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RESUMEN

El presente trabajo, presenta una revision filogenética de las especies cavernicolas del
género Arrhapalites de la Regién Neotropical. También se ofrecen diagnosis detalladas, con figuras
y claves para identificacion, de nueve especies nuevas para la ciencia, la descripcion de siete de

estas ya hd sido publicada en revista especializada

Con los resuitados obtenidos del analisis filogendtico, se hizo una nueva propuesta
taxondmica para el género tratado, donde este queda dividido en dos subgéneros; también se
presenta una hipétesis de la historia evolutiva del grupo en la regiéon mencionada y un anélisis del

grado de troglomorfismo de las especies estudiadas.

ABSTRACT

This work presents a phylogenetic analysis of the cave-associated species of the genus
Arrhopalites of the Neotropical Region. Nine species new to sciences are described herein, and
detailed descriptions as well as figures and an annotated key are provided. Seven of the nine new

taxa have been already published elsewhere.

A cladistic analysis of 23 species within the proposed genus and including the outgroup,
was performed using morphological characters. Two major phylogenetic branches, here called
subgenuses, were detected among the analyzed species. A hypothesis historical explanation for

evolution of the group and the cave-inhabiting specialization is also included.
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I - INTRODUCCION

Las cuevas son ambientes muy particulares, donde se reconocen facilmente algunas
caracteristicas abidticas como la ausencia de luz, la rclativa estabilidad de la temperatura, una
humedad del aire muy alta (cerca a la saturacidn} y la escasez de energia, entre otras (Culver, 1982).

Las especies altamente adaptadas al medio subterrdneo, tienden a presentar modificaciones
como la reduccion de ojos y pigmentos y el alargamiento de apéndices. Sin embargo, hay otros
cambios que son Menos conspicuos, pero No menos importantes para la supervivencia de los
individuos, como son el aumento de la capacidad para el ayuno, el cambio de estrategia ecolagica (de
r hacia k), el aumento del vitelo de los huevos y la disminucién de la capacidad de regulacién hidrica.
(Thibaud, 1986).

Tales cambios, proporcionan a los organismos, una mayor capacidad competitiva por los
es5casos recursos energéticos disponibles en las cuevas (Christiansen, 1992), ademds de "ahorrar”
energia en funciones menos importantes (por ejemplo la regulacién hidrica en un ambiente saturado de
agua).

El estudio de la fauna cavernlcola es conocido como Bioespeleologia, e involucra aspectos
relacionados con los organismos de las cuevas, desde el reconocimiento de las especies que
componen una determinada comunidad, hasta trabajos de tipo ecoldgico y evolutivo.

Las comunidades cavernicolas, tienden a ser relativamente simples. Debido a fa ausencia de
luz, carecen de plantas y por lo tanto, la produccion primaria estd restringida a la presencia de
bacterias quimiosintéticas, lo que rara vez es suficiente para sostener a toda la comunidad. Ello implica
que la mayor parte de la energia consumida en las cuevas, es importada det medio externo, ya sea
arrastrada por rios, por el agua de lluvia, por infiltracién de la roca, cayendo directamente dentro de la
cueva por entradas o galerfas verticales o transportada por animales (Culver, 1982).

Entre los animales que aportan energia al sistema subterraneo, se deben destacar los
murciélagos, que a través de su guano, sostienen importantes comunidades en casi todos los sistermnas
cavernlcolas (Braack, 1989), tales comunidades son a tal punto dependientes del guano de
murciélagos, que muchas especies estdn adaptadas a la vida en los depdsitos de guano (Gnaspini-
Netto, 1989; Tosi et. a/., 1990; Gnaspini-Netto, 1992; Decu, 1986).

La cadena tréfica en cuevas estd formada en general por los organismos saprofagos,
detritivoros, guanéfagos y descomponedores, en general hongos, en la base de la pirdmide, seguidos
por una gran diversidad de depredadores. Es muy interesante notar, que las espacies gue presentan un
nivel mas atto de troglomorfismo, tienden a ubicarse en la base de esta pirdmide, una vez que la
misma capacidad de utilizacion de ta energia abastecida por los murcidlagos, cuerpos de agua, etc.,

2
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resulta fundamental para la supervivencia de los organismos, en el momento de la invasion de la cueva
por la poblacion (Mc Lure et. al., 1967; Bernath & Kunz, 1980; Trajano & Gnaspini-Netto, 1991). Una
vez dentro de la cueva, hay que alimentarse y reproducirse, para que las presiones selectivas del
ambiente puedan conducir la evolucion morfofisiologica (Christiansen, 1992). Sin embargo, lo anterior
no implica que no existan depredadores troglomdrficos, han  sido registrados  araiias,
pseudoescorpiones, dcares y otros depredadores con un alto grado de troglomorfismo en cuevas de
diversas partes del planeta (Gnaspini & Trajano, 1994; Palacios-Vargas, 1994; Trajano & Sanchez,
1994).

Los detritivoros, sapréfagos, guanéfagos y los hongos descomponedores, juegan un papel
fundamental en el ciclo de energia, ya que absorben los detiitos vegetales y animales y los
excrementos de animales como los murciélagos y artrépodos abundantes, como los grillos, y
reincorporan esta energia a la cadena trofica (Harris, 1970; Bernath & Kunz, 1980; Decu, 1986).

La diversidad de las comunidades cavernicolas Lerrestres, estd directamente relacionada con la
de los organismos del suelo y hojarasca de los alrededores de las cuevas (Culver, 1982), Tales
organismos epigeicos, invaden las cuevas en determinado momento y quedan total o parcialmente
aisladas enfrentdndose a presiones selectivas que les llevard a especiarse o extinguirse (Christiansen,
1992).

México posee un gran patrimonio espeleoldgico, con cuevas de tipos tan variados como tubos
de lava, hasta cuevas de hielo en los glaciares de los volcanes. La gran variedad y cantidad de cuevas
en regiones tan distintas y la compleja historia geoldyica de la region, produjo una de las faunas
cavernicolas mas ricas y diversificadas del planeta (Palacios-Vargas, 1994).

Brasil a su vez, presenta mds de 500 cavernas registradas en el "Cadastro Nacional de
Cavidades Naturais" de la Sociedad Brasilena de Espeleologia (SBE), la biodiversidad cavernicola se da
a conocer poco a poco con el avance de las investigaciones, Brasil es el pais de Sudamérica, del que
mas se ha estudiado la fauna cavernicola {Trajano & Sanchez, 1994; Gnaspini & Trajano, 1994},

Las cuevas suelen ser consideradas como ambientes que brindan un aislamiento a los
organismos que en elfas penetran. Culver (1982) sugiere que los animales entran en las cuevas por
diferentes razones, como para evitar estrés fisioldgicos, competencia o depredacion. No obstante es
dificil determinar que tan aislado puede resultar. Este autor ofrece como una explicacién alternativa,
que tales organismos (o grupos de organismos) por estar sometidos a fuertes presiones en el madio
externo (competicion y depredacion), se internan en las cuevas para buscar refugio y por evitar el
estrés exterior se van manteniendo aisfados, en mayor o menor grado.

Los colémbolos asi como los dcaros, estin representados en casi todas las cuevas conocidas,

y son de los grupos mds abundantes en tales ambientos (Thibaud & Deharveng, 1994; Palacios-
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Vargas, 1992). Particularmente el género Arrhopalites Borner, 1906 (Collembola : Symphypleona),
osta formado por especies que en su mayoria presentan caracteres del tipo troglomarficos, es decir,
presentan adaptaciones a la vida cavernicola, (Stach, 194b). Sin embargo, este género estd
pobremente estudiado en la Regidon Neotropical, de la cudl sdlo se han descrito dos especies de Costa
Rica, una de El Salvador y otra de Argentina (Mari-Mutt & Bellinger, 1990). Quedan adn muchas
aspecies por conocerse de esta region. Ademas de ello, no se han realizado trabajos del tipo
filogenético ni biogeografico para el género a nivel mundial,

CE presente estudio, ofrece una actualizacion al conocimiento de este género en la Regién
Neotropical, con la descripcion de siete nuevas especies de México y Brasil, y la diagnosis de otras
dos indditas. Ademas de un analisis filogenélico de las nueve especies neotiopicales, siate nearticas,
una de Europa y dos de amplia distribucion mundial. También se presenta un analisis del grado de
troglomorfismo, para las especies neotropicales, con hase en los cambios maorfolégicos resultantes de

la seleccidn natural en ambiente cavernicola (troglomorfismo}.

4
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Il - ANTECEDENTES

A - Fauna Cavernicola
1 - Aspectos generales

El estudio de la fauna cavernicola, ha sido considerado como el estudio de los extremos. La
evolucidn en el ambiente cavernicola suele conducir hacia un "callejon sin salida" evolutivo (Culver,
1982}, donde los mismos cambios morfologicos y etolégicos que brindan la alta capacidad competitiva
de las especies cavemnicolas, las obliga a estar restringidas a este ambiente tan particular. Sin
embargo, el estudio de la fauna cavernicola, puede ser un material importante para ayudar a elucidar
conceptos generales y modelos de biologia de poblaciones {Culver, 1982).

La simplicidad y facil reconocimiento de las presiones selectivas, la relativa estabilidad
ambiental y el reducido nimero de especies en los sistemas cavernicolas, favorecen el desarrollo de
modelos y experimentos muy explicativos. Por otro lado, son mejores que los modelos montados &n
laboratorio, debido a que las comunidades naturales presentan una larga historia evolutiva y por ¢so
son més complejas que los sistemas artificiales, esta complejidad moderada puede ayudar a aclarar la
integracion de los factores que actian en modelos mucho mas complejos {Culver, 1982).

Las poblaciones cavernicolas mas especializadas, presentan particularidades que las hacen
muy sensibles a perturbaciones ambientales (Trajano, 1986), por lo que el sistema como un todo es
fragil. Para reconocer las especies que evolucionaron en este ambiente y las que penetraron temporal
o accidentalmente en las cuevas, Shiner {1854, in Hoffmann et. a/. 1986) propuso dividir la fauna en
troglobios, trogléfilos y cavernicolas ocasionales. Racovitza (1907, in Hoffmann et.al. 1986), propuso
el término trogloxeno, para esta Ultima categoria, esta clasificacion es conocida como Schiner-
Racovitza. Este es el sistema mds utilizado por espeledlogos y muchos bidlogos, en él se reconocen
tres categorias; a) trogloxenos: son animales ajenos o accidentales, que utilizan de alguna forma la
cueva, pero no son capaces de vivir estrictamente en ella; b) trogldéfilos: pueden reproducirse y hasta
establecer poblaciones en las cuevas, pero no presentan ninguna adaptacion morfoldgica a la vida
cavernfcola, y habitan igualmente los ambientes superliciales y c¢) troglobios: son los verdaderos
cavernicolas, organismos adaptados a las condiciones ambientales imperantes y con cierto grado de
cambio morfoldgico.

Este sistema ha sido muy diseutido y criticado {Hamilton-Smith, 1971). Christiansen (1962)
afirma que las categorfas trogldfilo y troglobio, son dificiles de delimitar e imposibles de aplicar, sobre
todo en grupos como los acaros y colémbolos, que son abundantes en las cuevas y también en otros
ambientes vecinos, muchas veces dificiles de diferenciar. Numerosas propuestas han sido
presentadas, basdndose en aspectos ecoldgicos y evolutivos, que tampoco fueron aplicables, por
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presentar adn mas dificultades en su verificacion practica (Hamilton-Smith, 1971; Esquive! & Court.
1992).

Para disminuir los problemas de clasificacion de los organismos cavernicolas, Christiansen
(1962), propone un sistema basado principalmente en la morfologia. Este sistema ofrece cuatro
categorias; a) trogloxeno: término conservado del sisteima  presentado  anteriormente; b)
epigeomarfico: son organismos que pueden vivir y reproducirse en las cuevas, pero no presentan
ningan cambio morfolégico a la vida cavernicola, corresponden a lo anteriormente Ilamado trogléfilo;
c¢) ambimértico: presentan cambios morfoldgicos en algunas estructuras, pero no estan
completamente adaptados morfologicamente a la vida cavernicola, tales organismos son raramente
encontrados afuera de las cuevas. Se puede decir que son esencialmente pero no necesariamente
cavernicolas, pueden encontrarse viviendo en minas y otros medios semejantes y d) troglomarfico: son
las formas altamente adaptadas a la vida cavemlcola, presentan practicamente todo el cuerpo
modificado para la vida en las cuevas, y no pueden ser encontrados viviendo en otro ambiente.

Esta clasificacion parece ser la més concisa, ya que, lo Onico que se puede observar con
claridad en la fauna de cuevas, es la morfologia y las muestras tomadas no ofrecen datos del tipo
ecoldgico o etoldgico. Asi con solo la revisién detenida de las caracteristicas anatdmicas de los
organismos, se puede llegar a conclusiones més acoartadas sobre la evolucién de los taxones en las
cuevas, y con esto determinar el grado de adaptacion a la vida en tales ambientes,

Por otro lado, varios autores (Palacios-Vargas, 1983; Thibaud, 1986) han sugerido que en los -
colémbolos, la depigmentacién y la regresion ocular, no se encuentra solamente en fas formas
troglobias, sino que también en las cuedaficas, e incluso en algunas hemiedéficas. En las troglobias, se
encuentra con frecuencia modificado el ungues, para poder caminar en superficies himedas, asi
como el desarrollo de algunas estructuras sensoriales,

Thibaud (1986), afirna que la morfologia no permite separar claramente a las especies
troglobias de las demds y seiala que deben de tomarse en cuenta la capacidad reproductiva
(disminuida en los troglobios), el aumento en el porcentaje de grasa tisular, un aurmento en el volumen
de vitelo de los huevos, cambio de estrategia ecoldgica, disminucion en el poder de la regulacion
hidrica asf como del metabolismo respiratorio y una mayor capacidad para el ayuno.

A pesar de ello, una combinacién de caracteres morfolégicos troglomdrficos, pueden indicar
con cierta seguridad el grado de adaptacion a la vida cavernicola de organismos cuya morfologia, es la
Unica fuente de datos apreciable.

La evolucion en las cuevas, generalmente conduce al desarrollo de determinadas
caracteristicas, tales caracterfsticas fueron llamadas "troglomorfismos”, término creado por
Christiansen en 1962, para designar las caracteristicas fenotipicas que fueron producto de una

6
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evolucion en el ambiente cavernicola, esto sirve también para identificar los organismos adaptados a
vivir en este medio (Christiansen, 1992).

No todos los animales cavernicolas presentan  troglomorfismo:  existen  animaes
extremadamente maodificados para vivir en determinados ambientes adentro de las cuevas, como es el
casa de los organismaos asociados a fos depdsitos de guano de murciélagos, y son mas dependientes
de las condiciones en los depésitos de guano de que las de condiciones de la cueva misma (Gnaspini-
Netto, 1992),

Colémbolos edéaficos, como los de la Familia Onychivridae, aparentemente no muestran verdadero
troglomarfismo {Culver, 1982}, muchas caracteristicas sufren fuerte convergencia evolutiva, lo que
puede dificultar la interpretacion de la informacidn morfoldgica,

La convergencia y el paralelismo, san factores importantes en el estudio de la evolucién de las
formas cavernicalas, y la distincion entre los caracteres "dependientes de cuevas” e "independiente de
cuevas” (Christiansen, 1961), es fundamental; por un lado las caracteres independientes de cuevas,
par ejemplo ja quetotaxia de los colémbolas, que aparentemente no tienen una funcién relevante para
la supervivencia de los organismos en el ambiente que ocupan y por esto na estan tan sujetos a
paralelismo ni convergencia, se prestan para estudios de sistemdtica con el fin de daterminar la
filogenia de los grupos analizarios; par atro fada, los caracteres dependientes de cuevas, considerados
coma altamente adaptativos y que sufren fuerte presion selectiva, determinan el desarrollo de
caracteres troglomérficas. Tales troglomorfismos, pueden ser polarizados y sometidos a un andlisis
filogenético, con eso se puede medir el grado de troglomarfismo de diferentes grupos de arganismos
(Christiansen, 1892). A pesar de ello, resulta dificil distinguir los caracteres adaptativos de los no
adaptativos y la presencia de genes pleiotrépicas dificulta atin mds esta situacion (Deharveng, 1986),
El analisis filogenético es un medio eficiente y riguroso de examinar si tales caracteres san adaptativos
en el sentido cladista, o si esta condicion de “adaptativo” es una decision arbitraria hecha por el
ohservador de acuerda con sus conceptos prederterminados de adaptabilidad (Coddington, 1988).

Finalmente cabe decir que, el estudio de la fauna cavernfcola, puede ofrecer grandes avances
en el drea de las teorias evolutivas, para ello, es necesario romper con el aislamiento de las
bioespeledlagas, y promaver una mayar interaccion con otros campos de la ciencia, sobre todo con ef

estudio de la evalucién y procesos involucradas (Christiansen, 1992).
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2 - Biodiversidad

La fauna cavernicola, estd compuesta por diversos taxones cuya presencia o ausencia, se

debe a diversos factores, como son el tamano de la cueva, la disponibilidad de alimento, la existencia

de cuerpos acuiferos en la cueva, la perturbacion el ambiente, etc. (Hoffmann et. a/., 1986)

La fauna de cuevas y grutas de la Region Neotropical es una de las mds ricas e interesantes
del mundo. Tan solo para México se han citado cerca de 2,100 especies cavernicolas, muchas de
ellas adaptadas por completo a la vida troglobia. Esta fauna incluye una gran diversidad de grupos,
dasde los protozoarios hasta los murciélagos. Varios de ellos han sido extensamente estudiados, como

los peces cavernicolas, sin embargo, muchos otros se encuentran en el inicio de su conocimiento

{Palacios-Vargas, 1989).

Reddell {1981), recopilé (a inforrnacion existente sobre fauna cavernfcola para la reqgidon que

comprende México, Guatemala y Belize, donde incluyd los siguientes Phyla:

Protozoa
Porifera
Cnidaria

Platyhelminthes  Turbellaria  Trematoda Cestoda

Aschelminthes Rotifera Nermatoda

Acanthocephala

Annelida

Mollusca

Arthropoda

Crustacea  Branchiopoda

Ostracoda
Copeporta
Branchiura

Mulacostraca  Mysidacea Isopoda Amphipoda Decapoda

Diplopoda

Pauropoda

Symphyla

Chilopoda

Arachnida  Pseudoscorpionida
Schizomida
Amblypygi
Aranoae
Ricinulei
Opiliones

Acarida  Mesostigmata
Metastigmata

Prastigmata

8
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Astigmata
Cryptostigmata

Insecta Caollembola
Diplura
Thysamira
Dictyoptera
Qrthoptera
Psucoptera
Hemiptera
Coleoptera
Siphonaptera
Diptera
Hymenoptera

Ectoprocta
Chordata

Pisces Cyprinifonines
Cypsinodontiformes
Synbranchiformes

Amphibia  Urodela
Anwra

Reptilia  Chelonia
Squamata

Aves

Mammalia  Marsupialia
Chinaptera
Micrachiroptera
Rodentia

Carnivora

Sin embargo, hay que aclarar que no todos los taxones presentados en la fista anterior,
representan habitantes frecuentes de este ambiente, muchos de ellos fueron registrados en cuevas,
pero son taxones raros o relacionados con algin substrato particular {Hoffmann et a/., 1986). Muchos
de los organismos encontrados en las cuevas, son representantes de la fauna trogloxena u organisimos
que por su forma de vida, estan de alguna manera relacionados con las cuevas, como por ejemplo los
paréasitos de murciélagos, los organismos acuéticos no troglomdficos y los grandes mamiferos que
adentran las cuevas en busca de refugio.

El grupo mejor representado en las cuevas es Arthropoda, que presenta un nimero elevado de
formas altamente troglomérficas. Destaca la clase Insecta, de la que sé han realizado numerosos
estudios en todo el mundo. En México se conocen cerca de 760 especies, principalmente de los
ordenes Collembola, Diplura, Dictyopters, Orthoptera y Coleoptera (Hoffmann, et al. 1986). En Brasil

9
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los principales drdenes de insectos cavernicolas son Collembola, Blattaria, Heteroptera, Coleoptera,

Diptera ¢ Hymenoptera {Trajano & Sanchez, 1994, Gnaspini & Trajana, 1994).

B - Collembola
1 - Generalidades

Los colémbolos se conocen desde el Devonico Medio, el primer registro (6sil se did con ol
hallazgo de Rhyniella praccursor (Maulik, 1926 i Jubecthie & Decu, 1994),

A pesar de que han tenido mucho tiempo para poder dispersarse ampliamente e el mundu,
encontramos que la distribucion de las especies o incluso de algunos generos y subfamilias es muy
restringida, como acontece con los cavernicolas (Palacios-Vargas, 1989).

Los colémbolos son un grupo e artrépodos que han invadido todos fos biotapos del planeta,
pues habitan desde las playas, basta fas nieves perpetuas, sin importas climas y latitudes, Su ambiente
principal son los primeros centimetros del suelo y medios similares como troncos en descomposicion,
liquenes y musgos. Algunos han logrado invadir no sélo ambientes epifitos del dosel de los bosques v
selvas, sino también el ambiente subterrineo (Thibaud & Deharveng, 1994; Palacios-Vargas, 1989).

Los colémbolos estan representados casi en todas las cuevas y otras cavidades, siendo el
mayor recurso alimenticio para numerosos depredadores (Palacios-Vargas, 1989), ejerciendo por fo
tanto un importante papel en fas cadenas troficas del ambiente cavernicola, ademds son un excelente
ejemplo de la evolucion que ocurre en astos medios tan particulares.

A pesar de {os recientes vstudios taxondmicos que se han realizado de los colémbolos de
América Latina {Christiansen, 1973 y 1982; Cassagnau & Palacios-Vargas, 1983; Ojeda & Palacias-
Vargas, 1984; Palacios-Vargas, Ojeda & Christiansen, 1985; Christiansen & Reddell, 1986; Palacios-
Vargas & Zeppelini, 1994; Palacios-Vargas & Zeppelini, 1995), aon existen muchas regiones,
principalmente de Africa, Centro y Sudamérica, cuya fauna de colémbolos se desconoce. Dicha
carencia, hace que sea muy dificil realizar comparaciones faunisticas, hacer andlisis de tipo
biogeografico, efectuar estudios ecoldgicos o de otra indole.

Después de los dcaros, los colémbolos son 10s organismos mds nUMerosos eq especies y en
nimero de individuos en el suelo, ademas de ser los mas frecuentes en los ambientes cavernicolas, Se
encuentran en todas las cuevas del mundo, sin embargo, debido a su pequefio tamaiio y su agilidad,
en general son dificiles de observar (Thibaud & Deharvenry, 1994},

Su cuerpo generalmente es ie talla pequeia (1 a 2 mm), conformado por cabeza, torax vy
abdoemen. La cabeza tiene un par de antenas con 4 artgjos (muchas veces subdivididos) v 8 comeolas

como maximo de cada lado. Las piezas bucales son en general de tipa masticador (algunos
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Poduromorpha son chupadores) y son entognatos, es dectr que las plezas bucales estan dentro de una
cavidad interior de fa cabeza.

El tdrax esta compuesto de tres segientos (con frecuencia ol primero reducido), cada uno con
un par de patas; el abdomen ticne seis segmentos, con apéndices sobre ef primero (tubo ventral o
coléforo), el tercero (tendculo) vy of cuarto (fareula). Bl orificio genital esta en el quinto segmento y al
anal enh el sexto.

Se distinguen tres grupos de colémbolos, los Arthropleona (zon of cuerpo claramente
segmentado), los Symphypleona y los Neeliplcona, ambos con los segmentos del cuerpo fusionados
{globosos),

Et origen de la fauna de colémbolos cavemicolas de la Regién Neotropical {gran parte de
México, Centro y casi toda Sudamérical es dificil de precisar. Para algunos géneros, como
Trogolaphysa (Milis, 1938) y Oncopodura (Carl & Lebedinsky, 1908), parece provenir de alguna parte
de Africa, cuando adn estaba unida a Sudamérica en la antigua Gondwana, Sin embargo otros
géneros, como Schaefferia y Acherontides, se encuentran mas diversificados en la Region Paledrtica,
mientras que en América Neotropical son pocos sus representantes. Esto indica que pueden haber
tenido una amplia distsibucion a nivel mundial y en muchos biotopos, y posteriormente, (debido a
cambios climdticos) quedar restringidas a algunas cuevas de ciertas segiones, por lo que ahora
presentan un distribucion discontinua (Palacios-Vargas, 1989).

Algunos géneros que tienen representantes epigeos en Sudamérica, presentan especies
cavernicolas en Centroamérica (incluyendo pane de México), donde ademds de ser frecuentes son
mas diversos. Esto se dehe posiblemente a la historia geoldgica y climética de esta region, que o
través del tiempo ha obligado a la fauna refugiarse adentro de las cuevas. Posteriormente con log
cummbios ambientales, las poblaciones epigeas han sido eliminadas, manteniéndose algunas coma
relictos adentro de las cuevas. Esta fauna, que con frecueneia presentaba algunas preadaptaciones, ha
ido evolucionandn hasta convertirse en verdaderos troglobios. Este tendmeno se ha ohservado
también en otros grupos comu los Ricinulei (Arachnida) (Palacios-Vargas, 1989).

Los colémbolos tuvieron mucho éxito en la invasion del ambiente cavernicola, en Europa se
conocen cerca de 240 especies de colémbolos considerados traglobios v 200 especies traglotilas, Los
generos mas importantes en dicho continente seguin  Thibaud & Deharveng (1994} estan

representados en 1a tabla L
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Tabla | - Principales géneros de colémbolos de chevas de Buropa,

CANILAT T

Hyp ihk;ﬁ;f noridae

Meanwridae

Onychiuridan

Isotomidae

Entomobryidae

Orchesellidae

Deutonura, Gisinea y Meanura

Pseudosinella

(GENERO

liiblii;‘il)g';usnu!u; Fyphlogastiura, Ongulogastrura Y Pseudachorutides

aphorura, Ony

Fo!sénﬁu. 'Gna(h()f(ﬂsomiu, tsatomiclla e lsotamurus

Bussoniella, Orchesalla y Verhoet

Tomoceridae Tomogerus y Tritomurus

Paroneliidas Troglopedetes T
Oncopoduridae | Oncopodura i ) i
Neoidae | Meq ‘ ’ ’ o
"A’rlhopaliti('lno Arrhopalites T - - -
Sminthuridag Disparrhopalites - i

iurus ()Ilgz\pll()ﬂl!z:, Ongrfonychiuris y Prataphorura

En la Regién Neotropical los géneros més importantes segtn Palacios-Vargas (1989 y 1994},

estan representados en la tabla Il

Tabla Il - Principales géneros  de colémbolos de cuevas de la Regién Neotropical.

EAMILIA

T GENERO

Al mp‘.;li.ii.(«iée

‘Entomobryidas
Hypagasturidan
Neanuridae

Onychividae

Cyphoduricha
Paonclidae

Tepidocyrtus, Metasinalfa, Pseudosinelia y Sinafla

/{'thpﬂhll“; e

Acharontides, Acherontiella, Schaciferia, Vyphlogastrura, Willemia y Xenylla

Americanura y Deatonura

Mesaphorira, Onychinrus y Protaphorura

Cyphaderus e
Trogictaphysa ‘

Et wabajo més antiguo que cita especies de colémbolos cavernicolas de México es el de Mills

(1938); quien estudid tres especios de Yucatan,

Segun los registros sobre colémbolos, en 1983 se conocian 87 especies de cuevas de México.

Afadiendo las contribuciones de Palacios-Vargas (1983) y Christiansen y Reddell {1986), esta

cantidad aumentd a 104 taxones, de ellas, cast la mitad son representantes epigeicos, de

interés desde el punto de vista bioespeleotdgico.

poco

De Cuba se han registrado hasta 1a techa un total de 22 especies de colémbolos cavernicolas

de nueve familias (Silva Taboada, 1988). La cantidad de registros que se tienen para otros paises de

América Latina, es muy pequefia y en muchos cosos no existe hingan antecedente.
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Patacios-Vargas {1989) recopilo ta informacion existente y encontrd que se han registrado 161
especies cavernicolas {de 16 Familias) de colémbolos de la Regisn Neotropical, disuibuidas en 21
paises. En el mismo trabajo incluyd 3B especies fue son npuevas citas para cada cueva mencionada.
Por otro tado, algunos de cllos también constituyeron nuevos registros para el pais y algunos de los
taxones son nuevos para la ciencia y atn no hon sido descritos. Sin embargo bay que sefialar que la
tercera parte de eltas (52), habitan también el suelo y 1 hojarasca, probablemente tratdndose de
especies epigeomérficas.

Al hacer un analisis de esta fauna cavernicols, 5¢ observa que un afto porcentaje (33%) tiene
una amplia distribucion en América, incluso algunos miembros de fa Familia lsotomidae parecen ser
cosmopolitas. Ef restante 67% de las especies tienen una distribucién restringida, estando confinados
a la Region Neotropical 0 a una sola gruta {Palacios-Vargas, 1989),

Con base en la bibliografia {Christiansen, 1973; 1982 a vy b; Cassagnau & Palacios-Vargas,
1983; Ojeda & Palacios-Vargas, 1984; Palacios-Vargas, Ojeda & Christiansen, 1985; Christiansen &
Reddali, 1986; Mari-Mutt and Bellinger, 1990}, para los géneros mds representativos se observa la
siguiente distribucién de sus especies. De Cyphoderus se conoce una especie de Yucatdn, otra de
Ecuador vy varias inéditas de México, Costa Rica y Brasil. De Oncopodura se han descrito cuatro
especies de México y dos de Ecuador,

Entre los Hypogastruridae hay dos géneros interesantes: Acherontides Y Acherontiella, Existen
dos especies, Acherontiellina sabina y Acherontides potosinus que estan ampliamente distribuidas en
gritas y otros ambientes en México.

Otros géneros dignos de seialarse son Schoettefla y Typhlogastrura, cuya distribucion parece
ser muy fimitada excepto para Schoettella emucronata, que se conoce de Europa,

El génera Pseudosinella, cuyas especies mexicanas han sido tratadas por Christinnsen y
Reddell (1986}, es el mas importante de los Entomobryidae por sus adaptaciones a la vida cavemicola,
Adn existen nueves registros y especies inéditas de toda la Region Neotropical.

De la Familia Paronellidae se han registrado un total de 20 especies de cuevas de América, 19

del género Trogolaphysa y una de Paronella. México es el pals de donde mds especies se conocen,

2 - Género Arrhopalites
En 1862, Lubbock describio fa Familia Sminthuridae, donde se inchiyeron las Tribus:

Sminthuridini Boérner, 1913; Arhopalitini Stach, 1956; Katiannini Bdrner,1913; Sminthurini  Bérner,
191 3; Bourletiellini Borner, 1913, {Stach, 1956},
En 1870, Lubbock habia dividido la Familia Sminthuridae en dos Familias, Sminthwidae y

Papiriidae, Posteriormente, en 19086, Borner dividié la Familin Sminthuridae en tres subfamilias;
13
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Sminthuridinae, Sminthurinae y Dicyrtominae. En fa primera, incluyd los géneros: Sminthurides,
Arrhopalites, Sminthurinus y Katianna.

El trabajo publicado por Stach en 1956, presentd una revision taxondmica de la familia
Sminthuridae, en la cual discutié la situacion taxonomica de las tribus: Sminthuridini, Arrhopalitini,
Katiannini, Sminthurini vy Bourletiellini y concluyd que la diferencia entre las Subfamilias
Sminthuridinae y Sminthurinae, es insuficiente para  separarlas y que por lo tanto deberian ser
mantenidas en una sola Familia, Sminthuridae Lubbock.

Betsch (1980), utiliza por primera vez el nombre de familia Arrhopalitidae para la tribu
Arrhopalitini y lo credita a Stach, 1956.

La tribu Arrhopalitini, de la Familia Sminthuridae, ahora familia Arrhopalitidae, presenta dos
géneros, el tipo Arrhopalites, Borner y el género Collophora, Delamare & Massoud.

De esta manera el género Arrhopalites, quedarfa como un género de la Familia Arrhopalitidae.
Dicho género est4 ampliamente distribuido en los ambientes cavernicolas, presentando especies con
alto grado de adaptacién troglomdrfica (Stach, 1956) y fue descrito por Birner en 1906, como
sigue:

Cuerpo ovalado, segmentos anogenitales distinguibles del abdomen, pocas sedas, finas y
cortas, revisten el cuerpo. El vértice de la cabeza presenta un pequefio ntimero de espinas (algunas
especies), El abdomen posee tres pares de wichobotrias y el segmento genital uno. El ano esta
rodeado por sedas largas y fuertes, y algunas especies presentan cuatro espinas chicas. Antenas
gonemlrﬁenle mas grandes que el diametro de la cabeza, el tercer artejo antenal presenta un érgano
sensorial y a veces una papila en la mitad basal, el cuarto artejo de la antena esta subdividido y
muestra sedas sensoriales delgadas y largas, a veces presenta una pequefia papila sensorial en la
extremidad. Algunas especies presentan ojos, pigmentados o no, rara vez presentan 4+4, 6 +6, 848
corneolas. El unguis, usualmente con dientes internos, algunas veces con dientes laterales y tanica. El
apéndice empodial generalmente es distinto  entre los tres pares de patas, pero generalmente con
dientes internos y aguja apical. No presenta “tenent hairs" clavados. Filamentos del coléforo,
moderadamente largos con paredes glabras, Furcula bien desarrollada, dentes con una o mds espinas,
rara vez con sedas espiniformes, mucron en forma de canal, algunas veces estrechandose
repentinamente a la mitad de su largo, ambas orillas aserradas y terminando en forma de cuchara o
pala o atin globular, no presenta sedas en el mucrén. El tendculo consiste de una parte anterior conica
con dos sedas en la extremidad, la parte posterior sin sedas, las ramas con tres dientes y un pequefio
apéndice claviforme ea la base de cada rama. Apéndices subanales distintos en las diferentes
especies, generalmente caracteristicos de cada una. Color blanco o débilmente pigmentado, talla
mayor de un milimetro. El género es considerado cosmopolita.
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La figura 1 del apéndice I, muestra la mordologia general de los Symphypleona,

Stach {1956), describe el subaéncro Pseudarrhopalites, para incluir a las especies que
presentan el cuarto artejo antenal entero, sin embargo, Chrstiansen (1966) afima que no existen
razones para fragmentar ¢l género, debido al escaso nimero de especies en cada subgénero y la gran
cantidad de caracteres comunes a los distintos grupos.

Este género tuvo las bases de su taxonomia totalmente rodificada por diversos trabajos a
partir de su descripcion, entre ellos el de Stach {1345), Denis (1947), Lawrence (1978), Christiansen
{1966) y diversas obras menores.

Actualmente seo puede considerar como Arrhopalites a todos los Smintburidae con tres ojos o
menos en cada lado do la cabeza, cuyas hembras presentan apéndices subanales, dentes
generalmente con espinas en la superficie dorsal, con el cuarto artejo antenal normalmente subdividido
en cinco o mas subartejos y reduccidn de pigmentos (Christiansen, 1966).

El género Arrhopalites, ha sido registrado en diversos palses como; Alemania, Argentina,
Australia, Austria, Brasil, Camerdn, Costa Rica, El Salvador, Eslovaquia, Espafia, Estados Unidos
{incluyendo Hawai}, Francia, Hungrfa, Italia, Japon, México, Suiza y Tailandia entre otros.

El total de especies que han sido nombradas del género son 97, 45 de ellas provienen de
Europa y las demas de los otros continentes siendo 16 del Nuevo Mundo, ademas de nueve especies
nuevas que estan siendo descritas en Estados Unidos de América (Christiansen & Bellinger, in press.) y
otras siete especies de México y Brasil (Palacios-Vargas & Zeppelini, 1995}, que se presentan en este
trabajo.

En particular, de Brasil, solamente habia sido citado el género de grutas del Valle del Ribeira,
de Sierra Bodoquena y de Altamira (Trajano & Sénchez in Juberthie & Decu, 1994). De México, las
citas que se conocian son de Arrhapalites sp. y Archopalites ct. pygmweus, (Christiansen & Reddell,
1986; Palacios-Vargas in Juberthie & Decu, 1994). So conocen dos especies troglomarticas de Japon
y siete de Estados Unidos. Nunca se han citado especies troglobias de Arrhopalites de la extensa
Regién Neotropical, ni de Africa. De Asia tropical se conoce tan sdlo uha especie quedando varias
especies inéditas. Finalmente, de Australia se conocen cuatro especies, sin embargo, existen
problemas en ubicar estas especies en el género, pues son las Onicas en el mundo que presentan 8- 8
corneolas, lo que contradice la condicion basica del género, que es la reduccion de este ndmero a no
més de 3 comeolas en cada lado de la cabeza, por lo que es necesaria una revision de dichas
especies.

Este género esta ampliamente distribuido en los ambientes cavernfcolas (Stach, 1956),
presentando especies con alto grado de¢ adaptacion troglomartica. Sin embargo, es dificil determinar lo
que es troglomorfismo en este género, ya que todas las especies, incluso las epigeas, presentan el
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unguis modificado para caminar en superlicies humedas o sobre peliculas de agua v reduccion en el
nimero de ojos, por lo que no se debe considerar tales caracteristicas como adaptacion a la vida
cavernicola. En general para Arrhopalites, se recomienda aceptar como troglomarticas a las especies
que presenten siete o mas subartejos en ¢l cuarto artejo antenal y reduccion de pigmentos, puesto
que ninguna de las especies primariamente de superficie, presentan tales caracteristicas (Christiansen,
com, pers.).

Cabe aun sefalar que muchas espieies de este género que no presentan lo que se considerd
arriba como traglomorfismo, también viven en cuevas, pero suclen ser encontrados en otros
ambientes como la hojarasca u otros ambiemﬁc)s con poca luminosidad y mucha humedad (Stach,

1945),

3 - Filogenia

La carencia de estudios sistemdticos con colémbolos, dificulta el avance de los trabajos de
biogeografia (Bellinger & Christiansen, 1989), ademés de que muchos de los trabajos son puramente
descriptivos dificultando el rescate de los datos genealdgicos, geogréficos y ecoldgicos (Christiansin
& Culver, 1987). Por ejemplo Christiansen (1960), menciona que grupos como Pseudosinella, son
polifiléticos, distinguiéndose entre si por caracteristicas ccoldgicas o por una o pocas caracterfsticas
morfolégicas, lo mismo se observa en Troglolaphysa, (Palacios-Vargas, Ojeda & Christiansen, 1985).

Christiansen y Culver (1987), cuestionan si la distribucidon actual de los colémbolos
cavernicolas de Estados Unidos de América, puede ser explicada mds claramente por dispersion o por
vicariancia. Concluyen que el aumento del troglomorfismo, disminuye la capacidad de dispersidn y que
la actual distribucion de los colémbolos de cuevas en Estados Unidos de Amdrica, es resultado de una
serie de eventos vicariantes, seguidos por una invasion posterior de especies de amplia distribucion en
ambientes adyacentes y por racientes eventos de dispersion,

Trabajos de este tipo, son completamente dependientes de la existencia de andlisis
filogenéticos de los grupos en estudio, ya que la filogenia posibilita realizar andlisis biogeogréficos y la
interpretacion de la distribucién de las especies, posibilitando asf al investigador, a proponer hipétesis

basadas en datos rigurosos.
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Los trahajos con metodologia tlogendtica con colembiolos, todavia son muy  escasos,
Cassagnau (1969) v Massoud (19706), tueron los primeros en prapaner una filogenia geneial para
Collembola. Richards (1968) fue ol primner autor en peoponer una tilogenia para los colémbolos
Sminthuridae sensu fato (Fig. 1). Da Gama (1969, 1976) trabajd la filogena de Xenylla, Najt (1974) la
del género Triancanthella, Cassagnau (1983) la de Neanurinae vy Byung-Hoon (1985) con Neanuridae.
El autor que mads ha trabajado la filogenia de los colémbolos, es sin duda Deharveng (1979, 1980,
1981 ay b, 1982, 1986, 1989, Deharveng & Bedos, 1991), quién analiso toda la familia Neanuridac,
la subtamilia Neanurinae y algunos géneros en especial comao Rusekella, Deutorra y Friesea, ademas
ha trabajado también con Odontiellidae y can Arthropleona en general.

Es importante resaltar la importancia de los estudios filogenéticos, como base para el
conocimiento de la biogeografia y evolucion de los distintos grupos de colémbolos. Con un analisis
confiable de los caracteres morfoldgicos de los taxones, es posible estudiar la historia evolutiva de los
colémbolos y su distribucion.

El andlisis filogendtico, es un método para reconstruir las relaciones genealdgicas entre
especies o grupos supraespecificos. El punto medular de la propuesta de Hennig, es que las
clasificaciones biologicas deben ser un retlejo inequivoco det conocimiento actual de las relaciones de
parentesco entre los taxones (Armorim, 1994),

Los sistematas actuales (Ashlock, 1971, 1972; Bernardi, 1981; Farris, 1974; Nelson, 1973;
Platnick, 1977), diferencian dos clases de caracteres, plesiomdrficos y apomdrficos, esto resuelve un
antiguo problema de la sisteméatica. Desde Lineo, los sistematas agrupaban la diversidad biologica
hasados en la similitud entre los taxones. Con el desarrollo del método filegenético, se hizo posible
observar que tales semejanzas compartidas por grupos de especies, pueden ser plesiomdrficas
(estados de caracter conservados del ancestro inmediato) o apomdrficas (estados de caracter
derivados). Solamente las apomorfias compartidas (sinapomorfias) pueden definir grupos, pues indican
que tal caracterfstica surgié en el ancestro inmediato de los taxones que la presentan.

La metodologia filogenética, trabaja sobre grupos‘considerados monofiléticos, que son un
conjunto de especies que incluye a una ancestral y todas sus especies descendientes (Hennig, 1966;
Ashlock, 1971, 1972; Bernardi, 1981).

Solamente un andlisis con metadologia filogenética demuestra, con base en sinapormoffas, la
monofilia de un grupo (Amorin, 1994).

Entre tanto, hay grupos donde se presentan el ancestro hipotético y una o algunas de las
especies descendientes. Este tipo de agrupacion se ha llamado de g'rupo merofilético (Bernardi, 1981),

que puede ser de dos tipos, parafilético y palifilético.
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Los resultados de un andlisis filogenético se presentan en forma de cladogramas, que son una
representacion grafica de la genealogia del grupo estudiado (Wiley, 1981). El cladograma contiene
hipdtesis sobre la historia evolutiva de las especies en él representadas, tales hipdtesis pueden o no
ser verdaderas y la validez de dicho cladograma se reafirma o se rechaza con la revisién de los datos
que lo sostiene {Amorim, 1994). Este autor afirma que el cladograma tiene un poder predictivo {mas
bien de retrovision, una vez que se trata de establecer hechos pasados en la historia evolutiva), por el
hecho de que sdlo existe una filogenia verdadera y entonces todos los caracteres surgieron dentro del
bontexto de esta historia genealdgica. Esto implica que apenas unos cuantos caracteres pueden ser
suficientes para remontar una filogenia confiable. Esto puede ser de extrema importancia en todas las
4reas donde se utilice informacién bioldgica, aunque no se conozcan todos los caracteres de las
especies analizadas, sin embargo, no siempre es posible llegar a resultados libres de incongruencias.
Por ejemplo cuando se obtiene mas de un 4rbol igualmente parsimoniosos, es decir que presentan el
mismo nimero de pasos evolutivos necesarios para explicar la distribucién de los caracteres, también
las homoplasias pueden dificultar fa interpretacién de la informacién obtenida através del andlisis de
las series de transformacion.

Por otro lado, el uso del método cladista estd justificado en bioespeleologia, pues a pesar de
los esfuerzos, todavia no se han resuelto preguntas fundamentales como: jcudl es el modelo de
especiacién que mejor se aplica a fas especies cavernicolas y epigeicas?, jcudl es el impacto de esto
en los estudios de la evolucién de otros grupos de organismos?, ¢cuél es el origen de la fauna
cavernicola de la Regidn Neotropical y su actual diversidad y distribucién? Por esto, se debe mantener
la investigacién bioespeleoldgica, como una alternativa en la busqueda de respuestas a antiguas
preguntas del bidlogo.

En el presente trabajo, elegimos el género Arrhopalites, por presentar caracteristicas bien
definidas y representar un grupo cuyo origen monofilético ya se ha determinado (Richards, 1968;
Cassagnau, 1969; Massoud, 1976). Ademds este género estd bien representado en cuevas y no ha

sido previamente estudiado en toda la Region Neotropical,
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it - OBJETIVOS

Este estudio se justifica por la carencia de trabajos realizados con el género Arrhopalites, en la
Regién Neotropical. También la aplicacion del método cladista, a nivel mundial, apenas empicza a
tenar espacio entre fos que se dedican al estudio de los Collembola y para el género aquf considerado,
no hay ningtn trabajo publicado.

Se plantean como objetivos, ta contribucién al conocimiento de la diversidad y relaciones
filogenéticas del género Arrhopalites

Se examina la hipdtesis de que el género Arrhopalites, estéd formado por dos grupos hermanos
y monofiléticos, cuyas especies estdn mas retacianadas entre sf que con cualquier especie del otro
grupo. E! primer grupo estarfa formado por las especies del género Arhhopalites, excepto las dol
Hamado “grupo coecus" {Stach, 1945}, mientras que el otro grupo incluirfa todas las especies del
género que presenten espinas en las valvas anales, sedas de la serie C anchas y/o aserradas, épice del
mucrén aexpandido (o aen forma de cuchara) y el cuarto artejo antenal indistintamente subdividido. La
hipdtesis nula serfa la ausencia de tales grupos.

Para comprobar o rechazar ta hip6tesis, se utilizard al rasultado més parsimonioso del andlisis
fitogenético, que puede determinar si estos grupos existen en la naturaleza o astdn basados on
hamoplasias (Wiley, 1981).

También se plantea como objetivo descriptivo, la determinacion del grado de troglomorfismo
de las especies estudiadas, con base en los caracteres "dependientes de cuevas” (Christiansen, 1961,

1992}, ademads se propene uha hipdtesis de historia evolutiva, basada en la filogenia, distribucion vy
habitat,
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IV - METODOS

A - Trabajo de Campo

Fueron llevados a cabo coloctas manuales y muestreos en cuevas de México y de Brasil. Las
colectas manuales se realizaron en distintos puntos adentro de las cuevas visitadas, generalmente
cerca de charcos, "gurs" y otros cuerpos de aqgua, utilizandose para ello pinzas entomolégicas,
pinceles y frascos viales con alcohol al 70%. Las muestras fueron tomadas de distintos biotopos,
principalmente de suelo, arena y detritos vegetales, empledndose cajas de plastico de 16x15x8 cm
con tapa y llevadas al laboratorio. Durante el transporte, las muestras fueron acomodadas en una eaja

con hielo, para evitar la muerte de los organismos por el calor excesivo.

B - Trabajo de Laboratorio

En el laboratorio se llevé a cabo la separacion de las muestras y la elaboracién de
preparaciones semipermanentes. Las muestras fueron procesadas en embudos de Berlese-Tullgren, v
separadas bajo microscopio de diseccién, con la ayuda de palitas, pinzas entomoldgicas y pipetas tipo
Pasteur. En general para el procesamiento, el material fue sometido a 48 horas con los focos
apagados, luego se prendian los focos hasta que la muestra estuviera completamente seca. El material
biolégico fue capturado en frascos recolectores de plastico con alcohol al 70%, para la separacién.

Todos los organismos estudiados fueron montados en porta y cubreobjetos en preparaciones
semipermanentes. Para esto, los organismos fueron sometidos a un tratamiento con potasa por un
tiempo no superior a cinco minutos, con el fin de quitar el exceso de grasa, luego se les aplicd un
bafio en lactofenol con calentamiento moderado, para quitar los pigmentos. Después de la aclaracién,
fueron montados en liquido de Hoyer; finalmente fueron secados en estufa, a 35°C por
aproximadamente 48 horas. Algunos ejemplares colectados previamente por otros investigadores

fueron remontados para su estudio taxondmico.

C - Trabajo de Gabinete
1 - Material estudiado

Fué estudiado material de distintas cuevas de Brasil y México (Tabla lll}, También se analizo
material de cuevas y de superficie de Estados Unidos de América, dos especies colectadas en Espaiia
y una de Eslovaquia.

Parte del material de Brasil fue previamente colectado por el Dr. Pedro Gnaspini Netto y por la

Dra. Eleonora Trajano, de la Universidad de Sao Paulo, en cuevas de los municipios de Iporanga y
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Eldorado en el Estado de Sao Paulo y Bonito, en el Estado de Mato Grosso do Sul. El resto fue
colectado en la "Gruta dos Paiva", también en Iporanga, Sao Paulo.

El material de México, fue recolectado en cuevas de los Estados de Yucatan, Guerrero,
Veracruz, Oaxaca y Jalisco. El material de los Gltimos tres estados fue recolectado por el Dr. J. G.
Palacios Vargas, de la Facultad de Ciencias, UNAM, los ejemplares de A. pygmaecus fueron colectados
por el Prof. Ricardo Arias y prestados por el Dr. Palacios Vargos, los ejemplares de A. vazquezae
fueron colectados por el espeledlogo P. Sprouse y donados por el Dr. Kenneth A. Christiansen de
‘Grinnell College. La tabla Il muestra la localidad y nombre de las cuevas de donde proviene el material
estudiado de Brasil y México.

El material de Estados Unidos de América, fue proporcionado por el Dr. Kenneth A.
Christiansen, quién revisé una lista de caracteres previamente seleccionados y presté un ejemplar de
A. diversus. Las preparaéiones de A. microphtalmus y A. coecus, colectados en Espafia, fueron
prestadas por el Dr. Are Fiellberg, Departamiento de Zoologla del Museum Tromsd en Noruega vy las
preparaciones de A. aggtelekensis, fueron prestados por el Dr. Lubomir Kovac del Departamiento de

Zoologia de la Academia de Ciencias de la Republica Eslovaca.

Tabla il - Nombre y localidad de las cuevas colectadas.

Pafs - Estado Municipio Cueva

Bra - Sao Paulo Eldorado Gruta da Tapagen

Bra - Sao Paulo Iporanga Caverna Morro Preto

Bra - Sao Paulo Iporanga Gruta dos Paiva

Bra - Sao Paulo Iporanga Gruta Alambari de Baixo
Bra - Sao Paulo Iporanga Caverna Casa de Pedra

Bra - Sao Paulo Iporanga Gruta da Aegla

Bra - Mato Grosso do Sul | Bonito Gruta Joao Arruda

Mex - Oaxaca Acatlan Cueva de la Culebra

Mex - Guerrero Tierra Colorada | Cueva Papagayo ||

Mex - Jalisco Minatitlan Cueva Pozo Blanco

Mex - Yucatén Tekax Actin Toh

Mex - Yucatén Temax Cueva del Rancho Sambula
Mex - México Valle del Bravo * Bosque de Pinus y Quecus

* Biotopo no cavernicola.
Bra - Brasil, Mex - México
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2 - Taxonomia de las Especies

Se hizo la descripcion de siete nuevas especies del género Arrhopalites de cuevas de Brasil y
México, publicadas en Folia Entomoldgica Mexicana (Palacios-Vargas & Zeppelini, 1995}, El trabajo se
ilustré con 56 figuras (Apéndice 1), los dibujos fueron hechos con la ayuda de cdmara clara, estan
representados el cuarto artejo antenal, el drgano sensorial del artejo Hl de la antena, la quetotaxia
dorsal de la cabeza, las sedas anteriores y posteriores del cuerpo, la quetotaxia del dente, el mucrén,
la quetotaxia de la valva anal, los unguis y los apéndice empodiales de los tres pares de patas, de
todos los organismos estudiados.

Todas las quetotaxias fueron detenidamente analizadas y todas las sedas rotuladas de acuerdo
con el sistema propuesto por Gisin (1960), que a su vez modificéd de otros autores, para las sedas del
dente; se siguié a Christiansen y Bellinger {1981) para las sedas dorsales de la cabeza, Lawrence
{1978) para la valva anal y Christiansen (com. pers.) para el 6rgano antenal del artejo I,

También se presenta una diagnosis de dos especies mas, que no han sido formalmente
descritas por falta de suficiente material, tales diagnosis siguieron fa misma metodologla descrita arriba

y se incluyeron para ser usadas en el analisis filogenético (Apendices, Figs. 57 - 71),

3 - Método Filogenético

El andlisis filogenético, se hizo segln fa metodologla descrita por Hennig (Hennig, 1966;
Nulson & Platnick, 1981; Wiley, 1981; Forey et al., 1992; Amorim, 1994). Se usaron los programas
de andlisis cladista para computadora, Phylogenetic Analisys Using Parsymaeny IPAUP) version 3.0
{Swofford, 1991) y Mac Clade version 3 {(Maddison & Maddison, 1992).

Se calcularon los siguientes indices:

a - Indice de consistencia I1Cl)

Este Indice representa el nimero minimo de pasos necesarios para explicar un grupo de
caracteres {m), dividido entre el nimero de pasos sbservado en el &bol resultante (s), este concepto
fue introducido por Kluge y Farris en 1969 (Klassen et al, 1991). Esto se puede expresar con la
férmula:

Cl=m/s

Cuanto menor el nimero de homoplasias mayor el Cl y al contrario, cuanto mayor el nimero

de homoplasias menor es el Cl. El CI parece estar negativamente relacionado con &l numero de

taxones y caracteres considerados en el andlisis (Sanderson & Donoghue, 1989; Forey et al., 1992).
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b - Indice de retencion (Rl)

Es una herramienta para medir fa sinapomorfia no detectada por sl indice de consistencia, se
calcula restdndose del nimero maximo posible de pasos que requieren los earacteres en cualquier
arbol (g), el nimero observado de pasos del cardcter en el drbol en evaluacidn (s) y dividiendo entre la
resta de g menos el nimero de pasos de los caracteres (m) (Farris, 1989; Forey er al., 1992 Swofford,
1991). Esto se expresa con la férmula:

Rl =g-s/¢g-m

¢ - Indice da consistencia reescalonado (RC)
Este fndice es calculado multiplicandose el Cl por el Rl (Forey et a/., 1992).
RC = CI . RI
Este (ndice sirve para evitar el sezgo del Cl causado por las autapomortias y por la relacién

negativa entre el Cl y el tamaio de la matriz de caracteres (Willey et. /., 1991)

d - Codificacién de caracteres

Los caracteres multiestado fueron censiderados como polimorfices, los drboles fueron
enraizados con el método de comparacion con grupos externos (Wiley, 1981; Nelson y Plamick,
1981; Maddison et al., 1984; Forey et al., 1992), utilizandose como tal, cuatro especies del género
Sminthurinus por ser el género mas cercano y presentar una morfologia facilmente comparable a la del
género Arrhopalites, los caracleres no fueron polarizados a prior, la polaridad de los caracteras fue
deternminada por parsimonia como "decisiva” o "equivoca” (Maddison et al., 1984). Nixon y Carpenter
(1993) sostienen que no es indispensable polarizar de antemano los caracteres, los drboles pueden ser
"naraizados™ parsimoniosamente, sefaldandose los grupos externos.

Los estados de caracter fueron representados por 0, 1, 2, 3,...,n, de acuerdo con el tipo de
caracter (binario o multiestado), se indicd como "?7" los datos faltantes (los casos en donde la

informacion sobre el cardcter no estuvo disponible o fué ambigua).

o - Construccién de los drboles

Los arboles fueron obtenidos a partir del anélisis de las matrices de caracteres, procediendo al
principio un analisis heuristico, buscando los 4rboles mas parsimoniosos 0 Més cortos. Se llevo a cabo
una busqueda heuristica (heuristic search) en PAUP version 3.0, con opciones "MULPARS" (multiple
parsimony) y "hranch-swapping = TBR". El TBR (Tree-bissaction-reconnection), divide el arbol en das
subérboles y elige una de las ramas de cada arbol donde hace una conexion, esta opcion evalda todas
las combinaciones posibles sobre todos los arboles topologicamente distintos con una mismna
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longitud total {tree length) (Sveolford, 1991; Forey et al., 1992). EI MULPARS, admite la aplicacion el
TBR sobre todos los arbolis mids cortos del mismo tamano, este tipo de iisqueda requiere un tempo
menor de analisis, por la adicion consensada de los taxones en el arhol en construccion y ol eancglo
de los arboles por intercambio de ramas (Swofford, 1991},

Posteriormente  se  hicieron, sobre los  drboles  obtenidos con los  pardmetros  citados
anteriormente, nuevos andlisis buscando  una resolucion dnica para ¢l conjunto de taxones y
caracteres presentes, con el mayor sentido bioldgico posible.

Primeramente se ordenaron las series de transformacion de la 1 a la 4, por seren multiestado
con cambios progresivos. Ordenando las series de transformacion, se incrementa informacion sobre fa
relacion entre los estados de cardcter pero no sobre la direccién de la transformacion (Forey et of.,
1992), los demas caracteres permanecieron desordenados, aceptandose para estos cambios en todos
los sentidos (0-1, 0-2, 1-0, 1-2, 2-0 y 2-1). También se aplicé un peso distinto para las scries de
transformacion 1, 2, 8, 23, 25, 38, 43 y 80. Esto implica en que tales caracteres juegan un papel mas
relevante en la determinacion de la distribucidn global del conjunto de caracteres analizados (Forey ot
al., 1992; Farris, 1969). El pesaje fue aplicado sobre los caracteres mis conservativos, debido a quoe
estos por definicidn, evolucionan mas lentamente que los caracteres menos conservativos y por elle,
probablemente presentan el estado caracteristico del grupo monofilético (Kluge & Farris, 1969).

Los estados de cardcter fueron optimizacos por ACCTRAN (procedures that ACCelerate the
evolutionary TRANsformation of character),(Swofford and Maddison, 1987; Forey et al.,1992; Wiley
et al., 1991), que cuando posible, adnite el origen del cardcter a un nivel de generalidad mas amplio,
prefiriendo la ocurrencia de reversion posterior, al origen homoplédsico del cardcter cuando el rmero
de pasos es igual. Se hizo esta cleccidn, debido a que se requiere un nimero mayor de mutaciones
especificas para el surgimiento independiente de una estructura idéntica en mas de un taxon a la vez,
que lo que se requiere para la pérdida de 1al estructura (Amorim, 1994),

Finalmente, sobre los resultados de este andlisis, se aplicd una ponderacion sucesiva de los
caracteres (Fards, 1969), opcion "Reweight” en ¢l PAUP 3.0, este procedimiento fue sugerido como
una forma posible de eleccidn entre dos o mas drboles igualmente parsimoniosos por Carpenter
{1988). Se designa a los caracteres un peso basado en el RC (indice de consistencia reescalonado)

después de una busqueda inicial de las soluciones mas parsimoniosas (Forey et al, 1992).
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4 - Andlisis filogenético

Las relaciones filogenéticas del grupo, tueron inspeccionadas mediante un andlisis de 22
especies {marcadas con un “*“ en la Tab. ll), de Sudamérica (Brasil), Norteamérica (México, Estados
Unidos de América) y Europa (Espafia, Noruega y Eslovaquia) (Frost & Etheridge, 1989), aplicandose
para tal un consenso estricto en PAUP version 3.0. Se consideraron como monotiléticos los grupos
anudados en una tnica rama del cladograma resultante, sin importar el nivel de resolucion tinal de
estos clados. Este andlisis fue realizado a partir de una matriz de caracteres de 27 series de
transformacion, pringipalmente de la quetotaxia de la cabeza y dente, ¢l apéndice subanal de las
hembras y extremos apicales del tibiotarso (series de transformacidn marcadas con "+ + " en la lista
de caracteres.

Una vez corroborada la monofilia del grupo de México y Brasil y otro grupo de los Estados
Unidos de América, se llevd a cabo la elaboracidn de una lista de 96 caracteres morfoldgicos, para la
determinacién de la filogenia de las especies del género Arrhopalites de la region mencionada, sin
embargo fueron eliminados los caracteres no informativos, en general las sinplesiomorflas (earacteres
plesiomorficos compartidos), quedando un total de 80 series de transformacidn.

Ademds de ello, se seleccionaron los caracteres morfoldgicos adaptativos a la vida
cavernicola, fuertemente afectados por convergencia evolutiva, de la lista de caracteres empleada en
el andlisis general, con el fin de determinar el grado de troglomortismo de las especies estudiadas de
Meéxico y Brasil, como propone Christiansen (1961).

l.as caracteristicas morfologicas empleadas en los andlisis, fueron revisadas minuciosamente,
bajo microscopio dptico con contraste de fases. Fueron estudiadas en total cuatro nuevas especies de
Brasil y dos mas (no descritas formalmente por falta de suficiente material), una descrita originalmente
de Europa, colectada en Brasil e Islas Canarias en Espaiia; tres nuevas especies de México, dos
especies mas de México, descritas anteriormente una de Europa y otra de Estados Unidos de América;
siete especies de Estados Unidos de América, dos de ellas inéditas y una colectada también en
México; dos especies colectadas en Noruega; tres provenientes de Espaia y una mds no descrita
formalmente; una de Eslovaquia, ademas de las especies del género Sminthurinus (S. elegans, S.
radiculus, S. latimaculatus y S. quadrimaculatus), utilizadas como grupo externo. La tabla IV, muestra

las especies estudiadas y sus paises de origen,
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Tabla V. Localidad de las especies estudiadas.

ESPECIE, AUTOR Y ARO PAIS
A. altus Christiansen, 1966 * 9]
A. benitus Fotsom, 1896 * EU,MX
A. clarus Christiansen, 1966 * EU
A. diversus Mills, 1934 * 28}
A. hirtus Christiansen, 1966 * EU
A. jax Christiansen & Bellinger, 1996 * EY
A. texensis Christiansen & Bellinger, 1996 * EU
A. pygmaeus Wankel, 1860 * EU,MX
A. hennigius Palacios-Vargas & Zeppelini, 1995 * MX
A. christianseni Palacios-Vargas & Zeppelini, 1995 * MX
A. vazquezae Palacins-Vargas & Zeppelini, 1995 MX
A. amorimi Palacios-Vargas & Zeppelini, 1995 * BR
A. gnaspinius Palacios-Vargas & Zeppelini, 1995 * 81
A, lawrencei Palacios-Vargas & Zeppelini, 1995 BR
A. coecus Tullberg, 1871 * BR,ES
A. wallaces Palacios-Vargas & Zeppelini, 1995 * B8R
A. spi Bonito BR
A. sp2 Aagla BR
A. principalis Stach, 1945 * NA
A. cochilcariter Gisin, 1947 * NR
A. aggtelekensis Stach, 1929 * St
A. micraphtalmus Cassagnau & Delamare, 1953 ¥ ES
A. sericis Gisin, 1947 * £s
A.sp3 ca. sericus * ES
A. spd vazacui * MX
A. spb papabon * BR
8. elegans Fitch, 1863 MX
S. radiculus Maunard, 1951 MX
S. quadrimacufatus Ryder, 1879 MX
S. latimaculatus Maynard, 1951 MX

BR
= especies utllizadas en el andlisis preliminar,

= Brasil, MX = México, EU = Estados Unidos de América, ES

= Espana, NR = Noruega, SL. = Eslovaguia, *
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Los lista de caracteres analizados y sus respectivits senes de Gansfornaein, e puseden
observar en el apéndice 1. La coificacion de dos caractoros para o clithiotac s do b oot vt
representada por los nanieros enfre pidntesi. La matng da carie o cotliciadon g o obhio

partir de esta lista de caracteres esta en el apéndwe 1)



Zoppuelind Filtho,D. Arrhopalites del tueva Moodo

Los lista de caracteres analizados y sus respectivas series de transformacion, se pueden
observar en el apéndice 1. La codificacion de los caracteres para la elaboracion de la matriz esta
representada por los nameros entre paréntesis. La matriz de caracteres codilicados que se obluvo a

partir de esta lista de caracteres esta en el apéndicr: ),
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V - RESULTADOS

Debido al tipo de informacion aportada en el presente estudio, los resultados serdn
presentados en dos partes.

La primera sera dedicada al aspecto taxondmico del trabajo, es decir, a fa descripcion de las
sicte nuevas especies del género Arrhiopalites, de México v Brasil, ademas de una diagnosis detallada
de otras dos.

En la segunda parte, se presentardn los aspectos sistematicos, es decir, los resultados dol
andlisis filogenético realizados para el grupo neotropical y nedrtico. La diferencia entre Taxonomia v

Sistematica, es discutida por Wiley (1981).

A - Taxonomia

Fueron encontradas nueve especies nuevas en el matarial revisado, siete de las cuales fTugron
formalmente descritas y publicadas (Palacios-Vargas & Zeppelini, 1995), las dos restantes (sp1 Bonito
y sp2 Aegla) solamente fueron diagnosticadas en este trabajo, debido a la escasez y las condiciones
del material. A continuacion se presentan las descripciones, todas las figuras citadas ahi, ademds de
una clave para la identificacién de las especies, pueden ser observadas en el apéndice 1| de esto

trubajo. Las medidas tomadas se presentan en micrometros,

Arrhopalites gnaspinius
{Figs. 1-8)

Cuerpo escasamente cubierto con sedas cortas en la parte anterior del abdomen y sedas
relativamente largas, un poco maas largas que el unguis del tercer par do patas, en la parte posleﬁor
dal cuerpo (Fig. 1).

Antenas 1.7 veces mas largas que Ja cabeza. Ant. t: IV = 1:2.26; 4 ; B.06. Ant. IV
el doble del I, indistintamente suhdividido en cinco subartejos, la subdivision es frecuentomentc tan
indistinta, que el artejo no parece estar dividido (Fig. 2); sedas mas largas dal artejo‘ 1.5 veces su
digmetro. Ant. 1l sin ensanchamiento basal, drgano sensorial del Ant. It con dos sensilas paralelas
cortas en una pequena depresion de la cuticula, Ape y Api son reducidas en su tamafio y Aai tiene
forma de bastdn (Fig. 3). Qjos 1+ 1; quetotaxia cefdlica dorsal normal, con las series Ly 1L v las
M posteriores espiniformes (Fig. 4).

Unguis con diente interno en ja mitad basal, cerca del centro de la lamela ventral v muy débil
en el primer unguis. Tunica ausente en el primer unguis pero presente en los demas. Todos los
apéndices empodiales con un diente empodial, filamento apical rebasa el dpice de la ufia en el prino

Y
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apéndice empodial, bastante menor en el sequndo y ausente en el tercero {Fig. 9). Tercer par de
unguis distintamente reforzado en relacion al primero que es muay delgardo, mientras el segundo ey
mtermediario entre los otros dos.

Dente cerca de 1.5 veces mas largo que el mucron (147 ; 98), con cinco sedas ventrales muy
fuertes; superficie dorsal, con secis sedas E, con Ey hasta E4 fuertemente espiniformes; tres sedas |
espiniformes, y L, setiforme; lag id; y idy presentes y id, ausente (Fig. 6).

Mucrdn estrecho, en forma de canal, densamente aserrado en ambas orillas y ensanchado en
el apice en forma de cuchara como en A. coecus (Fig. 7).

Quetotaxia de la valva anal (Fig. 8), se asemeja a la de A. coecus, donde la serie C es formada
por sedas largas, fuertes, ensanchadas y algo aserradas cerca de la base; entre las series C y B
presenta cuatro espinas,

Apéndice subanal de las hembras en forma de baston con el apice aserrado y un poco
expandido, insertado en una papila conspicua.

Talla del adulto, 980.

5 ejemplares revisados.

Nota: .

Caracteristicas como la presencia de espinas y sedas anchas en la valva anal, el cuarto artejo
antenal indistintamente subdividido vy la quetotaxia del dente, ubica esta especie en el grupa
coecarrhopalites. Esta especic diticre e A. coecus por el nimero de sedas ventrales en el dente
(3,2,2,1,1), la ausencia de la espina en la serie ve,, la quetotaxia de la valva anal, la forma del mucron

y el organo sensorial del Ant. .

Arthopalites amorimi
(Figs. 9-16)

Cuerpo escasamente cubierto con sedas cortas en la parte anterior del abdomen y en la parte
posterior las sedas son un poco mas largas que el unguis del tercer par de patas (Fig. 9).

Antenas 1.6 veces tnas largas que la cabeza. Ant. LU, IV = 1:1.6; 3.2, 6.46. Ant. IV
es el doble del lll, indistintamente subdividido en seis subartejos, las sedas mads largas del artejo son
mas del doble del largo del artejo (Fig. 10). Tercer artejo sin ensanchamiento basal, érgano sensorial
del Ant. Ill con dos sensilas en una pequena depresion de la cuticula, Ape y Api muy reducidas en su
tamaio, y Aai en forma de baston (Fig. 11).

Ojos 2+ 2, sedas cefalicas dorsales fuertemente espiniformes (Fig. 12).

Todos los unguis con diente intermo, pequeno en el pritnero, fuerte y agudo en ¢l segundo vy
tereer unguis.,
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Todns los unguis con tunica coaspicua, primer unguis delgado y engrosandose hacin el
tercero. Primer apéndice empodial, delyado con un diente empodial agudo y Hamento apical rebasi el
dpice del unguis, segundo apéndice empodial delgado con tilamento apical que no rebasa el apice del
tnguis y con un diente empodial grande. Tercer apéndice empodial lanceolado, con filamento apical
corto y diente empodial pequefio {Fig. 13).

Dente el doble del largo del mucrdn, (197 ; 98), con cinco sedas ventrales muy fuertes pero
no espiniformes; superficie dorsal del dente con seis sedas E, las cuatro anteriores fuertemente
espiniformes, cuatro sedas L espiniformes, Dy, id,, id, y id, presentes (Fig. 14).

Mucrén estrecho, en forma de canal; con ambas orillas densamente aserradas y con el dpice
ensanchado en Jorma de cuchara como en A. coecus (Fig. 15).

La quetotaxia de la valva anal se asemeja a la de A. coecus, con sedas anchas y aserradas en
la base en la serie C y con cinco espinas (Fig. 16).

Apéndice subanal de las hembras en forma de bastdn con el apice aserrado, insertado en una
papila (Fig. 16).

Talla del adulto, 1000.

9 ejemplares revisados.

Nota;

Esta especie se asemeja a la descrita anteriormente y difiere de esta por el nimero de ojos, la

forma de los ungnis y apéndice empodial, por la quetotaxia de la cabeza y valva anal, la presencia de

cinco espinas en la valva anal y la presencia de 3,2,2,2,1 sedas ventrales en ¢l dente,

Arrhopalites lawrencei
(Figs. 17-24)

cuerpo escasamente cubierto con sedas cortas en la parte anterior del abdamen, torndndose
mas largas hacia la parte posterior (Fig. 17), sedas més largas 1.5 veces el tamanio del unguis .

Antenas 1.6 veces mas largas que la cabeza. Artejos antenales | 011 111 IV = 12,25 ;4.6 ;
9.756. Ant. IV mas del doble del tercero, indistintamente subdividido en seis subartejos, las sedas mas
targas del Ant. IV 1.6 veces su diametro (Fig. 18). Tercer artejo antenal sin ensanchamiento basad,
organo sensorial del Ant. Il con dos sensilas en una pequeiia depresién de la cuffcula, sedas Ape y
Api reducidas en tamaifio, seda Aai en forma de bastén (Fig. 19).

Ojos 1+ 1, quetotaxia cefélica dorsal con sedas espiniformes (Fig. 20).

Todos los unguis con diente interno, pequedio en el primar y segundo pares, agudo y fuerte en

3| tercero,
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Priner par de unguis sin tunica, segundo y tercero con tdnica conspicua, primer unguis
delgado vy engrosandose hacia el tercero. Primer apéndice empodial delgado con diente empodial
agudo y filamento apical largo que rebasa el apice del unguis, segundo apéndice empodial delgado con
filamento apical no mas largo que el apice del unguis, diente empndial largo. Tercer apéndice empodial
lanceolado, con filamento apical corto y diente empodial agudo (Fig. 21).

Dente 1.5 veces el tamaiio del mucrén, (150 ; 100}, con cinco sedas ventrales muy tuertes
pero no espiniformes; dorsalmente presenta seis sedas E normales, las cuatro anteriores fuertemente
espiniformes, tres sedas L, las dos anteriores espiniformes; Dy, Dy, id,, idy y id, presentes (Fig. 22).

Mucrdon estrecho, en forma de canal; con arnbas orillas densamente aserradas y el dpice
ensanchado en forma de cuchara como en A. coecus (Fig. 23).

Quetotaxia de la valva anal se asemeja a A. coecus, con sedas anchas en la sorie C, con los
bordes aserrados y con cuatro espinas (Fig. 24).

Apéndice subanal de las hembras tienen forma de bastén con el apice aserrado y esta
insertado en una papila (Fig. 24).

Talla del adulto, 900.

5 ejemplares revisados.

Nota:

Esta especie parece ser muy cercana a A. gnaspinius y A. amorimi descritas anteriorimente,
distinguiéndose de ellas por el nimera de ojos, por la presencia de sedas Ape y Api relativamente
largas en el érgano sensorial del Ant. I, por la estructura del unguis y apéndice empodial y por la

quetotaxia del dente y valva anal.

Arrhopalites vazquezae
(Figs. 25-32)

Cuerpo escasamente cubierto por sedas cortas en la parte anterior del abdomen, tornandose
mas largas hacia la parte posterior (Fig. 25}, sedas mas largas 1.4 veces el tamafio del unguis I,

Antenas 1.6 veces el largo de la cabeza. Artejos antenales | : 1L, N IV = 1:2.2;3.8; 7.6.
Ant. IV es el doble del largo del lll, indistintamente subdividido en seis subartejos, sedas mas largas
hasta dos veces el didmetro del artejo (Fig. 26). Tercer artejo sin ensanchamiento basal, érgano
sensorial del Ant. lll con dos sensilas en una pequeila depresion en la cuticula, sedas Ape y Api
reducidas en tamailo, seda Aai en forma de baston (Fig. 27).

Ojos 1+ 1, quetotaxia cefdlica dorsal con sedas espiniformes (Fig. 28).

Todos los unguis con diente interno. Todos los unguis con tdnica, primer unguis delgado v
engrosindose hacia el tercero. Primer apéndice empodial delgado con diente empodial agudo y
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filamento apical que rebasa el dpice del unguis, segundo apéndice empodial delgado con filamento
apical que rebasa el apice del ungws y con un diente empodial largo. Tercer apéndice empodia
delgado, con filamento apical corto y diente empodial agudo (Fig. 29).

Dente mas de 1.5 veces el tamaiio del mucrdn, (168 ; 95}, con cinco sedas ventrales muy
fuertes pero no espinitormes; dorsalmente presenta cinco sedas E, todas espiniformes, cuatro sedas L
epiniformes; Dy, D,, id; y td, presentes {Fig. 30).

Mucrén westrecho, en fonma de canal, con ambas oriflas densamente aserradas y dpice
ensanchado en forma de cuchara como en A, coccus (Fig, 31).

Quelotaxia de ta valva anal se asemeja a A. lawrencei, con sedas anchas en la serie C, von los
bordes aserrados y cuatro espinas {Fig. 32).

Apéndice subanal de las hembras en forma de baston con el dpice aserrado, insertado en una
papila (Fig. 32).

Talla del adulto, 900.

3 ejemplares revisados.

Nota:

Esta especie parece ser muy cercana a A. lawrencei, A. gnaspinius y A. amarimi deseritas
anteriormente, distinguiéndose de ellas por el nimero de ojos, por el érgano sensorial del Ant. 1, Ia
presencia de tinica en el primer unguis y por la quetotaxia del dente y valva anal.

Todas estas cuatro especies hacen parte del grupo coecarrhopalites, y pucden sor
diferenciadas de A. coecus por el ndmero de ojos, por la forma del drgano antenal, por la quetotaxia
de la caboza y valva anal, y principalmente por la quetotaxia del dente y nimero de sedas ventrales
del dente; A. coecus presenta tres ve,, dos ve, y una ves, ve, y ves mientras que {as especios
descritas aqul, presentan tres vey, dos ve,, ve, y una ve, y ves, y A. amorimi tiene tres ve,, dos ve,,

VE3 Y VBy Y UNa Ve,

Airhapalites hennigius
{Figs. 33-40)

Cuerpo con sedas largas en la porte posterior del abdomen, mas largas que el tescer unguis
(Fig. 33).

Antenas ol doble del tamafio de la cabeza. Artejos antenales L IL; HE; IV = 1 :1.6; 2,46 ;
7.4; Ant. IV tres veces el largo del Ant. Wi, distintamente subdividido en nueve subartejos, sedas mas
largas 2.5 veces el didmetro del artejo (Fig. 34). Ant Il sin ensanchamiento basal, érgano sensorial del
Ant. I con dos sensilas largas en una pequeria depresion de la cuticula, seda Aai reducida y Aa en

forma de bastdn {Fig. 35).
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Ojos 2+2, despigmentado. Quetotaxia cefdlica dorsal con series L y IL fuertemente
espiniformes (Fig. 36).

Unguis sin diente interno ni tinica todos delgados. Primero apéndice empodial es delgado con
diente empodial y filamento apical que rebasa el apice del unguis, el segundo es delgado con dientu
empodial, filamento apical no rebasa el apice del unguis, el tercero es lanceolado sin diente empaodial y
filamento apical corto (Fig. 37).

Dente mas del doble del largo dél mucrén (147 ; 56), con cuatro sedas ventrales; superficie
dorsal con siete sedas E donde E, y E; algo espiniforme; tres sedas L espiniformes; Dy, Dy, id,, idy y
idy presentes (Fig. 38).

Mucrdn estrecho y en forma de canal con ambas orillas debilmente aserradas (Fig. 39).

Quetotaxia de la valva anal como en la Fig. 40, esta especie no presenta sedas anchas ni
aspinas, seda B, ausente.

Apéndice subanal de las hembras en forma de bastdn, estrechdndose gradualmente hacia ¢l
apice y un poco curvado hacia arriba.

Talla del adulto, 650.

2 ejemplares revisados.

Nota:

Esta especie presenta diversas caracteristicas interesantes y Unicas, como son el grande
numero de subartejos en el cuarto artejo antenal, la forma del apéndice subanal de las hembras. Esta
especie puede ser reconocida por la presencia de la seda L, espiniforme en el dente, las grandes

espinas cefdlicas, la presencia de 2+ 2 ojos y la ausencia de la seda B, en la valva anal,

Arrhopalites wallacer
{Figs. 41-48)

Cuerpo escasamente cubierto con sedas cortas y espiniformes en la parte anterior del
abdomen, en la parte posterior, las sedas son normales y mas largas que el tercer unguis (Fig. 41).

Antenas mas del doble del tamaiio de la cabeza. Artejos antenales | : Il ; 15 IV = 1:1.8;
3.1 ; 10.5; Ant. IV més de tres veces el largo del tercero, distintamente subdividido en once
subartejos, sedas mas largas casi lres veces el diametro del artejo (Fig. 42). Ant. Il sin
ensanchamiento basal, drgano sensarial del Ant. lll presenta dos sensilas en una pequefia depresion de
la cutfcula, seda Ape en farma de bastan (Fig. 43). ‘

Ojos 1+1, despigmentado. Quetotaxia cefdlica dorsal con las sedas Ay, L, y la serie IL

espiniformes {Fig. 44).
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Todos los unguis igualimente delgados sin diente empodial ni Wnica. Todos los apéndices
empodiales delgados, el primero con un pequeno y agudo diente empodial, fitamento apical un poco
mas largo que el unquis; segundo par con diente empodial muy pequeno y el filamento apical no
rehasa el apice del unguis; tercero un poco Mas grueso sin diente empodial ni filamento apical (Fig.
45),

Dente mas del doble del largo del mucrén (134 ; 74), con cinco sedas ventrales, veg corta;
siete sedas E, con E, hasta Eg espiniforme; cuatro sedas L, las tres anteriores débilmente espiniformes;,
D,y id; presentes (Fig. 46).

Mucrén en forma de canal estrecho con una orilla débilmente aserrada vy el otra casi lisa, sin
estrechamento en la mitad posterior (Fig. 47).

Quetotaxia de la valva anal, presenta solamente sedas normales, distinguiéndose de las dos
otras especies (A. papaveroiy A. hennigius) por la ausencia de la seda C,, y otras caracteristicas en la
quetotaxia (Fig. 48).

Apéndice subanal en forma de baston, estrechandose gradualmente hacia el &pice, sin
aserraciones y un poco curvo hacia arriba.

Talla del adulto, 750.

1 ejemplar revisado.

Nota:

La proporcion de los subartejos del cuarto artejo antenal, es muy parecida al de A, hennigius,
pero difiere de A. gnaspinius, A. amorimi, A. lawrencei y A. vazquezae (Figs. 2, 10, 18 y 26). Esta
especie difiere de las demds aqui diagnosticadas (A. hennigius y A. christiansen} por las scdas
cefalicas, nimero de subartejos del cuarto artejo antenal, también la quetotaxia dental y la ausencia
de la seda C, en la valva anal, sin embargo este parece ser un grupo hién definido, donde se observa

el cuarto artejo antenal subdividido en muchos subartejos méas 0 menos simétricos.

Arrhopalites christianseni
(Figs. 49-56)
Cuerpo cubierto con sedas relativamente largas, escasamente distribuidas cn todo el
abdomen, sedas mas largas que el tercer unguis, (Fiy. 49).
Antena cerca de 1.6 veces el largo de la caheza. Artejos antenales | : 11 HE; IV = 13511
2.2 ; 5.5, Ant. IV distintamente subdividido en nueve subartejos, sedas mas largas, dos vecas el
didametro clel artejo (Fig. 50). Subartejos similares en tamario, a excepcidn del basal, que es el doble de

los demas, y el apical, que es un poco mas largo que los demas. Ant.lll sin ensanchamiento basal,
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organo sensorial del Ant, Il con dos sensilas paralelas en alvéolas separados, seda Aai reducida y Ae
en forma de baston (Fig. 51).

Ojos 2 +2, quetotaxia cefdlica dorsal A, y series Ly IL fuertemente espiniformes (Fig, 52).

Todos log unguis delgados, con diente interno central y sin tanica. Primer apéndice empodial
delgado sin diente empodial y con filamento apical largo que rebasa el dpice del unguis; segundo,
delgado con un pequeno diente empadial y filamento apical no rebasando el apice del unguis; tercero
lanceolado con un pequeiio diente empodial y filamento apical corto (Fig. 53).

Dente cerca de 1.7 veces el mucron {59 : 25) con cinco sedas ventrales; siete sedas E, con E,
y E, cortas y espiniformes; cinco sedas L, las tres distales espiniformes. D,, id,, id,, idy y id, presentes
con id, espiniforme (Fig. 54).

Mucrén en forma de canal, una orilla débilmente aserrada y el otra casi lisa, sin
ensanchamiento del épice (Fig. 55).

Quetotaxia de la valva anal sin espinas o sedas anchas, las sedas C,, C;y C, aladas (Fig. 56).

Apéndices subanales de las hembras en forma de bastén, con el dpice ligeramente ensanchado
y aserrado (Fig. 56).

Talla del adulto 700.

6 ejemplares revisados.
Nota:

Esta especie puede ser diferenciada de A. hennigius y A. wallacei, por la forma de las sedas
de la cabeza, por el érgano sensorial del Ant. Ill, por la quetotaxia del dente, la presencia de las sedas

aladas en la valva anal y por el apéndice subanal de las hembras.

Arrhopalites sp. 1 {Bonito)
(Fig. 57-64)

Cuerpo cubierto con sedas cortas, especialmente en la parte anterior del abdomen; en la parte
posterior las sedas son mas largas, tan largas como el tercer unguis {Fig. 57).

Antena cerca de 1.85 veces el largo de la cabeza. Artejos antenales |2 1l Ml ; IV = 11,33,
2.66; 7.33; Ant. IV es mas de tres veces mas largo que el tercero vy distintamente subdividido en diez
subartejos (Fig. 58); sedas mas largas, 1.5 veces el didmetro del artejo. Los subartejos son del mismo
tamafio, a excepcion del apical que es un poco mas grande que los demds. Ant Il sin ensanchamiento
basal, drgano sensorial del Ant. Il con dos sensilas en una pequefia depresion de la cuticula, seda Aai
reducida en tamaiio (Fig. 59).

No hay ojos. Quetotaxia cefdtica dorsal sin la seda L, y sin la serie M (Fig. 60). Todas las
sedas gruesas y espiniformes.
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Todos los unguis con diente interno, pequeno en el primero vy un poco mas grande en ¢l
segundo y tercero. Tanica auscente. Apéndices empodiates sin diente empadial, los dos primeros pares
son delgados y el tercero es lanceotadn. Primer apéndice empodial con filamento apical rebasando el
apice del unguis, sequndo con filamento apical corto y tercero sin filamento apical (Fig. 61).

Dente cerca de 2.2 veces el largo del muerén (0.147 ¢ 0.056), cinco sedas ventrales; sieto
sedas dorsales E, con las E,, E, y Ey un poco espiniformes; cuatro sedas L, con L, L, vy I,
wspiniformes y Ly setiforme; sedas Dy, D,, id,, id; y id; todas presentes (Fig. 62).

Mucrén estrecho en forma de canal, aserrado en fa orilla externa y casi lisa en la interna, sin
estrechamento en la mitad {Fig. 63).

Quetotaxia de la valva anal (Fig. 64), sin espinas o sedas anchas, la seda B, es ausente,

Apéndice subanal de las hembras, en forma de bastén, estrechandose graduatmente hacia el
dpice, liso y un poco curvado hacia arriba.

2 ejemplares revisados.

Nota:

Esta esperie se asemeja a las demds anteriormente diagnosticadas por presentar el cuarto
artejo antenal subdividido en mds de ocho subartejos (diez en total), esto caracterizé ef grupo formado
por A. christianseni, A. hennigius y A. wallace/, tal condicion puede indicar un cierto grado de
troglomorfismo, considerando que todas estas especics son cavernicolas. La quetotaxia de la cabeza,
no cambia mucho de una especie a otra, sin embargo, en Arrhopalites sp. 1 (Bonito} las espinas son
considerablemente inenores que en las demas. Se distingue de las demas por no presentar sedas
espiniformes en el dente, ademds de presentar una seda suplementaria en el érgano sensorial del Ant.

11, aparentemente uno Aai.

Arrhopalites sp. 2 (Aegla)
{Fig. 65-72}

Cuerpo escasamente cubierto con sedas ecortas, especialmente en la parte anterior del
abdomen; en ta parte posterior las sedas son mds largas, mas largas que el tercero unguis (Fig. 65).
Ant. Il sin ensanchamiento basal, 6rgano sensorial con dos sensilas en una pequeiia depresion de la
cutfeula, seda Aai en forma de bastén (Fig. 66) y Ape corta vy acurninada.

Ojos 1+1. Quetotaxia cefdlica dorsal, todas las sedas cortas y espiniformes a excepcion de la
A, (Fig. 67).

Unguis | y Il can diente interno fuerte, unguis Bl con diente interno débil. Tunica presente en
los unguis It y HL. Apéndices empodiales B y 1l con diente empodial, los ties pares son delgados.

Todos los apéndices empodiales con filamento apical rebasando el dpice del unguis (Fig. 68),
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Dente menos de 2 veces el largo del mucrdn (0.172 : 0.100), cinco sedas ventrales; siete
sedas dorsales E, con las E,, E,, E, y £ espiniformes; cuatro sedas L, todas espiniformes; sedas D,
D,, id,, id, vy id4 todas presentes (Fig. 69).

Mucron estrecho en forma de canal, asentado en ambas orillas, con estrechamento en la mitad
y apice cn forma de cuchara (Fig. 70).

Quetotaxia de la valva anal (Fig. 71), con cinen espinas y sedas anchas,

Apéndice subanal de las hembras, en tonna de baston, estiechandose gradualmente hacia el
apice, liso y un poco curvado hacia arriba e insertado en una papila.

Talla del adulto, 1000.

1 ejemplar revisado.

Nota:

Esta especie esta relacionada con las especies A. gnaspinius, A. amorimi, A, lawrencei y A.
vazquezae, por la presencia de espinas y las sedas anchas en la valva anal, la antena, no presenta
subdivision en el cuarto artejo, (a seda Aai en forma de bastdn y fa forma del mucrén, Difiere de estas
por presentar un largo filamento apical en el apéndice empodial del unguis Ill, cinco espinas en la valva

anal, tres en la parte dorsal y dos en la ventral, ademads del drgano antenal.

B - Sistemaética
1 - Monofilia del Grupo Neotropical

Una vez que se considera monofilético el yénero Arrhopalites (Richards, 1968, Cassagnau,
1969; Massoud, 1976), cabe determinar si el grupo Neotropical también lo es. Para tal fue elaborada
ma matriz de 27 caracteres (scries de transformacion marcadas con "+ + " en la lista de caracteras),
principalmente de quetotaxia de la cabeza y dente, ademas de caracteristicas de las patas y apendices
subanales de lay hembras. Se analizaron un total de 22 especies de distintos paises (ver metodologia,
especies marcadas con "*" en la Tabla V).

Los resultados de este andlisis (Fig. 2), pueden ser expresados como sigue:

((({{coe, gna) amo) mic) (pap, chr (hen (wal, vaz))) div) coc) pri} ({pyglben(ser,clo))) {falt,ayy)
(clathir(jax,tex})))).

Con base en ello, se nota que las especies de la Regién Neotropical, forman un grupo
monotilético hermano de dos especies de Europa basado en el caracter 4 {reduccion de la expansion
basal del Ant. Ill}. También las cspecies de norteamérica, representan un grupo monofilético v
hermano de las aspecias A. pygmaeus y A. benitus basado en el caractar 2 (Ant. IV subdividido en %

subartejos).
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Abreviaturas de la figura 2.
OGGGG - Grupo externo
coecu - A, coecus
guasp - A. gnaspinius
amori - A. amorimi
micro - A. microphtalmus
papav - spb

chris - A. christianseni
henni - A, hennigius
walta - A, wallacei
vazqu - spé

diver - A. diversus

prine - A, principalis cocht - A, cochlearifer
pygma - A. pygmaeus

henit - A, benitus

seric - A, sericus

close - sp 3

altus - A. altus

aggte - A. aggtelekensis

claru - A. clarus

hirtu - A. hirtus
ajaxx - A. jax

texen - A, texensis

Arrhopalytes del Hhaevo Hddo
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Fig. 2. Concenso estricto del andlisis de las especies de

distintos paises.
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2 Filogenia det Gropo Neotropical y Neartico

Realizado un primer analisis (heunistico), resultaron ocho drboles igualmente parsimoniosos
{Fig. 3 A - H) de longitud total 271, de un total de 40748 rearreglos intentados, ¢l Cl es 0.368, ¢l Rl
es 0.566 v el RC es 0.203.

El segundo andlisis, con pesaje {1000} de 8 caracteres y ordenacion de 4 series de
transformacion, resultd en dos drboles (Fig. 4 A - B), sobre estos dos se hizo la ponderacian para
obtener ¢l arbol optimizado (Fig. 5) con una longitud pesada de 55530, el Cl es 0.604, el Rt es 0.797
y ¢} RC es 0.481 y sin pesaje la longitud total es 281 pasos, ¢l Cl s 0.358, ¢l Rl es 0.566 y el RC es
0.203. Este resultado puede ser expresado como sigue:

{{{icoe (gna ((amo, aeg){vaz, law)))) mic)div)({(wal(bon{chr,hen)) {(alt,cla){hir(jax,tex}))pyglben)).

Se presentan dos grupos principales uno formado por las especies neotropicales del grupo
"coecus”, A. microphtalmus y A. diversus y otro por las especies de la Region Neartica, las demas
especies de la Region Neotropical, A. pygmaeus y A. benitus (Fig. 6 A - B respectivamente).

Se presenta en seguida una descripcion de 1a distribucidn de las sinapomorfias en el arbol final
(Fig. B). Los numeros entre paréntesis representan el nimero de la serie de transformacion y la

direccién del cambio de estado de caracter respectivamente.

41



Zeppelinl Filho,D.

Arrhepalites del fuevo Mondo

é

e

1c

e

0.566;
externo.

3 A - D,

olegans .
radiculus «
quadrimaculatus
coacus
gnaspinius
amonmi

aegla
vazquezas
lawrencei
wallacei
bonito
christianseni
hannigius
microphtalmus
diversus
pygmasus
benitus

altus

clarus

hirtus

fax

texensis
latimaculatus o

slagans «
radiculus
quadrimaculatus «
coecus
gnaspinius
amontni

aegla
vazquezae
lawrencei
wallacei
bonito
christianseni
hennigivs
microphtalmus
diversus
pygmaeus
benitus

altus

¢larus

hintus

jax

lexonsis
latimaculatus

Resultado

|
|

im L

L

D

del primer andlisis, @&
enraizados; longitud total de los drboles, 271; CI =
RC = 0.203; rearreglos intentados, 40748; "." = grupo

vlegans .
radiculus
quadrimaculatys +
coecuys
qnaspinius
amonmi

aegla
vazquezae
lawrencei
wallacei
bonito
christianseni
hennigius
microphtalmus
diversus

altus

clarus

hirntus

jax

texansis
pygmasus
benitus
latimaculatus .

elegans ,
radiculus .
quadrimaculatus .
coecus
gnaspinivs
amonmi

asgla
vazquezae
lawrencai
wallacei
bonito
christianseni
haenniglus
microphtalmus
diversus

allus

clarus

hirtus

jax

toxansis
pygmasus
benitus
latimaculatus »

rboles no
0.358; RI



Teppeling Filho, D Arrhopal:tes det Nuevo Mundo

glegans . slagans «

radiculus . radiculus »
quadrimaculatus . quadrimaculatus »
~— COOCUS coocus
gnaspinius gnaspinius
amonmi amonrni
asgla aegla
vazquezae vazquezae
- 1 lawrencel = lawrencei
———— wallacei - wallacei
bonito bonito
"[E chiistianseni christianseni
hennigius hennigius
microphtalmus microphtalmus
divarsus L diversus
— E pygmasus L Dygmaeus
benitus benitus
altus alus
- clarus clarus
hirtus T hirtus
jax jax
texensis texensis
latimaculatus » latimaculatus »
E F
olegans » 8legans »
radiculus « radiculus «
quadrimaculatus quadrimaculatus .
coecus coecus
gnaspinius ghaspinius
amonimi amorimi
asgla aegla
vazquezas vaxquezae
~ lawrencei 4 lawrencei
microphtalmus ™ microphtalmus
diversus diversus
ooeee watllacol wallacei
bonite bonito
|| "{:E—- christiansenl christlanseni
hennigius henniglus
- - "'E pygmaeus L1 pygmaeus
benitus benitus
altus altus
clarus clarus
hirtus hirtus
Jax jax
texensis . toxensis
latimaculatys « latimaculatus «
G H

Fig. 3 E - H. Resultado del primer andlisis, drboles no
enraizados; longitud total de los arboles, 271; CI = 0.358; RI
= 0.566; RC = 0.203; rearreglos intentados, 40748; "." = grupo
externo.
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elegans elegans
———r T e v To O LU
COECUS CoBcUs
gnaspinius gnaspinius
amorimi amaonmi
- aegla aegla
| |
vazquezae vazquezae
f | lawrencei . lawrencei
b iicrophtalmus microphtalmus
e diiversus diversus
wallacei wallacei
bonito bonito
christianseni - christianseni
7] N hennigius ] | L. hennigius
i allus | ~ allus
clarus - clarus
- hirtus | hirtus
jax - jax
u texensis - texensis
b pygmaeus pygmaeus
benitus e DENIEUS

quadrimaculatus quadrimaculatus
latimaculatus B [ latimaculatus

Fig. 4 A -B. Resultado del andlisis con pesaje y ordenacién de
caracteres.
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El érbol de la figura 5, rama 27, estd soportado por el niimero reducido de corneolits {1, 0-2),
fa reduccién en el ensanchamiento basal del Ant. Ili (4, 0-1), la presencia de la seda L, espiniforme
(28, 0-1), L, espiniforme (29, 0-1), la E; espiniforme (32, 0-1) todas en el dente, la pérdida de las
sodas By, (42, 0-1), D, (49, 0-1), Dy, (58, 0-1), Dy, (59, 0-1) y la presencia de la seda D, (52, 0-1),
en la valva anal,

La rama 28 (Fig. 6A), comparte la reduccién de pigmentos {13, 0-1), sedas de la seric A, Ly
IL de la cabeza aspiniformes (15, 0-1), presencia de tunica en el unguis {18, 0-1), pérdida de las sedas
A, (36, 0-1), E; (62, 0-1), E5 (64, 0-1), Eq (67, 0-1), presencia de la seda B, {41, 0-1) en la valva anal
y la seda Api del drgano sensorial del Ant, lil cilindrica, acuminada apenas en el apice y corta (75, O-
5). '

Sigulendo en la rama 28 (Fig 6A), ia especie A. diversus resulta especie hermana del grupo
{{cos(gna(lamo,asg){vaz,law))))mic), rama 29, Este grupo se define por presentar pequefias espinas en
la valva anal (25, 0-1), férmuia de las sedas ve 3:2:1:1:1 (80, 0-2), seda ve, espiniforme (73, 0-1),
seda veg (33, 0-1) en la superficie ventral del dente, pice del mucrén expandido o en forma de
cuchara {72, 0-1) y presencia de la seda B,, en |a valva anal {42, 1-0),

Luego se diferencia A. microphtalmus y el grupo {coelgnal{amo,aeg){vaz,law)))}, rama 30 {Fig.
7). Este grupo se soporta en la reduccion total del ensanchamiento basal del Ant. Ill (4, 1-2), aguja
apical del unguiculus anterior corta {7, 1-0), aguja apical del unguiculus posterior larga {12, 0-1),
apéndice subanal de las hembras recto {21, 0-1), simple y expandido (22, 0-1), la presencia de las
sadas A (36, 1-0), Dy, (58, 1-0), Es (64, 1-0), pérdida da las sedas B, (41, 1-0), E, (61, 0-1) y E,

{68, 0-1), en la valva anal.
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0.797, RC = 0,481;
0.566, RC = 0.203.

0.604,
0.358, RI

Arbol con caracteres ponderados y ramas numeradas;
55530, CI RI
CI

5.
longitud sin pesaje 281,

longitud pesada,
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La dicotomia siguiente, separa A. coecus del grupo {gnat{amo,acg)ivaz law))), rama 31. Este
grupo comparte la pérdida de la seda Cyy (47, O-1), By (69, O-1) en la valva anal y la {drmula
3:2:2:1:1 de la sedas ve en la face ventral del dente (80, 2-3).

De esto se separa A. gnaspinius del grupo {{amo,acg)vazlaw)), rama 32, que estd formado
por dos grupos de dos especies hermanas cada uno, Eb grupo completo se sostiene en base a los
caracteres, pérdida de las sedas Cy (46, 0-1), Dy, (68, 0-1), E; (65, 0-1) v presencia de la By (67, 1-0)
en la valva anal. El grupo A. amorimi y sp2 Aegla, rama 33, perdieron las sedas By, (42, 0-1) y E, (66,
0-1) en la valva anal. E! otro grupo, A. vazquezae y A. lawrencei, rama 34, presentan la seda Api del
organo sensorial del Ant. Hl con forma roma, cilindrica y corta (75, 5-1), ademds de las sedas C,, (48,
0-1), E, (60, 1-0), E, (68, 1-0), E\4 (69, 1-0), E,, (70, 1-0) y la pérdida de la Dy (56, 0-1) y Dy (57, 0-

1) en la valva anal,
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Fig. 6 A -B. A, especies del grupo coecus y A. diver§us; B,
especies neotropicales, nedrticas, A. pygmaeus y A. benitus.
Longitud = 281; CI = 0.358; RI = 0.566; RC = 0.203.

48



Zoppelini Filho, D, Arvhopaltes del Haevo Muido

@ coscus

N gnaspinius

gy AMosimi
[~
W e 8165312

(=2}

N Yazquezae
W .
S oo~ lawrencei

te

A%

Fig. 7. Especies neotropicales del grupo coecus, ramas numeradas.
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ramas numeradas. v
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El clado de la rama 35 (Fig. 68), se basa en la subdivision del Ant. IV en por lo menos ¢inco
subartejos (2, 0-1), un alargamiento en las sedas del Ant. IV (3, 0 1), reduccion totul del
ensanchamiento basal det Ant. Il (4, 1-2}, la presencia de una aguja apical del unquiculus anterior
larga (7, 1-0), el apéndice subanal de las hembras ramificado (19, 1-0), pérdida de las sedas L, (27, 0.
1) del dente y Dy (57, O-1) de la valva anal y presencia de las E, (31, G-1) del dente y B, (38, 0-1) en
la valva anal. ’

La primera dicotomia, separa A. benitus del grupo
((wal(bon{chr,henh)}{(alt,cla)(hir(jax,tex))pyqg), rama 36. Este grupo comparte un aumento en ol
tamano de las sedas del Ant IV a mds de 2.5 veces el didmetro del artejo (3, 1-2), la pérdida de las
sedas Cy (46, 0-1), Cyp (47, 0-1) y Dy (56, 0-1) en la valva anal. 4

Luego se separa A. pygmacus del grupo (wal{bon{chr,hen)}}({ait,cla)(hir(jax,tex))), rama 37
(Fig. 8), que comparte una subdivision del Ant. IV en por lo menos 6 a 8 subartejos (2, 1-2), los
unguis posteriores no reforzados (10, 0-1) y alargados (14, 0-1), la presencia de la seda B,, (42, 1-0),
C,y, (48, 0-1). E;, (70, 1-0), la pérdida de |a E, (61, 0-1), E; (62, 0-1), E4 (65, 0-1) v E, (67, 0-1).

El grupo de la figura 8 esta dividido en dos subgrupos (Fig. 8 A - B). El grupo 8A, rama 38
(Fig. 8A), comparte una subdivisidn atin mayor del Ant. IV en 9 0 10 subartejos (2, 2-3), la reduccion
total del diente empodial en el unguiculus pesterior (11, 0-1), reduccion del pigmento (13, 0-1), sedas
A, Ly IL de la cabeza espiniformes {15, 0-1), apéndice subanal de las hembras simple (19, 0-1), sedas
circunanales mas delgadas que el apéndice subanal (24, 0-1), presencia de la seda L, (27, 1-0) y vey
(33, 0-1) en el dente, pérdida de las sedas B, (37, 0-1), Dy (53, 0-1), sedas de la serie C engrosadas
(44, 0-1), seda Aai del drgano sensorial del Ant. lIl acuminada y muy larga (74, 0-4), seda Api del
organo sensorial acuminada y muy larga (75, 0-6), seda Ape del organo antenal cilindrica acuminada
apenas en el apice y corta (77, 1-5) y lormula 3:2:2:1:1 de las sedas ve (80, 0-3).

La primera dicotomia separa A. wallacei del grupo (bon(chr,hen)), rama 39 (Fig. 8A), que
presenta las sedas del Ant.lV de 2 a 2.5 veces el diametro del artejo {3, 2-1), unguiculus anterior sin
diente empodial (6, 0-1), presencia de la seda E, (60, 1-0), E, (61, 1-0), E; (65, 1-0) y E,4 (67, 1-0) en
la valva anal, seda Aai del drgano sensorial del Ant. Ill cilindrica acuminada apenas en el dpice y corta
(74, 4-5), seda Ape del érgano sensorial acuminada y muy larga (77, 5-6) y seda Ae acuminada vy
larga (78, 0-1).

Finalmente sp. 1 Bonito se separa del grupo (chrhien), rama 40, que se diferencia por
presentar dos ojos en cada lado de la cabeza (1, 2-1), unguiculus posterior con diente empodial (11,
1-0), seda E, setiforme en el dente (32, 1-0), presencia de las sedas C,q (47, 1-0), D, {49,1-0},

pérdida de las sedas Eg (64, 0-1), E, (68, 0-1) en la valva anal, seda Ae del 6rgano sensarial del Ant.
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I} de forma roma cilindrica y corta (78, 1-4} y la seda Ap del érgano sensorial acuminada v laraa 179,
01

El grupo 8B, rama 41 (Fig. 8B). comparte la presencia de una aguja apical larga en el
unguiculus posterior (12, 0-1), el apéndice subanal de las hembras simiple con el apice ensanchado
(22, 0-1), la seda L, setiforme (28, 1-0), péidida de las sedas E, (31, 1-0) en el dente, pérdida de las
sedas B, (34, 0-1), A, (36, 0-1), E4 (63, 0-1 y B\ (69, 0-1), presencia de la seda C; bifurcada (43, 1
0}, presencia de la seda Cqy (46, 1-0) en la valva anal.

Este grupo estd formado por dos subgrupos, rama 42 (alt,cla) y (hir{jax,tex)), rama 43. El
primero se basa en la presencia del unguiculus anterior lanceolado (8, 0-1), el apice del apéndice
subanal de fas hembras bifido (23, 0-1), la pérdida de la seda Eq (68, 0-1) en la valva anal y seda Ape
del 6rgano sensorial del Ant. 1l acuminada y larga (77, 1-0),

El otro grupo (hir(jax,tex)), presenta unguis posterior de tamafio normal (14, 1-0), apéndice
subanal de las hembras aserrado (20, 0-1), presencia de las sedas Dy (56, 1-0), D, (58, 1-0) y Dy,
{59, 1-0).

Finalmente se separa la especie A. hirtus del grupo (jax,tex), rama 44 (Fig. 8B), que se
diferencia por presentar las sedas A, Ly IL de la cabeza espiniformes (15, 0-1} y apéndice subanal de
las hembras rectos (21, 0-1).

La figura 9, presenta la distribucion de los caracteres no ambiguos en el arbol resuitante.
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Vi - DISCUSION

A - Nuevas especies

La carencia de estudios y colectas para el género Arrhopalites ¢n 1o Region Neotrapical,
aunada a la relativa rareza de las especies, hace que se conozca apenas una pequeiia parte del
numero potencial de especies para dicha region. De aqui se deriva la importancia del presente estudio,
una vez que son las primeras especies del género descritas tanto para Brasil como para México. Se
incremento de 4 a 13 (y dos mas diagnosticadas), el nimero de especies conocidas de toda
Latinoamérica y el Caribe. También es importante por el hecho de que son las primeras especies
cavernicolas del género descritas para la region mencionada. Sin embargo, es claro que hacen faita
estudios completos, con colectas sistematicas tanto en cuevas como en la superficie, que lleven a un
conocimiento mas completo de los Arrhopalites de la Region Neotropical, sobre todo para los paises

de Centro y Sudamérica que carecen por completo de antecedentes.

B - Filogenia
1 - Ponderacion de caracteres

Fue aplicada una ponderacion a posteriori, para resolver la distribucidn conflictiva de algunas
homologias de reconocido valor en la dilerenciacion de grupos (Patterson in Joysey & Friday, 1982;
Patterson, 1982). El pesaje diferenciado de caracteres de acuerdo con su grado de relacidn con la
filogenia, incrementa la eficiencia del método en la busqueda de la mejor hipdtesis de gencalogia
(Farris, 1969). Por ejeinplo el caracter 25 (espinas en la valva anal), el cual figurd con peso 1000 en al
sequndo analisis, es muy constante en todo el grupo coecus y no se ha observado en especies del
genero Arrhopalites excepto las del grupo mencionado (Stach, 1945; Christiansen, 1966, 1981). Por
ser un caracter altamente conservativo es muy probable que presente el estada caracteristico del
grupo monofilético y con el pesaje se asegura que este caracter sea considerado sinapomdrfico para
este grupo, antes que homoplasico (Kluge & Farris, 1969). Este tipo de pesaje ha sido muy utilizado
por diversos autores, con el fin de valorar los caracteres que nfrecen informaciones més claras sobre
la genealogia del grupo estudiado (Kluge & Farris, 1969)}. El proeadimiento de pesaje sucesivo de
caracteres, fue indicado como una herramienta eficiente para la eleccién entre drboles igualmente

parsimoniosos (Farris, 1969; Carpenter, 1988).
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2 - Consistencia del arbol

Sorprendentemente, las series de transformacion correspondientes a fa quetotaxia de [a valva
anal presentaron un alto grada de homoplasia y consecuentemente un bajo indice de consistencia, en
gron parte de las series de transfarmacion, ésto puede indicar cuatro aspectos basicos.

Primero, que las estructuras comparadas no sean homdlogas. La homologia de las sedas de la
valva anal, fue determinada por el criterio de similitud de posicion (Wiley, 1881), utilizandose para tal
el sistema de Lawrence {1978), que es un mapeo de {as sedas de cada verticilo de la valva anal. Este
sistema esta bien definido y es aceptado como la mejor forma para determinar fa posicion de las sedas
homdlogas del VI segmento abdominal (Christiansen, com, pets) para todos fos Collembola. Oe esta
manera, se puede afirmar que las series de transformacién analizadas en los taxones estudiados, so
homélogas.

El segundo problema, es la exclusion de las especies europeas, asidticas y africanas del
género. El incremento de nuevos taxones en el cladograma, aumenta fa informacion disponible sobre la
evolucién de los taxones y por o tanto de las estructuras morfol6gicas {Amorim, 1994; Wiley, 1981),
promoviendo un rearreglo de los caracteres en el drbol.

Una tercera alternativa posibte es que tales homoplasias sean el reflejo verdadero de la
evolucion en ambientes especiales como o son las cuevas. Ello implicarfa por otro lado, que tales
sedas tienen un cierto valor adaptativo, desconocide actualmente y sufren presiones selectivas
convergentes,

Ademas de esto, Sanderson y Donoghue (1989), verificaron que conforme aumenta el nimero
de taxones, disminuye el indice de consistencia, debido a que el nimero promedio de pasos de un
cambio de estado de cardcter aumenta con el incremento de un taxon,

Finatmente, hay que considerar que parte de fa homoplasia encontrada en los datos, se debe a
que la mayoria de las especies consideradas en este trabajo, son cavernfcalas y sutren presiones
ecolégicas de tipo convergente principalmente sobre los caracteres dependientes de cuevas

{Christiansen, 1961).

3 - Cladograma

Caracteres morfoldgicos, como el nimero reducido de corneolas (menos de 4} y lta presencia
de la seda L, del dente espiniforme, indican que el género Arrhopalites conforma un grupo
monofitético {a nivel mundiat), resultado que concuerda con lo sugerido por Stach (1945) y Richards
{1968), ademas de ello, la reduccién de la expansion basal del artejo Il de la antena indica que lag

especies neotropicales y nearticas del género también forman un grupo monofilético.
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Sin embargo, hay que sefialar, que la exclusion de las especies europeas y asiaticas, ademas
del desconocimiento “casi absoluto de las especies africanas, dificultan la determinacién de Ja
existencia de una, o varias, sinapomorfias que definan el grupo como tal, una vez que algunas de
estas especies pueden hacer parte del grupo monofilético.

Tales casos de taxones faltantes, plantean dos problemas en este trabajo: 1) el incremento de
taxones terminales en un drbol, puede o no cambiar la topologia general del arbol (Amorin, 1994) y 2)
la determinacion del grupo externo es afectada en el sentido de que, si las especies no consideradas
en este trabajo forman un grupo hermano de las especies estudiadas, entonces éstas deberian ser
consideradas como el grupo externo (Wiley, 1981; Maddison et. al. 1984) en el apalisis de las
especies neotropicales y nearticas. Por otro lado, si tales especies son en realidad parte del grupo
monofilético, no pueden ser usadas para polarizar los caracteres del grupo interno, una vez que no
representarian los supuestos estados plesiomdrficos del carécter, por lo que, se establecié como grupo -
externo, especies del género mas cercano, Sminthurinus {Bellinger, comun, pers.).

Tamhién, la clara diferenciacion de dos grupos monofiléticos adentro del género merecen una
atencidn especial, por eso serdn discutidos a continuacion.

La hipotesis planfeada en este trabajo y uno de los objetivos centrales, es corroborar la idea de
que existen dos grandes grupos monofiléticos incluidos en el género Arrhopalites. Los resultados del
andlisis filogenético, comprueban y confirman esta hipotesis {Fig. 6A y 6B).

El "grupo-coecus” (Stach, 1945) esta bien diferenciado por caracteres como las espinas de la
vatva anal, el apice del mucron expandido (en forma de cucharal y la seda ve, media del dente
espiniforme. Estos caracteres son muy constantes en todos tos ejemplares revisados y sinapomorficos
para el grupo.

Cabe sefalar, que la especie A. diversus se muestra mas cercana al grupo coecus que a las
demas especies estudiadas, esto concuerda con los resultados de Christiansen y Bellinger (1981), que
afirman que esta especie es cercana a A. microphtalmus. Sin embargo, no se observa en esta especie
las caracteristicas que definen el grupo coecus {citadas arriba), uniéndose a este grupo principalmente
por presentar sedas A, L e IL de la cabeza espiniformes, la seda Api del 6rgano antenal del artejo It
cilindrica, acuminada solamente en el dpice y corta y la quetotaxia de ta vatva anal.

Ei otro grupo {Fig. 6B} a su vez, presenta el Ant, {V dividido en por lo menos cinco subartejos,
total reduccion de la expansion basal del Ant. lil y la pérdida de la seda B, de la valva anal.

En el caso del cardcter 2 (subdivision del Ant. 1V), el cuarto artejo antenal se encuentra
distintamente subdividido en las especies del lamado "grupo pygmaeus" {Stach, 1945) y en las demas
especies del género Arrhopalites a excepcion de las especies del grupo “coecus " y A. diversus. EI
patrén morfoldgico exhibido por este caracter, indica una direccion de cambio de la serie de
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transformacion (del caracter 2}, donde las especies del “grupo coecus” generalmente presentan el
estado plesiomorfico del caracter (artejo no subdividido o indistintamente subdividido), a excepcion de
las especies altamente troglomdrficas. Esto parece indicar que el grupe formado por las especies del
grupo coecus ademas de A. diversus vy posibles especies afines a esta Oltima (Fig. 6A), derivaron
primero del tronco comun del género Arrhopalites.

Este patrén podria ser sesgado por la convergencia ambiental, ya que este caracter es
adaptativo a la vida cavernfcola (Christiansen, 1961, 1965), sin embargo, hay que considerar que
incluso en especies epigeas como A. benitus, el cuarto artejo antenal esta dividido en 5 hasta 8
subartejos. Ademas el patron estd corroborado también por otros caracteres como la seda B de la
valva anal y E; del dente, ‘

Ademas de estos dos grandes grupos, se observaron grupos menores adentro de cada uno de
los dos.

En el “grupo coecus”,se observa que la especie A. microphtalmus es la més externa, esto se
debe al hecho de esta ser la unica especie de Europa representada en este andlisis y que el grupo de
especies de la Region Neotropical estd maés relacionada entre si que con las de cualquier otra region,
esto se reafirma con la eépecie A. coecus, de amplia distribucién.

El otro grupo (Fig. 6B), presenta dos subgrupos de interés (Fig. 8A y 8B), uno de México y
Brasil y otro de Estados Unidos de América respectivamente. El grupo neotropical pressnta un
alargamiento de las sedas Aai y Api del drgano antenal del artejo Ill, mientras que en el grupo de
norteamérica estas sedas se presentan romas, cilindricas y cortas; presenta la seda Ape del organo
antenal cilindrica, acuminada apenas en el apice y corta, que en el grupo de norteamérica es corta y
acuminada; un namero elevado de subdivisiones del artejo IV de la antena (9-10 subartejos) que en el
grupo de norteamérica, excepto en A. altus, presenta entre 6 y 8 subartejos y la presencia de la seda
C, simple (sin bifurcacion), caracter que se presenta bifurcado en el grupo de especies de
norteamérica. En el grupo neotropical, por ser todas especies cavernicolas, hay una clara tendencia a
la reduccion de ojos y pigmentos y alargamiento de apéndices. Mientras que el grupo de norteamérica,
se define por la pérdida de las sedas A;, Aqy E,, presentes en las especies neotropicales y el dpice del
apendice subanal de las hembras expandido, que en las especies neotropicales es acuminado.

Para finalizar, es importante reforzar la idea de que existen otras especies de este género, que
no fueron incluidas e‘n el anélisis, sin embargo, observando la topologia del ctadograma y atendiendo a
la bibliografia (Stach, 1945; Christiansen y Bellinger, 1981), parece aceptable afirmar que tales
especies, deben ubicarse como incertae sedis entre A, microphtalmus y el grupo neotropical (especies

del grupo coecus) baséndose en la presencia de espinas y sedas anchas en la valva anal, forma del
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mucrén y seda ve, y entre A. henitus y A. pygmaeus o entre A. pygmaeus y el grupo Neotropical +
Neartico {demas especies del género) con base en la subdivisién del cuarto artejo antenal.

Con estos resultados, se puede decir que, el género Arrhiopalites esta formado por dos grupos
monofiléticos hermanos, que pueden estar representando dos taxones supraespecilicos {subgéneros),
sin embargo, hay que revisar todo el material de las distintas localidades del mundo, cavernicolas y
epigeas, para brindar una informacién mas completa acerca de la sistemdtica del grupo. Con la
informacién presentada aqul, se puede proponer un nuevo arreglo sistemaético al género, representado

en el cuadro I,

CUADRO | - Propuesta taxonomica para el género Arrhopalites

Fam. Arrhopalitidae (Stach,1956)
Gen. Arrhopalites (Bdrner, 1906)
Subgen. Arrhopalites (Borner, 1906)
Tipo A. (A.) coecus (Tuliberg, 1871)
Subgen. Novarrhopalites nom. nov.

Tipo A. (N.) pygmaeus (Wankel, 1860)

El género Arrhopalites, habia sido dividido anteriormente (Stach, 1945; Stach, 1956; Yosii,
1954), sin embargo tales divisiones no fueron aceptadas (Christiansen, 1966; Richards, 1968). Las
propuestas anteriores, se basaron en la subdivision del Ant. IV, para separar A. diversus en un género
distinto. Stach (1945), describe ¢l subgénero Pseudoarrhopalites como sigue: cuarto artejo antenal sin
subdivisiones; ausencia de sedas clavadas o espinas; diente interno del unguis posterior surgiendo en
la superficie posterior en lugar de en la superficiec medioventral; todo 1o demas como en Arrhopalites.
Especie tipo: A. (Pseudoarrhopalites) diversus (Mills).

La propuesta de Yosii (1954), tue muy similar a la que aqui se presenta, sin embargo no
fueron determinados los tipos.

Se propone en este trabajo, que se distingan entre las especies que presentan espinas en la
valva anal, sedas de la serie C anchas y aserradas, el dpice del mucrén en forrna de cuchara
(Arrhopalites), de las que carecen de espinas en la valva anal, sedas de la serie C normales y apice del
mucrén acuminado (Novarrhopalites). El criterio utilizado anteriormente para la separacion de los
subgéneros, division det Ant. 1V, no se mostrd aplicable, ya que muchas especies del "grupo coecus”
presentan el Ant. IV sin dividir o indistintamente dividido, ademas la especie A. diversus aparece

cercanamente relacionada con este grupo, a pesar de no prasentar las espinas que lo caracterizan. La
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ubicacion de esta especie sigue siendo problemdtica, pero debe figurar como la forma mas
plasiomartica del subgénero Arrhopalites. Con base en esto, ta clasificacion de las especies estudiadas

es la del cuadro .

CUADRO II. Clasificacion de las especies estudiadas.
Arrhopalitidae
Género Arrhopalites

Subgénero (Arrhapalites)

. Arrhopalites coecus

. Arrhopalites gnaspinius

. Arrhopalites amorimi

. Arrhopalites Sp 2

. Arrhopalites vazquezae

. Arrhopalites lawrencei

. Arrhopalites microphtalmus
. Arrhopalites diversus

222222 >Xn

Subgénero (Novarrhopalites}
A. Novarrhopalites wallacei
A. Novarrhopalites Sp 1
A. Novarrhopalites christianseni
A. Novarrhopalites hennigius
A. Navarrhopalites altus
A. Novarrhopalites clarus
A. Novarrhopalites hirtus
A. Novarrhopalites jax
A. Novarrhopalites texensis
A. Novarrhopalites pygmaecus
A. Novarrhopalites benitus

C - Analisis de! grado de troglomorfismo.

Para la determinacion del grado de troglomorfismo de cada especie, fueron utilizadas las series
de transformacion del 01 hasta el 14 (excepto el 07 y 08), ya que una vez hecho el analisis
filogenético, resultan ser caracteres adaptativos (Coddington, 1988).

La clasificacion de los animales cavernicolas con hase en los caracteres morfologicos
(Christiansen, 1962), es la forma mds practica y efectiva para la determinacién del grado de
adaptacion a la vida cavernicola. con base en este criterio, han sido analizadas las especies incluidas
en este trabajo.

El género Arrhopalites, presenta naturalmente caracteristicas "troglomorficas”, sin embargo,
tales caracteres pueden presentar un grado mayor o menor de troglomorfismo, un ejemplo es ¢l

nimero de corneolas en el vjo. Por lo general, los Arrhopalites presentan dos corneolas en cada lado
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de la cabeza, entonces la reduccion de este nimero a uno o ninguno, serd considerada troglomorfismo
adentro del grupo.

Se ghservd una tuerte tendencia a la reduccion del niumero de corneolas en casi todas las
especies estudiadas, siendo que las nicas que presentaron dos corneolas en cada lado de la cabeza
fucron A. amorimi, A. christianseni, A. hennigius y A. fax, todas fas demds especies presentan una
sola corneola y sp1. Bonito ninguna. También el pigmento de la cuticula se mastrd ausente en 1a gron
parte de las especies, excepto en A. microphtalmus, A. pygmaeus, A. clarus, A. hirtus, A. jix, A
texesensis y A. benitus, que presentan vestigios de pigmentos en los ojos y/o en el cuerpo.

En total se evaluaron doce caracteres [ver metodologia), de ello se cancluye que:

Las especies A. coecus, A. gnaspinius, A. amorimi, A. vazquezae, A. lawrencei, A.
microphtalmus, A. diversus y sp2 Aegla, son ambimorfas, por presentar en general reduccion del
nomero de corneolas (excepto A. amorimi) y reduccion de pigmentes, ademds A. coecus, A.
vazquezae, A. fawrencei y sp2 Aegla, presentan un alargamiento de la aguja apical del unguiculus
posterior de! aparato caminador. Adn las especies A. amorimi y A, vazquezae, presentan las sedas del
cuarto artejo antenal alargadas {méas de 2 veces el didmetro del artejo). Todas estas especies
pertenecen al {lamado gnljpo-coecus, estos son los taxones mds plesiomdrficos entre los Arrhopalites y
probablemente su invasion a as cuevas sea relativamente reciente.

A excepcidn de A. altus, el grupo de especies de Estados Unidos de América, A. benitus y A.
pygmaeus son también ambimorfos, presentando un nimero reducido de corneolas (excepto A. jax),
sedas del cuarto artejo antenal alargadas {excepto A. hirtus) ademds de algtin grado de madificacion
del 4pice tibiotarsal (excepto A. pygmaeus), coma el unguis posterior delgado en todas las especies, la
pérdida del diente empodial del ungufculus en A. hirtus y A. bepitus y el alargamiento de la aguja
apical del unguiculus posterior en A. hirtus, A. jax y A. texensis.

La figura 10, representa la evolucion del aparato caminador y la figura 11, muestra Ia
evolucion del cuarto artejo antenal, tales caracteres ilustran claramente el sentido de ia evolucion de
los caracteres dependientes de cuevas {Christiansen, 1961) a lo largo del drbol resultante del anélisis
filogenético discutido anteriormente.

Para finalizar, todas las demas especies de Brasil y México, ademas de A. altus, resultaron ser
troglomorfas, presentando un alto grado de troglomorfismo, en casi todas las caracteristicas
estudiadas. De estas, la especie mdas troglomarfica es A, wallacei, seguida por A. hennigius y A. altus.
Tales especies, parecen tener una larga historia evolutiva en las cuevas, estando totalmente adaptadas
a csta forma de vida y probablemente estén restringidas a ellas,

Estos resultados basados en el analisis cladistico, comprueban que tales caracteres; el niimero
de corneolas en el ojo, la reducién de pigmentos, el alargamiento de la antena y aparato caminador,
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ele; son realmente adaptaciones a la vida cavernicola en el sentido cladista, ya que resultan ser una
tuncion apomarfica debido a la seleccion natural {(Coddington, 1988). Es cierto que una caracteristica
adaptativa para un ambiente dado, presenta una forma fuertemente seleccionada para desempenar
una funcion especifica, pero no es obligatoriamente la mejor forma para desempeiar la antiguo
funcion de dicha estructura, esto implica que tanto el individuo que presenta la caracteristica
apomorfica (adaptativa) en el nuevo ambiente, asi como el gue tiene la condicion plesiomarfica en el
ambiente “primitivo”, eston perfectamente adaptados a vivir en sus respectivos medios {Coddington,

1988).
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D - Historia evolutiva

La evolueién de los organismos cavernieolas terrestres en las zonas templadas del planeta,
generalmente se explica como una invasion de las cuevas por un ancestro del suelo u hojarasca, que
quedd aislado en este ambiente durante las fluctuaciones elimaticas del Pleistoceno (Culver, 1982).
Recientemente Trajano {1995}, observo que las dreas de Brasil que presentan una tauna troglomarfica
mas diversificada, son también las que sufrieron cambios climaticos mas intensos durante el
Pleistoceno.

La especiacion alopatrica, es el modelo aceptado como el modo mas répido y probable de
especiacion (Culver, 1982; Brooks & Mc Lenpan, 1991; Christiansen, 1992), De esta forma el
aislamiento en las cuevas por eambios climaticos, puede ser considerado un evento vicariante
suficientemente fuerte para dar lugar a la especiacion. Sin embargo, hay que eonsiderar que existen
especies ambimdrficas que estdn verdaderamente adaptadas a la vida cavernicola y que no presentan
flujo génico con las poblaciones epigeas (Culver, 1982; Christiansen, 1992), esto es particularmente
correcto para el género bajo estudio.

Con base en estas consideraciones, podemos volver al problema planteado por las espeeies
estudiadas aqui. Atendiendo a la distribucidon y habitat ocupado por cada especie (Fig. 12), se puede
proponer el modelo de especiacién mas acorde con la filogenia del grupo.

En la figura 12, se observa que las especies del subgénero Arrhapalites; A. diversus distribuida
en los Estados Unidos de América, A. microphtalmus exclusivamente de Europa y A. coecus de amplia
distribucion {per lo tenos Europa, Norte y Sudamérica), se presentan en la hase del arbol filogenético
y son habitantes tanto del exterior como de las cuevas. Lo misimo pasa con A. bhenitus, A. pygmaeus y
A. hirtus, del subgénero Novarrhopalites, también habitantes de ambos ambientes. Cabe también
observar que afuera A. diversus y A. microphtalmus de distribucién restringida a Estados Unidos y
Europa respectivamente, todas las demdas espeecies en la base de los clados de los taxones
cavernicolas tienen una mayor distribucion {Fig. 12).

Estos resultados, van en contra del punto central del modelo de refugios cuaternarios
(Christiansen, 1992; Trajano, 1995%), que considera fundamental la extincion del ancestro epigeo para
la especiaciéon en las cuevas. Los patrones expresados por las especies, indican hacia otro tipo de
especiacion, El hecho de que todos los taxones colocados en la base del cladograma, ocupen habitats
epigeos {(aunque facultativamente), indica que el ancestro del grupo fue epigeo y no se extinguid, sino
que continué evolucionando independientemente de tas especies que quedaron confinadas en las
cuevas.

Las especies ambimorficas son capaces de vivir en el exterior y también en el interior de las
cuevas, esto perimite que haya una relativa continuidad bidtica entre los medios epigeo e hipogeo.

-
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Sin embargo, hay que tener en mente que el hecho de que exista una continuidad bidtica, no implica
que los individuos de una "subpoblacion” que se encuentra adentro de una cueva, mantengan un flujo
genico significativo con la subpoblacion contigua del exterior de la cueva {Culver, 1982),

Ademas, el modelo de Refugios Cuaternarios, ofrece una funcion matematica para calcular el
nimero potencial de especies gue serian generadas, con base en los ciclos climaticos y el nimero de
refugios (Amorim, 1991).

N - R(‘)
Donde N = ndmero final de especies, R = nimero total de refdgios eficientes y C = ntmero de ciclos
climdticos que afectan al taxdn inicial.

Sin embargo, un grupo tan antiguo como los colémbaolos (Devénico, dificilmente tendria su
diversidad generada apenas en un tiempo tan reciente {Cuaternariol, y se si considera el algoritmo
acima, el namero de especies generadas a lo largo del tiempo seria demasiado grande, ain se si
considera la extinsién este nimero dificilmente podria ser comprobado con los datos reales (Amorim,
1991).
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coecus BR, EU, ER - CV, sp
gnaspinius BR -V
P amorimi BR - CV
= agegla BR - CV
—
- vazquezae MX - CV
- lawrencei BR - CV
e
e licrOphtalmus ER - SP
diversus EU - 8P
wallacei BR - CV
bonito BR - CV
christianseni MX - CV
hennigius MX - CV
)
altus EU - CV
clarus Bu - CV
o hinus EU, CN - CV, sp
—[ jax LU - CV
] texensis BU - CV
pygmasus MX, EU, ER - CV, SP
benitus MX, BU - 8P

Fig. 12. Distribucién y hébitat de la especies analizadas. BR,
Brasil; CN, Canada; ER, Europa; EU, Estados Unidos de América;
MX, México. CV, cueva; SP, superficie.
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Esto apunta hacia el modelo de especiacion parapatrica (Fig. 13), en donde dos poblaciones de
una especie ancestral se diferencian en dos especies descendientes sin estar nunca totalmente
separadas geograficamente y manteniendo un pequeno flujo génico. Eventos estocasticos y presiones
selectivas locales, conducen a los cambios en las frecuencias génicas (Wiley, 1981; Mayr, 1982; Otte

& Endler, 1989; Brooks & Mc Lennan, 1991).

Fig. 13. Modelo de especiacién parapédtrica (modificado de Brooks
& Mc Lennan, 1991).

Los resultados aqui obtenidos encajan en este modelo. Todas las especies del género
Arrhopalites, presentan un cierto grado de cambio morfoldgico (ver Culver, 1982; Stach, 1945) para la
vida ecavernicola, de tal forma que muchas especies del género son trogléfilas (habitan igualmente el
medio epigeo y hipogeo) y tienen una distribucion continua adentro y afuera de las cuevas. Las
distintas presiones selectivas en estos dos ambientes y la poca vagilidad de los individuos, pueden
llevar a cabo la divergencia evolutiva entre las poblaciones y una vez diferenciadas las especies, la
poblacién cavernicola (mas apta a la vida en este ambiente) empieza a aumentar su grado de
troglomorfismo por medio de cambios en las frecuencias génicas en respuesta a las presiones
selectivas, que se hacen mds intensas con el avance de la colonizacion hacia las partes més profundas
de la cueva por la poblacién. Patrones comparables de especiacidn, fueron observados en varias
especies muy similares entre sf de carabidos trechinideos (Coleoptera), en cuevas de la region cérstica
de la planicie Mississipica (Barr & Holsinger, 1985).

Todavia hacen falta colectas que completen el registro del género Arrhopalites adentro y
afuera de las cuevas en toda la Region Neotropical y un andlisis detallado de los componentes
biogeograficos de la fauna cavernicola en general, para confirmar los resultados aqui observados.
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Cabe sefialar, que nuevos estudios con el género, deben contemplar un niimero mayor de
especies, también es viélido seguir utilizando y probando los sistemas guetotéaxicos, que se mostraron
bastante Gtiles y practicos en la determinacién e identificacidn de las sedas de las diversas partes del
cuerpo de los organismos en estudio. Para terminar, es importante resaltar la utilidad- del método
cladista para la determinacion de las filogenias ademds de examinar el valor adaptative de las
caracteristicas analizadas (Coddington,1988}, pues esta es una herramienta rigurosa disponible para
ensamblar la informacion sobru determinado grupo de forma préactica, clara y resumida, ademas puede
ser figurosamente comprobada y permite que nueva informacion sea ailadida en el monto de

informacion actual sin invalidar a priori tales conocimientos.

67



Ceppelini Filho,D. Arrhopalites del Nuevo Munde

VIl - CONCLUSIONES
Este trabajo aporta nueve especies nuevas para el género Arrhopalites |, siendo los primeros
taxones cavernicolas descritos para la Region Neotropical.

Con base en los resultados presentados anteriormente, se concluye que el género Arrhopalites
estd formado por dos grupos monofiléticos menores, que en este trabajo se les atribuyd la categoria
de subgéneros.

También se concluye que las especies A. wallacei, A. christianseni, A. hennigius, A. altus y A.
sp1 Bonito, son taxones troglomarficos y que todas las demds especies del grupo interno analizadas
en este trabajo son ambimadrficas.

En lo que se refiere a la historia evolutiva de los taxones analizados aqui, se concluye que las

especies cavernicolas fueron generadas por parapatria y no por aislamiento en refligios en el
Cuaternario como se propuso anteriormente,
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Fig. 1. Morfologia general de los colémbolos Symphypleona.
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APENDICE I

Lista de caracteres morfolégicos empleados en la construcion de la matriz codificada.

CABEZA
01 - nGimero de corneolas:
méas de 02 corneolas en cada lado de la cabeza (0}
02 corneolas en cada lado de la cabeza (1)
01 corneola en cada lado de la cabeza (2)
00 corneolas en cada lado de la cabeza (3)
02 - nimero de subartejos del ANT IV {+ +):
no subdividido (0)
5 subartejos (1)
6 a 8 subartejos (2)
9 a 10 subartejos (3}
mas de 10 subartejos (4}
03 - tamano de las sedas mas largas en relacion con el diametro del artejo (Ant IV):
menos de 2 veces el didmetro (0)
2 a 2,5 veces el diametro (1)
mas de 2.5 veces el didmetro (2)
04 - expansion basal del ANT i (+ +):
fuerte (0)
débit (1)
ausente(2)
15 - sedas de las series A, L e IL de la cabeza (+ +):
normales (0)
espiniformes (1)
16 - series A, Le IL (4 -+):
completas (0}
reducidas en nimero (1)
APICE TIBIOTARSAL
05 - unguis anterior (+4)
con diente interno (0)
sin diente interno (1)
17 - unguis anterior {+ +):

sin tanica (0)

11



Zeppelini Filho,D.

Arrhopaliteg del Nuevo Mundo

con tanica (1)
06 - unguiculus anterior {+ +):
con diente empodial (0)
sin diente empodial (1)
07 - aguja apical del unguiculus anterior {+ +):
mas larga que el unguis (0)
mas corta que el unguis (1)
08 - unguiculus anterior {+ +):
delgado (0)
lanceotado (1)
09 - unguis posterior (+ +):
con diente interno (0)
sin diente interno (1)
10 - unguis posterior (+ +):
reforzado (O)
delgado (1)
11 - unguiculus posterior (+ +):
con diente empodial (O)
sin diente empodial (1)
12 - aguja apical del unguiculus posterior { + +):
mds corto que el unguis (0)
mas largo que el unguis (1)
14 - unguis posterior (+ +):
normat (0)
largo (1)
18 - unguis posterior {+ +):
sin tunica (0)
con tunica (1)
PIGMENTO DEL CUERPO
13 - pigmento: ,
presente (0)
raducido (1)
APENDICE SUBANAL DE LAS HEMBRAS

19 - apéndice subanal de las hembras (+ -+):
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ramificado (0}

simple (1)

20 - apéndice subanal de las hembras (+ +):

liso (0}
aserrado (1)

21 - apéndice subanal {+ +]:
curvo (0}
recto (1)

22 - cuando simple ( + +):
con el dpice acuminado (0}
expandido (1)

23 - cuando ramificado {+ +}):
palmado o pectinado (0)
bifido (1)

TENACULUM

26 - corpus del tenaculum:
con 1 seda (Q)

con 2 sedas {1}

MUCRON Y QUETOTAXIA DEL DENTE DE LA FURCULA

27 - superficie dorsal del dents (+ +):
seda L, presente (0}
ausenta (1)

28 -seda Ly (+ +):
setiforme (O}
espiniforme (1)

29 -seda bl {+ +):
setiforma (O)
espiniforme (1)

30 - seda Idy (+ +);
presente (0} ‘
ausente {1)

31-seda &, (+ +):
ausente (0)

presente (1)

fSTA TESS WD DE

SR BE LA BIBLIATLLA
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32 -seda Ey (+ +):
setiforme (0)
espiniforme (1)

33 - seda veg [+ +):
ausente {0)
presente (1)

72 - dpice del mucrdn:
acuminado (0)
expandido (1)

73 - seda ve,:
normal {0}
espiniforme {1)

80 - férmula de las sedas ve:
3:2:1:1(0)
3:2:22:1 (1)
3:2:1:1:1 {2)
3:2:2:1:1 (3)
3:2:2:2:1 (4)

VALVA ANAL

24 - las sedas circunanales en relacién al apéndice subanal son:

m&s gruesas (0)
mas delgadas (1)
25 - valvulas anales:
sin espinas (0}
con espinas (1)
34 - seda A;:
presente (0)
ausente (1)
35 - seda Ag:
ausente (0) V
presente (1)
36 - seda Ag:
presente (0)

ausente (1)
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37 - seda B,:
presente (Q)
ausente {1)

38 - seda By:
ausente (0)
presente (1)

39 - seda B,:
ausente (0)
presente (1)

40 - seda Bg;:
ausente (0)
presente {1)

41 - seda B;:
ausente (0)
presente (1)

42 - seda B,,:
presente {0)
ausente (1)

43 - seda C;:
bifurcada (O)
simple (1)

44 - Serie C:
algunas sedas mas gruesas que las sedas normales {0)
todas de grosor normal (1)

45 - serie C:
con C, presente (0)
con C, ausente (1)

46 - seda Cy:
presente (0)
ausente (1)

47 - seda Cy:
presente (Q)
ausente (1)

48 - seda C,:
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ausente (0)
presente {1)
49 - seda Dy:
presente (0)
ausente (1)
50 - seda D,:
presente (0)
ausente (1)
51 - seda Djy:
presente {0)
ausente (1)
52 - seda D,:
ausente (0)
presente (1)
53 - seda Dy
presente (0)
ausente (1)
b4 - seda D
presente (O)
ausente (1)
55 - seda D;:
presente (O)
ausente (1)
56 - seda Dy:
presente (0)
ausente {1)
57 - seda Dy:

presente (0)

ausente (1)

58 - seda D,
presente (0)
ausente (1)

59 - seda Dy,:

presente (0)
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ausente (1)
60 - seda E:
presente {0)
ausente (1)
61 - seda E,:
presente (0}
ausente (1)
62 - seda Ey;
presente {O)
ausente (1)
63 - seda E,:
presente (O}
ausente {1)
64 - seda E;:
presente (0}
ausente (1)
65 - seda Eg:
presente (0)
ausente (1)
66 - seda E;:
presente (0)
~ ausente (1)
67 - seda Eg:
presente (0)
ausente (1)
68 - seda Eg:
presente (0)
ausente (1)
69 - seda Eyy: ,
presente (0)
ausente (1)
70 - seda E,y:
presente (0}

ausente (1)
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71 - seda Fg:

ausente (0}

presente (1)
ORGANO SENSORIAL DEL ANT. i
74 - seda Aai *:

1{0) 21

3(2) 4 (3)

5 (4) 6 (b) 7 (6)
75 - seda Api *:

4 {0} 3

21(2) 1(3)

7 (4) 6 (5) 5 (6)
76 - seda Ai *:

5 (0) 6 (1)

7(2) 1(3)

2 (4) 3 (5) 4 (6)
77 - seda Ape *:

4 (0) 31

2(2) 11(3)

7 (4) 6 (b) 5 (6)
78 - seda Ae *:

5 (0) 4 (1)

31(2) 2 (3)

11(4) 7 (5) 6 (6)
79 - seda Ap *:

5 (0) 4 (1)

3(2) 2 (3)

1(4) 7 (5) 6 (6)

* . 1- seda roma, cilindrica, menos de dos veces la seda mas larga del 6rgano sensorial.
2- seda roma, cilindrica, mdas de dos veces la seda mds larga del 6rgano sensorial.
3- seda acuminada, menos de dos veces la seda més larga del 6rgano sensorial.
4- seda acuminada, mas de dos y menos de tres veces la seda més larga del érgano sensorial.

5- seda acuminada, mas de tres veces la seda mas larga del drgano sensorial,
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6- seda cilindrica, acuminada apenas en el apice, menos de dos veces la seda mds larga del organo
sensorial.
7- seda cilindrica, acuminada apenas en el dpice, mas de dos veces la seda mas larga del drgano

sensorial,

Matriz codificada de caracteres, de las especies del grupo interno y externo.

elegans
0000000000000000110012000000000000000000000001001000000000011000100001000000001C
radiculus
000000100100000000100071000000000000000000010001.000000000000000000000120000002010
quadrimaculatus
00000000000000000000020001000000000001000000010000011.000101100000000000031200000
latimaculatus
000000000000000000000?0001000100000000000000000000000000100011000001100000000000
coecus
20020000000110100110112011011001100001010010000110010000001111000011000110200001
gnaspinius
20020000000010100110117011011001100000101010001010010000000111000011110110201002
amorimi
1012000000001010111011?2011011002101000000110011010010000001111001101110110201003
aegla
200200000001111001.10112011011001100000000110011010010000011.111011101310110001002
vazquezae
2012000000011010111011201101.2000100000000010011110010001111011001000000110101.002
lawrencei .
20020000000110100110112011111001100000000010011110010001111011001000001110301002
microphtalmus
200100100000?0100010007011111.0011001000010100000000100002107?001200000?0112?2?72721
diversus

wallacei
24221010111011100010007101011111100011000011111010011.010011111001010000002303002
bonito
33020100011011110010007101011011100001000111011110011001111000000000000003004102
christianseni
13120100010011100010117200101101010001100001001010000100001000101011.2100003304222
hennigius
13121100110011100010007101111010000011000012.010100111001101001011001001003304210
pygmaeus ’
212200000000000000011720001111011000001000110011011010001111100000000012000001000
altus

clarus
22220011010001000110112001011010010102000000001110010011?211211101011120000000000
hirtus '
220200000111000000010700011010010101010000000011100100007002111010101?000000L010
jax
122200000101001000011?00011010010101010000000011100100007007?11101010120000001000
texensis
22220000010100110111117001101001010101000000000110010000?200211101010120000304000
benitus
211201.000010000000000700011111110000110001100000600010000200200000001120000001000
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APENDICE Il

CLAVE DE IDENTIFICACION PARA LAS ESPECIES NEOTROPICALES DEL GENERO Arrhopalites,
1 - Valva anal con sedas fuertes y anchas y 4-5 espinas, Ant. IV indistintamente subdividido. (sub-
GENRIO AITROPAITES) .ovvvvireeiviiieiiir it e e 5

1' - Valva anal con sedas normales y sin espinas, Ant. |V distintamente subdividido {sub-género

NOVAITROPAITIES) ... oecvviries ittt e e 2
2 - Ant. IV con 11 subartejos, 1T+ 1 0J0S..eeinniiiini . A. wallacei.
2' - Ant. IV con menos de 11 subartejos.............. PP UTPPNN 3

3 - Ant. IV con 10 subartejos, 0+0 ojos, seda suplementar en el drgano sensorial del Ant.

|| rerreesnns e ererer s e e er et e e a e s er et s e A sp. 1 Bonito.
3' - Ant. IV con 9 subartejos, 2-F 2 0J0S...uueiieiiiniieiiniinisiierieiii s e 4
4 - Antena 2 veces el largo de la cabeza, Ant. [V tres veces el Ant. Il ........ A. hennigius.
4' . Antena 1,6 veces el largo de la cabeza, Ant, IV 2,5 el Ant. Ill............. A. christianseni.
6 - Valva anal con cuatro espinas, 1+ 1 0j0S.....couvvevciinniniiniinin, e 6
B' - Valva anal con CINCO @SPINAS......uveerviriiniiinn it erenaesrnines 8
6 - Unguis | con tunica........ B O PSR YN A. vazquezae,
6' - Unguis | Sin tUNICA. ..ovvivinriiinini i e eveeres e e 7

7 - Sedas E del dente espiniformes, 6rgano sensorial del Ant. [l con sedas Ape y Api
(01510 &: I RN RN e eNebeReeteRra s ebanregntastbhy o hanthretabnoatEs s bastabs A. gnaspinius..

7' - Sedas E del dente NOrmMalesS.......ovvuiviiriiiee i e esrasnmininenn A. lawrencei.

8 - 2+20jos, 3:2:2:2:1 sedas ventrales en el dente, apéndice empodial del unguis lll con tilamento
APICAI COMO i vieri it e ......... e A. amorimi.

8' - 141 ojos, 3:2:1:1:1 sedas ventrales en el dente, apéndice empodial del unguis It con filamento

ApPICAL ArgO0....evii it e sp. 2 Aegla.
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APENDICE i}
Figuras 1 - 71, se representan aqui las ilustraciones de las especies descritas en los resultados de este

trabajo.
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Figs. 1-8. A. gnaspinius

1) Sedas del cuerpo: a- parte anterior del grande abdomen, b~ parte
posterior del grande abdomen; 2) Ant. IV; 3) Organo sensorial del
Ant. III; 4) Quetotaxia cefdlica dorsal; 5) Tibiotarso: a- pata I,
b- pata II, c- pata III; 6) Quetotaxia dental, vista lateral; 7)
Mucrén, vista lateral; 8) Quetotaxia de la valva anal, vista

lateral.
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Figs. 9-16. A. amorimi
9) Sedas del cuerpo: a- parte anterior del grande abdomen, b- parte

posterior del grande abdomen; 10) Ant. IV; 11) Organo sensorial del
Ant, III; 12) Quetotaxia cefdlica dorsal; 13) Tibiotarso: a- pata
I, b- pata II, c- pata III; 14) Quetotaxia del dente: a- sedas
ventrales y dorsales externas, b- sedas dorsales laterales y
medianas; 15) Mucrén, vista lateral; 16) Quetotaxia de la valva

anal, vista lateral.
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Figs. 17-24., A. lawrencei

17) Sedas del cuerpo: a- parte anterior del grande abdomen, b-
parte posterior del grande abdomen; 18) Ant. IV; 19) Organo
sensorial del Ant. III; 20) Quetotaxia cefdlica dorsal; 21)
Tibiotarso: a=- pata I, b- pata II, c- pata III; 22) Quetotaxia del
dente, vista lateral; 23) Mucrén, vista lateral; 24) Quetotaxia de
la valva anal, vista lateral.
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Figs., 25-32. A. vazquezae
25) Sedas del cuerpo: a- parte anterior del grande abdomen, b-

parte posterior del grande abdomen; 26) Ant. 1IV; 27) Organo
sensorial del Ant. III; 28) Quetotaxia cefdlica dorsal; 29)
Tibiotarso: a- pata I, b- pata II, c- pata III; 30) Quetotaxia del
dente, vista lateral; 31) Mucrén, vista lateral; 32) Quetotaxia de

la valva anal, vista lateral.
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Figs. 33-40. A. hennigius
33) Sedas del cuerpo: a- parte anterior del grande abdomen, b-

parte posterior del grande abdomen; 34) Ant. 1IV; 35) Organo
sensorial del Ant. III; 36) Quetotaxia 'cefdlica dorsal; 37)
Tibiotarso: a- pata I, b- pata II, c- pata III; 38) Quetotaxia del
dente: a- sedas ventrales y dorsales laterales, b- sedas dorsales
externas y medianas; 39) Mucrdn, vista dorsolateral; 40) Quetotaxia

de la valva anal, vista lateral.
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Figs. 41-48. A. wallacel

41) Sedas del cuerpo: a- parte anterior del grande abdomen, b-
parte posterior del grande abdomen; 42) Ant. IV; 43) Organo
sensorial del Ant. III; 44) Quetotaxia cefdlica dorsal; 45)
Tibiotarso: a~ pata I, b~ pata II, c- pata III; 46) Quetotaxia del
dente, vista lateroventral; 47) Mucrdén, vista lateral; 48)
Quetotaxia de la valva anal, vista lateral.
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Figs. 49~56. A. christianseni

49) Sedas del cuerpo: a- parte anterior del grande abdomen, ol
parte posterior del grande abdomen; 50) Ant. IV; 51) Organo
sensorial del Ant. III; 52) Quetotaxia cefdlica dorsal; 53)
Tibiotarso: a- pata I, b- pata II, c- pata III; 54) Quetotaxia del
dente: a- sedas ventrales, b- sedas dorsales; 55) Mucrdn, vista
lateral; 56) Quetotaxia de la valva anal, vista lateral.
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Figs. 57-64. Sp. 1 Bonito.

57) Sedas del cuerpo: a- parte anterior del grande abdomen, b~
parte posterior del grande abdomen; 58) Ant. 1IV; 59) Organo
sensorial del Ant. III; 60) Quetotaxia cefdlica dorsal; 61)
Tibiotarso: a- pata I, b- pata II, c- pata III; 62) Quetotaxia del
dente: a- sedas dorsales externas y ventrales, b~ sedas dorsales;
63) Mucrédn, vista lateral; 64) Quetotaxia de la valva anal, vista
lateral.
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Figs. 65-71. Sp. 2 Aegla.

65) Sedas del cuerpo: a- parte anterior del grande abdomen, b-
parte posterior del grande abdomen; 66) Organo sensorial del Ant.
III; 67) Quetotaxia cefdlica dorsal; 68) Tibiotarso: a=- pata I, b-
pata II, c- pata III; 69) Quetotaxia del dente: a- sedas
laterodorsales y ventrales, b- sedas dorsales externas; 70) Mucrén,
vista lateral; 71) Quetotaxia de la valva anal, vista lateral.
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