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RESUMEN. La tribu Rhodniini incluye los géneros Rhodnius Stal y Psammolestes Bergroth. Eviden-
cias enzimatica y molecular sugieren la monofilia de la tribu. La mayoria de las especies son selvaticas
encontrandose en palmas y en nidos de aves. Tradicionalmente ambos géneros fueron considerados gru-
pos relacionados; no obstante, estudios moleculares cuestionan la monofilia de Rhodnius. El objetivo fue
analizar filogenéticamente la variacion morfométrica en la arquitectura alar, como apoyo a la taxonomia
y sistematica en Rhodniini. Se fotografiaron 524 alas de cinco representantes de Rhodniini: Psammoles-
tes arthuri (Pinto) (n = 89), Rhodnius pictipes Stal, (n = 21), R. robustus Larrousse (n = 24), R. prolixus
Stal, (n = 16) y R. neivai Lent (n = 22). Como grupos externos se estudiaron cuatro representantes de
Triatomini: Eratyrus mucronatus Stal (n = 15), Panstrongylus rufotuberculatus (Champion) (n = 45),
P. geniculatus (Latreille) (n = 183) y Triatoma maculata (Erichson) (n = 109). Se registraron configura-
ciones de coordenadas (x, ) y se alinearon mediante Andlisis Generalizado de Procrustes. Se efectuaron
Analisis de Covarianza con proporcion de grupos re-clasificados y MANOVA. Luego, las variables de
la forma alar (intervalos de confianza de las deformaciones relativas) y el tamafio del centroide se ana-
lizaron cladisticamente. Los analisis estadisticos de varianza no encontraron diferencias significativas
(Kruskal-Wallis) en el tamafio isométrico del ala en las especies P. arthuri — R. neivai — R. pictipes; R.
robustus — R. prolixus — T. maculata y entre P. rufotuberculatus — P. geniculatus. La reclasificacion a
posteriori fue perfecta para E. mucrunatus 100% y R. pictipes, seguidas de 7. maculata con 96%, R.
neivai 95%, P arthuri 93.2%; R. prolixus 87.5%, P. geniculatus 87.4%, P. rufotuberculatus 84.4%, y
R. robustus 76%. Los analisis cladisticos con parsimonia seleccionaron dos arboles de minima longitud
(L=4.4611C=0.973 e IR = 0.979). El consenso estricto muestra la monofilia de Panstrongylus (rufo-
tuberculatus + geniculatus) y Triatoma + Rhodniini (Rhodinus + Psammolestes), pero internamente la
parafilia de Rhodnius respecto a Psammolestes. Estos resultados son congruentes con analisis molecu-
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lares previos en Rhodniini, lo cual revela la informacion filogenética de caracteres morfométricos como
apoyo a los estudios sistematicos, permitiendo combinar por primera vez en este grupo los analisis de
morfometria geométrica y métodos filogenéticos.

Palabras clave: Triatominae, Rhodnius, Psammolestes, morfometria, sistematica.

Soto-Vivas, A., J. Liria & E. De Luna. 2011. Geometric morphometrics and phylogeny in Rhodniini
(Hemiptera, Reduviidae) of Venezuela. Acta Zool. Mex. (n. s.), 27(1): 87-102.

ABSTRACT. Tribe Rhodniini includes Rhodnius Stal and Psammolestes Bergroth. Enzymatic and
molecular evidence suggest the tribe is monophyletic. Most species are wild, living in palms and bird
nests. Traditionally both genera were considered related; nevertheless, molecular studies don’t support
the Rhodnius monophyly. The goal was to phylogenetically analyze morphometric variation in wing
architecture in support of Rhodniini taxonomy and systematics. We photographed 524 wings of five
representatives of Rhodniini: Psammolestes arthuri (Pinto) (n = 89), Rhodnius pictipes Stal (n = 21),
R. robustus Larrousse (n = 24), R. prolixus Stal (n = 16), and R. neivai Lent (n = 22). As outgroups we
studied four representatives of Triatomini: Eratyrus mucronatus Stal (n = 15), Panstrongylus rufotuber-
culatus (Champion) (n = 45), P. geniculatus (Latreille) (n = 183), and Triatoma maculata (Erichson)
(n =109). Landmark coordinate (x, y) configurations were registered and aligned by Generalized Pro-
crustes Analysis. Covariance Analyses were implemented with proportions of re-classified groups and
MANOVA. Then, wing shape variables (confidence intervals from relative warps) and centroid size
were cladistically analysed. Statistical analyses of variance found not significant differences in wing
isometric size (Kruskal-Wallis) among P. arthuri—R. neivai—R. pictipes; R. robustus—R. prolixus—T.
maculata and between P. rufotuberculatus—P. geniculatus. The a posteriori re-classification was perfect
in E. mucrunatus 100% and R. pictipes, followed by T. maculata 96%, R. neivai 95%, P arthuri 93.2%;
R. prolixus 87.5%, P. geniculatus 87.4%, P. rufotuberculatus 84.4%, and R. robustus 76%. Cladistic
analyses under parsimony selected two most parsimonious trees (L=4.461 1C=0.973 and IR=0.979),
where the strict consensus showed a monophyletic group with Panstrongylus (rufotuberculatus + ge-
niculatus) and Triatoma + Rhodniini (Rhodinus + Psammolestes), but internally it shows the paraphyly
of Rhodnius regarding Psammolestes. The congruence between these results and previous molecular
analyses in Rhodniini, reveal the phylogenetic information of our morphometric characters as support
to systematic studies, allowing the combination of geometric morphometrics and phylogenetic methods
for the first time in this group.

Key words: Triatominae, Rhodnius, Psammolestes, geometric morphometrics, systematics, cladistic
analyses.

INTRODUCCION
Triatominae se clasifica como subfamilia de Reduviidae (Hemiptera, Heteroptera)
y se define por su habito hematofago y adaptaciones morfologicas asociadas a la
alimentacion con sangre. Hasta la fecha se han descrito 140 especies (Schofield &
Galvao 2009). Los triatominos son vectores de Trypanosoma cruzi (Chagas 1909)
agente causal de la tripanosomiasis americana o enfermedad de Chagas, una de las
parasitosis de mayor importancia médica en América Latina (Lent & Wygodzinski
1979, World Bank 1993). La taxonomia de los triatdminos ha sido estudiada por
varios autores examinando la variacion de fuentes de evidencia morfologica y mo-
lecular bajo distintos enfoques analiticos (Dujardin et al. 1997, 1988, Lyman, et al.
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1999, Hypsa et al. 2002, Schofield & Galvao, 2009). No obstante, la clasificacion de
las especies de Rhodnius, que incluye importantes especies transmisoras de tripano-
somiasis, todavia es poco robusta. Este trabajo presenta nueva evidencia de los patro-
nes inter especificos de variacion alar, la cual se interpreta con ayuda de analisis de
morfometria geométrica y analisis filogenéticos. Estos andlisis combinados permiten
por primera vez resaltar la importancia de la forma de las alas en la clasificacion e
identificacion de especies de Rhodnius.

La subfamilia Triatominae esta conformada por cinco tribus, definidas por carac-
teres relacionados a la hematofagia. Especialmente las tribus Triatomini y Rhodniini
presentan marcada disparidad morfolégica y adaptaciones fisiologicas, por ejemplo
al nivel de glandulas salivares (Schofield 1988, 1996, Catala 1997, Ribeiro et al.
1998). La tribu Rhodniini incluye los géneros Rhodnius Stél, 1859 y Psammolestes
Bergroth, 1911. Evidencia enzimatica y molecular sugieren la monofilia de la tribu
(Lent & Wygodzinsky 1979, Schofield 1988, 1994, Monteiro et al. 2000, Tartarotti et
al. 20006). Pero, estudios recientes han cuestionado la monofilia de Rhodniini (Lyman
et al. 1999; Monteiro et al. 2000; Hypsa et al. 2002). La mayoria de las especies de
la tribu son de habitats selvaticos viviendo en las palmas y en los nidos de las aves.
Solo algunas especies de Rhodnius han logrado colonizar las viviendas humanas, por
lo cual son consideradas con gran importancia vectorial; tal es el caso de Rhodnius
prolixus Stal, 1859 el vector principal de la enfermedad de Chagas en Venezuela,
Colombia y parte de Centro América.

El género Psammolestes se compone de tres especies: P. coreodes Bergroth, 1911,
P. arthuri Pinto, 1926 y P. tertius Lent & Jurberg, 1965 (Galvao et al. 2003). Se su-
giere que estas especies se especializaron para explotar microhabitats como nidos de
aves en bosques abiertos (Lent & Wygodzinsky 1979,Abad-Franch et al. 2009). P.
arthuri es el representante mas septentrional de Psammolestes, ampliamente distri-
buido en Venezuela y Colombia (Carcavallo et al. 1999, 2000, Gurgel-Gongalves &
Bandeira 2009); se asocia principalmente con el peridomicilio (Lent & Jurberg 1965)
en los Llanos de Venezuela y en la Provincia biogeografica de Costa de Venezuela
(Abad-Franch & Monteiro 2007). Segtin la bibliografia P. arthuri es la inica especie
del género Psammolestes presente en Venezuela.

Dentro del género Rhodnius se clasifican 16 especies y se han propuesto dos
grupos de dificil identificacion dado a su similitud morfolégica. El primero es el
“complejo prolixus” formado por cinco especies (R. prolixus, R. robustus Larrous-
se, 1927, R. neglectus Lent, 1954, R. domesticus Neiva y Pinto, 1923 y R. nasutus
Stal, 1859). El segundo es el “complejo pallescens” formado por ocho especies (R.
pallescens, R. colombiensis Mejia, Galvao & Jurberg, 1999, R. ecuadoriensis Lent &
Leodn, 1958, R. paraensis Sherlock, Guitton & Miles, 1977, R.. pictipes Stél, 1872,
R. dalessandroi Carcavallo & Barreto, 1976, R. brethesi Matta, 1919 y R. stali Lent,
Jurberg & Galvao, 1993). Para las otras tres especies no se han encontrado elementos

89



Soto-Vivas et al.: Morfometria y Filogenia en Rhodniini

morfoldgicos y moleculares que las ubiquen (Lent & Wygodzinski 1979, Dujardin
et al. 1999, Schofield & Dujardin 1999). Dentro del “complejo proxilus” algunos
autores sugieren que R. robustus es la variante selvatica y R. prolixus es derivada
de las poblaciones domiciliadas (Harry et al. 1992; Harry 1993a, b; Barrett 1995,
Schofield & Dujardin 1999). El género Rhodnius esta representado en Venezuela
por seis especies: R. robustus, R. prolixus, R. pictipes, R. neivai, R. brethesi y R.
pallescens (Cova & Suarez 1959, Lent & Wygodzinsky 1979, Torrealba et al. 1985,
Osuna 1984, Carcavallo et al. 1999, Galvao et al. 2003, Schofield & Galvao 2009,
Soto-Vivas 2009).

La morfometria geométrica (Bookstein 1991, Rohlf & Marcus 1993, Adams et al.
2004, Zieldich et al. 2004) ha sido utilizada en insectos de importancia médica como
flebotominos, mosquitos y triatdbminos, para diferenciar poblaciones domiciliadas y
silvestres, en estudios ontogéneticos (Dujardin et al. 1997, 1998, Feliciangeli et al.
2007, Soto-Vivas et al. 2007, Gonacalves 2008), analisis de variaciones altitudina-
les (Belen et al. 2004), para detectar diferencias en poblaciones de campo y colonia
(Jaramillo et al. 2002), o entre diferentes regiones geograficas (Monroy et al. 2003,
Lehmann et al. 2005, Yurtas et al. 2005), e inclusive como herramienta taxondmica
en la discriminacion de especies (Matias ef al. 2001, Calle et al. 2002, 2008). Las
herramientas morfométricas han demostrado su utilidad en la discriminacion de in-
sectos vectores que no pueden identificarse por medio de caracteres morfologicos
tradicionales, asi como en estudios de variabilidad intra-especifica (Dujardin et al.
1997, 1998, Rubio-Pallis 1998, Calle et al. 2002, 2008, Yurtas et al. 2005). Los datos
morfométricos también han sido empleados para la postulacion de hipotesis cladis-
ticas, demostrando que estos caracteres contribuyen en el apoyo de grupos monofi-
léticos (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).
Mas recientemente, Catalano et al. (2010) han desarrollado algoritmos para realizar
analisis cladisticos a partir de la inclusion directa sin codificacion de las coordenadas
x, ¥ (y 3D) de especimenes alineados.

Como parte de un estudio taxondmico y biogeografico de los Triatominae de Ve-
nezuela, el presente trabajo utiliza herramientas de la morfometria geométrica en
combinacion con analisis cladisticos con el fin de estudiar la variacion de la arqui-
tectura alar, determinando diferencias y cambios en tamafio y conformacion, como
apoyo a la taxonomia y sistematica de las especies de la tribu Rhodniini.

MATERIAL Y METODOS
Adquisicion de datos. Se revisé material depositado en siete colecciones entomo-
logicas: Museo Cova-Garcia, del Instituto de Altos Estudios en Salud Publica “Dr.
Arnoldo Gabaldon”; Museo de Zoologia Agricola, Fac. de Agronomia, Universidad
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Central de Venezuela (MIZA), Museo Entomologico “José M. Osorio”, Universidad
Centro Occidental de los Llanos (UCLA); Coleccion Herman Lent, Universidad de
los Andes (ULA); Coleccion de Artropodos, Universidad del Zulia (LUZ); Coleccion
de Entomologia, Universidad Experimental Francisco de Miranda; Coleccion privada
Familia Romero (FR). Se fotografiaron digitalmente las alas de 524 ejemplares de
cinco especies de Rhodniini (P. arthuri (n = 89), R. pictipes (n =21), R. robustus (n =
24), R. prolixus (n=16)y R. neivai (n=22))y cuatro especies de Triatomini (Eratyrus
mucronatus Stal, 1859 (n = 15), Panstrongylus rufotuberculatus (Champion, 1899)
(n = 45), P. geniculatus (Latreille, 1811) (n = 183) y Triatoma maculata (Erichson,
1848 (n =109)). En cada ala se ubicaron seis puntos anatomicos de referencia (PAR
1-6), los cuales corresponden con el tipo I sensu Bookstein (1991): Base de la vena
transversal cu-pcu (PAR1), Base de la vena transversal m-cu (PAR2), doblez de la
vena m (PAR3), intercepcion de la vena R + Sc (PAR4), Apice de la vena M (PARS5)
y apice de la intercepcion cu-Pcu (PAR6). Los PAR 1-4 se ubican en yuxtaposicion
con el area coriacea del ala. La configuracion de los seis pares de coordenadas xy de
cada ala (Fig. 1) se captur6é mediante la ayuda del programa TPSDig (Rohlf 2007).
Analisis de morfometria geométrica. A partir de la matriz de 524 configuracio-
nes de coordenadas geométricas de los seis puntos (PAR1-6) se realizé el Analisis

Figura 1. Microfotografia del ala derecha de Eratyrus mucronatus mostrando la disposicion de los
puntos anatomicos de referencia (PAR 1-6).
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Generalizado de Procrustes, con el programa CoordGen (Sheets 2005a) para una su-
perimposicion Procrustes y luego extraer una matriz con las variables de conforma-
cion (partial warps = Pw) y el tamaiio centroide (CS). Esta matriz de Pw se uso para
un Analisis de Variables Canonicas con el programa CVAGen (Sheets 2005b), me-
diante el cual también se obtuvo la proporcion de grupos (= especies) re-clasificados
y MANOVA por cada eje candnico. Las diferencias en los valores de CS entre las
especies fueron analizadas mediante la prueba de Kruskall-Wallis (P 0,05). Luego se
calcularon las deformaciones relativas respecto a la configuracion consenso (relative
warps o Rw) con a = 0 en el programa TpsRelw (Rolhf 2003) para su inclusién como
caracteres continuos en los analisis filogenéticos.

Analisis cladistico. La seleccion de arboles optimos fue realizada con el progra-
ma de parsimonia TNT 1.1 (Goloboff ez al. 2008), el cual permite el uso de caracteres
con valores continuos para obtener hipdtesis filogenéticas. Se construyd una matriz
con los rangos de los valores de Rw y CS para cada especie, a partir de intervalos
de confianza (CI = Media + Za/2 » S/\N) con a = 0.05 (Norman & Streiner, 2000).
Se siguio el método propuesto por Goloboff et al. (2006), en donde los caracteres
continuos, Rw y CS en este caso, son tratados como aditivos. Los rangos son opti-
mizados directamente en los arboles, utilizando el algoritmo de Farris (1970) para el
down-pass y Goloboff (1993) para el up-pass. Se consideraron las cuatro especies
de Triatomini como grupos externos y E. mucronatus se especifico para enraizar los
cladogramas. Se empled el algoritmo de enumeracion implicita para la busqueda de
las hipotesis mas parsimoniosas. Se estimo el soporte de clados mediante técnicas de
remuestreo por Jackknifing (Farris et al. 1996) y Bootstrapping (Felsenstein 1985),
con 1000 réplicas y busquedas también por enumeracion implicita. Finalmente se
estimaron los cambios de conformacion del ala a partir de la optimizacion de coorde-
nadas x, y en el arbol de consenso estricto.

RESULTADOS
Tamaiio isométrico. No se encontraron diferencias significativas (Kruskal-Wallis:
¥2 =443.49 p < 0.001) en el tamafio isométrico del ala (Cuadro 1) en las especies P.
arthuri (5.776 £ 0.037) — R. neivai (5.764 £ 0.125) — R. pictipes (6.176 = 0.113); R.
robustus (7.829 £ 0.226) — R. prolixus (7.525 £ 0.194) — T. maculata (7.272 + 0.063);
P. rufotuberculatus (9.853 + 0.088) — P. geniculatus (10.029 £ 0.059).

CVA y cambio de la forma del ala. En el Cuadro 2 se presentan los resultados de
la prueba de re-clasificacion en los siete ejes discriminantes del CVA con los valores
del Wilks lambda, %2, grados de libertad y probabilidades. La clasificacion de las 524
muestras en los grupos a priori fue basada segun la identificacion de las especies por
la morfologia tradicional y la re-clasificacion a posteriori depende de las distancias
de Mahalanobis entre cada muestra y la media de cada especie. Las muestras re-cla-
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Cuadro 1. Promedio y error estandar del estimador de tamaiio isométrico (en mm)
para las especies de Triatominae.

Especies Tamafio Centroide Error
promedio estandar

A Psammolestes arthuri 5.7766 AF 0.0378
B Panstrongylus rufotuberculatus 9.8530 BD 0.0881
C Eratyrus mucronatus 8.4861 EC 0.1665
D Panstrongylus geniculatus 10.0293 BD 0.0596
E Rhodnius robustus 7.8292 CE 0.2262
F Rhodnius neivai 5.7643 FA 0.1254
G Rhodnius pictipes 6.1760 AG 0.1130
H Rhodnius prolixus 7.5235 CEl 0.1946
I Triatoma maculata 7.2721 EH 0.0633

Kruskal-Wallis: x> = 443.49 p < 0.001. Letras indican las especies donde no hay diferencias significativas del
tamailo centroide.

Cuadro 2. Clasificacion para los 524 especimenes de Triatominae y valores de lambda (A) de Wilk’s
para cada eje canonico.

Asignaciones a priori Asignaciones a posteriori
Psammolestes arthuri 83 3 0 0 0 0 0 3 0
Panstrongylus rufotuberculatus 0 38 1 4 0 0 0 0 2
Eratyrus mucronatus 0 0 15 0 0 0 0 0 0
Panstrongylus geniculatus 0 19 4 160 0 0 0 0 0
Rhodnius robustus 0 0 0 0 19 2 0 4 0
Rhodnius neivai 0 0 0 0 0 19 2 0 0
Rhodnius pictipes 0 0 0 0 0 0 21 0 0
Rhodnius prolixus 0 0 0 0 2 0 0 14 0
Triatoma maculata 0 1 1 0 1 0 1 0 105

A''=0.0039 x> =2854.5337 df = 64 p < 0.001; A? = 0.0325 x> = 1763.6563 df =49 p < 0.001; A* = 0.1887 3> =
858.0487 df =36 p < 0.001; A*=0.5369 %*> = 319.9466 df = 25 p < 0.001; A° = 0.7605 x> = 140.8341 df = 16 p <
0.001; A®=0.9017 % = 53.2359 df = 9 p < 0.001; A7 = 0.9670 5> = 17.2582 df = 4 p = 0.001.

sificadas perfectamente al 100% fueron las de E. mucronatus (15/15) y R. pictipes
(21/21), seguidas de T. maculata con 96% de las muestras (105/109) y R. neivai 95%
(19/21), P arthuri 93.2% (83/89). Las especies con porcentaje de reclasificacion infe-
rior fueron R. prolixus 87.5% (14/16), P. geniculatus 87.4% (160/183), P. rufotuber-
culatus con 84.4% (38/45) y R. robustus 76% (19/25).

Visualizacion de los cambios de la forma alar sobre el espacio del CVA. La
funcion de interpolacion de placas delgadas (thin plate spline, TPS) permitio infe-
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rir las diferencias en conformacion como deformaciones de los seis puntos en una
rejilla calculada con respecto a la configuracion consenso (Fig. 2). En general, la
ubicacion de los PAR 5y 6 en el CVA1 no mostraron diferencias importantes entre
los grupos de especies. Sin embargo, las especies de la Tribu Triatomini mostraron
desplazamientos de los PAR 1-4. La base de la vena transversal cu-pcu muestra un
desplazamiento hacia el area basal del ala; los puntos 2 y 3 se desplazan hacia arriba,
ocasionando un ensanchamiento en la celda alar correspondiente a las venas cu y M.
En cambio, la celda alar en 7. maculata se estrecha, pues los mismos PAR 1-4 se
desplazan en sentido contrario al resto de las especies de la Tribu.

Las especies pertenecientes a la Tribu Rhodniini, mostraron un desplazamiento de
todos los PAR. La base de la vena transversal cu-pcu se mueve hacia el area coriacea
del ala, mientras que la base de la vena transversal m-cu y la vena M y la intercepcion
R-Scu muestran un desplazamiento hacia el interior del ala; asi mismo el apice de la
vena M se mueve diagonalmente hacia arriba, y el apice de la intercepcion cu-Pcu se
introduce lateralmente hacia el ala, en consecuencia el corium del ala de las especies
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Figura 2. Diagrama de los dos primeros factores canonicos del CVA para los 524 especimenes de
Triatominae, mostrando rejillas de deformacion en las conformaciones extremas de los ejes.
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de la Tribu Rhodniini se desplaza hacia el area basal del ala, mientras que la region
membranosa se estrecha y alarga.

Analisis cladistico. Se obtuvieron dos arboles de minima longitud (L = 4.461
IC =0.973 e IR = 0.979). El consenso estricto de estos (Fig. 3) muestra tres clados
relevantes: A, By C. El clado C incluye las dos especies de Panstrongylus estudiadas
(Jackknifing 76 / boostraping 79). Las sinapomorfias para este grupo son: Relative
warp?2 (carécter 1): 0.003-0.024 — —0.019--0.016 y CS (caracter 8): 8.159-8.812 —

Eratyrus mucronatus

Panstrongylus geniculatus

6 Panstrongylus rufotuberculatus

1,2,4,5,7 = Triatema maculata

Rhodniini
EEI A 3\

Rhodnius prolixus

Rhodnius robustus

0,1,3, 5,8 = Psammolestes arthuri
‘ Rhodnius pictipes
&7 2,35 {

J

I S
x=0.005, y=0.020

x=-0.039, v—0020

Figura 3. Consenso estricto de los dos arboles mas parsimoniosos. Este arbol representa la mejor
hipoétesis de agrupamientos de las especies de Rhodniini segtin los analisis filogenéticos de los datos
morfométricos de la forma (Pw) y tamafio alar (CS). Los clados relevantes en este estudio, A, B, C,

son los mismos que se discuten en el texto. Los niimeros sobre las ramas (0 al 8) son las sinapomorfias
comunes en los dos arboles. Los numeros en las cajas bajo las ramas (60 al 100) son los indices de
soporte de grupos (Jacknifing/Bootstraping). Las rejillas de deformaciones ilustran las conformaciones
de las alas reconstruidas en los nodos A y B.
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9.680-9.912. El clado A (85/86), agrupa a Triatoma maculata + Rhodniini por la pre-
sencia de las sinapomorfias: Relative warp1 (caracter 0): 0.025-0.028 — 0.002-0.008
(Fig. 3A) y CS: 8.159-8.812 — 7.385-7.396. En el clado B se incluyen las especies
de Rhodniini (62/60), soportado por una sinapomorfia el Relative warp1 (caracter 0):
0.002-0.008 — —0.041-0.037 (Fig. 3B). Luego se aprecia una tricotomia con RAod-
nius prolixus, Rhodnius robustus y el clado B1 (63/67) que agrupa a Psammolestes
arthuri + Rhodnius pictipes + Rhodnius neivai soportado por una sinapomorfia en
CS: 7.385-7.396 — 5.954-6.010. Finalmente algunas especies mostraron caracteres
autapomorficos: P. arthuri con Relative warpl: —0.049-—0.040 — —0.062-—0.051,
Relative warp2: 0.016-0.024 — —0.039-—0.032, Relative warp4 (caracter 3): —0.003-
0.001 — 0.016-0.012, Relative warp6 (caracter. 5): —=0.010-0.003 — 0.005-0.012 y
CS: 5.954-6.010 — 5.702-5.850, P. rufotuberculatus con Relative warp7 (caracter
6): —0.001-0.001 — —0.018--0.013, P. geniculatus con Relative warp1: 0.025-0.028
— 0.031-0.035, R. neivai con Relative warp7: —0.001-0.001 — —0.022--0.014, R.
pictipes con Relative warpl: 0.016-0.024 — 0.033-0.049, y Triatoma maculata con
Relative warp1: 0.016-0.024 — 0.045-0.052, Relative warp3 (caracter 2): —0.005-
0.001 — —0.015-—0.008, Relative warp5 (caracter. 4): —0.006-0.000 — 0.002-0.008,
Relative warp6: —0.005-0.003 — 0.008-0.012 y Relative warp8 (caracter 7): 0.000
— —0.004--0.001.

Se llega a la misma hipotesis de filogenia de Rhodniini (resultados no incluidos)
a partir de analisis filogenéticos obtenidos con diferentes métodos (Maximun Likeli-
hood, Felsenstein 2002) o con diferentes variables de la forma (coordenadas xy de los
puntos anatémicos) analizadas en TNT seglin procedimientos filogenéticos propues-
tos recientemente (Catalano et al. 2010; Goloboff & Catalano 2010).

Visualizacién de los cambios de la forma alar sobre la filogenia. Mediante la
optimizacion de los caracteres continuos (Relative warps + tamafio centroide) en el
arbol de consenso estricto se obtuvieron rangos de las sinapomorfias para cada nodo,
lo cual permiti6 ingresar el valor medio en tpsRelw para reconstruir las conformacio-
nes alares. En el caso del nodo A (Fig. 3A), la configuracion de coordenadas muestra
un desplazamiento horizontal de la intercepcion de las venas R-Scu (PAR4) y el apice
de la vena M (PARS), mientras que en el nodo B (Fig. 3B) se aprecian deformacio-
nes diagonales en la base de la vena transversal m-cu (PAR2), dobles de la vena M
(PAR3) y apice de la intercepcion de las venas cu-Pcu (PARG).

DISCUSION
Tamaiio del ala. Los resultados de los analisis de la variacion de tamafio de las alas,
estimado por el tamafio del centroide (CS), revelaron diferencias significativas entre
especies. Falconer (1981) propone que los caracteres métricos son los primeros que
cambian en el transcurso de la evolucion y esta responde al compromiso de la de-
manda del entorno y las del genoma. En este sentido, la variacion en tamafio del ala
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detectada puede estar asociada a diferentes ambientes o a diferentes modos de vida 'y
ser el resultado de causas macro y micro evolutivas. Las especies pequeiias explotan
ecotopos como palmas y nidos de aves, tal es el caso de P. arthuri asociado a nidos
de Phascellodomus rufifrons y otros Fornaridae, mientras que R. neivai se asocia a las
palmeras (Copernitia tectorum) y troncos de arboles secos (Carcavallo et al. 1998).
En particular resalta el hecho que en este estudio no se evidenciaron diferencias en ta-
mafio entre R. robustus y R. prolixus. Estas especies ocupan ecotopos como palmeras
silvestres (Longa y Scorza 2005) y algunos autores han sugerido que R. robustus es la
forma selvatica y R. prolixus se origind como adaptaciones al domicilio.

La visualizacion de las diferencias de conformacion. La funcion de placas del-
gadas (thin plate spline) que se interpola en el AGP permiti6 observar las diferencias
de conformacion como deformaciones de rejillas con respecto a una configuracion
consenso. Las diferencias de conformacion observadas entre las especies fueron pro-
fundas a excepcion de las especies del complejo prolixus, permitiendo a los analisis
discriminantes hacer reclasificaciones muy buenas. Este patrén de cambio del ala es
congruente con la hipdtesis de la divergencia evolutiva que probablemente comenzo
al inicio de la separacion de las especies de Rhodniini (Schofield & Dujardin 1999).

Filogenia. Rhodniini se ha propuesto como un grupo monofilético (Lent & Wygo-
dzinski 1979) que incluye los géneros Rhodnius y Psammolestes. Esta clasificacion
se basa en caracteristicas no compartidas por otros triatdbminos, como la insercion api-
cal de la antena, la forma corporal, callosidades postoculares, genitales masculinos,
arquitectura superficial de los huevos y la presencia de nitroforina en las glandulas
salivales (Lent & Wygodzinsky 1979, Tartarotti et al. 2006). Sin embargo, analisis
filogenéticos con base en ARN ribosémico, Citocromo B y la region 28S ARN nu-
clear (D2) incluyen a Psammolestes con especies de Rhodnius (Lyman et al. 1999;
Monteiro et al. 2000). Particularmente, se detecté un clado que contempla a Psam-
molestes tertius y R. pictipes+R. brethesi+R. ecuatoriensis+R. pallescens. Otro clado
propuesto es el formado por especies del grupo prolixus (R. nasutus+R. neglectus+R.
domesticus+R. prolixus+R. robustus) y R. neivai (Monteiro et al. 2000). Reciente-
mente, Hypsa et al. (2002) también encontraron que Rhodniini es monofilético y que
Rhodnius es parafilético respecto a Psammolestes segin su analisis filogenético de
57 especies de tres tribus de Triatominae basado en secuencias de regiones del 16S y
12S del ADN ribosomal.

Los resultados cladisticos y la hipdtesis de parafilia en Rhodnius del presente tra-
bajo son congruentes con los cambios taxondmicos sefialados por Hypsa et al. (2002:
456), en donde las especies de Psammolestes pasarian a formar parte de Rhodnius en
nueva combinacion genérica: Rhodnius arthuri (Pinto, 1926) comb. n., R. coreodes
(Bergroth, 1911) comb. n., y R. tertius (Lent & Jurberg, 1965). La parafilia de Rho-
dnius soportada tanto con datos moleculares (Hypsa et al. 2002; Lyman et al. 1999;
Monteiro et al. 2000) como con nuestros datos morfométricos analizados filogenéti-
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camente indican que la tribu Rhodniini diversificé rapidamente con grandes cambios
morfoldgicos, entre ellos la pérdida de los caracteres ancestrales compartidos por los
miembros de este grupo monofilético.

En conclusion, nuestros resultados revelan la importancia de los caracteres morfo-
métricos como apoyo a los estudios sistematicos en Triatominae. Esta investigacion
combina por primera vez el andlisis de puntos anatdmicos mediante morfometria
geométrica y los métodos filogenéticos utilizando caracteres morfométricos conti-
nuos. Este estudio hace una comparacion entre dos maneras de interpretar cambio
de forma. La pregunta de investigacion es la misma: jcudl es el cambio de forma?
La respuesta usual en todo analisis de morfometria es usar el plano de la ordenacion
del CVA (ordenacion multivariada sin jerarquia) para inferir el cambio de forma. La
respuesta complementaria que ilustra este trabajo es usar el cladograma (ordenacion
multivariada con jerarquia) para inferir el cambio historico de la forma. Este trabajo
documenta que la estimacion del cambio de forma es mas apropiada para la taxono-
mia de un grupo cuando se le da el enfoque filogenético, para el analisis de las confi-
guraciones de coordenadas después de la superposicion Procrustes y el calculo de las
deformaciones relativas.
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