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Resumen

La caracterizacion morfoldgica precisa de los noctuidos {Insecta: Lepidoptera: Noctuidae) al nivel familiar, la
delimitacion de subfamilias y las relaciones de parentesco entre éstas estan todavia sin aclarar. Los datos son
fraccionarios y las interpretaciones parcialmente contradictorias. Los principales obstéaculos que dificulian atcanzar
una filogenia supragenérica satisfactoria se identifican con (1) la enorme diversidad global de los noctuidos (sobre
35.000 especies descritas, la mayoria conocidas muy superficiaimente), {2) su elevada disparidad morfologica (entre
18 y 39 subfamilias reconocidas actualmente, incluido el complejo nolinoide y Pantheinae), v (3) su gran
homogeneidad en cuanto a su patron estructural basico (gue a su vez esta sujeto a un grado de homoplasia alto).
Con objeto de llegar a una propuesta filogenética de los noctuidos que sea estable en lo fundamental son necesatios
datos morfolégicos, biolégicos y moleculares tanto de un nimero suficientemente elevado de especies de las
distinias subfamilias como de aguelias especies que hasia el momento no han podido ser adscritas a ninguna
subfamilia con suficiente fiabilidad. Al nivel morfolGgico, es necesario reunir datos tanto de los adultos como de los
estados inmaduros. En este articulo se revisa la taxonomia subfamiliar de los noctuidos en funcidn de la informacién
filogenética publicada durante los {ltimos 15 ahos. Para ello se recopilan los datos disponibles con objeto de
caracterizar en lo posible cada una de las subfamilias gue ios diferentes autores han reconocido, y se repasan
criticamente las propuestas filogenéticas, resaltandose aquellos segmentos de la flogenia en los que los distintos
autores muestran actuaimente cierto consenso e identificandose los puntos de desacuerdo més imporiantes. Sobre
estos Gltimos se discuten diversas alternativas posibles. Se expone la interpretacion personal de los autores del
presente trabajc sobre las relaciones de parentesco entre las subfamilias de nocluidos, basada en esquemas
publicados previamente. Estos esquemas son ctiticados en funcién de nuevos datos, tanio propios como
bibliografices, Ya que los noctuidos no han podido ser caracterizados todavia por autapomorfias de una manera
aceptable, se incluyen Nolidae y Pantheidae {sensu Kitching & Rawlins) provisionalmente en la familia. De manera
tentativa, se reconocen 41 subfamilias: Nolinae, Chlcephorinae ({incluidos Sarrothripini y Camplolomini},
Westermanniinae, Eariadinae, Bleninae, Risobinae, Collomeninae, Afridinae, Eligminae, Panthelnae, Aganainae,
Herminiinae, Strepsimaninae, Hypeninae, Rivulinae, Catocalinae, Calpinae, Gonopterinae, Eutellinae, Stictopterinae,
Eustrotinae, Eubfemminae, Bagisarinae, Acronictinae, Raphiinae, Bryophilinae, Eucocytiinae, Plusiinae, Acontiinae,
Aediinae (inciuidos Tytini, tentativamente), Condicinae, Stiriinae (incluidos Pseudeustretiini, tentativamente),
Heliothinae, Agaristinae, Amphipyrinae, Dilobinae, Psaphidinae, Cuculliinae, Hadeninae (incluidos Eriopini y
Glottulini), Ufeinae y Noctuinae, Por (lime, se relacionan algunas lineas de investigacion sobre filogenia de noctuidos
que se consideran prioritarias para el futuro inmediato.

Palahras clave: Evolucion, Lepidoptera, Noctuidae, Filogenia, Nivel subfamiliar, Revision.

Noctuid phylogeny revisited (Insecta; Lepidoptera: Noctuidae)

Abstract

Accurate morphologicat characterisation of noctuid moths (Insecta: Lepidoptera: Nocluidae) at the family level,
delimitation of subfamilies and their phylogenetic interrelationships have yel to be clarified. Data are fragmentary and
interpretations partially confradictory. The main obstacles hindering a satisfactory morphological, suprageneric,
neciuid phylogeny are identified as follows: (1) the huge global diversity (around 35,000 already described species,
most very superficially known); (2) the remarkable morphological disparity of noctuids (between 18 and 39
recognised subfamilies, including the nolinoid complex and Pantheinae) and; (3) the great homogeneity of their basic
structure {which in turn is subject to a high degree of homoplasy)}. In order to reach a more robust phylogenetic
hypothesis that can be considered stable at least in its fundamentals, it is necessary to analyse morphological,
biologicat and molecular data on both a large set of species, including both those that have been ascribed to
subfamilies and those that have not. On a morphological level, data shouid be derived from both adulis and
immature stages. In this paper, noctuid subfamily taxonomy is reviewed on the basis of the phylogenetic information
published during the past 15 years. Available data are compiled in order fo characterise, as far as possible, the
different recognised subfamilies, and previously proposed phylogenies are critically examined, highlighting those
segments of the phylogeny where there is some consensus and identifying the most relevant disagreements. Several
alternatives fo the main disagreements are discussed. The authors' personal interpretation of the phylogenetic
relationships among noctuid subfamities is given, based on previously published schemes. These schemes are
criticised on the basis of new published and previously unpublished data. The family Noctuidae remains
uncharacterised by aufapomorphies, and thus Nolidae and Pantheidae (sensu Kitching & Rawlins) are provisionatly
included within it. Forty-one subfamilies are tentatively recognised: Nolinae, Chloephorinae {inciuding Sarrothripini
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and Camptolomini), Westermanniinae, Eariadinae, Bieninae, Risobinae, Collomeninae, Afridinae, Eligminae,
Pantheinae, Aganainae, Herminiinae, Strepsimaninae, Hypeninae, Rivulinae, Catocalinae, Calpinae, Gonopterinae,
Euielinae, Stctopterinae, Eustrotinae, Eublemminae, Bagisarinae, Acronictinae, Raphiinae, Bryophilinae,
Eucocyiiinae, Plusiinae, Acontlinae, Aediinae (tentatively including Tytind}, Condicinae, Stiriinae (tentatively including
Pseudeustrotiini}, Heliothinae, Agaristinae, Amphipyrinae, Dilobinae, Psaphidinae, Cuculliinae, Hadeninas (including
Eriopini and Glottulini), Ufeinae and Noctuinae. Further priority research lines on noctuid phylogeny are outlined.

Key words: Evolution, Lepidoptera, Noctuidae, Phylogeny, Review, Subfamily tevel.
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INTRODUCCION: DEFINIENDO EL PROBLEMA

“Uno de los problemas mds intratables de la clasificacién de
los lepidépteros ha sido la filogenia de las ramas cuadrifidas
de Noctuoidea”, “Caracterizar la familia Noctuidae ha sido
[siempre] particularmente dificil”. Estas frases, de entre tantas
en la misma linea, estan contenidas enunc de los trabajos més
Tecientes en que se aborda la cuestién (Kitching & Rawlins,
1998). Aclaremos, para empezar, que las ramas cuadrifidas de
Noctuoidea, tal como las definen Kitching & Rawling (1998),
comprenden bisicamente Arctiidae, Lymantriidae y Noctuidae
{més Pantheidae y Nolidae, consideradas familias aparte por
estos autores). Kitching (1984), en la publicacién que supuso
el punto de inflexion hacia ¢l cladismo en los estudios sobre
filogenia de noctuidos, recoge algunas frases similares que
después han sido citadas repetidamente. Entre ellas: “Es
excepeional encontrar dos autores gue usen la misma combi-
nacién de nombres subfamiliares en Noctuidae™ (Nye, 1975);
“La clasificacién [de la familia Noctuidae] permanece en un
estado de gran confusion, y pocos autores parecen mantener
puntos de vista similares respecto a la taxonomia supragenéri-
ca. He concluido, después de haber dedicado mucho tiempo
{quizé deberia decir perdido mucho tempo) a este problema,
que es imposible en el momento presente ...[obtener} una
¢lasificacidn supragenérica correcia” (Zimmerman, 1938). Por
su parte, Poole (1995) afiade: ... la familia es tan grande v la
interpretacidn de los caracteres tan dificil que nadie ha
intentado construir una clasificacion natural que refleje su
fillogenia”. Y Speidel et al. (1996b): “... nuestra comprension
de las afinidades filogenéticas de los Noctuidae con otras
familias noctuoides, asi como de las interrelaciones entre las
diferentes subfamilias de noctuidos, esta todavia en su infan-
cia”, Puede entenderse facilmente, pues, que una revision
como la presente no es tarea sencilia. Pero, como todo lo
dificil, es a la vez un reto estimulante.

Lo primero que cabe preguntarse es por qué la filogenia
de los noctuidos es un problema tan intratable. La respuesta se
puede entrever en parte en las citas anteriores, y en parte se va
a ir desgranando a lo large del texto: porque son un grupe
extrasrdinariamente diverso y del que hablando en términos
generales {¥ a escala mundial) tenemos un conecimiento muy
superficial. Ademds, dentro de una marcada hemogencidad
morfolégica general, son un grupo muy dispar; esta dispari-
dad de modelos tan parecidos entre si es muy dificil de

interpretar, en parte debido a un alto grade de homoplasia.
Veamos brevemente y por partes qué quiere decir todo esto,
a la par que se razona la utilidad del estudio de la filogenia de
los noctuidos.

Se ha comentado repetidamente en trabajos anteriores
{Yela & Herrera, 1993; Yela, 1998) que ios noctuidos son la
familia més rica en especies del orden Lepidoptera, a cual-
quier escala geografica o ecoldgica que se considere (Com-
mon, 1990; Fibiger, 1990; Gaston, 1991; Heppner, 1991;
Scoble, 1992; Kitching & Rawlins, 1998}, v una de las cinco
mds diversas de todo el conjunto (conocido) de seres vivos
{véase, por ejemplo, Wilson, 1992; o Maddison, 1996), si
dejamos aparte del caleulo a los microorganismos (véase, por
ejemplo, Embley etal., 1993). Se¢ han descrito ya aproximada-
mente 35.000 especies a nivel global (Poole, 1989; Kitching
& Rawlins, 1998). Esta enorme diversidad justifica ya de por
si el interés de conocer lo més detalladamente posible la
filogenia (véase Hammond, 19935 y, en general, Hawksworth,
1993), puesto gque simplemente por razones numéricas los
noctuidos son sujetos mds ¢ menos directos de muchos
estudios de tipo ceoldégice o de conservacién (em cuyo
progreso los andlisis de tipo filogendtico son cada dia més
necesarios; véase, entre otros, Harvey & Pagel, 1991; Miles &
Dunham, 1993; Maddison, 1994; Miller & Wenzel, 1993,
Losos, 1996; o Futuyma et al., 1995). En conexién con esto,
fos noctuidos son por lo general comparativamente mds
rumerosos que el resto de las familias de lepiddpteros en
cuanto a nimero de especies y de individuos que integran los
agregados ¢ comunidades (al menos, por [o que se sabe por
muestreos con trampas de luz; véase, por ¢jemplo, Janzen,
1988, Barlow & Woiwod, 1989 o Holloway, 1992). Existe,
por otro lado, una razén de tipe més practico: un cierto
namero de especies, precisamente las mas estudiadas desde
puntos de vista ecoldgicos, tienen un gran impacto agrofores-
tal puesto que sus larvas producen plagas de enorme trascen-
dencia (Bourgogne, 1951; Cayrol, 1972; Gdmez Bustille et
al., 1986; Holloway et al,, 1987, Baragafio et al, 1998},
presentando muchas de ellas determinadas particularidades
biolégicas {(multivoltinismo, gran capacidad dispersiva,
polifagia, ndmero elevado de huevos) que en general estan
correlacionadas entre $i (Réjmanck & Spitzer, 1982; Yela,
1999, Conocer la filogenia de los noctuidos es importante, y
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en ocasiones orucial, para resolver milliples problemas
relacionados con estas tres de sus propiedades, es decir, su
diversidad, su abundancia y su importancia agroforestal
{véase, por eiemplo, Danks, 1988, o Mitter et al., 1993).

;Qué datos fehacientes fenemos sobre esta cantidad
ingente de especies que nos puedan permitir hacer inferencias
sobre su filogenia? 81 repasameos la bibliografia especializada,
comprobamos que solo se conocen con cierto defalle aspectos
de la -taxonomia de bastantes especies holdrticas {que no
legan al 12 % del total de fas descritas, y que probablemente
representen menos de 1/10 de fas existentes). Pero incluso a
este respecto 1os quedan todavia numerosos interrogantes que
resolver, como revelan algunas revisiones recientes (véase, por
ejemplo, Yela, 1992; Ronkay & Ronkay, 1994; o Hacker,
1996). Como se acaba de decir, se conoce también con
bastante exactitud la biologia de unas cuantas especies de
interés agroforestal, como por ejemple Farias insulana
(Boisduval, 1833), Catocala nymphagoga (Esper, 1787},
Helicoverpa armigera (Hilbner, [ 1808]), Spodoptera litioralis
(Boisduval, 1833), Sesamia nonagrioides (Lefebvre, 1827),
Mamestra brassicae (Linnaeus, 1758), Panolis flammea
({Denis & Schiffermiiller}, 1775), Agrotis ipsilon (Hufnagel,
1766} o Agrotis segetum {([Denis & Schiffermiilier], 1775), v
lo mas elemental de Ja biologia de buena parte de las especies
holérticas, Pere esto es practicamente todo. Nuestras lagunas
de conocimiento son, por tanfe, eNormes.

El patron de construccidén morfologica general de los
noctuidos es bastante constante entre subfamilias (Kitching,
1984; Scoble, 1992; Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998).
Esto es, aunque distintas especies puedan diferir bastante en
apariencia externa, todas ellas son relativamente parecidas en
cuanto a su modelo basico de construccion corporal, A pesar de
esto, desde antiguo se ha reconecido un nmixmero relativamente
elevado de subfamilias (véase Guenée, 1837-1841; Grote,
1882, Hampson, 1898-1920; Staudinger & Rebel, 1501
Warren, 1907-1914; Boursin, 1964; Forster & Wohlfahrt,
1971; Nye, 1975; Franclemont & Todd, 1983). Esto guiere
decir que, aun dentro del patrén general comiin, los noctuidos
muestran una disparidad morfologica notable. Esta aparente
contradiccion se explica porque cada una de las lineas filéticas
reconocidas difiere muy poco de las demds. O dicho de otro
modo, de momento sélo se ha reconocide que difieran en uno
o muy pocos caracteres. Por otro lado, la interpretacién de las
diferencias es en muchos casos dificil debido #] elevado grado
de homoplasia que presentan la mayoria de los sistemas de
caracteres morfoldgicos que se han examinado (Kitching,
1984; Scoble, 1992; Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998).
Al hablar de homoplasia nos referimos 2 la distribucion
heterogénea de determinados estados de cardcter a lo largo de
la filogenia, es decir, & la cualidad de ciertos estados de
caracter de aparecer en diferentes lugares de la filogenia, ya sea
por cenvergencia o reversion {(por ejemplo, la pilosidad
secundaria larvaria sobre verrugas, la condicion quetotictica
toracica subventral 2+2+2 de las larvas o la posicién preespira-
cular del opéreulo timpéanico de los aduitos; para otros detalles,
véase Yela, 1998). Esto ccurre con frecuencia en noctuidos.
Lafontaine & Poole (1991), Beck {1992), Poole (1995} v
Kitching & Rawlins (1988), entre otros, comentan cOomo a io
largo de 1a filogenia de los noctuidos se han producido numero-
sos casos de revés del estado de un caricter a un estado mds
primitivo. Més en concreto, Poole {1995) indica que “[a lo
largo de la evolucién dej Noctuidae [ciertos] caracteres se
pierden y vuelven a recuperarse cen facilidad, ya que la pérdida
de un caricter representa comdnmente la pérdida de su
expresion génica, no la de la inforracion genética necesaria

para producir dicho cardcter. Creo que es habitual en los
Noctuidos que [determinados} caracteres se pierdan y subsi-
guientemente se recuperen, en ocasiones repetidamente a lo
largo de la evolucidn de la familia” (una discusién general del
fendomenc puede encentrarse en Futuyma, 1986). Que la
manera de explicar la distribucion de los estados de cardcter
sea variable entre autores y que fa importancia relativa que se
otorga a cada uno no sea ni mucho menos unanime conduce a
interpretaciones diversas de la disparidad morfoldgica de fos
noctuidos. Asi, actualmente se reconocen entre 18 y 30
subfamilias {Tabla 1) (39 si se incluyen los grupos nolinvides
sensu Kitching & Rawlins, 1998).

La diversidad, Iz disparidad de los noctuidos dentro de
su pafrdn general comim y su elevado grado de homoplasia
pueden apuntar a un origen evolutivo reciente, De acuerdo con
Hotloway (1989} y Mitter et al. {1993}, los noctuidos mds
primitives, que incluyen la mayoria de los cuadrifinoides,
tienen larvas asocladas primariamente a plantas de porte
arbdreo v son especialmente diversos en los bosgues tropicales
(compdrense cifras y figuras en Holloway, 1992, Speidel &
Naumann, 1995 y Yela, 1998), Por contra, la mayoria de los
trifinoides avanzados som primariamente consumidores de
herbaceas y en generzl (con excepeion de Xylenini} estin
asociados 2 hibitat abiertos, y son predominantes en las faunas
de noctuidos de las zonas templadas v de las regiones 4ridas.
Su espectacular radiacién debe haber sido paralela a la de las
formas herbdceas, la cual estd vinculada con el enfriamiento
global y Iz tendencia a la xericidad que comenzé en el Tercia-
rio inferior y que originé las grandes dreas actuales de clima
estacional y seco (Farrell & Mitter, 1993). La radiacion
principal de los cuadrifinoides debio ser anterior, pero en todo
caso no existen indicios de que se remontara mas alla del
Cretacico medio (véase Kuznetzov, 1941; Whalley, 1970, Gall
& Tiffney, 1983; Farrell & Mitter, 1993; y referencias aili
contenidas).

CONTRIBUCIONES A LA FILOGENIA DE NOCTUIDOS

Dada la diversidad de los noctuidos, su disparidad, el grado de
homoplasia que afecta a los caracteres examinados y nuestro
grado de desconocimiento sobre ellos no es de extrafiar que
durante mucho tiempo ne fuera publicado trabajo alguno
sobre su filogenia, y que se admitiera sin mucha discusion ia
divisién: subfamiliar propuesta por Hampson (1898-1926),
basada en la de Grote (1882) y en parte también en la de
Guenée (1837-1841). Sin embargo, la clasificacién de
Hampson estd fundamentada en caracteres (o estados de
carfcter) superfluos (Kitching, 1984; Speidel et al,, 1996b;
Kitching & Rawlins, 1988; Yela, 1988), de poca capacidad
informativa bien por ser plesiomérficos {estados de caracter
ancestrales o “primitivos” respecto al origen o raiz de la
filogenia de jos noctuides), bien porque muestran una
variacién continua a través de la filogenia, bien porque
aparecen independientemente en diferentes lineas filéticas (la
homoplasia que se acaba de comentar) o bien porque represen-
tan simplemente ausencias de determinados atributos (que en
un contexto filogenético suelen no indicar nada o casi nada).
Por eso, aunque la informacion de base de gue disponemos
actualmente sea escasa, se hacian necesarias aproximaciones
algo mas realistas, gue asumieran los fundamentos de la
filosofia cladista. Durante jos Gitimos 15 afios se han produci-
do 6 contribuciones que tratan la filogenia de noctuidos de
una manera comprehensiva (véase Kitching, 1984; Beck,
1992: Poole, 1995; Speidel et al., 1996b; Kitching & Rawlins,
1998; y Yela, 1998), més una contribucion sobre filogenia
molecular de noctuidos (Weller et al., 1994).
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Tabila 1. Famiias de Noctuoidea y subfamilias de Nocluidae reconocidas por diferentes autores
Table 1. Families of Noctuoidea and subfamilies of Noctuidae recognised by different authors

Fibiger & Hacker

Kitching & Rawlins

Autores Kitching {1984) Common (1990) (1891)" Mibier (1991) Beck (1992) Scoble (1992} Poole (1995)%  Speidei et al. (1996h) (1998) Yela (1998)
Familias de Dicptidae - Qenosandridae - Oenosandridae - Qenosandridae Genosandridae QOenocsandridae
Noctuoidea Notedontidae Doidae Doidae Doidae Doidae Doidae
Thaumetopoeidae Notodontidae Notodontidae Notodontidae Notodontidae Notadontidae
. Thyretidae Lymantriidae Lymantriidae Lymantriidae Lymantriidae Lymantriidae
Arctidae Lymantriidae Arctiidae Arctiidae Arciiclae Pantheidae Arctiidae
Aganaidae Arcliidae Aganaidae Noctuidae Aganaidae Nociuidae Noctuidae
Herminiidae Aganaidae Nectuidae Noctuidae Nolidae
Noctuidae Herminiidae Arctisdae
Noctuidae
Subfamilias Rivulinae Rivaitinae Hermininae - Rivulinae Pantheinae “Quadrifids” Herminiinae Acronictinae Aganainae
de Noctuidae  Hypenodinae Hypenodinae Rivulinae Herminiinae Nolinae Rivulinae Bryophilinae Pantheinae
Hypeninae Hypeninae Hypenadinae Hypenodinae Chloephorinae Hypenodinae Raphiinae Eariinae
Catocalinae Catocaiinae Hyperinae Hypeninae Sarrothripinae Hypeninae Hermininae Chioephorinae
Acontiinae Acontiinae Scofiopteryginae Aediinas Aganainae Euteliinae Sirepsimaninae Sarrothripinae
Euteliinae Euleliinae Ophiderinae Catocalinae HMerminiinae . Stictopterinae Hypeninae Ndiinae
Neiinae Nolinae Catoczlinze Brycphilinae Hypeninae Eustrotiinae Calocatinae Catocalinae Eutzliinae
Chivephoringa  Chloephorinae Euteliinae Heliothinae Catocalinae Condicinae Pantheinae Calpinae Sticlopterinae
Sarrothripinae  Sarrothripinae Nolinae Plusiinae Euteliinae Camplolominae Aganainae Herminiinae
Sticiopterinae Stictopterinae Sarrothripinae fublemminae  Stictopterinae Chlcephorinae Cocytiinae Strepsimanninae
Piusiinae Plusiinae Chlcephorinae Stictopterinae  Acroniciinae Sarrothripinae Stictopterinae Hypeninae
Amphipyrinae Amphipyrinae Pantheinae Agaristinae Nofinae ‘ Euteliinae Gonopterinae
Acronictinae Acronictinae Diobinae Acrenictinae Psaphidinae Eustrotiinae Plusiinae Calpinae
Pantheinae Pantheinae Acronictinae Euteliinae Agaristinae Agaristinae Bagisarinae Agaristinae Catocalinae
Noctuinae Agaristinae Acontiinae Chloepherinag  Stiriinae Heliothinae Piusiinae Eucocytiinae Eustrotinae
Cucullinae Cuculiinae Plusiinae SBarrothripinae  Heliothinae Acronictinae Acontiinae Acontinae Bagisarinae
Hadeninae Hadeninag GCuculliinae Cuculiinae Amphipyrinae Pantheinae Aadiinas Eustrotiinae Acontiinae
Heliothinae Noctuinas Hediothinas Noctuinae Cuculfiinae Bryophilinae Tytinae Bagisarinae Plusiinae
Agaristinag Heliothinae fpimorphinae Hadeninae Oncocnemidinae  Stitiinae Cuculliinae Acronictinae
Hadeninae Noctuinae Cucuiliinae Acronicti Amphipyrinae Raphiinae
Nociuinae Noctuinae Bryophilinae Psaphidinae Bryophilinae
Sinocharinae Dilobinae Heliothinae
Lophonyclinae Condicinae Stiriinge
Pseudeustrotinae  Sfidinae Agaristinae
Agaristinae Heliothinae Dilobinae
Heliothinae Glottulinae Cuculliinae
Noctuinae Hadeninae Hadeninae
Cucullinae Ufeinae Nociuinae
Hadeninae Noctuinae
Amphipyrinae

" Autores que se refieren sdlo a la fauna europea - Authors who deal only with European fauna
2 Autores que relacionan sélo los noctuidos trifincides — Authors who Tist frifinoid noctuids only
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Fig. 1. « Primera representacién formal de las relaciones
filogenéticas entre las subfamilias e Noctuidze en forma de
cladograma, Tomado de Kitching (1984),

Fig. L.~ First format ciadogram showing the phylogenetic
refationships among noctuid subfamilies, Taken from
Kitching (1984).

“An historical review of the higher classification of the
Noctuidae (Lepidoptera)” (Kitching, 1984) es la primera
publicacion en gue se propone un esquema filogenético critico
v riguroso, ademas de resumir la inforracion publicada hasta
entonces. Este trabajo supuso un punto de inflexion en el
avance de nuestra comprension de la filogenia de los noctui-
dos. Ha recibido criticas por parte de algunos autores, ya que
el cladograma que presenta (Fig. 1) difiere relativamente poco
del sistema tradicional de Hampson. Sin embargo, ¢l de
Kitching {1984) es el primer andlisis cladista del conjunto de
los noctuidos e incorpora dicha filosofia al estudio macroevo-

lutivo de la familia (véase también Kitching, 1987), aparte de

dotar de contenido razonado a cada una de las lineas filéticas
que reconoce dentro de noctuidos. Acepta, como no podia ser
de otra manera, que su vision de la filogenia de los Noctuidos
es provisional, y que ha de seguirse investigando en mitltiples
aspectos. Pero dado el nivel de confusion reinante hasta aquel
memento y las interpretaciones intuitivas o simplistas que
tendian a hacerse, es ampliamente admitide que esta publica-
ci6n puso un cierto orden en el asunto. No puede dejar de
resaltarse la cantidad de documentacion critica y razonada que
contiene sobre fa historia de ia clasificacidn de los noctuidos;
nunca antes se habia contado con una exposicién razonada tan
completa, El trabajo de Kitching utiliza no sdlo datos
referentes a los aduitos, sino que incorpora la informacidn
previamente publicada sobre larvas y pupas. Su esquema
filogenético incluye 19 subfamilias (Tabla 1}, aunque recone-
¢e que no puede caracterizarlas todas por autapomorfias (o
caracteres especiakizados).

Beck ha dedicado toda su trayectoria investigadora al
estudio de las larvas de los noctuidos {véase, por ejemplo,
Beck, 1960, 1989, 1999). Algunos afos después de la
publicacién de Kitching saca a la luz un trabajo en el que

1 Arctiidae

2 Aganaidae

3 e Herminiidae
Rivulinae

Hypenodinae
6 Hypeninae

Catocalinae
g Anomis/ Alabama
7
Catocala/ Othreis
T * Acontiinge
——p Acontiing
124 Eutetiinae
1 2 14 & Nolinae
e _ 16 Chlogphorinae
1 15 17 ® Sarrothripinae
Stictopterinae
20 .
7o a1 ¢ Plusiinae
Amphipyrinae
p Acronictinae
. Pantheinae
24 .
22 3 Noctuinae
2 Cugulliinae
5 Lithophanini
28™ Psaphidini
29 Hadeninae
2 Gh I
3 . 32 ottulini
Stiriini

33 Heliothinae
34™e pgaristinae

propone un drbol filogenético de los noctuidos (Fig. 2) basado
fundamentalmente en caracteres larvarios (Beck, 1992). Esta
filogenia difiere bastante de la de Kitching, lo querefleja tanto
las discordancias entre ka morfologia adulta y lalarvaria como,
sobre todo, el punto de vista particular dei avtor (su interpre-
tacion no es cladista en el sentido estricto). El esquema de
Beck pone de nuevo en evidencia la necesidad de considerar
la anatomia larvaria y la de seguir reuniendo datos; supone un
avance por cuanto gue presenta un esquema alternativo que
verificar frente al de Kitching y porgue incluye gran cantidad
de informacion sobre las larvas que estaba inédita. incluye 18
subfamilias {Tabia 1), tres de las cuales no habia considerado
Kitching (1984} (Aediinae, Bryophilinae y Eublemminae), y
trata Hermintinae dentro de los noctuidos {que habian sido
excluidos por dicho autor si se consideraban los Aganainae
como familia aparte).

Poole (1995), en uno de los tomos dedicados a la fauna
de noctuidos de Norteamérica, es el siguiente autor en
proponer explicitamente una filogenia subfamiliar (Fig. 3), en
este caso s6lo de los noctuidos trifinoides (tal como se definen
clasicamente, es decir, los noctuidos “superiores” o supuesta-
mente mas “avanzados”™). Reconoce que no €5 una propuesta
formal, puesto que bastantes grupos estén sin caracterizar
satisfactoriamente. Justifica su propuesta como hipbtesis
preliminar explicita a ser comprobada en futuros estudios
sobre filogenia de noctuidos {come en esencia hacen otros
autores subsiguientes; véase Speidet et ak., 1996b, Kitching &
Rawlins, 1998 y Yela, 1998). Incluye 16 subfamilias, es decir,
7 mas que Kitching (1984) para el mismo grupo (Bustrotiinae,
Condicinae, Stiriinae, Eriopinae, Psaphidinae, Bryoph]lmae
y Oncocnemidinae; Tabla 1),

Speidel et al. {1996b} proporcionan un aﬂalzsm cladisti-
co exhaustivo y minuciosamente fundamentado, aunque
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Dilobini
? Pantheini

Rivulinae
Herminiinae
Catocalinae
Catocalini
QOphiderini
Gonepterini
? Agaristinae
Acronictinae
Acronictini
Euteliinae
Chloephorinae
Sarrothripinae
Noctuinae
Agraotini
Noctuini
Hadapameini
Cuculliinae

-
-
-

FASE 2:
Catocaloide

~[FASE 1:
Deltoide

siguen reconociendo que fa escasez de datos dificulta las
interpretaciones. [ncluyen 30 subfamilias (Tabla 1), entre ellas
Herminiinae {pero no Aganainae); aparte de &sta, Camptolo-
minae, Eustrotiinae, Bagisarinae, Aediinae, Tytinae, Stiriinae,
Bryophilinae, Sinocharinae, Lophonyctinae y Pseudeustrotii-
nae son adiciones respecto del esquema de Kitching (1984).
Su filogenia (Fig. 4) incluye numerosas policotomias.
Kitching & Rawlins (1998} hacen un repaso detaliado
de lo gue se conoce acerca de la evolucién vy relaciones de
parentesco de fos noctuoideos en el volumen cosrespondiente
de ia célebre serie “Handbuch der Zoologie™, sin proponer
nuevos cladogramas. De nuevo, y a pesar de la ingente
cantidad de informacién discutida, uno de los argumentos
recurrentes es ¢l grado de desconocimiento que fenemos
acerca de muchos grupos de noctuidos: “La composicidn y el
monofiletismo de la vayoria de las [subfamilias] son todavia
sujetos de discusion, como lo €5 su nimero. La morfologia de
los estados inmaduros y de los adultos esta sorprendentemente
tnal conocida, y una informacién tal es critica con objeto de
proponer una filogenia defendible”. Discuten datos de 29
subfamilias (Tabla 1), incluidos los Herminiinae. Nombres
que no aparecian en Kitching (1984) son Bryophilinae,

Stictopterinae
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Fig. 2 . - Representacidn de las
relaciones fillogenéticas ensre las
subfamilias  de  Noctuidee de
acuerdo con Beck (1992).

Fig. 2.- Sketch of the phylogenetic
refationghips  among  noctuid
subfamilies aceording to Beck
(19923,

Raphiinae, Calpinae, Aganainag, Cocytiinae, Eucocytiinae,
Eustrotiinae, Bagisarinae, Psaphidinae, Dilobinae, Condici-
nae, Stiriinae, Glottulinae v Ufeinae. Excluyen de Noctuidae
toda la linea nolinoide o cloeforineide, segin el término
utilizado en Yela (1998) (Nelidae sensu Kitching & Rawlins,
1998, con 9 subfamilias) y Pantheinae (Pantheidae sensu
Kitching & Rawlins, 1998). Debe hacerse notar que el manus-
crito fue terminado en 1992 y representa el estado de los
conocimientos y las ideas de los autores en aguel momento.
Simultdneaments se publica la dltima de las contribucio-
nes 2 la filogenia de los noctuidos basada en datos morfologi-
cos (Yela, 1998) (Fig. 5), cuyos objetivos son discutir vy
sintetizar toda la informacion publicada previamente (fanto
referente a adulfos como a larvas), dar contenido explicito a
puntos de vista alternativos a los ya publicados y servir de
estimulo ¢ hipdtesis de partida para estudios subsiguientes.
Dado que el manuscrito fue entregadoe a finales de 1995 y que
del trabajo de Kitching & Rawlins (1998) sole se dispuso de
informacién previa enviada por algunos colegas, los argumen-
tos de Speidel etal. (1996b) no se pudieron tener en cuenta mas
que en un breve apéndice affadido posteriormente y los
proporcionados por Kitching & Rawlins (1998} se
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Fig. 3.- Cladograma testalivo de las relaciones filogendticas entre las
subfamilias de noctuides trifincides propuesto por Poole (1995).

Fig. 3,- Tentative cladegram of the phylogenetic relationships among trifineid
noctuid subfamilies preposed by Poole (1995},

Fig. 4.- Cladograma de las relaciones filogenéticas entve {as subfamilias de
Noctuidae y sus grupos hermanas propuesto par Speidel et al. (1996b).

Fig, 4.- Cladogram showing the phyllogenetic relationships amoeng noctuid
subfamilies and their sister groups proposed by Speidel et al. (1596b},



482

anainoide
[i-anteinoide

José L. Yela & lan J. Kitching

g e o g - .
S £ @ F o 2 w
@ e £ o o T @ o
§ 8,88 2 5f:8f L2289 58 548 %9
s 28 &£ 8L 82 gttt [ B5E L YE EEEE EE S
c £ & § o0 £%5 £ av o £ 8§ 5 82 FE = §E &F £ o8 T g 2
¢ & F 2 £ =28 BF 9o g £ S % g B 24 £ 2E 8% 8 v D
mfﬁ'ﬂﬂmoﬁ:@:ﬂhoNQ:JWO...DWL.GJ'SU!::’WO
< oW LwzZzd e HBIEO O OL M E I OaTH B O T2
52]53 1§_455
48 149150 J51
44 145 46 47
40 |41 42 43
34135 36 137 38 39
281;9 30 |3 32 33
18§19 20 J21 22 23 24 {25 126 27
12 13 14 15 16 17
8 9 10 ikl
8 7
4 5
2 3
1

Fig, 5.~ Cladograma tentativo de las relaciones filogenéticas entre las subfamilias de Noctuidae propuesto por Yela (1998).

Fig. 5. -Tentative cladogram of the phylogenetic refationships among noctuid subfamities proposed by Yela (1998).

discutieron muy por encima. En Yela (1998) se consideran 28
unidades de nivel subfamiliar (Tabla 1), de las que se recono-
ce que algunas pueden seguir siendo grupos parafiléticos o
polifiléticos. Aun asf, y admitiendo de nuevo la parquedad de
conocimientos y su dificil interpretacion, se propone un
esquema filogenético que aparentemente resuelve todos los
nodos (no presenta policotomias al nivel subfamiliar; véase
critica més abajo). Yela (1998) insiste en que algunos de los
caracteres tenidos en cuenta en la elaboracion de la filogenia
pueden ser espireos v que la interpretacion de los estados de
cardcter es en ocasiones reflejo mas del conocimiento personal
que el autor tiene de especies concretas que de un analisis
estadistico formal de la distribucién entre grupos de un
ntmero suficientemente elevado de caracteres, Respecto de
Kitching (1984), el esquema varfa en que los Herminiinae y
los Aganainae se consideran noctuidos, ¥ s¢ reconocen
ademas las siguientes subfamilias: Earladinae {denominada
Eariinae), Gonopterinae, Calpinae, Bustrotiinae, Bagisarinae,
Raphiinae, Bryophifinae, Stiriinae y Dilobinae.

Por su parte, Weller et al. (1994) publican los primeros
resultados sobre filogenia molecular de noctuidos (que se
discuten con cierto detalle en Yela, 1998). Secuencian genes
independientes del ADN mitocondrial y del ARN ribosémico
nuclear y combinan los resultados en estimaciones filogenéti-

cas {produciendo arboles de consenso estricto tras someter log
datos a prucbas de aleatorizacién muestral o “bootstrap™). Las
conclustones fundamentales tienen que ver con las relaciones
de parentesco evolutive de los noctuidos con otros grupos de
noctuoideos de supuestamente el mismo rango, pero ademds
adelantan gue los noctuidos no deben ser considerados wn
clado, sino un grado (es decir, serian un grupo parafilético).
Los resnitados, discutidos en funcidn de procedimientos
cladisticos, desvelan la presencia de dos posibles clados,
Sorprendentemente, son a grandes rasgos asimilables a los
cuadrifinoides y trifinoides de la literatura cldsica (para una
definicién mds precisa, véase Yela, 1998). Los cuadrifinoides
quedan aseciados a los Arctiidae cuando el cladograma se
construye en funcién de una raiz trifina. Una sola familia
{monofilética) no queda de manifiesto en ninguno de los
drboles resultantes de las pruebas de aleatorizacién muestral
efectuadas por dichos autores. Como Weller et al. (1994)
advierten, y como se discute en Yela (1988), esta interpreta-
cién es provisional, puesto que los andlisis se basan en una
serie nury corta de especies seleccionadas (n = 26, de las
cuales s6lo 10 son noctuidos). Como reconocen, la adicidn de
ofras especies puede fener una influencia profunda en la
topologia del arbol que proponen (véase también Weller et al,,
1992) v, por lo tanto, en las conclusiones,
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LA TAXONOMIA SUBFAMILIAR DE NOCTUIDOS!
EL GRAN ROMPECABEZAS

La delimitacion de la familia

El monofiletismo de los noctueideos, el grupo (superfamilia)
que incluye los noctuides, no se discute hoy dia (Kristensen,
1985; Minet, 1986; Holloway et al., 1987; Common, 1990;
Miller, 1991; Scobie, 1992; Kitching & Rawiins, 1998). La
autapomorfia caracterfstica de Nocteoidea es la presencia de
6rganos timpanicos metatoracicos, de estructura y posicion
tGnicas (Eggers, 1925; Richards, 1932; Brock, 1971; Scoble,
1992; Kitching & Rawlins, 1998), que recogen ultrasonidos
de frecuencias ¢ intensidades que se corresponden con los
gritos de ecolocacion de los murciélagos insectivoros (Fenton
& Fullard, 1981; Fuliard, 1988) v que les ayudan a evitarlos
(Roeder, 1967). Los noctuoideos forman una superfamilia
muy homogénea, de origen evolutivo relativamente reciente
{véase Garcla-Barros, este volumen), y compuesta de grupos
estrechamente relacionados. Dado que algunos de estos
grupos {o familias) estAn mal caracterizados (puesto que de
momento s6lo han podido ser definidos por combinaciones de
caracteres, que BN 2 uno son compartidos por otras familias),
el nimero de las familias consideradas varia entre autores
{Tabla 1). Tampoco hay acuerdo sobre sus relaciones de
parentesco, a pesar de los evidentes avances de los Gltimos
afios (para mas detalles véase Holloway et al., 1987, Scoble,
1992 o Kitching & Rawlins, 1998).

Obviamente, este estado de cosas no favorece la
delimitacion de la posicidn taxondmica de los noctuidos. Es
mas, hasta bien recientemente no se habia conseguido ni
siquiera caracterizar el grupo por autapomorfia alguna.
Kitching {1984) prepone la consideracion de la posicién
postespiracular del opéreulo timpanico como autapomorfia de
los noctuidos; pero Minet (1986) critica dicho punto de vista
sefalando que tal estado de carfcter no es exclusivo de
noctuidos. Recientemente, Kitching & Rawlins (1998),
discutiendo informacidn de Richards (1932), indican que la
posicidn del opéreulo es variable y su inferpretacion filogené-
tica problematica. Por esta razon, actualmente no se suele
utilizar la variacion de este cardcter para tipificar familias
dentro de noctucideos (pero véase Speidel et al., 1996b).

Minet {1986} sugiere que el ensanchamiento dorsal
caracteristico de las bandas esclerosadas postespiraculares de
la zona pleural del urosomito I (A1) de los adultos puede ser
sinapomérfico para todos los grupos de noctuidos. Este mismo
estado de cardcter es utilizado por Yela (1998) para tipificar
el grupo. Sin embargo, el propio Minet reconoce que algunos
arctidos “superiores” poseen unas bandas parecidas. Asimis-
mo, Kitching & Rawlins {1998) ponen en duda la validez de
esta pectiiaridad por cuanto que aparece al menos en algunos
Arctiinae y no se observa en muchos noctuidos. Minet (1986)
v Yela (1998) interpretan que la forma de las mencionadas
bandas no es homologable en Arctiinae y Noctuidae, y poreso
utilizan este caracter. Pero el examen de abddmenes de un
nlimero mucho mayor de especies de ambos grupos (especial-
mente de origen tropical} nos lleva actualmente a compartir
las dudas sobre dicho cardcter y # desecharlo como verdadera-
mente informativo.

Lasituacién y proximidad de las cavidades contratimpa-
nicas { = cavidades timpanicas internas, cavidades antitimpd-
nicas o sacos timpanicos IV, segin los autores), esgrimida
como posible autapomorfia por Minet {1986), es considerada
dudosa por el propic autor, ya que es compartida por muchos
arctidos, limantridos e incluso notoddntidos. Ademds, los
grupos basales de noctuidos presentan dichas cavidades
netamente separadas (Speidel et al., 1996b; Yela, 1998).

Speidel et al. (1996b) sugieren que el tamafio de las
espinas tibiales, alargadas en los noctuidos con relacién a las
tibias, puede ser el estado de cardeter que tipifique la familia;
pero fa validez de este atributo ha de consiatarse, puesto que
ciertas especies de noctuidos (en particular ciertos Aganainae,
los Pantheinae, fos Raphiinae, algunos Acrenictinae, algunos
Amphipyrinae y algunos Hadeninae) tienen espinas tibiales
més cortas que ofras adscribibles a otras familias noctuoides.
Seria interesante comprobar si existe alguna relacion entre la
proporcion longitud de la tibia/longitud de la espina tibial y el
tamafio {envergadura, anchura del torax) de los individuos de
una muestra suficientemente grande de especies noctuoides,
puesto gue un efecto puramente alométrico, independiente por
completo de las relaciones {ilogenéticas, no puede descartarse.

Como es bien conceido, las larvas de noctuidos poseen
una glandula “cervical” ventral o adenosma de disposicion
“yertical” (Godfrey, 1987). Dicha estructura no se encuentra
en arctidos, pero si en notoddéntidos (en los que es “horizon-
tal” o comprimida dorsoventralmente, y probablemente no
homologable a la de noctuidos; Miller, 1991). Si esto es
cierto, 1a presencia de adenosma vertical podria argiiirse como
autapomoérfica para Noctuidae, y su ausencia en Aganainae,
Rivulinae y algunos Hypeninae habria de interpretarse como
una reduccion secundaria (o, en ¢l case de Aganainae, como
estado plesiomérfico gue excluirfa el grupo de Nectuidae;
véase Speidel et al., 1996b, v comentarios mds abajo). Sin
embargo, Gardner (1941} y Speidel et al, (1996b) hacen notar
que algunos Lymantriidae presentan una estructura parecida,
quizd homologa. Por esta razén, y mientras el asunto no sea
estudiado mds en detalle, la presencia de adenosma vertical no
puede utilizarse para caracterizar los noctuides con garantias.

Kitching & Rawlins (1998) sugieren ofras cuatro
posibles autapomorfias de los noctuidos: (1) la posesion de un
Iobule cilindrico interno en la galea del complejo maxilar
larvario (resefiado por primera vez por Grimes & Neunzig,
1986); (2) 12 condicion quetotactica del torax larvario, dotado
en posicién subventral (SV) de 2 setas en el protérax (T1), 1
en el mesotorax (T2) y 1 en el metatdrax (T3) (estado 2+1+1);
{3) la presencia de la mancha orbicular en el ala anterior
(puesta de relieve por Holloway, 1988); y (4) el anclaje de los
misculos retractores de las apofisis posteriores (uresomito IX
o A9) del ginopigio, que tiene lugar en el urosomite VIL{AT)
en vez de en el VIII (AB) (Stekol'nikov, 1967). Sin embargo,
ninguno de estos estados de cardcter puede ser esgrimido
como apomorfico para noctuidos de una manera fiable en el
estado actual de los conocimientos:

1. Lébulos en las galeas sélo aparecen, ademés de en
noctuidos, en ninfalidos v en drctidos, pero tienen una
estructura diferente, no homologable. Podrian ser una
buena autapomorfia para ¢l grupo si no fuera porque los
Pantheinae, todos los grupos de la linea nolinoide {(Noli-
dae sensu Kitching & Rawlins, 1998) y Acronictinae
carecen de ellos (Kitching & Rawlins, 1998). 5i se
considera que los Pantheinae son noctuidos basales, que
¢l complejo nolinoide es incluible en Noctuidae y que los
Acronictinae (o al menos parte de ellos) son verdaderos
trifinoides que por reversidn o reduccién secundaria
presentan algunas analogias con ciertes grupos de noctui-
dos basales {como se mantiene en Yela, 1998), este
caracter podria defenderse come la autapomorfia por
excelencia de los noctuidos, perdida secundartamente en
los mencionados grupos. 81 se considera que los panteinos
y el complejo nolineide son excluibles de Noctuidae pero
que los acronictinos pertenecen a a rama trifinoide de la
familia, el supuesto seria el mismo; los 16bulos se habrian
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reducido en Acronictinae solamente. Si se interpreta que
los panteinos y el complejo nolinoide son excluibles de
Nectuidae y que los Acronictinae son Jos noctuidos méas
basales, como proponen Kitching & Rawlins (1998), la
cuestion no es ya tan clara; o bien este ditimo grupo ha de
exchuirse también de los noctuidos o bien la presenciz de
Iébulos en las galeas no es propia de Ia familia, sino del
ctado que comprende el resto de los noctuidos excepto los
acronictinos,

2. El significade filogenético de la condicién quetotdctica
2+]1+] fue discutido en detalie en Yela (1988). Resumien-
do, es el estado general para Lepiddpteros (Stehr, 1987),
vy parece razonable pensar que, a partir de esta configura-
cion original, en la linea noctuoide se hubieran producido
medificaciones haciz el estado 2+242 en diferentes
ocasiones, en concreto en algunos Notodontidae {Godfrey
& Appleby, 1987), en los Doidae (Donahue & Brown,
1987}, en los Arctiidae (Kitching, 1984; Habeck, 1987)y,
dentro de los noctuidos, en los Bariadinae v Eligminae
{considerados Nolidae por Kilching & Rawlins, 1998), en
los Hadeninae Glottulini y al menos ¢n algunos Catocali-
nae y Plusiinae (Kitching, 1984; Poole, 1995; Speidel et
al., 1996b; Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998).
Incluso se han producido cambios hacia otros estados con
mayor niimero de setas en meso y metatérax (estados
24342 y 2+3+3 de los Oenosandridae) (véase también
Common, 1999). Por otro lado, dentro de los noctuoideos
la condicidn 2+1-+1 no es exclusiva de noctuidos, puesto
que la comparten algunos notodéntidos (Godfrey &
Appleby, 1987).

3. La mécula en la celda del ala anterior no es comin a
todos los grupos de noctuidos (falta, incluso en la cara
ventral de las alas anteriores, al menos ea todo el com-
piejo nolinoide, en Bagisarinae y en muchos géneros de
otras subfamilias, pero no en todos los Herminiinae,
como mencionan Kitching & Rawling, 1998; véase, por
ejemplo, el género fdia Hibner [1813]). Ademas, esta
presente en al menos algunes Notodontidae y Lymantrii-
dae (por ejemplo, en ia bien conocida Lymaniria dispar
Linnaeus, 1758).

4. Como comentan Kitching & Rawlins (1998), los Noctuidae
(excluidos los panteinos) difieren de los Lymantriidae y de
fos propios Pantheinae en la posicién de anclaje de las
apdfisis posteriores del ginopigio, pero el estado apomérfico
y la distribucion taxonémica no han sido determinados
todavia, por lo que dicho cardcter no puede esgrimirse de
momento come filogenéticamente informativo.

;Como caracterizar fos noctuidos, pues? En el estado
actual de los conocimientos volvemos mds o menos al punio
en que estabamos en 1984, cuando Kitching buscaba afanosa-
mente al menos una apomorfia para no dejar sin caracterizar
un grupo tan diverso, Tras los esfuerzos por aclarar fa cuestién
de los Gltimos afios, tenemos que reconocer que aungue ¢l
nivel de informacién es mayor, no podemos tipificar adecua-
damente los nocfuidos ya tratemos los panteinos y las lineas
nolinoides (Nolidae sensu Kitching & Rawlins, 1998) dentro
o fuera, y que el grupo, tal como se considera aqui, no es
monofilético (lo que defienden asimismo Weller et al., 1994
v Kitching & Rawlins, 1998), La imagen de refativa uniformi-
dad y de aparente claridad que dejan traslucir los cladogramas
propuestos por Speidel et al. (1996b) y sobre todo por Yela
(1998) es parcialmente ilusoria (véase mas abajo).

Delimitacion y relaciones de parentesco
entre subfamilias

Al examinar la tabla [, comprobamos que no $6lo el niimero de
subfamiliag varia entre autores (sucesivamente, n= 19, 19, 21,
18, 20, 30, 29 y 28}, sino que se aprecia un aumento claro y
progresivo. Desde 1984 hasta 1992 se tendian a reconocer
alrededor de 20 subfamilias v entre 1996 y 1998 alrededor de
30. Hay que tener en cuenta que, como ya se ha dicho, Kitehing
& Rawlins (1998) no incluyen entre los noctuidos ni los
panteinos (fam. Pantheidae} ni los grupos nelinoides {fam.,
Nelidae), y que si se incluyen el nlimero total de subfamilias
consideradas en su trabajo asciende a 39. Este aumento es sin
duda reflejo del esfuerzo dedicado al esclarecimiento de las
relaciones de parentesco de los noctuidos durante la dltima
década y media, examinando adultos y estados inmaduros de
numerosas especies de zonas templadas, tropicales y ecuatoria-
les. Este esfuerzo ha conducido a desvelar numerosos sistemas
de caracteres morfoldgicos que pueden ser potencialimente
informativos en relacion con la fillogenia, aunque la interpreta-
cion es diferente entre auteres por las razones varias veces
mencionadas. A continuacitn se relacionan todos los nombres
subfamiliares publicados desde 1984 siguiendo aproximada-
mente el orden en que, de acuerdo con nuestra concepeitn
actual de la filogenia de los noctuidos, pueden haberse ido
diferenciando, junto a una breve discusion sobre su caracteti-
zacion y posibles relaciones de parentesco filogenético. Los
estados de cardcter considerados apomorficos para cada grupo
se sefialan mediante una (A), pero no se han anotado muchos
de los de aquellas subfamilias bien caracterizadas en la
literatura (a la que se reficre en cada caso particular).

Linea nolinoide. Corprende varios grupos, a los cuales se ha
asignado distinta categoria segin los autores. En ocasiones se
han tratado dentro de los noctuidos, aungue no siempre en una
posicidn basal (véase Kitching, 1984, Fig, 1 de este trabajo; o
Speidel et al., 1996b, fig. 4), v en otras fuera (véase Kitching,
1984, paramds detalles). Kitching (1984) reconoce 3 subfami-
lias, que incluye dentro de noctuidos {Chloephorinae, Sarroth-
ripinae y Nolinae); Beck, 2 subfamilias (Chioephorinae v
Sarrothripinae; sitia Nolidae fuera de Noctuidae); Speidel et
al. (1996b), 4 {Camptolominae, Chloephorinae, Sarrothripinae
y Nolinae); y Yela (1998) otras 4 (Eariadinae, Chloephorinae,
Sarrothripinae y Nolinae). Kitching & Rawling (1998) dan un
vueleo a la cuestidn, de acuerdo con informacién compartida
por J. D. Helloway, y segregan estos grupos de Noctuidae,
considerandolos todos dentro de Nolidae (véase Holloway,
1998). En <l seno de esta familia sithian, de manera provisio-
nal, 9 subfamiiias: Nolinae, Chloephorinae {donde incluyen
Sarrothripini y Camptolomini), Westermanniinae, Eariadinae,
Bleninae, Risobinae, Collomeninze, Afridinae y Eligminae. A,
pesar de que histéricamente ha habido acuerds entre los
diferentes autores sobre la estrecha relacion entre todos estos
grupos, pocos han sufrido tantas reconsideraciones de rango
y posicidn. Caracteristicos de la linea nolinoide son: (1) el
capulio en forma de barca, cuya pared es doble (A); {2) la
presencia de timbales en el esternito de A2 (A) (que por lo
tanto no pueden ser homdlogos de los que poseen [os drctidos,
en los metepisternos, ni los limantridos, en el esternito de A3Y;
(3) el misculo andropigial M4 dividido, como en los pantei-
nos y en los noctuides “superiores”, pero con el extremo basal
de 1a rama superior inserto en una posicién mas ventral, hacia
el centro del vincuum (Speidel & Naumann, 19953 (la manera
de insercidn puede ser (A), perc la divisién del musculo en
dos haces debe ser convergente con el estado andlogo que
presentan Pantheinae vy las lineas trifinoides); y (4) la presen-
cia de rebordes internos en los margenes dorsales de los
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saceuli, gue se fusionan a la filfura o juxia, en ¢l andropigio,
que adquicre una forma especial (A7) (Holloway in Kitching
& Rawlins, 1998). El retindculo de los machos es alargado (en
forma de barra) excepio en Eariadinae, donde falta secundaria-
mente o estd transformado er un mechdn de pelo (Kitching,
1984; Yela, 1998); pere este estado de caracter es plesiomor-
fico (esta presente en Arctiidae y tamibién en Aganainae}, y en
todo case indica una posicion basal de esta linea en la filoge-
nia de Noctuidae (si es que son noctuidos en definitiva). Hacia
una fal posicion basal, o incluso externa a noctuidos, apuntan
los siguientes estados de caracter: (1) ausencia de 1ébulos en
las galeas farvarias (Kitching & Rawlins, 1998); (2} ausencia
de mécula en la celda del ala anterior; {3) ausencia del
misculos extensores de lag valvas (M3 de Forbes, 1939 =M2
de Tikhomirov, 1979) en e andropigio, lo que representa el
estado de cardcter plesiomdrfico, come en Notodontidae,
Lymantriidae, Arctiidac y en otros noctuidos cuadrifinoides
(Kuznetzov & Stekol'nikov, 1989; Speidel et al.,, 1996b,
Kitching & Rawtlins, 1998); (4) wncus del andropigio no
alargado (Speidel et al., 1996b; Yela, 1998); y (5) cavidades
contratimpanicas relativamente pequefias y no fusionadas por
su cata interna {Speidel et al., 1996Gb; Yela, 1998). Por el
contrario, los siguientes estados de caracter revelan parentesco
con los noctuidos: (1} presencia de adenosma vertical en las
larvas de muchas especies; (2} presencia en Al de los adultos
de las bandas esclerosadas postespiraculares caracterfstica-
mente engrosadas (Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998);
{3) condicidon quetotictica toracica SV de las larvas 2+1+1
{como en ia mayoria de fos noctuidos), pero con la excepoién
de Eariadinae y Eligminae (gue tienen un patron 2+2+2, como
en Arctidos y aiguncs géneros de noctuides);, v (4) en la
mayoria de las especies, presencia de 2 setas SV en Al (al
contrario que en los cuadrifineides, que tienen 3, y anéloga-
mente a lo que ocurre en la gran mayoria de los trifinoides;
esto puede ser el estado plesiomdrfico o una convergencia).
Las posibles apomorfias de cada subfamilia estan detalladas
en Kitching & Rawlins (1998} y en Holloway (1998), asunto
en el que no se va a insistir agui.

Pantheinae. Kitching (1984), Beck (1992), Poole (1995),
Speidel et al. (1996 y Yela (1998) incluyen este grupo entre
los noctuides, pere Kitehing & Rawlins (1998) lo excluyen,
otorgandole categoria familiar, Los tres primeros autores
relacionan ios Pantheinze con los Acronictinae (entre los
trifinoides), incluyéndoles Beck (1992) incluso dentro de
éstos Ultimos. Pero Speidel et al. {1996b) les asignan una
posicién algo mds basal, completamente fuera de la lineas
trifinoides. Yela (1998) les asigna una pesicion totalmente
basal (como proponen también Lafontaine & Peole, 1991).
Este grupo se distingue por la modificacion extrema del
érgano auditivo (A) (Richards, 1932; Kitching, 1984; Yela,
1998), con el opéreulo timpanico casi totalmente o totalmente
reducido (no siempre estd ausente, segln Speidel et al,
1996b). Por esta razdn, por carecer las larvas de ldbule
cilindrice en fas galeas pero poseer setas secundarias incluso
en la cépsula cefalica en todos los estadios (como ocurre en
Lymantriidae), por mostrar las pupas tres atributos que
comparten con Hméantridos y érctidos {ausencia externa de
sutura epicraneal, fémures proforacicos ocultos y presencia de
pilosidad secundaria que parfe generalmente de regiones
homologas de las verrugas larvarias; Mosher, 1910) y por
cstar situado el anclaje de los masculos retractores de las
apofisis posteriores del ginopigio en el urosomito VIH {como
en Lymantriidae), Kitching & Rawlins (1998) proponen fratar
el grupo a nivel familiar (Pantheidae). Sin embargo, la
ausencia de Iébulos en las galeas podria representar una

reduceidn secundaria, gue en noctuidos ocwre al menos
también en Acronictinae, La presencia de setas larvarias
secundarias en fos primeros estadios podria ser convergente,
Los tres atributos de las pupas aparecen también en algunos
grupos de noctuidos (Kitching & Rawlins, 1998). Y el
significado filogenético del anclaje de las ap6fisis ginopigiales
no estd suficientemente aclarade. Por todo ello, e punto de
vista de dichos autores es discutible, méaxime cuando los
panteinos muestran bastantes caracteres, apomorficos o no,
propios de los noctuidos (véase Yela, 1998): (1) patrén
quetotdctico subventral larvario 2+1+1, (2) presencia de
adenosma vertical (aungue ya se ha comentado que algunes
Lymantriidae presentan una estructura parecida), (3) macula
en la celda del ala anterior y {4), en Al de los adultos,
presencia de las bandas esclerosadas postespiraculares
caracteristicamente engrosadas. Poole (1995), Speidel &
Naumann (1995) y Speidel et al. (1996b), recogiendo ideas de
Bérner {19493, sugieren que los panteinos podrian estar
vinculados con acronictinos y briofilinos {(dentro de los
trifinoides), fundamentalmente en virtud de la estructura
microscopica de la superficie de la espiritrompa; sin embargo,
la validez fllogenética de este carécter ha de ser constatada
(Speidel & Naumann, 1995: 134). Qtro estado de cardcter
supuestamente avanzado de los panteinos es fa divisidn en dos
haces del misculo M4 del andropigio (excepto en Panthea
Hiibner, [ 18207, donde se ha podido reducir secundariamente;
Speidel et al., 1996b), divisién presente en los noctuidos
“superiores” (lineas trifinoides); sin embargo, la distribucion
de este estado de cardcter a o largo de la filogenia de los
noctuidos no estd bien comprendida y merece mayor atencidn
(Kitching & Rawling, 1998), y su aparicidn en Pantheinae
puede ser también coavergente. De hecho, los panteinos
muestran algunos estados de caricter tipicamente cuadrifinoi-
des: (1) la estructura del corion del huevo, relativamente
simple, con costillas coridnicas escasas y poco marcadas (obs.
pers.); (2) la fusion del esclerito paratergal o pleurito que
articula virculum y tegumen en el andropigio (obs. pers.), lo
que es caracteristico para los cuadrifinoides (Lafontaine &
Poole, 1991; Kitching & Rawlins, 1998); (3} Ia morfologia
timpénica, sin esclerito nodular timpénico (o “barra timpéni-
ca”, en expresion de Speidel et al., 1996b) “en hombrera”
{“epaulette”; véase Eggers, 1919), con las cavidades contra-
timpénicas separadas y el apérculo timpanico apenas visible
o no visible en absoluto (Richards, 1932: 28; Kitching, 1984:
219-220; obs. pers.) y (4) la ausencia de musculos M3 en el
andropigio, come en ofros noctuidos cuadrifinoides (y otros
Noctuoidea).

Aganainae { = Hypsinae}. Fueron excluidos de los noctuidos
por Kitching (1984), Beck {1992) y Speidel ef al. (1996Dh) en
virtud de la posicién preespiracular del opéreulo timpénico y
de ta ausencia de adenosmia vertical en las larvas, Como se ha
visto, el primero de los estados de cardeter no es filogenética-
mente informativo (aparte de que en realidad el espirdculo estd
oculto ¢n este grupo entre dos estructuras débilmente esclerosa-
das, y su posicidn es ambigua; Holloway, 1988). El segundo
tiene también una interpretacion dudosa (véase més arriba), y
su reduccidn en Aganainae puede significar gue conservan el
estado plesiomorfico, en cuyo caso se puede especular con su
exclusion de Noctuidae, o bien una reduccion secundaria
(véase Rivulinae, més abajo). Minet (1986), Holloway {1988),
Kitching & Rawlins (1998 y Yela (1998), entre otros, los
incluyen entre los noctuidos. Las larvas poseen sefas primarias
muy largas, que a veces son plumosas, y que parten de pegue-
fas elevaciones de la cuticula o chalazas; pere nunca hay setas
secundarias (Holloway, 1988; 1a afirmacidn en sentido contra-




496 José L. Yela & lan J. Kilching

rioen Yela, 1998, se debe a un error de interpretacion, como se
explica mas abajo). Su férmula quetotdctica subveniral es
2+1+1, condicidén que presentan fa mayoria de los demas
noctuidos (pero no los drctidos). En las pupas, las tibias
protoracicas estan ocultas (como en noctuidos cuadrifinoides,
érctidos y liméantridos) y ias mesotoricicas son contiguas a los
ojos (como ocurre en 1a mayoria de los noctuidos cuadrifinoi-
des; Kitching & Rawlins, 1998), y poseen una fila transversal
de cortas pero profundas impresiones en la zona posterior del
metatérax (A) (Kitching & Rawlins, 1998). Los adulios
presentan (1) ef par de bandas esclerosadas postespiraculares
engrosadas dorsalmente que relacionan las prolongaciones
anterolaterales de A2 con los escleritos laterotergales corres-
pondientes de A1 (Minet, 1986; Yela, 1998), aunque como se
ha visto la interpretacidn de este cardoter es dudosa (puesto que
s compartido por muchos Arctiinae); (2} los palpos labiales
son largos y estdn dirigidos hacia arriba, como en muchos
noctuidos cuadrifinoides; (3} en el complejo auditivo tordcico
falta el timbal, que proporciona uno de los caracteres autapo-
marficos por excelencia de los drctidos (Kitching, 1984; Minet,
1986, Common, 1990; Scoble, 1992; Kitching & Rawlins,
1998); (4) las cavidades contratimpénicas son relativamente
pequefias v estdn separadas entre si (pers. 0bs.), como ocurre
en los noctuidos “inferiores” (Speidel et al., 1996b; Yela,
1998); (5) en las papilas anales falta el otro cardcter autapo-
moérfico de los arctides, las glandulas feromonales (Holloway,
1988, Kitching & Rawlins, 1998), por lo que una posible
asociacién con dicha familia, si aquella no esredefinida, queda
descartada (v, de esta manera, la ausencia de adenosma puede
arglirse como una reduccion secundaria, aunque podria seruna
sinapomorfia de Aganainae + Arctiidae); (6) en las zalas, el
retindculo de los machos tiene forma alargada o de barra (esto
si ocurre entre los drctidos y en toda fa linea nolinoide), lo que
se interpreta aqui come estado plesiomdrfico y contribuye a
atribuir 2 los aganainos una posicidn basal dentro de los
noctuidos; {7) existe una macula en a celda del ala anterior, al
menos en posicidn ventral (Holloway, 1988); v (8) presentan
una estructura cuticular elipsoidal en las alas anteriores, Ginica
en toda la superfamiiia (A?) (Holioway, 1988). El patron
general de morfologia genital es asimilable &l de los noctuidos,
con el uncus esclerosado y alargado (Speidel ¢t al,, 1996b;
Yela, 1998}, relativamente parecido al de Herminiinae, y una
arquitecturs tridimensional de vesica y cervix bursae relativa-
mente compleja (Holloway, 1988; Yela, pers. obs.), aunque
faltan los misculos M3 (situacidn plesiomérfica; véase mas
arriba, Hnea nolinoide).

Herminiinae. En funcién de la posicion preespiracular de su
opérculo timpénico en la mayoria de las especies (Forbes,
1918; Owada, 1987; pero véase Owada, 1998), durante algunos
afios este grupo fue segregado de los noctuidos por bastantes
autores (Kitching, 1984; Kristensen, 19835; Common, 1990).
Ya se ha comentado la dificultad de la interpretacion de dicho
estado de cardcter, Herminiinae comparte con los cuadrifinoi-
des los estados de cardcter bédsicos (véase Berio, 1891 y
Kitching & Rawlins, 1998), por lo que hoy dia existe unanimi-
dad en cuanto a considerarlos noctuidos relacionados eon las
lineas hipenoides y catocalinoides (Beck, 1992; Speidei et al,
1996b; Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998). Las autapo-
morfias de este grupo son comentadas por Speidel et al
(1996h), Kitching & Rawlins (1998) v Yela (1998).

Strepsimaninae ( = Hypenodinae). La composicién vy el
monofiletismo de este grupe estdn sujetos a debate. Es un
grupo mal caracterizado, que comparte la mayoria de sus
estados de cardcter con Hypeninae. Como se resalta en Yela

(1998), el artejo distal de los palpos labiales es muy largo,
pero lo mismo ocurre con algunas especies de hipeninos. Por
lo tanto, no se puede utilizar como autapomorfia. La ausencia
de ocelos, esgrimida por algunos autores {Forbes, 1954,
véanse comentarios en Kitching, 1984), no es general para
todas las especies. Kitching & Rawiins (1998) hipotetizan que
puede tratarse de uno o mas linajes de hipeninos o catocalinos
modificados. El grupo es considerado por todos los autores,
¢on uno u otro nombre.

Hypeninae. Los Hypeninae pueden ser un grupo monofilétice
(Yela, 1998), pero en todo caso la caracterizacion es hoy dia
pobre. Kitching & Rawlins (1998) y Yela (1998) incluyen en
este grupo # los Rivulinae (Boletobiinae si se adhieren las
Parascotia Hilbner, [1825]), pero Speidel et al. (1996b), en
virtud de la espiritrompa modificada de Rivula Guende,
[1845] y Zebeeba Kirby, 1829, los excluyen y sigiien mante-
niendo Rivulinae como subfamilia aparte (al igual que
propone Beck, 1992). La subfamiiia Hypeninae, cuadrifinoide,
es undnimemente aceptada.

Rivulinae. Por lo que se sabe, la estructura de 1a espiritrompa
{A) es Unica en este grupo de noctuidos, v en funcién de ello
Speidel et al (1996a) definen la subfamilia Rivulinae (que
estaba sin caracterizar; Kitching, 1984). La base funcional y la
importancia filogenética de esta modificacién de lz espiritrom-
pa deben ser examinadas en detalle, puesto que apenas se
conoce la distribucién de los diferentes estados de caracter, La
ausencia de adenosma vertical en Rivulinae (Speide! et al,
1996b; Kitching & Rawling, 1998) se interpreta como una
reduccion, tal comeo debe haber ocurrido en algunos Hypenimae.

Cocytiinae. Comprende una sola especie, cuya adscripcion
taxondmica ha sufrido diferentes vicisitudes (Kitching, 1984;
Speidel et al., 1997; Kitching & Rawlins, 1998). Algunos
caracteres del adulto (especialmente el drgano timpanico
metatoracico y el opéreulo postespiracular) indican clara-
mente que se trata de un noctuide. Speidel et al. (1997) vy
Kitching & Rawlins (1998) indican varios atributos que lo
refacionan con catocalinos: (1) venacién de las alas posterio-
res de tipo cuadrifino (con la vena M2 de las alas traseras
bien desarrollada), (2) clipeo-frente sin escamas, (3) palpos
iabiales finos, largos y apuntando hacia arriba, (4) apice de
fa espiritrompa liso, con todas las sensilas estiloconicas
situadas sobre ja cara dorsal (situacion comin en ciertos
catocalinos) y (5) esclerito nodular timpanico “en pseu-
dohombrera” (como ocurre en alghn catocalino; Speidel et
al., 1996b). No se conocen los estados inmaduros. Speidel et
al. (1997} sitdan esta especie en Catocalinae, punto de vista
compartido por los autores de este trabajo.

Catocalinae. Este grupo incluye los Catocalinae y ia mayoria
de los Ophiderinae de Hampson (1898-1920) v Boursin
{1964}, puesto que la propiedad de mostrar las tibias mesoto-
racicas con espinas o sin ellas es gradual v apenas tiene
importancia filogenética (Berio, 1959), ¥ de hecho hay otras
subfamilias que contienen especies con espinas en las tibiasy
especies sin cllas (véase, por ejemplo, Matthews, 1991: figs.
491-611). Es un grupo extraordinariamente diverso, especiaj-
mente hacia latitudes tropicales, y sin duda polifilético
(Kitching, 1984; Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998). La
caracterizacion es relativamente imprecisa (véase Speidel et
al., 1996b; Kitching & Rawlins, 1998; y Yela, 1989, 1998,y
referencias alli citadas), pero son claramente noctuidos
cuadrifinoides. El grupo es aceptado undnimemente.
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Calpinae (= Ophiderinae auct., = Qthreinae auct.). Este grupo
estd vinculado al anterior, pere se estima que la armadura
apical de la espiritrompa, modificada para perforar frutos o
inciuso la piel de mamiferos (Bénziger, 1982; Biitiker et al.,
1996), es la apomorfia que lo sustenta (Kitching & Rawlins,
1998; Yela, 1988). No es considerado 2 nivel subfamiliar por
Kitching (1984), Beck (1992) ni Speidel et al (1996b) {si bien
Beck, 1996, relaciona esta subfamilia come Ophiderinac)

Gonopterinae ( = Scoliopteryginae, = Anomiinae auct.). De
acuerdo con Beck (1960), dos autapomorfias pueden aportarse
para justificar este grupo, por otro lado también estrechamente
vincufado a Catocalinae y, especialmente, a Calpinae: (1) seta
larvaria MD1 de T1 desplazada & una posicidn muy posterior,
en el margen caudal de dicho segmento; y (2} en los segmentos
Al a A6 larvarios, presencia de una seta supranumeraria (L1a
o spuria poststignmalis) entre D2 y L1. Tanto ¢i propio Beck
(1960, 1992) como el resto de los autores contemporineos
{excepto Merzheevskaya, 1989 y subsiguientemente Fibiger &
Hacker, 1991) consideran que estas modificaciones son de
orden menor y mantienen Gonopterini en Catocalinae {Beck,
1992; Speidel et al, 1996b) o en Calpinae (Kitching &
Rawlins, 1998). Beck (1996) reconsidera Ia cuestion y relacio-
na el grupo a nivel subfamiliar (como Scoliopteryginae),

Euteliinae y Stictopterinae. El monofiletismo y el estrecho
parentesco entre estas dos subfamilias de noctuidos cuadsifi-
noides (cuya integracion en dicha familia no se ha discutido)
estén bien documentados. Una caracterizacion precisa de
ambos puede encontrarse en Kitching & Rawlins (1998).

Eustrotiinae. Tras la disgregacion de los Acontiinae sensu
Hampson {1898-1920), un grupo claramente artificial (Fran-
clemont & Todd, 1983; Kitching, 1984; Zilli, 1993), Eustrotii-
nae queda restringido a noctuidos de (1) venacion alar
posterior cuadrifina, (2) con lobulos cilindricos internos en las
galeas larvarias, (3) con macula en la ceida del ala anterior
(perdida en ocasiones secundariamente), (4) con el uncus del
andropigio alargado, (5) con el masculo M3 (sensu Forbes,
1939) del andropigio presente, (6) con el M4 (sensu Forbes,
1939) dividido en dos haces, (7) con 2 0 3 setas SV en Al (8)
con las cavidades contratimpénicas grandes y fusionadas por
su cara inferna v (9), al menos en una de las dos tribus
{Eublemmini; Eublemminae segin otros autores, véase la
siguiente seccidn), con alargamiento deJas setas larvarias MD
v MSD en los segmentos Al a A8 v la posicidn peculiar de las
setas MD en los mismos segmentos (A para la tribu o even-
tualinente subfamilia; en Yela, 1998, se interpreto este estado
de cardcter como general para el conjunto Eustrotiinae +
Bagisarinae, lo que es errdneo). En la ofra tribu, Eustrotiini (=
Erastriini), dichas setas tienen la misma longitud que el resto
y ocupan la posicidon “normal”, lo que lleva a Beck (1992) a
asociarla con Cuculliinae. De momento no se han encontrado
sinapomorfias para Eublemmini + Eustrotiini, por lo que no
se puede considerar que este grupo sea monofilético (Kit-
ching & Rawlins, 1998). Eustrotiini queda sin caracterizar
adecuadamente, y consecueniemente fambién Ja subfamilia, A
pesar de ello, de manera provisional hasta que los Eustrotiini
se hayan estudiado mejor, la subfamilia es casi unanimemente
aceptada en funcidn de las semejanzas mostradas por los
componentes de las dos tribus (Kitching, 1984, quien la cita
como Acontiinae; Poole, 1995; Speidel el al., 1996b; Kitching
& Rawlins, 1998; Yela, 1998).

Eublemminae. Beck (1992}, como se acaba de comentar,
asocta Eustrotiini a Cuculliinae y eleva Eublemminae a la

categoria de subfamilia en funcidn de los estados de cardcter
que acaban de citarse. El resto de los autores, aun reconociendo
el monofiletisme del grupo, lo siguen manteniendo a nivel tribu
dentro de Eustrotiinae. El asunto merece mayor atencion.

Bagisarinae. Crumb (1956) reconoce algunos caracteres
larvarios que le llevan a separar este grupo de Chloephorinae
(véase también Gardner, 1948). Como se comenta en Yela
(1998), de manera sorprendente estos datos se han tenido poco
en cuenta posteriormente. Solo Speidei et al. (1996b), Kit-
ching & Rawlins (1998) v Yela (1998) aportan informacion
sobre gu caracterizacion y discuten sus relaciones filogenéti-
cas. Los Bagisarinae comparten con los Eustrotiinae todas las
caracteristicas morfolégicas resefiadas en éstos hasta las
cavidades contratimpénicas, que en este caso son relativamen-
te pequeflas aunque fusionadas por su cara interna; sin
embargo, todas las especies examinadas carecen de macula en
la celda del ala anterior, De acnerdo con Crumb (1956), las
larvas de Bagisarinae se caracterizan por tener unos dientes
subapicales bien visibles y fuertemente esclerosados en las
ufias de las falsas patas {A7?). Segin Kitching & Rawlins
(1998), otras especics probablemente adscribibles a otros
grupos no relacionados presentsn esta misma pecnliaridad,
que ellos interpretan como una posible adaptacion derivada
convergentemente al uso por las larvas de plantas del mismo
orden (Malvales). Yela {1998) observa que, si bien las larvas
presentan 3 setas SV en Al (condicién esencialmente cuadrifi-
na), tienen la SV2 visiblemente mas pequefa que las ofras dos
{véase también Speidel et al., 1996b). La observacién de que
al menos Xanthodes albago (Fabricius, 1794) posee macrotzi-
cag en las posiciones MDD, y SD, de los segmentos Al a A8
{Yela, 1998) debe corroborarse con el estudio de més material,
puesto que el tamafio de las mencionadas setas en las 2 larvas
examinadas, sélo aigo mayor que las adyacentes, deja lugar a
dudas de interpretacion. La generalizacion sobre ka supuesta
condicidn de sinapomorfia de este estado de cardcter para
Bagisarinae y Eustrotiinae es, pues, prematura. La supuesta
relacion de Bagisarinae con la linea nolinoide queda descarta-
da por cuanto se acaba de exponer y porque el retinaculun: es
semejante a los de las especies de noctuidos avanzados (es
decir, no tiene forma alargada, de barra, como en dicha linea)
(Yeia, 1998).

Acronictinae. Los Acronictinae son un grupo sujeto a
opiniones diversas y cambios drasticos de situacion en la
filogenia, en funcion de los datos manejados por cada autor
y de la interpretacion que se haga de esos datos. Clésicamen-
te, en funcion de la morfologta larvaria externa (con pilosi-
dad sccundaria), se les habia situado en una posicion basal,
jumnto a los Pantheinae o cerca de éstos (véase desarrollo
historice en Kitching, 1984). Hampson (1898-1920} les
otorga una posicidn basal enfre los trifinos (aungue el
concepto de Acronictinae de Hampson era mucho mias
amplio que el disoutido aqui), aproximadamente igual gue
Boursin (1964). Kitching (1984) les sitha también entre los
noctuidos trifinos, junto a Pantheinae y cerca de Amphipyri-
nae (Nye, 1975, siguiendo a Hampson, tratd Acronictinae y
Amphipyrinae conjuntamente). En una posicidn avanzada,
junto a otros trifinos, es siuado también el grupo por Beck
(1992}, Poole (1995), Speidel et al. {1996b) y Yela (1998).
Sin embargo, Kitching & Rawlins (1998) relacionan (fentati-
vamente) Acronictinae como la subfamilia en posicién mds
basal, en funcidon de la carencia de I6bulos cilindricos
internos en las galeas larvarias y de la heterogencidad y
compleja distribucion de la pilosidad secundaria de aguelias
larvas y pupas que ta poseen {gue les lleva también a sugerir
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que el grupo puede ser parafilético a nivel de familia). Sin
embargo, las especies de acronictinos examinadas por &l
primero de nosotros muestran bastantes estados de cardcter
avanzados, como son: (1) uncus del andropigio alargado; (2)
musculo M3 del andropigio presente (Speidel et al., 1996b;
Kitching & Rawlins, 1998 interpretan esta presencia como
convergentey; (3) misculo M4 dividido en dos haces; (4) en
general, 2 setas SV en Al; (5) cavidades contratimpénicas
grandes y fusionadas por su cara interna; (6) presencia de
apodemas basales en los lados del esterno A8 de los machos
(Lafontaine & Poole, 1998; Yela, 1998); (7) en la zona
timpénica, esclerito nodular “en hombrera” (con diferentes
grados de modificacién segin las especies; véase Speidel et
al., 1996b); v (8) el esclerito paratergal que une vinculum y
tegumen esta presente v es articulado (Poole, 1995; Yela,
1998), aunque estd muy reducido en algunas especies
{(Acronicta) en las que una interpretacién cotrecta se hace
dificil (por lo que este cardcter ha de ser estudiado més en
detalie; esta es también una razdn por la que Kitching &
Rawlins, 1998, excluyen Acronictinae de la Hnea trifinoide).
Dos caracteristicas gue podrian indicar una posicién basal,
aunque son muy homopldsticas a lo largo de la filogenia y
hay que interpretarias con precaucidn, son (1) la venacidn
alar posterior, que aunque en la mayoria de las especies es
basicamente de tipo trifino, en algunas es mas bien cuadrifi-
no {con la vena M2 algo engrosada), v (2) el desarrollo
completo de todas las falsas patas larvarias en todos los
estadios, que de acuerdo con Kitching & Rawlins (1998) es
el estado plesiomorfico, encontrado en otros grupos de
Noctuoidea; este estado de caricter es compartido dentro de
noctuidos por Raphiinae, Dilobinae y Psaphidinae, por lo
que puede considerarse una reversion al estado primitivo.
Aparentemente, no se conocen especies de Acronictinae
cuyos machos posean coremaia abdominales basales en A2
ni corona en el andropigio; pero s1 Lophonycta Sugi, 1970
y Elydnodes Hampson, 1913, que presenta coremata, sonen
realidad acronictinos (corno sugieren Sugi, 1982 y Holio-
way, 1989, respectivamente), entonces habria que reconsi-
derar la situacién y la posicion del conjunto acronictinoide
{0 al menos de un subconjunto suyo) entre los trifinoides
avanzados se veria respaldada (puesto que la ausencia en el
resto de las especies habria que consideraria una reduccién
secundaria). Argumentos en contra son aportados por
Speidel et al. (1996b), quienes sithan a Lophonycta en una
subfamilia propia (véase mas abajo), pero no mencionan a
Elydnodes. La posesién de pilosidad en el clipeo-frente de
los adultos de Acronictinae les relaciona en principio
también con los trifinoides (la ausencia es tipica de los
cuadrifinoides, de acuerdo con Kitching & Rawlins, 1998);
sin embargo, este estado de cardcter puede considerarse
también plesiomdrfico en Acronictinae (aparece en los otros
grupos de Noctuoidea). Casi sinninguna duda, Acronictinae
es un grupo artificial; el grupo en torno a Craniophora
muestra caracteristicas bastante diferentes, incluso en la
morfologia genital, vy habria que considerar si ne son
adscribibles a otra subfamilia.

Raphiinae. Bl género Raphia Hibner, [1821] es el Gnico
integrante de este peculiar grupo, que ha sufrido mildiples
cambios de posicidn taxondmica a lo largo del tiempo (véase
Kitching, 1984). Beck (1996} propone esta subfamilia, cuyas
especies integrantes llevan al menos la seta D1 dei segmento
TZ sobre una verruga conica (A) (otras caracteristicas y su
discusién pueden encontrarse en Beck, 1996, en Kitching &
Rawlins, 1998 y en Yela, 1998). El opéreulo timpdnico y el
esclerito nodular, “en hombrera”, estan bastante simplificados

(Yela, 1998); pero por lo demas, las 8 caracteristicas avanzadas
que cumplen los Acronictinae son satisfechas también por los
Raphiinae, y se supone que ambos grupos estan estrechamente
relacionados. En funcidén de su adscripeidn al grupo acronicti-
noide {(Acronictinae + Raphiinae + Bryophilinae), Kitching &
Rawling (1998) conceden también a fos Raphiinae una posicién
basal dentro de los Noctuidae, pero Yela (1998) los sittia en fa
linea trifinoide.

Bryophilinae. Se trata de otro grupo en cierta disputa.
Kitehing (1984) y Beck (1992) no lo refacionan, incluyéndolo
en Acrontictinae. Poole (1993), Speidel et al. (1996b) y Yela
(1998} lo sithan junte a Acronictinae en la linea trifinoide.
Kitching & Rawlins (1998) reconocen categoria subfamiliar
al grupo, y 1o sitllan en una posicién basal junto a Acronicti-
nae y Raphiinae, Respecto de Acronictinae, se diferencia
porque ¢l segrnento A7 de las larvas de primer estadio no estd
modificado (en Acronictinae es més delgado y pélido) y las
larvas carecen de pilosidad secundaria (igual que Raphiinae;
en Yela, 1998, hay una interpretacion errdnea a este respecto).
La forma y composicion del cremaster pupal, muy particular,
puede ser apomdrfica (véase Kitching & Rawlins, 1998, v
referencias alli citadas), Por lo demds, cumple los mismos &
estados de cardoter que se han relacionado en Acronictinae (y
que satisfacen también Raphiinac).

Eucocytiinae, De momento, este grupo propuesto por
Hampsen en 1918 y considerado subfamiliar por Kitching &
Rawlins (1998) incluye una sola especie. La morfologia
timpdnica es claramente de noctuido (Kitching & Rawlins,
1998). La venacion es cuadrifina, pero el clipeo y la frente
estdn recubiertos de pifesidad (lo que excluye el grupo de las
lineas aganainas y catocalinas). La genitalia recuerda a la de
los agaristinos, lo que no necesariamente implica una relacién
filogenética estrecha. No se conocen los estados preimagina-
les, pero Kitching & Rawling (1998} hipotetizan una posicidn
entre los trifinoides menos avanzados.

Plasiinae. Se trata de trifinoides bien caracterizados (Kit-
ching, 1987; Lafontaine & Poole, 1991; véase dichos dos
trabajos para una relacion de apomorfias, asi como Kitching
& Rawlins, 1998), reconocidos undnimemente y cuya
situacién en la filogenia no presenta especiales dificultades
(aunque sus relaciones de grupe hermano son discutidas).

Acenttinae. Una vez eliminados los Eustrotiinae, los Acontii-
nae incluyen sélo aquellas especies de noctuidos con afinida-
des trifinoides de (1) venacion alar posterior de tipo cuadrifi-
ne, (2) con iébulos en las galeas larvarias, (3) con macula en
la celda del ala anterior (perdida secundariamente en algunas
especies), (4) con el uncus del andropigio alargado, (3) con el
masculo M3 del andropigio presente, (6) con el M4 (supues-
tamente) dividido en dos haces, (7) en general con 2 setas SV
enn Al (por pérdida del grupo SV2, lo que ocurre casi sin
excepeion en toda la linea trifinoide de Yela, 1998, véase
Stehr, 1987 y Poole, 1995), (8) con las cavidades contratim-
pénicas relativamente pequefias pero fusionadas por su cara
interna, {9 con esclerito paratergal ¢ plewrito libre que
articula vinculum y tegumen en el andropigio {probablemente
A para todos los trifinoides; véase Lafontaine & Pocle, 1991
y Yela, 1998) y (10) con apodemas basales en los lados del
esternc A8 de los machos (Lafontaine & Pocle, 1998). Las
posibies autapomorfias de esta subfamilia, undnimemente
considerada por los autores (excepto por Beck, [992), pueden
encontrarse en Kitching (1984, como Acontiini), Poole
{1993), Kitehing & Rawlins (1998) y Yela (1998), aunque ha
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de hacerse notar que se coincide en que el grupo puede ser
parafifético y que exige de un examen cladistico mucho més
rigurose e intenso.

Aediinae. Este grupo fue ceonsiderade a nivel de subfamilia
por primera vez por Beck (1960), guien encuentra algunos
caracteres larvarios que asi se o aconseian (parte anterior de
la hipofaringe con espiculas y sin fila de “dientes”; artejo
basal del palpo labiai 1°5 a 2 veces méas largo que ancho;
hilera ventralmente algo hendida; y variaciones menores en la
morfologia de la capsula cefilica y de la quetotaxia troncal).
Sin embargo, estas peculiaridades aparccen también en
niditiples otros grupos, por lo que pueden no ser apomdrficas.
Speidel et al, (1996b) constatan que las cavidades contratim-
panicas de dedia leucomelas (Linnaeus, 1758) son grandes y
estan fusionadas por su cars interna, y que ¢n esta especie
existe esclerito nodular timpénico “en hombrera”, Indudable-
mente, estas observaciones sitian la especie fuera de los
noctuidos cuadrifinoides v la relacionan con los Stiriinae,
siempre y cuando se admita que la corona valval (y eventual-
menle los coremata basales; véase bajo Stiriinae) se han
reducido secundariamente, lo que ocurre frecuentemente entre
los trifinoides. O, aiternativamente, estas observaciones la
relacionan mds ata con los Tytini (véase el signiente capitu-
lo). S6lo Beck {en 1992 con dudas, y en 1996) y Speidel et al.
(1996b) mantienen esta subfamilia como tal, que no se
relaciona en Kitching (1984), en Poole (1995), en Kitching &
Rawling (1998) ni en Yela (1998).

Tytinae. Andlogamente al caso anterior, Beck (1996) propone
1a subtribu Tytina en funcién de una serie de caractleristicas
larvarias no apomoérficas para acoger a Tyta luctuosa ([Denis
et Schiffermiiller], 1775}, una especie singular cuys posicion
taxondmica ha sufrido diferentes cambios (véase Speidel et
al., 1996b y Yela, 1998). Speidel et al. (1996b) constatan que
también esta especie, y otras que elles asoctan en virtud de
semejanzas andropigiales {probablemente superficiales),
tienen cavidades contratimpénicas grandes y fusionadas por su
cara interna y esclerito nodular timpénico “en hombrera”, por
o gue vinculan el grupo a Aediinae y postulan un rango
subfamiliar para €l. Kitching & Rawlins {1998} no mencionan
este grupo, que en Yela (1998) es tratado de manera provisio-
nal como tribu dentro de Catocalinae (parecer que no puede
seguirse manteniendo).

Condicinae. Subfamilia propuesta por Poole (1995} (véase
tipificacion del género Condica Walker, 1856 en Berio,
1981), aunque los estados de cardcter que refiere no son
apomdrficos (Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998}
Probablemente ¢l grupo no es monoftlético (Kitching &
Rawlins, 1998). Aunque los condicinos son trifinoides
avanzados, en el andropigio falta supuestamente el pleurito
que articula vinculum y tegumen {Poole, 1995) y las larvas
poseen 3 setas SV en Al, ambos estados de cardcter neta-
mente cuadrifinoides. Tampoco hay coremata basales (que
por otro lado faltan también en muchas especies de trifinos
avanzados). Las relaciones de parentesco y el rango taxond-
mico son inciertos. El pleurito articular puede haberse
perdido secundarizmente (si en realidad se ha perdido) v, de
acuerdo con Kitching & Rawlins (1998), la seta SV3 de Al
tiene estructura diferente, probablemente no homologable, a
la de las setas correspondientes en cuadrifinoides. La seta
SD1 en A9 es piliforme (tonosensila). Lamorfologia del area
timpéanica estd por estudiar en detalle. Esta subfamilia sdic
s¢ trata como tal en Poole (1995} y Kiiching & Rawlins
(1998).

Sinocharinae. Speidel etal. {1996b) proponen esta subfamilia
para acoger al género Sinocharis Piingeler, 1912, que aparen-
temente es un mosaice de estados de cardcter peco y muy
avanzados (entre los primeros: cavidades contratimpénicas de
pequedio tamafic y ausencia de corona en el andropigio; entre
los segundos: venacion alar posterior trifinoide, coremata
basales presentes y cosia y sacculus del andropigio fuertemen-
te esclerosados). Speidel et al. (1996b) consideran que ¢l
tamafio de las cavidades contratimpénicas puede deberse a una
reduccion secundaria, ¥ asocian el grupo a los trifinoides con
coremata. De momento ningén otro autor ha tratado este
grupo, ni con rango de subfamilia ni con ningin otro.

Lophonayctinae. Son también Speidel et al. (1996b) quienes
proponen esta subfamilia, en este casc para el género Lo-
phoryera Sugi, 1970, En &), las cavidades contratimpdnicas
son grandes y existen coremata basales; pero el andropigio
carece de corona. La proposicion de Speidel et al. (1996b) al
asociar este grupo a los trifinoides con coremata puede
implicar que la corona se ha reducide secundariamente.
Tampoco este grupo ha sido citado de momento por autor
alguno (véase Acronictinae, més arriba).

Pseudeustrotiinae. Pseudeustzotiini Beck, 1996 es elevado al
nivel subfamiliar por Speidel et al. (1996b) para acoger al
singular género Pseudeustrotia Warren, 1913, De acuerdo con
estos autores, las dos especies adscribibles presentan cavida-
des contratimpénicas grandes y contiguas, esclerito nodular
timpanico “en hombrera” (Yela, 1998) y coremata basales
(Zilli, 1993), pero no corona en el andropigio. En opinidn de
uno de los autores (J.L.Y.), la corona cxisle aunque ¢s
vestigial {Yela, 1998), de tal forma que el género podria
integrarse en Stiriinae si la hilera larvaria tuviera forma de
escama y la vesica del edeago fuera de tipo stiriine (lo que
estd por comprobarse), y st el concepto de Stiriinae se expan-
diera para acoger especies con coremata basales en A2 (lo que
en principio no debe ser impedimento, dada la plasticidad de
este cardcter para aparecer y desaparecer en lineas filogenéti-
cag enteras; véase Holloway, 1989). La venacion posterior de
Pseudeustrotia es de tipo cuadrifino, como en ios verdaderos
Stiriinae. Ningin autor posterior a Speidel et al. (1996b)
menciona esta subfamilia.

Stiriinae. A partir de Matthews (1991}, esta subfamilia es
aceplada unanimemente (Poole, 1995; Speidel et al., 1996b;
Yela, 1998), excepto por Beck (1992} (quien incluye el grupo
en Cuculliinae; Beck, 1996). Hogue (1963) agrupd aqui
Anicamente aguellas especies de trifinoides “coronados”™ ( =
trifinoides mas avanzados, con corona en ¢l apice de las valvas
andropigiales) con una uba apical roma en la tibia protorécica
de los adultos y una protuberancia central rodeada de un anilio
esclerosade en la frente. Pero Hardwick (1970) y Matthews
{1991} han expandido considerablemente la acepcion para
incluir todos los trifincides “coronados” {aunque lacorona sea
vestigial 0 se haya perdido secundariamente) que, ademas de
mostray las mencionadas caracteristicas, presentan la hilera
larvaria roma y corta, en forma de escama. Poole (1995} duda
que esta Gltima caracteristica sea apomérfica, pues la hilera es
semejante en Condicinae, y propone reducir la subfamitia para
acoger solo a aquellas especies gue, mostrando los anteriores
atributos, presenten en el andropigio una vesica ovalada y
{igeramente alargada con dos grupos de cornuti, uno basal de
cornuli cortos y otro mas apical y difuso de cormiti mis largos,
La larva muestra una seta piliforme o tonosensila en posicion
SD1 en A9, lo que es fambién propio de algunos Plusiinae y de
todos los Condicinae, Hadeninae, Noctuinae y Ufeinae (Kit-
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ching & Rawlins, 1998). Se ha postulado una retacién de grupo
hermano ¢on Heliothinae (Matthews, 1991), pero no se han
podido encontrar sinapomorfias convincentes. La ufia en la
base de las tibias protoracicas de los adultos, sefialada por
Kitching (1984) y recogida por Yela (1998) como posible
autapomorfia para Stiriinac (Fig. 5, clado 48), puede no serlo
por cuanto que también estd presente en otros grupos (por
ejemplo, en Psaphidinae). Holloway (1989 55-60) sefiala la
presencia de coremata basales en Stiriinae, lo que expande atn
mas su concepto y permite especular con la inclusion de
especies incertae sedis (o de otras como las Pseudeustrotia;
veéase punto anterior).

Heliothinae. Grupo homogéneo y relativamente bien caracteri-
zado. La autapormorfia més robusta se refiere a la disposicién
transversal de las setas L1 y L2 en el protérax larvario, donde
las 1.2 guedan algo por delante de las L1 (A) (Hardwick, 1970;
Matthews, 1991; Mitter et al., 1993). El grupo se sitia inequi-
vocamente entre los Noctuidos #ifines avanzados (Matthews,
1991; Mitter et al., 1993; Kitching & Rawlins, 1998).

Agaristinae. Es un grupo bien caracterizado, que en la
actualidad se acepta undnimemente entre los noctuidos
“coronados”. Véase Speidel et al. (1996b) v Kitching &
Rawlins (1998) para una tipificacién precisa.

Amphipyrinae. Este grupo, probablemente parafilético y sin
caracterizar adecuadamente, es reconocide por Kitching
(1984), Poole (1995), Speidel et al. (1996b) v Kitching &
Rawlins (1998) (véase también Ronkay & Ronkay, 1995).
Beck {1992} lo considera subsumible en Cuculliinae, parecer
en que concuerda tentativamente Yela (1998). Las lineas
taterales (espiraculares) de las larvas acaban en los alrededores
del escudete anal, como en Cuculliinae; pero este estado de
cardcter es compartido por especies de otros grupos (Kitching
& Rawlins, 1998; Yela, 1998). De Cuculliinae se diferenciaen
que las pupas carecen de las extensiones alares y de la
espiritrompa propias de aquella subfamilia, las larvas poseen
ufias uniordinales y la estructura de la genitalia masculina es
simple (con la corona bastante reducida) (Kitching & Raw-
lins, 1998). Hay que resaltar que la concepcion de esta
subfamilia de Speidel et al. (1996b), adscribiendo a ella la
mayoria de fos Cuculliinae sensy Hampson (con excepeion de
Cuculliini), es peculiar, y convierte Amphipyrinae sensu
Speidel et al. en un grupo claramente parafilético (similar a
Ipimorphinae sensy Fibiger & Hacker, 1991 v, conceptual-
mente, a Amphipyrinae sensu Boursin, 1964).

Dilobinae. Grupo propuesto para acomodar a Diloba caeru-
leocephala (Linnaeus, 1758), que es uno de los lepidépteros
cuya posicién mds ha variado (véase Kitching, 1984, Bellavis-
ta, 1985 v Kitching & Rawlins, 1998; dichos autores propor-
cionan también datos para su caracterizacion morfoldgica). Su
morfologia timpanica y el resto de caracteres sométicos dejan
poca duda de su adscripeién a fos noctuidos trifinoides (Yela,
1998). Una posible apomorfia ha sido puesta en evidencia por
Speidel et al. (1996a): las sensilas basicénicas, Gaico tipo de
sensilas que presenta esta especie, estdn muy modificadas y
toda la superficie de la espiritromps estd densamente recubier-
ta de dientes cuticulares irregulares. Este grupo sélo es
considerado por Kitching & Rawlins (1998) v Yela (1998).

Psaphidinae. Generalmente se ha considerado explicita o
implicitamente una tribu de Cucuiliinae (Kitching, 1984;
Beck, 1992; Speidel et al., 1996b; Yela, 1998), pero Poole
(1995) y Kitching & Rawlins (1998) mantienen este grupo a

nivel subfamiliar. Las especies integrantes son parecidas a {os
Cuculliinae, pero las pupas presentan una fila transversal
dorsal de pequefios hoyuelos en el margen anterior de A10(A)
{Kitching & Rawlins, 1998), aparte de mostrar los adultos una
ufia en la cara inferna de la tibia protorécica, que puede llevar
asociada una placa oblicua v plana (Forbes, 1954) (véase
Stiriinae, més arriba).

Cuculliinae. Como ocurre con Amphipyrinae, este grupo esta
sin caracterizar adecuadamente, aunque es probablemente
monofilétice. La supuesta auvtapomorfia indicada por Yela
(1998} para Cuculliinae (hilera larvaria tubular con el labio
inferior hendido longitudinalmente y el borde superior nunca
entrecortado) es comtn a otros grupos (Ahola, com. pers.). El
tamafio de las cavidades contratimpdnicas es pequefio en los
representantes de la tribu Cuculliini, asi como su barra
timpdnica (probablemente por reduccidn secundaria; Speidel
et al., 1996b), mientras gue los de la tribu Oncocnemidini
presentan dichas cavidades mucho mayores. Algunos de estos
itimos, al poscer un esclerito timpanico nodular muy simple
y reducido, interpretado como ausencia de barra timpdnica
(“epautette”™) por Speidel et al. {1996b), son considerados
Eustrotiinae por dichos autores (puesto que carecen también
de corona y de coremaia basales). Las pupas de Cuculliinae
muestran extensiones alares y de la espiritrompa que alcanzan
el segmento A4 (Lafontaine & Poole, 1991), pero este cardcter
ne €s seguro que sea apomdrfico pues lo muestran también
otros grupos (Plusiinae),

Oncocnemidinae. Este grupo es situado por todos los autores,
excepto por Poole (1995), dentro de Cuculliinae, con rango de
tribu. En general se admite que la ausencia de corona (Poole,
1993) y la reduccidén del esclerito timpanico nodutar (Speidel
et al., 1996b) en Oncocnemidini no justifica tratarlos como
una subfamilia aparte, dadas sus semejanzas (Ronkay &
Ronkay, 1995; Yela, 1998).

Eriopinae. Solamente Poole (1995) considera este grupo de
trifinos avanzados a nivel subfamiliar, en funcion de ligeras
modificaciones en las antenas y en ¢l andropigic v de la
adscripeidn de las larvas al grupo “larvae confluentae™ de
Crumb (1956}, todas ellas variaciones de dudosa interpreta-
cién filogenética. El resto de los autores los adscribe a
Hadeninae (tal como aqui se considera).

Hadeninae. Comprende los trifincides avanzados (con corona
en el andropigio y coremata basales) cuyag larvas muestran
una seta filiforme SD1 en A9 (Kitching & Rawling, 1998) v
una hilera mds de dos veces mas larga que ancha (Beck, 1960,
1892; Kitching & Rawlins, 1998), v en ¢uyo andropigio el
harpa estd muy esclerosada y situada en uns posicién desde
central hasta ligeramente distal sobre la valva (Lafontaine &
Poctle, 1991}, todos ellos estados de cardcter diagndsticos pero
no necesariamente apomdrficos. Es decir, tal como aqui se
interpreta, esta subfamilia incluye basicamente los Hadeninae
sensu Hampson méds Xylenini y Apameini (junto a Eriopini y
Glottulini y los grupos Hoplodrina-Caradrina-Spodoptera,
Elaphria, Athetis, etc.). Kitching (1984) y Speidel et al.
(1996b) mantienen una concepeidn clasica de Hadeninae
(aquetlas especies de adultos con los oies cubtertos de cortos
pelos interfacetales, cardcter poco informativo porque es
bastante general en tode el orden Lepidoptera, incluidos los
Noctuecidea). Beck (1992) no relaciona e} grupo, y une en
Noctuinae sersu Beck a los Hadeninae sensu Hampson junto
con Xylenini y Apameini y algunos otros géneros {que
denomina Hadapameini) v con log Noctuinae sensw Boursin
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(Agrotini + Noctuini), andlogamente a o que hace Poole
(1995) (guien excluye Eriopini). Kitching & Rawlins {1998)
y Yela (1998) consideran Hadeninae tal como aqui se ha
sefialado (si bien Kitching & Rawling excluyen Glottulini).

Glottulinae. Como se reconoce desde antiguamente, las
especies de los géneros Brithys Hilbner, [1821], Xanthopastis
Hiibner, [1821] y algunos otros presentan algunas particulari-
dades morfolagicas que han planteado dudas sobre sus
relaciones de parentesco filogenético (véase Kitching, 1984;
Lafontaine & Poole, 1991; Kitching & Rawlins, 1998; y Yela,
1998). La férmula quetotctica tordcica SV larvaria es 2+2+2
en casi todas las especies {Gardner, 1946; Crumb, 1956),
estado de cardcter compartide con ofros noctuoides (basica-
mente Doidae y Arctildae, pero también algunos Notodonti-
dae), con Eariadinae y Eligminae y con ciertas especies de
Catocalinae y Plusiinae, lo que indica gue ha aparecido
independientemente en numerosas ccasiones a lo largo de la
filogenia (Yela, 1998). Por lo demads, 1a seta SD1 en A9 tiene
forma filiforme (fonosensila), como en Hadeninae y Nocfuinag
(Kitching & Rawlins, 1998), y una evaluacidén de otros
caracteres de huevo, larva, pupa y adulto Hevada a cabo por
Yela (1998) sobre Brithys crini (Fabricius, 1775) no revela
diferencias significativas con respecto al patrdn hadenine, por
lo que Glottulini se considera a nivel de tribu dentro de
Hadeninae. Kitching & Rawlins (1998} indican que la pupaes
fuertemente convergente con la de los arctidos, puesto que sus
estuches alares se unen ventralmente y ef fémur protoricico
estd oculto. Sdlo dichos autores consideran este grupo a nivel
subfamiliar.

Ufeinae. De acuerdo con Kitching & Rawlhins (1998), inicos
autores que consideran esta subfamilia siguiendo a Crumb
{1956), e género Ufeus Grote, 1873 esté compuesto por unas
pocas especies americanas que son trifinoides avanzados
cuyas larvas presentan 2 setas L en A9 (A) (cuando lo usual
es una sola). Las plantas de las falsas patas son muy anchas,
estado de cardcter convergente con ai menos Raphiinae y
Gonopterinae {que utilizan fas mismas plantas hospedadoras,
Salicaceae).

Noctuinae. Esta subfamilia es admitida por todos les autores,
perc su concepto varia de unos a otros (véase bajo Hadeni-
nae). Se trata de trifinoides avanzades, con idénticas caracte-
risticas que Hadeninae (como se han definido aqui) pero
singularizades por la manera de plegar las alas en reposo
sobre el abdomen, de manera aproximadamente horizontal,
guedando las de un lado sobre Jas del otro (A) (véase Hollo-
way et al., 1987 y Holloway, 1989}, Ello implica que los
alinotos o escleritos del pterotdrax en los cuales se articulan
los escleritos basales de las alas estan modificados. Otras
caracteristicas diferenciales pueden encontrarse en Lafontaine
& Poole (1991} y Kitching & Rawlins (1998).

L.A FILOGENIA DE NOCTUIDOS: DONDE ESTAMOS
Y HACIA DONDE CAMINAMOS

Comparacion de las filogenias propuestas:
consenso, conflicto e interprefacion

Las hipétesis filogenéticas contenidas en las publicaciones
que se discuten en este articule han supuesto un esfuerzo
considerable de sintesis y un avance notable para entender

las relaciones de parentesco de los noctuidos con ef resto de
las familias noctuoides y de fas diferentes subfamilias de
poctuldos. Sin embargo, como ha quedado patente en el
parrafo antenior, son numerosos 1os puntos 0scuros, vy nos
encontramos todavia en una fase inicial de la resolucion del
problema. Los diferentes autores muestran un cierto grado de
consenso en cuanto al rango de determinados grupos y sus
relaciones; pero es evidente que también hay discrepancias
notables.

En el esquema de Kitching {1984) (Fig. 1), comprensi-
blemente influido todavia por ¢l lastre hampsoniano, podemes
reconocer ires lineas: (1) una primera gue abarca tres subgru-
pos de cuadrifinos, une integrado por Rivulinae, Hypenodinae
{ = Strepsimaninae), Hypeninae y fos noctuidos catocalinoi-
des, un segundo integrado por Acontiinae (Eustrotiinae) vy
Acontiini {Acontiinae) y un tercero integrado por Euteliinae,
Nolinae, Chloephorinae y Sarrothripinae; (2) una segunda
linea que comprende un grupo cuadrifinoide (Stictopterinae)
v otro trifinoide (Plusiinae); y {3), una tercera linea donde
quedan encuadrados todos los restantes trifinoides. Llama la
atencidn ia posicién no basal de Jos nolinoides, asi como que
con elios sean asociados los eutelinos.

El arbol de Beck (1992) (Fig. 2) es ciertamente hetero-
doxo, pero ilustra bien sobre las ideas del autor. Reconoce
cuafro lineas o “fases evolutivas™: (1) la deltoide, que incluye
Rivulinae, Herminiinae, Hypenodinae ( = Strepsimaninae) y
Hypeninae; (2) la catocalinoide, con Catocalinae y, con dudas,
Aediinae (descrita por él en un trabajo anterior); (3} la
cuculioide, vasto y heterogéneo complejo de todo lo demas
excepto sus Noctuinae; y (4) la noctuoide, que reserva para el
corjunte Agrotini + Noctuini + Hadapameini (es decir,
Hadeninae + Noctuinae, como aquf se han definido). La
segregacion de las lineas (1) y (2) no queda justificada en el
texto, donde sin embargo si se discuten en detalle las caracte-
risticas y posibles refaciones de los mtegrantes de la linea (3).
El esquema de Beck ha sido criticado porque fundamenta
parte de sus argumentos en plesiomorfias; pero contiene
multitud de proposiciones para ser discutidas y gran cantidad
de informacion sobre larvas,

£l cladograma de Poole (199%) (Fig. 3), referide
anicamente a los trifinoides, difiere dristicamente de otros (e
inchiso de la filogenia esbozada en Lafontaine & Poole,
1991). En dicho cladograma pueden reconocerse ocho lineas,
que son: de mas a menos basal: (1) Eustrotiinae; (2) Condici-
nae; (3) Plusiinae + Acontiinae; (4) Amphipyrinae; (3)
Stiriinae; (6) Eriopinae; (7) Psaphidinaec + (Agaristinac +
Heliothinae) + (Acronictinae + Pantheinae + Bryophilinae) +
{Oncocnemidinae + Cuculiiinae); (8) Noctuinae (que incluye
los Hadeninae hampsonianos, Xylenini, Apameini y otros).
Muchos de estos emplazamientes son discutibles, puesto que
no se han documentado suficientemente. En particular, llama
la atencién el lugar tan alejado que ocupa Amphipyrinae
respecto de Cucullitnae (dos grupos mal caracterizados y que
recientemente se han considerado uno solo), asi como la
inclusion def complejo acronictino en una posicién tan apical
(véase bajo Acronictinae). Eriopinae y Oncocnemidinae no
estan tampoco lo suficientemente bien caracterizadas, y es
probable que su lugar més natural esté en Hadenivas y
Cuculliinae, respectivamente (Kitching & Rawlins, 1998,
Yela, 1998). El concepto de Acontiinae de Poole parece
inciuir parte de las especies que otros autores sitdan en
Stiriinae (Matthews, 1991; Kitching & Rawlins, 1998; Yela,
1998), puesto que afirma gue Acontiinae presentan corong en
la valva del andropigio; por contra, su concepcion de Stiriinae
es claramente restrictiva. Por otro lado, Poole trata ios
Noctuinae hampsonianos y Hadeninae sensu Kitching &
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Rawlins (1998) conjuntamente (como hace Beck, 1992),
cuando los Noctuinae sensu stricto si cstan bien caracterizados
(véase més arriba}.

La secuencia filogenética de Speidel et al, (1996b)
(Fig. 4) esta elegantemente fundamentada, pero adolece de
algunas inconsistencias debidas, en parte, a la eleccion de
los caracteres con que tipifican Jos tAxones més basales y en
parte 4 que no incluyen en el andlisis un grupo externo
apropiado. Separar Aganainae de Noctuidae en funcién de
lalongitud delas espinas tibiales es posiblemente prematuro,
teniendo en cuenta los estados de cardcter que ambos grupos
comparten {véase bajo Aganainae), Asimismo, caracterizar
la familia Noctuidae por la longitud de las espinas tiblales en
ausencia de un andlisis alométrico comparado més completo
es cuestionable, aunque como se ha visto no existen otros
caracteres que permitan hacerlo ahora mismo de una manera
fiable (y, dicho sea de paso, la caracterizacidon puede ser
correcta y Speidel et al. haber encontrado un cardcter clave),
La posicién del opérculo timpénico, tan dificil de interpretar,
es usada para separar Herminiinae del resto de los noctuidos,
dejandolos en una posicién basal; esta opinién ha sido
abandonada hoy dia por la mayoria de los autores (véase
también més arriba). Se¢ puede criticar también la inclusion
de Pantheinae y el complejo nolinoide en una posicién tan
avanzada, teniendo en cuenta que presentan muchos estados
de cardcter indiferenciados que parecen aconsejar una
posicidén mas basal (0 incluso externa a los noctuidos), y la
proposicion o elevacion a nivel subfamiliar de varios grupos
monoespecificos o con pocas especies de los que se posee
escasa informacion, y que podrian ser subsumibles en otros,
Enr particular, habria que verificar i Sinocharinae, Lo-
phonyctinae y Pseudeustrotiinae no representan grupos de
Acronictinae, Psaphidinae o Cuculliinae (¢ inciuso Stiriinae;
véase mas abajo) modificados. Serfa interesante volver a
evaluar en conjunto todos los caracteres larvarios y adultos
de estas especies, cuando estuvieran a mano. La inclusion de
tas Hneas acronictinas entre los trifinoides confrasta con el
esquerna de Kitching & Rawling {1998) {(aunque no con
nuestra concepeidn actual}. A grandes rasgos, se pueden
reconocer cinco lineas dentro de noctuidos en el trabajo de
Speidel et al. (1996b), que son de més a menos basal: (1)
Herminiinae; (2) Rivulinae + Hypenodinae ( = Strepsimani-
nae) + Hypeninae + (Euteliinae + Stictopterinae) + Catocali-
nae; (3) Pantheinae + (Camptolominae + Chicephoringe +
Sarrothripinae + Nolinae); (4) Eustrotiinae + Bagisarinae; y
(5} los trifinoides sensu lato (Plusiinae + Acontiinae +
Aediinae + Tytinae + Stiriinae + Acronictinae + Bryophili-
nae -+ Sinocharinae -+ Lophonyctinae + Pseudeustrotiinae +
Agaristinae + Heliothinas + Noctuinae + Cuculliinae +
Hadeninae + Amphipytinae, ordenados en 4 clados polico-
tBmicos).

Kitching & Rawlins {1998) excluyen de Noctuidae a
Pantheidae y Nolidae (incluidos tedos los grupos cloeforinos)
y asignan tentativamente las subfamilias de noctuidos que
reconocen a tres lineas: (1} fa primera, compuesta de tres
grupos basales supuestamente parafiléticos, Acronictinae,
Bryophilinae y Raphiinae; (2) la segunda, integrada por las
subfamilias cuadrifinas, separadas en dos subgrupos, uno
parafilético que contiene Herminiinze, Strepsimaniinae,
Catocalinae, Calpinae, Aganainae, Cocytiinae y Hypeninae, y
otro monofilético integrado por Euteliinae y Stictopterinae; y
(3) la tercera, integrada por las subfamilias trifinoides:
Plusiinae, Agaristinae, Eucocytiinae, Acontiinae, Bustrotiinae,
Bagisarinae, Cuculliinae, Psaphidinae, Dilobinae, Condicinae,
Stiriinae, Heliothinae, Glottulinae, Hadeninae, Ufeinae y
Noctuinae,

La filogenia propuesta por Yela (1998) (Fig. 5), que en
lo posible trata de conciliar todo lo publicado hasta esa fecha
con los datos propios, adolece también de algunas inconsisten-
clas, unas obvias y otras no tanto, unas debidas a la interpre-
tacién erronea de los datos propios y ofras a la de datos
bibliograficos. Come ya se ha comentado, aparentemente
resueive todas las policotomias; pero en realidad esto es un
artefacto puesto que algunos de los estados de cardcter
aportados son plesiomérficos o supuestos (cuando no inco-
rrectes). Por lo que sabemos, este esquema filogenético no ha
recibido adn criticas, probablemente por haber sido publicado
en una revista de ambito restringido y en egpafiol. La interpre-
tacidn de Aganainae es incorrecta por cuanto gue se confun-
den los Aganainae Saalmiifler, | 884 (= Hypsinae Waterhouse,
1882) con los Callimorphinac Hampson, 1918 (= Euplagiinac
auct.; fam. Arctiidae), como ha ocurrido anteriormente en
diferentes ocasiones (Bourgogne, 1951; Goémez Bustillo,
1979; Gémez Bustillo & Arrovo Varela, 1981; Bellavista,
1985; Gomez de Aizpirua, 1988). Aunque se examinaron
algunas especies tropicales {coll. §. R. Esteban Durdp, INIA,
Madrid), los caracteres diagnosticos de la subfamilia estdn
basados también en las dos especies ibéricas de Callimorphi-
nae (Euplagia gquadripunctaria (Poda, 1761) y Callimorpha
dominula (Linnaeus, 17358); véase Apéndice en Yela, 1998).
El clado 5 (véase Fig. 5) estd mal fundamentado, puesto que
la adquisicién o pérdida de las setas secundarias es homoplds-
tico (Kitching & Rawilins, 1998; Ahola, com. pers.). La
interpretacién de fa presencia o ausencia del esclerito articular
libre entre vinculum y tegumen en el andropigio es parcial-
mente incorrecta, y estd mai utilizada a lo largo del texto y en
el cladograma: todos los grupos desde Aganainae hasta
Catocalinae, con la excepeidn de ia linea nolinoide (Nolidae
seasu Kitching & Rawlins, 1998), presentan dicho esclerito
fusionado en diferentes grados y de diferentes maneras con el
tegumen, mientras que los comprendidos entre Eustrotiinae y
Noctuinae o presentan libre, es decir, articulado (excepto
pesiblemente Condicinae y quiza algunocs Acronictinae, cuyo
¢aso merece mayor atencién; véase més arriba). Los grupos de
la linea nolinoide carecen del esclerito. La longitud de los
palpos (clados 15, 34; Fig, 5) no puede utilizarse como estado
de cardcter distintivo, puesto que aungue ia tendencia es ia
indicada, dentro de una misma subfamilia ¢ incluso un mismo
género ka longitud puede variar mucho. Las relaciones entre
Bagisarinae y Eustrotiinae han de ser documentadas mejor
(véase més arriba), puesto que no estd claro que compartan ¢l
estado de cardcter 16 (Fig. 5). La posesién de raduloide en la
hipefaringe larvaria no es exclusiva de Plusiinae (y por lo
tanfo no caracteriza sélo al clado 32), sino que es comin a
Eublemminae y Plusiinae (Ahola, com. pers.). El clade de los
acronictinoides (38 en la Fig. 5; Acronictinae, Raphiinae y
Bryophilinae) no estd bien caracterizado, puesto que por un
lado la presencia de setas secundarias es muy variable (homo-
plastica) y por otro Bryophilinae carecen de ellas. Y, por
Gitimo, el clado 39 tat como estd organizado, implica recono-
cer que (1) los Stiriinae conocidos carecen de coremata
basales en A2 por reduceion secundaria (pero véase Holloway,
1989}, 0 (2) que algunas de las especies con coremala basales
que ahora estdn situadas en otros grupos sean en realidad
Stiriinae (por ejemplo, Pseudeustrotia candidula ([Denis et
Schiffermiitler], 1775). Esta segunda posibilidad es la que, de
manera provisional (y arbitraria), se reconoce en Yela (1998),
y equivale a aceptar un concepto de Stiriinac todavia mds
amplio que el de Matthews (1991), criticado por Poole (1995).
Este (itimo autor reconoce que los coremata basales se ganan
y pierden con facilidad, incluso dentro de un mismo grupo, v
que aquellas especies que potencialmente pueden tenerlos
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muestran tendencia a poseer un esterno Al + A2 bastante més
estrecho que ancho. Este es de hecho el caso de las especies
que en Yela (1998) se relacionan en Stiriinae (aunque una
cuantificacién precisa del tamaifio del esterno a lo largo de la
filogenia es necesaria). El rango y la amplitud de Stiriinae
merecen, en todo caso, una investigacion mas detenida, Otras
posibles inconsistencias o criticas al cladograma se han hecho
yvamasarriba. El esquemade Yela{1998) presenta semejanzas
notables (pero también discrepancias notables) con respecto
a los de Speidel et al. {1996b) y Kitching & Rawlins (1598).
Yela (1998) reconoce sicte lincas dentro de noctuidos (seis de
ellas cuadrifinoides), que identifica con nombres: (1} aganai-
noide {Aganainae); (2) panteinoide {Pantheinae); (3) cloefori-
noide (Eariadinae + Chloephorinae + Sarrothripinae +
Nolinae); (4) eutelinoide (Butetiinae + Stictopterinae); (5)
deftoide-catocalinoide ({Herminiinae + Strepsimaninae +
Hypeninae) + {(Gonopterinae + Calpinae + Catocalinae)}; (6)
eustrotinoide (Eustrotiinae + Bagisarinae), y (7} trifincide
{Acontiinae + Plusiinae + Acronictinae + Raphiinae +
Bryophilinae + Heliothinae + Stiriinae + Agaristinae +
Dilobinae + Cuculliinae + Hadeninae + Noctuinae, ordenados
en 4 grandes clados dicotbmicos).

Con la excepcion de Beck (1992), quien concibe la
evolucidn de los noctuidos en cuatro fases bien diferenciadas,
y dejando de lado el trabajo de Kitching (1984} (puesto que en
Kitching & Rawlins, 1998, se recogen sus puntos de vista
hasta 1992 ), en general hay un cierto acuerdo en reconocer un
grupo heterogéneo de lineas basales cuadrifinoides para o
polifiléticas y un grupe avanzado, probablemente monofiléti-
co, de trifinoides. Este mismo punto de vista es compartido
por muchos otros estudicsos de los noctuides. Llegado este
punto, es conveniente sefialar que la denominacién de
cuadrifinoides y trifinoides dentro de noctuidos ha devenide
artificial: antiguamente se utilizaba para designara grapos con
caracteristicas cuadrifinas y trifinas en ¢l sistema de venacién
de lag alas posteriores, pero hoy dia carece de sentido, Se ha
reconocido una tendencia a la reduccion gradual de la vena
M2 de las alas posteriores con polaridad cuadrifinoides —
trifinoides (limantridos y drctidos tienen dicha vena bien
desasrollada, lo gue se considera el estado de cardcter
plesiomérfico en noctuidos). Pero fa reduccidén ha debido
ocwir varias veces a lo largo de la filogenia de los noctuidos
(Lafontaine & Poole, 1991, Kitching & Rawlins, 1998). Ast,
hay especies con la vena M2 medianamente desarrollada, que
ne son faciles de mcluir en un grupo v otro; y por otro lado
los denominados trifinoides incluyen varias subfamilias con
venacion mas o menos claramente cuadrifina (Eustrotiinae,
Bagisarinae, Eucocytiinae, Acontiinae, Plusiinae, Aediinae,
Condicinae, Stiriinae v Dilobinae, y también algunos acronic-
tinoides). De momento la denominacion se sigue utilizando
por conveniencia, pero deberfa abandonarse.

Ademds de 1os dos mencionados grupos, cuadrifinoides
y trifinoides, como se ha visto Kitching & Rawlins (1998)
consideran otro gran grupe basal, parafilético, compuesto de
las subfamilias acronictinoides (situadas por el resto de los
autores entre los trifinoides}. Esta discrepancia con el resto de
los autores es interesante y digna de comentarse algo mas
detenidamente. Lasubfamilia Acronictinae es especiahmente
peculiar (véase Acronictinae, mas arriba), y combina estados
de caricter supuestamente plesiomorficos con 0fros supuesta-
mente avanzados. Ademas, algunos de los rasgos de la
quetotaxia primaria y de la pilosidad secundaria varian inciuse
entre especies congenéricas (véase Kitching & Rawlins, 1998,
para otros detalles), v algunas caracteristicas de otras especies
se salen bastante de la norma. La interpretacidn no es facil.
Una posibilidad es que Acronictinae sea, tal como la concebi-

mos ahora, una mezcla parafilética de dos o mds grupos sin
mucha relacion, Acronicta Ochsenbeimer, 1816 v algunos
otros géneros allegados por un lado, tas Simyra Ochsenhei-
mer, 1816 con sus particulares pupas por otro y el resto,
basicamente aguelios sin pilesidad secundaria (por ejemplo las
Craniophora Snellen, 1867), por otro. En dicho case, quizd
hubiera gue plantearse si alguno de estos grupos no pertenece
en realidad a otra familia (como Lymantriidae, por ejemplo),
si algin etro grupo no es realmente basal (¢ inchiso externo a
noctuides), relacicnado con Pantheinae, v si aiguno ne estd
realmente relacionado con los trifinoides (como las menciona-
das Cranigphore). Otra posibilidad es que la subfamilia sea
filogenéticamente homogénea y que por alguna causa no
explicada, este grupo de supuestos trifinoides avanzados
hubiera sufrido una “convelsion” genética, de tal forma que
sus especies integrantes ubieran modificado fuertemente y en
sentido reversivo algunos de sus atributos morfologicos.
Obviamente, esta 9ltima hipotesis no descarta que algunas de
las especies que hoy consideramos acronictinos estén mal
colocadas aqui; es una hipotesis altamente especulativa y
requiere de algén tipo de comprobacién, pero en principio no
deberia descartarse, En este caso, Jos Acronictinae que fueran
roctuidos (si no lo son todos) podrian aceptarse come
trifinoides modificados secundariamente. El caso de Raphii-
nae y Bryophilinae es diferente, y las dudas sobre su adscrip-
cidn a los trifinoides son pocas (s6lo puestas de manifiesto por
Kitching & Rawlins, 1998).

Sobre la composicion y relaciones de parentesco
dentro del mencionado grupo heterogéneo de cuadrifinoides,
los puntos de vista son bien diferentes entre los autores. El
clado nolinoide, reconocido como tal por todos los autores,
es otro mosaico de {muchos) caracteres plesiomdrficos con
relacion a noctuidos y (pocos) avanzados, y su adseripcidn
y posicidn es el segundo de los grandes puntos de discordia:
Beck {1992} jo sitha entre los trifinoides basales, con los gue
verdaderamente no tiene relacién; Speidel et al. (1996b)
postufan una posicién avanzada entre los cuadrifinoides;
Yela (1998}, una posicidn basal entre los cuadrifinoides; y
Kitching & Rawlins (1998) los sacan fuera de noctuidos,
como familia Nelidae. El problema de las relaciones y la
posicion de Pantheinae es el fercero de los grandes rompeca-
bezas, pues varia enfre guienes sitian el grupo entre Jos
trifinoides més avanzados (Poole, 1995), entre fos trifinoides
basales (Beck, 1992), en una posicién intermedia entre los
cuadrifinoides (Speidel et al., 1996b), en una posicidn
totalmente basal (Yela, 1998) e incluso fuera de noctuidos
(Pantheidae; Kitching & Rawlins, 1998). Respecto a Aganai-
nae, Kitching & Rawlins (1998) los colocan en una posicién
infermedia entre los cuadrifinoides (entre Jos catocalinoides
y Cocytiinae), Yela {1998) los sitha en una posicidn total-
mente basal y Speidel et al. (1966b) fuera de los noctuidos.
El posible clado deitoide-catocalinoide (Hermininae,
Strepsimaninae, Hypeninae, Rivulinae y los grupos asocia-
dos a Catocalinae) es reconocido come $al por Yela (1998)
v, tentativamente, por Kitching & Rawlins (1998), quienes
recogen ia informacion de Am et al. (1986) y Reaou et al.
(1988} que indica una estructura quimica béasica comin de
sus feromonas sexuales femeninas. Beck (1992) disgrega los
deltoides de los catocalinoides, y Speidel et al. (1966b)
sithan Herminiinae fuera de los demés deltoides por su
opéreulo timpanico preespiracular y colocan a la linea
eutelinoide entre los deltoides postespiraculares y los
catocalinoides (lo que no deja de ser sorprendente). Sobre el
clado Euteliinae + Stictopterinae el consenso entre autores es
probablemente el mayor: se sitha en varias posiciones entre
los cuadrifinoides, ambas subfamilias siempre juntas.
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Eustrotiinae y Bagisarinae son considerados trifinoides
por Beck (1992), Speidel et al. (1996b) y Kitching & Rawlins
(1998) y cuadrifinoides por Yela (1698); Poole (1995) solo
relaciona Eustrotiinae entre los trifinoides. Si denominamos
cuadrificoides a aqueilas subfamilias en que las cavidades
contratimpanicas estan separadas por su parte interna y cuyo
esclerito articular entre vinculum y tegumen esti fusionado a
éste 0liimo, entonces Fustrotiinae y Bagisarinae son induda-
blemente trifinoides. La estrecha relacién entre ambas subfa-
milias es reconocida casi undnimemente (Speidel et al.,
1996b; Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998; pero véase
bajo Bagisarinae, en el capitule anterior). En cuanto al resto
de los trifinoides, mejor conocidos, los esquemas de Speidel
et al. (1996b), Kitching & Rawlins (1998} v Yela (1998) son
relativamente concordantes, con diferencias menores, pero
destaca laradical diferencia en la posicién de los acronictinoi-
des, va comentada anteriormente. El cladograma de Poole
(1995) se distingue algo mas en ciertos detalles de los de
Speidel etal. (1996b) vy Yela (1998) y bastante del esquema de
Kitching & Rawlins (1998); hay que tener en cuenta que el
mismo Poole reconoce que no ha podido caracterizar algunos
grupos adecuadamente, y que se trata de una propuesta
hipotética,

Examinados los puntos de vista de los diferentes
autores, se impone una reinterpretacion de lo que se conoce
sobre filogenia de noctuidos. A la luz de los resultados y
argumentos de Speidel et al. (1996b) y, sobre todo, de
Kitching & Rawlins (1998), durante los Gltimos afios el
primer autor ha estado reexaminando el material utilizado en
publicaciones previas y ha estudiado material adicional de
larvas, pupas y adultos de la mayoria de los grupos (coll. 1. L.
Yela, Sevilla; coll. J. R. Esteban Durdn, INIA, Madrid; coli.
MNCN, Madrid; y otro material de otras colecciones; una lista
detallada sera publicada en otro trabajo). Dade el estado
preliminar de Jos conocimientos, 1o $e propone un nuevo
dendrograma. Siguiendo los ejemplos de Weller et al. (1994)
y Kitching & Rawlins (1998), se trata de no contribuir a la
bibliografia con una nueva representacién hipotética, puesto
que ya hay varias, sino (inicamente exponer razonadamente
nuestra interpretacion personal de fa organizacion filogenética
de los distintos grupos, ¢ en otrag palabras, la cronologia que
puede haber conducido a la diferenciacién de las distintas
lineas de noctuidos.

En primer tugar, cabe resaltar de nuevo que no se
encuentra ningin cardcter gue permita tipificar los noctuidos
como grupo menofilético con un grado de confianza suficien-
te. Se conocen varias posibles autapomorfias, detalladas mds
arriba; pero ninguna de ellas es suficientemente robusta,
Kitching & Rawlins {1998) reconocen explicitamente que sus
Nolidae y Pantheidae tamapoco son monofiléticos. A la luz del
analisis de los caracteres expuesto mas arriba y mientras no se
examine la cuestién mas en detalle, nos parece mas parsimo-
nioso seguir considerando ambos grupos dentro de unos
noctuidos basicamente sin caracterizar, en posicidn basal,
Kitching & Rawlins (1988) proponen una relacién de grupos
hermanos entre Pantheidae y Lymantriidae sobre la base de la
presencia de setas secundarias en fas primeras edades larva-
rias. Del mismo modo, sugieren que la presencia de setas
secundarias en el torax y abdomen de las larvas, restringidas
a verrugas situadas en las localizaciones de las setas primarias,
puede ser indicio de monofiletismo del grupo que incluye
Nolidae, Arctiidae, Pantheidae y Lymantriidae. Sin embargo,
la pilosidad larvaria secundaria es un cardcter altamente
homoplastico, y su distribucion y homologacion a lo largo de

la filogenia de los noctuoides ha de ser estudiada con mayor

detalle,

De todas las subfarnilias consideradas por los diferentes
autores (véase relacion mas arriba), con los datos manejados
y discutidos hay en nuestra opinidn 2l menos indicios funda-
merntados para aceptar tentativamente las siguientes (algunas
de las cuales son, como ya se ha dicho, parafiléticas): Nolinae,
Chloephorirae (incluidos Sarrothripini y Camptolomini),
Westermanniinae, Eariadinae, Bleninae, Risobinae, Collome-
ninae, Afridinae, Eligminae, Pantheinae, Aganainae, Hermi-
niinae, Strepsimaninae, Hypeninae, Rivulinae, Catocalinae,
Calpinae, Gonopierinae (¢l reconocimiento de esta subfamilia
se basa en los mismos argumentos que el de Ufeinae; véase
Kitching & Rawlins, 1998), Buteliinae, Stictopterinae,
Eustrotiinae, Eublemminae, Bagisarinae, Acronictinae,
Raphiinae, Bryophilinae, Eucocytiinae, Plusiinae, Acontiinae,
Aediinae (incluidos Tytini, tentativarnente), Condicinae,
Stiriinae (incluidos Pseudeustrotiini, tentativamente), Heliot-
hinae, Agaristinae, Amphipyrinae (sensu Kitching & Rawlins,
1998), Dilobinae, Psaphidinae (sensu Kitching & Rawlins,
1998), Cuculliinae (incluidos Oncocnemidini), Hadeninae
{sensu Kitching & Rawlins, 1998, pero incluidos Eriopini y
Glottulini), Ufeinae y Noctuinae {sensu Kitching & Rawlins,
1998). Sinocharinae y Lophonyctinae se consideran grupos
poco caracterizados v de afinidades inciertas, probablemente
subsumibles en otros. La concepcidn de la organizacién de
estos grupos es la siguiente;

1. unconjunto heterogéneo de tres lineas basales cuadrifinoi-
des, dos parafiléticas (linea nolinoide, denominada
cloeforinoide en Yela, 1998, que incluye todas las subfa-
milias gue se acaban de enumerar entre Nolinae y Eligmi-
nae; vy linea panteinoide, sin una afinidad demasiado
estrecha con lz anterior, que incluye la subfamilia Panthej-
nae) y otra linea guiza también parafilética (linea aganai-
noide; subfamilia Aganainae);

2. un segundo conjunto algo més homogéneo de las dos
restantes lineas cuadrifinoides, una parafilética (linea
deltoide-catocalinoide, que incluye las subfamilias
mencionadas entre Herminiinae y Gonopterinae en la
relacidn anterior) y otra monofilética (linea eutelinoide;
subfamilias Buteliinae y Stictopterinae);

3.y un tercer conjunto atin mas homogéneo, aunque quizi
todavia no natural, que incluye siete lineas trifinoides (con
cavidades contratimpénicas unidas por su parte interna,
exceptuando jos casos de reduccién secundaria, y con
esclerito articular entre vinculum v tegumen libre): (1) la
linea eustrotinoide, probablemente parafilética (Eustrotii-
nae + Eublemminae + Bagisarinae); (2) la linea acronicti-
noide, tan discutida, v parafilética con toda seguridad
(Acronictinae + Raphiinae + Bryophilinae); (3) la subfa-
milia Eucocytiinae, de afinidades inciertas; (4) la linea
plustoide (Plusiinae); (5) la linea acontiinoide, probable-
mente parafilética (Acontiinae + Aediinae); (6) la linea
condicinoide (Condicinae); y (7) la linea trifina en seatido
estricto, o trifinoides avanzados, gue de acuerdo con la
mayotia de los autores (Holloway, 1989; Lafontaine &
Poole, 1991; Weller et ai., 1994), son probablemente
moenofiléticos (con corona y coremata basales, muchas
veces reducidos incluso en grupos enteros, y que incluyen
desde Stiriinae, tal como agui se definen, hasta Noctuinae).

Qué queda por hacer

Como queda en parte claro a lo largo de los parrafos anterio-
tes, las interpretaciones discordantes de la filogenia de
noctuidos a ia luz de la informacién de que se dispone hoy dia
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s¢ deben fundamentalmente a dos razones: (I} que los
distinfes autores no tienen en cuenta exactamente los mismos
sistemas de caracteres, y (2) que a estados de cardcter dados
se les otorga un valor filogenético distinto, en funcion de su
interpretacidon como apomorficos o plesiomérficos {0, dicho
de otra manera, come analoges u homélogoes). Indudablemen-
te, es mucho lo que gueda por hacer. Y no sélo en cuanto a la
interpretacién de los datos: también, y sobre fodo, en cuanto
# su obtencién. Es obvio que, si queremos llegar a disponer de
una propuesta filogenética que refieje realmente la relacion
entre las subfamilias y gue sea estable en lo fundamental, se
hace necesario reunir datos morfoldgicos, biolégicos y
moleculares de un nimere suficientemente elevado de
especies de las distintas subfamilias. Solo asi podremos
examinar adecuadamente ia distribucién de los estados de
cardcter (ya sean morfoldgicos o bioldgicos) mediante los
métodos cladisticos hoy existentes o podremos llevar a cabo
analisis comparativos bien fundamentados. Es conveniente,
asimisme, reunir datos sobre aguellas especies gue hasta el
momento no han podido ser adscritas a ninguna subfamilia
con suficiente fiabilidad (Synthymia fixa (Fabricius, 1787) 0
Pseudeustrotia candidula ([Denis et Schiffermiiller], 1775),
por poner solo dos ejemplos relativos a la fauna paledrtica). La
atencién debe estar dirigida tanto hacia los aduitos como hacia
los estados inmaduros, pueste que como se ha sefialado en
diferentes ocasiones, el estudio de la biologia y la morfologia
comparada de €éstos puede proporcionar datos muy importan-
tes acerca de su identidad vy de sus relaciones de parentesco
(Beck, 1960, 1992; Merzheevskaya, 1989; Kitching &
Rawlins, 1998). Recuérdese, ademas, que ia morfologia de las
larvas suele ser mucho més conservadora que la de los
adultos, por lo que pueden proporcionar datos mucho mas
sOlidos con que fundamentar las filogenias (Beck, 1992). En
otras palabras: es indispensable dedicar tiempo, esfuerzo y
recursos a aspectos basicos de la taxonomia y biologia de los
noctuidos, fo que no siempre os posible dades las actuales
tendencias en el reparto de los recursos de investigacion.

Més especificamente, podemos reconocer tres niveles
en los que centrar nuestro esfuerzo, si trabajamos con datos
morfoidgicos:

1. a nivel familar, interesa resolver el problema de la
caracterizacion de la familia {si es que se trata de una sola
familia, en definitiva, 1o que estd lejos de haberse demos-
trado), o desvelar en su caso su naturaleza polifilética.
Para ello es necesario reexaminar con detalle todos los
sistemas de caracteres que se han considerado hasta ahora
enNoctuoidea, y si es posible identificar un cierto nimero
méds de ellos. Es indispensable que la muestra de especies
examinada contenga ejemplares adscribibles a todas las
familias nectuoides y a todas las subfamilias de noctuidos,
inchiyendo los grupos que se cuestionan;

2. a nivel subfamiliar, los “puntos calientes” han sido
reiteradamente sefialados a lo largo del texto. El rango y

amplitud de Acronictinae es quizd uno de 1os mas exci-
tantes. La caracterizacion mediante apomorfias sélidas y
las refaciones del complejo nolineide y de Pantheinae son
otros dos temas candentes. Otras cuestiones a resolver
incluyen: la relacion precisa de Aganainae con Noctuidae
y su situacion respecto a los catocalinoides; la caracteri-
zacidn de Strepsimaninae, Hypeninae y Rivulinae y sus
interrelaciones, asi como la posicion de Herminiinae; la
situacion de Eucocytiinae; la delimitacidn clara de las
lineas comprendidas en Catocalinae y su relacién con
Calpinae y Gonopterinae; la caracterizacion de Eustrotii-
nae y sus relaciones con Eublemiminae; la amplitud y
caracterizacién precisa de Acontiinae y Stiriinae respecto
de dedia, Tyta, Pseudeustrotia, Panemeria y los Condici-
nae; ¢l rango de Psaphidinae, Amphipyrinae y Cucullii-
nae, y sus interrelaciones y tipificacidn; el range y
adscripcidn precisa de Eriopini y Glottulini; v, en general,
fa resolucion de los grupos parafiléticos;

3. a niveles inferiores, es importante seguir estudiando en
detalle las relaciones entre los géneros y grupos de
géneros, como s¢ estd haciendo en el marco del proyecto
Noctuidae Europaeae, porque en definitiva se basan en
una informacion muy precisa sobre los adultos de las
distintas especies, Obviamente, el conocimiento detallado
de las especies es fundamental, y sin é no puede progresar
ningln otro tipo de estudio. Es asimismo fundamental
seguir reuniendo datos sobre las larvas, en ja linea de
Beck (1960, 1999).
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Introduction: defining the problem

“One of the most intractable problems in Lepidoptera classifica-
tion has been the phylogeny of the quadrifid lineages of Noctuoi-
dea”. “The family Noctuidae has been notoriously difficult to
characterise”, These sentences, among others along similar lines,
are contained in one of the most recent papers dealing with that
topic {Kitching & Rawlins, 1998). Assume that the quadrifid
lineages of Noctuoidea, as defined by Kitching & Rawlins (1998),
comprise Arctiidae, Lymantriidae and Noctuidae {plus Pantheidas
and Nolidae, considered as families by these authors). Kitching
(1984), in the publication that represents the inflexion point
towards a cladistic approach to studiés on noctuid phylogeny,
picked up similar sentences that have been repeatedly cited later.
For example, “It is exceptional to find any two authors who use
the same combination of subfamily names within the Noctuidae”
(Nye, 1975); “The classification {of the family Noctuidae] rests
in a state of great confusion, and few authors appear to hold
similar views regarding the suprageneric taxonomy. I have
concluded after spending much time (perhaps 1 should say
wasting time) on the problem, that it is impossible to present ...a
correct suprageneric classification” (Zimmerman, 1958). Moreo-
ver, Poole (1995) added: “... the family is so Jarge and the
interpretation of characters so difficult that no one has tried to
construct a naturat classification reflecting the phylogeny of the
family"”, Finally, Speidel et al. (1996b) stated that “... our unders-
tanding of the phylogenetic affinities of the Noctuidae to other
noctuoid families, as well as interrclations among the various
noctuid subfamilies, is still in its infancy™. Thus, it can be easily
understood that a review is not a simple task. But, as everything with
difficuit, it is at the same time a stimufating challenge.

One may ask why noctuid phylogeny is such an intractable
problem. The answer can be glimpsed in the aforementioned
citations, and in part will be spelled out below. Noctuids are an
outstandingly diverse group, of which we have, as a general rule
and at a global scale, a very superficial knowledge. Furthermo-
re, within a general framework of remarkable morphelogical
homogeneity, they show a noteworthy disparity. The interpreta-
tion of this disparity is very difficult, mainly due to a high degree
of homoplasy. The next sections will briefly address all these
topics and also the utility of the study of noctuid phylogeny.

As stated in previous papers (Yela & Herrera, 1993; Yela,
1998), noctuid moths make up the most species-rich family in the
order Lepidoptera, at any geographic or ecological scale (Com-
mon, 1990; Fibiger, 1990, Gaston, 1991; Heppner, 1991; Scoble,
1992; Kitching & Rawlins, 1998). They arc also one of the five
most diverse families of all living organisms (see e.g. Wilson,
1992; Maddison, 1996), if microorganisms are excluded (see e.g.
Embley et al., 1995). Approximatefy, 35,000 species have been
described (Poole, 1989; Kitching & Rawlins, 1998). By itself, this
outstandingly high diversity justifies interest in understanding
their phylogeny i as much defail as possible {see Hammond,
1995, and in general Hawksworth, 1995). For numerical reasons
afone, noctuids are, in one way or another, the direct subjects of
many ecological studies and conservation biclogy programmes,
to which phylogenies are increasingly relevant (see, among others,

Harvey & Pagel, 1991; Miles & Durham, 1993; Maddison, 1994,
Miller & Wenzel, 1995; Losos, 1996; Futuyma et al., 1995). In
addition to their world-wide diversity, noctuid moths are also
characterised by their remarkable abundance and species richness
in most terrestrial ecosystems, and they usually comprise a major
proportion of captures at light traps(see e.g. Janzen, 1988,
Barlow & Weoiwod, 1989; Holloway, 1992). There are, on the
other hand, more practical reasons. A number of species, the best
known from an ecological viewpoint, produce major agricuitural
and silvicultural impact because their larvae are pests of huge
significance (Bourgogne, 1951; Cayrol, 1972; Goémez Bustillo et
al., 1986, Holloway ¢t al., 1987, Baragafio et al,, 1998}. Many are
characterised by certain biological features (multivoltinism, high
vagility, polyphagy, high egg numbers) that are usually correlated
(Réjmanck & Spitzer, 1982; Yela, 1999). To understand the
phylogeny of noctuids is important, and sometimes crucial, o
solve mualtiple problems related with these three of their attributes,
namely diversity, abundance and agricultural and silvicultural
impact (see e.g. Danks, 1988; Mitter et al,, 1993).

What reliable data do we have on this huge number of
species that wili allow us to make inferences about subfamily
phylogeny? If the specialised literature is reviewed, i can be
verified that only aspects of the a-taxonomy of most holarctic
species are thoroughly known, Holarctic species account for less
than 12 % of described species and probably represent less than
one in ten of those extant. But even here there are numerous
questions yet to be solved, as revealed by several recent revisions
{seee.g. Yela, 1992; Ronkay & Ronkay, 1994; Hacker, 199G). As
mentioned above, the biology of a number of agricultarally and
silviculturally relevant species is also accurately known. For
example, Earias insulana (Boisduval, 1833), Catocala nympha-
goga (Esper, 1787), Helicoverpa armigerg (Hiibner, [1808]),
Spodoptera lnoralis (Boisduval, 1833), Sesamia nonagrioides
(Lefebyre, 1827), Mamestra brassicae (Linnacus, 1758), Panolis
flammea {[Denis & Schiffermiilier], 1775), Agrotis ipsilon
(Hufnagel, 1766} and Agrotis segetum ({Denis & Schiffermiiiler],
1775), can all act as biological surrogates for a good proportion
of the holarctic species. But this is all. Qur knowledge gaps are,
thus, immense.

Noctuid general morphelogical construction pattern is quite
constant among subfamilies (Kitching, 1984; Scoble, 1992;
Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998). That is, aithough
different species might diverge substantially in externai aspect, all
of them are relatively similar regarding their basic body construc-
tion. Despite this, a refatively high number of subfamiiies have
long been recognised (Guenée, 1837-1841; Grote, 1882; Hamp-
son, 1898-1920; Staudinger & Rebel, 190%; Warren, 1907-1914;
Boursin, 1964; Forster & Wohlfahst, 1971; Nye, 1975; Francle-
mont & Todd, 1983). This implies that, even within the general
common pattern, noctuid moths display a remarkable morphologi-
cal disparity. This apparent contradiction is explained by each of
the recognised phyletic lines differing only very slightly from the
rest. in other words, they differ in one or very few characters. On
the other hand, interpretation of the differences is usually difficult
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due to the high degree of homoplasy affecting most character
systems (Kitching, 1984; Scoble, 1992; Kitching & Rawlins,
1998; Yela, 1998). Homoplasy refers to the heterogensous
distribution of character states on a phylogeny. In other words,
certain character states appear at different points of the phylo-
geny, either by convergence or reversal (for example, the secon-
dary hairiness on verrucae, the larval 24242 chaetotactic condi-
tien of the thoracic subventral group of setae or the prespiracular
position of the adult counter-tympanal hood; for other details, see
Yela, 1998). Lafontaine & Poole (1991), Beck (1992), Poole
(1993y and Kitching & Rawlins (1988), among others, pointed out
that tnany reversals have occorred in noctuid phylogeny from one
character state to one more primitive. In particular, Poole (1995)
indicated that “[throughout the evolutiorary history of] Noctuidae
feertain] characters are easily lost and as easily regained because
the loss of a character commonly represents a loss of gene
expression, not the loss of the genetic information necessary to
produce the character, [ believe it is commeon in the Noctuidae for
characters to be lost and subsequently regained, sometimes
repeatedty throughout the evolution of the family” (for a general
discussion of the phenomenon, see Futuyma, 1986). That different
authors explain character states distributions variously and that
the relative inportance given to the different character states is far
from being unanimous leads to contrasting interpretations of
noctuid motphological disparity. Thus, between 18 and 30
subfamilies are recognised at present (table 1) (39 if the notid
groups sensu Kitching & Rawlins, 1998 are included).

Noctuid diversity, their disparity within their general
common pattern and their high degree of homoplasy may hint at
a recent evolutionary origin. According to Holloway (1989) and
Mitter et al. {1993), the most primitive noctuids, including most
quadrifinoids, have larvae primarily associsted with arboreal
plants and are most diverse in tropical forests {compare numbers
and figures in Holloway, 1992, Speidel & Naumans, 1995 and
Yela, 1998). On the other hand, most of the advanced trifinoids
are primarily herb feeders (with the exception of Xylenini) and in
general are associated with open habitats. They predominate in
noctuid faunas of temperate areas and arid regions, The dramatic
radiation of this group might have paralleled that of herbacecus-
piant growth forms, which is in turn associated with the global
cooling and drying trend beginning in the early Tertiary that gave
rise to today’s extensive regions of harshly seasonal climate
(Farrell & Mitter, 1993). The main quadrifinoid radiation should
have accurred earlier, but in any case there ate no indications that
occurred earlier than the middle Cretaceous (see Kuxznetzov,
1941; Whalley, 1970; Gall & Tiffney, 1983; Farrell & Mitter,
1993; and references therein).

Contributions to noctuid phylogeny

Given the diversity of noctuids, their disparity, the high degree of
homeplasy displayed by many characters, and our level of
ignorance, it is not surprising that there have been no pubtications
on their phylogeny until recently, and that the subfamily divisions
proposed by Hampson (1898-1920), based on those of Grote
(1882) and partly also on those of Guenge (1837-1841), have
been accepted without much discussion. However, Hampson’s
classification was based on superficial characters {or character
states) (Kitching, 1984; Speidel et al, 1996b; Kitching &
Rawlins, 1988; Yeia, 1988), of littie informative power. Some are
plesiomorphic (ancestral or “primitive” character states with
regard to the origin or root of the noctuid phylogeny), others show
continuous variation, yet othets appear in different phyletic lines
{the above-mentioned homoplasy), and others simply represent
absence of certain attributes (which is generally meaningless in a
phylogenetic context). For these reasons, a cladistic approach was
badly needed. During the last 15 years, six comprehensive
contributions to noctuld phylogeny have been produced {see
Kitching, 1984; Beck, 1992: Poole, 1995; Speidel et al., 1996b;
Kitching & Rawling, 1998; and Yela, 1998), together with a paper
on noctuld molecutar phylogeny (Wetler et al,, 1994),

“An historical review of the higher classification of the
Noctuidae (Lepidoptera)” (Kitching, 1984} was the first publica-
tion in which a rigerous phylogenetic scheme was proposed, and
at the same time summarised the previously published informa-
tion. This paper was an inflexion point in our understanding of
noctuid phylogeny. It has been eriticised by certain authors,
because the proposed cladogram (fig. 1) differed only littie from
the traditional hampsonian system. Nevertheiess, Kitching’s

analysis was the first cladistic examination of noctoids as a
whole, and embodied that philosophy into the macroevoluticnary
study of the family (see also Kitching, [987). It also endowed,
with reasoned content, each one of the phyletic lines recognised
by him within noctuids. He accepted, a5 could not be otherwise,
that bis conception of noctuid phylogeny was provisional and that
research had to continue on maultiple aspects of the topic. Howe-
ver, given the level of confusion prevailing at that time and the
intuitive or simplistic interpretations that tended 1o be made, it is
generally agreed that this publication brought some order to the
matter. The amount of precise and detailed documentation that it
contains on the history of noctuid classification should also not be
forgotten, So complete an exposition had never before been
available. The paper of Kitching discussed not only data from
adults, but also incorporated available information on larvae and
pupae. The phylogenetic scheme included 19 subfamilies {table
1), although he acknowledged that not all are characterised by
apomorphies (or specialised characters),

Beck devoted his research career to the study of noctuid
larvae (see e.g. Beel, 1960, 1989, 1999). Several years after
Kitching’s publication, Beck produced a paper confaining a
phylogenetic tree of noctuid moths (fig. 2) based mainly in larval
characters {Beck, 1992). His phylogeny differed from that of
Kitching, reflecting the discordance between adult and larval
morphology but chiefly the authot’s particular viewpoint, In fact,
his interpretation is not cladistic in a strict sense. Beck’s scheme
reiterates the necessity of considering larval morphology and the
need for further research. It represented an advance because
Beck’s scheme was an alternative against which that of Kitching
could be compared and because the paper contained a great deal
of previously unpublished information on larvae, It included 18
subfamilies (table 1}, three of them not treated by Kitching (1984}
{Aediinae, Bryophilinae and Eublemminae), and considered
Herminiinae to be noctuids {the former author suggested that that
subfamily might be removed from Noctuidae if Apanainae were
considered a separate family).

Ir one of the series of volumes devoted to the North
American noctuid fauna, Poole (1995) was next to propose an
explicit subfamily phylogeny (fig. 3}, although only the rifinoid
noctuids (as they are classically defined, that is, the “high” or
supposedly more “advanced” noctuids) were addressed. He
conceded that it was not a formal proposal because a number of
groups rernained unsatisfactorily characterised. He justified his
cladogram as providing an explicit preliminary phylogeny to
serve as a target for future studies on noctuid phylogeny. Poole
included 16 subfemilies, that is, seven more than Kitching
(1984) for the same group (Eustrotiinae, Cordicinae, Stiriinae,
Eriopinae, Psaphidinae, Bryophilinae and Oncocnemidinae;
table 1).

Speidel et al. (1996b) undertook an exhaustive and
meticulously based cladistic analysis, but again recognised that
the scarcity of data made it difficult to give sound interpretations.
They listed 30 subfamilies (table 1), among which were Herminii-
nae {but not Aganainae). Camptolominae, Eustrotiinae, Bagisari-
nae, Aediinae, Tytinae, Stiriinae, Bryophilinae, Sinochatinae,
Lophonyctinae and Pseudeusirotiinae were added to the scheme
of Kitching {1984). Their phylogeny (fig. 4) showed a number of
polytomies.

Kitching & Rawlins (1998) reviewed in detail what was
known about evelutionary and phylogenetic relationships in
Noctuoidea in a volume of the series “Handbuch der Zoologie™,
without proposing new cladograms. Again, and in spite of the vast
amount of information discussed, one of the recurrent arguments
is our poor knowledge of many noctuid groups: “Fhe composition
and monophyly of most [subfamilies] is still open to question, as
is their number. The morphology of immature stages, as well as
the adults, is astonishingly poorly known and such information
will be eritical to a defensible noctuid phylogeny”. They discus-
sed 29 subfamilies (table 1}, including Herminiinae. Names not
listed in Kitching (1984) are Bryophilinae, Rephiinag, Calpinae,
Aganainae, Cocytiinge, Eucocytiinae, Eustrotiinae, Bagisarinae,
Psaphidinae, Dilobinae, Condicinae, Stiriinae, Glottulinae and
Ufeinae. They excluded from Noctuidae the entire nolinoid line
{or chloephorinoid line, following the term used by Yela, 1998)
{Nolidae sensu Kitching & Rawlins, 1998, with nine subfamilies)
and also Pantheinae (Pantheidae semsu Kitching & Rawlins,
1998). It should be noted that the manuscript was finished in 1992
and represented the state of knowledge and the authors’ ideas at
that time.
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The latest contribution to noctuid phylogeny, based on
morphological data, was published by Yela (1998) (fig. 5). He
aimed to synthesise and discuss that information already publis-
hed (both on adults and on farvae) and te provide an explicit
presentation of the previous alternative viewpoints i order 0
serve as stimulus and comparative hypothesis for subsequent
studies. The manuscript was submitted at the end of 19935, and so
the conclusions of Speidei et al. (1996b) could not be taken into
account {other than in a brief appendix added later), while the
arguments of Kitching & Rawlins (1998), which were only known
through previous information sent by some colleagues, were
discussed only very hastily. In Yela (1598), 28 subfamily units
were considered (table 1)} and it was acknowledged that some
could be paraphyletic or polyphyletic. Nevertheless, and admitting
again the paucity of data and their difficult interpretation, a
phylogenetic scheme was proposed that resolved all nodes (it does
not show any pelytomy at subfamily level; see discussion below),
Yela (1998) again pointed out that some characters might be
spurious and that interpretation of character states was, in some
instances, more a refiection of personal knowledge about particu-
lar species than of a more generalised knowledge of the distribu-
tion of characters among groups. With reference to Kitching
(1984), the scheme differs in that Herminiinae and Aganainae are
considered noctuids, and the following subfamilies were listed in
addition: Eariadinae (termed Eariinac), Gonopterinae, Calpinae,
Eustrotiinae, Bagisarinae, Raphiinae, Bryophilinae, Stiriinae and
Dilobinae.

In contrast, Weller et al. (1994) offered the first results on
noctuid phylogeny based on molecular data (discussed with some
detail in Yela, 1998}, They sequenced genes from mitochondrial
DNA. and nuclear ribosomal RNA and combined their resuits in
a phylogenetic estimation (producing strict consensus trees after
submitting their data to bootstrap tests). They mainly addressed
the phylogenetic relationship of noctuids with other noctuoid
groups of the same taxonomic rank, but alse suggested that
noctuids are a grade rather than a clade {that is, they arc a
paraphyletic group). The results, discussed on the basis of
cladistic procedures, revealed twe possible clades. Surprisingly,
they broadly agree with the quadrifinoids and #rifinoids of the
classical literature (for a more precise definition, see Yela, 1998).
Quadrifinoids are agsociated with arctiids when the cladogram has
a trifine root. A monophyletic family Nectuidae is not recovered
in any bootstrap tree. As Weller et al. (1994) observed, and as
discussed in Yela (1988}, that interpretation should be regarded
as preliminary because the analyses were based on a very smali
number of selected species {n = 26, of which only [0 were
noctuids). As they conceded, additional specics can have a
profound influence on the free topology (see also Weller et al.,
1992) and, thus, on the conclusions.

Noctuid subfamily taxonomy: the bhig puzzle
Delimitation of the family

The monophyly of the Noctuoidea, the superfamily that includes
noctuids, is not in dispute {Kristensen, 1985; Minet, 1986;
Hotloway et al., 1987; Common, 1990; Miller, 1991; Scoble,
1992; Kitching & Rawiins, 1998). The primary autapomorphy
of Noctuoidea is the presence of paived metatherseic tympanal
organs, the structure and position of which are unique (Eggers,
1925; Richards, 1932; Brock, 1971; Scoble, 1992; Kitching &
Rawlins, 1998). The tympanal organs perceive ultrasound of
frequencies and intensities corresponding to the echolocation
signals of insectivorous bats (Fenton & Fullard, 198%; Fullard,
1988) and help the moths to avoid these predators (Roeder,
1967). Noctuoids are a very homogeneous superfamily, of
relatively recent evolutionary origin (see Garcia-Barros, this
volume), and is comprised of closely related groups. Some of
these groups (families) are poorly characterised, because they
have only been defined using character combinations that
individually are shared with other families. Therefore, the
number of families varies among authors (table 1), Neither is
there any consensus regarding their phylogenetic relationships,
despite evident progress in the last decade (for details see
Holloway et al., 1987, Scoble, 1992; Kitching & Rawlins,
1998).

This state of affairs does not favour the taxonomic detimi-
tation of nectuids. Untit recently, it has not even been possible to
characterise the group using any autapomorphy. Kitching (1984}

proposed the postspiracular position of the counter-tympanal hood
as apomorphy; but Minet (1986) criticised that viewpoint
indicating that this character state is not restricted to noctuids.
More recently, Kitching & Rawlins (1998) reconsidered informa-
tion from Richards (1932) and pointed out that the position of the
hood is variable and its phylogenetic interpretation problematic.
For that reason, variation in this character is rarely used fo
diagnose families within noctuoids (but see Speidel et al., 1996b).

Minet (1986) suggested that the distinctive dorsal enlarge-
ment of the sclerotised postspiracular bands in the pleural zone of
adult urosomite I (Al), linking the anterotergal elongations of
sternite I with the correspending laterotergal sclerites, may be
synapomorphic for all noctuid groups. The same character state
was used by Yela (1998) to typify the group. However, Minet
himself recognised that some advanced arctiids show similar
enlarged bands. Likewise, Kitching & Rawlins (1998} cast some
doubts on the validity of that peculiarity because it is present in
at least some Arctiinae and it can not be observed in several
noctuids. Minet (1986) and Yela (1998) considered that the form
of the mentioned bands is not homologous in Arctiinae and
Noctuidae, and thus used it. But examination of abdomina of a
larger number of species ascribed to both groups, espeeially
tropical ones, leads us to share the doubts over that character and
to reject it as informative.

The position and proximity of the counter-tympanal
cavities ( = internal fympanal cavities, antetyrnpanal cavities or
tympanal sacs IV, according to different authors), argued as
possibie autapomorply by Minet (1986), was considered dubious
by himself because it is shared by many arctiids, lymantriids and
even notodontids. Furthermore, the basal noctuid groups show
these cavities clearly separated (Speidel et al, 1996b; Yela,
1998},

Speidel et al. (1996b) proposed that the size of the tibial
spurs, elongated in noctuids i relation to the tibiae, may be the
character state typifying the family; but the validity of that
attribute has yet to be confirmed. Several noctuids (in particu-
lar, certain Aganainae, Pantheinae, Raphiinae, some Acronicti-
nae, some Amphipyrinae and some Hadeninae} show shorter
tibial spurs than other species placed in other noctuoid famni-
lies. It would be interesting to check whether there is any
relation between the ratio tibial length/spur length and the size
{wingspan, thoracic width} of specimens representing a large
enough sampie of noctuoid species, since a purely allometric
effect, independent of the phylogenetic relationships, can not
be ruled out.

It is well known that noctuid larvae exhibit a ventral
“cervical” gland or adenosma arranged “vertically” (Godfiey,
1987). This structure is absent in arctiids, but present in notodon-
tids (where it is “horizontal” or dorsoventrally compressed, a
condition that is probably not homologous to that of noctuids;
Miller, 1991). If this is correct, then the presence of a vertical
adenosma might be autapomorphic for Noctuidae, and its absence
in Aganainae, Rivulinae and some Hypeninae would be interpre-
ted as a secondary reduction (or, in the case of Aganainae, even
as plesiomorphic state allowing their exclusion from Noctuidae;
but see Speidel et al., 1996b, and comments later on). However,
Gardner (1941) and Speidel et al. {1996b) pointed out that some
Lymantriidae show a similar (homolegous?) structure. For that
reason, the presence of a vertical adenosma cannot yet be used to
characterise noctuids with certainty.

Kitching & Rawlins (1998) suggested four additional
putative autapomorphies for noctuids: {}) the possession of a
cylindrical galeal lobe on the larval maxitlary complex (inferpre-
ted for the first time by Grimes & Neunzig, 1986); (2) the
chaetotactic condition of larval thorax, endowed at subventral
(SV) position with 2 setac on the prothorax (T1i), 1 on the
mesothorax (T2} and 1 on the metathorax {T3) (state 2+1-+1); (3)
the presence of an orbicular stigma on the forewing cells (firstly
suggested by Holloway, 1988); and (4) the origin of the retractor
muscles for the posterior apophyses of the female genitalia
{corresponding to urosomite IX or A9), that anchorage in
urosomite  VII (A7} rather than urcsomite VIII (AR)
{Stekol'nikav, 1967}, Nevertheless, none of these character states
could be argued with absolute certainfy as apemorphic for
noctuids given the state of our knowledge:

1. In addition to noctuids, galeal lobes are present only in
Nymphalidae and Arctiidae, but show a different, non-
homologous, structure. They might be a good astapomorphy for
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the group, but Pantheinae, all nolinoid groups (Nolidaesensu
Kitching & Rawling, 1998} and Acronjctinae lack galeal fokes
(Kitching & Rawilins, 1998), If Pantheinas were considered
basal noctuids, nolinoids were included within the quadrifinoids
and Acronictinae (or at least part of them) were treated as true
trifinoids showing several analogous character states with
certairl basal noctuids by reversal or secondary reduction (as
maintained in Yela, 1998), then galea] lobes could be defensible
as the main autapomorphy for noctuids, secendarily lost in the
mentioned groups. If pantheines and nofinoids wers exciuded
from npoctuids but acronictines were considered highly
secondarily modified trifinoids, the assumption would be the
same; lobes would have been reduced only once, in
Acronictinag, If the hypothesis of excluding pantheines and
nolinoids from Noctuidas is accepted and Acronictinae were
considered basal noctuids, as proposed by Kitching & Rawlins
(1998), the subject becomes more enigmatic, Bither acronictines
wouldalso have to be removed from noctuids or the presence of
galeal lobes is not a character of the family but of the clade
comprising the rest of the noctuids except Acronictinae.

2, The phylogenctic meaning of the S8V 2+1+1 chaetotactic
condition was thoroughly discussed by Yela (1988). To
summarize, it is the general state in Lepidoptera (Stehr, 1987),
It is reasonable to think that, {rom this original configuration,
there have been several modifications to the 2+2+2 state in the
aoctuoid line, namely, in some Notodontidae (Godfrey &
Appleby, 1987), Doidae (Donahue & Brown, 1987), Arctiidae
(Kitching, 1984; Habeck, 1987) and, within noctuids, in the
Eariadinae and Eligminae {considered Nolidae by Kitching &
Rawlins, 1998), Hadeninae Glottulini and in at [east some
Catocalinae and Plusiinae (Kitching, 1984; Poole, 1993,
Speidel et al,, [996b; Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998).
There have also been gains of setae on the meso- and
metathorax (states 2+3+2 and 2+3+3 in Oenosandridae) (see
also Common, 1990). In addition, within Noctuoidea the
2+1+] condition is not exclusive for noctuids, as it is shared by
at least some notodontids (Godfrey & Appleby, 1987).

3. The orbicular stigma on the forewing cell is not common to
all noctuid groups. [t is absent, even on the ventral surface of
the wings, in at least the nolinoid complex, in Bagisarinae
and in many genera scattered throughout other subfamilies. In
addition, it is not absent in all the herminiines (as stated by
Kirching & Rawlins, 1998; see, for example, genus Idia
Hilbner {1813]). Furthermore, it also occurs in at least some
Notodontidae and Lymantriidae (for instance, in Lymantria
digpar Linnacus, 1758).

4. As discussed by Kitching & Rawlins (1998}, Noctuidae
{except pantheines) differ from Lymantriidae (and
Pantheinae) in that, as a general rule, the retractor muscles for
the posterior apophyses originate on A7 rather than on A8.
However, the apomorphic state and the taxonomic
distribution have yet to be determined.

How, then, can Noctuidae be characterised? At present, we
must return fo the situation of around 1984, when Kiiching
laboriously sought at least one apomorphy that did not ieave such
a diverse group as noctuids uncharacterised. Despite intensive
efforts during the last decade, and recognising that progress has
been made at some levels, noctuids remain unsatisfactorily
characterised, irrespective of whether pantheines and nolinoids
are considered part of the family or not. Therefore, the group
should be regarded as most probably polyphyietic (the position
also adopted by Welier et al., 1994 and Kitching & Rawlins,
1998}. The picture of relative uniformity and apparent clarity
suggested by the cladograms of Speidel et al. (1996b) and
especially of Yela (1998) is somewhat ilfusory (see further on).

Delimitation and phylegenetic relationships
among subfamilies

Examining Table 1, it is clear that the number of subfamilies
varies non-randomly among authors (successively, n=19, 19, 21,
18, 20, 30, 29 and 28): a clear-cut and gradual increase is
apparent. From 1984 to 1992, some 20 subfamilies tended to be
recognised, compared to the 30 or so between 1996 and 1998, It
should be recalled that Kitching & Rawtins {1998) included
neither pantheines (fam. Pantheidae} nor the nolinoid groups
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(fam. Nolidae) within Noctuidae. If they were included, then the
number of subfamilies would rise to 39. The increase undoubtedly
reflects the effort devoted to the elucidation of noctuid phylogeny
during the past 15 years, examining aduits and immature stages of
a large number of species inhabiting temperate, tropical and
equatorial zones. Efforts have led to the determination of
ngmerous morphological character systems that could be
potentially informative in relation to phylogeny, although there is
much conflicting interpretation among authors for the repeatedly
mentioned reasons. In the following sections, we present each of
the subfamily names mentiozned in the six papers reviewed here,
following - as far as possible - their presumed phylogenetic
sequence (according to our present concept of noctuid
phylegeny}, and give a brief discussion of their characterisation
and putative phylogenetic relationships. Character states
considered apomorphic for each group are marked with (A), but
most that typify well-characterised subfamilies are not recorded,
Rather, the reader is referred to the pertinent literature.

Nolinoid iine, This group embraces various taxa that have been
assigned different taxenomic ranks. Sometimes, they have been
treated as noctiids, although not always in a basal position (see
Kitching, 1984, fig. 1 of the present work; or Speidel et al,
1996b, fig. 4), and sometimes not (sce Kitching, 1984, for further
details}. Kitching (1984) recognised three noctuid subfamiiies
(Chloephorinae, Sarrothripinae and Nolinae); Beck, two (Chioep-
horinae and Sarrothripinae; he placed Notidae outside Noctuidae);
Speidel et al. (1996b) four (Camptolominae, Chloephorinae,
Sarrothripinae and Noelinae); and Yela (1998) also four (Rariadi-
nae, Chloephorinae, Sarrothripinae and Nolinae). Kitching &
Rawlins (1998) overturned this interpretation, based on informa-
tion provided by I.D. Holloway (see Hoiloway, 1998), and
segregated these groups from Noctuidae, considering them within
a paraphyietic Nolidae. They provisionally referred nine subfami-
lies to this family: Nolinae, Chloephorinae (including Sarrothripi-
ni and Camptolomini), Westermanniinae, Eariadinae, Bleninae,
Risobinae, Collomeninae, Afridinae and Eligminae. Despite the
general historical agreement on the close relationship among all
these groups, few have suffered such dramatic reconsideration of
taxonomic rank. Characteristics of the nolinoid line are: (1) the
two-walled, boat-shaped cocoon (A); (2) the presence of tymbal
organs in the A2 sternite (A) (and thus not homologous to those
of arctiids, located on the metepisterna, or those of lymantriids, on
the A3 stemite); (3) muscle M4 on the male genitalia divided, as
in pantheines and advanced noctuids, but with the basal end of the
upper branch inserted in a more ventral position, towards the
centre of the vincudum (Speidel & Naumann, [995) (the point of
insertion may suggest (A), but the division of the muscle in two
fascia should be convergent with the analogous state found in
Pantheinae and the trifnoid lines); and (4) the presence of internal
extensions of the dorsal marging of the sacculi fusing with the
Jultura or juxta in the male genitalia, that acquires a particular
shape (A7) (Holloway in Kitching & Rawlins, 1998). The male
retiraculum is elongated (bar-shaped) except in Bariadinae, where
it is secondarily reduced or remodelled to a hairy tuft (Kitching,
1984; Yela, 1998). However this character state s plesiomorphic
(it is also present in Arctiidae and in Aganainae), and in any case
POinis to & basal position of the group in the noctuid phylogeny (if
it is & noctuid group at all). A basal position within Neoctuidae, or
even one outside the family, is suggested by the following
character states: (1) lack of larval galeal lobes {(Kitching &
Rawtlins, 1998); (2} lack of orbicular spot on the forewing cell;
(3) absence of valval extensor muscles (M3 of Forbes, 193¢ = M2
of Tikhomirov, 1979) in the male genitalia, which represents the
plesiomorphic state, as seen in Notodontidae, Lymantriidae,
Arctiidae and other quadrifinoid noctuids (Kuznetzov & Ste-
koFPnikov, 1989; Speidel et af., 1996b; Kitching & Rawlins,
1998); (4) non-elongated uncus (Speidel et al, 1996b; Yela,
1998); and (5) counter-tympanal cavities refatively smail and not
fused on their internal side (Speidel et al., 1996b; Yela, 1998). In
contrast, the following character states reveal some kinship with
noctuids: (1) presence of larval vertical adenosma in many
species; {2) presence in adult Al of the distinctive enlarged
selerotised bands (Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998); (3)
21+ larval SV chaetotactic condition {as in most noctuids), but
with the exception of Eariadinae and, as far as known, Eligminae
{which display the 24242 pattern, &s in arctiids and some noctuid
genera); and (4) in most species, presence of 2 SV setae on larval
Al (in contrast to the quadrifinoids who show 3, and simifarly to
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the rule in trifinoids; this could be the plesiomorphic state or a
convergence). The putative apomorphies for each subfamily are
discussed in Kitching & Rawlins (1998) and Holloway (1998).

Pantheinae. Kitching (1984), Beck (1992), Poole (1995), Speidet
et al. (1996b} and Yela {1998) inchided this greup within
noctuids, but Kitching & Rawlins (1998) excluded it (as a
paraphyletic family). The threc former authors associated
Pantheinae with Acronictinae (among the #rifinoids), and Beck
{1992) even incorporated it into the last. However,Speidel et al.
{1996b) assigned it fo a more basal position, entirely outside the
trifinoid lincage. Yela {1998) considered the group in a totally
basal position (as proposed also by Lafontaine & Poole, 1991).
The group is characterised as a whole by the extremne modification
of the tympanal organ (A) (Richards, 1932; Kitching, 1984; Yela,
1998}, with the counter-tympanal hood almost or completely
reduced (it is not always absent; see Speidel et al., 1996b). In
addition, the larval maxillary complex lacks a galeal lobe, larval
secondary setag are present on the cephalic capsule in all instars
(as in Lymantriidae), the pupae show three attributes shared with
lymantriids and arctizds (lack of visible external epicranial suture,
concealed prothoracic femora and presence of secondary hairiness
generally located at the periphery of regions homologous with the
larval verrucae; Mosher, 1916), and the insertion of the retractor
muscies for the posterior apophyses in the female genitalia on A7
rather than on A8 (as in Lymantriidae). On this basis, Kitching &
Rawiins (1998} proposed to treat the group at family level
(Pantheidae}. Nevertheless, absence of galeal lobes might be 2
secondary loss, occurring in noctuids at least also in Acronictinae.
The presence of larval secondary setae in the first instars might
be convergent. The three pupal attributes appear also in some
noctuid groups (Kitching & Rawling, 1998). The phylogenetic
value of the insertion of the gynopygial apophyses is not well
understood. Therefore, the view of these authors is debatable, all
the more as pantheines show several charactey states, apomorphic
or not, displayed by noctuids (see Yela, 1998} (1) 2+1+1 larval
SV chaetotactic pattern, (2} vertical adenosma (although it has
been already mentioned that some Lymantriidae posses a similar
structure), (3) orbicular spot on the forewing cell and (4), inadult
Al, distinctive enlarged sclerotised bands, Poole (1995), Speidel
& Naumann (1995) and Speidel et al. (1996b}, laking into
account the ideas of Bommer (1949), suggested that pantheines
might be related to acronictines and bryophilines (within trifi-
noids), based on the microscopic structure of the proboscis
surface. However, the phylogenetic value of this character has yet
to be validated (Speidel & Naumann, 1995; 134). Another
possible advanced character state in pantheines is the split of the
M4 male genital muscle in: two fascia (except in Panthea Hitbner,
[1820], where it could be secondarily reduced; Speidei et al.,
1996b), which is also found in advanced noctuids (trifinoid lines).
Nevertheless, the distribution of this character state is not well
known and deserves more attention (Kitching & Rawlins, 1998},
while its presence in Pantheinae might be alse convergent. In fact,
pantheines show several character states typical for the quadrifi-
noid noctuids: {1)¢the structure of the chorion is relatively simple,
with few, un pronounced ribs (J.1. Yela, pers. obs.); {2) the
paratergal sclerite or pleurite articulating vinculum and tegumen
in the male genitalia is fused (J.L. Yela, pers. obs.), which is
characteristic for quadrifinoids (Lafontaine & Poole, 1991;
Kitching & Rawlins, 1998); (3) the tympanal morphology lacks
an epaulette-like {see Eggers, 1919) tympanal nodular sclerite (or
“tympanal bar”; Speidel et al., 1996b); the counter-tympanal
cavities are far from each other and the counter-tympanal hood is
hardly visible or not visible at ail (Richards, 1932: 28; Kitching,
1984: 219-220; J.L. Yela, pers. obs.) and (4) the M3 muscles
associated with the male genitalia are absent, as in other quadrifi-
noids {and also other Noctuoidea).

Aganainae ( = Hypsinae). Aganaines were excluded from
noctuids by Kitching (1984), Beck (1992) and Speidel et al.
{1996b) on the basis of their prespiracular counter-tympanal hood
and their lack of a vertical adenosma in the larva. As explained
above, the first character state is not phylogenetically informative
{leaving aside that in this group the spiracle is hidden between
two weakly sclerotised structures, and #ts position is equivocal;
Holloway, 1988). The scoond is also open to interpretation (see
above), and its reduction in Aganainac may indicate the retention
of the plesiomomhic state, whence they could arguably be
excluded from the Noctuidae, or i could be due to secondary

reduction (see below, under Rivulinae). Minet {1986), Holloway
(1988), Kitching & Rawlins (1998) and Yela (1998), among
others, included aganaines within noctuids. Larvae bear long
primary setae, sometimes plumose, on chalazae, but secondary
setac are always absent (Holloway, 1988; cf. the opposite
assertion by Yela, 1998, which was due to a misinterpretation, see
below). Their SV chaetotactic formula is 2+1+1, as in most
noctuids (but not arctiids). In the pupae, prothoracic tibiae are
concealed (as in the rest of quadrifineid noctuids, arctiids and
fymaniriids); the metathoracic tibiae are contiguous with the eyes
(as in most quadrifinoids; Kitching & Rawlins, 1998); and there
is a transverse row of short but deep impressions in the posterior
metathoracic zone (A} (Kitching & Rawlins, 1998), The adults
show (}) the dorsally distinctly enlarged sclerotised bands relating
the anterofateral A2 elongations with the corresponding Al
laterotergal sclerites (Minet, 1986; Yela, 1998), although
interpretation of this character is dubious (it is shared by most
Arctiinae}, {2) the labial palpi are long and upright, as i many
quadrifinoid noctuids; (3) in the tympanal complex, a tymbal
organ is lacking, which is one of the main autapomorphic
character states for arctiids (Kitching, 1984; Minct, 1986;
Common, 1990; Scoble, 1992; Kitching & Rawiins, 1998); (4)
the counter-tympanal cavities are relatively small and are
separated from cach other (J.L. Yela, pers. obs.), as in “inferior”
noctuids {Speidel et al,, 1996b; Yela, 1998); {5) on the anal
papiliae, another autapomorphic character for arctiids is lacking,
namely the pheromonai glands (Holloway, 1988; Kitching &
Rawlins, 1998), and thus inclusion within Arctitdae, if Arctiidae
are not redefined, can be discounted {and, thereby, the absence of
vertical adenosma could be argued as a secondary reduction,
although it may yet be a synapomorphy of Aganainae -+ Arctii-
dae}; (6) on the wings, the male retinaculum is efongated (bar-
shaped; this character state do occur in arctiids and in the nolinoid
line), what is interpreted here as plesiomorphic state and supports
a basal placing of aganaines within noctuids; (7) an orbicular
stigma is present (aithough not always visible) in the forewing celi,
at least on the underside (HoHoway, 1988); and (8) a sltight
elliptical puckeris present on the upperside of the forewing (not yet
observed in other nockuoids) (A7) (Holloway, 1988). The general
morphological genital pattern is similar to that of noctuids, with a
slender and elongate uncus (Speidel et al., 1996b; Yela, 1998),
relatively similar to that of Herminiinze, and a rather complex
three-dimensional architecture of vesica and cervix bursae
(Holloway, 1988; J.L. Yela, pers. obs.), altkough M3 muscles are
tacking {plesiomorphic condition; see above, under nolinoid line),

Herminiinae. Due to the prespiracular placing of the counter-
tympanal hood in most species (Forbes, 1918; Owada, 1987; but
see Owada, 1998), the group was segregated from noctuids for a
number of years {Kitching, 1984; Kristensen, 1985; Common,
1990). The difficulties regarding the interpretation of this
character state have been already mentioned. Herminiinae shares
the basic character states {see Berio, 1991 and Kitching &
Rawling, 1998) with quadrifinoids, thus unanimity exists at
present about the noctuid condition of herminiines and about their
relations with other hypenoid and catocaloid groups (Beck, 1992,
Speidel et al,, 1996b; Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998).
Autapomorphies are listed by Speidel et al. {1996b), Kitching &
Rawlins (1998) and Yela (1998).

Strepsimaninae (= Hypenodinace). Composition and monophyly
of this group are open fo question, 1t is poorly characferised and
shares most of its character states with Hypeninae. As outlined in
Yela (1998), the distal segment of the labial palpi is very long;
but the same occurs in many hypenine species. Thus, i can notbe
used as an autapomorphy. The absence of ocelli, argued by other
authors {Forbes, 1954; see comments in Kitching, 1984), 1s not
general for all species. Kitching & Rawlins (1998) hypothesised
that they might constitute one or more lineages of reduced
hypenines or catocalines.

Hypeninae. Hypeninae may be a monophyletic group (Yela, 1998),
but in any case its characterisation is peor at present. Kitching &
Rawlins (1998) and Yela (1998) included Rivulinae within hypeni-
nes {Boletobiinge, if Parascotia Hitbner, [1825] is included}, but
Speidel et al. (19%6b), on the basis of the modified proboscis of
Rivula Guenée, [1845] and Zebeeba Kirby, 1829, excluded it and
treated Rivulinae as a separdte subfamily (as did Beck, 1992}, All
authors accept Hypeninae a;]a noctuid subfamily.
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Rivalinae. As far as is known, the microscopic structure of the
praboscis (A) is unique to this group, which Speidel et al. (1996a}
used to define the subfamily Rivulinae (which was previously
uncharacterised; Kitching, 1984). The functional basis and the
phylogenetic importance of that proboscis modification needs to be
verified i detail, because the distribution of the different character
states within Nectuoidea is barely known, The absence of vertical
adenosma in Rivulinae {Speidel et al., [996b; Kitching & Rawlins,
1998) is regarded as a secondary reduction, as in some Hypeninae.

Cocytiinae. This subfamily comprises 2 single species, the
taxonomnic affiliation of which has undergone several changes
(Kitching, 1984; Speidel et al, 1997; Kitching & Rawlins, 1998).
A number of adult characters (especially the metathoracic
tympanal organ and the postspiracular hood) clearly indicate that
it is a noctuid. Speidel et al. (1997) and Kitching & Rawiins
{1998) commented on some atiributes relating it to catocalines:
(1) quadrifine hindwing venation (with well developed M2 vein),
(2) naked clypeo-frons, (3) fine, long and upright labial palpi, (4)
smooth proboscis tip, with all the styloconic sensillac on the
daorsal surface (2 conunon situation in certain catocalines) and (5}
tympanal nodular sclerite pseudepaulette-like (as in some other
catocalines; Speidel et al., 1996h). The immature stages are
unknown, Speidel et al. {1997) put the species in Catocalinae,
viewpoint shared by the authors of the present paper.

Catocalinae, This group includes the Catocalinae and most of the
Ophiderinae of Hampson (1898-1920} and Boursin (1964). The
presence or absence of spined or unspined midtibiae is vety
variable and has little phylogenetic significance (Berio, 1959). In
fact, there are other subfamilies that include species showing both
states (see, for example, Matthews, 1991 figs. 491.611). It is an
extraordinarily diverse assemblage, especially towards tropical
latitudes, and doubtless polyphyletic (Kitching, 1984; Kitching &
Rawlins, 1998; Yela, 1998). Characterisation is imprecise (see
Speidel et al., 1996b; Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1989,
1998; and references therein), but catocatines are ciearly quadrifi-
ne noctuids. This subfamily has been universally accepted by all
authors.

Calpinae { = Ophiderinae auct., = Othreinae auct.), Calpinae are
closely related to Catocalinae, but the apical structure of the
proboscis, modified to pierce fruits or even mammalian skin
(Binziger, 1982; Biittiker et al., 1996), is regarded as the
specialised character state typifying it (Kitching & Rawiins,
1698; Yela, 1988). It was not treated at subfamily level by
Kitching (1984), Beck (1992) or Speidel et al. (1996b) (Beck,
1996, lists this subfamily as Ophiderinae).

Gonopterinae ( = Scoliopteryginae, = Anomiinae auct). Accor-
ding to Beck (1960), two autapomorphies support this group,
which is also closely related to Catocalinae and, especially, to
Calpinae: (1) larval seta MD1 on T1 moved to a very posterior
position, on the caudal margin of the segment; and (2) on larval
segments Al to A6, presence of a supernumerary seta (Lla or
spuria poststigmalis) between D2 and Li. Beck (1960, 1992)
himself, as well as the rest of contemporary authors (except
Merzheevskaya, 1989 and subsequently Fibiger & Hacker, 1991)
considered these to be minor modifications and maintained
Gonopterini as a tribe within Catocalinae (Beck, 1992; Speidel et
al., 1996b) or within Caipirae (Kitching & Rawlins, 1998). Beck
(1996} reconsidered the question and listed the group atsubfamily
level (as Scoliopteryginae).

Euteliinae and Stictopterinae. The monophyly and close
phylogenetic relationship of these two noctuid guadrifinoid
subfamilies has been widely documented. A detailed characterisa-
tion can be found in Kitching & Rawlins (1998).

Eustrotiinae. Following the division of Acontiinac sensu
Hampson (1898-1920), a clearly artificial group (Franclemont &
Todd, 1983; Kitching, 1984; Ziili, 1995), Bustrotiinae is restricted
to noctuids with (1} quadrifine hindwing venation; (2) cylindrical
gateal lobes on the larval maxillary complex; (3) orbicular stigma
on the forewing cell (secondarily lost in some species); (4)
elongated wncus in the male genitalia; (5) M3 muscle (sensi
Forbes, 1939} associated to the male genitalia present; {(6) M4
(sensu Forbes, 1939) divided in two fascia; (7) 2 or 3 8V setae on
larval A1; (8} large and medialiy-fused counter-tympanal cavities;

and (9), in at least one tribe (Eublemmini; Eublemminae after
seme authors, see next section), larval setae MI) and MSD on Al
t0 A8 elongated and MD setae on the same segments located at an
unusual position (A for the tribe, oz, perhaps, subfamily). Yela
(1998} incorrectly interpreted this fast character state as general
for Eustrotiinae -+ Bagisarinae. In the other included tribe,
Eustrotiini ( = Erastriini), these setae are the same length as the
others and are located in the “normal” position, which led Beck
(1992) to associate it with Ceculliinae. No synapomorphies are
vet recognised for Eublemmini + Eustrotiind, thus the group
cannot be regarded as monophyletic (Kitching & Rawlins, [998).
Eustretiini also remains uncharacterised. Nevertheless, they are
provisionally regarded as closely related by almost all the authors,
on the basis of the similaritics shown by the components of both
tribes (Kitching, 1984, who cites it as Acontiinae; Poole, 1995;
Speidet et al., 1996b; Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998),

Eublemminae. As mentioned in the previous section, Beck
(1992) associated Eustrotiini with Cuculliinae and upgraded
Eublemminae to subfamily level on the basis of the character
states that have been listed under Eustrotiinae: Eublemmini. The
other authors recognised the monophyly of the group but still
matiatained it as a tribe of Eustrotiinae. The matter deserves more
attention,

Bagisarinae. Crumb (1956) recognised some characters that led
him to remove this group from Chloephorinae (see also Gardner,
1948). Ascohserved in Yela (1998), these data have generally been
overlooked subsequently. Only Speidel et al. {1996b), Kitching &
Rawiins (1998} and Yela (1998) brought information on the
characterisation of this group and discussed its phylogenetic
relationships. Bagisarinae shares with Eustrotiinae all the
morphological features listed above under that name, up to the
counter-tympanal cavities, which are relatively small but fused
medially in Bagisarinae. However, all the examined species lack
the orbicular stigma on the forewing cell. According to Crumb
(1956), larvae of Bagisarinae are characterised by the presence of
a large and heavily sclerotised subapical tooth on each proleg
crochet (A 7). Kitching & Rawlins (1998) noted other species,
which are probably referable to other unrelated groups, that show
this same peculiarity, which they interpreted as a possibie
convergent derived adaptation to the use of larval host plants
belonging to the same order {Malvales). Yela (1998) noted that
although the larvae display 3 SV on Al (an essentiaily quadrifine
condition), SV2 is visibly smaller than the rest (see also Speidel
etal., 1996b). The observation that Xanthodes albago (Fabricius,
1794) possesses macrotrichia in positions MD, and $D, on
segments Al to A8 (Yela, 1998) requires confirmation from
further material, as these setae are only slightly larger than the
adjacent ones in the two examined larvae and there are reasonable
doubts regarding their interpretation. The generalisation on the
supposed synapomorphic condition of that character state in
Bagisarinae and Eustrotiinae is, thus, premature. The previously
assumed relationship of Bagisarinae with the nolinoid line can be
discounted; the form of the refinaculum is similar to that found
in the advanced noctuid groups {that is, it is not enlarged or bar-
shaped, as in the nolinoids) {Yela, 1998),

Acronictinae. Acronictinae are a disputed group, subject of
divergent opinions and drastic translocations in the phylogeny,
depending on the data examined by each author and on their
interpretation. Classically, they have been given a basal position
close to Pantheinae, based on the secondary setee larval covering
{see historical development in Kitching, 1984). Hampson (1898-
1920) placed them at a basal position within trifines {although
Hampson’s concept of Acronictinae was much broader than that
discussed here), us did Boursin (1964). Kitching (1984) placed
them within trifines also, close to Pantheinge and Amphipyrinae
(Nye, 1975, foilowing Hampsen, freated Actonictinze and
Amphipyrinae together). The group was also placed in an
advanced position, beneath other trifines, by Beck {1992), Poole
{1995), Speidel et al. (1996b) and Yela (1998). However,
Kitching & Rawlins (1998} disagreed and (fentatively) listed
Acronictinae as the basalmost subfamily, on the basis of the
absence of cylindrical galeal lobes on the larval maxillary
complex and the intricate distribution of attributes refated to
secondary haitiness in those larvae and pupae that display them
(leading these authors to suggest that the group might be paraph-
yletic at the family level). Nevertheless, the species of acronicti-
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nes that the first co-author of the present paper examined show
many advanced characters, inchuding: (1) clongated wncus; (2)
andropygial M3 muscles present (Speide! et al., 1996b; Kitching
& Rawlins, 1998, interpreted the presence as convergent); (3) M4
muscle divided in two fasciae; (4) in general, 2 SV setae in Al,
(5) large and medially-fused counter-tympanal cavities; (6)
presence of basal apodemes on each side of male stemite A8
(Lafontaine & Poole, 1998; Yela, 1998); (7) on the tympanal
area, epauiette-like nodular sclerite or tympanal bar {with
different modifications according to species; see Speidel et al,,
1996b); and (8) paratergal sclerite relating vincwhon and tegumen
articulated (Poole, 1995; Yela, 1998), although rather reduced at
least in several Acronicta species i which a correct interpretation
seems difficult {therefore this character needs further study; this
was also a reason for removing Acronictinae from the trifineid
line by Kitching & Rawlins, 1998). Two character states, albeit
very homoplastic throughout the phylogeny and thus only
interpretable with care, point to a basal position: (1) the hindwing
venation, basically trifine in most species, but with a trend to the
quadrifine state (with thickened M2 vein) in others, and (2) the
complete development of all the larval prolegs in all instars,
which according to Kitching & Rawlins (1998} is the plesiomorp-
hic state, found in other noctuoid groups. This latter character
state is shared with Raphiinae, Dilobinae and Psaphidinac among
the noctuids, and could thus be regarded as a reversal to the
primitive condition. Seemingly, no Acronictinae species are
known with male coremata on A2, or with a corona on the male
genitalia. However if Lophonycta Sugi, 1970 and Elydnodes
Hampson, 1913, which do have these structures, are actually
acronictines (as stated by Sugi, 1982 and Holloway, 1989,
respectively), then the situation wili have to be reconsidered. The
position of the acronictines {or at least part of them) within the
advanced trifinoids might be supported (since the absence in the
rest would have to be inferpreted as a secondary loss), Counter
arguments were reported by Speidel ot al. (1996b), who put
Lophonyeta in its own subfamily (see further on); but they did not
mention Elydrodes. The possession of hairy clypeo-frons in the
adult acronictines relates them in principle with trifincids
(absence is typical for quadrifinoids, according to Kitching &
Rawlins, 1998). However, that character state could alse be
regarded as piesiomorphic in Acronictinae {since it appears also
in other Noctuoidea). Even taking all of the above inte account,
Acronictinae is still doubtless an artificial group, because the
assemblage of species around Craniophora shows very different
features, including the genital morphology.

Raphiinae. Raphia Hiibner, {1821] is the only member of this
peculiar group, the taxonomic position of which has undergone
many changes (see Kitching, 1984}, Beck (1996) proposed the
subfamily Raphiinae for species that bear af least seta D1 on T2
on a conical process (A) {other features and discussion can be
found in Beck, 1996, Kitching & Rawlins, 1998 and Yela, 1998),
The counter-tympanal hood and tympanal bar {epauleite-like) are
rather simplified (Yela, 1998), but otherwise the eight advanced
features listed above for Acronictinae are also present in Raphii-
nae, and it is supposed that the two groups are closely related. On
the basis of its association with the acronictinoid group {Acronic-
tinae + Raphiinae -+ Bryophilinae), Kitching & Rawlins (1998)
placed Raphiinae alse in a basal position within Noctuidae,
whereas Yela (1998) put it in the trifineid line.

Bryephilinae. This is another disputed group. Kitching (1984}
and Beck (1992) did not mention it as a subfamily, but included
it within Acronictinae. Poole (1995), Speidel et al. (1996b) and
Yela (1998) placed it next to Acronictinae in the trifinoid line.
Kitching & Rawlins (1998) recognised the group as a subfamily,
but transtocated it to a basal position next to Acronictinae and
Raphiinae, Compared to Acronictinae, Bryophilinae differs in that
segment A7 in the first instar larva is not modified (in Acronicti-
nae it is thinner and paler) and the larvae do not have secondary
setae (similar to Raphiinae; in Yela, 1998, there is an erroncous
interpretation on that score). The very peculiar form and composi-
tion of the pupal cremaster may be apomorphic {see Kitching &
Rawlins, 1998, and references therein). Otherwise, the group
satisfies the eight advanced character states listed under Acronic-
tinae (and also met by Raphiinae).

Eucocytiinae. This group was proposed by Hampson in 1918 and
is considered at the subfamily level only by Kitching & Rawlins

(1998). For the moment, it contains a single species. The tympa-
nal morphology is unequivocally noctaid (Kitching & Rawlins,
1998). Venation is quadrifine, but the clypeo-frons is fully scaled
(which excludes this group from the aganaine and catocaline
lines). The genitalia are agaristine-like, but this does not necessa-
rily imply a close phylogenetic relationship. The immature stages
are unknown, but Kitching & Rawlins (1998) hypothesise a
position among the less advanced trifincids.

Phusiinae. This group are well-characterised trifinoids (Kitching,
1987; Lafontaine & Poole, 1991; see these works for an account
of apomorphies, as well as Kitching & Rawlins, 1998}, Their
menophyly is widely recognised and their position in the phylo-
geny does not pose particular problems {although their sister
group relations are disputed}).

Acontiinae. Once Eustrotiinae have been removed, Acontiinae
inchudes only those noctuid species displaying (1) quadrifine
hindwing venation, (2) internal cylindrical galeal lobes on the larval
maxiflary complex, {3) orbicular stigma on the forewing cell
(secondarily lost in some species), (4) elongated wicus in the male
genitalia, {5) M3 muscle (sensu Forbes, 1939) associated to the
male genitalia present, (6) M4 (sensu Forbes, 1939) (supposedly)
divided in two fascia, (7) in general 2 SV setae on larval Al (as a
result of the loss of the SV2 group, which is the condition ocourring
in the whoie trifinoid line as defined by Yela, 1998; see Stehr, 1987
and Poole, 1995), (8) relatively smail but medialiy-fused counter-
tympanal cavities, (9) free paratergal sclerite relating vinculum and
tegumen (which is likely to be A for ali the trifinoids; see Lafontai-
ne & Poole, 1991 and Yela, 1998) and (1{}) besal apodemes on
each side of male sternite A8 (Lafontaine & Pooie, 1998). The
putative autapomorphies for this subfamily, considered as such
without exception (except by Beck, 1992), may be found in
Kitching (1984, as Acontiini}, Poole (1995), Kitching & Rawlins
{1998) and Yela (1998), although different authors concur that the
group could be paraphyletic and needs a more rigorous and intense
cladistic examination.

Aediinae. This group was proposed for the first time at the
subfamily level by Beck (1960), whe found several distinctive
larvai features (anterior part of the hypopharynx spined and
without “teeth” row; basal segment of the labial palpi 1.5t0 2 x
as long as wide; ventrally slighily cleft spinneret; and minor
variations in the morphology of the head and of the chaetotactic
arrangement of the trunk). Nevertheless, these features also occur
in several other groups and are thus not uniquely apomorphic.
Speide! et al. (1996b) verified that the counter-tympanat cavities
are large and medially fused in Aedia lewcomelas (Linnaeus,
1758) and that an epaulette-like nodular sclerite is present. These
observations definitively place the species outside the quadrifi-
noid noctaids and refate i to Tytini (see next section). Allernati-
vely, these observations could relate Aedia o the stiriinoid
complex, once it is admitted that the valval corona and possibly
the basal coremata (see under Stiriinae) have been secondarily
reduced in this group, which is frequently the case in trifinoids.
Only Beck (in 1992 with doubts, and in 1996) and Speidel et al.
{1996b) maintained this subfamily as such; it was not listed by
Kitching (1984), Poole (1995), Kitching & Rawlins (1998) orin
Yela (19938).

Tytinae. Beck (1996) proposed the subtribe Tytina on the basis
of a serics of non-apomorphic larval features, in order to accom-
modate Tyla luctuosa ([Denis et Schiffermiiller], 1775), a
singular species the taxonomic position of which has changed
several times (see Speidel et al., 1996b and Yela, 1998). Speidel
et al. (1996b} again observed that this species, together with
others they associated on the basis of (probably superficial)
genital similarities, had large and medially-fused counter-
tympanal cavities and an epaulette-like nodular sclerite, thus
relating this group to Aediinag and postulated subfamily rank for
it. Kilching & Rawlins (1998} did not mention the group, while
Yela (1998) provisionally treated it as a tribe within Catocalinae
{a position that cannot now be upheld).

Condicinae. This subfamily was proposed by Poole (19953) (see
typification of genus Condica Walker, 1856 in Beric, 1981),
although the diagnostic character states uscd are not apomorphic
(Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998). The group is probably
not monophyletic {Kitching & Rawtlins, 1998). Although condici-
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nes are evidently advanced trifinoids, their male genitatia
apparently lack the pleurite (paratergal sclerite) articulating the
vinculum and the tegumen (Pocle, 1993)and the larvae have 3 SV
setae on Al, both quadrifinoid character states. Neither do
condicines have basal abdominal coremara (which are, however,
absent from many advances trifines too). Their phylogenetic
reationships and taxonomic rank are doubtful. The articulating
pleurite might have been secondarily lost (if lost at all) and,
according to Kitching & Rawlins {1998), the SV3 seta on larval
Al has a different structure, likely non-homologous, o that of the
corresponding setae in quadrifinoids. Seta SD on A9 is piliform
(tonosensiilum). The morphology of the tympanal area has yet to
be studied in detail, Condicinae are only treated as such in Poole
(1993) and Kitching & Rawling (1998}

Sinocharinae. Speidel et al. (1996b) introduced this subfamily
for Sinocharis Plingeler, 1912, which displays an apparent mosaic
of primitive and advanced character states. Among the former are
small counter-tympanal cavities and the absence of corona in the
male genitalia. Among the latter are a trifine hindwing venation,
presence of basal abdominal coremata and, in the male genitalia,
a heavily sclerotised costa and sacculus. Speidel et al. (1996b)
suggested that the size of the counter-tympanai cavities could be
due to secondary reduction, and associated the group with the
“brush-organ Noctuidae”. For the moment, no authors other than
Speidel et al. (1996b) have mentioned this group, either at
subfamily level or any other.

Lophonyctinae. This group was also proposed by Speidel et al.
(1996b), for Lophonycta Sugi, 1970. The counter-tympanal
cavities are large and fused medially, and basal coremata are
present, but the maie genitalia lack 2 corona. The proposition of
Speidet et al. {1996b) associating this group to the “brush-organ
Noctuidae” may imply that the corona has been secondarily
reduced. Lophonyctinae has not been mentioned by any other
author (see also Acronictinae above).

Pseudeustrotiinae. The tribe Pseudeustrotiini Beck, 1996 was
upgraded to subfamily level by Speidel et al. (1996b) for the odd
genus Preudeustrotiq Warren, 1913, According to these authors,
the two included species show large and mediaily fused counter-
tyrapanal cavities, an epaulette-like noclufar sclerite (Yela, 1998)
and basal coremata (Zilli, 1993), but tack a corona in the male
genitalia. In the opinion of J.L.Y., the corona exists, atbeit in 2
vestigial form (Yela, 1998). Thus, the genus might be included in
Stiriinae if the larval spinneret is scale-like and the vesica (in the
aedeagus of the male genitalia) is stiriinoid-like (which has yet 1o
be ascertained). The concept of Stiriinae would have to be expanded
to embrace species with A2 basal coremata (this is not necessarily
a problem, given the propensity of the character for appearing and
disappearing in entire phylogenetic lines; see Holloway, 1989).
Hindwing venation is quadrifine in Pseudeustrotia, as in true
Stiriinae. No authors but Speidel et al. (1996b) mention this
subfamily.

Stiriinae. From Matthews onwards (1991), this subfamily has
been universally accepted (Poole, 1995; Speidel et al., 1996b;
Yela, 1998) except for Beck (1992} (who included it in Cacullii-
nae; Beck, 1996). Hogue (1963) retained here only those “corona
noctuids” (=more advanced trifinoids, with a corona on the apex
of the male genital valvae) showing a stout apical foretibial claw
and a sclerotised process on the frons with a central protuberance
surrounded by a raised ring, But Hardwick (1970} and Matthews
{1991 expanded the concept substantially to include ali “corona
noctuids” {even if the corona is vestigial or has been secondarily
lost) that, in addition to the mentioned features, display a scale-
like spineeret. Poole (1995) cast doubts about the last character
since # may be not apomorphic. In fact, the spinneret is rather
simitar in Condicinae. Therefore, he proposed restricting the
subfamily to those species that satisfy both the above mentioned
features and aiso have a rather ovate and slightly elongated vesica
in the male genitalia, furnished with two major patches of cornu,
a basal one of short and stubby cornuei and a more apical and
diffuse one of larger cornuti. The larva shows a piliform seta or
tonosensillum in position SDI on A9, which is also a feature of
some Plusiinae and all Condicinae, Hadeninae, Noctuinae and
Ufeinae (Kitching & Rawlins, 1998). A sister group relationship
with Heliothinae has been postulated (Matthews, 1991), but no
convincing synapomorphies have been found. The claw at the

base of the adult prothoracic tibiae, pointed out by Kitching
(1984) and menticned subsequently by Yela {1998) as putative
autapomarphy for Stiriinae {fig. 5, clade 48), is not uniquely
apomorphic as it is also present in other groups (¢.g. Psaphidi-
nae). Holleway (1989: 59-60) reported the presence of basal
coremata in Stiriinae and expanded the concept further to allow
the speculative inclusion of some inceriae sedis species (or of
others like Pseudeustrotia; see previous paragraph).

Heliothinae. This is a homogeneous and rather well-characterised
group. The most robust autapomorphy is the transverse arrange-
ment of setae L1 and L2 on the larval prothorax, in which L2 is
slightly anterior to L1 {A) (Hardwick, 1970; Matthews, 1991;
Mitter et al., 1993). The group is unequivocally placed within the
advanced trifines (Matthews, 1991; Mitter et al,, 1993; Kitching
& Rawlins, 1998).

Agaristinae. Agaristines are well characterised and at presentare
generally regarded as “corona noctuids”. See Speidel et al
(1996b) and Kitching & Rawlins {1998) for an accurate typifica-
tion.

Amphipyrinae. This is a pootly characterised, likely paraphyletic
group. It is recognised at the subfamily level by Kitching (1984),
Poole (1995), Speidel et al. (1996b) and Kitching & Rawlins
(1998) (see also Ronkay & Ronkay, 1995). Beck (1992) conside-
red it within Cuculliinae, an opinion tentatively shared by Yela
(1998). Larval lateral {spiracular} lines end towards the anal
shield, as in Cuculliinae; but this character state is also shown by
species affiliated to other groups (Kitching & Rawlins, 1998;
Yela, 1998). It differs in that the pupae do not have the distinctive
wing and probescis extensions of the cuculliines, larvae possess
uniordiral crotchets and the male genital structure is simple (with
rather reduced or even absent corona) (Kitching & Rawlins,
1998). It has to be pointed out that the concept of Amphipyrinae
of Speidel et al. {1996b), who ascribed herein most Cuculliinae
senst Hampson (with the exception of Cuculliind), is singular and
clearly a paraphyletic group (similar to Ipimorphinae sensu
Fibiger & Hacker, 1991 and, conceptually, to Amphipyrinac
sensu Boursin, 1964).

Dilobinae. Dilobinae was proposed for another odd noctuid,
Diloba caeruleocephala (Linnaeus, 1758), one of the lepidopte-
rans historically most affected by higher taxonomic instabitity
(see Kitching, 1984, Bellavista, 1985 and Kitching & Rawlins,
1998; these authors also offer data for its morphological characte-
risation). The tympana! morphology and other somatic characters
feave little doubt regarding its assignment to the trifine noctuids
(Yela, 1998). A putative apomorphy has been proposed by
Speidel et al. (1996a): the adult proboscis has only highly
modified basiconic sensiilae and the whole surface of the
preboscis is densely covered with irregular cuticular dents.
Dilobinae was only considered by Kitching & Rawlins (1998) and
Yela (1998).

Psaphidinae. Explicitly or implicitly, this group has generally
been considered as a tribe of Cucuiliinae (Kitching, 1984; Beck,
1992; Speidel et al., 1996b; Yela, 1998), but Poote (1993) and
Kitching & Rawlins {1998) maintained it at subfamily level, The
included species are similar to Cuculliinae, but the pupae have a
transverse row of pifs on the anterior margin of AL0 (A)(Kitching
& Rawling, 1998} and the adults have a strong apical claw on the
inger side of the foretibia, which is sometimes with an associated
oblique and flat plate (Forbes, 1954) (see Stiriinae, above),

Cuculliinae. This subfamily, like Amphipyrinae, is not adequa-
tely characterised but is probably monophyletic. The supposed
apomorphy pointed out by Yela (1998) for Cuculliinae {larval
spinneret tube-like, with its lower edge longitudinally cleft) is
alse shared by other groups (M. Ahola, pers. comm.). The
counter-tympanal cavities are small in the tribe Cuculliini, as is
the tympanal bar (probably due to secondary reduction; Speidel
et al., 1996b), whereas species of the tribe Oncocnemidini
display much farger cavities. Some of the latter display a very
simple and reduced tympanal bar ( = epaulette), which was
interpreted as absence of an epaulette-like tympanal nodular
sclerite by Speidel et al. (1996b), and were considered as
Eustrotiinae by these authors (since they lack also corona and
basal coremata). Cuculiiine pupae show wing and proboscis
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extensions reaching segrment A4 {Lafontaine & Poole, 1991), but
this is not unigue to this subfamily as it is alse found in other
groups {Plusiinae).

Oncocnemidinae. This group was placed as a tribe within
Cuculliinae by ali the authors but Poole (1995). It is generally
admitted that the absence of corona {Poole, 1995) and the
reduction of the tympanal nodular sclerite (Speidet et af., 1996b}
in Oncocnemidini do aot justify its treatment as a subfamily.
Other similarities were listed by Ronkay & Ronkay (1995) and
Yela {1998}

Eriopinae. Oniy Poole {1995) considered this group of advanced
trifines at subfamily ievel, on the basis of subtle antennal and
male genital medifications and the assignment of the Jarvae to the
“larvae confluentae” group of Crumb (1956). All these features
are of doubtful phylogenetic interpretation. All other authors
assign this group to Hadeninze (as here defined).

Hadeninae. This subfamily comprises all those advanced trifines
{with male genital corona and basal coremata) in which the
larvae have a piliform SID1 seta or tonosensiilum on A% (Kitching
& Rawlins, 1998) and a spinneret twice as long as wide {Beck,
1960, 1992; Kitching & Rawlins, 1998), and in which the harpe
of the male genitalia is rather heavily sclevotised and located
towards a central or slightly distally position on the valva
(Lafontaine & Poole, 1991). These are all diagnostic character
states but not uniquely apomorphic. As here interpreted, this
subfamily includes the classical Hadeninae sensu Hampson,
together with the tribes Xylenini, Apameini, Eriopini and
Glottulini, as well as Foplodrina-Caradring-Spodoptera,
Elaphria, Athetis, etc. Kitching (1984) and Speidel et al. (1996b)
maintained a classical concept of Hadeninae (those species which
adults show their eyes covered by short interfacetal hairs, a
character of fittle informative value as it is rather general for the
whole Lepidoptera}. Beck (1992} did not mention the group, but
merged within Noctuinae sensu Beck, the Hadeninae sensu
Hampson, Xylenini and Apameini, plus sore additional genera
(which he termed “Badapameini™), and also Noctuinae sensu
Boursin (Agrotini + Noctuini}. A similar concept was adopted by
Poole (1995). (who, however, excluded Eriopini). Kitching &
Rawlins (1998) and Yela (1998) employed the concept of
Hadeninae adopted here (although Kitching & Rawling excluded
Glottulini).

Glottulinae. As historically recognised, species ascribed to
Brithys Hilbner, [1821], Xanthopastis Hitbner, {1821] and some
other genera show a number of morphological particularities that
pose doubts regarding their phylogenetic relations (see Kitching,
1984; Lafontaine & Poole, 1991; Kitching & Rawlins, 1998,
Yela, 1998}, Their larval SV thoracic chactotactic formula is
2+2+2 in most (but not all} specics {Gardner, 1946, Crumb,
1956). This character state is also found in other families of
noctuoids (Doidae, Arctiidae and some Notodontidae), in
Eariadinae and Eligminae and in certain Catocalinae and Plusii-
nae, suggesting that it is a feature that has appeared (and/or
disappeared) independently several times within the superfamity
{Yela, 1998). In contrast, seta SD1 on A9 is piliform (tonosensi-
llum}, as in Hadeninae and Noctuinae (Kitching & Rawlins,
1998). A preliminary assessment of several other characters of
egg, larva, pupa and adult of Brithys crini (Fabricins, 1775)
{Yela, 1998) did not reveal significant differences from the
hadenine pattern, and thus Glottulini is here considered as a tribe
within Hadeninae. Kitching & Rawlins (1998) pointed out that the
pupa is strongly convergent on that of Arctiidae, in that the wings
meet ventrally and the prothoracic femora are concealed. Ounly
Kitching & Rawlins (1998) treated this group at subfamily level.

Ufeinae. According to Kitching & Rawliins (1998), the only
authors fo freat this group as a subfamily (following Crumb,
1956), Ufeus Grote, 1873 comprises only a small number of
American species. They are advanced trifines, in which the larvae
have 2 L setae on A9 (A} (the usual condition is a single seta).
The proieg plantae are very wide, a character state that is conver-
gent on at least that found in Raphiinae and Gonopterinae {(using
the same host plants, Salicaceae).

Noctuinae. This subfamily is generaily aceepted, but its composi-
tien varies fron: author 1o author (see under Hadeninae). Noctui-

nes are advanced trifines that show the same features as Hadeni-
rae (as delimited here). However, they are characterised by
hoiding their wings flat over the abdomen at rest in an approxima-
tely horizontal plane, so that the forewing costae are almost
paratlel with the midline of the body {A) (see Holloway et al.,
1987 and Holloway, 1989). This implies that the alinot or
pterothoracic basal sclerites, where the wings articulate, are
modified in some way. Other features can be found in Lafontaine
& Poole (1991) and Kitching & Rawlins (1998).

Noctuid phylogeny: where are we and
where are we going to?

Comparison of already proposed phylogenies;
consensus, conflicts and interpretation

The phylegenetic hypotheses proposed in the publications
discussed here represent a considerable synthesis, as well as a
significant advance, inx deciphering the relationships of noctuids
to the other noctucid families, and among the different noctuid
subfamilies. Nevertheless, as evidenced in the previous chapter,
there are still a large number of unclear issues, and the problem
is still at an early phase of its resolution. The different authors
express some consensus over the taxonomic rank of several
subfamily groups and their relations, but there are also manifest
discrepancies.

In the scheme of Kitching (1984) {fig. 1), stili understan-
dably influenced by the hampsonian burden, three main phyletic
lines were recognised. The first comprises three quadrifinoid
subgroups: (1) Rivulinae, Hypenodinae ( = Strepshmaninag),
Hypeninae and the catocalinoid noctuids; (2} Acontiinae (Eustro-
tiinae) and Acontiini (Acontiinae); and (3) Euteliinae, Nolinae,
Chloephorinae and Sarrothripinae. The second line comprises a
quadrifinoid group (Stictopterinae) and a trifinoid one (Plusiinae),
as defined today; while the third includes the rest of the trifinoids.
The position of the nolinoids, far from being basal, catches the
eve, as well as the association among nolinoids and Euteliinae.

The tree proposed by Beck (1992) {fig. 2) is certainly
heterodox, but illusirates well that author’s ideas. He recognised
four lines or “evolutionary phases™ (1} the deltoid, including
Rivulinae, Herminiinae, Hypenodinae ( = Strepsimaninae} and
Hypeninac; (2) the catocaloid, with Catocalinae and, tentatively,
Aediinae {described by Beck in a previcus work); (3) the cucu-
lioid, vast and heterogeneous complex of everything else but his
Noctuinae; and (4} the noctuoid, which he reserved for Agrotini
+ Noctini + Hadapameini set (that is, Hadeninae + Noctuinae as
defined here). The segregation of line (1) and (2} is not justified
in the text, where the characteristics and putative refations of the
members of line (3) are discussed in detail. Beck’s scheme has
been criticised for basing part of its propositions on plesiomorp-
hies; but it contains numerous arguments to be addressed and a
great quantity of information on larvae.

The cladogram in Poole (1995} {fig. 3), including trifinoids
only, differs drastically from others (and even from the phylogeny
outlined in Lafontaine & Pocle, 19%1). In that cladogram eight
phyletic lines can be recognised, which, from more to less basal,
are: (1) Eustrotiinae; (2) Condicinae; (3) Piusiinae + Acontiinae;
{4y Amphipyrinae; (5) Stirlinae; (6} Eriopinag; (7) Psaphidinae +
{Agaristinae + Heliothinae) + (Acronictinae + Pantheinae +
Bryophilinae) + {(Oncocnemidinae + Cuculiiinag); and (8) Noctui-
nae{including the hampsonian Hadeninae, Xylenini, Apameini and
others). Many of the locations and sister relations are disputable
because they are insufficiently decumented. In particular, the
location of Amphipyrinae relative to Cuculliinae is worth noting,
given that they are two ill-characterised groups that have recently
been treated as one and the same. Also, the inclusion of the
acronictinoid complex in such an apical position {(see under
Acronictinae) is noteworthy. Eriopinae and Oncocnemidinae are
not well enough characterised, and it is likely that their natural
position lies within Hadeninae and Cuculliinae, respectively
(Kitching & Rawling, 1998; Yela, 1998). Poole’s concept of
Acontiinae seems to embrace part of other authors® Stitiinae
(Matthews, 1991; Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998), because
he stated that Acontiinae bear a corona in the mele genitalia. In
contrast, his concept of Stiriinae is more restrictive. Furthermore,
Poole treated the hampsonias Noctuinae and the Hadeninae sensu
Kitching & Rawlins (1998) together (as did Beck, 1992), even
though Noctuinae sensu séricto are well characterised {see above).



518 José L. Yela & tan J. Kitching

The phylogenetic sequence of Speidel et al, (1996h) {fig.
4} is in general smartly based, but it suffers from some weaknes-
ses due, in part, to the election of the characters with which they
typify the more basal taxa and in part because it did not include
anappropriate outgroup. Fo segregate Aganainae from Noctuidae
on the basis of the length of the tibial spurs is possibly premature,
beating in mind all their shared character states (see under
Aganainae). Likewise, to characterise the family Noctuidae using
the length of the tibial spurs in the absence of a thorough ailome-
tric analysis, is questionable. However, as mentioned, there are no
other characters allowing a sure typification at present (and, of
course, their characterisation may be correct and Speidel ef al,
may have found a key character), The position of the countet-
tympanal hood is used for separate Herminiinge from the other
noctuids, leaving them in a basal position. However, this opinion
has now been rejected by most authors (see previous chapter). The
inclusion of Pantheinae and the nolinoid clade in such a high
position might aise be disputed, given that they show many
undifferentiated character states that seern to point to a more basal
location (or even outside noctuids). Also doubtful is the proposi-
tion or upgrading to subfamily level of several monospecitic or
less speciose groups for which information is telatively scarce.
Some of these small subfamilies may be subsumable into others.
In particular, it has yet to be demonstrated that Sinocharinae,
Lophonyctinae and Pseudeustrotiinae are not, in fact, simply
modified groups of Acronictinae, Psaphidinae or Cucultiinae, or
even Stiriinae (see below), It would be interesting to re-evaluate
the whele ensemble of larval and adult characters, The inclusion
of the acronictine clades within the trifinoids contrasts with the
scheme in Kitching & Rawlins {1998) (although not with our
current thinking). Broadly speaking, the following five phyletic
lines could be recognised in the work of Speidel et al. (1596%),
from more to less basal: (1) Herminiinae; (2) Rivulinae +
Hypenodinae { = Strepsimaninae) + Hypeninae + (Euteliinae +
Stictopterinae) + Catocalinae; (3) Pantheinae + (Camptolominae
+ Chicephorinae + Sarrothripinae -+ Nolinae); (4) Eustrotiinae +
Bagisarinae; and {5} the trifincids sensu lato (Plusiinae +
Acontiinae + Aediinae + Tytinae + Stiriinae + Acronictinae +
Bryophilinae + Sinocharinae + Lophonyctinge + Pseudeustrotii-
nae + Agaristinae + Heliothinae + Noctuinae + Cuculliinae +
Hadeninae + Amphipyrinae, arranged in 4 polysomous clades).

Kitching & Rawling (1998} excluded Pantheidae and
Nolidae (inciuding all the chloephorine groups) from the noctuids
and tentatively assigned those noctuid subfamilies that they
recognised to three lines: (1} the three basal and supposedly
paraphyletic subfamilies, Acronictinae, Bryophilinae and
Rephiinae; (2) the quadrifine subfamilies, consisting of two
subgroups, one paraphyletic containing Herminiinae, Strepsimani-
nae, Catocalinae, Calpinae, Aganainae, Cocytiinae and Hypeni-
nae, and the other monophyietic including Euteliinae and Stictop-
terinae; and {3) the trifinoid subfamilies: Plusiinae, Aparistinae,
Bucocytiinae, Acontiinae, Eustrotiinae, Bagisarinae, Cuculliinae,
Psaphidinae, Dilobinae, Condicinae, Stiriinae, Heliothinae,
Glottuiinae, Hadeninae, Ufeinae and Noctuinae.

The phylogeny proposed by Yela (1998) (fig. 5), trying to
harmonise as far as possible the previcusly published information
with his ¢wn data, aiso suffered from several weaknesses, some
chvious and some not so obvious, some due to erroneous interpre-
tation of his own data and some of bibliographical data. As
already noted, his results apparently resolve every polytomy, but
this is actually an artefact because {as explicitly stated) some of
the character states used are plesiomorphic or supposed (or even
incorrect). As far as we know, that phylogenetic scheme has not
received any criticism, probably for having been published in a
Journal of restricted distribution and in Spanish. The interprata-
tion of Aganainae is incorrect because Aganainae Saalmiiller,
1884 ( = Hypsinae Waterhouse, 1882) is conflated up with
Callimorphinae Hampson, 1918 { = Euplagiinae auct.; fam.
Arctiidac), as bas previously oceurred on several other occasions
{Bourgegne, 1951; Gémez Bustillo, 1979; Gémez Bustillo &
Arroyo Varela, 1981; Bellavista, 1985; Gémez de Aizpirua,
1988). Although same tropical species were examined {coll. J. R.
Esteban Durdn, INTA, Madrid), the diagnostic characters of the
subfamily were also based on the two Iberian species of Calli-
morphinae (Euplagia quadripunctaria (Poda, 1761) and Calii-
morpha dominula (Linnacus, 1758); see Appendix in Yela,
1998). Clade 5 (see Fig. 3) is not well founded, because the gain
or loss of secondary setae is homoplastic (Kitching & Rawlins,
1998; M. Ahola, pers. comm.). The interpretation of the presence

or absence of free pleural sclerite articulating vinculum and
tegumen in the male genitalia is partially incorrect, and is poorly
employed, beth in the text and in the cladogram. All groups from
Aganainae to Catocalinae, with the exception of the nolinoid line
{Nolidae sensu Rawlins & Kitching, 1998), show a pleurite that
is fused with the tegumen, in different ways and to different
degrees. In contrast,those between Eustrotiinae and Noctuinae
have a free, articulating sclesite {except possibly Condicinae and
may be some Acronictinae, which cases merit more attention; see
under Acronictinae). The nolinoid groups fack this sclerite. The
length of the labial palpi (clades 15, 34; fig. 5) cannot be used as
differential feature, because although the trend is as indicated,
length may vary dramatically within the same subfamily ot even
within the same genus. The relationships among Bagisarinae and
Bustrotiinae should be re-addressed (see under Bagisarinae),
because it is by no means clear that they share character state 16
{Fig. 5). The presence of raduleid on the larval hypopharynx is
not exclusive to Plusiinae (and thus does not characterise clade 32
onty), but it is common to Eublemminae and Plugiinae (M. Ahola,
pers. comm.). The acronictinoid clade (38 infig. 5; Acronictinae,
Raphiinae and Bryophilinae) is not well characterised, for on the
one hand the presence of secondary setae on the larva is very
variable (homoplastic) and on the other Bryophilinae lacks them.
Finally, clade 39 as it is organised in the cladogram (fig. 5)
implies either that (1) known Stiriinae lack basal A2 coremate by
secondary reduction (but see Holloway, 1989), or {2) that sorme
species with basal coremata currently placed in other groups are
actually Stiriinae (for instance, Pseudeustrotia candidula ([Denis
et Schiffermitier], 1775). This latter possibility i3 that provisio-
naily (and arbitrarily) accepted in Yela (1998), and is equivalent
to an even broader concept of Stiriinae than that of Matthews
{1991), criticised by Poole (1995). This last author recalied that
basal coremata are apparently very easily lost and gained, even
within the same taxonomic group, and those species that poten-
tially may display them also show a tendency to possess the
sterntim A+ A2 that is markedty narrower proximo-distally and
wider side to side than the norm. This is true of the species listed
under Stiriinae by Yela (1998), although an accurate guantifica-
tion of the size of the sternum across the phylogeny is needed.
The taxonomic rank and the extent of Stiriinae merits, in any case,
more thorough research, Other possible inconsistencies or
challenges to the cladogram have already been highlighted in the
previous chapter. The scheme of Yela (1998) shows remarkable
similarities {but also remarkable discrepancies} to those of
Speidel et al. (1990b} and Kitching & Rawlins (1998). Yela
(1998} recognised seven main phyletic lines within noctuids (six
of them quadrifinoids), that were identified as: (1) aganainoid
{Aganainae); (2) pantheinoid (Pantheinae); (3) chloephorinoid
(Eariadinae + Chloephorinae + Sarrothripinae + Nolinae); (4)
eutelinoid (Buteliinae + Stictopterinae); (5) deltoid-catocalinoid
((Hermiriinae + Strepsirmaninae + Hypeninae) + (Gonopterinae
+ Calpinae + Cafocalinae)); {6) eustrotinoid (Eustrotiinae +
Bagisarinae}; and (7) trifinoid { Acontiinae + Plusiinae + Acronic-
tinae + Raphiinae + Bryophilinae + Heliothinae + Stiriinae -+
Agaristinae + Dilobinae + Cuculliinae + Hadeninae + Noctuinae,
arranged in four large dichotomous clades).

With the exception of Beck (1992), who conceived noctuid
evolution in four clear-cut phases, and leaving aside the work of
Kitching (1984) (since his viewpoints up to 1992 are set forth in
Kitching & Rawlins, 1998), in general there is some agreement as
to recognise an heterogeneous group of basal para- or polyphyle-
tic quadrifinoid lines and an advanced, probably monophyletic,
trifinoid group. This viewpoint is shared by most other noctuid
researchers. At this poiat, it is worth mentioning that the quadrifi-
noid and trifinoid naming within noctuids has become artificial,
Historicaily, it was used for designate groups with quadrifid and
trifid hindwing features, but currently it makes no sense. A trend
of quadrifineid — trifinoid polarity has been recogaised in the
gradual reduction of the M2 hindwing vein (lymantriids and
arctiids have a well-developed vein with a quadrifid birth
position, which is considered the plesiomorphic state in noctuids).
But the reduction has probably taken place several times during
noctuid differentiation {Lafontaine & Poole, 1991; Kitching &
Rawlins, [998), Hence, there are species with the M2 vein fairly
developed that are not easily included in any group, while the
“trifinoid noctuids™ include several subfamities displaying a more
or less clear quadrifid hindwing venation (Eustrotiinae, Bagisari-
nae, Bucocytiinae, Acontiinae, Plisiinae, Aediinae, Condicinae,
Stiritnae and Dilobinae, and also some acronictinoids). For the
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rmoment the terms are being used for convenience, but they should
be eventually dropped.

As already stated, in addition to quadrifineids and trifi-
notds, Kitching & Rawling (1998) considered a third large basal
paraphyletic group, made up of the acronictinoid subfamilies
(placed by the other authors within the trifinoids). That discre-
. pancy is interesting and worth commenting on with a closer detail,
The subfamily Acronictinae is particularly singular (see Acronic-
tinae, above), and combines supposedly plesiomaorphic character
states with others that are supposedly advanced. Furthermore,
some primary and secondary chaetotactic features vary even
among congeneric species {see Kitching & Rawlins, 1998, for
other details), and some features of other species lie beyond the
limits of the characters ag discussed. Interpretation is not easy.
One possibitity is that Acronictinae, as it is currently conceived,
might be a paraphyletic combination of two or more essentiatly
unrelated groups: Acronicta Ochsenheimer, 1816 and several
allied genera, Simyra Ochsenheimer, 1816, with their particular
pupag, and the rest, basicaliy those genera without secondary
larval setae (for instance the Cranfophora Snellen, 1867). In that
case, it may be confirmed that some of these groups should
actually be assigned to another family {e.g. Lymantriidae}; or that
some other group is to be regarded as basal {or even as external
to noctuids), related te Pantheinae; or that some are actually
related with trifinoids (e.g. Craniophora). Another possibility is
that the subfamily is actually phylogenetically homogeneous and
for some yet unexplained reason, this supposedly advanced trifine
group suffered a sort of genetic “convulsion”, so that its consti-
tuent species have strongly modified some of their morphological
attributes in a reverse direction. Obviously, this last hypothesis
does not disallow that some of the currently considered acronicti-
nes ate not correctly placed; but it is a highly speculative hypothe-
sis that requires verification, However, in principle, it should not
be ruled out. In that case, those Acronictinae that are actually
noctuids (if not all arg) could be accepted as secondarily modified
trifinoids. The case of Raphiinae and Bryophilinae is different,
and their assigniment to trifinoids is less doubtful (only expressed
by Kitching & Rawiins, 1998).

With regard to the composition of and phylogenetic
relations among the aforementioned heterogeneous group of
quadrifinoids, viewpoints differ radically among authors. The
nolinoid clade, recognised as such by ali authors, is another
mosaic of (numerous) plesiomorphic and (scarce) advanced
character states relative to noctuids, and its assignment and
placement is the second of the noticeable disagreements: Beck
{1992) located it among basal trifineids, with which it has no
connection at all. Speidei et al. {1996b) postulated an advanced
position within quadrifinoids; Yela (1998) suggested a basal
position among quadrifinoids; and Kitching & Rawlins (1998) put
them outside noctuids, as family Nolidae. The (unsolved) problem
regarding the relations and position of Pantheinae is the third big
puzzle. Authors vary in their opinions, putting the group within
the more advanced trifinoids (Poole, 1995}, among the basal
trifinoids (Beck, 1992), in a median position within quadrifinoids
{Speidel et al., 19960, in a basalmost position (Yela, 1998), and
even outside noctutds (Pantheidae; Kitching & Rawlins, 1998).
With regard to Aganainze, they were placed by Kitching &
Rawlins (1998) in a median position within quadrifinoids
(between the catocalinoids and Cocytiinae), by Yela (1998)as a
basal clade and by Speidel et al. {1966b) outside noctaids. The
putative deltoid-catocalinoid clade (Herminiinae, Strepsimaninae,
Hypeninae, Rivulinae and the groups around Catocalinag) was
recognised by Yela {1998) and, tentatively, Kitching & Rawlins
(1998), who cited the information of Am et al, (1986) and Renou
et al, (1988) of a commeon basic chemical structure of the female
sex pheromones. Beck (1992) split deltoids from catocalinoids,
and Speidel et al. {1966b) put Herminiinae outside the rest of
deltoids due to its prespiracular counter-tympanal heod and
placed the eutelinoid line between postspiracular deltoids and
catocalinoids {which is unusual). For the Eutetiinae + Stictopteri-
nae clade, consensus among authors is probably highest: it is
placed in various positions among the quadrifinoids, both
subfamilies always next to each other,

Eustrotiinae and Bagisarinae were considered to be
trifinoids by Beck (1992), Speidel et al. (1996b) and Kitching &
Rawlins (1998) and quadrifincids by Yela (1998}, Poole (19935)
iisted only Eustrotiinae among the trifinoids. If those subfamilies
displaying separate counter-tympanal cavities and a fused sclerite
between vinculum and regumen are termed quadrifinoids, then

Eustrotiinae and Bagisarinae are undoubtedly trifinoids, The close
relationship between both subfamilies is widely recognised
(Speidel etal., 1996b; Kitching & Rawlins, 1998; Yela, 1998, but
see under Bagisarinae, in the previous chapter). As for the rest of
the trifinoids, which are better known, the schemes in Speidel et
al. (1996b), Kitching & Rawlins (1998) and Yela (1998) are
relatively concordant, with minor differences, although the
previously noted radical departure regarding acronictineids should
again be highlighted. The cladogram in Pocle (1995) diverges in
several details from those of Speidel et al. (1996b) and Yela
(1998) and is rather different from the scheme discussed by
Kitching & Rawlins (1998). It has to be noted that Poole himself
recognises that he could not characterise some groups suitably,
and that his proposition is a hypothetical one.

Once the viewpoints of the different authors have been
examined, a reinterpretation of noctuid phylogeny is inescapable.
Tn the light of the results and arguments of Speidel et al, (1996b)
and, particularly, of Kitching & Rawlins (1998}, over the last
years the first author re-examined most of the material used in
previous publications. He has also studied additional larval and
adult material from most subfamilies (coll. J. L. Yela, Sevilla;
¢oll, J. R, Esteban Duran, INIA, Madrid; coll. MNCN, Madrid;
and further material from other collections; a detailed list wili be
presented elsewhere). Due to the preliminary state of this know-
ledge, we do not propose a new dendrogram. Following Welier et
al. {1994) and Kitching & Rawlins (1998), we do not wish
contribute another hypothetical representation to the Hterature, but
only to reasonably expose our personal interpretation of the
phylogenetic organisation of the subfamilies, that is, the chrono-
logy leading to the differentiation of the noctuid phyletic lines.

First, it has to be recalled that no character state has been
found allowing an undisputed and confident characterisation of
noctuids as a monophyletic group. Several putative autapomorp-
hies are known, as detailed in the text, but none is robust.
Kitching & Rawlins {1998) explicitly recognised that their
Nolidae and Pantheidae were not monophyletic either. In the light
of the results of the character analysis discussed in this paper, and
unti! the matter is examined further, it seems to us better {0 retain
both groups within a basically uncharacterised noctuid family, in
a basal position. Kitching & Rawlins (1988) proposed a sister
group relation between Pantheidae and Lymantriidae on the basis
of the presence of secondary setae in the first larval instars.
Likewise, they suggested that the presence en larvae of thoracic
and abdominal secondary setae restricted to verrucae at primary
setal locations may be indication of monophyly for a group
comprising Nolidae, Arctiidae, Pantheidae and Lymantriidae.
However, larval secendary setae seem to be a highly homoplastic
character, and their distribution ard homology in noctuoids must
be assessed in greater detail.

In our view, according to the data addressed and discussed
here, there is at least some sound evidence to accept tentatively the
following of the numerous subfamilies (some are, as noted already,
paraphyletic): Nolinae, Chioephorinae (including Sarrothripini and
Camptolomini}, Westermanniinae, Eariadinae, Bleninae, Risobinae,
Collomeninae, Afridinae, Eligminae, Pantheinae, Aganainae,
Herminiinae, Strepsimaninae, Hypeninae, Rivulinae, Catocalinae,
Calpinae, Gonopterinae {the recognition of this subfamity is based
on the same criteria as Ufeinae; see Kitching & Rawling, 1998},
Euteliinae, Stictopterinae, Eustrotiinae, Eublemminae, Bagisarinae,
Acronictinge, Raphiinae, Bryophilinze, Eucocytiinae, Plusiinae,
Acontiinae, Aediinag (tentatively including Tytini), Condicinae,
Stiriinae (tentetively including Pseudeustrotiini), Heliothinae,
Agaristinae, Amphipyrinae (sensu Kitching & Rawlins, 1998},
Dilobinae, Psaphidinae (sensu Kitching & Rawlins, 1998}, Cucullii-
nae {including Oncocnemidini), Hadeninae (sensu Kitching &
Rawlins, 1998, but including Eriopini and Glottulini}, Ufeinae and
Noctuinae (sensu Kitching & Rawlins, 1998). Sinocharinae and
Lophonyctinae are considered weakly characterised groups with
uncertain affinities, probably subsumabte into others. These groups
may be organised as follows.

1. A heterogeneous set of three basal quadrifineid lines, two
paraphyletic (nolinoid line, termed chloephorinoid in Yela,
1998, embracing all the just mentioned subfamilies between
Notinae and Eligminae; and pantheineid line, without close
affinities to the previcus one, embracing the subfamily
Pantheinae) and another, aise perhaps paraphyietic (aganai-
noid line; subfamily Aganainae),

2. A more homogeneous second setincluding the two remairing
quadrifinoid lines, one paraphyletic (deltoid-catocalinoid line,
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embracing the subfamilies listed between Herminiinae and
Gonopterinae) and the other monophyletic (eutelinoid line;
subfamilies Euteliinae and Stictopterinac);

3. A third set, even more homogeneous but perhaps stilt artifi-
cial, including seven trifinoid lines (with medially-fused
counter-tympanal cavities, except for cases of secondary
reduction, and a free pleurite between vincuhen and tegumen
in the male genitalia) comprising: (1) eustrotinoid line,
probably paraphyletic (Eustrotiinac + Eublemminae +
Bagisarinae); (2) acronictinoid line, very disputed, and
certainly paraphyletic {Acronictinae + Raphiinge + Bryophili-
rae); (3} subfamily Eucocytiinae, of uncertain affinities; (4)
plusioid line (Plusiinag), (6) acomtiinoid line, probably
paraphyletic (Acontiinae + Aediinae); (6) condicineoid line
(Condicinae); and (7) the trifine line in a strictest sense, or
advanced trifinoids, which according to most authors (Hollo-
way, 1989; Lafontaine & Poole, 1991; Weller et al., 19943,
are probably moncphyletic (with corona and basal coremata,
sometimes fost even in enfire groups, and including from
Stiriinae, as delimited here, to Noctuinae).

What is still to be done

As discussed throughout this paper, continued discordant interpre-
tations of noctuid phyiogeny in the lght of updated information
are due mainly to: {1) different authors do not censider the same
character systems, and (2} given character states are assigned
different phylogenetic value, depending upon their interpretation
as apomorphic or plesiomorphic (or, (o say it the other way round,
as homologous or analogous). Doubtless, there is much yet to be
done, not only in data interpretation but also, and probably above
all, in the acquisition of new data. 1t is ¢lear that if we are to
achieve areasonably stable phylogenetic proposal that reflects the
refationships among the different subfamilies, it will be necessary
to gather morphological, biological and molecular data on a large
set of species that covers all current subfamilies. Only in that way
will it be possible to analyse properly the distribution of the
relevant character states (be they morphological or biological)
using cladistic methods (see Kitching, 1987} or carry out sound
comparative analyses. [t will also be necessary to gather data from
those species that have yet to be adequately ascribed to any
subfamily (e.g., Synthymia fixa (Fabricius, 1787) or Pseudeustro-
tia candidula {[Denis et Schiffermiiller], 1775, to mention but
two Palaearctic species). Attention should be paid both adults and
immature stages, as ithas been repeatedly demonstrated that stucdy
of the biology and comparative morphology of the immatures
yields much mote robust phylogenies (Beck, 1992). In other
words, it is essential fo devote time, effort and resources to basic
studies of noctuid taxonomy and biology, which is not always
possible given current trends in the distribution of research
TESoUrces.

More specifically, with respect to morphological data,
efforts should be concentrated at the foliowing three levels.

1. At the family level, it is paramount to solve the problem
regarding the characterisation of the family (if it is a single
family at all, and this is by no means a foregone conclusion)
or, be that the case, to disentangle its polyphyletic nature. To
do so, it is necessary to re-examine in detaijl al} those charac-

ter systems previously analysed in Noctuoidea, and if possible
to identify additional ones. It is essential that the species
sampled include specimens assignable to all noctuoid families
and all noctuid subfamilies, tncluding especially the contro-
versial groups.

2. At the subfamily level, “hotspots” have been repeatedly
pointed out along the text. The rank and extent of Acronicti-
nae is perhaps one of the most exciting. The charactetisation
using carefully argued apomorphies and the relationships of
the nolinoid clade and the Pantheinae are further critical
subjects. Other points at issue include the relationship of
Aganainae with Noctuidae and its taxonomic situation
regarding the catocalinoids; the accurate characterisation of
Strepsimaninae, Hypeninae and Rivulinae and their links,
together with the position of Herminiinae; the position of
Bucoeytiinae; the delimitation of phyletic lineages in
Catocalinae and their relationship to Calpinae and Gonopteri-
nae; the characterisation of Eustrotiinae and its connections
with Eublemminae; the extent and accurate characterisation
of Acontiinae and Stirkinae, and the relative positions of
Aedia, Tvta, Pseudeustrotia, Panemerig and Condicinae; the
taxonomic rank of Psaphidinae, Amphipyrinae and Cucuilii-
nae, and their interrelationships and typification; the rank and
precise circumscription of Eriopini and Glottuling; and, in
general, the resolution of the paraphyletic groups.

3. Atlower taxonomic levels, it is iportant to continue detailed
studies of the relationships among genera and groups of
genera, as is being undertsken, for instance, within the
framework of the Noctuidae Europaeae project. This is
important because these are the studies that produce the basic,
accugate information on the adults of the different species. Itis
beyond question that detailed knowledge of individual species
is fundamental and that progress in all other studies would
barely take place in ks absence. It is also cardinal to keep
paying attention to larvae, as was done by Beck (1960, 1999).
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