-4. Abdomen pardo-oscuro. Alas anteriores
sub-triangulares, pardo-cobrizo, mas claro en la mitad distal, termen redondeado
y ligeramente oblicuo; banda medial pardo-oscura, ligeramente sinuosa; banda
postmedial difusa, marcada por escamas ocre-palido entre M1 y M3y entre CuA2
y 1A+2A, levemente oblicua hacia la region adterminal; banda subterminal
blanquecina en la costa y pardo-oscura en el resto del ala, zigzagueante; mancha
discal presente, pardo oscuro, difuso, ligeramente alargado. Alas posteriores
subredondeadas, ligeramente alargadas, anaranjado-rojizas con escamas pardo-
oscuras abigarradas; banda medial negruzca, ondulada; banda subterminal
ahumada, difusa; banda terminal negruzca; mancha discal presente. Genitalia del
macho (Figura 10a): uncus con forma de gancho; gnathos no desarrollado; valvas

ensiformes, costa esclerosada con una espina subapical; saccus subcuadrado,
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fuertemente esclerosado, margen posterior subtriangular; juxta bilobulada, con
un par de prolongaciones digitiformes posteriores aguzadas; transtilla proyectada
con un proceso en forma de arco, setoso. Aedeagus tubular, ligeramente curvo;
vesica armada con una densa serie de cornutus. Genitalia de la hembra (Figura
10a): Corpus bursae membranoso y subpiriforme, signum como una barra
esclerosada en posicion posterior; ductus bursae esclerosado, subigual al largo
del corpus bursae; antrum alargado, en forma de embudo; apdfisis anteriores la

mitad del largo de los apdfisis posteriores.

Distribucién: Desde la Provincia de Linares hasta la Provincia de Osorno.
Se distribuye en sectores boscosos de las Provincias biogeograficas de Maule y
Bosque Valdiviano (Subregion Subantartica) de la Region Andina.

Periodo de vuelo: Los adultos se han registrado entre septiembre vy

diciembre.

Praeapodroma obscura Heimlich, 1958
Praeapodroma obscura Heimlich, 1958: 42, figs 1, 2; Scoble 1999: 772.

Material Tipo: Praeapodroma obscura. Holotipo: macho, Chile,
Curacautin (ZSM). Alotipo: hembra, Chile, Chillan (2100m), 05-1-1955, leg.

Heimlich (ZSM) (examinados).
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Material examinado: CHILE: Prov. Diguillin: 1 macho y 1 hembra,
Cordillera de Chillan, 1-1894, leg. Paulsen (MZUC-UCCC); 1 macho, Termas de
Chillan, Xl11-1951, leg. Pefa (MZUC-UCCC). Prov. Malleco: 1 hembra, Collipulli,
Pemehue, sin mas datos (MZUC-UCCC). Prov. Cautin: 2 machos, Volcan
Llaima, 12-XII-1950, voucher “LEPJ137”, leg. Pefia (MZUC-UCCC). Prov.
Valdivia: 1 hembra, Huilo-Huilo, Volcan Mocho-Choshuenco, 15-XI-2010,
voucher “LEPJ146”, leg. Roa y Vergara (MZUC-UCCC). Prov. Osorno: 3

hembras, Puyehue, Antillanca, 17-X1-1999, leg. M. Beéche (MZUC-UCCC).

Diagnosis: P. obscura se diferencia externamente del resto de
congéneres por la ausencia de escamas anaranjado-rojizas en las alas
posteriores. Con respecto a genitalia destaca por la presencia de una espina
apical en las valvas, transtilla proyectada con un proceso espatulado, vesica

armada por un cornutus, signum en forma de espina.

Redescripciéon: Adultos (Figura 2k). Cabeza con antenas pardo-oscuras,
bipectinadas en machos y filiformes en hembras; palpi pardo-oscuro, cortos, 1/3
mas largos que el diametro de los ojos. Torax con patagia y tégulas pardo-
negruzco, con escamas pardo claras abigarradas; patas pardo claras; formula
tibial 0-2-4. Abdomen pardo-oscuro. Alas anteriores sub-triangulares, pardo
oscuro, termen redondeado y ligeramente oblicuo; banda basal y antemedial
difusas, ligeramente zigzagueantes, pardo oscuras orilladas de pardo claro;

banda medial pardo-oscura, ligeramente aserrada; banda postmedial sinuosa,
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marcada por una delgada linea de escamas pardo-oscuras, orillada por escamas
pardo-claras; mancha discal presente; banda subterminal zigzagueante, pardo
oscura; banda adterminal zigzagueante, marcada por una delgada linea de
escamas pardo-claras entre la costa y Ms; mancha discal presente. Alas
posteriores subtrapezoidales, pardo-grisaceas; mancha discal presente.
Genitalia del macho (Figura 10b): uncus recto; gnathos no desarrollado; valvas
ensiformes, costa esclerosada con una espina apical; saccus subovalado,
dilatado, fuertemente esclerosado, margen posterior subtriangular; juxta
bilobulada, con un par de prolongaciones digitiformes posteriores aguzadas;
transtilla proyectada con un proceso espatulado, setoso. Aedeagus tubular,
ligeramente curvo; vesica armada por un cornutus. Genitalia de la hembra (Figura
10b): corpus bursae membranoso y subpiriforme, signum como una espina;
ductus bursae esclerosado, subigual al largo del corpus bursae; antrum alargado,
en forma de embudo; apdfisis anteriores la mitad del largo de los apofisis

posteriores.

Distribucion: Desde la Provincia de Diguillin hasta la Provincia de
Osorno. Se distribuye en sectores cordilleranos de las Provincias biogeograficas

de Maule y Bosque Valdiviano (Subregion Subantartica) de la Region Andina.

Periodo de vuelo: Los adultos se han registrado entre noviembre y enero.

Praeapodroma scarata (Felder & Rogenhofer, 1875) comb. nov.
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Fidonia scarata Felder & Rogenhofer, 1875: pl. 129, fig. 7; Angulo &
Casanueva 1981: 20

Larentia scarata (Felder & Rogenhofer). Scoble 1999: 534.

Larentia macerata (Felder & Rogenhofer). Brehm et al. 2019: 469 (error de

identificacion).

Material tipo: Fidonia scarata. Lectotipo (Fig. 12g, aqui designado).
Macho, Chile, etiquetas “TYPE”, “Novara CXXIX Fidonia scarata Chile”,
‘HOLOTYPE verified by J.E. Chainey, 2014”, “Genitalia slide Geom.1951-174",

“Notoreas scarata’, y “BMNH(E) 1378771” (NHMUK) (examinado).

Material examinado: CHILE: Prov. Diguillin: 1 macho y 3 hembras,
Pinto, Termas de Chillan, 19-XI-2022, leg. M. Ramos & L.E. Parra (MZUC-
UCCC); 1 hembra, Termas de Chillan, 12-X11-1987, leg. H. Ibarra-Vidal (MHNC).
Prov. Nuble: 2 machos y 3 hembras, Yungay, BNP Ranchillo Alto, 12-XI1-2023,
leg. M. Ramos (MZUC-UCCC). Prov. Malleco: 2 machos, Malalcahuello,
Corralco, 08-XII-2014, voucher “LEPJ95”, leg. L.E. Parra & C. Rose (MZUC-
UCCC); 1 macho y 1 hembra, Malalcahuello, Corralco, 05-XII-2017, voucher
“LEPJ34”, leg. L.E. Parra (MZUC-UCCC). Prov. Chiloé: 1 macho, Ancud,
Estacion Bioldgica Senda Darwin, 19-01-2003, leg. Red (MZUC-UCCC).
ARGENTINA: Rio Negro: 1 macho, Bariloche, 30-XI-2007, voucher “BC ZSM

Lep 114047, leg. O. Schmidt (ZSM).
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Registros adicionales: CHILE: Prov. Talca: 1 macho, San Clemente,
R.N. Altos de Lircay, -35.5932, -71.0073, 01-XI-2022, observado por
Valeguzmansalazar y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/141486975; 1 macho, R.N. Altos de

Lircay, -35.6, -71.0489, 28-1X-2023, observado por Mauricio Gutiérrez y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/185363132. Prov.

Biobio: 1 hembra, Tucapel, Polcura, -37.256, -71.6518, 14-XI1-2024, observado
por Flor Susana y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/255318573. ARGENTINA: Prov. Rio

Negro: San Carlos de Bariloche, Lago Gutiérrez, -41.1939, -71.4206, 03-XII-
2023, observado por Gustavo Fernando Duran y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/193921362. Prov. Santa Cruz: El

Chaitén, -49.3113, -72.9133, 18-XI-2021, observado por larsonek y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/101500516.

Diagnosis: P. scarata presenta un patron de maculacion similar al de P.
macerata, sin embargo, es posible distinguirla porque la banda postmedial esta
fuertemente remarcada con escamas blanquecinas entre la costa y M2 formando
una linea oblicua. En cuanto a genitalia destaca por la presencia de un proceso
subapical fuertemente esclerosado y denticulado en la costa, la presencia de

saccus subovalado en el macho.
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Redescripciéon: Adultos (Figura 2I). Cabeza con antenas pardo-oscuras,
bipectinadas en machos y filiformes en hembras; palpi pardo-oscuro, cortos, 1/3
mas largos que el diametro de los ojos. Torax con patagia y tégulas pardo-
negruzco; patas pardo claras; férmula tibial 0-2-4. Abdomen pardo-oscuro. Alas
anteriores sub-triangulares, pardo-cobrizo, mas claro en la mitad distal, termen
redondeado y ligeramente oblicuo; banda antemedial difusa, formada por una
linea de escamas pardo-oscuras; banda medial pardo-oscura, ligeramente
sinuosa; banda postmedial oblicua, marcada por escamas blanquecinas entre la
costa y Mz; banda subterminal blanquecina en la costa y pardo-oscura en el resto
del ala, =zigzagueante; mancha discal presente. Alas posteriores
subredondeadas, anaranjado-rojizo con escamas pardo-oscuras abigarradas;
banda medial negruzca, ondulada; banda subterminal ahumada, difusa; banda
terminal negruzca; mancha discal presente. Genitalia del macho (Figura 10c):
uncus con forma de gancho; gnathos no desarrollado; valvas ensiformes, costa
esclerosada con un proceso denticulado subapical; saccus subovalado, dilatado,
fuertemente esclerosado, margen posterior subtriangular; juxta bilobulada, con
un par de prolongaciones digitiformes posteriores aguzadas; transtilla proyectada
con un proceso en forma de arco, setoso. Aedeagus tubular, ligeramente curvo;
vesica armada por una densa serie de cornuti escalonados. Genitalia de la
hembra (Figura 10c): Corpus bursae membranoso y subpiriforme, signum como

una barra esclerosada en posicion posterior; ductus bursae esclerosado, subigual
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al largo del corpus bursae; antrum alargado, en forma de embudo; apofisis

anteriores 2/3 del largo de los apofisis posteriores.

Distribucién: Desde la Provincia de Talca hasta la Provincia de Chiloé en
Chile y entre Rio Negro y Santa Cruz en Argentina. Se distribuye en sectores
boscosos y preferentemente altoandinos de las Provincias biogeograficas de
Maule, Bosque Valdiviano y Bosque Magallanico (Subregion Subantartica) de la
Region Andina.

Periodo de vuelo: Los adultos se han registrado entre septiembre vy

enero.

Spargania Guenée, 1858

Especie tipo: Spargania magnoliata Guenée, 1858

Diagnosis: Spargania se asemeja externamente a Praeapodroma por la
maculacion; sin embargo, difieren fuertemente en habitos de vuelo, coloracion y
morfologia de las antenas. En cuanto a genitalia, comparte con Praeapodroma y
Ennada la presencia de procesos subapicales en la costa; sin embargo, se
distingue por la forma de la transtilla, el sacculus esclerosado y cucullus
extendido. Spargania comparte con Antuluciella el esclerosamiento proximal del
corpus bursae, sin embargo es posible distinguir a Spargania por la ausencia de

torcion. Se diferencia de otros géneros de Ennadini por las siguientes
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caracteristicas de la genitalia: sacculus fuertemente esclerosado, valvas con

cucullus membranoso extendido, juxta subcénica.

Redescripcion: Adultos (Figura 2m-o). Antenas filiformes en ambos
sexos. Alas anteriores subtriangulares; habitos de vuelo diurno, catemeral o
nocturno, coloracion y bandeo muy heterogéneos pero la mayoria de
representantes tropicales con alas anteriores verdosas y posteriores
anaranjadas. Venacion alar (Figura 3f): Dos celdas accesorias; Sc libre, R+ libre
surge desde la segunda celda accesoria, Rs y R4 pedunculadas, Rz y Rs+4
pedunculadas, Rs libre surge desde la segunda celda accesoria, termina en el
termen; M2 nace equidistante de M1 y M3, M3 fuertemente arqueada; CuA: se
origina 1/15 antes del final de la celda, CuAz surge 1/3 antes del final de la celda.
Alas posteriores. Sc+R1 anastomosada con el tronco radial por % de la celda
discal, Rs y M1 pedunculadas, M> nace mas cerca de M3 que de M1, Ms
equidistante entre M2 y CuA1, CuA1 surge 1/8 antes del fin de la celda, CuA2 surge
1/3 antes del fin de la celda. Genitalia del macho (Figura 11) con uncus en forma
de barra (S. magnoliatay S. luctuata) o gancho (S. pastoralis (Butler) comb. rev.),
cucullus membranoso y extendido, subredondeado (S. magnoliata 'y S. luctuata)
o subtriangular (S. pastoralis (Butler) comb. rev.) sacculus fuertemente
esclerosado. Genitalia de la hembra (Figura 11) con corpus bursae subpiriforme,

esclerosado en su extremo posterior.
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Distribucion: Spargania se distribuye en el Paleartico, Neartico,

Neotropico y Region Andina.

Figura 11.- Armaduras genitales de Spargania Guenée (a) Superior: Genitalia de
macho de S. pastoralis comb. rev. en vista ventral con aedeago removido en
vista lateral. Inferior: Genitalia de la hembra en vista ventral; (b) Superior:
Genitalia de macho de S. luctuata en vista ventral con aedeago removido en vista

lateral. Inferior: Genitalia de la hembra en vista ventral (fotografias cortesia de
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Chris Lewis, British Lepidoptera); (c) Genitalia de macho de S. magnoliata en
vista ventral con aedeago removido en vista lateral (fotografias cortesia de

Cornell University). Barras de escala = 1 mm.

Spargania pastoralis (Butler, 1882) comb. rev.

Ypsipetes pastoralis Butler, 1882: 408; Bartlett-Calvert 1886: 339; Angulo

& Casanueva 1981: 32.

Spargania pastoralis (Butler). Butler 1893: 466.

Perizoma pastoralis (Butler). Scoble 1999: 724; Hausmann & Parra 2009:

32.

Material tipo: Ypsipetes pastoralis. Lectotipo (Fig. 12h, aqui designado).

Hembra, Chile, Chilog, etiquetas “TYPE” y “Chili 82-107” (NHMUK) (examinado).

Material examinado: CHILE: Prov. Diguillin: 2 hembras, Pinto, Recinto,
15-1X-2019, vouchers “LEJ105” y“LEPJ106”, leg. L.E. Parra (MZUC-UCCC).
Prov. Concepcion: 1 hembra, Concepcion, 20-1V-1961, leg. trampas (MZUC-
UCCC); 1 hembra, Concepcion, 21-111-1962, leg. trampas (MZUC-UCCC); 1
hembra, Concepcién, 08-llI-1955, leg. trampas (MZUC-UCCC); 1 macho,

Concepcidén, 06-111-1960, leg. trampas (MZUC-UCCC); 1 hembra, Concepcion,
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27-X11-1960, leg. trampas (MZUC-UCCC); 2 machos, Estacion Bioldgica
Hualpén, 06-X11-2022, leg. M. Ramos (MZUC-UCCC); 2 hembras, Hualpén, 21-I-
2020, leg. Retamal & Parra (MZUC-UCCC); 1 hembra pinned with pupal exuvia,
Lota, Colcura, 11-X1-2012, label “reared on chilco”, leg. Lazo (MZUC-UCCC).
Prov. Arauco: 1 macho, Contulmo, Palo Botado, 02-11-1953, leg. L. Pefia (MZUC-
UCCC). Biobio Prov.: 1 macho, P.N. Laguna del Laja, 01-XII-2006, voucher “BC
LP 00217, leg. C. Zamora (MZUC-UCCC). Prov. Malleco: 1 macho y1 hembra,
Curacautin, Malalcahuello, 05-X11-2017, vouchers “LEPJ66” y“LEPJ67”, leg. L.E.
Parra (MZUC-UCCC); 4 machos y2 hembras, Curacautin, Malalcahuello, 20-I-
2017, leg. C. Zamora (MZUC-UCCC); 1 hembra, Curacautin, Rio Blanco, 28-II-
1995, voucher “BC ZSM Lep 07778, leg. H. Thoeny (ZSM). Prov. Cautin: 3
machos y3 hembras, Termas de Rio Blanco, I1I-1951, leg. L. Pefia (MZUC-
UCCC); 1 macho, Termas de Huife, 01-11-2017, leg. L.E. Parra (MZUC-UCCC).
Prov. Valdivia: Panguipulli, Huilo-Huilo, 1-1979, leg. Valenzuela (MZUC-UCCC).
Prov. Osorno: 2 machos, Puerto Octay, 19-X-1955, leg. E. Oehrens (MZUC-
UCCC); 1 hembra, Anticura, 21-XI-1992, leg. L. Cerda (MZUC-UCCC). Prov.
Llanquihue: 1 hembra, Maullin, 111-1943, leg. n.n. (MZUC-UCCC); 3 hembras,
Cochamo, XI-2011, leg. R. Ferhing (MZUC-UCCC); 1 macho, Cochamo, 11-2012,
leg. R. Ferhing (MZUC-UCCC); 1 hembra, Puerto Montt, Parque Katalapi, 19-X-
2018, leg. C. Zamora (MZUC-UCCC). Prov. Chiloé: 1 macho, Ancud, Pauldeo,
18-X-1997, leg. Numhauser (MZUC-UCCC); 1 macho, Ancud, Pauldeo, 16-I-

1999, leg. Numhauser (MZUC-UCCC); 1 macho, Ancud, Pauldeo, 26-1X-2002,
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leg. Numhauser (MZUC-UCCC); 1 macho, Ancud, Pauldeo, 03-X-1997, leg.
Numhauser (MZUC-UCCC); 1 hembra, Ancud, Pauldeo, 22-1-1999, leg.
Numhauser (MZUC-UCCC); 1 hembra, Ancud, Pauldeo, 15-1X-1998, leg.
Numhauser (MZUC-UCCC); 1 macho, Ancud, Pauldeo, 12-X-1998, leg.
Numhauser (MZUC-UCCC); 1 hembra, Ancud, Pauldeo, 06-X-1997, leg.
Numhauser (MZUC-UCCC). Prov. Palena: 3 machos y3 hembras, Chaitén, 07-
[1-1982, leg. trampas (MZUC-UCCC); 1 hembra, Chaitén, 15-11-1989, leg. T.
Cekalovic (MZUC-UCCC); 1 macho, Estacion Huinay, 04-1-2008, voucher “BC
ZSM Lep 116577, leg. A. Hausmann (ZSM); 1 hembra, Estacién Huinay, 04-I-
2008, voucher “BC ZSM Lep 112557, leg. A. Hausmann, T. Greifenstein & L. Parra
(ZSM); 2 machos y1 hembra, Estacion Huinay, 06-1-2008, vouchers “BC ZSM Lep
11185”, “BC ZSM Lep 11297” y“BC ZSM Lep 11296”, leg. A. Hausmann, T.
Greifenstein & L. Parra (ZSM); 2 machos, Estacion Huinay, 05-1V-2006, vouchers
“BC ZSM Lep 11392” y“BC ZSM Lep 11393”, leg. R. Meyer (ZSM); 1 hembra,
Estacion Huinay, 20-1V-2006, voucher “BC ZSM Lep 111247, leg. R. Meyer (ZSM);
1 macho, Estacién Huinay, 16-XI-2008, voucher “BC ZSM Lep 26675, leg. R.
Fitzek (ZSM). Prov. Aysén: 1 macho, Puerto Cisnes, 22-11-2015, leg. E.
Sepulveda (MZUC-UCCC); 1 hembra, Valle Rio Claro, 23-1-2006, leg. L.E. Parra
(MZUC-UCCC); 1 macho y2 hembras, Puerto Raul Marin Balmaceda, 11-Ill-
2007, vouchers “BC ZSM Lep 11414”, “BC ZSM Lep 11419” y“BC ZSM Lep

11415, leg. R. Meyer (ZSM).

Citas bibliograficas: Prov. Arauco: Isla Mocha (Mundaca & Parra 2004).
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Registros adicionales: CHILE: Prov. Concepcién: Hualpén, Los Burros,
-36.775, -73.1905, 08-1-2025, observado por Antonio Maureira y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/258063774. Prov.

Malleco: P.N. Nahuelbuta, -37.8096, -72.9426, 25-1-2017, observado por Jorge
Pérez Schultheiss y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/46851298. Prov. Cautin: Villarrica,

Nancul, -39.2783, -72.271, 29-11-2024, observado por Aart Broekema y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/205753657. Prov.

Llanquihue: Ensenada, -41.2194, -72.5448, 04-11-2025, observado por Mssrbox

y subido a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/262314932;

Puerto Montt, -41.5118, -73.0711, 26-1X-2021, observado por Fer Cerda Zurita y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.qgob.cl/observations/96232403;

Puerto Montt, Piedra Azul, -41.512, -72.778, 17-X-2018, observado por Carlos
Zamora y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/34480835; Calbuco, Caicaen, -

41.8003, -73.1611, 10-1V-2023, observado por Fpizarro y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/154583896; Calbuco, Isla Huar, -

41.6676, -72.9618, 07-11-2024, observado por Gloria Oyarzo y subido a iNaturalist

en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/198622826. Prov. Chiloé: Ancud,

-41.8702, -73.8144, 01-11-2025, observado por Vanessa Duran y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/261668643; Ancud,

Manao, -41.9003, -73.5415, 27-X-2016, observado por Leonardo Tempesta y
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subido a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.qgob.cl/observations/22919147;

Chonchi, Nalhuitad, -42.528, -73.7998, 10-1-2021, observado por Francisco K 'y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.qgob.cl/observations/67891163;

Quelldn, -43.1297, -73.6373, 09-11-2020, observado por Carito Yakich y subido a

iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/70316914. Prov.

Palena: Hornopirén, -41.9578, -72.4641, 15-11-2020, observado por zefidu y

subido a iNaturalist en: https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/104236035;

Chaitén, -42.8935, -72.7428, 16-111-2024, observado por Guillaume Thomas
Doerig y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/204055387. Prov. Aysén: Puerto

Cisnes, -44.7268, -72.684, 31-X-2020, observado por Marcelo Matamala y subido

a iNaturalist en: https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/64970647 .

ARGENTINA: Prov. Tierra del Fuego: Ushuaia, -54.7234, -68.17335, 07-XII-
2022, observado por Gustavo Fernando Duran y subido a iNaturalist en:

https://inaturalist. nma.gob.cl/observations/146010801; Ushuaia, -54.8144, -

68.4797, 09-XII-2020, observado por Maria Regina Silva y subido a iNaturalist

en: https://inaturalist. nma.qgob.cl/observations/66381158.

Diagnosis: S. pastoralis se distingue externamente de las otras especies
sudamericanas de Spargania por la coloracion grisacea de las alas posteriores,
siendo afin a las especies de regiones templadas. En cuanto a genitalia, se

distingue de S. magnoliata y S. luctuata por la notable prolongacién del cucullus
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apicalmente, la gran extension de la region posterior esclerosada del corpus

bursae y ausencia de signum.

Redescripcion: Adultos (Figura 2m). Cabeza con antenas pardo-claras,
filiformes en ambos sexos; frente y vertex cubiertas por escamas aplanadas
verde musgo; palpi verdosos, porrectos. Térax con patagia y tégulas con
escamas verde musgo; patas blanco-grisaceas; formula tibial 0-2-4. Abdomen
grisaceo. Alas anteriores triangulares, verde musgo con escamas amarillentas
abigarradas, termen redondeado con flecos amarillentos; banda basal negruzca,
difusa, levemente arqueada; banda antemedial formada por dos lineas negruzcas
ligeramente onduladas; banda medial formada por dos franjas oscuras, anchas,
con margenes irregulares, demarcada por una delgada linea de escamas
blanquecinas entre la costa y Mz; banda subterminal negruzca, aserrada, ancha,
notoria solo entre la costa y Mo; banda adterminal, negruzca ligeramente sinuada,
inconstante; mancha discal visible. Alas posteriores subovaladas, ocre-
ceniciento, termen redondeado; banda postmedial gris oscura, difusa, ahumada;
mancha discal visible. Genitalia del macho (Figura 11a): uncus en forma de
gancho, ligeramente dilatado hacia su mitad distal; gnathos no desarrollado;
valvas trapezoidales, cucullus membranoso, proyectado apicalmente, costa
esclerosada, con espina subapical, sacculus fuertemente esclerosado; transtilla
proyectada con un proceso espatulado distal, setoso; juxta subconica, con un par

de procesos anterolaterales setosos; saccus fuertemente esclerosado,
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ligeramente dilatado posteriormente, margen anterior recto. Aedeagus tubular,
subrecto; vesica inerme. Genitalia de la hembra (Figura 11a): corpus bursae
membranoso y ovalado en la mitad distal, mitad proximal fuertemente
esclerosada; ductus bursae 1/3 de la longitud del corpus bursae; antrum
alargado, en forma de embudo; apdfisis anteriores de largo subigual a los apofisis

posteriores.

Distribucion: Desde la Provincia de Concepcion hasta la Provincia de
Tierra del Fuego. Se distribuye en sectores boscosos de las Provincias
biogeograficas Maule, Bosque Valdiviano y Bosque Magallanico (Subregion

Subantartica) de la Region Andina, en Chile y Argentina.

Periodo de vuelo: Los adultos se han registrado entre septiembre y abril.

Biologia: Estados inmaduros desconocidos. Un ejemplar perteneciente a
la coleccion entomoldgica del MZUC-UCCC se encuentra depositado junto a su
exuvia pupal y una etiqueta registra su planta hospedera como “chilco” (F.

magellanica; Onagraceae).
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Figura 12.- Ejemplares tipo y etiquetas de Ennadini designados en este estudio.
(a) Lectotipo de Heterusia mesenata Felder & Rogenhofer; (b) Lectotipo de
Fidonia edmondsii Butler; (c) Alolectotipo de F. edmondsii Butler; (d)
Paralectotipo de F. edmondsii Butler; (e) Lectotipo de Cidaria ceres Butler; (f)
Lectotipo de H. macerata Felder & Rogenhofer; (g) Lectotipo de F. scarata Felder
& Rogenhofer; (h) Lectotipo de Ypsipetes pastoralis Butler. Barra de escala = 5

mm.
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Discusion

La tribu Ennadini, originalmente erigida por Brehm et al. (2019) para incluir
taxones principalmente del “Nuevo Mundo”, es corroborada en este estudio como
un grupo monofilético fuertemente respaldado (PP= 0,99), tanto por la topologia
de la filogenia como por una evaluacion morfolégica comparativa detallada. Este
resultado es congruente con estudios filogenéticos previos donde se estimaron
las relaciones evolutivas de taxones superiores (subfamilias y tribus) en
Geometridae (Brehm et al. 2019; Ghanavi et al. 2025). Ademas, aqui se propone
por primera vez una diagnosis formal de la tribu basada en rasgos anatomicos
diferenciales como venacion alar, desarrollo del saccus, juxta, transtilla y la forma
del corpus bursae y signa, los cuales permiten distinguir a Ennadini de otras tribus

relacionadas del complejo Larentiini s.1.

Los resultados entregados en este estudio permiten, adicionalmente, una
revision taxondmica profunda de los linajes australes tradicionalmente asignados
a generos como Larentia o Nebula, proponiendo tres nuevos géneros para
especies andino-patagdnicas cuya taxonomia habia sido hasta ahora

problematica.

A pesar de los avances taxondmicos y de la sélida reconstruccion
filogenética obtenida, este estudio presenta ciertas limitaciones que deben ser
consideradas. En primer lugar, la cobertura de muestreo molecular fue

incompleta en algunos marcadores nucleares, o que puede haber afectado la

111



resolucion de ciertos nodos internos. Asimismo, el género Spargania incluye en
este analisis varias OTUs sin identificacion especifica o basadas unicamente en
secuencias publicas, lo que impide una revision morfolégica exhaustiva y un
tratamiento taxondmico mas soélido. Ademas, la escasez de informacidén sobre
estados inmaduros, historia de vida y ecologia en muchas especies restringe la
posibilidad de identificar sinapomorfias larvales o explorar correlaciones entre
especializacion trofica y evolucion morfolégica, aspectos que podrian reforzar la

delimitacién tribal y genérica aqui propuesta.

Desde una perspectiva macroevolutiva, Ennadini exhibe una
estructuracién filogenética y temporal entre linajes australes y tropicales. Las
principales divergencias de los linajes australes, representados por los géneros
Ennada, Praeapodroma, Antuluciella gen. nov., Incantia gen. nov. y Kuyenusia
gen. nov., habrian ocurrido entre 26 y 12 Ma, mientras que las divergencias de
los linajes principalmente tropicales de Spargania se estiman entre 21 y 6 Ma.
Este patron sugiere una diferenciacion mas temprana de los linajes del Cono Sur
dentro de la historia evolutiva de la tribu. Los complejos procesos geologicos y
climaticos que afectaron Sudamérica durante el Oligoceno y Mioceno, incluyendo
la elevacion progresiva de los Andes de sur a norte y de este a oeste, la formacién
de la diagonal arida sudamericana, el cambio de direccion del flujo amazoénico y
la transicion desde biomas subtropicales a bosques templados modelaron la
evolucion de numerosos taxones (Ortiz-Jaureguizar & Cladera 2006; Antonelli et
al. 2009; Garzione et al. 2008; Quintero & Jetz 2018) incluyendo Lepidoptera
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(Chazot et al. 2016; Espeland et al. 2018). La concentracidon de géneros
endémicos en el cono sur, varios de ellos monoespecificos, podria reflejar tanto
una historia de aislamiento prolongado como una retencion de rasgos ancestrales

debido a la accion de barreras historicas.

La divergencia estimada para el grupo corona de Ennadini fue de 29,8 Ma
(27,6-31,5 Ma, HPD 95%), durante el Oligoceno. Esta estimacion es
aproximadamente 9 Ma mas antigua que la propuesta por Ghanavi et al. (2025),
quienes reportaron una edad promedio de 21 Ma para el mismo nodo. Esta
discrepancia puede atribuirse al uso de un fésil calibrador en el presente estudio
(H. potrita), en contraste con modelos basados solo en tasas de sustitucién.
Diversos estudios han demostrado que las estimaciones sin fosiles tienden a
subestimar los tiempos de divergencia, particularmente en clados con alta
extincién o diversificacién temprana, mientras que los fésiles usados como limites
minimos tienden a expandir los intervalos de HPD y producir estimaciones mas
antiguas (Donoghue & Benton 2007; Ho & Phillips 2009; Forest 2009; Parham et

al. 2012; Sauquet et al. 2012).

En conjunto, los resultados aqui presentados permiten no solo reformular
la clasificacion interna de Ennadini, sino también identificar potencialmente
patrones macroevolutivos de asincronia y estructuracion entre regiones
templadas y tropicales. A pesar de las limitaciones, esta filogenia calibrada sienta

las bases para abordar, en el capitulo siguiente, la evolucidén biogeografica del
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grupo y comprender el origen y expansion de esta tribu a través del tiempo y el

espacio.
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CAPITULO 2.- HISTORIA BIOGEOGRAFICA DE LA TRIBU ENNADINI
(LEPIDOPTERA: GEOMETRIDAE): ANALISIS DE AREAS ANCESTRALES Y
DINAMICA ESPACIAL A TRAVES DEL TIEMPO

Introduccion

Los taxones que estan ampliamente distribuidos, cosmopolitas o que
ocupan areas geograficas disjuntas a través de masas continentales, muestran
un patron de distribucidon actual producto de procesos histéricos como son la
vicarianza, dispersion a larga distancia o la combinacion de ambos procesos
(Sanmartin & Ronquist 2004, Thomas et al. 2014; Luebert et al. 2017; Nge et al.
2021; Lin et al. 2024; Leong et al. 2025). Dado que las historias evolutivas y
biogeograficas de los linajes se encuentran estrechamente relacionadas entre si
(Sanmartin 2012), el uso de filogenias calibradas ha permitido la evaluacion de
historias biogeograficas complejas probando diferentes modelos biogeograficos

y eventos (Matzke 2013a).

El “Chilean Winter Rainfall-Valdivian Forest” constituye un punto caliente
de biodiversidad en el cono sur de Sudamérica (Myers et al. 2000), caracterizado
por un alto nivel de endemismo y linajes relictuales que reflejan una compleja
historia de aislamiento geografico, cambios climaticos y procesos de

diversificacidn local (Arroyo et al. 2004; Hinojosa & Villagran 1997; Villagran &
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Armesto 2005; Moreira-Mufioz 2011). El debate sobre cémo se genera la
biodiversidad en los puntos calientes ha dado lugar a diversas hipotesis
macroevolutivas, entre las que destacan aquellas que definen estas areas como
“centros de origen” (mayores tasas de especiacion), “centros de supervivencia”
(menores tasas de extincién) o “centros de acumulacién” (mayores tasas de
inmigracion) (Croizat et al. 1974; Pandolfi 1992; Briggs 2003; Mora et al. 2003;
Goldberg et al. 2005; Roy & Goldberg 2007; Bellwood & Meyer 2009; Bowen et
al. 2013; Wang et al. 2025). Se ha propuesto que esta ultima hipotesis explicaria
el mayor endemismo en las zonas templadas en contraste con las zonas
tropicales (Igea & Tanentzap 2019; Wang et al. 2025). En este contexto, el cono
sur de Sudamérica ofrece un escenario interesante para entender el papel
histérico de las regiones templadas en la conformacion de la biodiversidad
continental, ya que se han identificado linajes profundamente divergentes
respecto a sus contrapartes tropicales, lo que sugiere que la historia evolutiva de
muchos grupos podria incluir un rol mas activo del dominio extratropical de lo que
tradicionalmente se ha asumido (Antonelli et al. 2009; Scherson et al. 2017,

Hernandez-Mazariegos et al. 2023).

Los geométridos son un megadiverso grupo de lepidépteros extendidos
alrededor de todo el planeta, con excepcidn de los polos, cuya historia se remonta
al limite Cretacico-Paledgeno (Yamamoto & Sota 2007; Wahlberg et al. 2010;
Kawahara et al. 2019; Ghanavi et al. 2025). Exhiben su mayor diversidad en el
Neotropico (Gaston et al. 1995), misma region biogeografica que se ha sugerido
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como el area ancestral de su ancestro comun mas reciente (MRCA) (Ghanavi et
al. 2025). Si bien, los estudios biogeograficos en Geometridae son aun
incipientes en Sudamérica debido a la falta de esclarecimiento del estatus
sistematico de un gran porcentaje de taxones (Brehm et al. 2019; Ramos-
Gonzalez et al. 2024), los estudios que se han llevado a cabo en esta region han
aplicado un concepto amplio de “Neotropico” para distinguir a la fauna
sudamericana sin diferenciar a la Region Andina como una unidad biogeografica
distinta (Morrone 2014, 2015; Brehm et al. 2019; Murillo-Ramos et al. 2021)
enfocandose principalmente en analizar taxones de niveles jerarquicos

superiores (familia, subfamilia) a escala global.

Entre la fauna de geomeétridos americanos la tribu Ennadini destaca como
una unidad taxondmica particularmente adecuada para evaluar escenarios
biogeograficos entre dominios tropicales y extratropicales. Este grupo se
compone principalmente de linajes americanos, con una diversidad que se
distribuye desde Canada hasta Tierra del Fuego, incluyendo una especie
holartica (Scoble 1999; Brehm et al. 2019; Rajaei et al. 2022; Ramos-Gonzalez
et al. 2026). Brehm et al. (2019) sugieren un origen “Neotropical” para el grupo
basandose en su alta diversidad tropical. Sin embargo, resulta relevante el hecho
de que la diversidad de Ennadini se distribuye de forma desigual: mientras en las
regiones tropicales se concentra el mayor numero de especies, estas se agrupan
casi exclusivamente en el género Spargania Guenée, mientras que en el Neartico
y particularmente en el cono sur de Sudamérica, si bien la riqueza de especies
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es menor, se observa una mayor diferenciacion a nivel de géneros, incluyendo
linajes morfolégica y genéticamente divergentes, muchos de ellos endémicos y
monoespecificos (Brehm et al. 2019; Ramos-Gonzalez et al. 2026). Esta
disparidad plantea interrogantes sobre la historia evolutiva del grupo y el posible
papel protagdnico de esta region templada en la diversificacién del grupo. Por
tanto, no esta claro si los linajes del cono sur representan una diversificacion
reciente producto de colonizaciones tropicales, o si por el contrario constituyen
remanentes de una historia mas antigua, con eventos recurrentes de dispersion,

extincion local y retencion diferencial de linajes.

Este estudio busca responder si la mayor concentracion de especies de
Ennadini en regiones tropicales refleja un origen estrictamente neotropical, o bien
una historia biogeografica mas compleja, marcada por contribuciones
significativas desde las regiones extratropicales, particularmente del cono sur de
Sudamérica. Por tanto, aqui se analiza la historia biogeografica de la tribu
Ennadini mediante la reconstruccion de areas ancestrales, cuantificaciéon de
eventos biogeograficos y estimacion de la dinamica de dispersion del grupo a lo
largo de su evolucion. Se presta especial atencion a la direccionalidad de los
eventos entre regiones tropicales y extratropicales, la contribucion relativa de
cada dominio al ensamblaje actual de la fauna, y el tipo de eventos
cladogenéticos predominantes en su diversificacion para proporcionar un marco
empirico robusto que permita reevaluar el origen y expansion histérica de la tribu,
asi como su relacién con los patrones de diversidad observados actualmente.
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Hipétesis: La distribucion actual de Ennadini refleja una historia biogeografica
originada en los Andes australes y posteriormente moldeada por una dinamica
de dispersion asimétrica hacia regiones tropicales, las cuales actuaron como

centros de acumulacion de linajes.

Objetivos: A) Inferir el area ancestral de la tribu Ennadini utilizando modelos
probabilisticos de biogeografia historica. B) Evaluar la direccionalidad de los
eventos de dispersion tanto entre dominios tropicales y extratropicales como
entre areas geograficas especificas. C) Caracterizar la acumulacion temporal de
linajes en regiones tropicales y extratropicales mediante la identificacion vy
cuantificacion de eventos biogeograficos anagenéticos y cladogenéticos, con el

fin de comprender los procesos que han configurado su distribucion actual.
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Materiales y métodos

Reconstruccion de areas ancestrales:

Para inferir la evolucion biogeografica de la tribu Ennadini se utilizé la
filogenia calibrada mas completa del grupo hasta la fecha (ver Capitulo 1, Ramos-
Gonzalez et al. 2026), obtenida a partir de un analisis molecular multilocus y
calibrada en BEAST2 bajo un enfoque de reloj relajado lognormal. Las relaciones
filogenéticas y los tiempos de divergencia estimados en este arbol MCC sirvieron

como marco para todos los analisis posteriores.

Se definieron seis regiones geograficas discretas, basadas en unidades
ecogeograficas amplias con historia evolutiva independiente y relevancia
biogeografica documentada para la biota terrestre (Morrone 2014, 2015). Las
areas corresponden a: (1) Andes australes (A), (2) Andes tropicales (B), (3)
Amazonia (C), (4) Mesoamérica (D), (5) Neartico (E) y (6) Paleartico (F). Esta
delimitacion permite distinguir entre dominios tropicales (B, C y D) vy
extratropicales (A, E y F), e incorpora tanto zonas de alta diversidad actual como
regiones que han actuado histéricamente como corredores o barreras

biogeograficas.

La distribucidon geografica de cada taxon fue codificada en una matriz de
presencia-ausencia, considerando exclusivamente registros confiables
provenientes de literatura especializada, material examinado y observaciones

validadas en plataformas de ciencia ciudadana (e.g., GBIF). Se permitié un
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tamafio maximo de rango de tres areas por especie, en concordancia con la
distribucion observada en los taxones analizados. Adicionalmente, se definié una
matriz de areas permitidas, restringiendo las combinaciones de rangos a aquellas
geograficamente plausibles segun criterios de adyacencia y coherencia

biogeografica.

La reconstruccion de areas ancestrales se llevd a cabo en el paquete
BioGeoBEARS v.1.1.3 (Matzke 2013b, 2014) en R, evaluando distintos modelos
biogeograficos que representan alternativas en la evolucion de los rangos
geograficos. Se compararon los modelos DEC (Dispersal-Extinction-
Cladogenesis), DIVALIKE (basado en dispersion y vicariancia) y BAYAREALIKE
(basado en modelos de dispersion sin vicariancia explicita), incluyendo en cada
caso sus variantes con incorporacion de salto fundador (+J). La comparacion
entre modelos se realizo6 mediante el criterio de informacion de Akaike corregido
para muestras pequenas (AlCc), seleccionando como modelo 6ptimo aquel con

menor valor de AlCc.

Adicionalmente, se evaluaron dos esquemas biogeograficos: (1) un
modelo estratificado en el tiempo, que incorpora cambios en conectividad entre
areas mediante matrices de multiplicadores de dispersidén definidas para cada
intervalo temporal, y (2) un modelo no estratificado, que asume tasas constantes
de dispersidon a lo largo del tiempo. En el esquema estratificado, los

multiplicadores de dispersion se asignaron en funcion de la plausibilidad
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paleogeografica y ecolégica (1.0 = dispersion sin restriccion; 0.7-0.5 =
conectividad moderada; 0.1 = dispersion dificil; 0.01 = dispersion casi imposible).
Este esquema fue definido a partir de tres intervalos temporales del Cenozoico
(30-15 Ma, 15-5 Ma y 5-0 Ma), seleccionados en funcion de eventos geoldgicos
y climaticos relevantes en Ameérica, incluyendo el levantamiento andino, la
formacion de corredores montanos en Centroamérica y el cierre del Istmo de
Panama. La comparacidn entre ambos enfoques se realiz6 mediante AlCc,
seleccionando el esquema con mejor ajuste global a los datos, en funcion del

modelo de evolucion de rangos geograficos con menor AICc en cada caso.

Mapeo Estocastico Biogeografico (BSM)

Sobre la base del modelo seleccionado, se implementé un analisis de
Mapeo Estocastico Biogeografico (Biogeographical Stochastic Mapping, BSM)
(Dupin et al. 2017) para estimar la incertidumbre en las reconstrucciones de
rangos ancestrales y cuantificar los eventos de cambio de rango a lo largo de la

historia evolutiva del grupo.

El BSM simula multiples historias posibles de cambios de rango,
incluyendo tiempos y ubicaciones de eventos anagenéticos y cladogenéticos en
los nodos y a lo largo de las ramas, condicionadas al modelo y a los datos

observados (Dupin et al. 2017). Se realizaron 1000 simulaciones independientes,
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fijando la semilla aleatoria en “12345” para garantizar la reproducibilidad de los

resultados.

Los eventos inferidos a partir del BSM se clasificaron segun tipo, nodo o
rama y transicion de rango. Para la construccién de redes globales de dispersion,
cada evento anagenético fue representado como una transicién entre un area de
origen y un area de destino. El area de destino se defini6 como el area
incorporada en el cambio de rango, mientras que el area de origen fue asignada
como una de las areas presentes en el rango previo compatible con una matriz

de conectividad definida a priori.

De manera complementaria, para evaluar la direccionalidad de la
dispersion entre regiones, cada evento anagenético fue descompuesto en todas
las combinaciones posibles entre el area ganada y las areas presentes en el
rango previo, permitiendo capturar de forma mas completa las transiciones entre

areas.

Dinamica temporal de linajes

Las areas fueron agrupadas en dos categorias macrobiogeograficas:
tropicales (B, C y D) y extratropicales (A, E y F). Cada evento fue clasificado
segun la categoria del area de origen y del area de destino, permitiendo distinguir

entre eventos dentro de una misma categoria y entre categorias.
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Dado que el arbol filogenético se encuentra calibrado en tiempo, cada
evento fue asignado a intervalos geoldgicos amplios (Oligoceno [33,9 - 23,03
Ma], Mioceno [23,03 - 5,33 Ma], Plioceno [5,33 - 2,58 Ma] y Pleistoceno [2,58 - 0
Mal). Esto permitié cuantificar la frecuencia relativa de eventos anagenéticos y
cladogenéticos a lo largo del tiempo, asi como evaluar patrones de
direccionalidad de dispersion entre periodos. Adicionalmente, se estimaron tasas
de eventos de dispersion normalizando el numero de eventos por la duracién de

cada intervalo temporal.

Con el fin de explorar la dinamica temporal de la ocupacién de regiones
biogeograficas, se estimo el numero de linajes presentes en regiones tropicales
y extratropicales a lo largo del tiempo utilizando los resultados del mapeo
estocastico. Para ello, en cada punto temporal se identificaron los estados de
rango activos en las simulaciones del BSM. Asi, cada una de las 1000
simulaciones fue evaluada a lo largo del eje temporal de la filogenia, identificando
en cada punto temporal los estados de rango activos en las ramas presentes en
dicho momento. Cada linaje fue clasificado segun su afinidad tropical o
extratropical en funciéon de las areas que componen su rango, permitiendo
asignar una contribucion proporcional a cada categoria en funcion de las
probabilidades de estado ancestral. De esta forma, el numero de linajes fue
estimado de manera ponderada, evitando una asignacion discreta de estados. La

variabilidad entre simulaciones fue incorporada mediante intervalos de confianza
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del 95%, estimados a partir de los percentiles 2,5% y 97,5% de las simulaciones.

Todos los analisis biogeograficos se realizaron en Rv.4.5.1 (R Core Team 2025).

Resultados

Seleccidn de modelos biogeoqgraficos

La comparacién entre modelos biogeograficos indicé que el modelo DEC
no estratificado presentd el mejor ajuste a los datos (AlCc = 115,538; Tabla 3). El
modelo DEC estratificado mostré un ajuste ligeramente inferior con un AAICc =
0,57 respecto al modelo no estratificado, lo que indica que ambos modelos
presentan un soporte comparable, aunque el modelo no estratificado fue
preferido por su mayor parsimonia. Las variantes con parametro +J no mostraron
mejoras sustanciales en el ajuste, presentando valores de AICc mayores que sus
equivalentes sin este parametro. En conjunto, estos resultados indican que el
modelo DEC sin incorporacion de salto fundador y sin estratificacion temporal

representa la mejor explicacion de los datos.

El modelo DEC no estratificado presentd tasas de dispersion y extincion
estimadas de d = 0,0198 y e = 0,2719, respectivamente. En comparacion, el
modelo DEC estratificado mostré valores mayores para ambos parametros (d =

0,0408; e = 0,36), lo que sugiere que la incorporacion de estratificacion temporal
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incrementa las tasas estimadas de cambio de rango sin traducirse en una mejora

sustancial del ajuste del modelo.

Tabla 3.- Comparacion de modelos biogeograficos implementados en

BioGeoBEARS.

Modelo LnL AIC AlICc AAIC AAICc wAIC wAICc
DEC -55,607 115,214 115,538 0,000 0,000 0,216 0,231
DEC estratificado -55,892 115,784 116,108 0,570 0,570 0,162 0,174
BAYAREALIKE

-56,108 116,216 116,540 1,002 1,002 0,131 0,140
estratificado
BAYAREALIKE+]

-55,367 116,734 117,401 1,520 1,862 0,101 0,091
estratificado
DIVALIKE+J -55,410 116,820 117,487 1,606 1,948 0,097 0,087
DEC+J -55,564 117,128 117,795 1,914 2,256 0,083 0,075
BAYAREALIKE -56,792 117,584 117,908 2,370 2,370 0,066 0,071
BAYAREALIKE+) -55,655 117,310 117,977 2,096 2,438 0,076 0,068
DEC+J estratificado -55,891 117,782 118,449 2,568 2,910 0,060 0,054
DIVALIKE+J

-57,736 121,472 122,139 6,258 6,600 0,009 0,009
estratificado
DIVALIKE -74,510 153,020 153,344 37,806 37,806 0,000 0,000
DIVALIKE estratificado -75,887 155,774 156,098 40,560 40,560 0,000 0,000
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Reconstruccion de areas ancestrales

La reconstruccion de areas ancestrales bajo el modelo DEC no
estratificado revela una estructura espacial coherente a lo largo de la filogenia
(Fig. 13). En los nodos mas profundos del arbol se infiere un rango ancestral
compuesto que incluye los Andes australes y los Andes tropicales (AB), lo que
sugiere una distribucion ancestral amplia a lo largo del gradiente andino. Este
rango es posteriormente subdividido en linajes asociados a cada una de estas
regiones, consistente con un proceso de fragmentacion geografica del rango

ancestral y una estructuracién espacial temprana dentro del grupo.

En nodos posteriores, la presencia de rangos compuestos como BD indica
la expansion de linajes hacia Mesoamérica desde regiones andinas. De manera
similar, se observan expansiones hacia Amazonia (C), desde donde se originan
conexiones adicionales con otras regiones del continente. Estas dinamicas
sugieren un patron consistente con una expansion progresiva desde regiones del
sur de Sudamérica hacia latitudes mas septentrionales, evidenciado por la
secuencia de rangos ancestrales inferidos desde los Andes australes y tropicales

hacia Mesoamérica y posteriormente hacia el Neartico (E) y el Paleartico (F).

A lo largo del arbol se observa una fuerte estructuracion geografica, con

clados que mantienen afinidades regionales relativamente conservadas,
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especialmente en los Andes australes y regiones tropicales, junto con eventos

puntuales de expansion hacia otras areas.
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Figura 13.- Reconstruccion de areas ancestrales en la tribu Ennadini bajo el
modelo DEC no estratificado. A) Estados ancestrales mas probables en cada

nodo, representados mediante letras de colores correspondientes a las
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combinaciones de areas geograficas inferidas. (B) Probabilidades marginales de
los estados ancestrales en cada nodo, representadas mediante graficos de torta.
Las areas geograficas consideradas corresponden a: Andes australes (A), Andes
tropicales (B), Amazonia (C), Mesoamérica (D), Neartico (E) y Paleartico (F). El

eje horizontal indica el tiempo en millones de afios.

Mapeo estocastico biogeografico

El analisis de mapeo estocastico biogeografico (BSM) permitié evaluar la
consistencia entre las reconstrucciones de areas ancestrales obtenidas bajo el
modelo DEC no estratificado y las historias geograficas simuladas. EI modelo
DEC incorpora parametros que representan procesos anagenéticos, asociados a
las tasas de dispersion (d) y extincion local (e), asi como parametros
cladogenéticos que describen distintos modos de especiacion, incluyendo
vicarianza (v), especiacion simpatrica (y) y eventos de tipo subset (s) (Matzke

2013b).

La comparacion entre las probabilidades marginales de estados
ancestrales inferidas mediante DEC y los promedios obtenidos a partir de 1000
simulaciones de BSM mostré6 una alta concordancia entre ambos enfoques
(Fig.14). Estos resultados indican que las historias geograficas simuladas

mediante BSM son altamente consistentes con las reconstrucciones de areas
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ancestrales obtenidas bajo el modelo, lo que respalda la robustez de las

inferencias realizadas.
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Figura 14.- Correlacion entre las probabilidades de estados ancestrales
estimadas por maxima verosimilitud bajo el modelo DEC vy las probabilidades

promedio obtenidas a partir de 1000 mapeos estocasticos (BSM).
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Los histogramas derivados de los 1000 mapeos estocasticos
biogeograficos (BSM) muestran una distribucion consistente en la frecuencia de
los distintos tipos de eventos inferidos a lo largo de las simulaciones con curvas
unimodales (Fig. 15). La dispersion anagenética constituye el tipo de evento mas
frecuente, con valores cercanos a 30 eventos por simulacion, lo que indica una
contribucion dominante de la expansion de rango a lo largo de las ramas en la

historia del grupo.

En cuanto a los eventos cladogenéticos, la simpatria estrecha (narrow
sympatry) presenta una distribucion concentrada en valores relativamente altos
(aproximadamente 36 eventos por simulacion), lo que indica que ambos linajes
descendientes heredan una misma area del rango ancestral. En contraste, los
eventos de simpatria de subconjunto (subset sympatry), en los cuales uno de los
linajes hereda el rango ancestral y el otro hereda solo un area, muestran

frecuencias considerablemente mas bajas, inferiores a 7 eventos por simulacion.

Por otra parte, los eventos de vicarianza presentan bajas frecuencias,
concentradas en valores cercanos a 2-4 eventos por simulacién, lo que sugiere
que la fragmentacion del rango ancestral en unidades geograficas disyuntas ha

sido poco frecuente a lo largo de la historia evolutiva del grupo.
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Figura 15.- Distribucion de la frecuencia de eventos anagenéticos y
cladogenéticos en 1000 simulaciones de mapeo estocastico biogeografico (BSM)

bajo el modelo DEC.
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Este patron es consistente con la distribucibn de los eventos
cladogenéticos mas probables a lo largo de la filogenia (Fig. 16), donde la
mayoria de los nodos estan dominados por eventos de simpatria estrecha, con
proporciones superiores a 0,95. Sin embargo, un evento de vicarianza profundo

constituye el evento mas probable (0,477).
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Figura 16.- Eventos cladogenéticos mas probables por nodo en Ennadini bajo el

modelo DEC no estratificado. Los graficos de torta representan la frecuencia

relativa de eventos a partir de 1000 mapeos estocasticos biogeograficos (BSM).

Los valores de frecuencia se muestran para los nodos con mayor incerteza.
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Las estimaciones de la frecuencia de dispersion anagenética entre pares
de regiones, obtenidas a partir del analisis de mapeo estocastico biogeografico
(BSM) (Fig. 17), muestran que los flujos de dispersion mas intensos se
concentran en un nucleo tropical conformado por los Andes tropicales (B),
Amazonia (C) y Mesoameérica (D), evidenciando una alta conectividad entre estas

areas.

Dentro de este nucleo, Mesoameérica (D) destaca como la principal regién
exportadora, presentando las mayores frecuencias relativas de dispersion hacia
otras areas como los Andes tropicales (B) (0,259), asi como flujos importantes
hacia el Neartico (E) (0,13) y la Amazonia (C) (0,119). Las transiciones entre los
Andes australes (A), los Andes tropicales (B) y la Amazonia (C) presentan
frecuencias moderadas a bajas (con valores que varian desde 0,097 para A hacia
B hasta 0,02 para C hacia A), reflejando una conectividad limitada entre estas
regiones. De manera similar ocurre con las areas extratropicales del hemisferio
norte, donde el Neartico (E) y el Paleartico (F), participan en un menor numero

de eventos y con frecuencias mas bajas.

A nivel de pares de areas, la red de dispersién sugiere una dinamica
espacial asimétrica entre las transiciones. Destaca la mayor frecuencia de
dispersion desde los Andes australes (A) hacia los Andes tropicales (A = B;
0,097) y Amazonia (A = C; 0,07) en comparacion con el sentido inverso (B 2 A;

0,059 y C =2A; 0,02). De igual forma, la conexidén entre Mesoamérica (D) y los
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Andes tropicales (B) presenta una marcada direccionalidad, con una mayor
frecuencia desde D hacia B (D - B; 0,259) que en sentido inverso (B - D; 0,065).

Estas diferencias indican que algunas regiones actuan preferentemente como

fuentes o receptores de dispersion dentro de la red.

Figura 17.- Red de dispersion entre areas inferidas a partir de 1000 BSMs bajo
el modelo DEC no estratificado. Los valores indican frecuencias relativas de los

eventos mientras que las flechas denotan direccionalidad.

137



El analisis de la direccionalidad de los eventos en funcion de la tropicalidad
revela una marcada asimetria en los flujos entre regiones (Fig. 18). La proporcion
dominante de las transiciones registradas ocurre entre regiones tropicales
(Tropical > Tropical). En segundo lugar, se observan flujos desde regiones
tropicales hacia regiones extratropicales (Tropical > Extratropical), mientras que
la dispersion en sentido inverso (Extratropical - Tropical) presenta una
frecuencia ligeramente menor. Finalmente, los eventos entre regiones
extratropicales (Extratropical > Extratropical) representan la menor proporcion

de los flujos.

Extratropical —> Extratropical

Extratropical —> Tropical

Tropical —> Extratropical

Tipo de flujo entre regiones

Tropical —> Tropical

o
N
o

40

Frecuencia (%)

Figura 18.- Frecuencia relativa de eventos de dispersion entre regiones tropicales
y extratropicales, inferida a partir de 1000 BSMs bajo el modelo DEC no

estratificado.
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Ademas de los patrones espaciales, el analisis temporal de los eventos de
dispersion inferidos a través del BSM sugiere un cambio progresivo en la
direccionalidad de los flujos a lo largo de la historia evolutiva del grupo (Fig. 19).
Durante el Oligoceno, los eventos de dispersion estan dominados por
transiciones desde regiones extratropicales hacia regiones tropicales
(Extratropical - Tropical), mientras que los eventos desde el dominio tropical y

dentro de este fueron escasos o ausentes.

A partir del Mioceno, este patrébn cambia progresivamente, con un
aumento en la proporcion de eventos dentro del dominio tropical (Tropical -
Tropical), los cuales pasan a representar el tipo de transicién mas frecuente. Este
predominio se mantiene durante el Plioceno y el Pleistoceno, donde las
transiciones dentro del dominio tropical continuan siendo dominantes. En
paralelo, los eventos desde regiones tropicales hacia regiones extratropicales
(Tropical - Extratropical) alcanzan proporciones similares durante el Mioceno y
aumentan desde el Plioceno. En conjunto, estos resultados muestran una
inversion progresiva en la direccionalidad de la dispersion, pasando desde un
predominio de eventos desde regiones extratropicales hacia regiones tropicales
en los intervalos mas antiguos, hacia una dominancia de transiciones dentro del

dominio tropical en intervalos mas recientes.
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Figura 19.- Proporcion de eventos de dispersion entre regiones tropicales y

extratropicales a través del tiempo.

La frecuencia de eventos de dispersion por millén de afnos muestra un
incremento marcado hacia intervalos mas recientes, alcanzando sus valores
maximos durante el Pleistoceno (Fig. 20). En contraste, los intervalos mas
antiguos presentan tasas considerablemente mas bajas de eventos de
dispersion, indicando una intensificacion progresiva de la dinamica espacial del

grupo hacia el presente.
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Figura 20.- Eventos de dispersiéon por millén de afios (Ma) inferidos a partir de
1000 mapeos estocasticos biogeograficos (BSM) bajo el modelo DEC no

estratificado.

Finalmente, la proporcidn de linajes tropicales y extratropicales a lo largo
del tiempo muestra un cambio progresivo en la estructura del clado (Fig. 21a). En
los intervalos mas antiguos, la proporcidn de linajes extratropicales es mayor,
para luego alcanzar proporciones similares entre ambas categorias, aunque con
una alta incertidumbre asociada a los nodos mas profundos del arbol. Sin

embargo, a partir del Mioceno medio, se observa un aumento sostenido en la
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proporcion de linajes tropicales. Este patron es consistente con la dinamica
temporal del numero de linajes diferenciados por afinidad biogeografica (Fig.
21b), donde se observa un incremento mas pronunciado en los linajes tropicales
en comparacion con los extratropicales, especialmente durante los intervalos
mas recientes. En contraste, los linajes extratropicales muestran una

acumulacion mas gradual y de menor magnitud.
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Figura 21.- Dinamica temporal de linajes en regiones tropicales y extratropicales.

(a) Proporcion de linajes a lo largo del tiempo. (b) Numero de linajes ponderado
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segun afinidad biogeografica. Las bandas representan intervalos de confianza
del 95% derivados de 1000 mapeos estocasticos biogeograficos (BSM) bajo el

modelo DEC no estratificado. Anaranjado = tropical; azul = extratropical.

Discusién

Los resultados obtenidos permiten reevaluar criticamente la hipétesis de
un origen estrictamente neotropical para Ennadini, previamente planteada sobre
la base de su alta riqueza actual en regiones tropicales (Brehm et al. 2019). En
contraste con esta expectativa, las reconstrucciones de areas ancestrales
sugieren que el ancestro del grupo estaba distribuido en un rango andino amplio
(AB), que incluye tanto los Andes australes (A) como tropicales (B) (Figura 13), y
que posteriormente su distribucion se fragmenté en dos areas como
consecuencia de un evento vicariante ocurrido hace 29,8 Ma, en etapas
tempranas de la historia evolutiva de la tribu (Figura 16). En consecuencia, los
resultados tampoco apoyan completamente la hipdtesis de un origen
exclusivamente austral-andino, ya que el area ancestral mas probable no se
restringe a los Andes australes. Sin embargo, dicha hipotesis recibe apoyo
parcial, al recuperar una contribucion temprana del dominio extratropical hacia
regiones tropicales y una posterior acumulacion diferencial de linajes en el

dominio tropical.
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La vicarianza ha constituido un proceso fundamental en la estructuracion
de numerosos clados sudamericanos y andinos, estando estrechamente
asociada a eventos geoldgicos y climaticos de gran escala, tales como el
desmembramiento de Gondwana, el establecimiento del portal occidental de los
Andes, la formacién del sistema Pebas, el levantamiento progresivo de la
Cordillera de los Andes y la consolidacién de la Diagonal Arida, asi como a las
oscilaciones climaticas del Neégeno y Cuaternario (Hazzi et al. 2018; Antonelli et
al. 2009; Nogueira et al. 2011; Villagran 2018; Pontes-Nogueira et al. 2021,
Villagran & Hinojosa 2025). Estos procesos han generado barreras geograficas y
gradientes ambientales que han promovido la fragmentacion de distribuciones
previamente continuas, favoreciendo la divergencia de linajes en distintos

dominios biogeograficos (Morrone 2014, 2015).

Durante el Oligoceno (~34-23 Ma), el sur de Sudamérica experimento un
enfriamiento progresivo acompafiado por un aumento en la estacionalidad
climatica, lo que condujo al reemplazo de bosques megatermales por
comunidades meso- y microtermales mas frias y, en algunos sectores, mas
abiertas (Villagran & Hinojosa 2025). A su vez, el levantamiento andino, iniciado
en el Eoceno tardio pero intensificado durante el Oligoceno-Mioceno, genero
cambios topograficos y climaticos significativos, estableciendo gradientes
altitudinales y condiciones de sombra orografica que contribuyeron a la
aridificacion progresiva del margen occidental de Sudameérica (Dunai et al. 2005).
Este proceso habria favorecido el desarrollo de formaciones vegetacionales
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semiaridas hacia ~30 Ma, antes de la consolidacion de las condiciones aridas e

hiperaridas en los Andes centrales (Dunai et al. 2005; Hoorn et al. 2010).

En conjunto, estos procesos habrian modificado sustancialmente la
conectividad entre los Andes tropicales y australes, promoviendo la
fragmentacién de rangos previamente continuos. En este contexto, la transicion
desde ambientes megatermales hacia condiciones mas frias y estacionales pudo
haber reducido la disponibilidad y continuidad de plantas hospederas, generando
discontinuidades capaces de actuar como barreras ecoldgicas y potenciales
restricciones al flujo génico. En Geometridae se han reportado procesos de
divergencia morfoldgica rapida en respuesta a cambios de hospederos (Benitez

et al. 2015).

Las familias reportadas como hospederas (Geraniaceae, Rubiaceae,
Nothofagaceae, Onagraceae y Myrtaceae) presentan historias evolutivas
profundas y contrastantes en Sudamérica, abarcando desde linajes de afinidad
gondwanica asociados a bosques templados australes (Nothofagaceae y
Myrtaceae en parte, Heads 2006; Retamales 2017), hasta radiaciones extensas
en ambientes tropicales y montanos (Rubiaceae y Myrtaceae, Antonelli et al.
2009; Santos et al. 2017), asi como grupos ampliamente distribuidos a lo largo
de gradientes altitudinales (Geraniaceae y Onagraceae, Berry et al. 2004; Fiz et
al. 2008; Xie et al. 2009). Esta diversidad sugiere que Ennadini no estuvo

restringido a un unico tipo de bioma, sino que habria ocupado un espectro
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ambiental amplio a lo largo del eje andino. En este sentido, la historia del grupo
podria reflejar, al menos en parte, un proceso de seguimiento de nicho
(conservadurismo de hospedero), en el cual la distribucion de los linajes estuvo
condicionada por la dinamica espacial y temporal de sus especies hospederas
(Ehrlich & Raven 1964; Wiens & Graham 2005; Wiens et al. 2010; Mullen et al.
2011; Forister et al. 2015; Jahner et al. 2017). Sin embargo, esta hipdtesis no fue
evaluada en este estudio y requiere ser abordada mediante analisis integrativos
futuros, en la medida que la taxonomia y ecologia de geométridos sudamericanos

sea mejor conocida (Ramos-Gonzalez et al. 2024).

Las especies descendientes del ancestro restringido a los Andes australes
(A) comparten una historia de aislamiento sostenido desde el Oligoceno. Este
patron es congruente con numerosos estudios que caracterizan el cono sur de
Sudamérica como una “isla biogeografica”, cuyo alto endemismo habria sido
consecuencia del aislamiento relativo respecto del resto del continente durante
el limite Oligoceno-Mioceno (~23 Ma) (Villagran & Hinojosa 1997; Smith-Ramirez
2004). Asi, la persistencia y el aislamiento podrian explicar el alto endemismo de
estos taxones andinos (Sarkinen et al. 2011). Sin embargo, casos como Ennada
sp. Y Spargania pastoralis, cuyas divergencias se estiman en torno a 23 Ma y que
actualmente se distribuyen en los Andes tropicales (B) y Andes australes (A),
sugieren que este aislamiento no fue absoluto. La pertenencia de estas especies

a clados con afinidades ancestrales opuestas indica que, a pesar del aislamiento
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prolongado del cono sur, ocurrieron eventos de dispersion intermitentes entre

dominios tropicales y extratropicales.

De forma similar, la dispersion desde los Andes tropicales (B) hacia
Mesoamérica (D) representd un paso clave en la historia evolutiva de la tribu. La
evidencia biogeografica sugiere que la conectividad bidtica entre los Andes
noroccidentales y Mesoamérica se estableci6 de manera progresiva desde el
Oligoceno y durante gran parte del Mioceno, facilitando la dispersion a través de
la disponibilidad de tierras emergidas y sistemas insulares (Bacon et al. 2015;
O’Dea et al. 2016; Matos-Maravi et al. 2021; Montes et al. 2015). En Lepidoptera,
se ha propuesto que esta conectividad habria permitido tanto la expansion de
linajes sudamericanos hacia Mesoamérica como la posterior redistribucion hacia
otras areas del Neotropico (Matos-Maravi et al. 2021), destacando el rol de
Centroamérica como una regién clave en la redistribucién de la diversidad a

escala continental.

En este contexto, los Andes tropicales habrian actuado como una via de
dispersion hacia Mesoamérica. Aunque algunos estudios han sugerido que
Centroamérica pudo haber funcionado como una “cuna de diversidad” para
algunas mariposas Anaeini (Nymphalidae) (Toussaint et al. 2019) y Brassolini
(Nymphalidae) (Matos-Maravi et al. 2021), asi como polillas del género
Xylophanes (Sphingidae) (Li et al. 2022), en el caso de Ennadini los resultados

sugieren su importancia como zona de transicion y conectividad entre regiones

147



(Figura 17), mas que como un centro primario de origen. Por otro lado, la
colonizacion del Neartico (E) y el Paleartico (F) representan etapas posteriores
en la expansidn geografica del grupo. Estos patrones pueden interpretarse en el
contexto de la conectividad entre América del Norte y Eurasia a través de
Beringia, la cual ha funcionado de manera intermitente como puente terrestre
desde el Paledgeno, facilitando el intercambio bidtico entre ambos continentes
(Wen et al. 2016). Sin embargo, estos eventos parecen haber sido menos
frecuentes en comparacion con los intercambios dentro del dominio tropical, lo
que sugiere que la expansion hacia regiones holarticas constituyé un proceso

secundario en la historia evolutiva del clado.

La alta frecuencia de eventos de simpatria estrecha (y) sugiere que gran
parte de la diversificacion de Ennadini ocurri6 con herencia completa de los
rangos ancestrales (Figuras 15 y 16) (Ree & Smith 2008; Matzke 2014). En
sistemas montafiosos como los Andes, la heterogeneidad ambiental y los
marcados gradientes altitudinales generan una elevada diversidad de nichos en
escalas espaciales reducidas, lo que puede favorecer procesos de divergencia
ecologica (Kolar et al. 2016). En este contexto, la diversificacion de Ennadini
podria haber estado influida por la diferenciacion en microhabitats o en el uso de
recursos (e.g., plantas hospederas), mas que por aislamiento geografico a gran
escala, al menos en etapas posteriores a la divergencia inicial que separé a los

linajes asociados a los Andes australes (A) y los Andes tropicales (B).
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Las simulaciones de mapeo estocastico biogeografico (BSM) sugieren
que, durante el Oligoceno, los flujos de dispersién estuvieron dominados por
eventos desde regiones extratropicales hacia regiones tropicales (Figura 19),
aunque el numero de eventos simulados es significativamente menor que el de
periodos posteriores (Figura 20). Este patrén contrasta con modelos clasicos que
consideran a los tropicos como centros primarios de origen y exportacion de
diversidad (Gaston & Blackburn 1996; Jablonski et al. 2006; Arita & Vazquez-
Dominguez 2008), y sugiere que los ambientes templados del Cono Sur no
actuaron solo como areas de acumulacion, sino que también habrian contribuido
activamente a la expansion temprana del grupo hacia latitudes mas bajas. La
dispersion extratropical - tropical, aunque menos documentada que el patrén
inverso, es consistente con evidencia reciente, donde distintas regiones pueden
actuar alternativamente como fuentes o receptores de diversidad a lo largo del
tiempo (Raja & Kiessling 2021; Matos-Maravi et al. 2021). En este sentido, los
Andes australes habrian desempefado un rol activo en las primeras etapas de la
historia evolutiva de Ennadini, participando tanto en la estructuracion inicial del

clado como en la generacion de flujos de dispersion hacia el trépico.

El analisis temporal de los eventos de dispersion sugiere un cambio
progresivo en la estructura espacial del grupo. Mientras que en los intervalos mas
antiguos se observa una mayor proporcion de linajes extratropicales y de eventos
de dispersion hacia regiones tropicales, durante el Mioceno y periodos
posteriores aumenta la conectividad dentro del dominio tropical, asi como la
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proporcion y numero de linajes en estas areas (Figura 21). El aumento sostenido
en la proporcion y numero ponderado de linajes tropicales sugiere una
acumulacion diferencial de diversidad en el dominio tropical hacia el presente; sin
embargo, el patron no permite distinguir si dicha acumulacién se explica por
mayores tasas de diversificacion en regiones tropicales, menores tasas de
extincion en estas areas, mayores tasas de extincion en regiones extratropicales,
0 una combinacién de estos procesos. Aunque las tasas de diversificacion no
fueron estimadas en este estudio, analisis recientes han identificado un aumento
en las tasas de diversificacion del complejo Larentiini (dentro del cual se
encuentra Ennadini). Este aumento ocurrié durante el intervalo Eoceno-
Oligoceno, asociado a enfriamiento global y reorganizacion de biomas y
comunidades vegetales, asi como un segundo periodo de reorganizacion de las
tasas de diversificacidon desde el Mioceno Medio asociado a la expansién de
ambientes subtropicales y a la reestructuracion de los ecosistemas tras el Optimo
Climatico del Mioceno Medio (Ghanavi et al. 2025). En este contexto, la
divergencia temprana inferida para Ennadini (~29,8 Ma) y su diversificacion y
cambio en la dinamica de dispersion se situan temporalmente dentro de estos
periodos de reestructuracion ambiental, lo que sugiere una posible
correspondencia entre los procesos biogeograficos identificados y los cambios
macroevolutivos descritos. Sin embargo, es importante considerar que los
cambios en las tasas de diversificacion identificados por Ghanavi et al. (2025)

fueron estimados a nivel de clados y no distinguen explicitamente entre linajes
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tropicales y extratropicales, por lo que su relacion con los patrones latitudinales
observados en Ennadini debe interpretarse con precaucion. Este escenario es
consistente con la reorganizacion climatica del Cenozoico. Durante el Eoceno,
condiciones globalmente calidas permitieron la expansién de biotas
mesotermales en latitudes altas, mientras que el enfriamiento progresivo hacia el
Oligoceno habria favorecido la contraccion de estos biomas y el desplazamiento
de linajes hacia latitudes mas bajas (Zachos et al. 2001). Posteriormente, el
Optimo Climatico del Mioceno Medio (~17-14 Ma) habria permitido la expansion
de ambientes subtropicales y montanos continuos, facilitando la conectividad
entre regiones y promoviendo la diversificacion en areas tropicales y andinas

(Villagran & Hinojosa 2025).

De esta manera, la historia de Ennadini podria interpretarse como un
proceso en dos fases: una fase temprana de expansion hacia el dominio tropical
asociada al enfriamiento global, seguida por una fase de diversificacion y
redistribucién dentro de este dominio bajo condiciones climaticas mas calidas.
Este patrén es parcialmente consistente con la hipotesis “hacia los trépicos”
propuesta para la flora del sur de Sudamérica (Hinojosa et al. 2016; Villagran &
Hinojosa 2025), la cual plantea que linajes de afinidad templada habrian
expandido su distribucion hacia latitudes bajas siguiendo condiciones
ambientales favorables. En Ennadini, la fase temprana de dispersion extratropical
- tropical es coherente con este marco conceptual; sin embargo, la
reconstruccion ancestral no sugiere un origen exclusivamente templado, sino un
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origen andino amplio. Asimismo, el patron es parcialmente coherente con la
hipdtesis “dentro del museo tropical” (Rivadeneira et al. 2015), donde la mayor
diversidad de linajes tropicales no requiere que los taxones se hayan originado
en el tropico ni tampoco presenten una mayor tasa de especiacion en esta zona,
sino que puede explicarse por una mayor dispersion hacia los tropicos (desde las
zonas templadas) y una menor tasa de extincion en regiones tropicales (tropico

como “museo” de biodiversidad).

Es importante considerar que estas inferencias se enmarcan en un
contexto de incertidumbre entre modelos. Aunque el modelo DEC no estratificado
fue seleccionado como el mejor escenario segun AICc, el modelo DEC
estratificado presentd un ajuste comparativamente cercano (AAICc = 0,570; ver
Tabla 3) y recuperd patrones generales concordantes en la reconstruccién de
areas ancestrales y en la distribucion temporal de los flujos tropicales y
extratropicales de dispersion. Sin embargo, las diferencias mas relevantes entre
ambos escenarios se relacionan con un mayor grado de incertidumbre en la
asignacion de eventos cladogenéticos en nodos profundos y con una menor
contribucion relativa del Cono Sur de Sudamérica a los flujos de dispersion bajo
el modelo estratificado (ver Anexos 3 a 9). Esta congruencia general sugiere que
las interpretaciones principales aqui expresadas, tales como el origen andino
amplio, la vicarianza temprana entre los Andes australes y tropicales, y el cambio
temporal en la dinamica de los flujos de dispersidn entre regiones tropicales y
extratropicales, no dependen exclusivamente de una unica parametrizacion del
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modelo, sino que representan patrones biogeograficos congruentes bajo
escenarios alternativos de conectividad temporal. Las diferencias observadas
pueden explicarse por la modificaciéon temporal del parametro d mediante

matrices de dispersion, inherente a la aproximacion estratificada.

En conjunto, este escenario posiciona al Cono Sur de Sudamérica no solo
como un area acumulacién de linajes por inmigracion, sino como una regién
activa y biogeograficamente influyente, particularmente durante las etapas
iniciales de la evolucion de Ennadini. Ademas, los resultados sugieren que la
diversidad actual de la tribu no puede explicarse mediante un modelo simple de
origen tropical o extratropical, sino que responde a una dinamica espaciotemporal
compleja. Esta incluye una fase temprana con fuerte influencia extratropical, una
expansion hacia regiones tropicales asociada a cambios climaticos globales, y
una posterior acumulacion y redistribucién de linajes dentro del dominio tropical,
posiblemente facilitada por la conectividad ecoldgica y la disponibilidad de nichos.
Este escenario permite reconciliar la alta riqueza tropical actual con la presencia
de linajes profundamente divergentes en regiones templadas. Asi, al integrar los
resultados obtenidos en Ennadini con el contexto macroevolutivo propuesto por
Ghanavi et al. (2025), el gradiente latitudinal de diversidad observado en la tribu
podria haber emergido de la interaccidon entre dispersion asimétrica, persistencia
regional de linajes, estabilidad ecoldgica en determinadas areas y una historia

mas amplia de diversificacién de Larentiinae.
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DISCUSION GENERAL

Este trabajo establece una base sistematica y evolutiva para la tribu
Ennadini, integrando evidencia morfolégica y molecular en un marco filogenético
explicito. La recuperacion de la tribu como un grupo monofilético es congruente
con estudios multilocus previos (Brehm et al. 2019; Ghanavi et al. 2025). Junto
con la evidencia morfoldgica, principalmente disponible para los linajes del Cono
Sur, estos resultados permiten redefinir los limites genéricos y especificos de la
tribu. Esto contribuye a resolver inconsistencias taxondmicas previas y
proporciona un punto de partida para interpretar su historia evolutiva y

biogeografica (Ramos-Gonzalez et al. 2026).

La redefinicion taxondmica desarrollada constituye la base para la
interpretacion biogeografica posterior. Los analisis biogeograficos realizados
permiten reevaluar la hipotesis previa de un origen tropical para Ennadini, basada
en su mayor riqueza actual en regiones tropicales, asi como el rol de las regiones
extratropicales en la dinamica espacial del linaje. Los resultados obtenidos no
respaldan un escenario simple de origen estrictamente tropical, sino que sugieren
una historia compleja, con una distribucion ancestral andina amplia en la que
procesos de vicarianza, dispersion y posibles cambios ambientales habrian
interactuado a lo largo del tiempo. En este sentido, los resultados son

congruentes con la idea de que los centros actuales de mayor riqueza no
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necesariamente representan centros de origen evolutivo, sino que pueden reflejar
procesos histéricos de acumulacion y persistencia diferencial de linajes

(Sanmartin & Ronquist 2004; Wiens & Donoghue 2004; Crisp et al. 2009).

En relacion con la hipotesis general planteada en este trabajo, los
resultados entregan un apoyo parcial. La primera prediccion, que anticipaba una
sefal ancestral predominantemente extratropical dentro de la Regién Andina, no
fue respaldada completamente. Si bien las reconstrucciones de areas
ancestrales recuperan una distribucién andina para el nodo basal de Ennadini e
incluyen a los Andes australes como componente relevante, el area ancestral no
se restringe a regiones extratropicales ni muestra una sefial predominantemente
austral. En cambio, el nodo basal fue reconstruido como un rango andino amplio
que involucra tanto Andes australes como Andes tropicales. Por lo tanto, los
resultados no respaldan un origen estrictamente tropical, pero tampoco permiten
reemplazarlo por una hipétesis simple de origen extratropical. Este resultado es
relevante porque indica que la historia temprana de Ennadini no puede explicarse
mediante un escenario biogeografico unico, sino por una configuracién andina
amplia que involucré simultaneamente componentes actualmente tropicales y

extratropicales.

Metodologicamente, la combinacion de reconstruccion de areas
ancestrales y mapeo estocastico biogeografico (BSM) permitié no solo inferir

distribuciones pasadas probables, sino también explorar la frecuencia,
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direccionalidad, distribucion temporal e importancia relativa de los distintos
eventos biogeograficos inferidos a lo largo de ramas y nodos (Dupin et al. 2017).
Este enfoque permitié pasar desde una interpretacion centrada unicamente en
areas ancestrales hacia una evaluacion dinamica de los procesos espaciales que

configuraron la distribucion actual de la tribu.

Dado que los lepidopteros mantienen estrechas relaciones ecologicas con
sus plantas hospederas, la evolucion de Ennadini debe interpretarse también en
el contexto de la historia de la vegetacion sudamericana. Aunque las categorias
“tropical” y “extratropical” se definieron en este estudio a partir de regiones
actuales, su interpretacion histérica debe ser matizada. Hacia el Oligoceno
temprano ya existian en el sur de Sudamérica floras meso- y microtermales de
afinidad austral, dominadas por elementos como Nothofagus y coniferas,
derivadas del reemplazo progresivo de comunidades megatermales durante el
enfriamiento global del Eoceno-Oligoceno. Por lo tanto, la fase temprana de
dispersion desde areas actualmente extratropicales hacia regiones tropicales no
corresponde a transiciones simples entre biomas modernos, sino que
representan senales de expansion desde ambientes australes en proceso de
diferenciacion climatica hacia regiones andinas septentrionales (Villagran 2018;
Villagran & Hinojosa 2025). En este contexto, la cordillera de Los Andes no habria
actuado unicamente como una barrera geografica, sino que también habria sido

un corredor dinamico de dispersion a lo largo del tiempo para estos organismos.
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La segunda prediccion, referida a una mayor frecuencia de eventos de
dispersion desde regiones extratropicales hacia regiones tropicales, recibio
apoyo principalmente durante las etapas tempranas de la historia del grupo. Los
analisis de mapeo estocastico biogeografico (BSM) sugieren que, durante el
Oligoceno, los eventos de dispersion desde regiones extratropicales hacia
regiones tropicales tuvieron una mayor importancia relativa. Sin embargo, esta
direccionalidad no se mantuvo durante toda la historia evolutiva, ya que a partir
del Mioceno se observa una mayor conectividad dentro de regiones tropicales y
una mayor contribucion de estas regiones como fuente de dispersion hacia otras
areas. En consecuencia, la dinamica espacial del grupo no responde a una
direccionalidad unica, sino a cambios temporales en la contribucién relativa de

regiones tropicales y extratropicales.

Es importante destacar que los analisis implementados en este estudio
permiten inferir patrones historicos de dispersion, incluyendo su direccionalidad,
frecuencia relativa y distribucidn temporal, pero no estiman directamente tasas
de especiacion, extincion o diversificacion dependiente de areas. Por lo tanto, las
interpretaciones sobre acumulacidon o persistencia diferencial de linajes
representan hipotesis derivadas de los patrones recuperados, y no son evidencia
directa de diferencias entre tasas de diversificacion entre regiones tropicales y
extratropicales. En este sentido, los resultados obtenidos proporcionan una base

sobre la dinamica espacial de Ennadini, que podra ser integrada en futuros
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analisis macroevolutivos orientados a evaluar si las diferencias actuales de

riqueza se explican por variacion en las tasas de especiacion o extincion.

Asimismo, la delimitacion de areas utilizada en los analisis representa una
simplificacion de un sistema geografico y ecologico complejo. Regiones como los
Andes tropicales, los Andes australes, Mesoamérica, el Neartico y el Paleartico
comprenden amplios gradientes climaticos, altitudinales y vegetacionales, los
cuales probablemente han influido en la distribucion y diferenciacion de los
linajes. En consecuencia, las reconstrucciones biogeograficas obtenidas
representan aproximaciones generales a la historia espacial del grupo, mas que
reconstrucciones detalladas de la historia de ocupacion de areas de cada linaje,
por ejemplo a través de rutas de dispersion. Esta limitacion se ve acentuada por
los déficits linneano, darwiniano y wallaceano que afectan a diversos taxones
neotropicales de Spargania Guenée, cuya identidad taxondmica, posicidon
filogenética y distribucion geografica aun requieren mayor resolucion. A medida
que esta brecha sea progresivamente superada, futuros enfoques permitirian
inferir ubicaciones ancestrales en un espacio tridimensional mediante el uso de
ocurrencias georreferenciadas combinadas con filogenias calibradas, generando
reconstrucciones mas detalladas de los lugares de origen y rutas histéricas de

dispersion geografica (e.g., GeoModel; Pagel et al. 2004; O’Donovan et al. 2018).

El muestreo taxondmico incompleto también podria influir en la

interpretacion de los resultados. Hasta el momento no se han confirmado
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representantes de Ennadini en otras regiones gondwanicas. Sin embargo, se ha
sugerido que otros Geometridae sudamericanos, como Trichopterygini australes,
habrian llegado al Cono Sur de Sudamérica desde Australasia (Parra et al. 2009;
Parra et al. 2017). Adicionalmente, las reconstrucciones histéricas dependen
exclusivamente de linajes sobrevivientes hasta la actualidad. La posible extincion
de linajes intermedios durante el Nedgeno y Cuaternario podria haber modificado
significativamente las sefales biogeograficas observadas en el presente,
dificultando la reconstruccion precisa de distribuciones ancestrales y rutas
historicas de dispersion. En consecuencia, las inferencias realizadas deben
entenderse como hipétesis probabilisticas basadas en la evidencia actualmente
disponible, mas que como reconstrucciones directas y definitivas de la historia
evolutiva del grupo. Sin embargo, el uso de filogenias calibradas de taxones
actuales continua siendo uno de los enfoques predominantes para inferir
procesos macroevolutivos profundos y reconstruir patrones historicos de

divergencia y dispersion (Morlon 2014).

En ese sentido, los analisis biogeograficos fueron realizados
principalmente sobre el arbol de maxima credibilidad de clados (MCC). Si bien
este enfoque es ampliamente utilizado en biogeografia historica y
macroevolucidon, no incorpora completamente la incertidumbre presente en la
distribucion posterior de arboles obtenidos mediante MCMC, especialmente en
relacion con longitudes de rama y nodos de menor soporte. Aunque el uso de un

arbol MCC puede no capturar completamente la incertidumbre filogenética,
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estudios comparativos han mostrado que la evaluacion de multiples arboles
posteriores puede mantener el mismo orden relativo de seleccion de modelos
obtenido con el MCC, sugiriendo que este enfoque puede recuperar patrones
robustos cuando la sefial biogeografica es consistente (Magalhaes et al. 2021).
Asi, el marco analitico implementado en BioGeoBEARS permite comparar
modelos alternativos mediante criterios estadisticos de ajuste, favoreciendo la
seleccidon del escenario que presenta el mejor soporte relativo para los datos
observados y evitando imponer interpretaciones biogeograficas a priori (Matzke

2014).

Las proyecciones futuras derivadas de este trabajo definen nuevos
desafios para el estudio evolutivo de lepidépteros andinos. Resulta prioritario
ampliar el muestreo taxondmico y geografico, incorporar especies faltantes y
generar mayor informacion sobre ecologia trofica, especialmente en especies
neotropicales (Ramos-Gonzalez et al. 2024). Asimismo, la incorporacion de
nuevos marcadores moleculares en Spargania permitiria obtener un mayor
soporte en algunos clados (Ramos-Gonzalez et al. 2026). Del mismo modo,
futuras investigaciones podrian incorporar analisis de rasgos funcionales, tales
como tamano corporal, capacidad de vuelo, morfologia alar y diurnalismo.
Integrar estos rasgos en un marco filogenético permitiria evaluar como las
presiones selectivas asociadas a gradientes altitudinales, climaticos vy
latitudinales han moldeado la evolucion fenotipica de Ennadini, avanzando desde

reconstrucciones histéricas de areas hacia una comprensién mas completa de
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los mecanismos ecoldgicos y evolutivos que explican la diversidad actual del

grupo.

Desde una perspectiva de conservacion, los resultados refuerzan la
relevancia del Cono Sur y de los bosques andinos australes como reservorios de
historia evolutiva. La presencia de linajes antiguos y geograficamente restringidos
implica que la pérdida de habitat en estas regiones no solo compromete especies
individuales, sino también ramas profundas de la historia evolutiva de Larentiinae
en Sudamérica. En este sentido, la proteccién de bosques templados, ambientes
altoandinos y zonas de transicion biogeografica adquiere importancia no solo por
su riqueza actual, sino también por su valor evolutivo y filogenético (Faith 1992;

Myers et al. 2000).

Finalmente, los resultados de este estudio refuerzan la necesidad de
integrar informacion filogenética, biogeografica y ecoldgica para comprender de
mejor manera la historia evolutiva de los geométridos sudamericanos. Ennadini
muestra que los patrones actuales de riqueza no reflejan necesariamente el
origen historico de un linaje, sino el resultado acumulado de eventos
biogeograficos y cambios ambientales a través del tiempo. En este sentido, el
apoyo parcial a las predicciones iniciales no debilita la hipotesis general, sino que
permite reformularla hacia un escenario mas complejo, en el que el origen andino
amplio y los cambios temporales en la direccionalidad de la dispersion explican

mejor la distribucion actual del grupo. Asi, los resultados no solo contribuyen a
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clarificar la sistematica y biogeografia de un linaje particular de Larentiinae, sino
que también aportan un caso de estudio para comprender como las biotas
andinas han sido configuradas por la interaccion dinamica entre regiones

tropicales y extratropicales.
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CONCLUSIONES GENERALES

Este trabajo representa una aproximacion integral a la historia evolutiva y
biogeografica de la tribu Ennadini, combinando taxonomia, filogenia molecular y
biogeografia histérica en un marco evolutivo explicito. La redefinicion taxonomica
del grupo permitioé resolver inconsistencias sistematicas previas y generar una
base filogenética robusta para evaluar hipotesis sobre los procesos que han

moldeado su distribucidon actual.

Los resultados obtenidos recuperan a Ennadini como un taxon
monofilético y sustentan una nueva propuesta de clasificaciéon taxonémica para
la tribu. La filogenia calibrada permitié estimar los tiempos de divergencia del
grupo y evidencid una diferenciacion temprana de linajes en el Cono Sur
sudamericano, aportando informacion relevante para abordar los déficits linneano

y darwiniano asociados a este grupo de geométridos.

Los analisis biogeograficos no respaldan un escenario simple de origen
estrictamente tropical, pese a la mayor riqueza actual de especies en regiones
tropicales, ni tampoco un origen estrictamente extratropical. La primera
prediccion de este estudio fue respaldada solo parcialmente, ya que el area
ancestral recuperada para el nodo basal de Ennadini se ubicé en la Regién

Andina, pero no mostré una sefial predominantemente extratropical restringida a
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los Andes australes. En cambio, las reconstrucciones de areas ancestrales
recuperaron una distribucién andina amplia, que involucré tanto Andes australes

como Andes tropicales.

Los resultados sugieren que las regiones extratropicales australes tuvieron
un rol relevante durante la configuracion inicial de Ennadini, aunque dicho rol no
fue exclusivo ni constante a lo largo de su historia evolutiva. Esta interpretacion
permite reevaluar la hipotesis previa de un origen tropical de la tribu y muestra
que la riqueza actual en regiones tropicales no necesariamente refleja el area

ancestral del grupo.

La segunda prediccion, relacionada con una mayor direccionalidad de
dispersion desde regiones extratropicales hacia regiones tropicales, recibio
apoyo principalmente durante etapas tempranas de la historia del grupo. Los
analisis de mapeo estocastico biogeografico sugieren que, durante el Oligoceno,
los eventos de dispersion desde regiones extratropicales hacia regiones
tropicales tuvieron una mayor importancia relativa. Sin embargo, esta
direccionalidad no se mantuvo constante, ya que a partir del Mioceno se observa
una mayor conectividad dentro de regiones tropicales y una mayor contribucién

de estas como fuente de dispersion hacia otras areas.

En conjunto, los resultados indican que la historia biogeografica de
Ennadini no se ajusta a un escenario simple de origen tropical ni extratropical,

sino a una dinamica andina compleja y temporalmente variable. La distribucion
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actual de la tribu parece ser el resultado acumulado de eventos de vicarianza,
dispersion, persistencia regional y cambios ambientales ocurridos a lo largo del
Cenozoico. Sin embargo, la evaluacion causal de estos procesos requerira
analisis adicionales que integren informacion ecologica, paleoclimatica y

macroevolutiva.

Finalmente, este trabajo proporciona una base taxondmica, sistematica y
biogeografica para futuros estudios sobre Ennadini y otros geométridos andinos.
La ampliacion del muestreo taxonémico y geografico, especialmente en linajes
neotropicales de Spargania, junto con la incorporacion de informacién ecolégica,
rasgos funcionales y analisis macroevolutivos, permitira evaluar con mayor
precision los mecanismos que explican la diversidad actual de la tribu y su

relacion historica con las regiones tropicales y extratropicales.
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ANEXOS

Anexo 1. NUumeros de acceso de las secuencias utilizadas en el analisis

filogenético. Destacados en rojo se muestran las secuencias generadas para este

estudio.
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Anexo 2. Grafico de saturacion de sustituciones. El eje X, “distancia F84”, se
basa en el modelo de sustitucién F84 y se espera que aumente linealmente con
el tiempo de divergencia. El eje Y corresponde a la proporcién observada de

transiciones (s) y transversiones (v), respectivamente.
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Anexo 3. Reconstruccion de areas ancestrales en Ennadini bajo el modelo DEC

estratificado. A) Las letras de color representan las combinaciones de areas

geograficas mas probables en cada nodo; B) los graficos indican las

probabilidades de los estados ancestrales inferidos para cada nodo. El eje

horizontal expresa el tiempo en millones de afios (Ma), las lineas segmentadas

representan los intervalos temporales del modelo estratificado.
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Anexo 4. Correlacion entre las probabilidades de estados ancestrales estimadas

por maxima verosimilitud bajo el modelo DEC estratificado y las probabilidades

promedio obtenidas a partir de 1000 mapeos estocasticos (BSM).
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Anexo 5. Distribucion de la frecuencia de eventos anagenéticos y cladogenéticos
en 1000 simulaciones de mapeo estocastico biogeografico (BSM) bajo el modelo

DEC estratificado.
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Anexo 6. Eventos cladogenéticos mas probables por nodo en Ennadini bajo el
modelo DEC estratificado. Los graficos de torta representan la frecuencia relativa
de eventos a partir de 1000 mapeos estocasticos biogeograficos (BSM). Los

valores de frecuencia se muestran para los nodos con mayor incerteza.
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Anexo 7. Red de dispersién entre areas inferidas a partir de 1000 BSMs bajo el
modelo DEC estratificado. Los valores indican frecuencias relativas de los

eventos mientras que las flechas denotan direccionalidad.
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Anexo 8. Frecuencia relativa de eventos de dispersion entre regiones tropicales

y extratropicales, inferida a partir de 1000 BSMs bajo el modelo DEC estratificado.
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Anexo 9. Proporcion de eventos de dispersion entre regiones tropicales y

extratropicales a través del tiempo bajo el modelo DEC estratificado.
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