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RESUMEN

El género neotropical Haemagogus, esta representado por especies involucradas en la
transmision de Fiebre Amarilla (FA) selvatica, virus que circula en areas boscosas de
Suramérica entre primates no humanos y marsupiales arboricolas. El objetivo fue realizar
un analisis cladistico, morfométrico y biogeografico en Haemagogus. Para la filogenia se
estudiaron 295 caracteres discretos (larva, pupa, adultos). Se incluyeron los Aedini
Heizmannia scintillans, Aedes (Och.) serratus y Ae. (Pro.) triseriatus, y como grupos
externos Johnbelkinia ulopus de Sabethini, y Anopheles pseudopunctipennis y An.
aquasalis de Anophelinae. En morfometria se digitalizaron coordenadas del ala y falosoma
en Haemagogus, y se efectudé analisis generalizado de procrustes para extraer la
conformacién y talla; estos caracteres fueron incluidos como variables continuas en los
analisis cladisticos. En biogeografia se georeferenciaron 687 registros y se emplearon
metodologias de la Biogeografia histérica y modelo de nicho ecoldgico. Los resultados
cladisticos (discretos y combinados) muestran monofilia de Aedini (Heizmannia
+Aedest+Haemagogus), e internamente, el clado serratus+triseriatus como grupo basal de
Haemagogus. Luego se observa monofilia en subgéneros Conopostegus, Haemagogus y
la seccion Splendens, mientras que Albomaculatus esta en politomia, y Tropicalis se
encuentra en parafilia respecto a este ultimo. Los analisis multivariados de las variables de
conformacién alar de las especies, no indicaron diferencias significativas; sin embargo, al
considerar los grupos Albomaculatus, Splendens y Conopostegus, se determinaron
diferencias significativas. Los nodos panbiogeograficos y las areas de Endemismo se
asociaron con Provincias de la Subregion Caribena. Sin embargo, el consenso de las
areas también incluye parte de la Provincia Napo de la Subregion Amazoénica. La
superposicion de distribuciones y los modelos de nicho sugieren que siete especies
podrian ser responsables de la transmision y mantenimiento del genotipo | de FA en

Suramérica; y otras tres, muestran distribuciones concordantes con los genotipos | y Il.

Palabras clave: Cladistica, Aedini, puntos anatdmicos de referencia, procrustes,

biogeografia histérica, modelo de nicho.
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ABSTRACT

The neotropical genus Haemagogus, it is represented by species involved in the
transmission of sylvatic Yellow Fever (FA), virus that circulates in South american primary
forests among primates, human and arboreal marsupials. The objective was to carry out
cladistic, morphometric and biogeographic analyses in Haemagogus. In phylogeny were
studied 295 discrete characters (larvae, pupae, adults); and included the Aedini
Heizmannia scintillans, Aedes (Och.) serratus and Ae. (Pro.) triseriatus, and three
outgroups: Johnbelkinia ulopus of Sabethini, and Anopheles pseudopunctipennis and An.
aquasalis of Anophelinae. In morphometry were digitized wing and phalosome coordinates
in Haemagogus, and Generalized Procrustes Analysis was made to extract the
conformation and size; these characters were included as continuous variables in the
cladistic analyses. In biogeography were georeferenced 687 records within methodologies
of historical Biogeography and ecological niche model. The cladistics results (discrete and
continuous) showed the Aedini monophyly (HeizmanniatAedes+Haemagogus) and
internally, the clade serratus+triseriatus like basal group of Haemagogus. Then was
observed the monophyly within Conopostegus, Haemagogus subgenera and the
Splendens section, while Albomaculatus was in politomy, and Tropicalis was in paraphyly
regarding this last one. The multivariate analyses of species conformation variables, didn't
show significant differences; however, significant differences were determined when
considering the groups Albomaculatus, Splendens and Conopostegus. The
panbiogeographic nodes and endemism areas were associated with the Caribbean
Subregion. However, the consense areas also includes part of the Napo Province of the
Amazon Subregion. The overlapping of distributions and the niche models suggest that
seven species could be responsible for the FA transmission and maintenance of the
genotype | in Southamerica; and other three, showed concordant distributions with the

genotypes | and Il.

Key Words: Cladistics, Aedini, landmarks, procrustes, historical biogegraphy, niche
modeling.
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INTRODUCCION

Los mosquitos (Diptera: Culicidae) son insectos holometabolos, cuya fase adulta
(hembras) juega un papel importante en la transmision de distintos organismos patdégenos
como virus, protozoarios y nematodos.

Sin embargo, las relaciones filogenéticas y patrones de distribucién en la Familia
Culicidae no han sido examinados rigurosamente, debido entre otras cosas al elevado
numero de especies mundialmente sefaladas, con 3622 especies descritas, de las cuales
752 se restringen al Neotrépico (Knight & Stone 1977; Guimaraes 1997; WRBU 2001).

Uno de los grupos mas diversos de mosquitos, corresponde a la tribu Aedini, con
1279 especies en 12 géneros. De estos, Aedes Meigen, Psorophora Robineau-Desvoidy y
Haemagogus Williston, presentan especies importantres en la transmision de arbovirus,
como: dengue, fiebre amarilla, virus del oeste del Nilo (Flavivirus), Mayaro, encefalitis
equina Venezolana, y encefalitis equina del este (Alphavirus), entre otros.

Particularmente, la Fiebre Amarilla selvatica es mantenida por monos y marsupiales
arboricolas que actuan como hospedadores, y mosquitos de los géneros Haemagogus;
siendo el humano afectado tangencialmente cuando se interna en estas areas,
ocasionando peridédicamente pequenos brotes.

Las revisiones taxondmicas mas recientes de Haemagogus, fueron realizadas por
Zavortink (1972) y Arnell (1973) para los subgéneros Conopostequs y Haemagogus,
respectivamente. En este ultimo taxdn se establecieron grupos de especies con base en
caracteres compartidos, y se determinaron las relaciones filogenéticas, asi como aspectos
del origen y dispersién de la biota. Sin embargo, estas hipdtesis no han sido puestas a
prueba mediante otras metodologias sistematicas (cladismo) y biogeograficas.

Es por ello que se plantea un estudio sistematico y biogeografico en especies de
Haemagogus, con el fin de conocer aspectos relevantes que permitan comprobar las
hipotesis evolutivas y biogeograficas de trabajos previos, con el fin de contribuir con

investigaciones epidemiologicas de los vectores de FA selvatica.
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ANTECEDENTES

1.- Haemagogus y la transmision de Fiebre Amarilla

Las hembras de los mosquitos (Diptera: Culicidae) juegan un papel importante en la
transmision de distintos organismos patdégenos. Entre los organismos mas conocidos se
encuentran los arbovirus, causantes del dengue, fiebre amarilla, virus del oeste del Nilo
(Flavivirus), Mayaro, encefalitis equina Venezolana, y encefalitis equina del este
(Alphavirus), entre otros.

La fiebre amarilla (FA) es ocasionada por cepas de Flavivirus (Flaviviridae) que
involucra humanos y vertebrados silvestres. Este arbovirus ocurre en las regiones
tropicales de Africa (principalmente Nigeria, Camerun, Liberia, Gabén, Senegal y Kenia) y
Suramérica (Brasil, Colombia, Bolivia, Peru y Venezuela) en las cuales se sefalan
anualmente mas de 5.000 y 300 casos, respectivamente; sin embargo se estima que la
verdadera incidencia es de 10 a 50 veces mayor que la registrada en los registros oficiales
(Monath 2001; Barrett & Higgs, 2006).

En Sudamérica, la FA es en dos ciclos de transmision, el selvatico (enzoodtico) y el
urbano (epizodtico). El primero, se desarrolla en bosques primarios, y secundarios y es
mantenido por monos (Alouatta, Ateles, Cebus y Pithecia, entre otros) y marsupiales
arboricolas que actuan como hospedadores, y mosquitos de los géneros Haemagogus
(vector primario) y Sabethes (vector secundario), siendo el humano afectado
tangencialmente cuando se interna en estas areas selvaticas por razones principalmente
laborales. Luego en el epizodtico, la transmision se lleva a cabo por migracion de
humanos infectados con FA silvestre a las ciudades; completandose el ciclo con
mosquitos, especificamente Aedes aegypti, que se infectan y transmiten la FA a humanos
sanos.

Muchos de los aspectos bio-ecolégicos en Haemagogus y epidemiologia de FA
selvatica, fueron dilucidados durante 1950-1960 en Panama. En este sentido el equipo
integrado por Pedro Galindo, Harold Trapido, Carl Johnson del Laboratorio Gorgas
Memorial, y Edid de Rodaniche de la Universidad de Panama, entre otros, desarrollaron
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estudios de distribucion vertical de mosquitos y seleccion de habitat (Galindo et al., 1951,
1955; Trapido & Galindo, 1957), vigilancia epidemiolégica (Galindo & de Rodaniche,
1964), y aislamientos de FA en Haemagogus y otros mosquitos (de Rodaniche et al.,
1957).

En experimentos de laboratorio, muchas de las especies de Haemagogus han sido
capaces de mantener y transmitir el virus de FA. De estas, Hg. janthinomys Dyar es sin
duda el mas importante vector y ha sido involucrado repetidamente en el ciclo enzoético.
Otras especies han sido registradas con infeccién natural: Hg. leucocelaenus (Dyar &
Shannon), Hg. capricornii Lutz, Hg. mesodentatus Komp & Kumm, Hg. albomaculatus
Theobald, Hg. soperi Levi-Castillo, Hg. equinus Theobald, Hg. celeste Dyar & Nufiez Tovar
y Hg. lucifer (Howard, Dyar & Knab). Adicionalmente Hg. janthinomys y Hg. leucocelaenus
han sido encontrados infectados naturalmente por virus llheus en Panama y Una en
Belén-Brasil, respectivamente (Anduze, 1942; Galindo et al, 1951; Arnell, 1973;
Karabatsos, 1985; Travassos da Rosa et al., 1987; Degallier et al., 1991).

Segun Valero (2003), en Venezuela la FA se ha presentado en tres focos: 1) San
Camilo en el Estado Apure, sin actividad desde 1973, aunque en 1995 el sistema de
vigilancia epidemiologica de este estado, notifico la muerte de un paciente precedente de
Saravena, Colombia. 2) Sur del Lago, en el Estado Zulia, sin actividad desde 1980 y 3)
Guayana, tras un periodo, silente desde 1980 presentd un brote en la region de Parima del
Estado Amazonas en 1998 y un caso en 1999, de un turista Estadounidense en la region
de Canaima en el Estado Bolivar. Posteriormente, Finol et al. (2008), realizan un estudio
retrospectivo de la FA durante el periodo 2003-2005, encontrado que el estado Zulia fue el
mas afectado con 25 casos, reportando mayor tasa de ataque durante el 2003, seguido de
Mérida y Monagas en 2004, y Portuguesa en 2005. El grupo etario mas afectado fue 25-44
afios, predominando el sexo masculino, mayormente al trabajador agricola. Mas
recientemente en el 2008, se han sehalado reportes de monos posiblemente infectados
con FA en caserio Piritu (limite con el estado Aragua y cercanias de San Juan de los
Morros) del Municipio Roscio - estado Guarico (Red de Sociedades Cientificas Médicas de
Venezuela 2009; OPS 2009).
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Por otro lado el virus Mayaro, es un Alfavirus zoonotico (Familia Togaviridae)
responsable de epidemias de fiebre exantematosa en Amazonia y Latinoamérica. Aunque
la tasa de muertes es baja, la Fibre Mayaro (FM) es la infeccion arboviral mas importante
en las poblaciones rurales, con un incremento de casos humanos en la Amazonia debido a
perturbaciones de los ecosistemas. La actividad de FM se describe como un ciclo
constante, que se desplaza entre vertebrados susceptibles y mosquitos, principalmente
especies de Haemagogus. Sin embargo, se desconoce el papel de reservorio de algunos
vertebrados como roedores, monos y aves. Algunos estudios serolégicos han demostrado
una alta prevalencia en monos, pero el virus solo ha sido aislado de lagartijas y marmosas.
(De Thoisy et al. 2003).

Han ocurrido pequenos brotes de FM en residentes de comunidades rurales de
Brasil, Bolivia y Peru, y la transmision aérea ha sido demostrada en laboratorio. Torres et
al. (2004), durante estudios entomoldgicos y epidemiolégicos de encefalitis equina
Venezolana (EEV) en el periodo 1997-1998 en el Estado Miranda, en las cercanias de la
Estacién Padron del INIA, reportan el primer caso de humanos infectados con FM en
Venezuela. Se desarrollé en cuatro personas pertenecientes a un mismo grupo familiar y
donde los estudios serologicos revelaron anticuerpos contra otras arbovirosis como: FA
EEV, Dengue y Oropuche. Recientemente en el 2010 se reportaron varios casos de FM en
pobladores del caserio La Estacion en el Municipio Ospino - Estado Portuguesa.

En lo que respecta al vector de FA y FM, la revisién taxonédmica mas reciente de
Haemagogus ha sido realizada por Zavortink (1972) y Arnell (1973), el primero con el
subgénero Conopostegus (4 spp y 4 formas no descritas) y el segundo con Haemagogus
(24 spp.). En Venezuela (Tabla 1), han sido reportadas 11 especies (dos de
Conopostegus y nueve de Haemagogus): Hg. celeste, Hg. equinus, Hg janthinomys, Hg.
leucelaenus, Hg. clarki, Hg. anastosionis, Hg. albomaculatus, Hg. spegazzini, Hg.
capricornii, y Hg. lucifer. (Arnell 1973; Sutil 1980; Guimaraes 1997; Navarro 1998; Liria &
Navarro 2009)
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2.- Historia taxonémica de Haemagogus Williston 1896

Williston (1896) describe el género Haemagogus con base en la especie tipo Hg.
splendens de la isla Saint Vincent. Theobald (1901) reconoce este taxon como un género
claramente definido, pero sinonimiza Hg. splendens con Culex cyaneus (= Sabethes
cyaneus) Fabricius. Luego Theobald (1903ab) agrega Hg. albomaculatus y Hg. equinus, a
partir de hembras colectadas en Guyana Britanica y Jamaica, respectivamente.

Lutz (1905) crea el género Stegoconops para Hg. capricornii, mientras que
Coquillett (1906) propone el género Cacomyia incluyendo a las especies Hg.
albomaculatus y Hg. equinus, con base en la venacion alar y longitud de los palpos
masculinos (el macho de Hg. albomaculatus no se conocia y posee palpos cortos).
Howard et al. (1913) incluyen para Stegoconops, las descripciones de genitales
masculinos y larvas de las especies: equinus, capricornii, lucifer, regalis (=albomaculatus
en parte).

Seguidamente Howard et al. (1917), reconocen el género Haemagogus y lo dividen
en dos grupos, uno conteniendo a splendens (=lucifer en parte) y albomaculatus (=regalis
en parte), y el otro con equinus y capricornii. Dyar (1921) en un intento por clarificar la
taxonomia del género, divide el taxdn en los subgéneros Stegoconops y Haemagogus, con
base en la forma de las ufas tarsales de las hembras y la longitud del palpo en los
machos.

Seguidamente, Hg. leucomelas descrita por Lutz (1904) fue colocada en el género
Aedes por Dyar & Shannon (1924), bajo el nombre nuevo Ae. leucocelaenus, por
homonimia de leucomelas. Dyar (1925) crea el subgénero Conopostegus incluyendo a
Aedes leucocelaenus, y posteriormente Edwards (1932) sugiere la sinonimia de
Conopostegus con el subgénero Finlaya.

Levi-Castillo (1951) propone el subgénero Longipalpiger de Haemagogus con base
en la longitud de los palpos masculinos, tal como fue sugerido por Antunes (1939), con
Hg. panarchys como especie tipo del subgénero. Luego Lane (1953), reconoce tres grupos
en Haemagogus que se corresponden con los subgéneros sefialados por Stone et al.
(1959): Longipalpifer con machos de palpos largos, Stegoconops con ufas tarsales
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dentadas, palpos masculinos cortos y larvas con una fila de escamas en el VIII segmento
abdominal, y finalmente Haemagogus con ufias tarsales simples, palpos masculinos cortos
y larva con parche de escamas en el VIIl segmento.

Zavortink (1972) reasigna todas las especies Neotropicales del Grupo
Leucocelaenus de Finlaya al subgénero Conopostegus con Hg. leucocelaenus como
especie tipo. Finalmente, Arnell (1973) en revision de Haemagogus, propone conservar
Conopostegus e incluir en el subgénero Haemagogus las especies sefaladas para
Longipalpifer, Stegoconops y Haemagogus. También este autor, sugiere tres secciones o
grupos para el subgénero, de manera que el género Haemagogus queda constituido como
sigue:

Género Haemagogus
Subgénero Conopostegus (4 spp.)

Haemagogus (Conopostegus) leucocelaenus (Dyar & Shannon)

Hg. (Con.) clarki (Galindo, Carpenter & Trapido)

Hg. (Con.) leucotaeniatus (Komp)

Hg. (Con.) leucophoebus (Galindo, Carpenter & Trapido)
Subgénero Haemagogus

Seccioén Albomaculatus (14 spp.)

Hg. (Haemagogus) anastasionis Dyar

Hg. (Hag.) chrysochlorus Arnell

Hg. (Hag.) spegazzinii Brethes

Hg. (Hag.) baresi Cerqueira

Hg. (Hag.) andinus Osorno-Mesa

Hg. (Hag.) nebulosus Arnell

Hg. (Hag.) capricornii Lutz

Hg. (Hag.) mesodentatus Komp & Kumm

Hg. (Hag.) janthinomys Dyar

Hg. (Hag.) albomaculatus Theobald

Hg. (Hag.) panarchys Dyar
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Hg. (Hag.) soperi Levi-Castillo
Hg. (Hag.) acutisentis Arnell
Hg. (Hag.) equinus Theobald
Seccién Splendens (9 spp.)
Hg. (Hag.) splendens Williston
Hg. (Hag.) iridicolor Dyar
Hg. (Hag.) celeste Dyar & Nufiez-Tovar
Hg. (Hag.) aeritinctus Galindo & Trapido
Hg. (Hag.) regalis Dyar & Knab
Hg. (Hag.) argyromeris Dyar & Ludlow
Hg. (Hag.) chalcospilans Dyar
Hg. (Hag.) boshelli Osorno-Mesa
Hg. (Hag.) lucifer (Howard, Dyar & Knab)
Seccion Tropicalis (1 sp.)

Hg. (Hag.) tropicalis Cerqueira & Antunes

Arnell (1973) considera los siguientes caracteres para cada una de las secciones:
Seccion Albomaculatus, la ausencia de setas en postnoto, hembras con ufas tarsales
dentadas, vena corta, machos con antenas densamente plumosas, tergito IX de genitales
masculinos con setas, gonocoxito y gonoestilo simples, larva con cinco pares de setas
ventrales en segmento abdominal X y una fila de escamas sobre el segmento VIII; Seccidn
Splendens que se caracteriza por la presencia de setas en el postnoto, hembras con uhas
tarsales simples, vena R; larga, machos con antenas poco plumosas, tergito IX de los
genitales masculinos sin setas, larva con seis pares de setas ventrales en segmento X, y
numerosas escamas en parche sobre segmento X, y finalmente en la Seccion Tropicalis,

con una combinacioén de los caracteres de las otras Secciones.
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HIPOTESIS GENERAL:

El género Haemagogus, de distribucién Neotropical, forma un grupo monofilético, donde la
clasificacion infragenérica y los patrones de distribucion, estaran soportadas con base en
el analisis cladistico de caracteres morfoldgicos tradicionales de todas las fases de vida, el
estudio morfométrico de nuevas estructuras como el ala, y a la relacidén entre evolucion de

la biota y los eventos geoldgicos en la Region Neotropical.

HIPOTESIS ESPECIFICA 1:

De acuerdo con la propuesta de Arnell (1973), ultima revision del género Haemagogus
Williston y los analisis filogenéticos realizados por Reinert et al. (2004;2006;2008;2009). El
género es un grupo natural relacionado a otros géneros de Aedini como Heizmannia
Ludlow y Aedes Meigen, presentando subdivisiones subgenéricas y sugiriendo a
Conopostegus y Haemagogus como lineas filéticas naturales. Igualmente el subgénero
Haemagogus internamente presenta tres lineas evolutivas consistentes con las Secciones
Splendens, Albomaculatus y Tropicalis, este ultimo monoespecifico. Los analisis
morfolégicos previos del género y evidencias en otros taxa [Culex (Deinocerites) spp. y
Anopheles spp.] demuestran que en algunos casos las secciones creadas a partir de
meétodos no explicitos, son artificiales y basadas en autapomorfias. De igual forma, los
grupo infra-subgenéricos monoespecificos resultan poco apoyados por sinapomorfias.

Mediante el estudio morfolégico de todas las fases de vida (larva, pupa y adulto) y la
inclusion de nuevos caracteres en este trabajo, la hipotesis sistematica propuesta sera que
el género Haemagogus es monofilético, sugiriendo segun Zavortink (1972) y Arnell (1973)
al subgénero Conopostegus como taxdon basal, mientras que el subgénero Haemagogus
como mas derivado. Las secciones no deberan mostrar monofilia, y principalmente

Tropicalis por ser un grupo monoespecifico, no debe presentar apoyo.
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HIPOTESIS ESPECIFICA 2:

La morfometria geométrica ha sido empleada como apoyo en la taxonomia de algunos
taxa de importancia médica. En Culicidae la configuracién alar muestra informacion que
permite utilizar esta herramienta para diferenciar especies. Por ello se espera que la
forma (componentes de tamano y configuracion) de estructuras como alas y genitales
masculinos en especies Haemagogus, permitira la diferenciacion de las categorias
infragenéricas, asi como en algunas especies donde la separacion mediante caracteres
tradicionales resulta dificil. Finalmente, la inclusion de estos caracteres en los analisis

filogenéticos aumentara el apoyo de los grupos monofiléticos.

HIPOTESIS ESPECIFICA 3:

De acuerdo con la monografia de Arnell (1973), el género Haemagogus de distribucion
Neotropical, se originé entre el Norte de Surameérica y el Caribe. Debido a esto, mediante
las herramientas de la biogeografia histérica, los analisis filogenéticos y la informacion
tectonica, se comprobara la hipétesis sobre el origen del taxén hacia el norte de
Surameérica, asi como eventos geoldgicos tales como la conexion del Istmo de Panama,
levantamiento de los Andes y desvio del Orinoco, que ocasionaron la divergencia y

dispersion de las especies hacia el norte y sur del Continente.
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OBJETIVO GENERAL.:

Generar una hipdtesis de la evolucion del género Haemagogus mediante el uso de

métodos explicitos y reproducibles (falseables) como herramientas sistematicas,

morfométricas y biogeograficas; relacionando el patron de evolucién del taxdn con los

aspectos epidemiolégicos de Fiebre Amarilla.

OBJETIVOS ESPECIFICOS:

1.

Proponer hipotesis filogenéticas y demostrar la monofilia para las especies del
género Haemagogus, empleando métodos cladisticos, donde se muestren las
relaciones con otros taxa de Aedini, asi como entre los subgéneros Conopostegus y

Haemagogus, y las Secciones Albomaculatus, Tropicalis y Splendens.

Investigar la utilidad de las caracteristicas de configuracion y tamafio en estructuras
morfolégicas como alas y genitales masculinos en Haemagogus, utilizando técnicas
de la morfometria geométrica, para la inclusion de estos caracteres en los estudios

sistematicos.

Proponer hipétesis biogeograficas para las especies del género Haemagogus con
base en el analisis cladistico y en los resultados panbiogeograficos, analisis de

endemismos, y modelo de nicho.
Proponer hipétesis de expansion de enfermedades virales como Fiebre Amairilla,

basado en los patrones biogeograficos y evolutivos de las especies de
Haemagogus.
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CAPITULO I:
SISTEMATICA FILOGENETICA DE HAEMAGOGUS
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I.1. Introduccién

1.1.1. Sistematica Filogenética de Culicidae

Faran (1980), y Faran & Linthicum (1981), realizaron aproximaciones a la filogenia
de los mosquitos, en particular del subgénero Nyssorhynchus Blanchard, de Anopheles
Meigen, pero sin un tratamiento cladistico. En estas revisiones ni siquiera se especifica la
forma mediante la cual estos autores llegan a obtener los arboles hipotéticos.

No obstante, con métodos cladisticos se cuenta hasta la actualidad con los trabajos
de Pape (1992) con citogenética en Anopheles (Cellia) Theobald, Wesson et al. (1992) con
tres géneros de Aedini (Haemagogus Williston, Aedes Meigen y Psorophora Robineau-
Desvoidy) usando ADN ribosomal, Besansky et al. (1994) con Anopheles gambiae Giles,
Miller et al. (1996) para el complejo Pipiens de Culex Linnaeus, ambos con ADN ribosomal
(ITS 1-2), Besansky & Fahey (1997) con “white gene” para algunos géneros de Culicidae
(incluyendo Haemagogus), Foley et al. (1998) en Anopheles de la Regién Australiana (con
secuencias del ADN mitocondrial), Navarro (2000), Navarro & Weaver (2004) con
infragrupos de Culicini y Culex (Melanoconion) con ADN ribosomal (ITS-2). Luego en
Anophelinae Krzywinski et al. (2001) empleando white gene, Sallum et al. (2002) con
ADNmt, y Marrelli et al. (2005) con ITS2 en subgéneros Anopheles'y Nyssorhynchus.

Por otro lado, en lo que respecta a los analisis, a partir de evidencia morfologica,
encontramos los trabajos de Mallampalli (1995; tesis Doctoral no publicada) donde se dio
mas importancia a los caracteres de los imagos, seguidamente Judd (1996) tomd una
mayor proporcion de los estados inmaduros. Luego Harbach & Kitching (1998) realizan
una primera aproximacién general para la familia Culicidae, utilizando caracteres de todas
las fases de vida. Thomas, et al. (1999) en Anopheles de la serie Pyretophorus del
subgénero Cellia utilizan caracteres de pupas y adultos (particularmente la armadura
cibarial de las hembras). Por otra parte, Navarro & Liria (2000) con 18 especies de Culicini
neotropicales utilizan caracteres de la morfologia bucal larval, los cuales demuestran la
monofilia del género Culex, incluyendo a Deinocerites como un infragrupo adicional, y
Sallum et al. (2000) con 64 especies de Anophelinae bajo un contexto de holomorfologia,

es decir con caracteres de fases inmaduras y adultos (machos [incluyendo genitales] y
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hembras), Harbach & Peyton (2000) en estudios del Onirion (un nuevo género de
Sabethini), sin incluir caracteres de los genitales masculinos y con informacion presentada
en Harbach & Kitching (1998). Luego, Liria (2002) y Liria & Navarro (en preparacién), en
especies de Psorophora incluyendo caracteres de las fases inmaduras y adultos, Reinert
et al. (2004; 2006; 2008) para la Tribu Aedini, el re-analisis de Harbach & Kitching (2005)
para la filogenia de Anophelinae, Collucci & Sallum (2007) para el subgénero Anopheles,
Motta et al. (2007) para el género Wyeomyia incluendo caracteres morfologicos y
enzimaticos, Harbach et al. (2007) en la descripcion del género Kimia y re-analisis de
Culicidae, y recientemente, Rossi & Harbach (2008) con descripcion del subgénero
Phytotelmatomyia de Culex y el re-analisis de Reinert et al. (2009) en Aedini.

1.1.2. Relaciones filogenéticas de Haemagogus

Belkin (1962) indica que este género es uno de los mas derivados de Aedini,
originandose en el Norte de Suramérica en areas adyacentes al Caribe, donde se presenta
en la actualidad la mayor diversidad. Posiblemente originado a partir del género Aedes,
aunque no existen elementos de los aedinos Neotropicales que muestren afinidades
obvias con Haemagogus.

Por otro lado, Arnell (1973) considera que especies de Aedes (Finlaya) del Grupo
Kochi en el Sureste de Asia y Sur del Pacifico, tienen similitudes con Haemagogus en los
genitales masculinos, particularmente en el aedeago, el proctiger, el gonocoxito
(incluyendo las escamas en el borde esternomesal), el gonoestilo, y la reduccién del
tergito IX. Aparte de las sefialadas, hay pocas caracteristicas en los adultos y fases
inmaduras que sugieran las relaciones con Haemagogus.

Edwards (1932) y Mattingly (1957) sefalaron las afinidades entre Haemagogus y
Heizmannia de distribucién Oriental. Existen muchas semejanzas que podrian relacionar
ambos géneros, como por ejemplo en los adultos, las fases inmaduras y genitales
femeninos, sin embargo, los genitales masculinos son marcadamente distintos. Las
diferencias en este ultimo caracter se asocian con la forma del aedeago y paraprocto; en
Haemagogus el aedeago es simple y el paraprocto tiene setas, mientras que en

Heizmannia el aedeago esta dividido con dos placas dentadas y el paraprocto no tiene
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setas. Segun Edwards (1932) estas diferencias en las estructuras podrian sugerir la
ancestralidad comun entre ambos géneros, y la separacion de estos en dos ramas filéticas
en Aedini.

Por otro lado, las similitudes en la ornamentacion de los adultos podrian explicarse
por convergencia. Ambos géneros ocupan el mismo nicho ecolégico: huecos de arboles e
internodos de bambues en bosques tropicales, asi como la maxima actividad durante el
mediodia. Estas caracteristicas, junto a otras como la quetotaxia reducida, escamas
metalicas, y el desarrollo de antepronoto y la coxa anterior, son compartidas por sabetinos
y el género Toxorhynchites que tienen los mismos habitats.

Como puede apreciarse las relaciones filogenéticas en Haemagogus no estan
claras y ademas carecen de un tratamiento formal donde se ponga a prueba una o varias
hip6tesis con base en los caracteres morfolégicos mencionados en los parrafos anteriores,
y el estudio de otras estructuras de las fases de vida (larva, pupa, y adultos). Por ello el
presente trabajo plantea el uso de meétodos cladisticos para inferir las relaciones

filogenéticas en especies del género Haemagogus.
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.2. Materiales y métodos

1.2.1. Material examinado

Para el estudio morfolégico, los ejemplares de Haemagogus (Tabla 1), se

obtuvieron mediante:

1.1. Caracteres suministrados en la revision de Zavortink (1972) y Arnell (1973), para los
subgéneros Conopostegus y Haemagogus, respectivamente. Para el desarrollo de una
primera hipotesis cladistica con base en la informacién de estas monografias, y poner

a prueba las relaciones de parentesco entre los grupos previamente propuestos.

1.2. Material de Museo; Se consulté la coleccion de mosquitos del Museo Nacional de
Historia Natural (USNM, Knight & Stone 1977; Guimaraes 1997), ubicada en “Museum
Support Center — Smithsonian Institution”, en Washington, Estados Unidos.
Adicionalmente, se estudiaron varias colecciones en Venezuela: La coleccion de larvas
y adultos del Laboratorio de Biologia de Vectores (LBV, Guimaraes 1997), adscrito al
Museo de Biologia de la Universidad Central de Venezuela, Caracas DC. La coleccion
de mosquitos del Laboratorio de morfologia de Insectos (Coleccion de Insectos
Vectores “Cova Garcia”: DERM, Knight & Stone 1977; Guimar&es 1997), del Instituto de
Altos Estudios en Salud Publica “Doctor Arnoldo Gabaldon”, Ministerio de Salud y

Proteccion Social - Maracay, estado Aragua.

1.2.2. Morfologia

1.2.2.1. Inmaduros

Tanto las larvas de |V estadio “Ls” provenientes de material de museo, como las de
campo (o las exuvias “Ls"); se clarificaron con la ayuda de una solucién de KOH al 10%
para disminuir el grado de esclerotizacién y eliminar la musculatura de la capsula cefalica.

Seguidamente, se retiré el exceso de KOH agregando agua, para finalmente sustituir el
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agua por etanol al 70% (deshidratacion). Las exuvias de Pupas “Ps” no necesitan aclararse
en el hidroxido de potasio.

Luego, las muestras se sometieron a una deshidratacion en bateria de alcoholes
(70%, 75%, 85%, 90%), colocandose después en portaobjetos (uno para cada individuo a
disecar) con medio Hoyer (hidrato de cloral + acido lactico + glicerina + agua destilada).
Seguidamente se realiz6 la diseccidn de las partes bucales larvales (mandibulas, maxilas,
dorsomentdn y labiohipofaringe) en la busqueda de nuevos caracteres de importancia
filogenética segun el procedimiento sefalado por Harbach & Peyton (1993) y montaje del
resto del cuerpo, con las modificaciones de Pérez & Navarro (1996), y Liria & Navarro
(1999).

Por ultimo, las laminas se colocaron a temperatura ambiente para el secado del
medio. Al cabo de una semana se colocara el medio definitivo (euparal + xilol) y el
cubreobjeto. Luego se colocaron en la estufa (50-60°C), por dos semanas. Con estos
montajes se estudid la morfologia bucal larval, quetotaxia larval y pupal segun la
nomenclatura propuesta por Harbach & Knight (1980) y McAlpine et al. (1981), bajo el

microscopio de compuesto.

1.2.2.2. Adultos

Los ejemplares obtenidos de colecciones asociadas y provenientes de las distintas
colectas, se montaron en alfileres para su posterior estudio bajo una lupa estereoscopica y

utilizando una luz fria.

1.2.2.2.1. Genitales masculinos

Segun las modificaciones realizadas a la técnica de montaje sugerida por Cova-
Garcia (1961); Con una microtijera especial o aguja de diseccion, se realiz6 un corte al
nivel del octavo (VIIl) segmento abdominal colocando la seccién cortada en una capsula o
vidrio de reloj con KOH al 10%. Posteriormente se colocara en la estufa para aclarar los
genitales. Seguidamente se retir6 el exceso de KOH agregando agua, para finalmente
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sustituir el agua por etanol al 70% (deshidratacion). Luego, las muestras se someten a una
deshidratacion en bateria de alcoholes (70%, 75%, 85%, 90%), colocandose después en
portaobjetos (uno para cada individuo a disecar) con medio Hoyer. Seguidamente se
realizd la diseccidn de los genitales: Gonocoxitos, aedeago y noveno tergito. Luego de
secado en medio Hoyer a temperatura ambiente, se coloca el medio definitivo (euparal +
xilol) y el cubreobjeto. Posteriormente las laminas son colocadas en una estufa (50-60°C)
para el secado del medio permanente. Finalmente, se estudié la morfologia segun la
nomenclatura propuesta por Harbach & Knight (1980) y McAlpine et al. (1981), bajo el

microscopio de compuesto.

1.2.2.2.2. Genitales femeninos

Se siguid el protocolo sugerido por Reinert (2000a): En montajes de alfileres, las
hembras son observadas bajo la lupa para detectar la condicion del abdomen (ultimos
segmentos): cilindrico, comprimido lateralmente o aplanado dorsoventralmente. Luego se
coloca el ejemplar en una camara humeda para facilitar la diseccion. Seguidamente, se
corta con microtijeras especiales (las mismas que para los genitales masculinos) desde el
VIl segmento, colocandose en un tubo de ensayo con 1 ml de KOH 10% o NaOH 10%
(precalentado). El tubo es transferido a bafio Maria por 10-14 minutos (el tiempo esta
relacionado al grado de esclerotizacién). Luego, con la ayuda de una pipeta el ejemplar se
colocod en una placa de porcelana con acido acético al 5% durante 5-10 minutos, para
neutralizar el KOH. Posteriormente el ejemplar fue colocado en un recipiente con fenol
(para retirar el exceso de acido acético) por 30-60 minutos. Seguidamente se realizé una
preparacion permanente con Euparal donde se realiza la diseccion, separando el
segmento VIII del VII. En el VIII segmento se separo el tergo y esterno, y finalmente se
disectaron las demas estructuras; capsulas espermatecales, tergo IX, etc. Por ultimo, la
lamina se coloca en una estufa a 47°C durante 6-8 horas y luego se agrega una o dos
gotas de balsamo de canada y el cubreobjeto. Finalmente las laminas son nuevamente

colocadas en la estufa, esta vez por 30 dias. Se estudi6 la morfologia segun la
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nomenclatura propuesta por Harbach & Knight (1980), McAlpine et al. (1981) y Reinert

(2000a), bajo el microscopio de compuesto.

1.2.3. Analisis cladistico

A partir del estudio morfolégico realizado, se construyé una matriz de taxa por
caracteres. Seguidamente se seleccionaron varios taxa como grupos externos y
hermanos, utilizando como referencia el arreglo obtenido por Harbach & Kitching (1998),
en donde Heizmannia Ludlow se muestra como posible grupo hermano de Haemagogus.
A partir de este resultado, en el analisis se incluyeron a los Aedini Heizmannia scintillans
Lodlow, Aedes (Ochlerotatus) serratus y Aedes (Protomacleaya) triseriatus, y como grupos
externos Johnbelkinia ulopus de Sabethini, y Anopheles pseudopunctipennis y An.
aquasalis de Anophelinae. Para enraizar las soluciones mas parsimoniosas u optimas, se
empled An. aquasalis.

Se utilizd el programa de parsimonia TNT (Goloboff et al. 2003; 2008) para la
busqueda heuristica de soluciones Optimas, siguiendo el método propuesto para menos de
100 taxa (Goloboff 1999): Creacion de arboles de Wagner con secuencias de adicion al
azar de los taxa o RAS ("Random Addition Sequences"), con combinacién de
permutaciones de ramas tipo TBR (“Tree Bisection Reconnection”). En el caso de la matriz
de Haemagogus se realizaron 1000 RAS + TBR, y en cada réplica se almacenaron 50
arboles. Este método permite evaluar 6ptimos locales en distintos puntos de inicio, y con
ello "saltar" entre posibles islas de arboles, y eventualmente encontrar el 6ptimo global.
(Maddison 1991; Wiley et al. 1991; Goloboff 1996b;1998)

En los cladogramas Optimos se mapearon utilizando TNT y WINCLADA (Nixon,
1999a) los caracteres sinapomorficos, autapomaorficos y las homoplasias, y se calcularon
los indices de consistencia (grado de homoplasia) y retencion (grado de sinapomorfia
aparente) para cada caracter y para el/los arbol(es). Finalmente se realizdé el consenso
estricto para resumir la informacion no contradictoria de los grupos monofiléticos

presentes.
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1.2.4. Estimacidén del soporte de grupos

Utilizando TNT, se realizaron dos tipos de pruebas para el soporte de grupos:
Jacknifing y Relative Fit Diference o RFD (Farris et al. 1995; Goloboff 1998; Kitching et al.
1998; Goloboff & Farris 2001).

En el Jacknifing se eliminaron por remocién independiente y al azar ciertos
caracteres. Cada una de estas remociones con probabilidad de 0,36 (o 1/e), permiten
evitar la influencia de autapomorfias y caracteres irrelevantes, y hacen las frecuencias de
grupos estén acordes con las del “bootstrap”, segun recomendacion de Farris et al. (1995:
115). Mediante este proceso se crearon 1000 pseudo-matrices, que fueron analizadas en
la busqueda de las soluciones mas parsimoniosas con los métodos comunes (RAS +
TBR).

El RFD se calculé como, RFD = F - C/F, donde F es largo del arbol con el grupo,
y C es el largo sin el grupo. Un RFD = 0, indica que el grupo no tiene soporte alguno, y por
el contrario si RFD = 1, el grupo esta completamente soportado (no contradictorio). Esta
medida es similar al Soporte de Bremer (BS), en donde se comparan arboles 6ptimos y
suboptimos. Sin embargo, este método es superior al BS, debido a que varia entre 0 - 1,y
provee una medida de la cantidad de evidencia contradictoria/no-contradictoria. Por
ejemplo, un RFD de 0,25 en la rama, indica que existe un 75% de evidencia contradictoria.
En el caso de la matriz de Haemagogus, se almacenaron arboles subéptimos con 5 pasos
adicionales y busquedas de 1000 rondas de RAS + TBR, y manteniendose en memoria un
maximo de 200.000 arboles.
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.3. Resultados

.3.1. Datos discretos

El analisis cladistico realizado a la matriz de 195 caracteres discretos, obtuvieron 15
arboles (Figura 1) de minima longitud (L=507 pasos) e indices de consistencia y retencion,
IC=0,43 e IR=0,62, respectivamente. Estos arboles fueron encontrados en 820 de las 1000
réplicas, con lo cual se exploraron 41.266.318 re-arreglos. En el consenso estricto (Figura
2) se muestra la monofiia de Aedini (Heizmannia + Aedes + Haemagogus), e
internamente, el clado de Aedes (serratus + triseriatus) como grupo hermano del clado
que contempla a las especies de Haemagogus. Y posteriormente el clado que incluye a
las especies del Subgénero Conopostegus se aprecia como grupo hermano del clado que
contempla a las demas especies de Haemagogus. Luego en Conopostegus, clarki se
muestra como grupo hermano del clado leucotaeniatus + leucocelaenus, mientras que en
Haemagogus se aprecian seis especies (equinus + albomaculatus + panarchys + soperi +
tropicalis + acutisentis) formando politomia basal con tres clados: el primero con
anastasionis + spegazzinii, el segundo incluye a capricornii + (nebulosus + andinus) +
(janthinomys + mesodentatus), y finalmente, el tercero con dicotomia basal (splendens +
celeste), seguida de un clado que incluye una tricotomia (argyromeris + chalcospilans +
iridicolor) y dos grupos: regalis + lucifer y boshelli + aeritinctus.

En el mapeo de caracteres para uno de los arboles mas parsimoniosos (Figuras 43
y 44), se apecia la siguiente distribucién de sinapomorfias:

Nodo Aedini (Heizmannia + Aedes + Haemagogus). Caracter 1 Largo de seta 1A
(larva), con ocurrencia independiente en varios taxa: 0 — 1, Caracter 8 Desarrollo de seta
6C (larva): 0 — 1, Caracter 10 Desarrollo de seta 7C: 0 — 1, Caracter 11 Posicion de seta
12C (larva): 1 — 0, Caracter 26 Largo de seta 71 (larva): 0 — 1, Caracter 48 Desarrollo de
la seta 2VIII (larva): 1 — 0, Caracter 53 Peine (larva): 0 — 1, Caracter 74 Posicién de la
seta 2Il (pupa), con ocurrencia independiente en varios taxa: 0 — 1, Caracter 88 Posicidon
de la seta 6VIl (pupa): 0 — 1, Caracter 97 Escamas interoculares (hembra): 0 — 1,
Caracter 124 Escamas paratergales (hembra): 0 — 1, Caracter 127 Setas prespiraculares
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(hembra): 1 — 0, Caracter 142 Femur posterior con escamas palidas dorsales y/o
anteriormente a su apice (hembra): 0 — 1, Caracter 143 Escamas en tibia posterior
(hembra): 1 — 0, Caracter 152 Escamas en lateroterguito (hembra): 0 — 1, Caracter 158
Setas del tergo (genitales femeninos): 0 — 1, Caracter 172 Setas en esterno X (genitales
masculinos): 0 — 1, Caracter 187 Desarrollo del claspete (genitales masculinos), con
ocurrencia independiente en varios taxa: 0 — 1.

Nodo Aedes + Haemagogus: Caracter 12 Desarrollo de seta 13C (larva): 1 — 0,
Caracter 34 Desarrollo de seta 71l (larva): 0 — 1, Caracter 87 Posicidén de seta 3VI (pupa):
0 — 1, Caracter 145 Ungues posteriores (hembra): 0 — 2, Caracter 148 Ungues mediales
(macho), con ocurrencia independiente en varios taxa: 0 — 2, Caracter 175 Superficie
mesal del Gonocoxito (genitales masculinos): 1 — 0, Caracter 180 Unién entre el
Gonoestilo y Gonocoxito (genitales masculinos): 1 — 0, Caracter 188 Desarrollo de
filamentos del claspete (genitales masculinos): 0 — 3.

Nodo Haemagogus (Conopostegus + Haemagogus): Caracter 35 Desarrollo de seta
8ll (larva): 1 — 0, Caracter 41 Desarrollo de seta 3VII (larva): 1 — 0, Caracter 46 Largo de
seta 1VIII (larva), con ocurrencia independiente en An. aquasalis, y perdida en Hg.
tropicalis, Hg. albomaculatus, Hg. lucifery Hg. regalis: 1 — 2, Caracter 72 Largo de seta 6l
(pupa): 1 — 0, Caracter 73 Desarrollo de seta 1ll (pupa), con ocurrencia independiente en
varios taxa: 1 — 0, Caracter 96 Escamas erectas de la cabeza (hembra): 1 — 0, Caracter
162 Posicion de setas en la insula (genitales femeninos), con ocurrencia independiente en
An. aquasalis: 0 — 1, Caracter 179 Gonocoxito con fila o parche de escamas anchas a
moderadamente anchas sobre el area mesal de superficie ventral (genitales masculinos):
0—1.

Nodo Conopostegus: Caracter 63 Esclerotizacién para soporte de seta 4X (larva),
con ocurrencia independiente en varios taxa: 2 — 3, Caracter 109 Escamas del escuto
(hembra), con ocurrencia independiente en An. aquasalis: 1 — 2, Caracter 110 Area
acrostical anterior con banda de escamas palidas (hembra), con ocurrencia independiente
en An. aquasalis y An. pseudopunctipennis: 0 — 1, Caracter 158 Setas del tergo (genitales
femeninos), con ocurrencia independiente en varios taxa: 1 — 0, Caracter 170 Setas del
tergo IX (genitales masculinos), con ocurrencia independiente en varios taxa: 1 — 0,
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Caracter 191 Aedeago con dos placas esternales (genitales masculinos): 0 — 1. Nodo
leucotaeniatus + leucocelaenus, con Caracter 76 Posicion de seta 3ll (pupa), con
ocurrencia independiente en varios taxa: 0 — 1, Caracter 117 Area prescutelar con
escamas palidas en el margen mesal de las setas (hembras), con ocurrencia
independiante en Ae. triseriatus, An. aquasalis y An. pseudopunctipennis: 0 — 1, y
Caracter 156 Desarrollo del esterno VIII (hembra): 3 — 2.

Nodo Haemagogus: Caracter 1 Largo de seta 1A (larva), con ocurrencia
independiente y pérdidas en varios taxa: 1 — 0, Caracter 5 Largo de seta 4C (larva), con
ocurrencia independiente en An. aquasalis y Ae. serratus: 1 — 0, Caracter 16 Largo de
seta 4P (larva), con ocurrencia independiente en Ae. triseriatus: 1 — 0, Caracter 81 Largo
de seta 61l (pupa), con ocurrencia independiente en Hg. leucocelaenus y pérdidas en Hg.
janthinomys, Hg. nebulosus, Hg. regalis y Hq. iridicolor: 1 — 0, Caracter 85 Largo de seta
5V (pupa): 1 — 0, Caracter 103 Antepronoto (hembra), con ocurrencia independiente en
Hz. scintillans: 1 — 0, Caracter 139 Escamas postprocoxales (hembra), con ocurrencia
independiente en Hz. scintillans: 0 — 1, Caracter 168 Escamas alargadas en tergito VIII
(genitales masculinos), con ocurrencia independiente en An. aquasalis y pérdidas en
varios taxa: 0 — 1.

Nodo que incluye a splendens + celeste + argyromeris + chalcospilans + iridicolor +
regalis + lucifer + boshelli + aeritinctus, con Caracter 64 Setas precratales (larva), con
ocurrencia independiente en Hz. scintillans, Ae. serratus y Ae. triseriatus: 0 — 1, Caracter
121 Setas del postnoto (hembra): 0 — 1, Caracter 145 Ungues anteriores (hembra), con
ocurrencia independiente en los grupos externos y Hz. scintillans: 2 — 0, Caracter 158
Setas del tergo (genitales femeninos), con ocurrencia independiente en especies de
Conopostegus, An. aquasalis y Jo. ulopus: 1 — 0, y Caracter 170 Setas del tergo IX
(genitales masculinos), con ocurrencia independiente en las especies de Anopheles y
Conopostegus: 1 — 0. Luego el Nodo que contempla a las especies argyromeris +
chalcospilans + iridicolor + regalis + lucifer + boshelli + aeritinctus, con Caracter 85 Largo
de seta 5V (pupa), con ocurrencia independiente en varios taxa: 0 — 1, Caracter 125
Escamas postpronotales (hembra), con ocurrencia independiente en Hg. tropicalis, An.
aquasalis y An. pseudopunctipennis: 1 — 0, Caracter 173 I6bulos apicales dorsomesales
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(genitales masculinos), con ocurrencia independiente en Ae. serratus: 0 — 1, Caracter 174
l6bulos basales dorsomesales (genitales masculinos), con ocurrencia independiente en
varios taxa: 0 — 1. Y finalmente el Nodo regalis + lucifer soportado por el Caracter 46
Largo de seta 1VIII (larva), con ocurrencia independiente en varios taxa: 2 — 1, y Caracter

188 Desarrollo de filamentos del claspete (genitales masculinos): 3 — 4.

1.3.2. Soporte de grupos

Los soportes de grupos con Jacknifing y RFD (Figura 2) indicaron varios clados con
apoyo mayor o igual al 50% y 0,50, respectivamente. De estos grupos, se destacan: Aedini
(85%; RFD=1,00), Conopostegus (67%; RFD=0,50), leucotaeniatus + leucocelaenus
(61%), Haemagogus (52%), andinus + nebulosus (52%; RFD=0,67), janthinomys +
mesodentatus (50%), splendens + celeste + argyromeris + chalcospilans + iridicolor +
regalis + lucifer + boshelli + aeritinctus (72%), argyromeris + chalcospilans + iridicolor +

regalis + lucifer + boshelli + aeritinctus (72%), y el clado regalis + lucifer (58%; RFD=1,00).
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.4. Discusion

Tradicionalmente los géneros Haemagogus y Heizmannia han sido considerados
relacionados, debido a similitudes entre los adultos de ambos taxa. Sin embargo, esta
interpretaciéon ha sido explicada por la convergencia de los habitat larvales que estos
explotan (huecos de arboles e internodos de bambu), asi como los ritmos dirunos de
actividad en los adultos (Arnell 1973).

Mas recientemente, Harbach & Kitching (1998: 352) sefialan que Heizmannia +
Zeugnomyia forma un grupo hermano con el clado Haemagogus + Armigeres + Udaya +
Aedes + Eretmapodites + Opifex + Psorophora + Mansoniini; con base en dos
sinapormorfias (p. 356): setas presentes en bajo mesepimero (caracter 60: 0 —1, con seis
ocurrencias) y base de la coxa posterior mas o menos en linea con el margen dorsal del
mesomeron (caracter 70: 0 — 1, con tres ocurrencias).

En el analisis cladistico aqui realizado a las especies de Haemagogus, se
emplearon caracteres discretos similiares a los contemplados en estudios previos de
Aedini (Reinert et al. 2004; 2008; 2009). El consenso estricto es congruente con las
hipoétesis previas, en cuanto a la ubicacién de Heizmannia (Heizmannia) scintillans, Aedes
(Ochlerotatus) serratus y Aedes (Protomacleaya) triseriatus, respecto a las especies de
Haemagogus. En Reinert et al. (2004: 316-317) se obtiene el siguiente arreglo: un clado
con varios taxa y especies de Heizmannia (incluyendo a scintillans) y otro clado con
triseriatus + Hg. (Con.) + Hg. (Con.) + Hg. (Hag.). Mientras que en Reinert et al. (2008: 45-
46) se aprecia un clado con varios taxa y serratus, y otro clado con ftriseriatus +
Haemagogus (ambos subgéneros) y otros taxa. Y finalmente en Reinert et al. (2009: 747-
748) se observan dos clados: El primero con serratus + triseriatus + Haemagogus (ambos
subgéneros) y otro con especies de Heizmannia (incluyendo scintillans) y otros taxa.

Aun cuando estos estudios contemplaron a la mayoria de géneros y subgéneros de
Aedini, con mas de 200 especies; solo se incluyeron cuatro especies de Haemagogus:
splendens, equinus, leucotaeniatus y leucocelaenus. No obstante, las topologias de
Reinert et al. (2004; 2006; 2008; 2009), se asemejan a los resultados presentados en este

estudio, en donde se muestra la cercania del clado Haemagogus y especies de los
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subgéneros de Aedini: Ochlerotatus, Finlaya, Howardina, Kompia, Abraedes 'y
Protomacleaya. En este sentido, Arnell (1973: 6) distinguio la similaridad de los genitales
masculinos, entre Haemagogus y las especies del sureste de Asia del Grupo Kochi de Ae.
(Finlaya). Particularmente, las escamas especializadas del gonocoxito se ubican
distalmente en el margen esternomesal. No obstante, este autor sugiere que tales
evidencias en adultos y otras en las fases inmaduras, no son suficientes para proponer
relaciones con Haemagogus. En el analisis cladistico realizado a las especies de
Haemagogus, la presencia del caracter 179 (Gonocoxito con fila o parche de escamas
anchas a moderadamente anchas sobre el area mesal de superficie ventral), es una
sinapomorfia para este taxon, con excepcidon de Hg. nebulosus donde no hay descripcidon
del macho, y por lo tanto fue codificado como "?".

Mas recientemente, Reinert et al. (2009: 739) en el estudio de Aedini, indican la
presencia de setas en el gonocoxito en Haemagogus y especies anteriormente asignadas
al Subgénero Finlaya de Aedes (sensu Reinert et al. 2004; 2006; 2008): Finlaya kochi
(Donitz), Fi. poicilia Theobald, Gilesius pulchriventer (Giles), Danielsia harperi (Knight),
Danielsia albotaeniata Leicester, Downsiomyia nivea (Ludlow), Do. leonis (Colless) y
Diceromyia furcifer (Edwards). Paralelamente el arbol mas parsimonioso (Reinert et al.,
2009: 747), muestra el clado: (Finlaya + Danielsia) + (Downsiomyia + Haemagogus).

En cuanto a la clasificaciéon infragenérica, Dyar (1925) cre6 el subgénero
Conopostegus de Aedes para incluir a leucocelaenus, posteriormente Edwards (1932)
consideré esta especie como parte de Ae. (Finlaya). Luego Zavortink (1972: 115-116)
reasigna a esta especie y otras del grupo Leucocelaenus al subgénero Conopostegus,
sugiriendo que este taxdon debe incluirse provisionalmente en el género Haemagogus
debido a la similaridad con los subgéneros Longipalpifer y Stegoconops (Dyar 1921;
Antunes 1939; Levi-Castillo 1951).

Zavortink (1972: 115) y Arnell (1973: 20) consideran que Conopostegus retiene
caracteres primitivos no presentes en las especies mas derivadas de Haemagogus, como
por ejemplo: ausencia de colores metalicos en el escuto y escutelo, el desarrollo de setas

preescutelares y postespiraculares en los adultos, y en los genitales masculinos, la
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ausencia de escamas o setas especializadas en el margen distal del tergito VIII, asi como
la ausencia de esclerotizacion dorsal del aedeago.

Reinert et al. (2004: 316), sefialan que el subgénero Conopostegus forma un grupo
parafilético (junto a especies de Haemagogus) soportado por el caracter homoplasico 71
(Largo de la seta pupal 6-Il menor o igual que la 7-ll). Sin embargo estos autores, en el
estudio del 2006 para las especies de Finlaya, muestran la monofilia para ambos
subgéneros (p.31-33): Conopostegus soportado por caracteres homoplasicos 82(2),
107(1), 132(1) y 213(1), y Haemagogus por los caracteres apomorficos 126 (Adulto con
antepronotos aproximados) y 138 (Adulto sin setas preescutelares), y homoplasicos 7(0),
12(0), 98(0), 137(1), 149(0), 156(0), 171(1), 172(1), 196(1) y 216(1).

En el analisis de las especies de Haemagogus, el largo de la seta 6-ll en la pupa
(caracter 81; 6 pasos) menor o igual a la 7-Il, se presenta en la mayoria de las especies
del género con excepcion de clarki, leucotaeniatus, nebulosus, janthinomys, iridicolor y
regalis, mientras que los antepronotos aproximados (caracter 103; 2 pasos) se presenta
en especies del subgénero Haemagogus y Heizmannia scintillans, y la ausencia de setas
preescutelares (caracter 116; 3 pasos) es caracteristico de Anopheles aquasalis, Hz.
scintillans y especies del subgénero Haemagogus. Particularmente, Conopostegus es
soportado por seis caracteres homplasicos (uno en la larva, tres en la hembra y dos en
genitales masculinos), mientras que el clado de Haemagogus solo es apoyado por cuatro
caracteres homoplasicos (dos en la larva y dos en la hembra), de los cuales uno de estos
hace referencia a los antepronotos aproximados.

Tradicionalmente el género Haemagogus incluia a las especies de tres subgéneros
Haemagogus, Stegoconops y Longipalpifer (Dyar 1921; Antunes 1939; Levi-Castillo 1951;
Lane 1953). Segun esta clasificaciéon, Haemagogus se diferenciaba por la presencia de
ufas simples en las hembras, palpos cortos en los machos y larva con peine del VIii
formando un parche de varias hileras, seguidamente Longipalpifer con palpos largos en
los machos, y finalmente Stegoconops por la presencia de ufias dentadas en las hembras,
palpos cortos en machos, y larva con peine del VIll formado por una sola hilera. Sin
embargo, Arnell (1973: 6) considero injustificada la propuesta de estas categorias, debido
a la inclusion de Conopostegus, y a las diferencias en orden de magnitud que tendria
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dividir a las especies restantes de Haemagogus. Por ello sugiere tres secciones:
Albomaculatus (que contempla a las especies de Stegoconops 'y Longipalpifer), Splendens
(a las especies de Haemagogus) y Tropicalis con una especie que combina caracteres de
las secciones anteriores. De igual forma este autor indica (p. 22) que las especies de
Longipalpifer no forman un grupo monofilético debido a que los palpos masculinos largos
se presentan en tres lineas filéticas separadas.

Los resultados cladisticos del presente estudio invalidan tanto la propuesta de los
subgéneros Stegoconops y Longipalpifer sensu Dyar (1921) y Levi-castillo (1951), como
las secciones Albomaculatus y Tropicalis sensu Arnell (1973). El consenso estricto de los
15 arboles mas parsimoniosos, solo muestra monofilia en Conopostegus, Haemagogus y
la seccidén Splendens, mientras que Stegoconops y Longipalpifer se ubican en politomia, y
la seccién Tropicalis se encuentra en parafilia respecto a Albomaculatus. De igual forma
en especies de Haemagogus y otros taxa, se presentan caracteres como larva con peine
del VIII con hilera simple o formando un parche (caracter 50; 2 pasos), palpos cortos o
largos en los machos (caracter 101; 5 pasos) y ufias simples o dentadas en las hembras
(145; 2 pasos). En este sentido se sugiere eliminar las secciones Albomaculatus,
Tropicalis y Splendens, y retener la clasificacion subgenérica de Conopostegus vy
Haemagogus.

En cuanto a las relaciones filogéneticas en Conopostegus, Zavortink (1972: 116)
indicé que Hg. (Con.) leucotaeniatus 'y Hg. leucophoebus poseen caracteristicas unicas en
genitales masculinos y larva, que no sugieren relaciones entre estos taxa, e inclusive con
Hg. leucocelaenus y Hg. clarki. Sin embargo, los resultados sefialan a leucocelaenus y
leucotaeniatus como mas relacionados (Figuras 43 y 44), con base en tres sinapomorfias:
Seta pupal 3-ll medial o al mismo nivel que 2-Il (Caracter 76), hembras con area
prescutelar de escamas palidas en el margen mesal de las setas (117) y hembras con
esterno VIII esclerotizado y linea longitudinal media poco pigmentada (156). Este ultimo
caracter fue sefalado por Reinert (2002: 21), en la revision de estructuras genitales en
Aedini: Heizmannia, Haemagogus y Armigeres. El esterno VIII en leucocelaenus y
leucotaeniatus muestra una banda delgada medial poco pigmentada, mientras que en
clarkiy las especies restantes de Haemagogus, esta linea no se presenta.
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La seccion Tropicalis incluye a una sola especie (Hg. tropicalis) con distribucion
restringida, y fue definida por Arnell (1973: 6 y 67) debido a que los adultos comparten
caracteres con Albomaculatus, mientras que la larva y los genitales masculinos retienen
caracteres de la seccion Splendens. El consenso estricto (Figura 2) muestra a tropicalis en
politomia con varias especies de Albomaculatus, y en uno de los arboles mas
parsimoniosos (Figuras 43 y 44) se aprecia a soperi y tropicalis en un clado soportado por
tres caracteres: espiculas del peine en segmento larval VIl (caracter 52), escamas del
tergito VIII de genitales masculinos (caracter 168), y largo de uia gonoestilar de los
genitales masculinos (caracter 184). En cuanto a soperi, este autor sugiere la relacion
respecto a acutisentis y su inclusion en el complejo Soperi (p. 57). Estas especies se
diferencian con base en la distribucion de las setas en el gonocoxito y la forma de las
escamas del VIl segmento larval. No obstante uno de los arboles mas parsimoniosos
muestra a acutisentis como relacionado a un clado que agrupa a seis especies y soperi +
tropicalis; mientras que en el consenso estricto (Figura 2) se sefiala a soperi y acutisentis
en politomia con cuatro especies.

Seguidamente, Arnell (1973: 55) sugiere que Hg. panarchys es el taxén mas
inusual, por lo cual no se relaciona con otros taxa y propone que esta especie es un relicto
en el subgénero que comparte caracteristicas con Conopostegus: machos con palpos
largos y ufas dentadas, desarrollo de quetotaxia toracica y separacion de los ojos.
Contrariamente, el arbol mas parsimonioso muestra a panarchys relacionado con el clado
que contempla las especies: nebulosus, andinus, capricornii, janthinomys y mesodentatus,
con base en la posicion de la seta larval 7-C (caracter 9).

El clado que incluye a nebulosus y otras especies (Figura 44) es soportado por tres
caracteres: seta larval 12-| (28) ausente, protuberancia esclerotizada que soporta a la seta
4-X (63), e indice gonoestilo/gonocoxito (186) menor de 0,40). Seguidamente nebulosus y
andinus comparten tres caracteres: Seta larval 1-A mas larga que 3,1 veces el ancho en
su punto de insecién (1), seta larval 5-C ramificada, y seta pupal 1-ll con mas de cinco
ramas. Arnell (1973: 35) propuso que ambas especies conforman el complejo Andinus,
sugiriendo a su vez que andinus podria relacionarse con baresi del complejo Anastasionis.

Sin embargo otros miembros del complejo, como anastasionis y spegazzinii fueron
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utilizados en los analisis filogenéticos, y ninguno de los arboles parsimoniosos mostraron a
estas especies relacionadas con andinus. En cuanto a la relacion entre nebulosus y
andinus, Arnell (1973: 36) no realiza consideraciones morfologicas, y solo se restringe a
separarlos mediante la coloracion oscura en cabeza, torax y abdomen de la hembra,
numero de ramas en seta 4-X de la larva, y largo del sifon.

En el caso del clado que contempla a janthinomys y mesodentatus, este es
apoyado por cinco caracteres: Seta larval 7-C aproximadamente al mismo nivel de la 5-C
(9), seta larval 5-P simple (18), seta pupal 2-VI medial o al mismo nivel que la 1-VI (86),
presencia de escamas en cercos femeninos (164), y espiculas del Aedeago en un proceso
proximal tipo "pico" (190). Arnell (1973: 49) considera la relacion entre ambos taxa debido
al tegumento espiculoso de las larvas y por el desarrollo del apice del Aedeago. Por otro
lado, la taxonomia de janthinomys y capricornii han sido complejas, debido en parte a la
similitud entre adultos y larvas (Arnell 1973: 40). Sin embargo los resultados cladisticos,
particularmente la presencia de ramificaciones en la seta pupal 3-1l (caracter 83) en
capricornii, asi como la posicién en tricotomia con los clados nebulosus+andinus vy
Jjanthinomys+mesodentatus y diferencias de los genitales masculinos, sustenta la
propuesta de considerar a janthinomys 'y capricornii especies validas.

Seguidamente el clado que contempla a las especies de la Seccion Splendens
(Figura 2) splendens, celeste, argyromeris, chalcospilans, iridicolor, regalis, lucifer, boshelli
y aeritinctus, es soportado por seis caracteres (Figuras 43 y 44). presencia de setas
precratales en la larva (64), seta pupal 3-1l medial a la seta 2-1l (76), setas inconspicuas en
postnoto (121), hembra con ufias simples en patas anteriores (145), ausencia de setas en
tergo de los genitales femeninos (158), y ausencia de setas en tergo IX de los genitales
masculinos (170). Arnell (1973: 70) sefala que estos taxa son los mas derivados, debido a
caracteres en los adultos como: presencia de setas en el postnoto, uias tarsales simples
en hembras, palpos masculinos cortos, y desarrollo inusual de estructuras de los genitales
masculinos. Mientras que los caracteres larvales retienen informacién primitiva:
Numerosas espiculas en peine del VIII segmento y desarrollo de las setas 4-X.

Arnell (1973: 72) sugiere a celeste como mas relacionado a splendens, con base en

la similaridad en genitales masculinos y diferencias morfologicas en larvas vy
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ornamentacion de las hembras. Seguidamente para chalcospilans, este autor indica (p. 95)
que es una de las mas derivadas del subgénero debido a caracteres del adulto como:
genitales masculinos con escamas lanceoladas circulares en el el gonocoxito y ufas
tarsales anteriores con diente submedial obtuso. Mientras que en la larva retiene algunos
caracteres primitivos como el desarrollo de la seta 4-X y escamas del VIII abundantes (>
75) formado un parche. Seguidamente, argyromeris se relaciona con el clado de regalis +
lucifer e iridicolor y boshelli + aeritinctus con base en tres caracteres de los genitales
masculinos: Gonoestilo largo con regiéon distal expandida (181), gancho gonoestilar
insertado a cierta distancia del apice del gonoestilo (183) y gancho gonoestilar espatulado
(185). Arnell (p. 91) propone que las relaciones entre argyromeris y otras especies no son
claras, sin embargo comparte con el Complejo Regalis (lucifer, iridicolor, aeritinctus y
regalis) similaridad en la larva y genitales masculinos (Ej: gonoestilo expandido y gancho
gonoestilar espatulado); sugiriendo que puede ser evidencia de una separacion temprana
entre argyromeris y el Complejo. Para este autor (p. 78), Regalis es soportado debido a la
similaridad de las fases, requerimientos ecologicos, y en parte por la distribucidon
alopatrida. Finalmente en cuanto a boshelli (p. 99), el desarrollo inusual en los genitales
masculinos, sugieren que es una de las mas derivadas, por lo cual es dificil establecer sus
afinidades. En el analisis cladistico, boshelli y aeritinctus se relacionan con base en tres
caracteres: Seta larval 1-ll con una a dos ramas (29), seta pupal 1-Pa de 0,60 el largo de

la paleta (94) y gonocoxito con setas laterales cortas (178).
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.5. Anexo: Listado de caracteres y estados

0. Larva antena, espiculas: ausente = 0; presente = 1.

1. Larva Seta 1-A largo: corta, 3.0 x el ancho antenal al punto de insercion = 0; larga, 3.1 x
el ancho antenal punto de insercién = 1.

. Larva Seta 1-A desarrollo: simple o 2-ramificada = 0; mas de 3 ramas = 1.

. Larva Seta 1-C desarrollo: espiniforme = 0; simple, delgada, parte distal delgada = 1.

. Larva Seta 4-C: insercién anterior a la seta 6-C = 0; al mismo nivel de la seta 6-C = 1.

. Larva Seta 4-C, largo: corta = 0; moderadamente larga = 1.

oo 0~ WODN

. Larva Seta 5-C, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

7. Larva Seta 6-C, posicidon: anterior a la seta 7-C = 0; al mismo nivel o posterior a la seta
7-C=1.

8. Larva Seta 6-C, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

9. Larva Seta 7-C, posicion: anterior a la seta 5-C = 0; a aproximadamente el mismo nivel
que la seta 5-C = 1.

10. Larva Seta 7-C, desarrollo: simple = 0; more than 3 ramas = 1.

11. Larva Seta 12-C, posicidon: mesal o al mismo nivel de la seta 13-C = 0O; lateral a la seta
13-C =1.

12. Larva Seta 13-C, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

13. Larva Seta 14-C, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

14. Larva Setas 1-3-P: no insertada a una placa comun = 0; dos 0 mas de estas setas
insertadas a una placa comun = 1.

15. Larva Seta 1-P, length: corta o igual a la seta 2-P = 0; mas larga que la seta 2-P = 1.
16. Larva Seta 4-P, length: mas corta que la seta 3-P = 0; mas larga que la seta 3-P = 1.
17. Larva Seta 5-P, length: mas corta que la seta 6-P = 0; mas larga que la 6-P = 1.

18. Larva Seta 5-P, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

19. Larva Seta 8-P, length: mas corta que 1.2 x el largo de la seta 4-P = 0; mayor que 1.8 x
el largo de la seta 4-P = 1.

20. Larva Seta 1-M, largo: menor que 2.5 veces el largo de la seta 2-M = 0; mas de 3.5
veces el largo de la seta 2-M = 1.
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21. Larva seta 4-M, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

22. Larva seta 2-T, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

23. Larva Seta 4-T, desarrollo: simple = 0; menos o igual a dos 2 ramas, no estrellado = 1;
mas de 3 ramas, estrellado = 2.

24. Larva Seta 6-T, desarrollo: sinlge = 0; ramificada = 1.

25. Larva seta 3-l, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

26. Larva seta 7-I, largo: mas corta que 0.45 el largo de la seta 6-1 = 0; mas largo que 0.55
el largo de la seta 6-1 = 1.

27. Larva seta 7-l, desarrollo: simple a 3-ramificada, normalmente gruesa = 0; mas de 4
ramas = 1.

28. Larva seta 12-I: ausente = 0O; presente = 1.

29. Larva Seta 1-ll, desarrollo: simple = 0; menor o igual a 2 ramas, no estrelladas = 1;
mas de 3 ramas, estrelladas = 2.

30. Larva Seta 2-1, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

31. Larva Seta 3-l, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

32. Larva Seta 5-ll, desarrollo: menor o igual a 2 ramas, no estrelladas = 1; mas de 3
ramas, estrelladas = 2.

33. Larva seta 6-1l, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

34. Larva seta 7-Il, desarrollo: similar a la seta 7-1 = O; diferente a la seta 7-1 = 1.

35. Larva seta 8-1l, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

36. Larva Seta 6-lll, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

37. Larva seta 3-V, largo: mas corta que 1.55 x el largo de la seta 5-V = 0; mas larga que
1.90 x el largo de la seta 5-V = 1.

38. Larva Seta 1-VII, largo: mas corta que 0.42 al largo dorsal del segmento X = O;
moderadamente largo 0.48-0.85 al largo dorsal del segment X = 1; largo a muy largo 0.94
el largo dorsal del segmento X = 2.

39. Larva seta 2-VII, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

40. Larva Seta 3-VII, posiciéon: anterior a la seta 1-VII = 0; al mismo nivel o posterior a la
seta 1-VIl = 1.

41. Larva Seta 3-VII, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.
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42. Larva seta 3-VII, length: corta 0.42 largo dorsal del segmento X = 0; moderadamente
larga, 0.48-0.85 largo dorsal del segmento X = 1; largo a muy largo, 0.94 largo dorsal del
segmento X = 2.

43. Larva Seta 10-VII, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

44. Larva seta 12-VII, posicién: anterior a la seta 13-VIIl = 0; a aproximadamente el mismo
nivel que la seta 13-VIIlI = 1; posterior a la seta 13-VIII = 2.

45. Larva seta 12-VII, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

46. Larva Seta 1-VIII, leargo: mas corta 0.38 que el largo de la seta 2-VIIl = 0O;
moderadamente larga 0.50-0.95 mayor que la seta 2-VIII = 1; larga 1.10 mayor que la seta
2-VIIl = 2.

47. Larva Seta 1-VIll, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

48. Larva seta 2-VIII, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

49. Larva seta 4-VIII, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

50. Larva Peine: pocas a varias escamas en 1 o 2 filas irregulares = 0; escamas
numerosas en un parche = 1.

51. Larva placa del peine: ausente = 0; presente = 1.

52. Larva, espiculas del peine en VIII: tipo espinas = 0; tipo espatula = 1.

53. Larva peine: ausente = 0; presente = 1.

54. Larva Seta 1a-S, largo: moderadamente larga 0.43-1.12 el ancho del sifén = 1; larga
1.15-1.99 el ancho del sifon = 2.

55. Larva Seta 1a-S, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

56. Larva seta 6-S, desarrollo: ausente = 0; corta = 1; larga = 2.

57. Esclerotizacion del segmento X: ventral incompleto = 0; completamente rodea al
segmento X = 1.

58. Larva espiculas del margen posterior del segmento anal: ausente = O; presente = 1.
59. Larva seta 1-X, posicion : insertadas en el segmento anal = 0; insertada ventralmente
al segmento anal = 1.

60. Larva Seta 2-X, largo: larga = 0; corta a moderadamente larga = 1.

61. Larva Seta 2-X, desarrollo: simple o 2-ramificada = 0; mas de 5 ramas = 1.

62. Larva seta 3-X, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.
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63. Larva esclerotizacion de soporte para seta 4-X (cepillo ventral): ausente = 0; grilla con
barras transversales = 1; grilla con barras transversales y laterales = 2; boss = 3.

64. Larva precratales / preboss setas: ausente = 0; presente = 1.

65. Larva seta 4a-X (cepillo ventral): corto = 0; larga = 1.

66. Pupa seta 1-CT, desarrollo: similar en desarrollo a seta 3-CT = 0; muy desarrollada,
considerablemente mas largar que la seta 3-CT = 1.

67. Pupa seta 5-CT, largo: mas corto que 1.2 x el largo de la seta 4-CT = 0; mas largo que
1.3 x el largo de la seta 4-CT = 1.

68. Pupa 7-CT, largo: mas corto que el largo de la seta 6-CT = 0; 1.2-5.0 x largo de la seta
6-CT = 1; mas largo que 6.0 x el largo de la seta 6-CT = 2.

69. Pupa seta 11-CT, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

70. Pupa seta 3-1, largo: menor al largo de la seta 6-1 = 0; mas largo que la seta 6-1 = 1.
71. Pupa seta 3-l, desarrollo: simple, raramente dividida apicalmente = 0; ramificada = 1.
72. Pupa seta 6-l, largo: mas corta que el largo de la seta 7-1 = 0; mayor que el largo de la
seta 7- = 1.

73. Pupa seta 1-ll, desarrollo: menos de 3 ramas = 0; mas de 5 ramas = 1.

74. Pupa seta 2-ll, posicion: medial o al mismo nivel que la seta 1-1l = 0; lateral a la seta
1-11 = 1.

75. Pupa seta 2-ll, largo: mas corta que el largo de la seta 1-Il = 0; mayor que el largo de
la seta 1-Il = 1.

76. Pupa seta 3-ll, posicién: medial o al mismo nivel de la seta 2-Il = 0; lateral a la seta 2-
Ih=1.

77. Pupa seta 3-ll, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

78. Pupa seta 3-ll, largo: mas corta que el largo de la seta 6-1l = 0; mayor que el largo de
la seta 6-11 = 1.

79. Pupa Seta 3-1I: delgada = 0; gruesa = 1.

80. Pupa seta 5-Il, posicién: lateral o al mismo nivel de la seta 4-11 = 0; medial a la seta 4-lI
=1.

81. Pupa seta 6-ll, largo: mas corto que el largo de la seta 7-1l = 0; mayor que el largo de
la seta 7-11 = 1.
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82. Pupa Seta 3-lll, largo: mas corto al largo de la seta 5-1ll = 0; mayor que el largo de la
seta 5-Ill = 1.

83. Pupa seta 3-lll, desarrollo: simple, gruesa = 0; ramificada, normalmente delgada = 1.
84. Pupa seta 6-lll, desarrollo: simple = 0; ramificada = 1.

85. Pupa seta 5-V, largo: mas corto que el largo medial del tergo = 0; mayor que el largo
medial del tergo = 1.

86. Pupa seta 2-VI, posicion: medial o al mismo nivel que la seta 1-VI = 0; lateral a la seta
1-VI=1.

87. Pupa seta 3-VI, posicion: medial o al mismo nivel que la seta 1-VI = 0; lateral a la seta
1-VI=1.

88. Pupa seta 6-VII, posicion: anterior a la seta 9-VII = 0; posterior o al mismo nivel que la
seta 9-VIl = 1.

89. Pupa seta 9-VII, largo: mas corto que el largo de la seta 6-VII = 0; mayor que el largo
de la seta 6-VII = 1.

90. Pupa Seta 9-VIII, posicion: insertada en el borde posterolateral = 0; insercion
ligeramente anterior o mesal al borde posterolateral = 1.

91. Pupa, borde de espiculas muy largas: ausente = 0; presente = 1.

92. Pupa, margen apical: agudo o ancho redondeado, delgado o ligeramente concavo = 0;
con emarginacion muy desarrollada el el apice de la costilla media = 1.

93. Pupa Seta 1-Pa: ausente = 0; presente = 1.

94. Pupa Seta 1-Pa, largo: menos de 0.33 el largo de la paleta = 0; 0.40-0.60 el largo de la
paleta = 1; mayor a 0.80 el largo de la paleta = 2.

95. Pupa seta 1-Pa, desarrollo: simple, raramente 2-ramificada = 0; mas de 3-ramas = 1.
96. Hembra, escamas erectas de la cabeza: restringidas al occipucio = 0; sobre el
occipucio y el vértice = 1.

97. Hembra, escamas interoculares: ausente = O; presente = 1.

98. Hembra, escamas del espacio interocular: delgadas = 0; anchas = 1.

99. Macho, desarrollo de setas en segmentos flagerales de la antena: varias setas
moderadamente largas a largas, mas o menos dorsales = 1; numerosas setas largas,

dorsales y ventrales = 2.

48



100. Hembra, escamas claras en palpos maxilares: ausente = 0; presente = 1.

101. Macho, largo de los palpos maxilares: mas cortos que 0.25 el largo de la proboscis =
0; moderadamente 0.48-0.80 el largo de la proboscis = 1; mayor a 0.84 el largo de la
proboscis = 2.

102. Hembra, largo de la proboscis: menor al largo del femur anterior= 0; mayor al largo
del femur anterior = 1.

103. Hembra, antepronoto: aproximados = 0; ampliamente separados = 1.

104. Hembra, antepronoto, escamas: ausente = 0; presente = 1.

105. Hembra, antepronoto escamas: todas anchas = 1; mezcla de anchas y erectas = 2.
106. Hembra, setas acrosticales anteriores: ausente = 0; presente = 1.

107. Hembra, setas dorsocentrales anteriores: ausente = 0; presente = 1.

108. Hembra, setas dorsocentrales posteriores: ausente = 0; presente = 1.

109. Hembra, escamas en escuto: todas delgadas = 0O; todas anchas = 1; mezcla de
delgadas, anchas y erectas = 2.

110. Hembra, area anterior acrostical con banda estrecha a moderada de escamas claras:
ausente = 0; presente = 1.

111. Hembra, posterior anterior acrostical con banda estrecha a moderada de escamas
claras: ausente = 0; presente = 1.

112. Hembra, anterior dorsocentral area con banda estrecha de escamas claras:
ausente = 0; presente = 1.

113. Hembra, escamas en fosa escutal: todas oscuras = 0; contraste de escamas claras
en un parche grande = 1.

114. Hembra, escamas en fosa escutal: esparcidas = 0; densa = 1.

115. Hembra, area prescutelar, y partes mediana y posterior: desnuda = 0; con escamas y
setas = 1.

116. Hembra, setas prescutelares: ausente = 0; presente = 1.

117. Hembra, borde externo del margen mesal del area prescutelar con escamas claras:
ausente = 0; presente = 1.

118. Hembra, escamas en parte del area antealar: ausente = 0; presente = 1.

119. Hembra, color de escamas en la parte anterior de area antealar: oscura = 0; clara = 1.
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120. Hembra, escamas del area supraalar: todas oscuras = 0; con parche longitufinal o
banda de escamas claras = 1.

121. Hembra, setas Postnoto: ausente = 0; presente incospicuas = 1; presente conspicuas
=2.

122. Hembra, escamas sobre el I6bulo medio del escutelo: delgadas = 0; anchas = 1;
ambas delgadas y anchas = 2.

123. Hembra, escamas sobre los |6bulos laterales del escutelo: delgadas = 0; anchas = 1.
124. Hembra, escamas paratergales: ausente = 0; presente = 1.

125. Hembra, escamas postpronotales: ausente = 0; presente = 1.

126. Hembra, escamas postpronotales: todas moderadamente anchas a anchas = 1;
ambas delgadas a moderadamente anchas a anchas = 2.

127. Hembra, setas prespiraculares: ausente = 0; presente = 1.

128. Hembra, setas postspiraculares: ausente = 0; presente = 1.

129. Hembra, escamas postspiraculares: ausente = 0; presente = 1.

130. Hembra, vestimenta del area subspiracular: ausente = 0; presente = 1.

131. Hembra, setas del alto mesokatepisterno: ausente = 0; presente = 1.

132. Hembra, setas del bajo mesokatepisterno: poco desarrolladas = 0; muy desarrolladas
=1.

133. Hembra, escamas mesokatepisternales: en un parche grande = 0; en dos parches =
1.

134. Hembra, escamas del area alta prealar: ausente = 0; presente = 1.

135. Hembra, escamas del area baja prealar: ausente = 0; presente = 1.

136. Hembra, escamas del mesepimero: ausente = 0; presente = 1.

137. Hembra, setas anteriores del bajo mesepimero: ausente = 0; presente = 1.

138. Hembra, escamas de la costa del ala: todas oscuras = 0; un parche de escamas
claras cerca de su base = 1; tres 0 mas parches de escamas claras = 2.

139. Hembra, escamas postprocoxales: ausente = 0; presente = 1.

140. Hembra, base de la coxa posterior: por debajo del margen dorsal del mesomeron =

0; mas o menos en linea o ligeramente por encima del margen dorsal del mesomeron = 1.
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141. Hembra, banda de escamas claras en femures anterior, medio y posterior: ausente =
0; presente = 1.

142. Hembra, femur posterior con escamas dorsales o anteriormente a su apice: ausente =
0; presente = 1.

143. Hembra, tibia posterior: con escamas oscuras = 0; con areas de escamas claras = 1.
144. Hembra, tarsomero posterior 1, con escamas claras: ausente = 0; presente = 1.

145. Hembra, ungues anteriores: ambos simples = 0; uno simple, otro dentado = 1; ambos
dentados = 2.

146. Macho, ungues anteriores: ambos simples = 0; uno simple, otro dentado = 1; ambos
dentados = 2.

147. Macho, ungues principales anteriores, desarrollo: simple = 0; con un diente = 1; con
dos dientes = 2.

148. Macho, ungues mediales: ambos simples = 0; uno simple, otro dentado = 1; ambos
dentados = 2.

149. Macho, ungues principlaes mediales, desarrollo: simple = 0; con un diente = 1.

150. Macho, ungues posteriores: ambos simples = 0; uno simple, otro dentado = 1; ambos
dentados = 2.

151. Hembra, ungues posteriores: ambos simples = 0; ambos dentados = 1.

152. Hembra, escamas del lateroterguito: ausente = 0; presente = 1.

153. Hembra genitales, largo del tergo VIII: menor a su ancho = 0; mayor a su ancho = 1;
igual a su ancho = 2.

154. Hembra genitales, setas del tergo VIII: en distal 0.6 o menos = 0; en distal 0.7 o mas
=1.

155. Hembra genitales, escamas del tergo VIIl: ausentes, ocasionalmente con 1-3 = 0;
numerosas = 1.

156. Hembra, desarrollo del esterno VIII: mayormente esclerotizado, con un area delgada
medial longitudinal no esclerotizada = 2; completamente esclerotizada = 3.

157. Hembra genitales, desarrollo del tergo IX: un esclerito simple, usualmente con una
pequefia emarginacion = 0; dos escleritos conectados por una membrana = 1.

158. Hembra genitales, setas del tergo: ausente = 0; presente = 1.

51



159. Hembra, l6bulo postgenital, desarrollo del margen posterior: redondeado = 0; derecho
= 1; emarginado = 2.

160. Hembra genitales, esclerito alto vaginal: ausente = 0; presente = 1.

161. Hembra genitales, insula: tipo lengua = 0; tipo labio = 1.

162. Hembra genitales, posicion de setas en la insula: en parches laterales = 0; en parche
medial = 1.

163. Hembra, indice cercal: menor a 1.36 = 0; 1.59-2.81 = 1; 2.97-4.03 = 2; mayor a 4.21
=3.

164. Hembra, escamas de los cercos: ausente = 0; presente = 1.

165. Hembra, forma de los cercos en region distal: ligeramente oblicuo = 1;
moderadamente a ampliamente redondeado = 2; estrechamente redondeado = 3; truncado
=4.

166. Hembra genitales, capsulas espermatecales: one = 0; three = 1.

167. Macho genitales, Tergito VIII con setas desarrolladas: presente = 1.

168. Macho genitales, Tergito VIII con escamas enlongadas: ausent = 0; presente = 1.
169. Macho, tergo IX, margen posterior: con un par de lébulos cortos esclerotizados
oscuros = 0; con un par de l6bulos débilmente esclerotizados y poco pigmentados = 1.
170. Macho genitales, setas del tergo IX: ausente = O; presente = 1.

171. Macho genitales, largo del esterno IX: moderadamente largo = 1; largo = 2.

172. Macho genitales, setas del esterno IX: ausente = 0; presente = 1.

173. Macho genitales, Gonocoxite, |6bulos apicales dorsomesales: ausente = 0; presente
=1.

174. Macho genitales, Gonocoxito, l6bulos basales dorsomesales: ausente = 0; presente
=1.

175. Macho genitales, Gonocoxito, superficie mesal: enteramente membranosa = O;
parcialmente o entiramente esclerotizada = 1.

176. Macho genitales, Gonocoxito, setas sobre el area basomesal de la superficie dorsal:
ausente = 0; presente = 1.

177. Macho genitales, Gonocoxito, desarrollo de setas sobre el area basomesal de la
superficie dorsal: todas delgadas = 0; una 0 mas gruesas o aplanadas = 1.
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178. Macho genitales, Gonocoxito setas laterales: mayormente cortas = 0; mayormente
largas = 1.

179. Macho genitales, Gonocoxito con fila o parche de escamas anchas a moderadamente
anchas sobre el area mesal de superficie ventral: ausente = 0; presente = 1.

180. Macho genitales, union del Gonoestilo al Gonocoxito: subapical = 0; apical = 1.

181. Macho genitales, Gonoestilo desarrollo: moderadamente largo a largo, relativamente
estrechandose hacia su parte distal = 0; igual a 0 pero la parte distal parcialmente
expandida = 1.

182. Macho genitales, Gonoestilo setas subapical: ausente = 0; presente = 1.

183. Macho genitales insercion distal de la ufia gonoestilar: en o cercano a su apice = 0; a
cierta distancia de su apice = 1.

184. Macho genitales largo de la ufia gonoestilar: corta, menor a 0.35 veces el largo del
Gonoestilo = 0; moderadamente larga a larga con mas de 0.39 veces el largo del
Gonoestilo length = 1.

185. Macho genitales desarrollo de la uia gonoestilar: delgada espiniforme = 0; gruesa
espiniforme = 1; estriada, espatulada espiniforme = 2; gruesa, tipo ufa espiniforme = 3.
186. Macho genitales indice Gonoestilo/Gonocoxito: menos de 0.40 = 0; mas de 0.42 = 1.
187. Macho genitales, desarrollo del claspete: con placa basal setosa con setas sipmles o
especializadas = 0; con un Iébulo delgado columnar corto a largo = 1; igual a 1 pero con
una proyeccion subapical = 2; con un Iébulo columnar corto a largo aplanado = 3; dos
l6bulos, largos y columnares = 4.

188. Macho genitales, desarrollo de los filamentos del claspete: dos 0 mas setas simples
atenuadas = 0; una seta corta o delgada = 1; una corta spiniforme eliptica o circular = 2;
una mederadamente ancha a ancha normalmente elongada y aplanada = 3; una con
estructura corta y gruesa = 4.

189. Macho genitales, aedeago: simple tipo tubo o pala = 0; comprende dos placas
laterales (escleritos aedeagales) = 1.

190. Macho genitales, espiculas proximales del Aedeago: ausente = 0; presente = 1.

191. Macho genitales, Aedeago con dos placas esternales o aletas esclerotizadas: ausent
= 0; presente = 1.
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192. Macho genitales, setas cercales del proctiger: ausente = O; presente = 1.

193. Macho genitales, proceso mesal pequeio tipo gancho cerca del apice del paraprocto:
ausent = 0; presente = 1.

194. Habitat de preadultos: agua en charcas tipo lagunas = 0; agua estancada = 1; agua
en huecos de roca = 2; contenedores de agua (fitotelmata, pequefios contenedores

artificiales) = 3.
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Figura 1. Arboles méas parsimoniosos obtenidos a partir de la matriz de datos discretos.
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Figura 1. Arboles mas parsimoniosos obtenidos a partir de la matriz de datos

(continuacion)

i

=y
HEE

e
¥
e

w
B

i

%aE
T i
BERD

ap

i
:

)
GELE
ga

FITE

EEEEEEEEERR T

FE
3

EEE
T
1@5“

JJEEEEEEEEEEEQ 3
L]
b

HHE
1]

4

iy

aRaEs
i

#

EEEEEEEESEEE

[N

=g

| tich
L. Lal
i

A= gaos

Hg z=n

] SO
. b=l

discretos.

56



Tabla 1. Valores por caracter para indices de consistencia (Cl), retencién (RI) y re-
escalado de consistencia (RC).

Caracter Cl RI RC Caracter Cl RI RC Caracter Cl RI RC
0 0.250 0.700 0175 65 1.000 1.000 1.000 130 0.500 0.500 0250
1 0.200 0.556 0111 66 0143 0.250 0.036 131 0.333 0.667 0222
2 0.500 0.000 0.000 87 0250 0.400 0.100 132 0.500 0.909 0.455
3 0.500 0.500 0.250 68 0.400 0.500 0.200 133 0.500 0.500 0250
4 0111 0000 0000 69 0333 0333 0111 134 0333 0333 0111
5 0333 0667 0222 70 0500 0667 0334 135 0500 0000 0000
] 0.250 0.250 0.063 71 0.200 0.333 0.067 136 1.000 1.000 1.000
7 0.500 0.500 0.250 72 1.000 1.000 1.000 137 1.000 1.000 1.000
8 0.143 0571 0.082 73 0143 0.400 0.057 138 1.000 1.000 1.000
9 0.167 0.583 0.097 74 0167 0.375 0.063 130 0.500 0.857 0429
10 0.500 0.667 0.334 75 0.500 0.000 0.000 140 0.333 0.667 0222
11 1.000 1.000 1.000 76 0200 0714 0143 141 1.000 1.000 1000
12 1.000 1.000 1.000 77 1000 1.000 1.000 142 0500 0667 0334
13 0333 0.000 0.000 78 0.500 0.750 0375 143 1.000 1.000 1.000
14 0.500 0.750 0.375 79 0500 0.750 0375 144 0.500 0.000 0.000
15 1.000 1.000 1.000 80 0333 0.000 0.000 145 0.500 0917 0.459
16 0.500 0833 0417 81 0167 0.545 0.091 146 0.500 0.846 0423
17 0333 0333 0111 82 0500 0667 0334 147 0500 0333 0167
18 0167 0583 0097 83 0333 0000 0000 148 0333 0733 0244
19 1.000 1.000 1.000 84 0.200 0.000 0.000 149 0.200 0636 0127
20 0333 0333 0111 85 0333 0.833 0277 150 1.000 1.000 1.000
21 0.250 0.250 0.063 86 0125 0.462 0.058 151 1.000 1.000 1.000
22 0.500 0.000 0.000 87 0143 0.400 0.057 152 0.500 0.667 0334
23 0.333 0.000 0.000 88 1.000 1.000 1.000 153 1.000 1.000 1.000
24 1.000 1.000 1.000 89 0333 0000 0000 154 1.000 1.000 1000
25 0500 0000 0000 a0 0500 0000 0000 155 1.000 1.000 1000
26 1.000 1.000 1.000 91 0.500 0.000 0.000 156 1.000 1.000 1.000
27 1.000 1.000 1.000 92 1.000 1.000 1.000 157 1.000 1.000 1.000
28 0.250 0.625 0.156 a3 1.000 1.000 1.000 158 0.333 0818 0272
29 0333 0.200 0.067 94 0333 0333 0111 159 1.000 1.000 1.000
30 1.000 1.000 1.000 a5 1000 1.000 1.000 160 0500 0750 0375
31 0500 0000 0000 96 1000 1.000 1.000 161 1.000 1.000 1000
32 0.500 0.000 0.000 a7 1.000 1.000 1.000 162 0.500 0.667 0334
33 1.000 1.000 1.000 93 0500 0.750 0.375 163 1.000 1.000 1.000
34 0.500 0.750 0.375 99 1.000 1.000 1.000 164 0.250 0250 0.063
35 0333 0.750 0.250 100 1.000 1.000 1.000 165 0.750 0.000 0.000
36 0.333 0.500 0.167 101 0.400 0.700 0.280 166 1.000 1.000 1.000
37 0500 0000 0000 102 0500 0500 0250 167 1.000 1.000 1000
38 1.000 1.000 1.000 103 0500 0857 0429 168 0143 0500 0072
39 0.250 0.250 0.063 104 0.500 0.000 0.000 169 0.167 0167 0.028
40 0.250 0.000 0.000 105 1.000 1.000 1.000 170 0.333 0.846 0282
41 0.500 0.800 0.400 106 1.000 1.000 1.000 171 1.000 1.000 1.000
42 0.667 0.500 0.334 107 0.500 0.500 0.230 172 1.000 1.000 1.000
43 0500 0667 0334 108 0500 0667 0334 173 0500 0857 0429
44 0667 0875 0584 109 0667 0750 0500 174 0250 0786 0197
45 0.500 0.000 0.000 110 0.500 0.750 0375 175 1.000 1.000 1.000
45 0333 0.429 0.143 111 0500 0.500 0.250 176 1.000 1.000 1.000
47 1.000 1.000 1.000 112 1.000 1.000 1.000 177 0.500 0.667 0334
48 0.500 0.667 0.334 113 1.000 1.000 1.000 176 0.250 0250 0.063
49 0333 0000 0000 114 1000 1.000 1.000 179 1.000 1.000 1000
50 0500 0000 0000 115 0333 0600 0200 180 0500 0750 0375
51 0.500 0.000 0.000 116 0333 0.600 0.200 181 0.333 0.667 0222
52 0333 0.818 0272 117 0333 0.500 0.167 182 0.500 0.000 0.000
53 1.000 1.000 1.000 118 1.000 1.000 1.000 183 0.500 0.800 0.400
54 1.000 1.000 1.000 119 0333 0.500 0.167 184 0.200 0.667 0133
55 1.000 1.000 1.000 120 0333 0.500 0.167 185 0.500 0.667 0334
56 1.000 1.000 1.000 121 1000 1.000 1.000 186 0200 0429 0086
57 1.000 1.000 1.000 122 1000 1.000 1.000 187 0600 0600 0360
58 0333 0333 0111 123 1.000 1.000 1.000 188 1.000 1.000 1.000
59 0333 0.000 0.000 124 0333 0.500 0.167 189 0.500 0.000 0.000
60 1.000 1.000 1.000 125 0333 0.750 0.250 190 0.500 0.500 0250
61 0.167 0.643 0.107 126 1.000 1.000 1.000 191 1.000 1.000 1.000
62 1.000 1.000 1.000 127 1000 1.000 1.000 192 1.000 1.000 1000
63 0600 0750 0450 128 0250 0250 0063 193 0500 0000 0000
64 0.333 0.818 0272 129 0.500 0.500 0.250 194 0.500 0.500 0.250
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Figura 2. Arbol de consenso estricto a partir de los 15 arboles obtenidos con la matriz de

datos discretos. Numero en ramas indican porcentaje de frecuencia con Jacknifing (P =

0,36; 1000 réplicas) y valor del RFD (5 pasos adicionales), por encima y debajo,

respectivamente.
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CAPITULO II:
MORFOMETRIA GEOMETRICA DE HAEMAGOGUS
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1I.1. Introduccion

La morfometria estd basada en métodos de descripcidn y analisis estadistico de la
variacion de forma en y entre muestras de estructuras particulares. En biologia las
técnicas incluidas en la morfometria se han desarrollado a partir el siglo XIX con el fin de
analizar el cambio en forma de los organismos como resultado del crecimiento, tratamiento
experimental o la evolucion (Bookstein 1991; Rohlf & Marcus, 1993; Adams et al., 2004;
Zelditch et al., 2004). Tradicionalmente las variables usadas en los analisis morfométricos
son distancias entre puntos anatomicos, medidas directamente en el ejemplar, sobre las
cuales se efectuan analisis multivariados. Hacia fines de la década de 1980 y comienzos
de 1990, con la disponibilidad de nuevos equipos y sistemas para la adquisicion y analisis
de datos, se produjo un cambio en la manera de cuantificar y analizar las estructuras
(Rohlf & Marcus, 1993; Adams et al., 2004; Mitteroecker & Gunz, 2009)

El avance fundamental de la morfometria geométrica con respecto a la
aproximacion tradicional reside en el desarrollo de métodos eficientes para el analisis de
datos de la forma. Esta es concebida como los atributos de una configuracion de
coordenadas cartesianas que resultan invariantes con respecto a los efectos de traslacion,
rotacion y escala geométrica (Rohlf 2000). Una de las caracteristicas mas destacables de
la morfometria geométrica es que ha proporcionado una definicion de la forma y el tamafio
de una estructura que es mas util y consistente para el estudio de la variacion morfolégica,

que aquella provista por la morfometria tradicional (Bookstein 1991; Rohlf 2000).

11.1.1. Morfometria en insectos vectores

Por otro lado, la morfometria ha sido utilizada en insectos de importancia médica
como flebotomos, mosquitos y triatominos, para diferenciar poblaciones domiciliadas y
silvestres (Dujardin et al., 1997,1998; Feliciangeli et al., 2007; Soto-Vivas et al., 2007),
estudios ontogenéticos (Rocha et al. 2005; Goncalves, 2008), variaciones altitudinales
(Belen et al., 2004), detectar diferencias en poblaciones de campo y laboratorio (Jaramillo
et al., 2002), o entre diferentes regiones geograficas (Monroy et al., 2003; Lehmann et al.,
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2005; Yurttas et al., 2005), e inclusive como herramienta taxondmica en la discriminacion
de especies (Matias et al., 2001; Villegas et al. 2002; Calle et al., 2002, 2008).

11.1.2. Morfometria en Culicidae

Los analisis morfométricos en Culicidae han sido utilizados principalmente en la
subfamilia Anophelinae, e incluyen principalmente estudios en inmaduros y adultos, para
determinar diferencias intra- e interespecificas. Asi por ejemplo, Delgado & Rubio-Palis
(1992) realizan la caracterizacion morfométrica de Anopheles (Nyssorhynchus)
nuneztovari Gabaldon y una variante morfolégica denominada “morfotipo |I” debido a las
diferencias encontradas en las colectas y a su incompatibilidad con las especies
sefaladas en las claves tradicionales. En este analisis se incluyeron medidas en la
longitud de estructuras como: 1) setas en larvas y pupas, 2) genitales masculinos y 3)
patrones de manchas claras y oscuras en tarsomeros y alas (vena costal). Los resultados
arrojaron que “morfotipo II” es una variante de An. nuneztovari, lo cual demuestra la amplia
variabilidad de este taxdn.

Seguidamente, Rubio-Palis (1998) estudio la variabilidad de ocho poblaciones de
Anopheles (Nys.) darlingi Root en Venezuela, comparando este taxon con las especies
An. (Nys.) marajoara Galvao & Damasceno, An. braziliensis (Chagas) y An. argyritarsis
Rovineau-Desvoidy, a partir del analisis morfométrico de larvas, pupas, genitales
(masculinos), y patrones de manchas en cabeza (palpos maxilares), patas y alas (vena
costal). En lineas generales se obtuvo que aunque ciertos caracteres (larva: largo setas 4-
M y 4-T; pupa: longitud del meato/longitud trompeta; genitales: ancho aedeago, relacion
longitud de falosoma/longitud gonocoxito) mostraron diferencias entre poblaciones. Estas
son consistentes con la variablilidad tipica de An. darlingi, y talvez podrian ser explicadas
por otros factores adicionales a la temperatura, tipo de agua y alimento. Sin embargo, al
comparar este taxdon con las otras especies, se encontrd que los caracteres métricos en el
ala, particularmente las relaciones entre prehumeral ocura/humeral oscura y presectorial
oscura/largo total del ala y las relaciones entre longitud de femur de la pata anterior y los

tarsomeros, permiten la separacion de las cuatro especies.
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Mas recientemente, Calle et al. (2002) realizan la discriminacion de cinco especies
de Anopheles (Nyssorhynchus) en Colombia. Para ello emplearon los caracteres métricos
senalados en las revisiones taxondmicas del subgénero, asi como los encontrados por
Delgado & Rubio-Palis (1993). Los autores encontraron solapamiento entre los rangos
para algunos caracteres métricos de las alas, y los reportados en analisis previos; sin
embargo el analisis canonico de varianza, permitid la separacion de las especies, con
excepcion de An. benarrochi Gabaldon, Cova-Garcia & Lépez y An. oswaldoi (Peryassu)
en donde se encontré solapamiento parcial (10%) de los invidividuos. Por otro lado An.
trianulatus Neiva & Pinto, mostré la mayor diferenciacion morfolégica respecto a las
restantes especies, mientras que An. nuneztovari y An. rangeli Gabaldon, Cova-Garcia &
Lopez fueron las mas similares.

Rubio-Palis et al. (2003), estudian la variacion de 12 poblaciones de especimenes
que presumiblemente pertenecen a An. marajoara en Venezuela e incluyendo a An.
darlingi, An. braziliensis y An. argyritarsis, a partir de caracteres de adultos (cabeza, ala,
patas y genitales masculinos). No se reportaron diferencias significativas entre las 12
poblaciones, sin embargo se detectaron variaciones en la longitud de los patrones claros y
oscuros de la costa y patas, entre An. marajoara y las restanes especies. Finalmente la
presencia de An. marajoara en Venezuela, es confirmada por el analisis molecular (ADN)
de especimenes proveneintes de una de estas localidades y la comparacion de
ejemplares de Ilha de Marajo-Brazil (An. marajoara) y Corrientes-Argentina (An. albitarsis).

Yurttas et al. (2005) determinan las variaciones en cuatro poblaciones de
Anopheles (Anopheles) sacharovi Favre en Turquia, a partir de analisis enzimaticos y
morfométricos (longitudes entre venas del ala, dimensiones de la cabeza y palpos,
longitudes de las patas, entre otras). Tanto los patrones electroforéticos, como los
resultados morfométricos revelaron diferencias entre las poblaciones, particularmente los
caracteres en cabeza, ala, halteres y patas; pudiendo ser explicado por las diferencias
ecoldgicas entre las cuatro localidades.

Jirakanjanakit & Dujardin (2005) realizan el primer estudio morfométrico empleando
herramientas geométricas en cuatro poblaciones de Aedes (Stegomyia) aegypti (L.) en
Thailandia. En los analisis se consideraron 16 puntos anatdmicos en el ala, y los
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individous se superpusieron mediante el analisis generalizado de procrustes, con el fin de
extraer el tamafo isométrico y las variables de conformacion. Se determinaron diferencias
significativas entre el tamano de las poblaciones, con excepciones de Bangkok y Chiang
Mai. Mientras que los analisis de la conformaciéon mostraron la completa separacion de las
cuatro localidades. Seguidamente, Jirakanjanakit et al. (2007ab) evaluan el efecto de
sucesivas generaciones y la densidad larval/alimento, respectivamente, en el ala de Ae.
aegypti. En el primero, se evaluaron tres poblaciones de donde se obtuvieron 10
generaciones filiales. En lineas generales, el tamano isométrico (centroide) aumentd con
las generaciones y no difirid6 entre poblaciones, mientras que la conformacion varié entre
generaciones, y la varianza de la disparidad métrica fue mayor en hembras.

Zequi & Lopes (2007) estudiaron el desarrollo de estadios larvarios en Culex
(Culex) saltanenesis Dyar, a partir de dimensiones del largo y ancho de cabeza y sifon.
Los autores reportan el crecimiento gradual de estas estructuras en los cuatro instares, asi
como diferencias entre los ejemplares del laboratorio y los obtenidos en el campo.

Calle et al. (2008) realizan el primer estudio morfométrico que utiliza los métodos
basados en las coordenadas de puntos anatdmicos, como herramienta en la
discriminacion de 11 especies de Anopheles (Nyssorhynchus) de Colombia. Para ello, se
emplearon coordenadas de 12 puntos anatomicos de referencia que corresponden a ocho
regiones de la vena costal, donde se encuentran los patrones de escamas claras y
oscuras, y cuatro puntos anatoémicos de referencia en las venas: radial tres, cubital uno y
dos, e inicio de la plical. Los autores sefialan que las secciones Argyritarsis y Albimanus
no se correlacionaron con la conformacién de alas y demostraron que solo con estos
puntos anatémicos se logran diferenciar la mayoria de las especies en sus respecitvas
secciones. Tambien fueron separados individuos de tres especies que habitan en
simpatria en el Putumayo, las cuales son dificiles de discriminar en la fase adulta.

Alencar et al. (2008) realizan el primer estudio morfométrico en Haemagogus;
particularmente en seis poblaciones de Haemagogus leucocelaenus de Brasil y utilizando
siete medidas: largo total del ala, ancho del ala, largo de la vena Rz.s, largo de la R;, largo

del femur anterior, femur medio, y femur posterior. Los analisis de varianza (ANOVA de
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una via) realizados a estas variables, demostraron diferencias significativas,
particularmente en la poblacion de la reserva de Corumba (Goias).

Alencar et al. (2009) determinan diferencias entre Hg. janthinomyis (93% y 53J) y
Hg. capricornii (639 y 17J&) de Brazil, a partir del analisis discriminante de machos vy
hembras en estas especies, y la inclusién de ocho caracteres morfometricos: largo de la
proboscis, largo del palpomero, largo total del ala, largo de la vena Rz, largo R, largo del
femur anterior, femur posterior, y largo de la mancha plateada del femur posterior. Las
ecuaciones discriminantes de los dos primeros ejes canonicos, reflejaron la importancia de
variables como largo de probocis, Rz, largo del ala, y largo del palpomero, las cuales
permiten la separacibn de ambas especies, y contribuyen en la caracterizacion del

dimorfismo sexual.
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I.2. Materiales y métodos

11.2.1. Andlisis Generalizado de Procrustes

Previo al analisis morfométrico, la informacion debida a efectos en posicion,
orientacion y escala deben ser eliminados de los datos. Una aproximacion para eliminar la
variacion no debida a forma en configuraciones de puntos anatdémicos, consiste en
superponerlos de acuerdo a algun criterio de optimizacién. Aunque se han propuesto
varios métodos, el Analisis Generalizado de Procrustes (AGP), es el mas utilizado.
Mediante este método se superponen configuraciones de puntos anatomicos usando la
estimacion de minimos cuadrados para su traslacion y rotacion. EI método consiste de los
siguientes pasos: 1) Centrar ambos conjuntos de coordenadas en el origen por medio de
expresar sus coordenadas como la matriz de desviacion (traslacion). 2) Escalar ambas
estructuras al mismo tamafo. Dividir cada x,y coordenadas de una estructura por la raiz
cuadrada de la suma de las distancias al cuadrado de cada punto anatémico al centroide
(esto es denominado Tamano Centroide). 3) Rotar, y posiblemente reflectar, la segunda
estructura de tal modo que la nueva localizacion de sus puntos anatémicos, tenga la
minima suma de desviaciones cuadradas desde las localizaciones de los puntos
anatémicos correspondientes en la estructura de referencia.

La utilizacion de la superposicidon Procrustes como funcion de ajuste de las
coordenadas originales (espacio-figura) define un espacio de forma no euclidiano
denominado espacio de forma de Kendall (Rohlf 1996). Las propiedades matematicas de
este espacio de forma son sumamente complejas, por lo que una alternativa al estudio de
la forma es aproximarse al espacio de forma de Kendall por el denominado espacio
tangente usado en los analisis estadisticos, el cual tiene una geometria euclidiana. Este
espacio se obtiene de la proyeccion de las coordenadas en un espacio de forma de
Kendall sobre un vector lineal tangente al mismo. La interseccion de los dos espacios
corresponde al consenso o configuracion de referencia -también es definida como la
configuracion media de puntos anatomicos después de algunos alineamientos apropiados
de los ejemplares (Rohlf 1996)-. Resulta importante sefialar que, al analizar muestras con
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relativamente poca variacion, las diferencias entre ambos espacios es escasa 0 nula
(Rohlf 1996), por lo que los analisis basados en esta transformacion son particularmente

aptos para el estudio de la variacién a nivel intraespecifico o interpoblacional.

11.2.2. Componentes uniformes y no-uniformes

Una vez eliminada la informacion sin interés morfométrico (posicion, orientacion y
escala), lo que resta es la variacion en forma que puede ser dividida en un componente
uniforme y un componente no-uniforme. Las diferencias en el componente uniforme son
aquellas correspondientes a los efectos de un estiramiento o compresidén de un objeto en
una direccion particular, mientras que el componente no uniforme corresponde a todo
cambio localizado -lo que le otorga mayor valor taxonémico- (Rohlf et al. 1996). Si bien el
componente uniforme puede ser analizado obteniendo una matriz de residuos Procrustes
a partir de la diferencia entre la posicion de los puntos anatomicos de cada ejemplar y la
posicién de los puntos anatomicos homaologos del consenso, una manera mas eficiente de
aproximarse al componente uniforme es mediante la linealizacion del método Procrustes
propuesta por Bookstein (1996). Esta estimacidn captura la misma informacion que el AGP
descrito por Rohlf & Slice (1990). EI componente uniforme de forma para un ejemplar en
particular es obtenido centrando la configuracién correspondiente al punto tangente en el
origen, escalandola a la unidad de tamafo centroide, y luego proyectarlo en ejes de
componentes principales. Luego, el ejemplar es ajustado a la configuracion tangente

usando el procedimiento Procrustes de minimos cuadrados.

1.2.3. Método de placas delgadas (thin-plate spline)

Una manera muy eficiente de analizar la variacion en forma es mediante el método
de placas delgadas o thin-plate spline (Bookstein 1989, 1991; Rohlf 1993) el cual
descompone la forma en sus componentes uniforme y no-uniforme. Las placas delgadas

es una funcién suavizada que mapea todos los puntos en el espacio fisico de la referencia
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(o consenso) sobre los puntos correspondientes en el espacio de los ejemplares (Rohlf
1996).

11.2.4. Andlisis de deformaciones relativas (Relative Warps)

El método consiste en ajustar la funcidn de interpolacién thin-plate spline a las
coordenadas x,y de los puntos anatémicos de cada ejemplar en una muestra. La variacion
entre los ejemplares en una muestra es descrita en términos de varianza en los
parametros de las funciones de ajuste. Esta es expresada como la matriz de energia de
plegamiento (bending energy matrix) basada en las coordenadas de los puntos
anatémicos de la configuracién de referencia. Los relative warps son simplemente
vectores de componentes principales en este espacio y son usados para describir las
tendencias mayores en la variacion en forma como deformaciones (variacion no uniforme
en forma) entre ejemplares en una muestra.

Para dos dimensiones el calculo de los relative warps sigue los pasos siguientes
(Bookstein 1991 y Rohlf 1993):

1. Se debe obtener una configuracion de referencia (o consenso) de puntos
anatomicos. Su eleccion es importante ya que los relative warps estan calculados
con base en los autovectores de la bending energy matrix que solamente es
funcién de la configuracién de referencia. La aproximacion mas utilizada en la
actualidad para construir una configuracion de referencia es el método de
Superposicion o Procrustes (Rohlf & Slice 1990). La configuracion de referencia
esta cercana a la mayoria de los ejemplares de la muestra (después de ser
ajustados por sus diferencias en localizacion, orientacion y tamario). Si los objetos
difieren mucho en tamafio uno puede escalarlos por su tamafo centroide. Este
escalado puede ser hecho dividiendo las coordenadas de cada objeto por la raiz
cuadrada del promedio del tamano centroide.

2. Computar la bending energy matrix, para el consenso. El producto produce los
coeficientes para la parte no-uniforme del thin-plate spline que transforma las
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coordenadas de puntos anatomicos de la configuracion de referencia en estas de
cada ejemplar.

3. Descomponer la bending energy matrix como columnas que corresponden a los
autovectores normalizados y las filas a los puntos anatomicos. Bookstein (1989)
llama a estos autovectores principal warps. Las magnitudes de los autovalores
estdan inversamente relacionadas con la escala. Autovalores grandes
corresponden a autovectores que describen rasgos de pequefia escala
(deformaciones de puntos anatoémicos que estan cerca de otros). Autovalores
pequefios corresponden a autovectores que describen rasgos de gran escala.

4. Computar una matriz de carga (weight matrix), como la proyeccién escalada de
las coordenadas x e y de las desviaciones de los objetos desde la referencia

sobre los principal warps.

Bookstein (1991) ha sugerido la introduccion del parametro a en el calculo de los
relative warps. Si a > 0 sélo los principal warps que tienen autovalores mayores que 0
pueden ser usados. Un valor de a = 1 genera un andlisis de relative warps como el
descrito por Bookstein (1989) en el que los principal warps son pesados inversamente por
la raiz cuadrada de sus autovalores. Esto significa que a la variacion en gran escala
(variacion entre los ejemplares en la posicidn relativa de los puntos anatémicos separados
ampliamente) se le da mas peso que a la variacion en pequena escala (variacién en la
posicion relativa de los puntos anatomicos que estan cercanos entre si).

Las filas de la matriz corresponden a la combinacion lineal de los principal warps
normalizados que podrian generar el componente no lineal del thin-plate spline que

transforma la configuracion de puntos anatomicos de referencia en los del los objetos.

1.2.5 Analisis morfométrico del ala y genitales masculinos de Haemagogus

Para el estudio morfométrico en las especies de Haemagogus, se realizaron
fotografias de las estructuras (alas, genitales masculinos) con una camara digital Olympus
FE-120 colocada sobre un tripode en una lupa estereoscépica (o0 microscopio en el caso
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de genitales). Luego, estas imagenes se exportaron al programa TPSDIG (Rohlf 2006)
para obtener coordenadas de puntos anatdmicos de cada estructura. Estas coordenadas
permitieron reproducir el contorno del objeto estudiado: las estructuras de cada individuo
son configuraciones de puntos.

En caso del ala los puntos anatomicos corresponden al tipo | sensu Bookstein
(1991), y fueron definidos como: 1) Intercepcién de vena R, con el borde del ala, 2)
intercepcién de vena R; con borde del ala, 3) intercepcidon de vena R4:s con borde del ala,
4) intercepcion de vena M., con borde del ala, 5) intercepcién de vena Ms.4 con borde del

ala, 6) bifurcacion de vena M, y 7) bifurcacion de vena Ro.s.

Figura 3. Diagrama del ala, mostrando los puntos anatémicos empleados en los analisis

morfométricos.

Caliptero
superior

inferior

+ Punto anatdmico de referencia

Posteriormente se utilizé el programa COORDGEN (Sheets 2005b) para remover el
tamano isométrico y crear las variables de conformacion correspondientes (especimenes
alineados, deformaciones parciales, etc.), mediante el analisis generalizado de procrustes
(Dujardin 2000; Zelditch et al. 2004). Paralelamente se empleo el programa TPSSMALL
(Rohlf 2003b) para determinar si los datos (configuraciones de puntos anatémicos) pueden
ser proyectados del espacio de Kendall (no lineal) al espacio euclidiano (lineal), mediante
el calculo de la regresion de minimos cuadrados entre la distancia procustes y la distancia

tangente.
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Figura 4. Configuracion alar de consenso de los especimenes utilizados en los analisis

morfomeétricos.

En el caso de los genitales, para la descripcién del contorno del falosoma se
crearon lineas equidistantes de guia (Fan) a partir de la digitalizacion previa de 2 puntos
anatémicos en cada imagen y uso del programa MAKEFAN (Sheets 2005a). En donde se
construyeron 16 lineas guias radiales a los puntos anatomicos definidos, utilizado como
origen al punto medio entre los landmarks iniciales. Luego se realizé el analisis de puntos
anatémicos deslizantes o semilandmarks, el cual se inicia seleccion de puntos anatémicos
de referencia (Tipo |) sobre la interseccién del contorno y las lineas guia de cada imagen.
El algoritmo basico utiliza soélo las coordenadas no deficientes de los semilandmarks,
alternando el GPA con el relajamiento de los semilandmarks. En cada caso se utiliza el

criterio de los minimos cuadrados; es decir, se minimiza la cantidad de cambio de
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conformacién entre cada espécimen y la configuracion promedio de Procrustes de todos

los especimenes (Adams et al. 2004).

Figura 5. Diagrama de la seleccion de puntos anatomicos y deslizantes o semilandmarks

(A), utilizados para la descripcion del contorno del falosoma (B-C).

+ Punto anatomico de referencia

=F Punto anatémico deslizante (semilandmark)

Finalmente en alas y falosoma se realizaron el estudio de las deformaciones; esta
técnica permitid visualizar las configuraciones estudiadas dentro de rejillas. Los puntos
anatomicos, después de normalizacion por el tamafo centroide, son proyectados sobre un
plano (placa delgada), para ver las deformaciones. Esta placa delgada luego es
deformada para hacer coincidir los puntos anatémicos del objeto de referencia con los del
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objeto comparado. La métrica es la energia de deformacion necesaria durante este
proceso (Bookstein 1991).

11.2.5.1. Andlisis estadistico

Alas: Con los especimenes alineados se realizaron analisis de covarianza por
especies y Secciones, con el programa CVAGEN (Sheets, 2005c), mediante el cual se
obtuvo la proporcién de grupos (especies o secciones) re-clasificados y MANOVA por
cada eje candnico (Zelditch et al. 2004). Luego en PADWIN (Dujardin, 2007) se calcularon
distancias de Mahalanobis (Dm) entre centroides de las especies, que luego fueron
incluidas en NEIGHBOR (Felsenstein 2004) donde se realiz6 el analisis de agrupamiento,
y posteriormente graficado con TREEVIEW (Page, 2001). Las diferencias entre el tamafio
centroide (CS) de las especies y Secciones, fueron analizadas mediante la prueba no
paramétrica de Kruskal-Wallis (P 0,05) en los programas PAST (Hammer et al. 2009) y
STATISTIX (Analytical Software 1996).

Falosoma: En esta estructura no se realizaron analisis debido al bajo numero de
individous por especies. Y solo fueron incluidos en los analisis cladisticos las coordenadas
de las especies alineadas mediante el AGP.

11.2.5.2. Analisis cladistico a partir de informacion morfométrica

Los caracteres morfomeétricos, fueron incluidos en los analisis cladisticos en
combinaciéon con los datos discretos (Figura 6). Para ello se utilizd el programa de
parsimonia TNT (Goloboff et al., 2003; Goloboff et al., 2008), que permite el uso y
combinacion de varios tipos de caracteres (discretos, ADN y continuos) para obtener
hipotesis filogenéticas. Se construyeron dos matrices de datos continuos: 1) Distancias
interlandmark o matriz de distancias Euclidianas (EDMA: Lele & Richtsmeier 2001;
Richtsmeier et al. 2002), y 2) deformaciones relativas y CS. En cada matriz se calcularon
intervalos de confianza (Goloboff et al., 2006: 3) con a=0,05 (IC = Media *+ Za/2 » S/AN;
Norman & Streiner, 2000). Se siguié el método propuesto por Goloboff et al. (2006), en
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donde los caracteres continuos son tratados como aditivos, y los rangos son optimizados
directamente en los arboles, utilizando el algoritmo de Farris (1970) para el down-pass y
Goloboff (1993) para el up-pass.

Los arboles obtenidos bajo cada combinacion de caracteres morfométricos se
compararon con el consenso estricto de los arboles obtenidos con los datos discretos
totales (larvas, pupas y adultos) o parciales (solo adultos). Para ello se realizaron las
siguientes medidas topoldgicas: distancias SPR (Goloboff 2007), coeficiente de distorision
(Farris 1973), distancia Robinson-Foulds (Robinson & Foulds 1981) y grupos

contradictorios.

Figura 6. Diagrama del procedimiento empleado durante la combinaciéon y analisis

cladisticos realizados a las matrices de datos continuos.

Haemagogus Haemagogus Haemagogus
Datos Datos de Alas Datos de Falosoma
(discreta) (continua) (continua)

Matriz

*Grupos externos:

Anopheles aquasalis
An. pseudopunctipennis
Johnbelkinia ulopus

418 alas lici sHri 30 falosomas™
T puntos anatomicos Analisis morfométrico 16 puntos anatomicos

EDMA Analisis Generalizado de Procrustes

l RW* + Tamaiio Residuos procrusteanos

*Grupos hermanos:

Aedes serratus
Aedes triseriatus
Heizmannia scintillans

*Grupo interno: Centroide promedios (landmarks)

-----------

95% intervalos
de confianza _ w="

25 Haemagogus spp.

31taxa / 195 caracteres:

66 Larvas Combinacidn o
30 Pupas (c/u matriz, continua) .-" Programas computacionales:
52 Hembras 1 v'Morfometria:
5 Machos - A IMP (Sheets 2005)
14 Genitales & = Parsimonia PAST (Hammer & Harper 2008)
27 Genitales o (arboles Wagner + ATT y TBR) TPSRelw (Rohlf 2007)
1 Ecolégico
1. Métricas (L, Ci, Ri) l’ vFilogenia (Parsimonia):
2. Soporte de Grupos: _ . Comparacién TNT (Goloboff et al. 2008)
_Ja‘:kr_“fmg 1000 rep [p—_36] « Datos Discretos vs continuos
3. Distancia SPR, RI (coeficiente Datos combinados (*) Datos transformados usando: Valor + 1
de distorsion), Robinson-Foulds _ _
(™) No se calcularon intervalos de Confianza
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11.2.5.3. Optimizacién de configuraciones sobre los arboles mas parsiomiosos

Tradicionalmente solo se empleaban dos programas computacionales que
permitian mapear configuraciones de puntos anatémicos directamente sobre los arboles
filogenéticos: MESQUITE (Maddison & Maddison 2009) y MORPHOJ (Klingenberg, 2008).
En ambos casos se utiliza para reconstruir los nodos ancestrales, el algoritmo denomidado
squared-change parsimony (Maddison 1991). En este, los valores de los caracteres entre
los ancestros y descendientes es elevado al cuadrado; minimizando las diferencias de las
distancias al cuadrado entre los puntos anatomicos. Este método ha sido empleado para
optimizar puntos anatémicos (y otros caracteres continuos) bajo el supuesto de que estos
atributos siguen un modelo Browneano de evolucion (Felsenstein, 1988). Sin embargo,
Coddington & Hormiga (2000) a partir del tamafio en el dimorfismo sexual de arafas
orbiculares, determinaron que cuando se reconstruyen simultaneamente los caracteres
continuos bajo los metodos de squared-change parsimony y optimizacion de Wagner
(Farris 1970), el primero tiende a extender los cambios de las sinapomorfias por todos los
nodos, mientras que con el segundo, las reconstrucciones de cambios solo se presentan
en pocas ramas del cladograma. Finalmente los autores prefieren la optimizacién de
Wagner, debido a que se minimizan los adquisiciones y pérdidas del dimorfismo sexual en
el tamano de estas arafas, y a su vez en squared-change parsimony se postulan cambios
donde no son requeridos (Hormiga et al. 2000: 444).

Por otro lado TNT tiene dentro de sus multiples ventajas, que puede optimizar
rangos de caracteres continuos y lidiar con politomias, aspectos que no son
implementados en MESQUITE o MORPHOJ. Recientemente, Catalano et al. (2010)
desarrollaron algoritmos en TNT donde las posiciones de los puntos anatémicos son
optimizadas de forma similar a los métodos descritos para caracteres continuos (Goloboff
et al. 2006). En estos métodos se minimizan los desplazamientos entre los ancestros y los
descendientes para que la distancia sea minima, empleando los algoritmos de pasada
hacia abajo y arriba de Farris (1970) y Goloboff (1993), respectivamente. En lineas

generales, TNT optimiza las posiciones de los puntos anatomicos mediante dos algoritmos
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(http://tnt.insectmuseum.org/index.php/Landmark_optimization): 1) A partir de matrices de

Sankoff (Sankoff, 1975), TNT construye una cuadricula (o espacio tridimensional en el
caso de configuraciones en 3 ejes) y se determinan las posiciones Optimas de cada
ancestro mediante un conjunto reducido de todas las posibles posiciones hipotéticas, y 2)
se repite iterativamente el paso 1 para mejorar las posiciones de los ancestros.
Finalmente, una vez mapeadas las configuraciones ancestrales de los nodos, se
utilizé el script Export_tps.run de TNT, que exporta las coordendadas x,y en un archivo
TPS que puede se leeido en PAST para graficar las rejillas de deformacién entre un nodo

y otro.

75



I.3. Resultados

1.3.1. Morfometria geométrica del ala de Haemagogus.

11.3.1.1. Analisis de Variacion Candnica y Tamaino Centroide en especies de

Haemagogus.

La Figura 7 muestra el diagrama factorial de los dos primeros ejes del CVA para
las especies de Haemagogus. En este se aprecia, entre el cuadrante extremo negativo del
factor candnico uno (-x) y el extremo positivo del factor candnico dos (+y), el solapamiento
total entre Hg. anastasionis, Hg. janthinomys, Hg. spegazzinii y Hg. capricornii.
Seguidamente en posicion intermedia, se muestra el solapamiento parcial entre Hg.
equinus y Hg. soperi, y alejado de estos, Hg. leucocelaenus en superposicion parcial con
Hg. panarchys. Finalmente, el resto de las especies se encuentran totalmente solapadas
en el cuadrante extremo positivo de ambos ejes candnicos (+x,+y), siendo la unica
excepcion Hg. celeste, donde algunos especimenes extienden su distribucion hacia el
extremo negativo del eje canonico uno (-x).

El UPGMA realizado a partir de las distancias de Mahalanobis entre las
configuraciones promedios (centroides) de las especies de Haemagogus, muestra la
separaciéon de dos grupos (Figura 8): el primero incluye a la mayoria de las especies de la
seccion Albomaculatus, y el segundo contempla a las especies de la seccion Splendens,
el Subgénero Conopostegus, y una especie de Albomaculatus. Internamente en
Albomaculatus, se aprecian dos grupos: Hg. mesodentatus + Hg. equinus + Hg. soperi, y
Hg. anastasionis + Hg. janthinomys + Hg. spegazzinii + Hg. capricornii. Luego en el grupo
de las especies restantes, se muestra la separacion de las especies de Splendens de un
grupo que incluye especies de Conopostegus y de la seccion Albomaculatus.
Internamente en Splendens, se aprecia Hg. celeste como mas disimil, seguido de Hg.
albomaculatus, y los grupos: Hg. chalcospilans + Hg. boshelliy Hq. iridicolor + Hg. lucifer.

El analisis estadistico (resultados no mostrados) realizado a los ejes del CVA, con

el fin de corroborar la asignacion a priori y la clasificacion a posteriori para 305
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especimenes en 15 especies (grupos del CVA) de Haemagogus, no mostro diferencias
significativas. De igual forma la re-clasificacion cruzada del modelo Discriminante, donde
cada especimen es un dato externo que es ingresado al analisis, revelaron asignaciones
inferiores al 70% para la mayoria de las especies (grupos) definidos a priori: equinus 14/23
(60%), anastasionis 9/15 (60%), janthinomys 13/29 (44%), celeste 5/16 (31%), lucifer 1/15
(6%), leucocelaenus 10/18 (55%), argyromeris 5/15 (33%), boshelli 9/16 (56%), capricornii
2/21 (9%), chalcospilans 7/15 (46%), iridicolor 8/20 (40%), mesodentatus 11/15 (73%),
panarchys 9/14 (64%), soperi 8/13 (61%), y spegazzinii 2/15 (13%).

En el grafico de cajas y bigotes para el Tamano Centroide del ala (Figura 9), se
aprecia la talla isométrica de cada especie. En este, Hg. anastasionis presenté el menor
tamano (1,438 + 0,030 mm), mientras que Hg. iridicolor mostrd la mayor talla (2,294 +
0,042 mm). La Tabla 2 representa las diferencias significativas (P < 0,007) entre las
comparaciones de medias a posteriori (a = 0,05), de la prueba no paramétrica de Kruskal
— Walllis para la variable dependiente Tamafio Centroide y la variable categérica especies

de Haemagogus.

1.3.1.2. Analisis de Variacién Candnica en el Subgénero Conopostegus. y las

secciones Albomaculatus y Splendens de Haemagogus.

El CVA con las definiciones a priori de las secciones Albomaculatus y Splendens, y
el subgénero Conopostegus, asi como el analisis estadistico de los ejes canonicos y la
asignacion a posteriori, mostraron diferencias significativas (Tabla 3). Tambien la re-
clasificacion cruzada del modelo Discriminante, donde cada especimen es un dato externo
que es ingresado al analisis, revelaron asignaciones superiores al 80%: secciones
Albomaculatus 118/138 (85%), Splendens 110/130 (84%), y el Subgénero Conopostegus
36/37 (97%).

Las diferencias entre las configuraciones de las secciones y Conopostegus, se
aprecian en el diagrama de las deformaciones relativas (RW) de los especimenes (Figura
10). La configuracion alar en el eje extremo negativo del Relative Warp 1 (-x) muestran los
desplazamientos de los puntos anatomicos de referencia 6 y 7, los cuales se
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corresponden con especimenes de Albomaculatus. Por el contrario en el eje extremo
positivo (+x), la configuracion alar presenta desplazamientos de los puntos anatomicos de
referencia 6 y 7 hacia los puntos anatomicos de referencia 1, 2 y 3, caracteristico de los
especimenes de Splendens. Y finalmente, los especimenes de Conopostegus se
caracterizan mediante una configuracion alar similar a la representada en el extremo

positivo del eje Relative Warp 2 (+y).

1.3.1.3. Deformaciones relativas en Haemagogus, y otras especies incluidas

en los analisis cladisticos.

La Figura 11 muestra el diagrama de los dos primeros RW para las especies
incluidas en los analisis cladisticos. En este se aprecia hacia el extremo positivo de eje del
Relative Warp 1 (+x), el solapamiento parcial entre los especimenes de la secciones
Splendens, Tropicalis y las especies: Heizmannia scintillans, Johnbelkinia ulopus vy
Anopheles pseudopunctipennis + An. aquasalis.

En el grafico de cajas y bigotes para Tamafo Centroide (Figura 12), se aprecia
Anopheles aquasalis con el menor tamafio (1,281 + 0,025 mm), mientras que los
especimenes de Conopostegus mostraron la mayor talla (2,107 + 0,043 mm). El resto de
los taxa presentaron los siguientes tamafos: Albomaculatus (1,819 = 0,021 mm),
Splendens (2,048 £ 0,026 mm), Tropicalis (1,958 + 0,138 mm), Jo. ulopus (1,573 = 0,044
mm), Hz. scintillans (1,932 £ 0,042 mm) y An. pseudopunctipennis (1,370 £ 0.020 mm).

11.3.2. Combinacién de datos discretos y continuos.

Al realizar la combinacibn de la matriz discreta con los distintos datos
morfométricos, se obtuvo un arbol mas parsimoniosos para cada analisis (Figura 45, Tabla
4). En el caso de la combinacién con EDMA de las alas (L=542,41 1C=0,43 IR=0,61), la
topologia difiere del consenso estricto obtenido con los datos discretos. En esta, las
especies de Aedes ya no forman un grupo monofilético, y Heizmannia se aprecia como

mas relacionado a Haemagogus. Particularmente, el clado Heizmannia + Haemagogus es
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soportado por las siguientes sinapomorfias: 0: 0.125 — 0.183-0.188, 1: 0.229 — 0.362-
0.383, 2: 0.363 — 0.631-0.654, 3:0.579-0.615 — 0.930-0.983, 4: 1.010-1.070 — 1.450-
1.496, 5:1.039-1.162 — 1.260-1.357, 6: 0.115-0.118 — 0.201-0.203, 7: 0.281-0.286 —
0.492-0.534, 8: 0.518-0.564 — 0.821-0.882, 9: 1.014-1.073 — 1.485-1.534, 10: 1.065-
1.204 — 1.356-1.453, 11: 0.178-0.180 — 0.308-0.341, 12: 0.431-0.467 — 0.661-0.720,
13: 0.984-1.024 — 1.435-1.479, 14: 1.071-1.202 — 1.376-1.426, 15: 0.262-0.299 —
0.352-0.392, 16: 0.862-0.893 — 1.160-1.209, 17: 0.987-1.115 — 1.190-1.269, 18: 0.652-
0.662 — 0.835-0.853, 19: 0.830-0.956 — 0.991-1.048, 20: 0.297-0.338 — 0.459-0.480,
asi como los caracteres discretos 73: 0 - 1,79:0—-1,97: 0 - 1, 119: 0 - 1, 124: 1 —
0, 129:1-0,130:0—>1,137:1—-0,152:1 —>0,154:1 — 0, 155: 0 —> 1, 160: 0 — 1,
161:0 —> 1y 190: 0 — 1.

Mientras que Haemagogus (Conopostegus + Haemagogus) es apoyado por los
caracteres 15: 0.352-0.392 — 0.396-0.442, 26: 1 — 0, 30: 0 —» 1,56: 1 — 0, 65: 2 — 0, 85:
1 -0 117:1—->0,181: 1 - 0, 183: 0 - 1y 200: 0 — 1. Luego el Subgénero
Haemagogus es parafilético debido a la inclusion de las especies de Conopostegus.
Internamente, se mantienen los clados 1) clarki + leucotaeniatus + leucocelaenus
mediante los caracteres: 22: 0 - 1,26:0—>1,37:0—-1,65:0—-1,88:0—-1,89:1 - 2,
106:0 —1,124: 0 —>1,130:1—->2,131:0—->1,136: 1 —> 0, 137: 0 —> 1, 140: 0 — 1, 141:
0—1,152:0—-1,160:1—-0,161:1—->0,189:1—-0,191:1—-0,198:1 >0y 212: 0
— 1, 2) janthinomys + mesodentatus con los caracteres: 20: 0.472-0.530 — 0.577-0.587,
73:1—-0,169: 2 - 1,170: 1 —- 0y 205: 0 — 1, 3) spegazzinii + anastasionis con los
caracteres: 5: 1.260-1.276 — 1.006-1.146, 10: 1.356-1.383 — 1.112-1.258, 14: 1.376-
1.411 — 1.150-1.288, 17: 1.190-1.236 — 1.007-1.113, 19: 0.991-1.048 — 0.902-0.981, 29:
1—-0,49:1—-0,84:2—3,122:1—-0,153:1—-0,167:2 > 1y 168: 1 — 0, 4) andinus
+ nebulosus con los caracteres: 22: 0 - 1,27: 0 -1y 94: 0 — 1, y 5) el clado que agrupa
a splendens + celeste + lucifer + iridicolor + chalcospilans + argyromeris + regalis +
aeritinctus + boshelli, siendo apoyado por los caracteres: 73: 0 —» 1,85: 0 —> 1, 97: 1 — 0,
142:0—>1,153:1—-0,166:2 —>0,170:0 > 1,191: 1 -0y 205: 1 — 0.

Sin embargo, cuando se compara el consenso estricto obtenido con los datos
discretos versus los resultados de la combinacion con Relative Warps y tamafio centroide
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de las alas (L=511,85 IC=0,43 IR=0,61), ambas topologias difieren poco (Figura 45):
Aedini (Heizmannia + Aedes + Haemagogus) es monofilético y esta soportado por los
caracteres 0: 1.111-1.114 — 1.054-1.075, 5: 0.999-1.001 — 0.993-0.997, 12: 0 —» 1, 19: 0
—-1,21:0-1,22:.1-0,37:0—-1,59:1—->0,64:0—>1,99:0—>1,108:0 —> 1,135: 0
—1,138:1—-0,153:0—>1,154:1—-0,163: 0 —> 1,169:0 - 1,183: 0 —» 1, 198: 0 — 1,
Aedes (serratus + triseriatus) es monofilético y esta soportado por los caracteres 10:
2.485-2.849 — 2.216,31:0—>1,67:1—-0,71:0—-1,722.0—-1,87:1 -0, 119: 0 > 1,
120:1—0,134:1—-0,144:0—>1,172: 0 > 1y 180: 1 — 0, el clado de Aedes forma un
grupo hermano con las especies de Haemagogus. Este ultimo apoyado por los caracteres
0: 1.051-1.075 — 1.025-1.041, 46: 1 —» 0, 52: 1 - 0,83:1 —->0,84: 1 — 0, 107: 1 — 0,
173: 0 —- 1 y 190: 0 — 1. Internamente el clado que incluye a las especies de
Conopostegus forman un grupo hermano con el subgénero Haemagogus. El primero es
apoyado por los caracteres 3: 1.002 — 0.993-1.000, 74: 2 — 3, 120: 1 — 2, 121: 0 — 1,
169:1—0,181: 1 — 0y 202: 0 — 1, mientras que es segundo clado es soportado por los
caracteres 2: 1.010-1.013 — 1.000-1.002, 16: 1 —- 0,20: 0 —» 1,27:1 >0, 114:1 >0y
150: 0 — 1. También se mantienen 1) el grupo andinus + nebulosus + capricornii +
mesodentatus + janthinomys, apoyado por 1: 1.011-1.012 — 0.995-0.996, 39: 1 — 0, 74: 2
— 3y 197: 1 — 0, 2) el clado splendens + celeste + lucifer + iridicolor + chalcospilans +
argyromeris + regalis + aeritinctus + boshelli, con 0: 0.918-0.953 — 1.066-1.073, 1: 0.994-
1.000 —» 0.992,63:0 - 1,75:0—>1,132: 0 - 1,156: 2 —» 0, 160: 0 —» 1, 169: 1 — 0,
181:1 - 0y 195: 1 — 0, y 3) el clado spegazzinii + anastasionis, con 0: 0.918-0.953 —
0.848-0.852, 10: 2.851-2.980 — 2.619-2.775,19: 1 - 0,39: 1 - 0,158:1 -0y 179: 1 —
0.

En el caso de la combinacion de la matriz discreta con los datos morfométricos de
Relative Warps y tamafio dentroide de alas y falosoma (L=519,47 1C=0,43 IR=0,61), la
topologia es similar al consenso estricto obtenido con los datos discretos, y al cladograma
con datos continuos del modulo de alas (Figura 45). Se mantiene la monofilia de los clados
Aedini, Aedes, Haemagogus, y los Subgéneros Conopostegus y Haemagogus; con apoyo
adicional en algunos nodos, de caracteres continuos del compartimiento del falosoma:
Aedini 36: 1.000 — 0.999 y 12: 1.289-1.313 — 0.940-0.997, Haemagogus 27: 0.999 —
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1.000-1.002, y los Subgéneros Conopostegus 15: 0.998-1.014 — 0.993 y 22: 0.999 —
1.003 y Haemagogus 14: 0.998-1.051 — 0.984-0.987, 24: 1.000-1.002 — 0.996-0.998, 29:
1.000 — 0.998-0.999 y 37: 2.840-2.841 — 2.860. Por el contrario, las diferencias mas
resaltantes en la topologia para la combinacion de alas y falosoma, se relaciona con la
inclusion de 1) panarchys en el grupo andinus + nebulosus + capricornii + mesodentatus +
Janthinomys, apoyado por los caracteres 15: 0.998-1.003 — 0.978-0.986, 28: 1.000-1.001
— 0.998-0.999, 37: 2.944-2.948 — 2.959-2.960, y 56: 0 — 1, 2) soperi, acutisentis y
tropicalis en el clado albomaculatus + spegazzinii + anastasionis + celeste + splendens +
lucifer + regalis + chalcospilans + argyromeris + iridicolor + aeritinctus + boshelli, con los
caracteres 2: 1.007 — 0.987-0.997, 22: 0.999 — 1.001-1.002, 36: 0.999 — 1.000 y 47: O
— 1, y 3) albomaculatus en el grupo spegazzinii + anastasionis con los caracteres: 28:
1.000 — 0.999, 31: 1.000 — 0.999,90: 1 — 0,187: 1 >0y 222: 0 — 1.

La frecuencia de grupos con Jacknifing (P = 0,36), entre el consenso estricto de los
arboles de la matriz discreta y cuando se agregan los datos continuos, mostraron
diferencias en cada combinacion de matrices. En el caso de EDMA de las alas (Figura 13),
algunos nodos incrementaron su soporte: Aedini (+8), Haemagogus (+8) y Conopostegus
(+11), entre otros. Mientras que disminuyo en: Aedes + Haemagogus (-22), Aedes (-2),
subgénero Haemagogus (-24), y el clado celeste + splendens + lucifer + regalis +
chalcospilans + argyromeris + iridicolor + aeritinctus + boshelli (-1). Luego en Relative
warps + tamano centroide del ala (Figura 14) algunos nodos incrementaron su soporte,
como el caso de Aedini (+3), Aedes (+4), Haemagogus (+8), el clado celeste + splendens
+ lucifer + regalis + chalcospilans + argyromeris + iridicolor + aeritinctus + boshelli (+6),
entre otros. Y disminuyd en Conopostegus (-5), subgénero Haemagogus (-2) vy
janthinomys + mesodentatus (-3). En otros nodos, no se evidencidé variacion en las
frecuencias: Aedes + Haemagogus, leucotaeniatus + leucocelaenus, y el clado de
capricornii + nebulosus + andinus + janthinomys + mesodentatus. Finalmente en Relative
warps + tamano centroide de ala y falosoma (Figura 15), las frecuencias fueron similares,
con excepcidon del aumento en el nodo regalis + lucifer (+2) y disminucién en el nodo del

subgénero Haemagogus (-3).
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Las comparaciones topoldgicas realizadas a partir distintos analisis, mostraron
similitudes y diferencias entre algunos cladogramas (Tabla 5). El consenso estricto de los
datos discretos fue similar a los arboles luego de la combinacién de Relative Warps /
tamano centroide de alas y alas + falosoma (SPR=1,00 RI=1,00 Robinson-Foulds=0,26) y
no mostraron grupos contradictorios. Y por otro lado, la combinacion de EDMA de alas fue
la mas disimil (SPR=0,86 RI=0,92 Robinson-Foulds=0,43) con cuatro grupos

contradictorios.

I.3.3. Andlisis de configuraciones (x,y) de puntos anatémicos de referencia o

landmarks.

Este analisis permitid obtener arboles filogenéticos a partir de configuraciones de
coordenadas x,y de las especies alineadas con AGP. Tanto el tratamiento independiente
de los modulos de alas y falosoma, asi como en la combinacion de ambos (alas +
falosoma), se obtuvo en cada caso (Figuras no incluidas) un arbol mas parsimonioso
(Tabla 3). Estos arboles difirieron entre si, utilizando distintas medidas topoldgicas
(valores promedios SPR=0,48 RI=0,46 Robison-Foulds=0,88), e inclusive cuando se
compararon con el consenso estricto del analisis de datos discretos de adultos (valores
promedios SPR=0,51 RI=0,53 Robison-Foulds=0,90). En el caso de los grupos
contradictorios respecto al arbol consenso de la matriz discreta (Tabla 4), estos
aumentaron cuando se analizaron los modulos por separado, y diminuyé cuando ambos

se combinaron.

1.3.4. Optimizacion de configuraciones de puntos anatémicos de referencia

sobre arboles parsimoniosos obtenidos con caracteres discretos y continuos.

Las configuraciones x,y de la especies alineadas, fueron optimizadas sobre el arbol
mas parsimonioso obtenido de la combinacién de datos discretos y ambos modulos de
caracteres continuos Relative warps + tamafo centroide (Figuras 16-19). En el caso de la
optimizacién de la configuracién alar (Figura 46), el diagrama de deformaciones de rejillas
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entre el nodo basal (#31) y el nodo Aedini (#34) muestra desplazamientos en los puntos
anatomicos de referencia 1-4. Seguidamente, entre Aedini y el nodo Aedes +
Haemagogus (#36) se aprecia solo movimiento del punto anatdmico de referencia 4.
Luego, entre Aedini y el nodo Haemagogus (#38) ocurren desplazamientos de los puntos
anatomicos de referencia 4 y 5, y entre Aedini y el nodo del subgénero Haemagogus (#37)
los puntos anatomicos de referencia 1-6. Seguidamente entre Aedini y el nodo 44, se
desplazan los puntos anatémicos de referencia 3-5, y entre Aedini y el nodo 40, se

diferencian mediante los puntos anatémicos de referencia 1-5.
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11.4. Discusion

Tradicionalmente las especies incluidas en las secciones del subgénero
Haemagogus se diferencian con base en la siguiente combinacién de caracteres (Arnell
1973: 12; Liria & Navarro 2009: 286): Uias tarsales anteriores y medias de las hembras
con diente subbasal; postnoto sin setas; R..; mas larga que 0,55 el largo de R; (Tropicalis
y Albomaculatus), y ufias tarsales simples; postnoto con setas; R,:s menor a 0,50 el largo
de R; (Splendens).

Kumm et al. (1946) fueron los primeros en resaltar la importancia de los caracteres
alares en la separacién de especies de Haemagogus sehaladas para Colombia (p. 21):
"The relationship of the length of the petiole of the second vein to the length of the second
marginal cell is an important character for differentiating the adults of the Haemagogus
species known from Colombia. By the length of the petiole we mean the distance from that
point on the second vein from which the third vein arises, to the fork of the second vein.
The length of the second marginal cell is computed from the fork in the second vein to the
wing margin.” Mediante el analisis de 395 alas, lograron la separacion entre spegazzinii +
equinus, y lucifer, debido a que las primeras muestran la R, mas larga que la vena R,
mientras que lucifer posee la Ry:3 mas corta que R,. Esto permitié la formulacion de una
clave dicotémica, donde se diferencian a las especies con base en el largo de Ry,
presencia o no de setas en el postnoto, y uiias simples o dentadas.

Contrariamente, Levi-Castillo (1951) en la primera revision del género, no realizo
mayor atencion a la informacion taxonomica de los caracteres alares, sefalando para la
diagnosis de las especies, frases como (p. 17): “Las alas son obscuras y sin importancia
taxonémica.” No obstante Vargas & Diaz-Najera (1959) en identificacion de los
Haemagogus de Mexico, indican (pp. 362-363): “Postnoto con mechon de pelos. Ala con el
tallo de la 2da vena mas corto que la longitud de la rama menor” y “Postnoto sin mechon
de pelos. Ala con el tallo de la 2da vena mas largo o igual en longitud que la rama menor”.
Luego Galindo & Trapido (1967) en descripcion de Hg. aeritinctus senalan (p. 105): “Wings
shorter than the abdomen; cell-R, much longer than its petiole.”
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Recientemente Alencar et al. (2008; 2009) utilizaron la morfometria de alas, patas
(fémures), proboscis y palpos en Haemagogus de Brasil, con el fin determinar diferencias
entre poblaciones de leucocelaenus, y como herramienta taxonémica en la discriminacion
entre capricornii y janthinomys, respectivamente. En ambos estudios se contemplé
atributos del ala como la longitud total y ancho, y longitudes de las venas R; y Ra:s. Sin
embargo, estas medidas por si solas no permitieron obterner diferencias: en
leucocelaenus es necesario el largo de femures anteriores y medios, la longitud total del
ala y longitud de vena Rz:3. Mientras que en capricomii 'y janthinomys deben cuantificarse
el largo del ala, fémur anterior y posterior, mancha plateada del fémur posterior, proboscis,
palpo, Rz:3 ¥ Ro.

A diferencia de otros grupos de insectos de importancia médica como triatominos
(Matias et al. 2001; Villegas et al. 2002) e inclusive mosquitos como Anopheles (Calle et
al. 2008) donde la morfometria geométrica puede ser utilizada como apoyo a la
identificacion de especies. Los analisis realizados en Haemagogus, sugieren que la
informacion taxondmica que representa la conformacion y tamano del ala solo permite la
discriminacion entre Conopostegus y las Secciones Albomaculatus y Splendens. Esto
posiblemente se debe a que los puntos anatomicos utilizados para representar la
conformacién alar, no muestran informacion suficiente para diferenciar a las especies de
Haemagogus; por lo cual es preferible utilizar la combinacién de caracteres tradicionales
para separar a las especies de los Subgéneros y secciones.

Recientemente Henry et al. (2009) realizaron un analisis morfométrico geometrico
en poblaciones de Aedes aegypti y Ae. albopictus, en este sugieren que la venacion alar
en géneros como Culex, Anopheles y Aedes muestran patrones similares. En este sentido,
restricciones biomecanicas imponen un arreglo éptimo de los componentes del ala y
producen formas convergentes entre taxa relacionados. En el caso de especies como
aegyptiy albopictus, las diferencias podrian ser atribuidas a las distintas interacciones con
el ambiente.

En un contexto cladistico, Harbach & Kitching (1998) fueron los primeros en incluir
informacion del ala en la filogenia de Culicidae (p. 348): “Vein Ry: (0) shorter than vein Rz
(Fig. 12A); (1) equal or longer than vein Rz (Fig. 12B).” Mientras que Sallum et al. (2000:
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759) consideraron para Anophelinae: “Cell R, longer than vein R;.s (0); cell R, shorter or
similar to vein Rz:.3 (1).”

No obstante en los analisis de Reinert et al. (2004; 2006; 2008; 2009) para la
filogenia de Aedini y donde se contemplaron algunas especies de Haemagogus; solo en
dos de ellos fue utilizada la longitud de la vena radial dos. Reinert et al. (2004: 303): “Vein
R, length: (0) <length of vein R..s; (1) 2length of vein R..s", y Reinert et al. (2009: 731):
“Vein R,, length relative to length of R..s: (0) shorter; (1) equal or longer”.

En otros taxa, los datos morfométricos han sido empleados para la postulacién de
hipotesis cladisticas, demostrando que estos caracteres contribuyen en el apoyo de
grupos monofiléticos (Guerrero et al. 2003; Acero et al. 2005; Camul & Polly 2005;
Bogdanowicz et. al. 2005; Goloboff et al. 2006; Gonzalez-José et al. 2008; de Bivort et al.
2010). No obstante algunos autores sugieren que los datos morfométricos no presentan
independencia, esto significa que los cambios de un estado debido a eventos genéticos
causan cambios en los estados de otros caracteres. Tal dependencia ha impulsado el
desarrollo de nuevos métodos que permitan evaluar la independencia entre algunos
caracteres (de Bivort et al. 2010). En este sentido, Gonzalez-José et al. (2008) sugieren
que la reconstruccion de las relaciones filogenéticas de Homo puede realizarse tomando
en cuenta el desarrollo de modulos o componentes y la evolucion de fenotipos complejos.
Tambien consideran que este tipo de estudio sobre la independencia de caracteres es una
de las primeras fases de cualquier analisis cladistico cuando no existe informacion previa.
Particularmente sugieren que los cuatro componentes seleccionados reflejan los ejes de
principal variacion sobre las estructuras y que estos cambian independientemente.

En el caso de la filogenia de Haemagogus, los caracteres alares y del falosoma
fueron incluidos como variables continuas. Los distintos analisis realizados con las
combinaciones de datos discretos y continuos (EDMA, RW+CS alar, y RW+CS de ala -
falosoma), asi como las topologias obtenidas con los landmarks (ala, falosoma y
alatfalosoma) demuestran que cuando se combinan los datos, los arboles son mas
congruentes que los obtenidos con los componentes separados, por ejemplo cuando se
comparan con los analisis de datos discretos de adultos. Es importante destacar que las
medidas topoldgicas (SPR, RI, Robinson-Foulds) fueron calculadas comparando el
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consenso estricto de los arboles obtenidos a partir de la matriz discreta versus el arbol
obtenido con cada una de las combinaciones; este consenso al ser poco resuelto puede
subestimar los valores de las medidas topolégicas. Sin embargo en las comparaciones
entre los 15 arboles mas parsimoniosos obtenidos con los datos discretos completos y el
arbol luego de la combinacion (datos no mostrados), estas medidas muestran resultados
congruentes, es decir, la similaridad topologica aumenta con la combinacion de las
deformaciones relativas y tamano centroide del ala y falosoma, mientras que difieren mas
en la combinacién de los datos derivados de EDMA.

Las diferencias cuando se incluye cada uno de los componentes, coincide que lo
sugerido por algunos autores como Judd (1998) para el analisis cladistico de Sabethini o
Reinert et al. (2004) para Aedini. Estos autores mencionan que aun cuando algunos
componentes muestran mas informacion que otros, por ejemplo las fases inmaduras; los
resultados utilizando una fase (=componente, particién) no son lo suficientemente robustos
y pueden en algunos casos mostrar algunos taxa en arreglos falsos.

Catalano et al. (2010) indican que algunos autores (MacLeod 2002; Adams et al.
2004) han sugerido la incapacidad de “los cladistas” en lidiar con la variacion continua
presente en datos morfométricos. Seguramente estas ideas se deban a que hasta el
momento no existian algoritmos que permitian el uso de caracteres continuos tal y como
se presentan en los datos, y por ello debian discretizarse (Thiele 1993; Rae 1998).
Recientemente se han sugerido métodos que realizan la optimizacién de los valores
continuos siguiendo un criterio de construir rangos y tratarlos como aditivos (Farris 1970;
Goloboff 1996; Goloboff et al. 2006) o en un contexto morfogeométrico, minimizando
iterativamente las distancias entre las posiciones de los puntos (coordenadas x,y para dos
dimensiones o x,y,z para 3D) entre los ancestros y descendientes (Catalano et al. 2010).

Un aspecto no considerado en el analisis cladistico de los landmarks del ala y
falosoma de Haemagogus, consiste en utilizar otro algoritmo de alineamiento de las
coordendas x,y distinto al AGP. En este sentido, Catalano et al. (2010: 5) muestran las
diferencias entre las topologias cuando previamente se realizan los alineamientos con
AGP y otro método como “Resistant Fit Theta-Rho Analysis” o RFTRA. En el primer caso,
los cambios inferidos se desplazan sobre todos los puntos anatdomicos de referencia,
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mientras que en el segundo los cambios inferidos se restringen a puntos anatomicos de
referencia especificos. Chapman (1990) en revision de los métodos convencionales de
alineamiento, sugiere que RFTRA puede ser informativo para determinar caracteres que
se utilizarian en andlisis filogenéticos “estandares”, debido a que permite a los
investigadores enfocarse en un punto anatomico de referencia particular.

El RFTRA disminuye las diferencias entre configuraciones minimizando las
diferencias correspondiente a ciertos puntos anatémicos de referencia, reduciendo de esta
forma el efecto “Pinocho”. En este algoritmo se utiliza el método de medianas repetidas,
con el fin de determinar el escalado y rotacion necesarios para superponer una

configuracion sobre otra (Zelditch et al. 2004)
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Figura 7. Diagrama de los dos primeros factores canonicos del CVA para los especies de

Haemagogus (n = 260).
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Figura 8. Dendrograma de UPGMA para las especies de Haemagogus calculado a partir
de las distancias de Mahalanobis del CVA, mostrando las longitudes en algunas de las

ramas, asi como la ubicacion de cada taxdn en sus respectivo Seccién y/o Subgénero.
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Figura 9. Diagrama de cajas y bigotes para el tamafo centroide (en milimetros) de las

especies de Haemagogus.
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Tabla 2. Estadisticos descriptivos y prueba no paramétrica de Kruskal — Wallis (con
comparaciones a posteriori) para la variable tamano centroide en las especies de

Haemagogus (n = 260).

Estadisticos Descriptivos Prueba a posteriori
Especies n -JC95% Media +C95% DE Rangos Grupos
Hg. iridicolor 20 2.20 2.29 2.38 019 221100 1
Hg. lucifer 15 216 2.24 2.33 015 214930 |1
Hg. panarchys 14 2.01 2.09 217 014 183.790 |
Hg. celeste 16 1.97 2.1 225 0.26 178750 |
Hg. leucocelaenus 18 1.94 210 227 0.34 170.000 11
Hg. boshelli 16 1.89 202 216 026 159690 111
Hg. chalcospilans 15 1.90 2.00 2.09 017 157.670 11l
Hg. capricornii 21 1.87 1.98 2.08 023 148.620 .
Hg. mesodentatus 15 1.82 1.93 2.04 0.20 137.670 11l
Hg. equinus 23 1.68 1.77 1.86 0.21 91.826 Sl
Hg. janthinomys 29 1.69 1.76 1.82 017 88690 ... 11l
Hg. spegazzimi 15 1.61 1.70 1.78 015 72267 ... 11l
Hg. argyromeris 15 1.61 1.67 173 011 62600 ... 111
Hg. soperi 13 1.51 162 174 019 56.000 e 11
Hg. anastasionis 15 1.37 1.44 1.50 012 16667 e |

Prueba Kruskal-Wallis 15564 F<0.0001
Comparacidon de medias a posteriori a = 0.05

IC = Intervalo de confiaza; DE = desviacion estandar
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Tabla 3. Tabla de clasificacion para los 305 especimenes de Haemagogus en las

Secciones Albomaculatus, Splendens y el Subgénero Conopostegus, y valores de lambda
(A) de Wilk's para cada eje candnico.

Asignaciones a priori Total
Asignaciones a posteriori
Albomaculatus 93 26 19 138
Splendens 23 85 22 130
Conopostegus 2 2 33 37

Eje 1 A =0,5336; x2 = 188,137 df = 12 P < 0,001
Eje2 A=0,7705; x2 = 78,075 df =5 P < 0,001
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Figura 10. Diagrama de los dos primeros Relative

Warps para los 305 especimenes de las

Secciones Albomaculatus y Splendes de Haemagogus, y el subgénero Conopostegus,

mostrando rejillas de deformacién en las conformaciones extremas de los ejes.

RW

@
+ 240

Albomaculatus s o+ F

o o
b
+ - ©

Conopostegus

o
a @

94



Figura 11. Diagrama de los dos primeros relative Warps para los 395 especimenes de las

Secciones de Haemagogus, y otras especies incluidas en los analisis, mostrando rejillas

de deformacion en las conformaciones extremas de los ejes.

RW

i Conopostegus

. "Hz. scintillans .
q 4
S
4 i,

Jo. ulopus

2

Splendens

P

g

L}
éq

.'
he B W
@ "% Anopheles

Y E +X

95



Figura 12. Diagrama de cajas y bigotes para el tamafio centroide (en milimetros) de las
Secciones Albomaculatus, Splendens y Tropicalis de Haemagogus, el subgénero

Conopostegus, y otras especies incluidas en los analisis morfométricos.
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Figura 13. Comparacion de frecuencias de grupos, entre consenso estricto de los arboles
obtenidos con datos discretos y los arboles cuando se agregan los datos de EDMA.
Valores de las ramas indican diferencia de porcentaje de Jacknifing, cuando se agregan

los datos continuos.
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Figura 14. Comparacidén de frecuencias de grupos, entre el consenso estricto de los
arboles obtenidos con datos discretos y los arboles cuando se agregan los datos de
Relative Warps y Centroid Size del ala. Valores de las ramas indican diferencia de

porcentaje de Jacknifing, cuando se agregan los datos continuos.
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Figura 15. Comparacidén de frecuencias de grupos, entre el consenso estricto de los
arboles obtenidos con datos discretos y los arboles cuando se agregan los datos de
Relative Warps y Centroid Size del ala y falosoma. Valores de las ramas indican diferencia

de porcentaje de Jacknifing, cuando se agregan los datos continuos.
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Tabla 4. Medidas de longitud (L), indices de consistencia (Cl) / retencién (RI), y numero de
arboles (Trees), para la matriz de caracteres discretos y los arboles mas parsimoniosos

cuando se combinan los otros tipos de caracteres continuos.

COMBINACION
DISCRETA ALA ALA ALA y FALOSOMA |ALA FALOSOMA ALA y FALOSOMA
(EDMA) |[RW+CS) ((RW+CS) (LANDMARKS) |(LANDMARKS) |(LANDMARKS)
L 507 54241 51185 51947
Cl 0.43 0.43 0.43 0.43 - -
RI 0.62 0.61 0.61 0.61 - - -
Trees 15 1 1 1 1 1 1

EDMA = Euclidean distance Matrix Analysis; RW = Relative Warp; CS = Centroid size.
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Tabla 5. Comparaciones topoldgicas y grupos contradictorios, entre el arbol consenso
obtenido a partir de datos discretos y los arboles mas parsimoniosos cuando se combinan

los otros tipos de caracteres continuos.

COMBINACION
ALA ALA ALA y FALOSOMA ALA FALO SOMA ALA y FALOSOMA
(EDMA) |(RW+CS) |[RW+CS) (LANDMARK S) [(LANDMARK S) |(LANDMARKS)
SPR 0.86 1.00 1.00 0.43 0.50 0.52
DISCRETA RI 092 1.00 1.00 0.48 0.50 0.40
Raobinson-Foulds| 043 0.26 0.26 0.96 0.78 0.91
Grupos
coﬁadidorios 4 0 0 12 12 10
SPR 0.64 0.71 0.75 0.54 0.50 0.50
DISCRETA RI 0.83 093 0.87 053 0.50 0.56
(adultos) Robinson-Foulds| 057 0.40 0.53 0.96 0.83 0.92
Grupos
co%adioﬁorios ! 4 / 16 4 12

EDMA = Euclidean distance Matrix Analysis; RW = Relative Warp; CS = Centroid size;
SPR = distancia SPR; Rl = Indice de Distorsion.
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Figura 16. Optimizacion de configuraciones alares sobre el arbol mas parsimonioso
obtenido con la matriz de datos combinados.
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Figura 17. Detalle de los nodos A y B para la optimizacion de configuraciones alares sobre
el arbol mas parsimonioso obtenido con la matriz de datos combinados.
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Figura 18. Optimizacion de configuraciones de falosomas sobre el arbol mas parsimonioso
obtenido con la matriz de datos combinados.
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Figura 19. Detalle de los nodos A y B para la optimizacién de configuraciones del falosoma
sobre el arbol mas parsimonioso obtenido con la matriz de datos combinados.
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CAPITULO IiI:
BIOGEOGRAFIA DE HAEMAGOGUS
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111.1. Introduccion

La biogeografia estudia la distribucién de los seres vivos en espacio y tiempo, al
reconocer patrones de distribucidén, proponer hipétesis acerca de los procesos que los
causaron y proporcionar un sistema de regionalizacién bidtica del planeta (Brown &
Lomolino 1998). Durante la historia de la biogeografia se han desarrollado varios enfoques
diferentes, los que pueden clasificarse en dos grandes campos, denominados biogeografia
ecolégica y biogeografia histérica. La biogeografia ecolégica generalmente analiza
patrones de distribucién individual o poblacional, a escalas espaciales y temporales
pequefias, mientras que la biogeografia historica basicamente analiza patrones de
distribucion de especies y taxa supraespecificos, a escalas espaciales y temporales

mayores (Morrone & Crisci 1995; Morrone 2004).

lll.1.1. Biogeografia en Culicidae

Uno de los primeros estudios biogeograficos en mosquitos, se asocian a los
articulos de Lane (1943, 1944) para Sabethini y Anophelinae del Neotrépico,
respectivamentem y Belkin (1962) para los Culicidae del Pacifico. En estos, se indican las
relaciones de la distribucion de Culicidae respecto a otros grupos como mamiferos y aves.
En particular, se muestran areas de endemismo, asi como centros de dispersién y su
coincidencia con las subregiones geograficas propuestas por autores como Wallace,
Slater, Mello-Leitao, Cabrera y Yepes, entre otros.

Reinert (1970) realiza el estudio biogeografico de Aedes (Diceromyia), a partir de
determinacién de “centro de origen” y “rutas de dipersién”. En este se consideran dos
hipotesis para el origen del subgénero: en la primera se postula que se originé en la region
Oriental, debido a las similaridades morfoldgicas y ecologicas respecto a algunos Aedes
(Aediomorphus) que se crian en huecos de arboles. Mientras que la segunda propone el
origen en Africa, y posteriormente se disprerso a las regiones Etiopica y Oriental, debido a
condiciones desfavorables. En cuanto a la ruta de dispersion, se sugiere un corredor que
se extenderia desde India, luego a través del Mediterraneo, y finalmente hasta Africa.
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Nufiez et al. (2007) presentan un estudio panbiogeografico y determinacion de
areas de endemismos en Psorophora. Para ello, se geo-referenciaron 675 registros en 22
paises, y se emplearon métodos que incorporan la variable espacial en los analisis
biogeograficos. Los trazos generalizados y nodos fueron coincidentes con estudios
realizados en otros taxa (aves, mamiferos, plantas), mientras que se determin6 un area de
endemismo en la provincia de Pantanal.

Foley et al. (2007) utilizan los registros almacenados en la base de datos del
Catalogo Sistematico de Culicidae (SCC en inglés) de la Unidad Biosistematica Walter
Reed y el Museo Smithsonian, para relacionar la riqueza de mosquitos (y especies
endémicas) versus las areas geograficas donde estos se encuentran. En lineas generales,
a partir de datos del SCC, se encuentra que el ecuador (0° - 10° latitud Norte) presenta la
mayor riqueza, mientras que la mayoria de registros se ubican en los 40° de latitud Norte y
Sur. En cuanto a la relacidon especies-area, esta fue explicada en un 42%, en donde areas
tipo Islas y continentes presentan elevada riqueza: Brazil (447 spp.), Indonesia (439),
Malasia (415), Thailandia (379), India (338), Filipinas (294), Panama, (264), Colombia
(251), Republica Democratica del Congo (248), China (238) y Venezuela (238). Por otro
lado, de aproximadamente 3600 especies, el 50% se reportan endémicas para: Brazil (148
spp.), Australia (135), Filipinas (128), Indonesia (107), Madagascar (90), China (85),
Malasia (75), Islas Solomon (63), Thailandia (59) y Papua y Nueva Guinea (58).

Foley et al. (2008) utilizan 43000 registros georeferenciados en 1853 localidades (y
492 spp.) obtenidos durante el periodo 1899-1982, para determinar relaciones area-
riqueza, modelo de nicho potencial y areas de riqueza. Chile presenta la menor densidad
relativa de especies, mientras que Trinidad y Tobago y la Guayana Francesa, las mayores
densidades de especies. Especies de Anopheles mostraron la mayor distribuciéon
potencial, y especies de Deinocerites y Wyeomyia las mas restringidas. Finalmente, los
métodos combinados de riqueza estimada y modelo de nicho indicaron areas de riqueza
en Guayana Francesa, Panama, Trinidad-Tobago, y Colombia. Con “hotspots” potenciales
de endemismo en zonas no muestreadas de Panama, Guayana Francesa, Colombia,

Belize, Venezuela, y Brasil.
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Gabaldon & Cova-Garcia (1946ab; 1952), efectuan una de las contribuciones mas
importantes a la distribucion de los anofelinos de Venezuela. En el primero de estos
estudios, se indica la distribucion por estados, municipios y localidades de los principales
vectores de malaria para ese momento, Anopheles (Nyssorhynchus) albimanus
(Wiedemann) y An. (Nys.) darlingi Root, sefialando que la primera se restringe al norte del
pais, mientras que la segunda se encuentra hacia el sur. Tambien se sugiere el origen de
ambas especies y su desplazamiento hacia Venezuela, con base en el trabajo de Lane
(1943, 1944), y los reportes histéricos para el pais. En la segunda contribucion, tratan la
distribucion por estados, municipios y localidades, para 29 especies de anofelinos. Sin
embargo solo en el ultimo estudio, se compara y discute la distribucién de los anofelinos y
su relacién con la regién Neotropical, asi como las especies asociadas a cada una de las
cuatro subregiones sensu Wallace (Antillana, Mexicana, Brasileia y Chileo-patagonica),
clasificacion de estas especies en endémicas, emigrantes, neotropicas o nearticas.

Osborn et al. (2004) realizan la actualizacion en la distribucion de las principales
especies de Anopheles en Venezuela. Para ello, emplean registos histéricos para el
periodo 1910 - 2004, con superposicion sobre las ecoregiones Costera, Piedemonte,
Llanos, Sabanas altas, Bosque interior y Valles altos. En el estudio, cada una de estas
areas, con excepcion de los Valles altos, presentan vectores primarios de malaria: An.
aquasalis (Costera), An. nuneztovari (Piedemonte), An. darlingi (Llanos y Bosque interior),
y An. braziliensis (Sabanas altas). Aun cuando, no se realizan analisis biogeograficos para
explicar los patrones de distribucidn, se sugiere la inclusion entre piedemonte (200 - 1500
msnm) y valles altos (1500 - 3200 msnm), de una interfase denominada bosques altos
(1200 - 1800 msnm). En donde las especies de An. (Kerteszia), que habitan casi
exclusivamente fitotelmatas del tipo bromelidceas, jugarian un papel importante en la
transmision de malaria.

Navarro et al. (2007) emplean el analisis parsimonioso de endemicidad (PAE en
ingles), uno de los métodos explicitos de la Biogeografia histérica, para relacionar los
mosquitos asociados a fitotelmatas en areas protegidas de Venezuela. En el cladograma
mas parsimonioso del PAE se aprecian tres areas de endemismo: escudo de Guayana
(estados Bolivar y Amazonas), coordillera de los Andes (estados Trujillo, Tachira y
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Mérida), y coordillera de la Costa (estados Falcon, Miranda, Aragua y Nueva Esparta).
Particularmente, el escudo de Guayana ocupa la posicion mas basal del cladograma, por
lo cual se sugiere que la biota asociada es la mas ancestral, mientras que las areas mas

recientes corresponden con la coordillera de los Andes y la Costa.

1ll.1.2. Patrones de distribucion de Haemagogus

Arnell (1973), sefala que el género se encuentra restringido a Centroamérica, Norte
de Suramérica, e islas del Caribe (desde Jamaica hasta Martinica), esta ultima area con
19 de las 28 especies. En Suramérica, alcanza el norte de Argentina, con excepcion de la
costa Pacifica del Golfo de Guayaquil (Ecuador) y ciertas elevaciones de los Andes.
Algunas especies han sido reportadas en el Neartico, en Sonora-México (Pacifico) y
Texas-USA (Atlantico).

Al igual que en la determinacién de las hipotesis filogenéticas, el presente estudio
pretende relacionar los cladogramas con el patron de distribucion de Haemagogus,
mediante el uso de distintos métodos de la Biogeografia historica, que permitan poner a

prueba distintas hipotesis acerca de la evolucién de la biota.
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111.2. Materiales y métodos

Para el estudio biogeografico, se construyé una base de datos de 791 registros a
partir del material de Museos en USA (NMNH-Smithsonian), Venezuela (DERM vy
MBUCYV), y recursos bibliograficos. Las localidades fueron georeferenciadas mediante
gacetillas por pais (USGS 2004), mapas y Biogeomancer (Beaman, 2002). En este estudio
se incluyeron 687 registros para 28 paises y 28 especies de Haemagogus de los
subgéneros Conopostegus (69 registros; 4 spp) y Haemagogus (618; 24 spp).
Seguidamente, esta base de datos sera exportada como capa (shapefile) en ARCVIEW
3.2 (ESRI 1999) y GVSIG (GENERALITAT VALENCIANA 2006) junto con mapas digitales
de Norte, Centro y Sudamérica, para los distintos analisis biogeograficos.

Previo a los analisis Biogeograficos, se realizaron en celdas de 2,5° x 2,5° y 5° x 5°,
algunos analisis espaciales con el programa DIVA-GIS 5.4 (Hijmans et al. 2005): 1)
Calculo de abundancia, o numero de registros presentes en cada celda de la cuadricula,
2) riqueza de especies de Haemagogus, o conteo de diferentes clases (distintas especies
en el conjunto de registros que cubren la base de datos) que estan presentes en una celda

de la cuadricula, y 3) diversidad de Shannon-Wiener, definido como: H' = =) pi In pi,

donde: S = numero de clases unicas por celda (especies), N = numero de
observaciones por celda, ni = numero de individuos en la clase i-ésima y p; = abundancia

proporcional a la clase i-ésima (= n; / N).

1l.2.1. Analisis Panbiogeografico

Dentro del campo de la biogeografia histérica se ha desarrollado un enfoque
conocido como panbiogeografia (Croizat 1958, 1964; Craw et al. 1999). Surgida como
reaccion al dispersionismo de Darwin y Wallace - enfoque que presupone que las especies
se originan en centros de origen, a partir de los cuales se dispersan al azar, atraviesan
barreras preexistentes y colonizan nuevas areas -. Morrone y Crisci (1995) y Craw et al.
(1999) llevaron a cabo una revision de los principios tedricos y metodologicos de la
panbiogeografia. Esta se basa en los siguientes conceptos basicos:
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Trazos individuales. Es la unidad basica de un estudio panbiogeografico,
constituyendo las coordenadas primarias de un taxon en el espacio. Operativamente,
consiste en una linea que conecta las localidades donde se distribuye una especie o taxén
supraespecifico, de modo que la suma de los segmentos que conectan las localidades sea
la menor posible. Desde el punto de vista topoldgico, un trazo individual es un arbol de
tendido minimo (Minumun Spannig Tree o MST), que para n localidades contiene n-1
conexiones (Page 1987; Henderson 1989).

Un trazo conecta las distintas localidades donde se distribuye una especie,
siguiendo el siguiente criterio: Se encuentran las dos localidades mas cercanas y se
conectan por medio de una linea; luego, este par de localidades se conecta con la
localidad mas cercana a cualquiera de las dos. Después se une la localidad mas cercana
a cualquiera de las tres, y asi sucesivamente. El resultado es un arbol lineal o ramificado,
no enraizado, en que la suma de los segmentos que conectan las localidades es minima,
siguiendo una especie de “parsimonia geografica”. Los trazos individuales interpretan la
geometria espacial como un componente explicito, difiriendo asi de los mapas de
distribucion que engloban las localidades de un taxén mediante una linea (Grehan 2001).

Trazos generalizados. Los trazos estandar resultan, de la superposicion
estadisticamente significativa de trazos individuales que conectan areas de distribucion.
Representan patrones de distribucion actuales de biotas ancestrales, las cuales fueron
fragmentadas por eventos geoldgicos o tecténicos (Craw 1988). Los trazos generalizados
resultan luego de un analisis comparativo de los trazos individuales, en el que se evalua la
congruencia en su topologia. Los trazos generalizados equivalen a componentes bioticos
(Morrone 2004), los cuales pueden ser ordenados jerarquicamente en un sistema de
clasificacion biogeografica.

Nodos. Son areas complejas, donde dos o mas trazos generalizados se
superponen. Fueron interpretadas por Croizat (1958, 1964) como zonas de convergencia
geobidtica. El reconocimiento de nodos es uno de los aportes mas importantes de la
panbiogeografia, y constituye el punto de partida para especular sobre la existencia de

areas compuestas.
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El método propuesto originalmente por Croizat (1958, 1964) consiste en delinear en
mapas los trazos individuales de distintos taxa y luego superponerlos con el fin de
determinar trazos generalizados. Recientemente, este método ha sido combinado con
herramientas SIG en donde se miden pares de puntos, y se determina la distancia mas
corta entre ellos, para luego digitalizar el trazo individual (Soares, 2005). Este método
puede ser facil de emplear cuando se tiene pocos registros, sin embargo en estudios
empiricos realizados en mosquitos (Diptera: Culicidae) del género Psorophora (Nufiez et
al., 2007), especies como Psorophora (Grabhamia) cingulata y Psorophora
(Janthinosoma) ferox, presentan 80 y 82 registros, respectivamente. Lo cual hace dificil y
en algunos casos subjetivo, cuando existe agregacién de muchos puntos, determinar el
trazo individual de cada taxon.

En este sentido, Liria (2008) propone un método que combina analisis espaciales y
Sistemas de Informacién Geografica (SIG). Este método combinado se inicia con la
entrada de datos en forma coordenadas geograficas por taxén (1), a partir de las cuales se
calcula la distancia geodésica entre puntos, y se obtiene una matriz rectangular y
simétrica, con diagonal cero (2). Luego se crea una matriz rectangular de conectividad a
partir de los datos de distancia, donde la unién de un par de puntos se representa por “1” y
la no union por “0” (3). Posteriormente, se obtiene el MST a partir de la matriz de
conectividad, en donde los puntos son conectados en una red abierta haciendo que la
suma de las conexiones sea minima (4). EI MST es exportado como imagen raster (5), y
georeferenciado con puntos de control, para utilizarla como tema espacial en el programa
SIG (6). Se digitaliza el MST siguiendo una polilinea (7) y se almacena como formato
shapefile de ESRI [ARCVIEW 3.x ] (8). Luego se realiza el calculo del area de influencia o
buffer, con radio definido por el usuario y disolviendo barreras, para convertirla en un
poligono (9). Los pasos 1 a 9 se repiten para cada taxon, determinando los poligonos de
trazos individuales. Seguidamente se efectua la inspeccion visual de la similitud topolédgica
entre trazos individuales, que seran interceptados mediante superposicién espacial
boleana del tipo “Y”, para obtener la zona geografica comun de dos o mas temas (10). Se
realiza la operacion espacial de corte entre el poligono y las coordenadas de todos los
taxa, para establecer los puntos que formaran cada trazo generalizado (11).
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Seguidamente se calcula y digitaliza el MST del trazo generalizado, siguiendo los pasos 1
a 9 (12). Finalmente, dos o mas temas de trazos generalizados son interceptados para
determinar los nodos (13).

En el método combinado se utilizan los siguientes programas de analisis espaciales
y SIG: PASSAGE (Rosenberg, 2001) pasos 1-5, MAPINFO (MAPINFO, 2000) pasos 6-8, y
ARCVIEW (ESRI, 1998) pasos 9-13. Por otro lado, uno de los aspectos importantes del
método, se refiere al calculo de la distancia geodésica como punto inicial en la
construccion de arboles de tendido minimo, en lugar de uso tradicional de distancias
euclidanas. La distancia geodésica, al considerar aspectos como la curvatura de la tierra
en coordenadas espaciadas en el globo, permite aumentar la rigurosidad, precision y
fiabilidad de los analisis realizados por los SIG. (Mayos et al., 2005)

Particularmente, en el analisis panbiogeografico de Haemagogus se utiliz6 una
simplificacion del método combinado, en donde, los pasos de conversion a formato raster
y digitalizacion del MST se omiten, debido a que el programa PASSAGE exporta

directamente los trazos individuales y generalizados al formato ESRI.

111.2.2. Analisis Parsimonioso de Endemismos

El analisis de parsimonioso de endemismos o PAE (Parsimony Analysis of
Endemicity) es una herramienta de la biogeografia histérica que permite descubrir los
patrones naturales de distribucion de los organismos. ElI PAE clasifica localidades,
cuadriculas o areas (analogas a taxa, si se lo compara con los analisis de la sistematica
filogenética) de acuerdo a sus taxa compartidos (analogos a caracteres) mediante la
solucion mas simple (criterio parsimonia). (Morrone 1994; Crisci & Morrone 1995)

Rosen (1988) plantea que los limites de las regiones bidticas o areas de
endemismo son dificiles de establecer, ya que generalmente existen taxa que transponen
los limites definidos. Asi, propone trabajar con localidades puntuales que representan un
muestreo de la distribucion de cada taxon.

También postula una analogia con la sistematica filogenética a partir de la cual se

interpreta a las localidades como taxa. Este autor especifica que en realidad cada
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localidad debe ser considerada como si fuera un ejemplar que representa un taxon, ya que
de este modo se evitan supuestos previos en cuanto a la extension de las areas. Segun
Rosen (1988) el PAE basado en localidades permite obtener cladogramas de areas de las
localidades, en las cuales éstas se encuentran agrupadas por la presencia de
sinapomorfias geograficas (taxa compartidos entre mas de una localidad) directamente a
partir de las distribuciones geograficas de los organismos. EI método consiste en la
construccion de matrices de localidades por taxa, en las que las localidades representan
las unidades de estudio. Para construir dicha matriz la presencia de un taxén en una
localidad es codificada como 1 y su ausencia como 0. Los datos son analizados a través
de un algoritmo de parsimonia.

En una variante del PAE, Morrone (1994) propone utilizar el analisis de
distribuciones aplicando un algoritmo de simplicidad en un sentido distinto. El objetivo en
este caso es delimitar areas de endemismo. El PAE basado en cuadriculas comprende los
siguientes pasos (Posadas & Miranda-Esquivel, 1999):

1. Construccidn de una rejilla: Se divide el area en estudio en cuadriculas. Las
cuadriculas no son necesariamente iguales en forma y tamafio, de modo que la
rejilla puede adecuarse al grado de resolucion esperado en una subarea en
particular.

2. Obtencion de los datos de distribucion. Se analiza la distribucién geografica de
taxa que habiten el area en estudio. Los taxa pueden ser de cualquier jerarquia
taxondmica y deben constituir grupos naturales, es decir ser monofiléticos. Pero
no es necesario que los taxa se relacionen entre si filogenética o ecologicamente.

3. Construccion de una matriz de cuadriculas por taxa: La matriz se construye
colocando un 1 si el taxdn esta presente en la cuadricula, o un O si esta ausente.
Para enraizar el cladograma a construir, se agrega una cuadricula hipotética
donde se considera que se hallan ausentes todos los taxa (es decir con ceros
para todas las cuadriculas).

4. Analisis de la matriz utilizando un algoritmo de parsimonia: La matriz se analiza

con cualquier programa utilizado para un analisis cladistico. Si se obtiene mas de
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un arbol igualmente parsimonioso, se realiza un consenso estricto, es decir aquel
que muestre los grupos que se hallan presentes en todos los arboles resultantes.
5. Seleccidon de areas de endemismo: Para ello se tomaran en cuenta soélo aquellos
grupos de cuadriculas que formen un clado, y se analizara si la unién entre ellas
estd sustentada por la presencia de mas de un taxon. Las cuadriculas
seleccionadas se dibujan en un mapa, delineando los limites en funcion de las

distribuciones reales de los taxa que sustentan cada clado.

111.2.3. Analisis de Endemismos

Tradicionalmente, los métodos utilizados para identificar areas de endemismo son
los que se emplean en sistematica filogenética y analisis de agrupamiento o cluster, PAE
(Morrone, 1994) y UPGMA (Linder, 2001), respectivamente. Ambos métodos fueron
desarrollados para identificar otros tipos de patrones, y fundamentalmente generan
agrupamientos jerarquicos, es decir, grupos dentro de grupos.

Recientemente, Szumik et al. (2002) y Szumik y Goloboff (2004) proponen un
meétodo para identificar areas de endemismos, que a diferencia de propuestas previas, se
basa explicitamente en el concepto de areas de endemismo segun Platnick (1991), que en
lineas generales sefiala que una o mas especies son endémicas cuando se encuentran en
un lugar y en ningun otro lado. Ademas el método incluye el componente espacial, aplica
un criterio de optimizacién durante la evaluacién de las hipétesis y no después de la
obtencidn de estas, y permite la superposicion parcial de areas endémicas (Szumik et al.
2002).

El analisis de endemismos de Szumik et al. (2002) calcula el grado de endemicidad
a partir de la proporcion de celdas del area donde una especie esta presente y la
proporcion de celdas fuera del area (y adyacentes) donde esta presente. Este método es
implementado en el programa NDM y VNDM de Goloboff (2005) y Szumik et al. (2006), el
cual emplea estrategias heuristicas para encontrar las areas que maximizan el criterio de
endemicidad (Szumik & Goloboff, 2004).
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Particularmente, con los datos de coordenadas para las especies del género
Haemagogus se realiz6 el analisis a partir de cuadriculas de 2,5° x 2,5° y 5° x 5°, haciendo
relleno con presencia observada = 20 y asumida = 50, siguiendo la busqueda heuristica
con permutacién (adicion/eliminacién) simultadnea de dos celdas, almacenando areas con
2 0 mas especies, descartando suboptimos y areas superfluas, y finalmente se realiz6é un
consenso (a partir del 50% de similitud) en el caso de existir areas semejantes que difieren

levemente en la presencia de algunas celdas o especies endémicas.

111.2.4. Analisis de modelo de nicho

El nicho ecoldgico potencial de un organismo se le conoce como nicho fundamental
(NF). (Hutchinson, 1957) Sin embargo, varios factores como la competencia
interespecifica puede excluir a ciertas especies de su nicho fundamental. Asi, el estilo de
vida que actualmente un organismo ejerce y los recursos que actualmente utiliza
comprende el nicho realizado.

Por otra lado, a cierta escala, los factores climaticos y fisicos afectan las
distribuciones de las especies (Brown & Lomolino, 1998). En las ultimas dos décadas, se
han desarrollado técnicas matematicas para estimar la magnitud geografica del NF o
subconjuntos de este. La estimacion del nicho ecolégico contribuye al entendiendo de la
ecologia evolutiva de las especies. Tambien la estimacion del NF se emplea a menudo
como un camino intermedio para estimar la distribucidén geografica de las especies
(Peterson, 2001; Soberon & Peterson 2005; Philips et al., 2006).

El uso de tecnologia de SIG ha facilitado el estudio de nichos, dado que se pueden
reconstruir regiones geograficas relacionando datos de especies y variables ambientales
(climatico, topografico, edafologicos, entre otros), recreando dimensiones ecoldgicas (en la
forma de capas o shapefiles de los SIG); combinando variables ambientales
estrechamente asociadas a la presencia de especies, con el fin obtener regiones de
distribucion potencial.

En afos recientes, el modelado de nicho ecologico ha ampliado considerablemente
las posibilidades de analizar las relaciones entre los factores ambientales y la ecologia de
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los vectores o la transmision de enfermedades en salud publica. Asi por ejemplo, se han
realizado estudios en modelos de distibucion para flebotomos (Peterson & Shaw 2003;
Peterson et al., 2004), triatominos (Costa et al., 2002; Peterson et al., 2002; Beard et al.,
2003), y mosquitos (Peterson et al., 2005; Moffett et al., 2007; Foley et al., 2008).

Particularmente para determinar el modelo de NF en especies de Haemagogus, se
emple6 el algoritmo de Maxima Entropia (Phillips et al., 2004). Es un método de
inteligencia artificial que aplica el principio de maxima entropia para calcular la distribucion
geografica mas probable para una especie. Para ello, el programa MAXENT (Phillips et
al., 2006; Phillips & Dudik, 2008) estima la probabilidad de ocurrencia de la especie
buscando la distribucion de maxima entropia (lo mas uniforme posible) sujeta a la
condicion de que el valor esperado de cada variable ambiental segun esta distribucion
coincide con su media empirica. El resultado del modelo expresa el valor de idoneidad del
habitat para la especie como una funcion de las variables ambientales. Un valor alto de la
funcion de distribucidn en una celda determinada indica que ésta presenta condiciones
muy favorables para la presencia de la especie. El programa MAXENT permite utilizar
variables cualitativas, otorgando a cada valor de la variable un peso relativo al numero
total de puntos de presencia que contiene. Ademas proporciona las curvas de respuesta
de la especie ante las distintas variables ambientales y estima la importancia de cada
variable en la distribucién de la especie (Phillips et al., 2006; Pando & Giles, 2007).

Para la contruccién de los modelos se emplearon variables ambientales y
topograficas con resolucidon espacial de 0,05 x 0,05 pixels: Datos climaticos derivados del
Intergovernmental Panel on Climate Change (IPCC; New et al., 1999), que representan
valores mensuales y anuales de: 1) cobertura nubosa anual, 2) rango de temperatura
diurna anual, 3) frecuencia de nieve anual, 4) presién de vapor anual, 5) precipitacion de
Enero, Abril, Julio, Octubre y anual, 6) temperatura anual minima, maxima y promedio. Y
finalmente se incluyeron: 7) modedo digital de elevacion del terrero (USGS, 2001) y 8)

ecoregiones (Dinerstein et al., 1995).
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11l.3. Resultados

11.3.1. Abundancia, riqueza y diversidad de Haemagogus

Se georeferenciaron 687 registros en 28 especies de Haemagogus (Figura 20),
distribuidas en 27 paises. De estas, las especies con mas registros fueron: Hg. equinus
(128 reqistros), Hg. janthinomys (122), Hg. lucifer (59), Hg. argyromeris (43), Hg.
leucocelaenus (39), Hg. chalcospilans (38), Hg. celeste (32), Hg. mesodentatus (31), Hg.
iridicolor (30) y Hg. anastasionis (24). Mientras que los paises mejor representados fueron:
Panama (154 registros), Brasil (85), Trinidad y Tobago (64), Costa Rica (49), Mexico (45),
Venezuela (40), Colombia (38), Ecuador (24), El Salvador (20) y Guatemala (20).

El género se distribuye (Figura 20) desde los 25,90° de Latitud Norte y -97,50° de
Longitud Oeste, hasta los -31,67° de Latitud Norte y -64,43° de Longitud Oeste. La
localidad mas al Norte, fue registrada en “Brownsville, Texas (USA)” para Haemagogus
equinus, mientras que la mas al Sur fue referida en “Alta Gracia, Cordoba (Argentina)’
para Hg. spegazzinii. En cuanto a la localidad mas al Este, pertenece a “La Cruz, Sinaloa
(Mexico)” con Hg. equinus, y la mas al Oeste “Rio Cururipe, Bahia (Brasil)” con Hg.
janthinomys.

Mediante cuadriculas de 2,5° x 2,5°, se determinaron areas de abundancia (Figura
22) con 26 o mas registros (con maximo en 146) en Paises como: Panama, Costa Rica,
Venezuela (Oriente) + Trinidad y Tobago, Guatemala + Honduras + El Salvador, e Islas del
Caribe (San Vincent y Granadinas, Dominica, Barbados, Martinica y Santa Lucia).
Mientras que, en cuadriculas de 5° x 5° (Figura 21) se determinaron areas con 26 registros
0 mas (con maximo en 185) en Paises como: Panama, Costa Rica, Venezuela (Oriente) +
Trinidad y Tobago, Guatemala + Honduras + El Salvador, e Islas del Caribe (San Vincent
y Granadinas, Dominica, Barbados, Martinica y Santa Lucia).

La riqueza fue mayor en Panama + Costa Rica en cuadriculas de 2,5° x 2,5° y 5° x
5°, con 5 a 9y 7 a 10 especies, respectivamente (Figuras 23 y 24). Por otro lado, la
Diversidad de Shannon-Wiener fue mayor (1,55-1,88) en cuadriculas de 5° x 5° (Figura 25)

que incluyen paises como Panama, Costa Rica y Venezuela (Oriente). Mientras que en
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cuadriculas de 2,5° x 2,5°, los mayores valores (1,49-193) se registraron en Panama,
Costa Rica y Ecuador (Figura 26).
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1ll.3.2. Panbiogeografia de Haemagogus

A partir de las coordenadas geograficas de las localidades, se construyeron 22
trazos individuales para las especies de Haemagogus. Algunos de estos trazos se
restringieron a un Pais o limites entre dos o tres entidades administrativas: Hg. acutisentis
en Ecuador (Figura 27A), Hg. aeritinctus entre limites de Belize, Guatemala y Honduras
(Figura 27B), Hg. albomaculatus en Venezuela (Oriente), Guayana, Suriname y Guayana
Francesa (Figura 27C), Hg. argyromeris en Panama (Figura 28A), Hg. leucotaeniatus en
Panama (Figura 29A), Hg. iridicolor entre Costa Rica y limites de Nicaragua y Panama
(Figura 29B), Hg. chalcospilans Panama y Costa Rica (Figura 29C), Hg. boshelli en
Colombia (Figura 30A), Hg. panarchys en Ecuador (Figura 30C), Hg. regalis entre
Guatemala y limites del El Salvador y México (Figura 30D), Hg. soperi en Ecuador vy
Colombia (Figura 31A), Hg. splendens en Antillas menores (Figura 31B) y Hg. capricornii
en Brasil (Figura 32B).

En otros casos, los trazos individuales se distribuyeron a lo largo de Centro- y/o
Suramérica: Hg. anastasionis en México, Guatemala, El Salvador, Honduras, Nicaragua,
Costa Rica, Panama, Colombia y Venezuela (Figura 27D), Hg. clarki en Honduras,
Nicaragua, Panama, Colombia, Venezuela y Guayana (Figura 28B), Hg. equinus en
México, Guatemala, Belize, Honduras, El Salvador, Nicaragua, Costa Rica, Panama,
Colombia, Venezuela, Guayana, Jamaica, Trinidad y Tobago (Figura 28D), Hg.
mesodentatus en México, Guatemala, Belize, El Salvador, Costa Rica y Panama (Figura
30B), Hg. leucocelaenus en Venezuela, Trinidad y Tobago, Brasil, Argentina y Paraguay
(Figura 31C), Hg. janthinomys en Honduras, Nicaragua, Costa Rica, Panama, Colombia,
Venezuela, Brasil, Peru, Ecuador, Bolivia, Paraguay y Argentina (Figura 31D), y Hg.
spegazzinii en Venezuela, Guayana, Brasil, Paraguay, Bolivia y Argentina (Figura 32A).

Se determinaron tres trazos generalizados (Figura 32C), mediante la similaridad
geografica u homologia espacial. El primero denominado Conopostegus, incluye a los
trazos individuales de las especies de este subgénero: Hg. leucocelaenus + Hg.
leucotaeniatus + Hg. clarki. Este se distribuye exclusivamente en Panama, con longitud
aproximada de 310 Km y puntos extremos en los 9,32 de Latitud Norte y -79,97 de
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Longitud Oeste en la localidad de Fort Sherman, hasta los 8,02 de Latitud Norte y -77,50
de Longitud Oeste en Pucro. El segundo, denominado “Splendens” debido a que
contempla los trazos individuales de las especies de esta Seccion: Hg. chalconspilans +
Hg. boshelli + Hg. splendens + Hg. celeste + Hg. argyromeris + Hg. lucifer + Hq. iridicolor.
Este se distribuye entre Costa Rica y Panama, con longitud aproximada de 650 Km y
puntos extremos en los 9,25 de Latitud Norte y -83,87 de Longitud Oeste en la localidad de
Dominical (Costa Rica), hasta los 9,13 de Latitud Norte y -79,02 de Longitud Oeste en
Miraflores (Panama). Finalmente el trazo “Albomaculatus”, que incluye los trazos de las
especies de esta Seccion: Hg. albomaculatus + Hg. equinus + Hg. soperi + Hg. acutisentis
+ Hg. mesodentatus + Hg. janthinomys + Hg. capricornii + Hg. anastasionis + Hg.
spegazzinii. Distribuido entre Honduras, Nicaragua, Panama, Colombia, Venezuela y
Trinidad y Tobago, con longitud aproximada de 3740 Km y puntos extremos 15,78 de
Latitud Norte y -87,45 de Longitud Oeste en la localidad de Tela (Honduras), hasta los
10,68 de Latitud Norte y -61,68 de Longitud Oeste en Isla de Monos (Trinidad).

A partir de la intercepcion espacial de trazos generalizados, se determinaron tres
nodos (Figura 32D): el primero (trazos Albomaculatus + Conopostegus), donde convergen
las especies Hg. leucotaeniatus + Hg. clarki + Hg. chalcospilans + Hg. janthinomys + Hg.
equinus + Hg. lucifer en la localidad de Fort Sherman (Panama), el segundo
(Albomaculatus + Splendens + Conopostegus) con Hg. clarki + Hg. argyromeris + Hg.
Jjanthinomys + Hg. equinus + Hg. lucifer en Isla Barro Colorado (Panama), y finalmente el
tercero (Albomaculatus + Splendens + Conopostegus), con Hg. leucotaeniatus + Hg.
clarkii + Hg. chalcospilans + Hg. janthinomys + Hg. equinus + Hg. lucifer + Hg. argyromeris

en Pacora (Panama).
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11l.3.3. Areas de Endemismo de Haemagogus

El analisis con NDM, para la cuadricula de 2,5°, encontré un area de ocho celdas e
indice de Endemicidad (E), E = 2,11 (Figura 33A) con las especies: Hg. leucotaeniatus,
Hg. argyromeris, Hg. chalcospilans y Hg. iridicolor. A su vez, en la cuadricula de 5°, se
determinaron seis areas de cinco a seis celdas y E = 2,04-4,05; a partir de éstas se
obtuvieron tres areas consenso (Figura 33B-D): una de diez celdas que incluye Hg.
andinus, Hg. boshelli y las mismas especies del area 2,5° otra de siete celdas con Hg.
acutisentis, Hg. boshelli, Hg. baresi, Hg. soperi'y Hg. lucifer, y finalmente un area de cinco
celdas con Hg. aeritinctus, Hg. argyromeris, Hg. chalcospilans, y Hg. iridicolor. PAE con
cuadricula de 2,5° encontré nueve areas en el cladograma de consenso estricto (Figura
34): cinco de éstas incluyen las especies obtenidas en el area endémica de NDM, pero
excluye a Hg. iridicolor, luego dos areas incluyen una unica especie, Hg. tropicalis y Hg.
aeritinctus, y finalmente dos areas incluyen dos especies: Hg. andinus 'y Hg. boshelli. En la
cuadricula de 5°, PAE determiné seis areas en el cladograma de consenso estricto, que

incluyen las mismas especies obtenidas en el area endémica de NDM (Figura 35).
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11l.3.4. Modelo de Nicho en Haemagogus

En lineas generales los modelos de nicho de las siete especies estudiadas,
presentaron valores del area bajo la curva (siglas en inglés AUC) por encima del
parametro de prediccion al azar (AUC = 0,50): Hg. leucocelaenus (AUC = 0,964), Hg.
capricornii (AUC = 0,958), Hg. celeste (AUC = 0,982), Hg. equinus (AUC = 0,989), Hg.
iridicolor (AUC = 0,999), Hg. janthinomys (AUC = 0,887) y Hg. spegazzinii (AUC = 0,878).

En la Tabla 9 se aprecia la contribucion porcentual de las 14 variables

(bioclimaticas, topograficas y ecoldgicas) utilizadas para construir el modelo de nicho o
distribucion potencial de las siete especies: En Hg. leucocelaenus la precipitacion de Abril
(prec6190_14) contribuye 31,6% en el modelo, seguido de Hg. capricornii donde la
frecuencia de nieve anual (frs6190_ann) contribuye en 32,6% y presion anual de vapor
(vap6190_ann) 24,4%, en Hg. celeste la precipitacion de Enero (prec6190_I1) 25,4% y
Ecoregiones terrestres (ecoreg) 24,4%, luego en la distribucion de Hg. equinus contribuye
la precipitacion de Octubre (prec6190_110) 37,0% y precipitacion de Julio (prec6190_17)
con 31,2%, luego en Hg. iridicolor la precipitacién de Octubre 54,6%, en Hg. janthinomys
la precipitacion de Abril 25,2%, y finalmente Hg. spegazzinii en donde las ecoregiones
contribuyen 56,5%.

La Figura 36 muestra el resultado del modelo de nicho con la distribucién potencial
de Hg. leucocelaenus, en esta se aprecian condiciones 6ptimas (probabilidad superior a
0,60) en el Sur de Brasil, centro de Bolivia, y pequenas areas en Norte de Guatemala +
Sur de México (Peninsula de Yucatan), Nicaragua, centro de Panama, Venezuela (Oriente
y Sur) y Trinidad y Tobago. Luego la distribucion potencial de Hg. capricornii se aprecia en
la Figura 37, con condiciones 6ptimas en Sur de Brasil, y pequenas areas en Colombia
(Andes) y Peru (franja Sur del Pacifico). Seguido de la Figura 38 con la distribucion
potencial de Hg. celeste, donde se muestran condiciones éptimas en Venezuela (Centro-
Norte y Occidente). En el caso de Hg. equinus, la Figura 39 la distribucion indica areas de
condiciones Optimas en Panama, y pequenas areas de Costa Rica (Sur), Nicaragua (Sury
Noroeste) y Guatemala (Sur). Luego en Hg. iridicolor (Figura 40), la distribucion potencial
sugieren condiciones 6ptimas restringidas en dos areas: una entre Costa Rica y Sur de
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Nicaragua, y la otra en Guatemala (Centro). Seguidamente en Hg. janthinomys (Figura
41), la distribucion muestra condiciones Optimas en areas dispersas desde México hasta
Brasil. Y finalmente en Hg. spegazzinii (Figura 42), la distribucién potencial sugieren
condiciones 6ptimas en un area entre el Sur de Bolivia, Norte de Argentina y Noroeste de

Paraguay.
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Figura 36. Modelo de nicho para Haemagogus leucocelaenus. Los puntos indican los
registros, mientras que las areas de probabilidad de ocurrencia se aprecian en escala de

grises (blanco-gris claro menos probable a gris oscuro-negro mas probable).
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Figura 37. Modelo de nicho para Haemagogus capricornii. Los puntos indican los registros,
mientras que las areas de probabilidad de ocurrencia se aprecian en escala de grises

(blanco-gris claro menos probable a gris oscuro-negro mas probable).
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Figura 38. Modelo de nicho para Haemagogus celeste. Los puntos indican los registros,
mientras que las areas de probabilidad de ocurrencia se aprecian en escala de grises

(blanco-gris claro menos probable a gris oscuro-negro mas probable).
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Figura 39. Modelo de nicho para Haemagogus equinus. Los puntos indican los registros,
mientras que las areas de probabilidad de ocurrencia se aprecian en escala de grises

(blanco-gris claro menos probable a gris oscuro-negro mas probable).
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Figura 40. Modelo de nicho para Haemagogus iridicolor. Los puntos indican los registros,
mientras que las areas de probabilidad de ocurrencia se aprecian en escala de grises

(blanco-gris claro menos probable a gris oscuro-negro mas probable).
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Figura 41. Modelo de nicho para Haemagogus janthinomys. Los puntos indican los
registros, mientras que las areas de probabilidad de ocurrencia se aprecian en escala de

grises (blanco-gris claro menos probable a gris oscuro-negro mas probable).
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Figura 42. Modelo de nicho para Haemagogus spegazzinii. Los puntos indican los
registros, mientras que las areas de probabilidad de ocurrencia se aprecian en escala de

grises (blanco-gris claro menos probable a gris oscuro-negro mas probable).
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I11.4. Discusion

1l.4.1. Biogeografia Histérica de Haemagogus

Los nodos panbiogeograficos y la mayoria de las areas de Endemismo en las
especies de Haemagogus se asocian con Provincias de la Subregion Caribefia (Morrone,
2001): Oriente de América Central, Occidente del Istmo de Panama, Chocé y Cauca. Sin
embargo, el consenso de NDM también incluye parte de la Provincia Napo de la Subregion
Amazonica.

La subregion Caribefia se extiende a través del sur de México, Centroamérica, las
Antillas y Noroeste de Suramérica (Morrone 2001; Morrone 2006), y presenta una historia
geobidtica compleja (Rosen 1976), que se refleja en las multiples relaciones con las otras
areas del Neotropico, Neartico y trépicos del viejo Mundo. Esta subregion contempla 24
provincias (Figura 52), agrupadas en tres dominios: Mesoamericano, Antillano, y Noroeste
Suramericano (Morrone 2001). Croizat (1976: 467) mencion6 sobre el origen del Caribe:
“Disputan todavia los entendidos si Centro América debe su forma sigmoide actual a
movimientos de placas y presiones oriundas del Pacifico o al contrario del Caribe. Por lo
que insinda la distribucion de las plantas y animales del Caribe y del Pacifico, me atrevo a
pensar que hubo presiones de ambos lados, siendo actualmente las del Pacifico mas
activas y poderosas”. Davalos (2004) sefala que durante varios anos se ha debatido sobre
la importancia de la dispersion o la vicarianza y el origen de la biota del Caribe. En este
sentido, menciona que el debate no centra la discusiéon en el aspecto primordial de la
Biogeografia Histérica: Explicar si el patron biogeografico observado corresponde a las
interconexiones de las areas, y esto a su vez refleja la historia de estas areas.

Rosen (1976) postuld dos trazos generalizados en el Caribe: uno Suraméricano-
Caribefio (Antillas Mayores y Menores y Suramérica) y otro Norteaméricano-Caribefio
(Antillas Mayores y Centroamérica). Estos trazos representan extensiones de las biotas
originales de la subregién Caribefa, que se superponen en Centroamérica y las Antillas; la
coexistencia de estos en algunas zonas vicariantes sugiere la mezcla de biotas entre el

sur y norte, antes de que ocurrieran los eventos vicariantes.
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En un contexto geolodgico, el Caribe es reconocida como una placa litosférica
pequefia que se localiza entre las placas de Suramérica y Norteamérica (Figura 53). En
esencia es una placa oceanica que lleva varias islas de tamafos distintos: Antillas
Mayores (Espafiola, Cuba, Puerto Rico, etc.) y Menores (Antigua, Granada, Barbados,
etc.). (Ramamohana 2008)

La placa del Caribe, desde el punto de vista geodinamico, es el resultado de la
interconexién de las placas limitrofes Nazca, Cocos, Norte y Suramérica, desde el
Mesozoico hasta el presente. Su evolucion, asociada a un proceso cinematico continuo
esta condicionada a la historia del océano Atlantico desde el Mesozoico, a partir de la
nucleacion de elementos conectados a él, hasta su individualizacion como unidad
litosférica independiente. (Giunta et al. 1996)

Segun lturralde-Vinent (2005), desde su primitiva formacion como un sistema de
valles de estilo “horst-graben” en Pangea centro-occidental hacia finales del triasico, y
hasta el presente, el Caribe ha jugado un papel esencial controlando los patrones
histéricos de circulacion de las aguas oceanicas, moderando el clima mundial, y
determinando las posibilidades de ocurrencia de intercambio bidtico. Tal intercambio
bidtico, y la propia existencia de los ecosistemas terrestres y marinos, han estado
definidos por las caracteristicas del escenario paleogeografico caribefio, en constante
transformacién a lo largo del tiempo. Dichos cambios han generado tanto barreras como
caminos temporales para la migracién de algunas biotas y tierras emergidas, tanto
efimeras como permanentes, para el sustento de las biotas terrestres.

Ramamohana (2008) indica que la evolucion geoldgica del Caribe, particularmente
durante el Jurasico-Cretacico se encuentra en constante debate, por lo cual han sido
sugeridos dos modelos. El del Pacifico (Figura 54A) propone una formacién aloctona de la
capa oceanica del Caribe mediante el fluido de basaltos desde los “hotspot” de las
Galapagos hacia la placa del Farallébn del océano Pacifico, que posteriormente derivo
hacia el norte hasta su posicién actual (Pindell et al. 2006). Por su parte el modelo
Atlantico (Figura 54B) sugiere la formacién autéctona de la capa oceanica del Caribe por
medio del fluido de basaltos entre Norte- y Suramérica, a partir de la apertura del océano

Atlantico y una pluma de manto in situ (James 2006).
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Siguiendo el modelo del Pacifico (Pindell et al. 2006) y a partir de la reconstruccion
de lturralde-Vinent (2005: 58-61), durante el Cretacico Inferior (aprox. 125 Ma) las biotas
terrestres continentales colonizan reiteradamente las islas del Caribe, pero al tratarse de
tierras efimeras (no permanentes), dichas biotas perecen y son sustituidas, al paso del
tiempo, por nuevos inmigrantes hacia las nuevas islas que surgen. Los mecanismos de
dispersion de las biotas terrestres son variados, pero incluyen la migracion por un puente
intercontinental que se establece por un breve lapso de tiempo (Figura 55A).
Seguidamente el Cretacico Superior (aprox. 70 Ma) probablemente se desarrollé un
archipiélago de islas y bajos a lo largo de un sistema de volcanes extintos (hoy presentes
en el substrato de las Antillas y las montafias del Caribe), que pudieron conectar
brevemente ambos continentes (Figura 55B); de esta forma ocurrié intercambio en un
escenario donde habian tierras emergidas cercanas unas a las otras, cuando durante
algun breve periodo de tiempo (en concordancia con alguna etapa de bajo nivel del mar),
se formé un paso tipo corredor o filtro (quizas “stepping stones”), que permitié el
intercambio de aquellas biotas terrestres. Luego, durante el Eoceno (Figura 55C) el nucleo
de las Antillas comenzé a elevarse sobre el nivel del mar, encontrando un maximo
terrestre asociado a la orogénesis Pirenaica, y tuvo lugar la formacion de Gaarlandia, que
comunico el continente sudamericano con las futuras Antillas hasta Cuba Central.

Arnell (1973) y Wesson et al. (1992) sefialan que Haemagogus es dominante en
Centro- y Suramérica, con una sola especie distribuida hacia el sur de Texas (USA).
Segun los autores, este género pudo radiar a través del Neotropico o el Caribe, sin
traspasar las zonas templadas.

Mas recientemente Reidenbach et al. (2009) realizan el analisis filogenético de 25
géneros de Culicidae (incluyendo una especie de Haemagogus, y utilizando varios
métodos (parsimonia, ML y bayesiano) en seis genes nucleares (arginina quinasa, CAD,
catalasa, enolasa, “hunchback” y “white”) y 80 caracteres morfoldgicos; adicionalmente
estiman la divergencia de los taxa mediante reloj molecular “relajado” y calibracion de las
secuencias e informacién fésil. A partir de estos resultados, se sugiere que la divergencia
entre Haemagogus equinus y Aedes triseriatus ocurrio entre los 80,56 — 29,45 Millones de

anos.
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Aunque los datos de Reidenbach et al. (2009) para la divergencia de algunos
géneros pueden estar subestimados debido a la baja representacion de ciertos taxa, tal
como ocurre en Aedini donde se contemplaron siete especies de las 1255 spp sefaladas
para la tribu, y particularmente solo una especie de Haemagogus. Estas fechas fueron
utilizadas para postular una hipétesis biogeografica en Haemagogus; para ello se empled
la filogenia obtenida mediante la combinacion de datos discretos y continuos de ala +
falosoma (Figura 45).

Entre el final de Cretacico e inicio del Eoceno diverge el clado Haemagogus +
Aedes. El escenario paleogeografico del Caribe se distinguid por la variedad de
estructuras submarinas (crestas, plataformas, bajos y fosas) que complican el relieve, asi
como archipiélagos de islas volcanicas. La amplitud del mar Caribe aumentd, a la vez que
ocurre la apertura y expansion del Atlantico sur. En ese momento ocurren los primeros
eventos de dispersion de Haemagogus (Conopostegus + Haemagogus), el clado que
incluye los subgéneros divergen y dispersan: Conopostegus al sur y algunas de
Haemagogus al norte. En Hg. (Hae) el desplazamiento se efectud a través de islas y bajos
que se formaron a finales del Cretacico en el Mar Caribe; en el cladograma se aprecia a
Hg. equinus como el terminal mas basal (Figura 45), y que a su vez muestra la distribucion
mas al norte (Figuras 28D y 39). Arnell (1973: 62-63) sugiere que esta especie presenta
“considerable edad” por el patréon de distribucién y complejidad geoldgica del area que
ocupa; por ello propone un “Centro de dispersién” en Centroamérica (donde es mas
abundante) y postula dos hipotesis: Una indica que la dispersion ocurrio desde
Centroamérica hacia Norteamérica y Jamaica, y norte de Suramérica, mientras que la otra
sugiere que se realiz6 desde Suramérica hacia el norte pasando por Centroamérica hasta
llegar a Norteamérica.

Seguidamente, esta primera “migracion” hacia el Norte se interrumpe debido al
hundimiento de la conexion (islas efimeras); luego a mediados del Oligoceno y Eoceno
tardio (25-18 Ma) se desarrollan las provincias fisiograficas de los Andes (Gregory-
Wodzicki 2000): Cordilleras Oeste, Central, y Este. Hacia finales del Oligoceno (aprox. 24
Ma) se presentaba un sistema fluvial conocido como paleo-Orinoco que dominaba el
noroeste de la Amazonia y que drenaba desde el Lago de Maracaibo al Mar Caribe. Esto
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ocasiond al inicio del Mioceno (aprox 23. Ma) el hundimiento del oeste de la Amazonia,
formando un sistema de lagos y zonas inundadas o mar/lago de Pebas (Antonelli et al.
2009). Tales eventos permitieron la especiacién de los Haemagogus que permanecieron
en el norte de Suramérica; mientras que otras especies se extendieron hacia el sur del
continente. Finalmente hacia finales del Mioceno (aprox. 8 Ma) e inicio del Plioceno (aprox.
3,7 Ma) ocurre el levantamiento de Centroameérica con la formacion de Crestas, bajos e
islas (lturralde-Vinent 2005); permitiendo la dispersion hacia el norte, con la subsecuente
especiacion de la biota (regalis + iridicolor + aeritinctus + argyromeris). La formacion del
puente terrestre actual (Istmo de Panama) se completé en el Plio-Pleistoceno (2,5-1,0 Ma),
facilitando la colonizacion hacia el norte de algunas especies de Haemagogus,
particularmente aquellas como Hg. equinus; que presentan mayor adaptacion en cuanto a
utilizacién de habitats (Arnell 1973: 63).

11.4.2. Modelo de Nicho Ecoldégico

En las siete especies de Haemagogus donde se realiz6 el Modelo de Nicho
Ecologico (MNE), muestran que la mayoria de las variables asociadas a la precipitacion
permiten predecir sus distribuciones (Tabla 9), mientras que altura no influye en la
construccion del modelo. Esto coincide con las investigaciones realizadas en Brasil por
Kumm & Cerqueira (1951) para spegazziniii, capricornii, janthinomys y tropicalis y Alencar
et al. (2009) en janthinomys y capricornii, donde indican que la altura no se relaciona con
la distribucion de estas especies, posiblemente debido a que en Brasil la topografia
raramente sobrepasa los 1200 msnm. En Colombia Kumm et al. (1946) estudian la
distribucion en anastasionis, andinus, boshelli, spegazzinii, chalconspilans, equinus, lucifer
y celeste, indicando que solo ha sido reportado andinus en alturas cercanas a los 2000
msnm en la cordillera este de los Andes, mientras que las restantes especies se restringen
a zonas bajas del pais.

Por el contrario, se ha sugerido la posible relacion entre precipitaciéon y la
distribucion de los taxa. Asi por ejemplo Kumm & Cerqueira (1951: 170) para uriartei
(=janthinomyis): “H. uriartei attains its greatest prevalence in the dry north-eastern states,
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large areas of which have an annual precipitation of less than 1.000 mm. of rain. This
region does not appear to be a favourable one either for H. cafiricornii or for H. spegazzinii,
the latter having been encountered much more often near the mouth of the Amazon river,
where the mean annual rainfall exceeds 2.000 mm.” A partir de esta informacién y los
resultados obtenidos, Alencar et al. (2009: 59) sugieren: ..."Hg. janthinomys has greater
geographical distribution, and seems to be highly adapted to the different biomes and to
abiotic variables, like temperature and humidity. Thus, Hg. capricornii can be defined as
the typical species of the Atlantic Forest region, while Hg. janthinomys is sympatric with
Hg. capricornii in several biocenoses. The real relationship between these two species
regarding geographical space is nonsignificant, which reinforces the idea that the two
species occupy different habitats.”

Lo anterior es confirmado con el MNE de las tres especies, donde la distribucion
potencial de Hg. spegazzinii es explicada por la variable ecoregiones (especificamente por
la categoria Chaco seco) y precipitacion de octubre, mientras que janthinomys es predicha
con al menos tres variables relacionadas con la precipitacion (precipitacion de abril, junio y
nubosidad), y finalmente capricornii por dos variables (presion de vapor y frecuencia de

nieve).

l.4.3. Filogenia y biogeografia de Haemagogus y su relacién con la

ecoepidemiologia de Fiebre Amarilla

Segun Barrett & Higgs (2006) y Bryant et al. (2007) el virus de Fiebre Amarilla (FA)
se origind en areas boscosas del este de Africa y posteriormente se dispersé hacia
América. Los analisis filogenéticos de secuencias muestran la heterogeneidad de las
cepas de Africa respecto a las del continente Americano, y en particular las del oeste
Africano estan mas relacionadas con las de Suramérica (Figura 48). Luego en Africa
circulan cinco genotipos: 1) Angola (Angola), 2) Este (Kenya, Sudan y Uganda), 3) Centro-
Este (Sudan, Etiopia y Congo), 4) genotipo | (Costa de Marfil, Burkina Faso, Camerun y
Nigeria) y 5) genotipo Il (oeste de Costa de Marfil, Mali y Senegal). Seguidamente en
Suramérica (Figura 49) los estudios demuestran la presencia de dos genotipos (Yabar et
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al. 2002; Vasconcelos et al. 2004; Barrett & Higgs 2006; Bryant et al. 2003,2007):
Genotipo | que agrupa a los aislamientos de Panama, Brasil, Colombia, Venezuela y
Trinidad, y el genotipo Il que contempla a aislamientos en Peru, Bolivia y Ecuador.

Durante el periodo 2000-2005 se registraron 3966 casos de FA en ambos
continentes, de los cuales 83,4% se reportaron en Africa y 16,6% en América. En este
ultimo, los paises con mayor numero de casos fueron (Figura 50): Brasil, Colombia, Peru y
Bolivia (Barrett & Higgs 2006).

Vasconcelos et al. (2004) estudian la variabilidad genética en 79 aislamientos de
Brasil durante el periodo 1935-2001, especificamente en cinco regiones: Amazonas,
Noreste, Centro-oeste, Sureste y Sur. En este se comprueba la existencia del genotipo |
en la mayoria de los aislamientos, con excepcién del estado de Rondonia donde se
reportd el genotipo Il. También se encontraron dos clados: uno basal que contempla
aislamientos de Para realizados entre 1954-1968, y otro que incluye los del periodo 1969-
2001. Finalmente la dispersion del virus es explicada por migracion de humanos; asi por
ejemplo durante 1998-2001 donde ocurrié una epizootia ininterrumpida que generd
variantes genéticas, el virus pudo ser transportado desde areas selvaticas como Para
(regidn Amazonas) a zonas mas pobladas como Goias (Centro-oeste), y luego a Minas
Gerais (Noreste), mediante el movimiento de infectados asintomaticos o personas con
viremia en fase prodromica.

Recientemente, Auguste et al. (en prensa) realizan un analisis filogenético a partir
de aproximadamente 100 aislamientos obtenidos en ocho paises de Suramérica, con el fin
de proponer hipotesis (mantenimiento enzootico o reintroduccion) para las repetidas
epizootias ocurridas en Trinidad y en otras regiones, asi como los posibles procesos de
dispersion de la FA en el Continente. En esta investigacion se senala el origen in situ de la
epizootia en Trinidad, mientras que a escala continental el virus se origind en Brasil con
una tasa de dispersiéon de aproximadamente 180 kildbmetros por ano. Algunos de los
aislamientos empleados en este analisis son los mismos que se utilizaron en Bryant (2004)
y Bryant et al. (2007), por lo cual puede deducirse a partir de que organismo (humano,
primate, vector) fue aislado el virus. En este se sentido, varios de los terminales de Brasil
del clado “South American 1” (= genotipo |) en la filogenia de Auguste et al. (en prensa),
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representan codigos de aislamientos obtenidos a partir de Haemagogus janthinomys, Hg.
albomaculatus y Sabethes cloropterus, mientras que en Trinidad no fue determinada la
especie Haemagogus y en otros paises como Venezuela y Colombia los aislamientos
fueron realizados en humanos y primates. Luego el clado “South American 2” o genotipo I,
posee codigos con aislamientos en humanos de Peru, Ecuador y Bolivia,

Con el fin de estudiar la relacidon entre la sistematica y biogeografica de
Haemagogus y la ecoepidemiologia de FA, se utilizé informacion bibliografica para
construir una matriz donde se optimizé la capacidad o no de transmisién del virus sobre el
arbol mas parsimonioso (Figura 51A). En este se aprecia como la mayoria de las especies
vectoras de FA se incluyen en la seccion Albomaculatus, mientras que el clado de
Splendens solo incluye a celeste y lucifer. Seguidamente, se superpuso la distribucién
geografica de las especies (Figura 20) sobre la capa de paises donde se ha determinado
la identidad de los genotipos (Vasconcelos et al. 2004; Barrett & Higgs 2006; Bryant et al.
2007; Auguste et al. En prensa). Esta informacion se incluyé en la matriz anterior, como
presencia o no de cada variante, para luego optimizar el caracter sobre el arbol mas
parsimonioso. En este arbol se observan (Figura 51B) siete especies que poseen areas de
distribucion coincidentes con el genotipo |, lo cual sugiere su relevancia en la transmision y
mantenimiento de esta variante en el Continente. Sin embargo en janthinomys,
spegazzinii, soperiy lucifer, las distribuciones son concordantes con ambos genotipos, por
lo cual en el arbol se aprecian como optimizaciones ambiguas. Luego janthinomys posee
amplia distribucion, mientras que en spegazzinii la mayoria de registros se localizan al sur
del Continente (entre Bolivia y norte de Argentina).

Otro aspecto a considerar, es la aplicacion de las areas de endemismo (AE) y los
MNE en las especies de Haemagous en la epidemiologia de este arbovirus. EI AE
determinada en la Provincia de Napo (Figura 33C) que incluye a lucifer, acutisentis,
boshelli, baresi y soperi, podrian sugerir la asociacion de estos taxa con el mantenimiento
enzootico del genotipo Il. Este aspecto coincidiria con lo sefialado por Auguste et al. (en
prensa), donde se propone el origen in situ de cada una de las variantes. Seguidamente
los MNE muestran aquellas especies que podrian dispersar los ciclos enzodticos de

ambas variantes en Suramérica. Asi por ejemplo en el genotipo |, celeste y equinus
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poseen condiciones Optimas para la dispersion hacia el norte (Figuras 38 y 39,
respectivamente), particularmente en paises como Venezuela, Colombia y Trinidad, donde
ha sido reportada la presencia de equinus en areas urbanas y contenedores artificiales
(Chadee et al. 1981; Maestre-Serrano et al. 2008; Parra & Liria 2010). Luego capricornii en
el sur del continente (Figura 37), con relevancia en el oriente de Brasil, especificamente en
el Bosque Atlantico y la sabana Brasilefia (Alencar et al. 2009); y leucocelaenus (Figura
36) en norte y sur, incluyendo parte de Bolivia donde no existen registros de esta especie.
Finalmente en el genotipo Il, janthinomys (Figura 41) muestra condiciones favorables

hacia el norte de Suramérica, y spegazzinii (Figura 42) hacia el sur.
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Figura 48. Arbol filogenético de los siete genotipos del virus de Fiebre Amarilla. Los
colores en los terminales indican el genotipo y area geografica (Tomado de: Barrett &
Higgs 2006)
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Figura 49. Arbol filogenético para aislamientos Suramericanos del virus de Fiebre Amarilla.
Los colores en las ramas indican la procedencia de los aislamientos (Tomado de: Auguste

et al. En prensa)
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Figura 50. Distribucién geografica de los casos 2000-2005 y genotipos de Fiebre Amarilla.
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Figura 51. Mapeo de transmision de Fiebre Amarilla y presencia de registros en areas de
Genotipos | y Il, sobre la filogenia de Haemagogus (arbol mas parsimonioso obtenido con
caracteres discretos y continuos). Los colores sobre las ramas indican las optimizaciones
de los caracteres: A) Transmisién de FA (Si/No) y B) genotipo de FA (I/l1I/No aplica).
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Figura 52. Provincias Biogeograficas de Latinoamérica y el Caribe (Tomado de: Morrone
2001; 2006)

Leyendas de la Subregion Caribefia: Sierra Madre Occidental (6), Sierra Madre Oriental (7), Eje
Volcanico Transmexicano (8), Depresion del Balsas (9), Sierra Madre del Sur (10), Costa Pacifica
Mexicana (11), Golfo de México (12), Peninsula de Yucatan (13), Chiapas (14), Oriente de América
Central (15), Occidente del Istmo de Panama (16), Bahamas (17), Cuba (18), Islas Caiman (19),
Jamaica (20), Espafiola (21), Puerto Rico (22), Antillas Menores (23), Choco (24), Maracaibo (25),
Costa Venezolana (26), Trinidad y Tobago (27), Magdalena (28), Llanos Venezolanos (29), Cauca
(30), Islas Galapagos (31), Occidente de Ecuador (32), Ecuador Arido (33), Tumbes-Piura (34).
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Figura 53. Placa del Caribe y geologia regional (tomado de: Ramamohana 2008).
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Figura 54. Hipotesis de evolucion geologica para el Caribe. A) Modelo del Pacifico y B)
Atlantico. (tomado de: Ramamohana 2008)
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Figura 55. Paleogeologia del Caribe a partir del modelo del Pacifico: A) Cretacico Inferior
(=125 Ma) y B) Cretacico Superior (=70 Ma); las flechas sugieren posibles rutas

migratorias de algunos animales marinos y terrestres. (tomado de: Iturralde-Vinent, 2005)
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Figura 55. Paleogeologia del Caribe a partir del modelo del Pacifico (Continuacién): C)
Eoceno Inferior (65 - 50 Ma); las flechas sugieren posibles rutas migratorias de algunos

animales marinos y terrestres.
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CONCLUSIONES

l.

El arbol de consenso estricto obtenido en el andlisis de caracteres discretos, mostré
la monofilia de Aedini (Heizmannia + Aedes + Haemagogus), e internamente el
clado de Aedes (serratus + triseriatus) como grupo basal del clado que contempla a
las especies de Haemagogus. Luego el Subgénero Conopostegus se aprecié como
grupo basal y hermano del clado que contempla a las especies de Haemagogus
(Haemagogus). Esto sugiere la monofilia de los géneros Aedes y Haemagogus; sin
embargo aun es necesario incluir otros Aedini, como por ejemplo especies
Neotropicales de Aedes (Finlaya), con el fin de apreciar la posicién de estos taxa

respecto a los subgéneros de Haemagogus.

Los resultados cladisticos sugieren la invalidacion de las secciones Albomaculatus
y Tropicalis del subgénero Haemagogus. El consenso estricto, solo muestra
monofilia en Conopostegus, Haemagogus y la seccion Splendens, mientras que
Albomaculatus se muestra en politomia, y la seccién Tropicalis se encuentra en
parafilia respecto a este ultimo. En este sentido se propone eliminar las secciones
Albomaculatus, Tropicalis y Splendens, y retener la clasificacion subgenérica de

Conopostegus y Haemagogus.

Los analisis multivariados realizados a las variables de conformacién alar de las
especies de Haemagogus, no mostraron diferencias significativas. Sin embargo, el
CVA realizado en las secciones Albomaculatus y Splendens, y el subgénero
Conopostegus, asi como el analisis estadistico de los ejes candnicos y la
asignacion a posteriori, mostraron la separacion y diferencias significativas, con
asignaciones superiores al 80%. Esto sugiere que la informacién taxonémica que
representa la conformacion y tamafno del ala solo permite la discriminacion entre
Conopostegus y las secciones. Este se debe en parte a que los puntos anatémicos
utilizados para representar la conformacién alar, no muestran informacién suficiente

para diferenciar a las especies de Haemagogus; por lo cual es preferible utilizar la
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combinacion de caracteres tradicionales para separar a las especies de los
Subgéneros y secciones.

Al incluir caracteres de la morfometria alar y del falosoma en los andlisis cladisticos,
las matrices analizadas con combinaciones de datos discretos y continuos (EDMA,
RW+CS alar, y RW+CS de ala y falosoma), asi como las topologias obtenidas con
los landmarks (ala, falosoma y ala+falosoma), demuestran que cuando se combinan
los datos los arboles son mas congruentes que los obtenidos con los componentes
separados, por ejemplo cuando se comparan con los analisis de datos discretos de

adultos.

Los nodos panbiogeograficos y la mayoria de las areas de Endemismo (NDM vy
PAE) en las especies de Haemagogus se asociaron con Provincias de la Subregién
Caribefia: Oriente de América Central, Occidente del Istmo de Panama, Chocé y
Cauca. Sin embargo, el consenso de NDM también incluye parte de la Provincia
Napo de la Subregién Amazodnica. Lo cual sugiere el origen del género en el norte

de Suramérica, y posteriormente los eventos geoldgicos permitieron la especiacion.

Durante el Oligoceno y Eoceno tardio se desarrollan las provincias fisiograficas de
las Cordilleras Oeste, Central, y Este de los Andes. Hacia finales del Oligoceno se
presentaba un sistema fluvial conocido como paleo-Orinoco que dominaba el
noroeste de la Amazonia y que drenaba desde el Lago de Maracaibo al Mar Caribe.
Esto ocasiono al inicio del Mioceno el hundimiento del oeste de la Amazonia,
formando un sistema de lagos y zonas inundadas. Tales eventos permitieron la
especiacion de los Haemagogus que permanecieron en el norte de Suramérica;
mientras que otras especies se extendieron hacia el sur del continente. Finalmente
hacia finales del Mioceno e inicio del Plioceno ocurre el levantamiento de
Centroamérica con la formacién de Crestas, bajos e islas; permitiendo la dispersion
hacia el norte, con la subsecuente especiacion de la biota (regalis + iridicolor +

aeritinctus + argyromeris). La formacion del puente terrestre actual (Istmo de
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Panama) se completd en el Plio-Pleistoceno, facilitando la colonizacion hacia el
norte de algunas especies de Haemagogus, particularmente aquellas como

equinus; que presentan mayor adaptacién en cuanto a utilizacién de habitats.

En las siete especies de Haemagogus donde se realiz6 el Modelo de Nicho
Ecoldgico, muestran que la mayoria de las variables asociadas a la precipitacion
permiten predecir sus distribuciones, mientras que altura no influyd en la
construccion del modelo. Esto es coincidente con estudios realizados en el
continente y a su vez revela la importancia de esta herramienta en la delimitacién

de areas con posible circulacion de Fiebre Amarilla.

Once especies vectoras de Fiebre Amarilla se encuentran en el Subgénero
Conopostegus y la seccion Albomaculatus de Haemagogus (con excepcion de
celeste y lucifer en Splendens). La superposicion de distribuciones geograficas
sugiere que celeste y equinus podrian dispersar el genotipo | hacia el norte,
particularmente en paises como Venezuela, Colombia y Trinidad. Mientras que
janthinomys, spegazzinii, soperiy lucifer, muestran distribuciones concordantes con
los genotipos | y Il. Particularmente capricornii en el sur del continente, con
relevancia en el oriente de Brasil, y leucocelaenus en norte y sur, incluyendo parte
de Bolivia. Finalmente en el genotipo Il, janthinomys muestra condiciones
favorables hacia el norte de Suramérica, y spegazzinii hacia el sur.
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Figura 20. Distribucién geogréfica de las especies de Haemagogus.
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MSc. Jonathan Liria

Figura 21. Abundancia de registros de Haemagogus en cuadriculas de 5°x5°.
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Figura 22. Abundancia de registros de Haemagogus en cuadriculas de 2,5°x2,5°.
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MSc. Jonathan Liria

Figura 23. Riqueza de especies de Haemagogus en cuadriculas de 5°x5°.
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Figura 24. Riqueza de especies de Haemagogus en cuadriculas de 2,5°x2,5°.
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Figura 25. Diversidad de Shannon-Wiener (H') de Haemagogus en cuadriculas de 5°x5°.
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Figura 26. Diversidad de Shannon-Wiener (H') de Haemagogus en cuadriculas de 2,5°x2,5°.
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MSc. Jonathan Liria

Figura 27. Trazos individuales para Haemagogus acutisentis (A), Hg. aeritinctus (B), Hg. albomaculatus (C) y Hg. anastasionis (D).
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Figura 28. Trazos individuales para Haemagogus argyromeris (A), Hg. clarkii (B), Hg. celeste (C) y Hg. equinus (D).
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MSc. Jonathan Liria

Figura 29. Trazos individuales para Haemagogus leucotaeniatus (A), Hg. iridicolor (B), Hg. chalcospilans (C)y Hg. lucifer (D).
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Figura 30. Trazos individuales para Haemagogus boshelli (A), Hg
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. mesodentatus (B), Hg. panarchys (C) y Hg. regalis (D).
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Figura 31. Trazos individuales para Haemagogus soperi (A), Hg. splendens
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Figura 32. Trazos individuales para Hg. spegazzinii (A) y Hg. capricornii (B), Trazos generalizados (B), y nodos (D).
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MSc. Jonathan Liria

Figura 33. Areas de endemismo de Haemagogus en cuadriculas de 2,5° x 2,5° (A), y areas consenso en cuadriculas de 5° x 5° (B-

D).
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MSc. Jonathan Liria

Figura 34. Una de las dos areas de endemismo encontrada con PAE para Haemagogus en cuadriculas de 2,5° x 2,5°.
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MSc. Jonathan Liria

Figura 35. Una de las dos areas de endemismo encontrada con PAE para Haemagogus en cuadriculas de 5° x 5°.
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MSc. Jonathan Liria

Tabla 6. Distribucion de las especies de Haemagogus (Zavortink 1972; Arnell 1973; Sutil 1981; Guimaraes 1997; Navarro 1998;

WRBU 2001; Liria y Navarro 2009; Parra y Liria 2010).

Especies

Distribucion

Haemagogus (Conopostegus) leucocelaenus (Dyar & Shannon)

ARGENTINA, BRASIL, TRINIDAD, VENEZUELA (Aragua,
Bolivar, Distrito Capital, Nueva Esparta)

Hg. (Con.) clarki (Galindo, Carpenter & Trapido)

GUYANA, PANAMA,
VENEZUELA (Amazonas)

COSTA  RICA, HONDURAS,

Hg. (Con.) leucotaeniatus (Komp)

PANAMA, COSTA RICA

Hg. (Con.) leucophoebus (Galindo, Carpenter & Trapido)

BRASIL

Hg. (Haemagogus) anastasionis Dyar

MEXICO, GUATEMALA, EL SALVADOR, HONDURAS,
NICARAGUA, COSTA RICA, COLOMBIA, VENEZUELA
(Anzoategui, Cojedes, Falcon, Zulia)

Hg. (Hag.) chrysochlorus Amell

ANTILLAS HOLANDESAS

Hg. (Hag.) spegazzinii Brethes

ECUADOR, BRASIL, PARAGUAY, ARGENTINA, BOLIVIA

Hg. (Hag.) baresi Cerqueira

BRAZIL, PERU
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MSc. Jonathan Liria

Tabla 6. Distribucion de las especies de Haemagogus (Zavortink 1972; Arnell 1973; Sutil 1981; Guimaraes 1997; Navarro 1998;
WRBU 2001; Liria y Navarro 2009; Parra y Liria 2010). (Continuacion)

Especies

Distribucion

Hg. (Hag.) andinus Osorno-Mesa

COLOMBIA

Hg. (Hag.) nebulosus Arnell

VENEZUELA (Aragua)

Hg. (Hag.) capricornii Lutz

BRASIL

Hg. (Hag.) mesodentatus Komp & Kumm

MEXICO, GUATEMALA, BELICE, EL SALVADOR,
HONDURAS, NICARAGUA, COSTA RICA, PANAMA

Hg. (Hag.) janthinomys Dyar

HONDURAS, NICARAGUA, COSTA RICA, PANAMA,
ECUADOR, COLOMBIA, TRINIDAD Y TOBAGO, GUYANA,
BRASIL, PARAGUAY, ATGENTINA, BOLIVIA, PERU,
VENEZUELA (Aragua, Barinas, Carabobo, Delta Amacuro,
Monagas, Tachira)

Hg. (Hag.) albomaculatus Theobald

GUYANA, VENEZUELA (Bolivar, Delta Amacuro)

Hg. (Hag.) panarchys Dyar

ECUADOR

Hg. (Hag.) soperi Levi-Castillo

ECUADOR
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MSc. Jonathan Liria

Tabla 6. Distribucion de las especies de Haemagogus (Zavortink 1972; Arnell 1973; Sutil 1981; Guimaraes 1997; Navarro 1998;
WRBU 2001; Liria y Navarro 2009; Parra y Liria 2010). (Continuacion)

Especies Distribucion
Hg. (Hag.) acutisentis Arnell ECUADOR
BRAZIL

Hg. (Hag.) tropicalis Cerqueira & Antunes

Hg. (Hag.) splendens Williston

ANTILLAS HOLANDESAS

Hg. (Hag.) iridicolor Dyar

HONDURAS, NICARAGUA, COSTA RICA, PANAMA

Hg. (Hag.) celeste Dyar & Nufiez-Tovar

COLOMBIA, TRINIDAD Y TOBAGO, VENEZUELA
(Anzoategui, Aragua, Barinas, Bolivar, Falcén, Guarico,
Miranda, Monagas, Portuguesa, Sucre, Tachira, Yaracuy,
Zulia)

Hg. (Hag.) equinus Theobald

USA, JAMAICA, MEXICO, GUATEMALA, BELICE, EL
SALVADOR, HONDURAS, NICARAGUA, COSTA RICA,
PANAMA, COLOMBIA, TRINIDAD Y TOBAGO, GUYANA,
VENEZUELA (Aragua, Bolivar, Carabobo, Cojedes, Tachira,
Truijillo)

Hg. (Hag.) aeritinctus Galindo & Trapido

GUATEMALA, HONDURAS
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MSc. Jonathan Liria

Tabla 6. Distribucion de las especies de Haemagogus (Zavortink 1972; Arnell 1973; Sutil 1981; Guimaraes 1997; Navarro 1998;
WRBU 2001; Liria y Navarro 2009; Parra y Liria 2010). (Continuacion)

Especies Distribucion

Hg. (Hag.) regalis Dyar & Knab MEXICO, GUATEMALA, EL SALVADOR

Hg. (Hag.) argyromeris Dyar & Ludlow PANAMA

Hg. (Hag.) chalcospilans Dyar HONDURAS, NICARAGUA, COSTA RICA, PANAMA

Hg. (Hag.) boshelli Osorno-Mesa PANAMA, ECUADOR, COLOMBIA

COSTA RICA, PANAMA, ECUADOR, COLOMBIA,
Hg. (Hag.) lucifer (Howard, Dyar & Knab) VENEZUELA (Cojedes)
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Tabla 7. Matriz de taxa por caracteres para las especies de Haemagogus.

11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40

10

An pseudopunctipennis

An aquasalis
Jo ulopus
Hz scintillans
Ae serratus

0 [ 1 0

0

Ae triseriatus

0 [ 1 0

0

Hg equinus

Hg albomaculatus

Hg capricornii
Hg mesodentatus

Hg panarchys
Hg chalcospilans
Hg indicolor

Hg soperi

Hg anastasionis
Hg regalis

Hg janthinomys
Hg argyromeris
Hg boshelli

Hg splendens
Hg celeste

Hg spegazzinii
Hg lucifer

0 [o1]

0

Hg leucotaeniatus

Hg clarki

0 (12

1

Hg leucocelaenus
Hg tropicalis

Hg nebulosus
Hg andinus

Hg acutisentis
Hg aerintictus

estado no aplicable.

[01] = polimorfismo; ?
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Tabla 7. Matriz de taxa por caracteres para las especies de Haemagogus.

58 59 60 61 62 63 64 65 66 67 68 69 70 71 72 73 74 75 76 77 78 79 80

54 55 66 &7

43 49 50 51 82 &3

43 44 45 46 47

42

M

An aquasalis

An pseudopunctipennis

Jo ulopus

o

o

o

Hz scintillans
Ae serratus

0

Ae triseriatus
Hg equinus

Hg anastasionis
Hg janthinomys

Hg albomaculatus
Hg capricornii

Hg mesodentatus
Hg panarchys

Hg spegazzinii

Hg argyromeris
Hg boshelli

cocoo

oo o~

cooo

oo~ o

(= =]

cocoo

-

cooo

cocoo

o-oo

———o

RPN N 2]

cooo

o

cocoo

cocoo

cooo

-

cooo

(=R N =]

cocoo

cocoo

NN

cocoo

cooo

cocoo

oo NN

cocoo

cooo

Hg chalcospilans
Hg indicolor
Hg soperi

[=]

o

o

o

o

[=]

o

o

o

Hg regalis

0 [01]

0

Hg splendens
Hg celeste
Hg lucifer

Hg leucotaeniatus

Hg clarki

Hg leucocelaenus
Hg tropicalis

Hg nebulosus
Hg andinus

Hg acutisentis

Hg aerintictus

estado no aplicable.

[01] = polimorfismo; ?
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Tabla 7. Matriz de taxa por caracteres para las especies de Haemagogus.

99 100 101 102 103 104 105 106 107 108 109 110 111 112 113 114 115 116 117 118 119 120

87 88 89 90 91 92 93 94 95 96 97 98

86

82 83 84 85

81

An aquasalis

0

An pseudopunctipennis

Jo ulopus

0 0] 0 0

0

Hz scintillans
Ae serratus

1

1

Ae trisenatus
Hg equinus

Hg anastasionis
Hg janthinomys

Hg albomaculatus
Hg capricomii

Hg mesodentatus
Hg panarchys

Hg spegazzinii

Hg argyromeris

Hg boshelli

Hg chalcospilans
Hg iridicolor

Hg soperi

Hg regalis

Hg splendens
Hg celeste
Hg lucifer

Hg leucotaeniatus

Hg clarki

Hg leucocelaenus
Hg tropicalis

Hg nebulosus
Hg andinus

Hg acutisentis
Hg aerintictus

estado no aplicable.

[01] = polimorfismo; ?
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Tabla 7. Matriz de taxa por caracteres para las especies de Haemagogus.

121 122 123 124 125 126 127 128 129 130 131 132 133 134 135 136 137 138 139 140 141 142 143 144 145 146 147 148 149 150 151 152 153 154 155 156 157 158 159 160

An aquasalis

?

An pseudopunctipennis

Jo ulopus

Hz scintillans
Ae serratus

1 01 3 0

]

1

0

1 1

Ae triseriatus
Hg equinus

Hg anastasionis
Hg janthinomys

Hg albomaculatus
Hg capricomii

Hg mesodentatus
Hg panarchys

Hg spegazzinii

Hg argyromeris
Hg boshelli

Hg chalcospilans
Hg iridicolor
Hg soper

?

[01]

Hg regalis

Hg splendens
Hg celeste
Hg lucifer

[01]

1 {21 0 o0

2

Hg leucotaeniatus

Hg clarki

0

Hg leucocelaenus
Hg tropicalis

Hg nebulosus
Hg andinus

Hg acutisentis

Hg aenntictus

estado no aplicable.

[01] = polimorfismo; ?
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[01]
[01]

1
1

1

161 162 163 164 165 166 167 168 169 170 171 172 173 174 175 176 177 178 179 180 181 182 183 184 185 186 187 188 189 190 191 192 193 194 195

An pseudopunctipennis

Jo ulopus
Hg mesodentatus

An aquasalis

Hz scintillans

Ae serratus

Ae triseriatus

Hg equinus

Hg anastasionis
Hg janthinomys
Hg albomaculatus
Hg capricornii

Hg panarchys

Tabla 7. Matriz de taxa por caracteres para las especies de Haemagogus.
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estado no aplicable.

Hg leucotaeniatus

Hg clarki
Hg leucocelaenus

Hg soperi

Hg regalis

Hg splendens
Hg celeste
Hg lucifer

Hg tropicalis
Hg nebulosus
Hg andinus
Hg acutisentis
Hg aerintictus

[01] = polimorfismo; ?
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Figura 43. Caracteres sinapomorficos (circulos negros) y homoplasicos (circulos blancos) de uno de los arboles mas
parsimoniosos obtenidos a partir de la matriz de datos discretos.
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Figura 44. Detalle del nodo A, género Haemagogus y caracteres sinapomorficos (circulos negros) y homoplasicos (circulos
blancos) de uno de los arboles mas parsimoniosos obtenidos a partir de la matriz de datos discretos.
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Figura 45. Arbol de consenso estricto obtenido a partir de 15 soluciones mas parsimoniosas con la matriz de datos discretos, y

MSc. Jonathan Liria

arboles mas parsimoniosos obtenidos luego de agregar cada uno de los tipos de datos continuos.
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Discreta+Ala

(Relative Warps
+ Centroid Size)
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MSc. Jonathan Liria

Figura 46. Optimizacién de configuraciones hipotéticas del ala sobre el arbol mas parsimonioso obtenido con la matriz total.
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MSc. Jonathan Liria

Figura 46. Optimizacién de configuraciones hipotéticas del ala sobre el arbol mas parsimonioso obtenido con la matriz total.
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Figura 47. Optimizacién de configuraciones hipotéticas del falosoma sobre el arbol mas parsimonioso obtenido con la matriz total.

T
3 ? =
[s)]
m + H w
< O L
i o0
° S I @
o) O 99 ss»u i 0
S ‘o L 3
7 S i 2
~ Z NI
& 1 oS
g < .ﬁi 0
11] ™ S
b (=i
— o (el s Q
o] .w- g 2
3 z ]
o] g
Z i3
“ﬁﬂm (o)
£3:11 4 0O
L] em = g
il
S N
L1 c [ I |
1 1T T T
5 B A N R -
: muﬂmf m g
ERNEE S
sm_mpzlj _ .W“
mmme B 9 § (/)]
Y 3 | = ~ 2
A 5 o)
mm_ [Te) .W
smma _ 0 Z
g <
1. |8 I
Pl s
I Q
.W
=
() Z

204



MSc. Jonathan Liria

Figura 47. Optimizacién de configuraciones hipotéticas del falosoma sobre el arbol mas parsimonioso obtenido con la matriz total.
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Tabla 8. Distribucién de las especies de Haemagogus por provincias biogeograficas (segun Morrone 2001).

arzea

Especies

Haemagogus (Conopostequs) clarki
Hg. (Con.) leucocelaenus
Hg. (CGon.) leucophoebus
Hg. (Con.) leucotaeniatus
Hg. (Haemagogus) acutisentis
Hg. (Hae.) aenntictus

Hg. (Hae.) albomaculatus
Hg. (Hae.) anastasionis
Hg. (Hae.) andinus

Hg. (Hae.) argyromeris
Hg. (Hae.) baresi

Hg. (Hae.) boshelli

Hg. (Hae.) capricomii

Hg. (Hae.) celeste

Hg. (Hae.) chalcospilans
Hg. (Hae.) equinus

Hg. (Hae.) indicolor

Hg. (Hae.) janthinomys
Hg. (Hae.) lucifer

Hg. (Hae.) mesodentatus
Hg. (Hae.) nebulosus

Hg. (Hae.) panarchys

Hg. (Hae.) regalis

Hg. (Hae.) sopen

Hg. (Hae.) spegazzinii
Hg. (Hae.) splendens

Hg. (Hae.) tropicalis
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Tabla 9. Contribucion porcentual de las variables predictoras de la distribucién en algunas especies de Haemagogus.

g
Especies ég 'g ™
3 g 3 S
5 $ $ § § £
g g S S N :
Js; £ - ~ = - ~
g & ¢ g & ¢ & T
Contribucidn promedio
Variables fs 3?5 f& ? f& 44;‘5 4‘?5 or variable/especie
Altura (h_dem) 59 3.3 42 - - 1.9 - 3.8
Ecoregiones terrestres (ecoreg) 1.7 13.2 24.4 3.8 51 101 56.5 16.4
Frecuencia de nieve anual (frs6190_ann) 1.2 32.6 168.3 - - 14.6 4.0 15.5
Mubosidad (%) anual (cld6190_ann) 6.5 9.2 3.2 15.3 19.1 8.2 15.8 11.0
Precipitacion anual (pre6190_ann) - - - - - 3.0 - 3.0
Precipitacion de Abril (pre6190_I4) 31.6 11.6 56 3T - 25.2 - 15.5
Precipitacion de Enero (pre6130_[1) 7.3 - 254 15 1.1 1.1 - [
Precipitacion de Julio (pre6130_I7) 3.9 8.9 3.2 17.3 141 1.7 12.9
Precipitacion de Octubre (pre6130_110) 15.0 - - 37.0 54.6 3.0 21.9 26.3
Presién de vapor anual (vap6190_ann) 41 244 3.2 - - 2.6 - 8.6
Rango diurno de temperatura (dtr6190_ann) - - 0.9 - 0.7 24 - 1.3
Temperatura maxima (tmx6190_ann) 12.4 29 8.7 1.8 - 121 - 7.6
Temperatura minima {tmn&130_ann) - 29 - 25 0.7 - - 2.0
Temperatura promedio {tmp6190 ann} - - - 1.9 - 1.3 - 1.6

Se omiten valores de contribucion menores a 0.5 %
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Tabla 10. A) Contribucién porcentual de las variables ambientales al modelo MaxEnt. B) Resultados del Test de Jacknife donde se
muestra la importancia relativa de cada variable expresado en valores de ganancia; la columna B.1 muestra el valor de ganancia
cuando se utilizan todas las variables; B.2 muestra los valores cuando la variable es usada de forma aislada en el modelo; B.3
muestra los valores cuando dicha variable es omitida del modelo.

A) Variable B) Test Jacknife
Especie Contribucién (%) B.1 B.2 B.3
Hg. (Conopostegus) leucocelaenus pre6190_14 31,60 189 0,77 1,75
pre6190_110 15,01 0,08 1,99
Hg. (Haemagogus) capricornii frs6190_ann 32,61 243 0,18 2,27
vap6190 _ann 24,37 0,01 2,44
Hg. (Hae.) celeste pre6190_I1 25,39 3.88 0,87 3,72
ecoreg 24,37 1,42 3,65
Hg. (Hae.) equinus pre6190_110 36,96 276 1,63 2,84
pre6190_17 31,22 1,30 2,72
Hg. (Hae.) iridicolor pre6190 110 54,62 543 4,19 5,35
cld6190_ann 19,11 1,29 4,96
Hg. (Hae.) janthinomys pre6190_14 2517 0.83 0,35 0,88
frs6190_ann 14,56 0,13 0,91
Hg. (Hae.) spegazzinii ecoreg 56,54 0.02 -0,44 0,38
pre6190_110 21,90 ’ 0,03 0,11
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