Dagsommerfuglenes storsystematik

En oversigt over nyere undersogelser

af N. P. KRISTENSEN

1. INTRODUKTION

De sdkaldte dagsommerfugle, overfamilierne Hesperioidea (= Grypocera)
og Papilionoidea (= Rhopalocera), herer til de insekter, hvis systematik pa
artsniveau er bedst udforsket. Ogsé disse dyrs storsystematik, d. v. s. klassi-
fikationen pd underfamilie-, familie- og familiegruppeniveau har varet
genstand for betydelig opmarksomhed, men meningerne har pi dette om-
rade varet ret sterkt divergerende. Uoverensstemmelserne har vedrert sa-
vel de reelle problemer om de storre gruppers indbyrdes slegtskab som de
mere formelle om de enkelte gruppers systematiske rang.

Med hensyn til det sidste har »splitter« og »lumper«-synspunkter eksiste-
ret side om side i lang tid, men systemer med nogen grad af »splittingx,
navnlig i nymphalidegruppen (d. v.s. med satyrider, danaider, morphider
etc. som selvstendige familier) har nok haft nogen overvagt, sikkert pd
grund af Seitz-verkets indflydelse. En udpreget »lumper« var f. eks.
Hampson i sammenstillingen af den vardifulde 1918-oversigt over sommer-
fuglefamilierne.

I sidste halvdel af 1950’erne pabegyndte amerikaneren P. R. Ehrlich et
forskningsprogram vedrorende dagsommerfuglenes storsystematik, som har
varet af den storste betydning. I en i1 1958 publiceret afhandling fremlagde
han en klassifikation baseret pa undersogelser af et betragteligt antal (over
50) karakterer i hudskelettet hos ikke mindre end ca. 240 slegter af Papi-
lionoidea (samt nogle hesperioider og natsommerfugle); som model for
undersogelserne tjente et samtidigt offentliggjort arbejde over monarkens
(Danaus plexippus L.) skeletanatomi.

Kort tid for de nevnte arbejders fremkomst var grundlaget for den mo-
derne »numeriske taxonomi« blevet lagt ved en afhandling af Michener
& Sokal (1957), og i de folgende ar fik denne systematiske skole tilslutning
fra en rekke (fortrinsvis amerikanske) zoologer hvoriblandt Ehrlich.
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Numerisk taxonomi er i sin oprindelse en erkleret »fanetisk«* arbejds-
retning, som legger formernes totale indbyrdes »lighed« til grund for
klassifikationen. Lighederne mellem de betragtede enheder beregnes maski-
nelt pd basis af meget store karakterszt. For at tilvejebringe det tilstrakke-
lige materiale supplerede Ehrlich (delvis i samarbejde med sin hustru)
skeletkaraktererne gennem en rekke undersegelser over dagsommerfuglenes
indre anatomi, atter med et studie over Danans (1961) som model. Tre
sammenlignende arbejder publiceredes. De vedrerte dels hovedets musku-
latur hos 57 slegter, dels brystets og bagkropsrodens muskulatur hos 32
slegter og dels indre (F'-genitalia hos 23 (eksklusivt nearktiske) slegter.
Disse arbejder er rent deskriptive, idet taxonomiske konklusioner er ud-
skudt til seriens sidste del (1967), som indeholder beregningerne, og som
omtales nedenfor s. 225. Det er klart, at det store iagttagelsesmateriale, som
findes i de Ehrlich’ske arbejder, ogsa er tilgengeligt for systematiske over-
vejelser ad andre linier end de numerisk-fenetiske, og det ma beklages, at
de observationer over f. eks. tarmkanal og indre Q-genitalia, som dbenbart
er udfert (jfr. Ehrlich, 1961: 138) og som indgar i de endelige beregninger,
aldrig er publiceret.

De morfologiske observationer i de ovennavnte arbejder er uden sam-
menligning det vigtigste grundlag for en moderne klassifikation af dag-
sommerfuglene. Yderligere vardifulde morfologiske data er imidlertid
fremkommet i en rzkke andre nyere arbejder over hudskelet, facetejne,
rygkar etc. Undersogelser over ikke-morfologiske forhold har indtil videre
kun givet ret spinkle storsystematiske resultater, omend visse oplysninger
vedrerende f.eks. pigmenter, kromosomtal og adferdsformer fortjener
opmzrksomhed.

Foruden de numerisk-fenetiske har et andet szt taxonomiske arbejds-
principper vundet betydelig udbredelse de senere ar, nemlig den sdkaldte
fylogenetiske (eller cladistiske) systematik. Grundprincippet i fylogenetisk
systematik er, at de systematiske grupper skal vare strengt monofyletiske,
d. v. s. deres medlemmer skal have haft en fzlles stamform, som ikke tillige
har veret stamform for medlemmer af andre grupper. Dette kan opnds
ved, at man til grund for klassifikationen kun legger ligheder i de karak-
terer, som pa det betragtede niveau er avancerede, apomorfe, og ser bort
fra ligheder i karakterer, som pa dette niveau er primitive, plesiomorfe. En
systematisk kategori, som er opstillet pd grundlag af medlemmernes lig-

* Det synes mere korrekt at fordanske »phenetic« ved fenetisk end fenetisk, som jeg
gjorde i 1970, jfr. fenomen o. a. ord med samme afledning.
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heder i plesiomorfe karakterer (»symplesiomorfier«), siges at vare para-
fyletisk og kan ikke anerkendes i et fylogenetisk system. For en nzrmere
beskrivelse af metodikkens problemer og terminologi m& henvises til frem-
stillingen i Kristensen (1970) og den mere udferlige i Heie (1969).

Med nazrverende oversigt skal der forsoegsvis gores status over heved-
resultaterne af de netop omtalte undersogelser. De vigtigste af de nye
karakterer vil blive beskrevet og grundlaget for foresldede grupperinger
vil blive sogt vurderet pd basis af fylogenetiske klassifikationsprincipper.
Diskussionen vil vasentligst dreje sig om familiernes afgrensning og ind-
byrdes forhold, mens underfamilie-niveauet kun kan berores ret summarisk
inden for artiklens rammer.

2. NYE KARAKTERER

2.1. Hudskelet

Det lille szt ydre morfologiske karakterer (primart vingeribber, ben og
labialpalper), som de traditionelle dagsommerfuglesystemer er baseret pa,
er i alt vesentligt omtalt i Schatz-Robers monumentale »Die Familien und
Gattungen der Tagfalter« (1892). Yderligere storre bidrag er givet af
Reuter (1896) om labialpalper, Jordan (1898) om antenner og Schultze
(1914) om pronotum. Et stort antal karakterer i andre dele af hudskelettet
er som nzvnt behandlet i Ehrlich’s tidligste arbejder (1958a og b); yder-
ligere observationer er gjort af bl. a. Niculescu (1968) og Brock (1971). Her
skal kun nogle af de vigtigste resultater nzvnes.

Hovedet frembyder kun ret fa karakteristika af betydning i den hajere
klassifikation. De forreste arme af det indvendige skelet, tentoriet, er hos
nogle former forsynet med dorsale kele eller arme (fig. 1), som giver for-
oget overflade for antennemusklernes udspring. Maxillarpalperne, d. v.s.
palperne pd det szt mundlemmer, der bzrer snablen, er som hos andre
avancerede sommerfugle sterkt reducerede, men dog i variabel udstrzkning
(fra 2-leddede til helt forsvundne). Prementum, det felt pd hovedets un-
derside hvorfra de lange labialpalper (simpelthen »palperne« i dagsommer-
fuglelitteratur) udspringer, kan vere membranest i sterre eller mindre grad.

I brystets (thorax) hudskelet findes mange betydningsfulde karakterer.
Den blede halsmembran, som muligger hovedets store bevagelighed, af-
stives 1 hver side af et oftest L- eller T-formet cervicalsklerit; i en enkelt
familie (Papilionidae) er disse skleriters nederste arme sterkt forlengede og
normalt indbyrdes sammenvoksede i midtlinien (fig. 31).
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Fig. 1-9. Skeletkarakterer. 1. Hovedet af hesperiiden Epargyreus, dissektion. Pil ved den
dorsale tentorialarm. 2. Mesosternale endoskelet af Papilio bagfra~ovenfra. Pil ved ster-
nallamellen; F: furca. 3. Forreste thoracalafsnit af Danawus, nedefra, benene fjernet.
4-5. Mellembrystets sternopleuralafsnit hos hhv. en primitiv hesperiide og en nymphalide;
A: anepisternum, mangler hos nymphaliden; sp: precoxalsutur. 6. Forben af Papilio med
epifyse (pil). 7. Typisk kloled med arolium (pil) og hirede pulviller. 8. Bagkropsrod af
hesperiide, pil ved praspirakulare apodem. 9. Bagkropsrod af nymphalide, ovenfra, pil
ved det sekundre sklerit; Sctl: metascutellum; Epm: metepimeron. 1, 3, 6 efter Ehrlich,
2 efter Weber, 4, 5, 8, 9 efter Brock, 7 efter Borner.
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P3 forbrystets overside findes som hos andre hejere Lepidoptera et par
sterkt hvaelvede partier med kraftig hdr- og skzlkledning, de sakaldte
patagia. Disse er typisk og oprindeligt sklerotiserede, men er uafhangigt
indenfor mange udviklingslinier blevet membranese i sterre eller mindre
udstrekning.

Brystets pleurosternale region er af kompliceret og ret variabel bygning.
Som normalt hos insekter er der fra hvert brystleds sternum indkrenget en
gaffelformet dannelse, furca, hvorfra bl. a. nogle benmuskler udspringer.
Furcas arme kan vare enkle eller forsynet med udvakster; de er bagtil
sammenvokset med pleuron, og afstiver derved brystvaggen. Den foran
furca liggende sternaldel er i midtlinien indkranget til en lodret lamel. I
den primitive tilstand (vurderet udfra forholdet hos andre sommerfugle) er
lamellens overkant nedlgbende mod furcas basis (fig. 14), men hos de fleste
dagsommerfugle er den i hvert fald i mesothorax lige og lamellen er kon-
tinuert med furcas stamme (som i fig. 2).

Omgivelserne af den tornformede skeletdannelse, spina, som er indkran-
get ventralt pa grensen mellem pro- og mesothorax, er hos papilioniderne
normalt sklerotiserede (fig. 31). Episternum (det forreste afsnit af pleu-
ron) er foran hoften sammenvokset med sternum. En tvzrlebende sutur
(Ehrlich’s »precoxal suture« [fig. 3, 5]), er af Brock (1971) kaldt sekundar
sternopleuralsutur; det antages altsd ikke, at den adskiller de oprindeligt
sternale og pleurale elementer, idet den synes at vare en nydannelse hos
Nymphalidae-Lycaenidae. Det forreste afsnit af det sammensatte pleu-
rosternum er hos avancerede dagsommerfugle mere eller mindre tydeligt
vinkelbgjet i forhold til resten, fig. 3 (Ehrlich kalder dette afsnit »pre-
sternumc). Episternum er hos sommerfugle normalt fortil delt af en mem-
branes kile og/eller en sutur; det overste derved fremkomne afsnit, »ane-
pisternum« (fig. 4), er hos de fleste dagsommerfugle reduceret i mesothorax.

Det er velkendt, at dagsommerfuglenes forben i flere udviklingslinier
udviser en pafaldende reduktion, som altid er mest udtalt hos hannerne.
Tarsernes leddeling kan udviskes eller ledtallet formindskes; i mange til-
felde mister lemmerne helt deres funktion som gangredskaber. Benets
yderste led bzrer normalt hos sommerfugle et szt parrede, simple kloer
under hvilke en uparret lap, arolium, og et par pulviller rager frem (fig. 7);
hos nogle dagsommerfugle er arolium og pulviller reduceret. I nogle udvik-
lingslinier er kleerne blevet tvegrenede, hos former med reducerede forben
mangler de ofte (evt. findes en enkelt). Forskinnebenene bzrer oprindelig
et passivt bevegeligt vedheng, epifysen (fig. 6), som bruges til pudsning af
folehornene; hos flertallet af dagsommerfuglene er denne bortfaldet.
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I bagkroppen er der indtil videre kun pavist ret fa storsystematisk vig-
tige karakterer. De forreste bagkropsled er som altid stzrkt modificerede.
Hos alle dagsommerfugle undtagen pierider strekker en udvakst fra ster-
num II sig fremad-opad foran det forreste abdominale spirakel (fig. 8).
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Mellem bagbrystets rygside og det forreste normale abdominaltergit findes
der hos flere familier en sekunder sklerotisering, fig. 9 (Brock, 1971).

Genitalierne har forelebig kun spillet en beskeden rolle i storsystematik-
ken, da man pd grund af deres store variabilitet pd lavere niveauer endnu
ikke er kommet langt med at rekonstruere deres grundplan for hejere
systematiske enheder. De hunlige genitalia er slet ikke inddraget i Ehrlich’s
1958-studie.

2.2 Muskulatur

Her foreligger Ehrlich’ernes arbejder over de vigtigste muskler i hoved,
thorax og bagkropsroden (1962a og b). 13 karakterer i hovedets muskulatur
er gennemarbejdet; over halvdelen af disse vedrerer »sugepumpens« dila-
tormuskler (fig. 10), som er overraskende variable m. h. t. storrelse og op-
splitning i bundter. Netop denne store variabilitet vanskeligger imidlertid
udnyttelsen af disse karakterer til hojere klassifikation, idet det i ojeblikket
synes meget svart at klarlegge, hvad der kan anses for grundplanen inden-
for hver storre enhed. Det samme gzlder f. eks. ogsd antallet af antenne-
muskler, som varierer mellem 4 og 6. Af szrlig interesse er forekomsten af
en clypeal snabelmuskel (fig. 11) hos Papilionidae og Pieridae: Hos det
store flertal af sommerfuglene findes tre szt kraftige muskler, hvis kon-
traktion aflukker snablens hulrum mod resten af kropshulen, hvilket er en
nedvendig forudsztning for, at snablen kan udstrzkkes. To af musklerne
udspringer fra tentoriet og en fra hovedets sidevaeg, men i de ovennzvnte
familier har den forreste tentoriale muskel (eller et afsnit af denne) skiftet
udspring frem til hovedets forside, clypeus; samme forhold er ogsd kendt
hos nogle hesperiider. Den fra hovedets sideveg udgiende snabelmuskel er
iovrigt bortfaldet uafhangigt inden for visse delgrupper af alle dagsommer-
fuglefamilierne.

P,

Fig. 10-14. Muskelkarakterer. 10. Hoved af Parnassius opskdret fortil, visende suge-
pumpens muskler. 11. Hoved af papilionide, delt pd langs, visende den clypeale snabel-
muskel (pil). 12. Halsmuskler af papilionide, bemark navnlig 21-22, 25 og 38 (jfr. tek-
sten). 13. Laterale muskler i mesothorax hos pieride. Bemrk den snoede muskel 49 samt
udspringet af 60 (pil). 14. Pterothorax af lycaenide delt p8 langs. Bemerk bl. a. de to
overste bundter af den indirekte vingesenker (50-51), den indre dorsale lengdemuskel i
metathorax (93) og den nedlebende overkant af den mesosternale lamel (som er tenkt
gennemsigtig). Alle efter Ehrlich & Ehrlich.
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For prothorax (inkl. halsregionen) opererer Ehrlich med 15 karakterer,
hvoraf enkelte klart kan indses at have storsystematisk interesse, se fig. 12.
Muskel 25 fra profurca til cervicalskleritets forreste arm mangler hos alle
undersegte pierider og kun hos dem. Musklerne 21 og 22 mellem cervical-
skleritets overste arm og tentorialbroen er normalt kun utydeligt adskilt
(som hos den her afbildede svalehale) eller helt sammenfaldende, men in-
denfor Nymphalidae-Libytheidae-gruppen er de praktisk talt altid (og sik-
kert 1 gruppens grundplan) tydeligt adskilte, med faster pd hhv. over- og
undersiden af tentorialbroen. Muskel 38 mellem propleuron og forbenets
coxa er parallelt med forbenenes reduktion forsvundet hos hannerne af
Riodininae og de fleste Nymphalinae (hos nogle Satyrinae endog hos begge
ken). Hos papilioniderne, hvor der findes en sklerotisering lateralt for det
prothoracale spina, er der en muskel mellem denne sklerotisering og for-
benets coxa.

I de vingebzrende brystled, pterothorax, har Ehrlich undersogt 17 mu-
skelkarakterer. Af storsystematisk interesse er bl. a. den relative bredde af
det overste bundt dorsale lengdemuskler i mellembrystet (indirekte vinge-
senker, fig. 14) sammenlignet med det nastoverste, forlebet af den indre
dorsale lengdemuskel i bagbrystet, udspringet af den bageste tergo-coxale
muskel 1 mesothorax (fig. 13 nr. 60; funktionelt er musklen en indirekte
vingehzver, da coxa er fast forbundet med den tilstedende kropsvag) samt
endelig det ejendommelige forhold, at den skrd (korte) dorsale lengde-
muskel i mesothorax hos alle dagsommerfugle undtagen Lycaenidae er
snoet (fig. 13).

For bagkroppen er opregnet 14 karakterer. Her skal kun nzvnes, at der
i dagsommerfuglenes grundplan findes en nedre, kort, dorsal lengdemuskel
mellem tergum IT og III, som er bortfaldet to gange uafhengigt (hos nogle
pierider og nymphalider).

2.3. Indre genitalia

Her foreligger Ehrlich’s 1961-arbejde over de indre (Fgenitalia hos en
rekke nearktiske slegter samt de Lesse’s noter (1968) om testikelstrukturen
hos nogle afrikanske. Der ses at vare en betydelig variation i testiklernes
farve, lengden af udferselsgangene og accessoriske kirtler samt udviklingen
af sedblxrer. Mest overraskende er maske pdvisningen af, at de to siders
testikler kan vare bdde sammenvoksede og adskilte inden for en gruppe
nerstiende former, endog inden for samme art. Gennemgdende menstre af
klar storsystematisk relevans har jeg imidlertid ikke kunnet se.
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2.4. Tarmkanalen

Tarmkanalen hos dagsommerfugle er undersogt sammenlignende af Dauber-
schmidt (1933) og lidt mere udferligt af Homma (1954). Waterhouse om-
taler flere reprasentanter for de store dagsommerfuglefamilier i den af-
handling (1953), hvor han overraskende paviste eksistensen af en peritrofisk
membran hos sommerfugle.

Den peritrofiske membran er en kitin-protein-dannelse, som omgiver foden i midttarmen;
det var lenge en almindelig opfattelse, at membranen mangler hos de insekter, som kun
indtager flydende fode. Membranen kan dannes i en specialiseret region fortil i midt-
tarmen (»type I«) eller over hele midttarmens vaeg (»type II«).

Resultaterne giver ikke mange holdepunkter for fylogenetiske konklu-
sioner; af storst interesse er nogle specifikke ligheder mellem satyriner og
nymphaliner. Begge grupper har normalt mange tydelige (kirtelholdige?)
udvaekster pd midttarmen (fig. 15) og hejst en svag »type 11« membran; de
ovrige egentlige dagsommerfugle (inkl. Danaus) har normalt kun simple
tverfolder 1 tarmveggen samt en veludviklet »type I« membran.

Fig. 15.
Midttarm af nymphalide
(efter Dauberschmidt).

Fig. 16-17.
Facetojestrukturer.

16. A. Generaliseret

egl. dagsommerfugl.

B. Nymphalin (efter
Yagi & Koyama).

17. Hesperiide (efter
Ehnbom). Sorte pile ved
rhabdomer, 3bne ved

sansecellekerner;
P: irispigmentcelle.
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2.5. Nervesystem og sanseorganer

Hijernens ydre form er hos dagsommerfuglene ret karakteristisk (Ehnbom,
1948); »lobi optici«, som vasentligst bestar af associationscentre forbundet
med facetojnene er kolossalt udviklede; til gengzld er deutocerebrum, som
indeholder antennernes centre, langt mindre fremtredende end hos de
hejere natsommerfugle. Det er narliggende at korrelere disse forhold med
dyrenes flyvetidspunkt og dermed den relative betydning af syns- og lugte-
sans, men det er verd at bemzrke, at f. eks. zygaenidernes hjerne stemmer
overens med de natflyvende »storsommerfugles«.

Der foreligger en omfattende, sammenlignende studie over sommerfugle-
nes facetojne (Yagi & Koyama, 1963), i hvilken der drages talrige syste-
matiske konklusioner af de morfologiske observationer; desvarre er hver-
ken beskrivelser eller de fotografiske illustrationer i alle tilfzlde af enskelig
klarhed. Szrlig betydning synes indenfor de egentlige dagsommerfugle
arrangementet af ommatidiets sanseceller at have, idet deres tvarsnit hos
Papilionidae og Pieridae skal danne et kors, hos de ovrige familier en roset.*
Ogsa udstrekningen af de sdkaldte irispigmentceller varierer mellem storre
grupper; oftest omgiver de kun krystalkeglen, men undertiden tillige det
yderste afsnit af sansecellerne (fig. 16).

Péfaldende nok er facetojnene hos Hesperiidae bygget efter et fra de
ovrige dagsommerfugles helt afvigende princip (jfr. ogsd Ehnbom, 1948).
Blandt de vigtigste forskelle skal navnes, at de sikaldte »rhabdomer« (de
for en lysmikroskopisk betragtning stavformede dannelser i ommatidiernes
midterakse, som dannes af uhyre tynde og tetstillede udlebere fra sanse-
cellernes centralvagge) kun findes i gjets basale del, mens de hos de egent-
lige dagsommerfugle nar krystalkeglen; sansecellernes kerner ligger samlet
uden for rhabdomet (smlgn. fig. 16 og fig. 17). Endvidere mangler »cor-
nealprocessen«, en nedadrettet udvakst pd den kutikulzre linse, som findes
hos alle egentlige dagsommerfugle, basalmembranen er meget svagere,
synsnervernes forleb lidt anderledes og de perifere facetter er vasentlig
mindre end de centrale.

Efter rhabdomernes lengde ma hesperiidernes ojne henferes til den type, som kaldes
»superpositionsgjne« og som overvejende forekommer hos nat-aktive sommerfugle, men
som ogsd er pavist hos dagflyvende sphingider (Macroglossa-gruppen), hvis gjne iovrigt i
flere henseender ligner bredpandernes meget. De egentlige dagsommerfugles ojne herer

* Séaledes beskrives forholdet, men det forekommer ikke usandsynligt, at det er rhabdomets
tversnit, det drejer sig om.
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til »appositions«-typen, og denne genfindes hos mange dag-aktive »natsommerfugle«
(Syntominae, Zygaenidae, Sesiidae etc.). Man har imidlertid ingen klar forstdelse af den
funktionelle betydning af de to bygningstyper (Burtt & Catton, 1965; Burtt, 1967).

2.6. Rygkarret

Sommerfuglenes dorsale blodkar er beskrevet i to nyere arbejder af Hessel
(1966, 1969). Som normalt hos insekter er det et muskulest, rerformet
organ, der strekker sig fra bagkroppen frem gennem thorax og ender som
en aben sinus foran hjernen; det er i mesothorax og de forreste 7 (@) eller
8 (') bagkropsled forsynet med parrede indstremningsidbninger, ostier.

Af storst systematisk interesse er modifikationerne i mellembrystet. Hos
det store flertal af sommerfuglene er rygkarret her kraftigt opadbuet, si-
ledes at de mesothoracale ostier kommer til at ligge umiddelbart foran det
accessoriske vingehjerte under scutellum (fig. 18-19). De fleste dagsommer-
fugle undtagen Papilionidae er meget karakteristiske ved at have karret
udvidet 1 denne region, si det danner et horisontalt kammer; endvidere er
det karakteristisk, at det foran kammeret liggende karafsnit bgjer tilbage
og derefter lober parallelt med det bageste, opstigende afsnit, inden det atter
lober fremad mod hovedet. Papilioniderne er de eneste undersegte sommer-
fugle, som mangler mesothoracale ostier, og de har heller intet horisontalt
kammer; det forste er utvivlisomt en sekundar specialisering og det sidste
formentlig ogsa, da kammeret forekommer bade hos evrige egentlige dag-
sommerfugle og hos bredpanderne. Forlobet af karret i mesothorax er
indenfor familien utrolig variabelt; hos Parnasiinae danner det kun en flad
bue, hos nogle Papilioninae minder konfigurationen mere om de ovrige dag-
sommerfugles (fig. 29-30).

2.7. Pigmenter

En rzkke undersogelser over skzlpigmenternes kemiske natur og systema-
tiske vardi blev gennemfort af Ford i 1940°erne og omtales i hans kendte
»Butterflies« (1945 og senere udg.). Det vigtigste resultat pd familieniveau
er, at samtlige pierider, og kun disse (jfr. ogsd Ford, 1946), har hvide og
gule pigmenter af pterin-typen; disse er urinsyre-derivater og reprasenterer
altsd biprodukter fra nitrogenstofskiftet. Fornylig er pteriner ogsa fundet
hos nymphaliner af Heliconius-gruppen.

Af omtalen af pigmentkaraktererne hos Langer (1958) fir man det indtryk, at pterin-
pigmenter ikke findes hos Dimorphiinae, hvilket er ukorrekt. De specielle dimorphiin-
farvestoffer, flavonerne (ikke-nitrogenholdige forbindelser) optraeder ved siden af, ikke
i stedet for, pteriner.
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2.8. Kromosomer

Studiet af kromosomtal og kromosommorfologi er som bekendt i de seneste
artier kommet til at spille en vigtig rolle i systematisk zoologi. Sommer-
fuglenes kromosomer (fig. 20) er gennemgdende ikke szrlig lette at under-
soge, de er smd og ensartede (runde), der er mange af dem, og de delings-
stadier, hvor de bedst iagttages, er ofte sjzldne efter imagoklekningen.
Alligevel kendes der nu et ganske anseeligt antal kromosomformler hos
(navnlig dag-) sommerfugle, naturligt nok i ferste rekke holarktiske for-
mer. Robinson (1971) har givet en nyttig oversigt over de til 1966 kendte
kromosomtal.

Modus (det hyppigst forekommende tal, ikke det aritmetiske gennem-
snit) for haploide (n) kromosomsat hos sommerfugle er 31, dernst folger
30. Det er nerliggende at antage, at modus (eller et meget nzrliggende tal) 1
dette tilfxlde er identisk med det oprindelige tal; n = 31 er fundet hos
reprasentanter for Micropteryx og Hepialus, n = 32 hos en Eriocrania og
30 er modus hos varfluer (Suomalainen, 1969). Den eneste dagsommer-
fuglefamilie, 1 hvilken modus afviger fra n = 31-30 er Lycaenidae, hvor
hyppigste tal er n = 24-25, men n = 29 kendes dog ogsd. Satyrinae har
modus 29.

2.9. Adferd

Sammenlignende adferdsforskning har givet vigtige fingerpeg om slegt-
skabsforhold i mange dyregrupper. Inden for sommerfuglene er dog sa-
danne undersogelser endnu kun i deres vorden, og kun Janders arbejde
(1966) vedrerende pudsebevegelser synes at have relevans for det her
betragtede emne. Flertallet af sommerfuglene pudser folehorn ved at gnide
dem mellem skinneben og epifyse (jfr. s. 205) og dette galder ogsa hesperii-
der og papilionider. Hos de ovrige dagsommerfugle mangler epifysen. De
undersogte pierider pudser slet ikke felehorn, men hos Nymphalidae-
Lycaenidae er der udviklet en ny pudsebevagelse, idet antennen gribes med
mellembenet og gnides af i vinklen mellem femur og tibia (fig. 21). Det er
verd at bemzrke, at dette ogsd gzlder hunner med relativt veludviklede
forben.

2.10. Vertsplanterelationer

En oversigt over de egentlige dagsommerfugles larvevertsplanter er givet
af Ehrlich & Raven (1965). Som det kunne forventes, er det et gennem-
gaende meonster, at grupper af nzrt beslegtede sommerfugle lever pa nart
beslegtede planter eller pa planter, som uden at std hinanden nar systema-
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tisk dog stemmer overens ved at indeholde visse specifikke substancer
(f. eks. sennepsolier, som findes hos medlemmer af bade korsblomst- og
tropzolumfamilien, der tjener som fede for Pieris-larver). Det erkendes, at
disse menstre stort set nzppe tillader vidtgdende fylogenetiske konklusio-
ner, hverken vedrerende dyrene eller planterne, men i nogle tilfzlde er de
dog fremfort som stotte for teorier om slegtskabsforhold baseret pd andre
data. Siledes er det anfort som en specifik lighed mellem nymphalide-
underfamilierne Satyrinae og Morphinae, at deres larver overvejende lever
pa enkimbladede. Inden for Lycaenidae (s. lat.) er et par delgrupper karak-
teriseret ved stzrkt specialiseret fodevalg; den ene lever eksklusivt af
lichener, den anden er altid rovdyr.

3. Er HESPERIOIDEA + PAPILIONOIDEA EN NATURLIG ENHED?

Ovenstiende sporgsmal har naturligvis veret stillet mange gange i tidens
lob, men endnu kan det ikke besvares med fuld sikkerhed. Med ligheds-
punkter som de brede vinger og dag-aktiviteten kan der selvfelgelig ikke
stilles meget op. De klassiske strukturelle karakterer, som forener grup-

Fig. 18-19. Parti af rygkarret hos hhv. en tortricide og en hesperiide. Sort pil ved det
horisontale kammer, dbne ved vingehjerterne (efter Hessel). Fig. 20. Kromosomer af
Polygonia-art (meiotisk metafase), n = 31 (efter Maeki & Remnigton). Fig. 21. Antenne-
pudsende nymphalide (efter Jander).
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perne, er de mod spidsen fortykkede antenner og bortfaldet af et egentligt
vingekoblingsapparat; begge er noget tvivlsomme. Manglen af et vinge-
koblingsapparat herer nemlig ikke til hesperiidernes grundplan, idet famili-
ens primitiveste delgruppe, Euschemoninae (som kun indeholder den
australske art Euschemon rafflesiae Macleay, fig. 23) hos " har et vel-
udviklet frenulum og retinaculum. Heller ikke de subapicalt fortykkede
hesperiide-antenners lighed med papilionoidernes synes srlig specifik, og
netop hos Euschemon er fortykkelsen lidet markant.

Kiriakoff (1946, 1948) har direkte argumenteret mod en nzrmere forbin-
delse mellem de to grupper, og han placerede Hesperiidae ved siden af
Thyrididae i1 familiegruppen Pyraliformes (dette arrangement kan ses i
Forster-Wohlfahrt’s almene del, 1954: 181). Imidlertid har Hinton (1952,
1955) pavist, at Kiriakoffs premisser (forskelle i krog-arrangementet pi
larvernes gangvorter) ikke er holdbare. P4 grundlag af forskellene i facet-
ojets bygning kan der nzppe drages vidtgdende konklusioner i gjeblikket.
At henfore hesperiiderne til samme udviklingslinie som sphingiderne, som
Yagi & Koyama (1963) ger pa grund af overensstemmelserne med Macro-
glossa-gruppen, forekommer i hvert fald ikke velovervejet.

For et nzrt slegtskabsforhold mellem de to grupper taler navnlig en speci-
fik lighed i udformningen af den metathoracale furca (de sikaldte sekundzre
arme er sammenvokset bagtil i midtlinien [Brock, 1971]), rygkarrets forlab
1 mesothorax og det her lokaliserede »horisontale kammer« (som ganske vist
mangler hos svalehalerne og findes hos nogle, men ikke alle, Cossidae
[Hessel, 1969]), formen af hjernen samt den snoede rygmuskel i mesothorax.

Niculescu har (1968, 1970) lagt megen vagt pa reduktionen af det me-
sothoracale anepisternum (som han kalder »parasternum«); han sammen-
fatter endog hesperiiderne og Papilionoidea til underordenen »Aparaster-
naria«, som stilles over for samtlige andre sommerfugle (»Parasternaria«).
Imidlertid er denne reduktion sikkert foregdet uafhangigt flere gange inden
for grupperne; primitivere hesperiider har skleritet ret veludviklet (fig. 4;
Brock, 1971) og ogsd hos nogle Papilionoidea er det tydeligt.

Béde hesperiider (Ehrlich, 1960) og nogle primitivere repraesentanter for
de egentlige dagsommerfugle (spec. svalehaler samt Calinaga) har vel-
udviklede dorsale tentorialarme. Denne karakter er imidlertid meget svar
at vurdere som apo-resp. plesiomorfi pa dette niveau. Dorsale tentorialarme
findes hos primitive varfluer og andre holometabole insekter samt hos de
fleste Eriocranoidea (Kristensen, 1968), men de kendes ikke blandt primi-
tive heteroneure sommerfugle; der kan altsd vere tale om en for dagsom-
merfugle s. lat. specifik nydannelse.
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Som nzvnt genfindes den for Papilionidae-Pieridae sd karakteristiske
clypeale snabelmuskel hos nogle, men ikke alle, hesperiider (Pyrrbopyge;
Ehrlich & Ehrlich, 1962). Det ma forelebig std dbent, om der er tale om en
konvergens, eller om musklen faktisk er en synapomorfi for Hesperioidea-
Papilionoidea og blot sekundert er bortfaldet hos nogle medlemmer af
begge grupperne.

Yderligere undersogelser m3 vise, om dagsommerfuglene i videre forstand
vil kunne betragtes som en sikkert monofyletisk gruppe. Blandt de vigtigste
uleste opgaver er i denne sammenhang beskrivelsen af en lang rekke ka-
rakterer hos Euschemon, uden hvilken hesperiidernes grundplan ikke kan
rekonstrueres tilfredsstillende.

4. PAPILIONOIDEA-SYSTEMET EFTER EHRLICH (1958) OG DETS PROBLEMER

Den klassifikation af Papilionoidea, som Ehrlich opstiller i sin 1958-af-
handling, er baseret pa en traditionel vurdering af gruppernes storre eller
mindre indbyrdes »lighed« m. h. t. de pa dette tidspunkt kendte karakterer.
For et stort antal af disse er der i en tabel (s. 328-329) angivet, hvad for-
fatteren anser for den primitive resp. specialiserede tilstand; et par tvivls-

PAPILIONIDAE Baroniinae
———L{ Parnassiinae

Papllioninae

Coliadinae
PIERIDAE — Plerinae
Dismorphiinae
L[ Pseudopontiinae

Ithomiinae
Danginae
Satyrinae
NYMPHALIDAE Morphi

= = ——— Charaxinae
Calinaginae
Nymphalinae
Acraginae

LIBYTHEIDAE

Libytheidae

Riodini
Styginae
Lycaeninae

LYCAENIDAE

Fig. 22. Ehrlich’s 1958-klassifikation af Papilionoidea (NB Calinaginae og Charaxinae
skulle have veret ombyttet).

215



Dagsommerfuglenes storsystematik

Fig. 23-27. »Enerne« i de store dag-
sommerfuglefamilier. 23 Euschemon,
24 Baronia, 25 Pseudopontia, 26 Ca-
linaga, 27 Styx. 23, 25, 26 orig.; 24,
27 efter Seitz.

tilfelde diskuteres, men bemarkelsesverdigt nok siges det (s. 330), at af-
gorelsen var »In most cases ... relatively simple«. Til trods herfor far disse
vurderinger alts3 ingen konsekvenser for karakterernes anvendelse ved
opbygningen af systemet. Fig. 22 viser Ehrlich’s grafiske fremstilling af
dette.

I 1958-klassifikationen opereres med kun 5 familier af egentlige dag-
sommerfugle: Papilionidae, Pieridae, Nymphalidae, Libytheidae og Ly-
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Fig. 28.
Forende af Papilio-larve, pil ved

osmateriet (orig.).

caenidae. Her skal gives en diskussion af familiernes afgrensning, primare
opdeling og indbyrdes relationer, hvori ogsa andre karakterer end de i
Ehrlich’s oprindelige afhandling omtalte vil blive inddraget.

4.1. Papilionidae

Denne relativt lille families medlemmer er meget forskelligartede; til trods
herfor er familien bade fanetisk og fylogenetisk en velafgrenset enhed.
Som autapomorfier for den (d. v.s. avancerede karakterer, den ikke deler
med andre) kan nxvnes:

1) Larvernes osmaterium, et udkrangeligt, typisk gaffelformet og sterkt
farvet organ placeret bag hovedkapslen (fig. 28). Det er et forsvars-
vaben, som udkrenges og afgiver et stzrkt lugtende sekret, ndr larven
forstyrres (yderligere diskussion i Crossley & Waterhouse, 1969).

2) P4 de yderste benled er arolium og pulviller reduceret.

3) Rygkarret mangler i mesothorax bade horisontalt kammer og ostier
(fig. 29-30, jfr. s. 211).

Et par detaljer i brystmuskulaturen (den betydelige bredde af det overste
bundt af mesothoracale vingesznkere samt det nzsten lodrette forleb af
den metathoracale indre dorsale lengdemuskel, pterothoracale karakterer
4 og 5 hos Ehrlich, 1962) kan maske ogsd betragtes som autapomorfi for
Papilionidae.

Meget karakteristisk for familiens medlemmer er som nzvnt, at de to
cervicalskleriters nederste arme er stzrkt forlengede og sammenvoksede pé
halsens underside, s& de danner en kontinuert bro (fig. 31). Ehrlich angiver,
at denne undertiden er svag eller afbrudt i midten, men det siges ikke, hos
hvilke former dette er observeret. Det er formentlig et primitivt trek hos
sommerfugle, at cervicalskleriternes nederste hjorner er i meget nar kontakt
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med hinanden, men den direkte sammenvoksning hos svalehalerne er sik-
kert, som Ehrlich antager, en specialisering. Sporgsmalet er sd, om sammen-
voksningen er sket flere gange uafhaengigt inden for gruppen, eller om de
nevnte tilfelde af ufuldkommen forbindelse er sekundzre; 1 sidstnzvnte
tilfelde vil altsd skleritbroen kunne betragtes som en autapomorfi for fa-
milien.

Svalehalerne har som de eneste egentlige dagsommerfugle bevaret epi-
fysen pa fortibia, hvilket er en god bestemmelseskarakter.

Familien deles af Ehrlich i tre underfamilier: Baroniinae, Papilioninae
og Parnassiinae. Forstnzvnte omfatter kun en enkelt art, Baronia brevi-
cornis Salvin (fig. 24) fra Mexico, og er formentlig sestergruppe til de to
andre tilsammen. Baronia udviser en rxzkke pafaldende primitive trak,
maxillarpalpen er toleddet (enestdende blandt egentlige dagsommerfugle),
i bagvingen er to vannalribber bevaret (det er karakteristisk for alle andre
svalehaler, at der kun er en), den mesosternale lamel er nedlebende mod
furcas basis (som den dog ikke nir), og metafurcas arme har ingen sekun-
dere udvakster. Prospinas omgivelser er ikke sklerotiserede (autapomorfi?).

Fig. 29-30. Rygkarret af hhv. Parnassius og en papilionin (Battus) (efter Hessel). Fig. 31.
Forbryst af Papilio nedefra, sort pil ved halsens skleritbro, dben ved sklerotiseringen
lateralt for spina (efter Weber). Fig. 32. Kloled af pieride, nedefra (efter Borner).
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4.2. Pieridae

Ogsd denne middelstore familie er szrdeles veldefineret. Vigtige autapo-
morfier er:

1) Klgerne er tydeligt tvegrenede (fig. 32).

2) Der findes en membranes kile bagtil i pronotums midte.

3) Det »praspirakulere apodem« (se s. 206 og fig. 8) er bortfaldet.

4) Musklen mellem profurca og cervicalskleritets forreste arm er bort-
faldet (fig. 12 nr. 25).

5) Vingeskzllene indeholder pigmenter af pterin-gruppen (jfr. s. 211).

Endvidere kan som en detalje nzvnes, at udspringet af den mesothoracale
tergo-coxale muskel 60 (fig. 13) ligger delvis bag udspringet af den store
ydre (tergo-trochanterale) ben-bojemuskel, mens det hos alle andre dag-
sommerfugle ligger helt lateralt for sidstnzvnte.

Pieridernes forben er ligesom papilionidernes kraftige gangben hos begge
ken, men de mangler som nzvnt epifysen; en ny antenne-pudsningsmetode
synes ikke udviklet inden for familien.

Ehrlich deler pieriderne i 4 underfamilier: Pseudopontiinae, Dismor-
phiinae, Pierinae og Coliadinae. Forstnzvnte indeholder kun en art,
Pseudopontia paradoxa Felder fra tropisk Afrika (fig. 25), mens Dismor-
phiinae er nasten rent neotropisk, dog med en enkelt palearktisk slegt,
Leptidea. Disse to underfamilier danner maske tilsammen en monofyletisk
enhed, da de stemmer overens i avancerede trzk i de hanlige genitalia
(tegumen sterkt reduceret; uncus tvegrenet; valverne sammenvokset ven-
tralt), detaljer i bagkropsmuskulaturen og mangel af sporer pa bagskinne-
benene. Psendopontia er iovrigt en besynderlig sommerfugl med udtalte
autapomorfier i ribbenettet; antennerne er meget korte og praktisk talt
ikke fortykkede i spidsen. Det store flertal af pieriderne heorer til Pierinae
og Coliadinae, som meget groft udtrykt omfatter hhv. de »hvide« og de
»gule« slegter. I hvert fald Coliadinae er imidlertid hejst sandsynligt ingen
monofyletisk enhed, da dens vigtigste diagnostiske karakter er tilstede-
varelsen af sklerotiserede patagia, hvilket (jfr. s. 205) nok er en primitiv
karakter.

4.3. Nymphalidae

Familien Nymphalidae sensu Ehrlich er efter vor nuvzrende viden den
artsrigeste blandt dagsommerfuglene. Dens vigtigste autapomorfe karak-
terer er:
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1) Forbenene hos 7 altid reducerede, med klolose tarser.

2) Puppen ikke fastet til underlaget ved et silkebzlte, normalt ophangt
alene ved hjelp af cremastertornene (fig. 33).

3) Antenneleddene (i hvert fald flertallet af disse) har pd undersiden ty-
pisk to aflange gruber, som kan vare parallelsidede eller afsmalnende
mod leddets ender (evt. ikke pd forkanten); deres kanter danner frem-
stiende kole. I den formentlig primitiveste tilstand (Calinaga, Acraei-
nae) er gruberne smalt, men tydeligt adskilt, og der findes en midt-
stillet lengdekel pd det umodificerede parti mellem dem. Hos det
store flertal medes gruberne i midtlinien, inderkanterne er altsd sam-
menfaldende med midterkelen (fig. 34-35). Hos enkelte satyriner er
disse overflademodifikationer sekundart udviskede (Jordan, 1898).

En tydelig adskillelse af halsmusklerne 21 og 22 (jfr. s. 208 og fig. 12) herer
sandsynligvis ogsd til familiens grundplan og er vel at betragte som autapo-
morfi.

Klassifikationen inden for familien er meget vanskelig. Ehrlich opregner
8 underfamilier: Danainae, Ithomiinae, Satyrinae, Morphinae, Calinaginae,
Charaxinae, Nymphalinae og Acraeinae. Som bekendt bliver alle disse
grupper mange steder behandlet som selvstendige familier, og det samme
gzlder f. eks. Amathusia- og Brassolis-gruppen i Morphinae samt Apatura-,
Argynnis- og Heliconius-gruppen i Nymphalinae. Imidlertid er forskellene
mellem alle disse grupper kun sma, og forholdene kompliceres ved flere
karakterers variation pd tvars af hinanden; utvetydige konvergensfeno-
mener er f.eks. den »3bne« bagvingemidtcelle, som er opstdet uafhaengigt
inden for Morphinae, Charaxinae og Nymphalinae. Nymphalidelarverne
er meget forskelligartede. Gruppekarakteristiske specialiseringer er f. eks.
den mere eller mindre udprzget kloftede bagkropsspids hos Satyrinae, Mor-
phinae, Calinaginae (Ehrlich, 1958¢), nogle Charaxinae og enkelte Nym-
phalinae (f. eks. Apatura, det er altsd forkert, ndr Ehrlich anferer, at dette
trek generelt mangler hos underfamilien i hans afgrensning) og grenede
torne hos mange Nymphalinae og Acraeinae. Begge dele er omtalt af Clark
(1946—47) 1 hans summariske forseg pa at klassificere nymphalide-gruppen,
men en mere udferlig og kritisk sammenstilling af den store mangde
spredte larvebeskrivelser er i hoj grad pakravet, for sikre resultater kan
nds ad denne vej.

Hvad der i gjeblikket med rimelig sikkerhed kan siges er, at Calinaginae
(med den ene art Calinaga buddha Moore fra Himalaya, fig. 26) og de
overvejende neotropiske Ithomiinae synes at std nymphalidernes grundform
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narmest; det er f. eks. kun i disse grupper, man finder @9, som har fuldt
udviklede forben med normale klger. Danainer og Ithomiiner reprzsenterer
maske én udviklingslinie. Som synapomorfier for dem kan anferes en ud-
buling bag pd meron (det bageste larparti pid de pterothoracale ben) og
bortfald af den korte nederste lengdemuskel mellem bagkroppens tergum 11
og III. Ogsa i adferd, f. eks. i de voksne dyrs reaktion pa visse duftstoffer,
er der pdvist ligheder mellem i hvert fald nogle representanter for de to
grupper (nzrmere i Gilbert & Ehrlich, 1970). Ligeledes anses morphinerne
og satyrinerne for at vere nerbeslegtede, bl. a. fordi begge grupper normalt
har simplificerede, tandede valver og enkimbladede larve-foderplanter
(undtagelser findes); flere andre ligheder opregnes af Ehrlich, men det
drejer sig om primitive karakterer. De ovrige underfamiliers indbyrdes
forhold er 1 gjeblikket ganske uklare. De af Ehrlich (1958b 8c) papegede
ligheder mellem Calinaginae og Satyrinae-Morphinae er vist alle symplesio-
morfier. Nymphalinae er den mest heterogene og darligst definerede af
grupperne, og det er nzrliggende at tro, at den er parafyletisk. Muligvis
tilhorer alle nymphalidegrupperne med undtagelse af danaine-ithimiine-
linien en monofyletisk gruppe. Som navnt s. 209 viser de undersogte Nym-
phalinae og Satyrinae specifikke overensstemmelser i midttarm og peri-
trofisk membran. Undersogelser af disse organer hos morphiner, acraeiner
og navnlig Calinaga vil vere af stor interesse.

Yagi & Koyama anforer (1963) forekomsten af en sikaldt »subproces« pi facetojets
cornealproces som en systematisk vigtig lighed mellem Satyrinae og Danainae; i sidst-

nevnte gruppe findes subprocessen dog kun undertiden, og beskrivelsen af den er meget
uklar.

Fig. 33. Puppe af nymphalide (efter Bourgogne). Fig. 34-35. Antenneled fra undersiden
af hhv. Calinaga og hejere nymphalide (efter Jordan). Fig. 36. Libythea (orig.).
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Som nedenfor omtalt ber Ehrlich’s familie Libytheidae formentlig betrag-
tes som en sterkt specialiseret underfamilie af Nymphalidae.

4.4. Libytheidae

Til denne familie regnes kun slegten Libythea med en halv snes arter ud-
bredt i alle verdensdele. De voksne sommerfugle er ensartede i habitus og
meget karakteristiske (fig. 36). Labialpalperne er pafaldende lange, han-
nernes prothoracale ben sterkt reducerede, forkanten af mellembrystets
rygside star nasten vertikal, metatergum er dekket af mesotergum etc. etc.

Ehrlich var 1 1958 klar over, at Libytheidae stdr Nymphalidae meget
nzr, men besluttede at give gruppen familierang pé grund af nogle af de
thoracale specialiseringer, som ikke har sidestykke inden for nympha-
liderne. For en fylogenetisk betragtning er det imidlertid afgerende, at
alle Nympbhalidae’s autapomorfier (reducerede '-forben, kolede antenner,
puppeopheng m.v.) genfindes hos Libytheidae. Konsekvensen heraf mi
vare, at sidstnzvnte »familie« ma betragtes som en underordnet delgruppe
af Nymphalidae, hvorefter den altsd hejst kan f3 underfamiliestatus.

Libythea har ligesom Satyrinae, men i modsztning til de ovrige af Yagi & Koyama under-
sogte Nymphalidae korte iris-pigmentceller i facetojnene; dette synes at reprasentere den
plesiomorfe tilstand inden for de egentlige dagsommerfugle.

4.5. Lycaenidae

Denne familie er ligesom Nymphalidae overordentlig artsrig. Dens vigtigste
autapomorfier er:

1) Antennens basis bergrer facetojets rand; i flere delgrupper er gjet lige-
frem indbugtet pa dette sted.

2) Hovedets forside (mellem ojnene) er mindre hvalvet end hos andre
dagsommerfugle.

3) Patagia er altid helt membranese; det er de ganske vist ogsd hos de
fleste papilionider og pierider, men nzppe i disse familiers grundplan.

4) Den korte skrd rygmuskel i mesothorax er ikke snoet som hos andre
dagsommerfugle (jfr. fig. 13); det skal dog tilfgjes, at kun reprasen-
tanter for Riodininae og mere avancerede delgrupper af Lycaeninae
er undersggt m. h. hertil.

Kromosomtal-modus er som nevnt s. 212 lavt, n = 24-25. Desvarre ken-
des tallene ikke for de primitiveste former (Styx, Liphyra-gruppen etc.,
jfr. nedenfor). De meget heje tal hos nogle arter i slegter som Lysandra
(op til n = 191) og Agrodiaetus er utvivlsomt sekundzre fznomener.
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Det er et udmarket diagnostisk fzllestrzk for lycaeniderne, at overkan-
ten af den mesothoracale sternallamel er nedadbuet til furcas basis (fig. 14);
en lignende primitiv udformning er blandt egentlige dagsommerfugle
iovrigt kun bevaret hos Baronia, hvor dog som nevnt lamellen er fastvokset
med furcastammens nederste del.

Lycaeniderne deles i Ehrlich’s system i1 kun tre underfamilier: Styginae,
Riodininae (= Nemeobiinae) og Lycaeninae. Styginae indeholder alene
arten Styx infernalis Staudinger (fra Andesbjergene, Peru), et sjzldent og
ejendommeligt udseende dyr (fig. 27), der tidligere har varet anset for en
pieride. Riodininae er karakteriseret ved, at hannernes forben er sterkt
reducerede (mindre end halvt sa lange som mellem- og bagben), deres
pleuro-coxalmuskel er bortfaldet, og deres coxae danner et fremspring un-
der ledforbindelsen med trochanter (fig. 39). Gruppen, hvis medlemmer
habituelt er utrolig forskelligartede, har hovedforekomst i Sydamerika.
Ehrlich’s tredie underfamilie, Lycaeninae, synes meget uklart afgrenset
og er maske parafyletisk. Clench (1955) har fra denne gruppe udskilt
to familier (han betragter Lycaenidae sensu Ehrlich som en familie-
gruppe), Liptenidae og Liphyridae; den ferstnzvnte er eksklusivt, den
anden overvejende afrikansk. Felles for de to grupper er det, at bagbenenes
sporer (som herer til dagsommerfuglenes grundudstyr) er bortfaldet,
iovrigt drejer det sig om meget forskellige former. Inden for begge grup-
perne findes der slegter, hvor hannerne har tydeligt segmenterede fortarser
med veludviklede kloer; det samme er tilfzldet hos Styx, men hos alle
andre lycaenide-hanner er fortarsernes led sammenvokset og kleerne redu-
ceret. Nogle liphyriner er iovrigt ejendommelige ved at have tvegrenede
klger ligesom pieriderne. Alle liptenin-larver lever af lichener, mens liphy-

39

Fig. 37. Curetis (orig.). Fig. 38. Euselasia (orig.). Fig. 39. Forben af riodinin- 3, pil ved
coxalfremspringet (efter Ehrlich).
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rin-larverne er rovdyr. Ogsd den orientalske slegt Curetis (fig. 37) udskilles
af flere forfattere som en selvstendig enhed (pa familie- eller underfamilie-
plan); Shirdzu & Yamamoto (1957) papeger slagtens lighed med Nympha-
lidae i puppemorfologi (mellembenet bererer facetojet) og med Riodininae
1 de hanlige genitalia (tilstedevarelsen af en transtilla-lignende dannelse).
Yderligere lighed med Riodininae udviser Curetis ved at have svagt ud-
trukne (-coxae (Ehrlich, 1958). Yagi & Koyama finder, at slegten afviger
pafaldende fra de gvrige af dem undersogte lycaeniner ved at have orange-
brunt, ikke chokolade- eller purpurbrunt irispigment. Curetis har ievrigt
kromosomtallet n = 29, det nermeste nogen undersegt lycaenide kommer
dagsommerfuglenes modus.

Det skal endelig bemerkes, at visse moderne forfattere indtager en helt ekstrem »splitter«-
holdning m.h.t. Lycaeninae sensu Ehrlich. Siledes opdeler Stempffer de afrikanske
lycaeniner i ikke mindre end 14 »underfamilier«, men disses indbyrdes relationer er
ganske uklare.

4.6. Familiernes indbyrdes slegtskab

Ehrlich’s eneste konklusioner vedrerende familiernes indbyrdes relationer
er, at Papilionidae-Pieridae og Nymphalidae-Libytheidae er nart beslag-
tede; han lader disse to linier have fzlles udspring med Lycaenidae (fig. 22).
Som ovenfor sagt er Libythea’s relation til nymphaliderne sdledes, at sleg-
ten for en fylogenetisk betragtning ligefrem ma vare en underordnet del-
gruppe af disse; et nermere fylogenetisk slegtskab mellem papilionider og
pierider er derimod langt mindre evident. Som ligheder anfores de i begge
kon kraftigt udviklede forben, manglen af et »prasternum« og tabet af
przcoxal-suturen (desuden nogle ensartede »tendenser« m. h. t. udviklingen
af patagia, labialsklerit, prospinasternum etc., men her er altsd ikke tale om
pracise ligheder mellem familiernes grundplaner). De to forste karakterer
er imidlertid af Ehrlich selv (s. 328) erkendt som primitive og ifelge Brock
(1971) er precoxalsuturen en for Nymphalidae-Lycaenidae speciel dannelse
og altsd ikke noget oprindeligt, som er giet tabt hos Papilionidae-Pieridae.

Der findes imidlertid to andre ligheder mellem papilionider og pierider,
som kunne tale for et nermere fylogenetisk slegtskabsforhold mellem disse:
Tilstedevarelsen af den clypeale snabelmuskel og de i tvarsnit korsformede
sansecellebundter i facetojet. Begge er imidlertid problematiske. Den forst-
nzvnte karakter er en utvetydig apomorfi inden for Lepidoptera, men da
den som nzvnt ogsi findes hos nogle hesperiider, er det et dbent spergsmal,
om den ikke har hert til grundplanen for dagsommerfugle s. lat. (og i sd
fald er jo dens fraver hos Nymphalidae-Lycaenidae en synapomorfi for
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disse). Et rosetformet tvarsnit af ommatidiets sansecellebundt synes ifolge
Yagi & Koyama at vare reglen blandt sommerfugle; korsformen altsd en
apomorfi. Det ville dog vaere meget enskeligt at fa disse forhold klarere
beskrevet ved hjzlp af elektronmikroskopiske undersogelser.

Pieridae stemmer pd den anden side overens med Nymphalidae-Lycaeni-
dae i flere avancerede trzk, som det ville vere narliggende at tyde som
®gte synapomorfier:

1) Forskinnebenenes epifyse er bortfaldet.

2) Forvingens bageste vannalribbe er aldrig fri til randen.

3) Den prospinasternale-procoxale muskel er bortfaldet.

4) Maxillarpalperne har maksimalt 1 led.

5) Der findes et sekundert udviklet dorsalt sklerit bag mellembrystets
rygside.

Ifolge det, som er sagt ovenfor, vil yderligere folgende trzk kunne be-
tragtes som synapomorfier for Nymphalidae-Lycaenidae:

1) I hvert fald '-forbenene noget formindskede (antennepudsning hos
begge kon overtaget af mellembenene).

2) Der findes en przcoxal sutur (Brock, 1971: sekunder sternopleural
sutur).

3) Der findes et mesothoracalt »prasternum«.

Der er altsd nogen evidens for, at den fylogenetiske gruppering af Papi-
lionoidea kan angives som Papilionidae- (Pieridae- (Lycaenidae-Nymphali-
dae)). Dette arrangement involverer bl.a. at mesosternallamellens lige
overkant og sammenvoksning med hele furcastammen er udviklet tre gange
uafhzngigt (hos Papilionidae »over« Baronia, Pieridae og Nymphalidae).

5. EHRLICH & EHRLICH’S 1967-KLASSIFIKATIONER AF DAGSOMMERFUGLENE

I 1967 publicerede Ehrlich & Ehrlich resultaterne af deres numerisk-taxo-
nomiske behandling af dagsommerfuglene. Arbejdet havde et dobbelt
sigte, dels det specielle at klarlegge monstrene af »ligheder« mellem de
hejere kategorier af dagsommerfugle, dels det mere generelle at belyse nogle
fundamentale problemer i numerisk-taxonomisk metodik: 1) Giver store,
men forskellige karakterszt samme klassifikation? (»nonspecificity-hypo-
thesis«). 2) Giver den numeriske taxonomis forskellige ligheds-beregnings-
metoder forskellige klassifikationer?

Grundlaget for undersogelsen var 31 arter af egentlige dagsommerfugle
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og to hesperiider udvalgt blandt de af forfatterne anatomisk undersogte
former. Udvalget reprasenterede 17 af Ehrlich’s 19 Papilionoidea-under-
familier; Baroniinae og Styginae mangler, da der af disse former intet
fikseret materiale foreld, og den indre anatomi derfor ikke kunne studeres.
100 ydre og 96 indre karakterer var sammenlignet mellem arterne, dog
kunne pa grund af materialets utilstrekkelighed kun hos 9 arter alle indre
karakterer vurderes. For hver af de 528 (= 33 X 32/2) artssammenlignin-
ger var ligheden beregnet som bade »korrelations«- og »distance«-koeffeci-
ent og derefter blev arterne grupperet pa grundlag af disse lighedskoeffeci-
enters storrelser. Proceduren blev gennemfort dels for samtlige 196 karak-
terer, dels for 7 forskellige delszt af karakterer: ydre, indre, muskulatur,
hoved (ydre + indre), thorax (do.), thorax med vedhzng (do.), abdomen
(do.) og resultaterne sammenlignedes.

En numerisk-taxonomisk undersegelse forudsetter, at alle observationer omswttes til
talverdier, som undertiden m& yderligere standardiseres. Korrelations- og distance-
koeffecienter er to af de hyppigst anvendte typer af lighedskoefficienter i traditionel
numerisk taxonomi. Korrelationskoefficienten for to taxonomiske enheder (her arter)
beskriver storrelsen af deres felles karaktervarians og kan variere mellem <1 (som dog
neppe nogensinde forekommer i praksis) og + 1 (i tilfelde af fuld overensstemmelse).
Distancekoeffecienter (hvoraf der findes flere) beskriver afstanden mellem de taxonomi-
ske enheders position i et n-dimensionalt rum, idet n er tallet af undersegte karakterer,
og disses verdier tenkes afsat pd et tilsvarende antal pd hinanden vinkelrette koordinat-
akser. Situationen kan kun forestilles visuelt, nr n < 3, men tilfojelsen af flere dimen-
sioner volder her ingen beregningsmessige problemer. Distancekoeffecienter er > 0 (=0
ved fuld overensstemmelse). For en nermere redegerelse for disse og andre ligheds-
koefficienter samt for grupperingsmetoderne (Ehrlich’erne brugte »vejet« og »uvejet par-
gruppe« med aritmetiske gennemsnit) ma henvises til Sokal & Sneath (1963).

Af sterst interesse er resultaterne af beregningerne baseret pa de tre storste
karakterszt (alle, ydre og indre). De 6 klassifikationer (korrelations- og
distance- for hvert szt) udviser betydelige indbyrdes ligheder, men de er
ikke identiske og heller ingen af dem er helt overensstemmende med Ehr-
lich’s skennede klassifikation fra 1958. En rzkke punkter fortjener serlig
opmarksomhed:

1) Nymphalide-gruppen indeholder altid Libythea.

2) Medlemmerne af de eovrige familier sensu Ehrlich 1958 grupperes
nzsten altid sammen; undtagelser er, at Psendopontia i et tilfzlde (distance-
ydre) ikke kom med i nogen gruppe, samt at riodininen Euselasia (fig. 38)
i et tilfelde (korrelation-indre) kommer med i nymphalidegruppen og i et
andet (distance-indre) slutter sig til nymphaliderne forend til de ovrige
lycaenider.
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3) Papilionoidea-familiernes indbyrdes gruppering var meget variabel.
Papilionidae-Pieridae dannede kun gruppe i to tilfzlde (korrelation-alle
og -ydre); dette betegnes af forfatterne som et af undersogelsernes mest
sldende resultater, men se s. 224. Ved brug af korrelationskoefficienter dan-
ner (Papilionidae-Pieridae) — Lycaenidae resp. Papilionidae- (Pieridae-
Lycaenidae) gruppe over for Nymphalidae; ved distance-alle og -ydre
grupperes Papilionidae- (Pieridae-Nymphalidae) sammen over for Lycaeni-
dae og kun ved distance-indre er grupperingen Papilionidae- (Pieridae-
[Lycaenidae-Nymphalidae]) som foreslaet s. 225. Det skal fremhves, at
familierne forst »finder sammen« pa meget lave lighedsniveauer (for korre-
lationskoeffecienterne sdledes ved negative verdier).

4) De to medtagne hesperiider danner i fire tilfzlde gruppe sammen med
lycaeniderne. Forfatterne tyder imidlertid blot dette derhen, at hesperii-
derne ligner lycaenider mere end de ligner andre egentlige dagsommer-
fugle; lycaenidernes lighed med hesperiiderne behover ikke at vare storre
end lycaenidernes lighed med visse andre Papilionoidea.

5) Grupperingen under familieniveau er inden for Pieridae og Nympha-

lidae ret variabel. Pseudopontia danner 1 intet tilfzlde gruppe med dismor-
phiinen, men tre gange med Pieris og to gange med alle ovrige pierider.
Inden for Nymphalidae danner de to medtagne danainer og ithomiinen en
gruppe i fem tilfzlde og morphinerne og satyrinerne i fire. I to tilfzlde
(-indre) er de to acraeiner vidt adskilt, og i samme klassifikationer finder
de fire medtagne nymphaliner forst sammen i en gruppe, som ogsa er kom-
met til at indeholde satyrinen Elymmnias, Acraea, charaxinen samt hhv.
Calinaga eller Libythea. De to sidstnzvnte slegters position er igvrigt
ganske variabel. Inden for svalehalerne danner papilioninerne konstant
gruppe overfor Parnassius. Ogsd lycaeniderne folger 1958-skemaet bortset
fra de to ovennzvnte tilfzlde, hvor den ene riodinin viser storre tilknyt-
ning til nymphaliderne; beklageligvis er hverken Liphyra-, Liptena- eller
Curetis-gruppen reprasenteret.
Behandlingen af de mindre karakterszt viser stort set samme menstre
som de storre. En undtagelse er abdomen-szttet, som siges kun at vise
ringe overensstemmelse med gaengs systematik, men som ogsa kun er baseret
pa 27 karakterer, mindre end halvdelen af hvad numeriske taxonomer nor-
malt anser for forsvarligt.

Forfatterne konkluderer, at undersogelserne kun kan stotte en »svag«
version af »nonspecificity«-hypotesen: To store karakterszt valgt i forskel-
lige dele af dyrenes anatomi giver forskellige, men temmelig sterkt korre-
lerede klassifikationer. Det konkluderes endvidere, at det ikke er muligt
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at finde en klassifikation, som angiver den genetiske sammenhang mellem
grupper (»Of course, there is no mathematically »best« measure of simi-
larity«) og at man folgelig md vanne sig til den tanke, at der eksisterer
flere lige gode, »specielle« klassifikationer af samme dyr. Endvidere mener
forfatterne ikke, at den numeriske taxonomis hermed demonstrerede man-
gel pa evne til at tilvejebringe ensartede klassifikationer skulle gore det
pakrevet at vende sig til »so-called phylogenetic« klassifikation, som de
mener i praksis ogsd blot vil vere en »speciel« klassifikation. Derimod
konkluderes det, at resultaterne af numerisk-taxonomiske procedurer ikke
retferdigger deres anvendelse i almindeligt systematisk arbejde; med min-
dre der er tale om ganske szrlige problemer, vil gengse metoder (hermed
menes skon baseret pa ligheder) give tilstrekkeligt gode resultater.

6. AKTUELLE PERSPEKTIVER OG PROBLEMER I
DAGSOMMERFUGLENES STORSYSTEMATIK

Et par af Ehrlich’ernes ovennavnte konklusioner kan nok virke forbav-
sende. Saledes synes det postulat, at man ikke kan finde grundlag for at
valge mellem forskellige systemer baseret pa forskellige beregningsmetoder,
at vere udtryk for en overraskende defaitisme. Adskillige numeriske taxo-
nomer har dog netop opfordret til kritisk analyse af de forskellige metoders
implikationer og verdi. Allerede pd et tidligt tidspunkt blev f. eks. korre-
lationskoefficientens taxonomiske anvendelighed anfzgtet af flere for-
fattere (Eades, 1965; Minkoff, 1965), som til gengzld fremhavede distance-
koeffecienternes egenskaber. Ud fra selve den numeriske taxonomis grund-
leggende tankegang ville det vel ogsd vare narliggende at mene, at klassi-
fikationerne baseret pd 196 karakterer skulle give »bedre« udtryk for lig-
hedsmenstre end de, som er baseret pd 96 eller farre.

Det er den fylogenetiske systematiks erklerede mal at etablere det
system, som gengiver formernes fylogenetiske (cladistiske) slegtskab, og det
er dens tilhengeres opfattelse, at den ved sit krav om enhedernes strenge
monofyli giver det for de fleste biologiske problemstillinger nyttigste refe-
rencesystem. Ehrlich’erne har for s3 vidt ret i at betegne den som en speciel
klassifikation, eftersom den til ethvert tidspunkt kun vil vere en approxi-

[
Fig. 40. »Fanogram« illustrerende Ehrlich & Ehrlich’s 1967-klassifikation af 32 dag-
sommerfugle-slegter pd grundlag af 196 karakterer og distancekoeffecienter, hvis sterrelse
angives pd méilestokken. 1-4 er papilioniner, 7 en dismorphiin, 8-9 pieriner, 10 en coliadin,
11-12 danainer, 13 en ithomiin, 1416 satyriner, 17-18 morphiner, 20 en charaxin, 21-24
nymphaliner, 25-26 acraeiner, 28-29 riodininer, 30-31 lycaeniner og 32-33 hesperiider.
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mation til sit mal, men usikkerhedsmomenterne soges til stadighed elimi-
neret gennem nye iagttagelser. Det kendes 1 alle videnskabsgrene, at et szt
foreliggende data kan tydes som evidens for flere forskellige lasninger af et
problem; men det er mere sezdvanligt at sege usikkerheden afklaret ved
yderligere undersogelser, end at affinde sig med, at alle losninger er lige
gode.

Vil fylogenetiske og fznetiske klassifikationer efter tilstrekkelige under-
sogelser blive kongruente? Colless (1970) har fremsat en formodning om,
at symplesiomorfier og konvergenser er »stoj« i fenetiske klassifikationer,
der som oftest vil overlejres af synapomorfierne ved tilstrekkeligt store
karaktermaterialer. F.eks. indordningen af Libythea i nymphaliderne
som resultat af sivel fylogenetiske betragtninger som numerisk-taxono-
miske procedurer kan siges at pege i samme retning. Som det vil vare
fremgéet af denne oversigt frembyder den fylogenetiske klassifikation af
dagsommerfuglenes hojere enheder endnu mange tvivlsspergsmal, men det
er nerliggende at tro, at den vil fa stor lighed med Ehrlich’ernes distance-
alle system (fig. 40), der af fernevnte grunde nok i gjeblikket ma betragtes
som det »bedste« blandt de af forfatterne forelagte. Uoverensstemmelser
vil formentlig gore sig gzldende f.eks. med hensyn til placeringen af
lycaenide-gruppen, men da familie-»stammerne« i den numeriske klassifi-
kation »finder sammenc« i et ret snzvert bzlte ved ringe ligheder, kan man
let forestille sig, at yderligere data kan bringe forskydninger. Maske den
mest pafaldende forskel er, at Pseudopontia i den fenetiske klassifikation
danner gruppe med alle ovrige pierider pd en gang (og pa et betydelig
lavere lighedsniveau end disse indbyrdes), mens den for en fylogenetisk
betragtning (og forevrigt ogsd i Ehrlich’s skennede fenetiske 1958-klassifi-
kation) skulle danne gruppe med dismorphiinen; det synes nzrliggende at
antage, at det er Pseudopontia’s udtalte autapomorfier, som har veret ud-
slaggivende for den numeriske klassifikations resultat, ikke synapomorfier
mellem de ovrige pierider.

Pa grundlag af det foreliggende numerisk-faenetiske arbejde vedrerende
de egentlige dagsommerfugle bliver det siledes af stor teoretisk interesse
at undersoge, hvor langt man med fylogenetiske principper kan né i denne
gruppe. Hertil kreves bade en bedre forstdelse af gruppens placering inden
for de ditryse sommerfugle, en fuldstendig sammenstilling (som vil vere
meget tidsrevende) og delvis verifikation af de beskrevne systematiske
karakterer samt en omfattende eftersogning af nye. Det fremgar klart af
Ehrlich’s deskriptive arbejder, at der ved tilvejebringelse af selv store nye
szt af karakterer kun findes fa, som forekommer umiddelbart anvendelige
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pa storsystematisk niveau. Mulighederne er dog langtfra udtemte; oplys-
ningerne om indre anatomi var som nevnt selv hos flertallet af de af Ehr-
lich klassificerede arter fragmentariske, men heller ikke skeletkaraktererne
er ferdigbehandlede; f. eks. md de ydre genitalia, specielt hos hunnerne,
kunne give mange supplerende oplysninger. Nye data vedrerende »nogle-
grupper« som Baronia og Styx er naturligvis af serlig interesse. Maske vil
det vigtigste nye szt oplysninger kunne fs fra indgdende sammenlignende
studier over larverne, et endnu kun ringe opdyrket forskningsfelt. Endelig
fortjener det at nevnes, at udnyttelsen af elektroniske datamaskiner na-
turligvis ikke behover at vare forbeholdt fenetisk orienterede taxonomer.
Séledes har Throckmorton (1968) segt at klarlegge cladistiske relationer
udfra computer-behandling af karakterset, som var vurderet for apomor-
fier og plesiomorfier, og der er endog udviklet specielle numeriske metoder,
som skulle muliggere en cladistisk klassifikation #den en sidan forudgdende
karaktervurdering (n@rmere diskussion i Farris et al. 1970).
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