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Estructura de las escamas ventrales de las alas de
Coenonympha Hiibner, [1819], con especial referencia
a C. pamphilus (L., 1758) y su morfotipo lyllus
(Esper, 1805)

(Lepidoptera: Nymphalidae)

E. Garcia-Barros & M. Meneguz

Resumen

Se describe la morfologia de las escamas de la cara ventral de las alas de cuatro especies de Coenonympha,
con el objeto de identificar la naturaleza del color de la linea premarginal brillante que caracteriza el taxén C.
pamphilus lyllus (Esper, 1805). La superficie de la mayor parte de las escamas es relativamente simple, mostrando
una tunica fila de grandes poros (fenestras) entre cada dos costillas. Se han identificado dos tipos de escamas
reflectantes: las de la linea de brillo metdlico, y las del punto blanco de la pupila de los ocelos. En ambos tipos, el
efecto que produce el color blanco parece consistir en el cerramiento total o parcial de las fenestras, lo que coincide
con observaciones realizados por otros autores en otros ninfdlidos con disefios reflectantes. La frecuencia de la linea
plateada en especies del género hace pensar que esta caracteristica, que diferencia el morfotipo lyllus de la forma
tipica de C. pamphilus, en un rasgo ancestral del grupo.
PALABRAS CLAVE: Lepidoptera, Nymphalidae, Coenonympha, escamas, morfologia, color, ala, reflexion.

Structure of the wing ventral scales of Coenonympha Hiibner, [1819] with special reference to
C. pamphilus (L., 1758) and its morphotype ly/lus (Esper, 1805)
(Lepidoptera: Nymphalidae)

Abstract

The surface morphology of the ventral wing scales of four species of Coenonympha is described in order to
identify the nature of the colour of the premarginal silvery stripe which characterizes the taxon C. pamphilus lyllus
(Esper, 1805). The surface morphology of most scales is relatively simple, showing a single row of wide pores
(fenestrae) between each pair of ribs. Two types of reflective scales were identified: those of the silvery stripe and
those of the white spots of the wing ocellli. In both types of scales the reflective effect is likely to arise from a partial
or complete occlusion of the fenestrae, which matches observations by other authors on nymphalids with reflective
wing paths. However, this is probably combined with further different structural effects in the two kinds of scales.
The frequency of the silvery line among members of Coenonympha suggests that this feature —diagnostic for the
Iyllus morphotype with respect to the ‘typical’ C. pamphilus- represents an ancestral feature for this group.

KEY WORDS: Lepidoptera, Nymphalidae, Coenonympha, scales, morphology, colour, wing, reflexion.

Introduccion
El género Coenonympha Hiibner, [1819] cuenta con cuatro especies ibéricas (FERNANDEZ—

RUBIO, 1991; VIYES MORENO, 1994). Una de ellas, C. pamphilus (L., 1758) es la mds ampliamente
extendida (GARCIA-BARROS et al., 2004); presenta una subespecie caracteristica, C. pamphilus lyllus
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(Esper, 1805), con distribucién geografica aparentemente consistente limitada al centro, sur y suroeste de
la peninsula y a las islas Baleares y fuera de nuestro territorio en el norte de Africa, Cerdena, Siria,
noroeste de Irdn y dreas en torno a la costa meridional del mar Caspio (BOILLAT, 2003). Esta variante,
patente en los adultos estivales, ha sido considerada como forma estacional o como subespecie (véase a
HIGGINS, 1975; TENNENT, 1996; BOZANO, 2002; TOLMAN & LEWINGTON, 2002), en tanto que
BOILLAT (2003) defiende para ella el estatus especifico basdndose en la morfologia del adulto y la de sus
fases preimaginales.

Los imagos de C. pamphilus lyllus se distinguen de las formas tipicas de la especie por su
dimorfismo estacional que supone la presencia de un morfotipo vernal (de primavera) poco diferente de
las del centro y norte de Europa, y otro estival. Este segundo es de mayor tamafio y presenta el color de
fondo de la cara ventral de las alas posteriores, especialmente en las hembras, de color pajizo en lugar de
gris. Esta caracteristica ocurre en varias poblaciones meridionales de C. pamphilus. Ahora bien,
BOILLAT (2003) apunta que la definicién de C. lyllus, en su sentido original y de acuerdo con su propia y
documentada revision, se refiere a otros caracteres entre los que destaca la presencia de una serie de
escamas submarginales con brillo metdlico o plateado, en la cara ventral de ambos pares de alas. De
acuerdo con el mismo autor estas escamas se encuentran en practicamente todos los ejemplares ibéricos al
sur de la cordillera cantédbrica y al suroeste del valle del Ebro (ademads de en las Baleares), pero no en el
resto de las poblaciones de nuestra zona, lo que llevaria a aceptar la presencia de dos especies diferentes
en nuestro territorio.

Dado el interés de estas escamas plateadas submarginales como elemento definitorio del taxén (del
que constituirfa una posible autoapomorfia), nos proponemos aqui estudiar su estructura en esta especie,
asi como en otras congenéricas representadas en nuestra zona, para proporcionar un estudio comparativo
preliminar. En segundo lugar, determinar la variacion estacional de este rasgo para poner a prueba la idea
de que la expresion extrema del morfotipo estacional de primavera minimizase este cardcter, lo que harfa
pensar en su dependencia primaria de factores ambientales.

Material y métodos

Las imdgenes se captaron usando un microscopio electrénico de barrido (Hitachi S- 3000N en el
Servicio Interdepartamental de Investigacion de la Universidad Auténoma de Madrid, SIDI), o bien por
macrofotografia digital optica convencional. En el dltimo caso, seguin el propdsito, empleamos una
cdmara Nikon D80 provista de un objetivo Micro-Nikkor de 105 mm y un flash anular Starblitz 1000
AUTO Macro-Lite, o bien un fotomicroscopio Olympus SZH con el citado cuerpo de camara acoplado
mediante un adaptador, y un anillo de luz reflejada acoplado al objetivo. El estudio se bas6 en las
superficies ventrales de las alas anterior y porterior de al menos una pareja de cada especie representada
en la peninsula Ibérica, procedentes de la Coleccion del Departamento de Biologia de la Universidad
Auténoma de Madrid, de acuerdo con los datos siguientes. Coenonympha glycerion (Borkhausen, 1788)
ssp. iphioides Staudinger, 1870 6 C. iphioides Staudinger, 1870 auct., 1 &: San Rafael, Gudillos
(Segovia), 2-VI-1990, G. E. King leg.; 1 ?: Pico del Ayuntamiento (Cuenca), 20-VII-2001, S. Jiménez y
J. L. Arce leg. C. arcania (Linnaeus, 1761), 1 3: Altos de Aliva, Camalefio (Cantabria), 12-VII-1995, E.
Garcia-Barros leg.; 1 ?: Oteruelo del Valle, Rascafria (Madrid), 21-VII-1993, E. Garcia-Barros leg. C.
dorus (Esper, 1782), 1 3: Gualda (Guadalajara), 1-VII- 1981, E. Garcia-Barros leg.; 19: Teruel (Teruel),
3-VII-1999, G. E. King leg. C. pamphilus (Linnaeus, 1758) ssp. Iyllus (Esper, 1805), o C. lyllus (Esper,
1805) sensu auct., 1 &: Navacepeda (Avila), 28-V-1986, J. L. Viejo & J. Martin leg.; 1 &: Manzanares el
Real (Madrid), 3-VII-1996, E. Garcia-Barros leg.; 1 @: mismos datos, (26-VI-1997); 1 &, 1 ¢ misma
localidad, ex larvae,VI-1998. 1 ?: El Duqueso (Ciudad Real), 29-VII-1980, B.L. Sanchez leg. C.
pamphilus (Linnaeus, 1758), formas diferentes de lyllus (Esper), 1 &, 1 @: Jaca (Huesca), 1/5-VIII-1974,
M. L. Munguira leg.; 1 &: Burbia (Le6n), 25-VIII-1999, E. Garcia-Barros leg.; 1 8 y 1 9: Altos de Aliva,
Camalefio (Cantabria), 12-VII-1995, J. Martin et al. leg.; 1 3: Aller (Asturias), 11-VII-1975, E. Garcia-
Barros leg.; 1 @: Puerto de Pandetrave, Posada de Valde6n (Le6n), 12-VII-1995, E. Garcia-Barros leg.; 1
3 y 1 9: Sandvik (Oland, Suecia), VII-1991, P.-O. Wickman leg.
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Para el estudio de la variacion estacional dentro de una poblacién se dispuso de 50 ejemplares de
cada sexo recogidos a lo largo del afio (marzo-septiembre) en las localidades de Manzanares el Real (950-
980 m), Colmenar Viejo (850 m) y Rascafria (aprox. 1.000 m), todas ellas en Madrid, entre 1989 y 1997.
En estos ejemplares se realizé el recuento de escamas con brillo metélico en los espacios E3 de las caras
ventral de las alas anterior y posterior mediante observacion directa bajo un estereomicroscopio (40-50
aumentos). La longitud del ala anterior de los mismos ejemplares se midi6 dorsalmente, desde su punto de
insercion costal hasta el dpice, tras la captura digital de sus imdgenes (escala de reproduccién 1:1, 10.000
pixeles por pulgada), mediante la aplicacién Scion Image (SCION, 2000).

Resultados
ESCAMAS DE LA CARA VENTRAL DE LAS ALAS EN COENONYMPHA

La cubierta de escamas de la cara ventral de las alas en las especies estudiadas corresponde a la
tipica de muchos lepidépteros ditrisianos (SCOBLE, 1992; KRISTENSEN & SIMONSEN, 2003). Sus
zonas planas presentan, sobre todo, dreas dominadas por escamas de cobertura, de 125-190 p de longitud
y 30-50 p de anchura, alternando con filas de escamas de fondo, con forma de paleta, mds cortas y anchas,
de 80-110 p de largo por 55-75 u de anchura dependiendo de las especies y ejemplares (Figs.1-43 y en
especial Figs. 8, 17, 18 y 33- 37). Sobre las venas y en el margen externo aparecen escamas de mayor
longitud. En la base del ala posterior son frecuentes las escamas piliformes (en forma de pelo, “piliform
scales” segin DOWNEY & ALLYN, 1975) (Figs. 34, 36, 37); en algunos ejemplares este tipo cubre
buena parte del ala posterior (Figs. 12, 16).

La comparacién de fotografias digitales de un mismo ejemplar con las tomadas con microscopio
electrénico de barrido pone de manifiesto que no solo la pigmentacion sino otras caracteristicas determinan
el diseflo visible de las alas. Por ejemplo, el microscopio electronico de barrido permite identificar, aunque
en diferente medida segtn la especie, el anillo negro del ocelo del dpice del ala, en el que las escamas no
solo muestran pigmentacion oscura sino que se inclinan con respecto al plano del ala con un dngulo mayor
que las escamas circundantes (Figs. 1-6). Por el contrario, la linea de escamas con brillo metdlico se
presenta, en C. glycerion, C. dorus y C. arcania, como una banda de 3-5 escamas de anchura, mds
regularmente ordenadas que el resto y mds estrechamente aplicadas a la superficie del ala. Pueden
encontrarse patrones comparables en C. pamphilus (Figs. 7-18), si bien menos marcados como se detalla
posteriormente.

La morfologia de la superficie de las escamas planas, aparte de sus dimensiones, es relativamente
simple y recuerda al arquetipo propuesto por KRISTENSEN & SIMONSEN (2003) para Neolepidoptera.
Su cara abalar (la opuesta a la superficie del ala y expuesta al aire) presenta costillas longitudinales
regularmente espaciadas cada 1,5-2,0 p, que delimitan canales concavos de seccion curva. El culmen de las
costillas muestra pequefias pero patentes salientes en forma de teja (lamellae) con dpices poco destacados
(“ridge lamellae, shelves, lappets”: GHIRADELLA, 1991; KRISTENSEN & SIMONSEN, 2003); sus
paredes presentan microcostillas mas o menos perpendiculares al eje longitudinal de la escama, pero poco
destacadas, y ninguna otra ornamentacién. Los valles o acanaladuras entre las costillas presentan amplias
perforaciones que a menudo ocupan casi totalmente el espacio entre aquellas, con longitudes comprendidas
entre 0,3 y 0,7 p (Figs. 19-25, 40). En ocasiones estas perforaciones o fenestras son incompletas, o sus
paredes muestran algunas interconexiones (por ejemplo Fig. 21), pero por lo demds el mismo patrén
caracteriza todas las escamas no reflectantes observadas. En las escamas negras de los ocelos, cuando
existen, la longitud de las fenestras es aparentemente menor; esto puede ser debido a la mayor inclinacién
de estas escamas.

ESCAMAS REFLECTANTES CON FENESTRACION REDUCIDA

Se han observado dos localizaciones en las que las escamas son, aparentemente, reflectantes. La
pupila blanca de los ocelos, incluyendo los pequefios ocelos sin anillo negro del ala posterior de C.
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pamphilus, y las escamas de la linea submarginal con brillo metalico. Aisladas del ejemplar y observadas
con métodos Opticos, ambas parecen ser transparentes y reflectantes.

1.— Escamas blancas de la pupila de los ocelos (Figs. 26-33). Limitadas a la pupila de los ocelos;
cuando los ocelos no estan bien desarrollados, como es el caso de los del ala posterior de C. pamphilus
(que pueden presentarse como un simple y pequefio punto blanco) estas escamas suelen seguir siendo
identificables, pero con dificultad, al microscopio de barrido ya que en tales casos se presentan en niimero
de 2-20 y su presencia no es resaltada por la diferente morfologia de las escamas circundantes.
Normalmente se trata de escamas de cobertura mayores que las circundantes, en mayor o menor medida
irregularmente ordenadas, y ligeramente combadas (Figs. 26 y 33), con forma de paleta y 4-6 puntas, pero
ocasionalmente las hemos encontrado mas estrechas (por ejemplo con extremo distal bifido: Fig. 34). Su
superficie (Figs. 27-32) se caracteriza por la ausencia total o parcial de fenestras, que pueden aparecer
completamente ocluidas o limitadas a diminutos poros ocasionales. Hemos observado esta condicién en
los ejemplares estudiados de C. dorus 'y C. glycerion, e igualmente en algunos ejemplares de C. pamphilus
(por ejemplo en las escamas de la pupila del ocelo del ala anterior: Fig. 32). Sin embargo, en algunas
escamas blancas de C. arcania se identifican poros relativamente amplios (0,1-0,2 p de didmetro mayor:
Fig. 29). En C. pamphilus hay una variacién importante: si bien estas escamas tienen fenestras pequefias o
reducidas, pueden presentar poros redondeados amplios, de hasta 0,7 p (Fig. 31), lo que parece mas
frecuente en las escamas blancas de los ocelos reducidos de las alas posteriores.

2.— Escamas con brillo metdlico (Figs. 34, 38-43). Limitadas al drea premarginal del ala, donde
forman bandas ordenadas (con mayor regularidad que las escamas circundantes y generalmente
comprendiendo de tres a cinco filas de escamas) en C. glycerion, C. dorus 'y C. arcania (Figs. 1-6) o en
grupos irregulares (ala posterior de C. pamphilus, cuando existen) o alineadas en zig-zag (ala anterior de
C. pamphilus lyllus, Fig. 7). Mas frecuentemente son relativamente anchas y cortas, con su margen distal
provisto de cuatro o cinco puntas cortas, similares entre si. La estructura de su superficie abalar es como la
descrita de las escamas blancas: se caracteriza por una reduccion de las fenestras, que puede ser total (de
modo que solo las leves microcostillas se aprecian como relieve interconectando las costillas
longitudinales: C. glycerion, Fig. 38). En C. dorus y C. arcania se aprecian en ocasiones pequefios poros
desarrollados en alguna medida en al menos alguna de las escamas, de hasta 0,3 p (Fig. 39). En los
ejemplares de C. pamphilus del morfotipo lyllus se encuentra una variedad destacada por cuanto se refiere
a la presencia y tamafio de las fenestras, que pueden faltar completa o casi completamente, o por el
contrario alcanzar cierto tamafio (hasta 0,8 u: Figs. 40-43) aunque sin llegar a ocupar mds que, a lo sumo,
un tercio de la superficie del canal intercostal.

VARIACION EN C. PAMPHILUS

En concordancia con las observaciones mediante métodos 6pticos, no hemos encontrado escamas
con esta morfologia en las dreas homoélogas de los ejemplares de C. pamphilus que carecen de escamas
con brillo metélico; tampoco fuera de la zona premarginal mencionada (salvo el punto blanco de los
ocelos) en ninguno de los ejemplares de tipo /yllus.

Tal como afirma BOILLAT (2003), el nimero de escamas con brillo metdlico en la cara ventral de
las alas posteriores es bastante variable (en el espacio E3, entre 0 y 69; 11,2 como promedio), y menor que
en las anteriores (en el espacio E3, 1-142; 33,3 como promedio). Algunos de los ejemplares del centro de
Espaiia estudiados carecen incluso completamente de estas escamas en los espacios E2-E4 del ala
posterior, pero todos los observados muestran alguna en el ala anterior, donde suelen ser mas abundantes
en el espacio E3. Aunque no se trata de una tendencia robusta, el nimero de escamas brillantes de los
espacios E3 de ambos pares de alas se correlaciona positivamente (r = 0,20, p = 0,04), por lo que
tomaremos como referencia el nimero de ellas en ese espacio del ala anterior.

Se observa cierta variacion estacional (Fig. 44) que implica un mayor nimero de escamas
premarginales plateadas en verano (la correlacion entre el nimero de escamas y la fecha es significativa:
en conjunto r = 0,374; p = 0,0001). Pero tomando por separado los individuos de ambos sexos, la relacion
opera en las hembras (r = 0,562; p < 0,0001) y no en los machos (r = 0,062; p = 0,669), por lo que parece
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representar principalmente un més acusado polifenismo del sexo femenino. Cabria relacionar el tamafio
del insecto con el nimero de escamas reflectantes ya que la talla varia estacionalmente (ambos sexos 1 =
0,435; p < 0,00001; machos, r = 0,422; p = 0,002; hembras, r = 0,509; p = 0,0002; Fig. 45). Dicha relacién
se da considerando conjuntamente machos y hembras (r = 0,406; p = 0,00003) pero es débil o no
significativa dentro de cada sexo (machos, r = 0,033; p = 0,052; hembras, r = 0,360; p < 0,05). Por tanto,
aunque el nimero de escamas reflectantes del espacio E3 difiere entre sexos (F | o3 = 15,986; p = 0,00012)
siendo el promedio mayor en las hembras, y esta diferencia coincide con un mayor tamafio de los adultos
hembra (F | 3 = 54,019; p < 0,00001) ambos rasgos son probablemente independientes.
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Figs. 44-45.— Variacion estacional y dimorfismo sexual en dos caracteres de C. pamphilus. 44. Relacion entre el
nimero de escamas con brillo metdlico en la zona premarginal ventral del espacio E3 del ala anterior y la fecha
de captura. 45. Relacion entre el tamafio de los imagos (longitud del ala anterior) y la fecha de captura. Los
puntos negros representan hembras; los circulos vacios, machos. La fecha de captura son los dias naturales
contando desde 1= 1 de enero. Los datos se refieren a poblaciones del norte de Madrid (850 a 1000 p de altitud,
ver texto).

Discusion

Nuestras observaciones, basadas en pocos ejemplares, no confirman ni refutan las conclusiones de
BOILLAT (2003) relativas al estatus taxondmico de C. pamphilus lyllus, aunque apoyan las diferencias
relativas a la ausencia de escamas premarginales con brillo metélico en las poblaciones de C. pamphilus
de la Peninsula Ibérica septentrional. Aunque es cierto que tales escamas se encuentran en algin nimero
en los adultos de primavera, cuando menos en el ala anterior, cabe preguntarse si la tendencia estacional
observada excluye la posibilidad de un fenotipo primaveral extremo que converja en este aspecto con los
tipos “no lyllus” de la especie. Esto requiere un estudio mds detallado ya que en su concienzudo trabajo,
BOILLAT (2003) afirma que cierto niimero de esas escamas plateadas se encuentra, por ejemplo, en
ejemplares gallegos que por otros caracteres no corresponden a [yllus.

La identidad de posicion entre escamas con fenestracion reducida y las de brillo metdlico, o las del
punto blanco de la pupila del ocelo, sugiere una naturaleza primariamente estructural para ambos tipos de
color. Buena parte de los colores de las escamas de lepidopteros apreciables a nivel macroscépico tienen
una base al menos en parte estructural, y esa es la norma en los colores metdlicos y brillantes
(GHIRADELLA, 1991; VUKUSIC, 2006; VUKUSIC & SAMBLES, 2003; VUKUSIC et al., 2004,
2009). En nuestro caso, los dos tipos de escamas mencionadas tienen aspecto transparente (con
iridescencias) cuando se observan aisladas del ejemplar, ademds de completa o marcada obliteracién de
sus fenestras. Por ello creemos razonable la hipétesis de que ambos efectos (gris-plateado y blanco) tienen
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como base, al menos parcialmente, un incremento de la capacidad de reflexion de su superficie. En este
sentido es digna de destacar la similitud de la superficie de estas escamas de Coenonympha spp. con las de
los ninfalidos argininos que muestran dibujos blancos nacarados, al tiempo blanco y de aspecto reflectante
(SIMONSEN, 2007) y presentan en esas zonas escamas sin poros, o con fenestras reducidas como las
aqui ilustradas. La reflectancia se relaciona en ambos casos, por tanto, con la oclusion de las fenestras. De
hecho, SIMONSEN (2007) documenta esta diferencia entre las escamas de los ejemplares con marcas
nacaradas y los que las presentan de color blanco mate en igual posicién, cuando esta variacion existe a
nivel intraespecifico como en el caso de Argynnis niobe (L., 1758); encuentra, ademds, cierta correlacion
entre el grado de oclusion de las fenestras y la reflectividad de las manchas nacaradas de diferentes
especies. Otras caracteristicas de las propias escamas pueden ser responsables de las propiedades de la luz
reflejada por el conjunto: en el punto blanco de los ocelos, el ligero alabeo de las escamas y su disposicién
poco regular, junto con su mayor talla, posiblemente permite la existencia de capas de aire intercaladas
entre ellas, que podria favorecer el efecto macroscépico de color blanco por otros fendmenos
estructurales. El color argénteo de las escamas brillantes de los margenes podria deberse, en parte, a la
pigmentacién de su cara adalar (la adyacente al ala), a la de la cuticula de la superficie del ala, a la
estrecha aplicacion de unas escamas sobre otras, o a la combinacién de estos fendmenos. Sin embargo
VUKUSIC et al. (2009) han documentado el origen de la notable coloracion plateada de las escamas del
Ninfélido Satirino Argyrophorus argenteus Blanchard, 1852 como “reflectividad plateada difusa” debida
a la mezcla aditiva de colores producidos por dispersion (sintesis de color aditiva), consecuencia a su vez
por la periodicidad en sentido longitudinal de los elementos del relieve de las escamas, que son por cierto
semejantes a las aqui ilustradas.

En comparacion la estructura de las escamas que en otros grupos de Papilionoideos producen colores
mediante fendmenos fisicos (reflectancia, interferencia, etc.), el disefio estructural de las escamas aqui
tratadas es extraordinariamente sencillo (por ejemplo JONES & TILLEY, 1999a, 1999b; WILTS et al.,
2011; otros ejemplos y referencias en GHIRADELLA, 1991; NIJHOUT, 1991; SCOBLE, 1992;
KRISTENSEN & SIMONSEN, 2003). El patrén observado permite proponer una homologia estructural,
independiente de la deposicién de pigmentos, entre dos elementos del patrén de simetria marginal (del
borde) del ala. En el caso de Coenonympha, tomando como referencia las especies que, como C. dorus,
presentan un mayor nimero de elementos, la linea de brillo metélico representaria el elemento “j” de
NIJHOUT (1991). Diferentes investigadores han propuesto nomenclaturas para los elementos
pigmentarios del habitus ventral de Nymphalidae basdndose en el criterio de homologia de posicion,
primero, y mds tarde también en argumentos relativos al desarrollo (referencias en NIJHOUT, 2003). Los
autores anteriores al citado se han referido al mismo elemento o linea premarginal como R, o EII (ver
equivalencias en NIJHOUT, 1991, 2001, 2003).

Pese al escaso nimero de especies de Coenonympha cuyas escamas alares se han estudiado, es
razonable presumir la homologia de la linea de escamas argénteas en las diferentes especies; de acuerdo
con las descripciones e ilustraciones disponibles, la mayor parte de las especies del género muestran esta
caracteristica (por ejemplo: D’ABRERA, 1990; y en especial BOZANO, 2002). La filogenia de este
grupo ha sido estudiada por WIEMERS (2007) y, con mds detalle, por KODANDARAMAIAH &
WAHLNERG (2009). De acuerdo con estas fuentes, el taxén parece comprender -ademds de varias
especies basales- tres clados principales de los que uno (el “grupo tullia”) incluye C. dorus, C. pamphilus
y su especie hermana, C. thyrsis (Freyer, 1845). Los otros dos grupos son el “grupo glycerion” y el “grupo
hero”, al que pertenece C. arcania. Aparentemente, la linea plateada existe tanto en especies basales de
Coenonymphina como el género Triphysa Zeller, 1850 y C. oedippus (Fabricius, 1787), asi como en la
mayor parte de los miembros de cada uno de los tres clados citados incluida C. thyrsis (ver BOILLAT,
2003). Esto indica que su presencia en parte de las poblaciones de lo que la mayor parte de los autores ha
considerado C. pamphilus (concretamente, en el morfotipo lyllus) representaria un rasgo ancestral del
género, mds que una originalidad (en el sentido de autoapomorfia) de algunas de sus divisiones
geogriéficas, lo que dificultarfa la definicién de C. lyllus como especie independiente. Por lo tanto, en
principio cabria antes pensar en la reduccion de ese elemento, tal vez con otros del patrén alar, en
poblaciones que de modo secundario puedan haber ocupado latitudes o altitudes altas (por ejemplo como
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resultado de recolonizacién post-glacial a partir de refugios meridionales), que en su aparicion
independiente en poblaciones meridionales. La comprobacién de este aspecto requiere, claro, datos de
tipo genético.
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Figs. 1-6.— Detalle del ocelo y de los dibujos premarginales del espacio E3 en la cara ventral del ala posterior
de Coenonympha spp.; en la columna izquierda (1, 3, 5) se muestran macrofotografias digitales (mediante luz
reflejada) en blanco y negro, y en la de la derecha (2, 4, 5) fotografias tomadas con microscopio electrénico de
barrido, a aproximadamente igual escala, de los mismos motivos y ejemplares. Las flechas blancas marcan la
posicién de la fila de escamas con brillo metdlico. Barras de escala: 1 mm. 1-2. C. glycerion. 3-4. C. dorus. 5-6.
C. arcania.
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Figs. 7-12.— Macrofotografias digitales (7, 11) y de microscopio electrénico de barrido (8-10, 12) de la
superficie ventral del ala anterior (7-9) y posterior (10-12) de Coenonympha pamphilus lyllus. 7. Ocelo apical y
la linea de escamas con brillo metdlico del ala anterior. 8-10. Detalles del drea premarginal del espacio E3. 11-
12. Mitad postdiscal del ala posterior en los espacios E4 y ES. Barras de escala: 0,5 .

288 SHILAP Revta. lepid., 40 (159), septiembre 2012



ESTRUCTURA DE LAS ESCAMAS VENTRALES DE LAS ALAS DE COENONYMPHA HUBNER, [1819]

Figs. 13-18.— Macrofotografias digitales (13, 15) y de microscopio electrénico de barrido (14, 16-18) de la cara
ventral de las alas de C. pamphilus tipicas (“no lylllus”). 13. Ala anterior. 14. Detalle del espacio recuadrado en
13. 15, 16. Ala posterior (16, detalle del espacio recuadrado en 15). 17. Detalle del drea premarginal del espacio
E3. 18. Detalle de la pupila blanca del ocelo incipiente del espacio E3. Ejemplares del sur de Suecia, excepto 17
(Asturias). Barra de escala: 0,5 p (14-16), 100 p (17, 18).
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Figs. 19-24.— Superficie abalar de las escamas de la cara ventral del ala. 19-22. Escamas de cobertura con color
claro, no reflectantes, situadas entre el ocelo del ala anterior y la posicién correspondiente a la linea de escamas
brillantes: 19. C. glycerion. 20. C. dorus. 21. C. pamphilus (Jaca). 22. C. arcania. 23, 24. Superficie de las
escamas negras de un ocelo del ala posterior: 23. C. glycerion. 24. C. arcania. Barras de escala: 5 .
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Figs. 25-30.— Detalles de escamas de la cara ventral del ala posterior en el espacio E3. 25. Escama del anillo
negro del ocelo de C. dorus. 26. Conjunto de escamas de la pupila y el anillo negro de C. glycerion. 27. Limite
entre la pupila blanca del ocelo (parte inferior de la imagen) y el anillo negro (escamas de la parte superior de la
imagen) en C. dorus. 28-30. Superficie de las escamas blancas de la pupila del ocelo en C. glycerion (28), C.
arcania (29) y C. dorus (30). Barras de escala: 5 p (25, 28-30), 100 p (26) y 20 p (27).
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Figs. 31-37.— 31-32. Superficie de las escamas blancas de la pupila del ocelo en la cara ventral del ala de C.
pamphilus (31: ala posterior, Asturias; 32: ala anterior, Madrid). 33-37. Detalles de las escamas en la superficie
del ala posterior de C. pamphilus. 33. Ocelo incipiente sin escamas negras (la flecha sefiala un conjunto de 7-10
escamas que forman la pupila). 34. Escama plateada premarginal atipica, con extremo bilobulado; cerca del
margen derecho de la imagen, una escama setiforme. 35-37. Variantes de cobertura de escamas en la porcién
postdiscal del ala. Barras de escala: 5 u (31, 32), 100 u (33-37).
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Figs. 38-43.— Superficie de las escamas premarginales con brillo metalico. 38. C. glycerion, ala posterior. 39. C.
arcania, ala posterior. 40-43. C. pamphilus procedentes de Madrid y Ciudad Real (40 y 42 ala anterior, 41 y 43
ala posterior; la figura 40 muestra una escama normal a la izquierda y una reflectante a la derecha). Barras de
escala: 5 .
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