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Resumen

Los insectos de la subfamilia Triatominae son ampliamente reconocidos por su papel como vectores
del parásito Tlypanosoma cruzi, agente etiológico de la enfermedad de Chagas. La principal
característica biológica que define a esta subfamilia, es su obligado comportamiento hematofágico. Sin
embargo, diversos trabajos en especies de Belnúnus vienen señalando de manera reiterada el hábito
predador en este género. Debido a este peculiar comportamiento, el presente estudio se propuso como
objetivos: i. Determinar en condiciones de laboratorio, algunos parámetros demográficos y
reproductivos en B. ferroae al imentado con tres diferentes hospedadores (roedor, cucarachas y
Rhodnius prolixus) y estimar el fltness' (ro) con cada uno, a fin de identificar el hospedador natural de
esta especie; ii. Analizar la plasticidad fenotípica en B. ferroae relacionada con el hospedador, e
incriminar por esta vía, el principal hospedador dentro de los domicilios con la técnica de la
morfometría geométrica; iii. Ampliar el estudio morfológico de B.corredori, B. herreri y B. ferroae, a
través del análisis del fenotipo antenal y del exocorión del huevo; iv. Probar la hipótesis que sugiere
que las especies de Belminus podrían ser un linaje de Reduviidae en un estado temprano de adaptación
a la hematof~lgia, esto a través de las reconstrucciones filogenéticas de la subfamilia con dos
marcadores moleculares (28SD2 y el citocrorno b) y el método de máxima verosirnilitud. Los
resultados de esta tesis revelan que los artrópodos (cucarachas), son los principales hospedadores
naturales de B. ferrooe, basados en un Inayor Jitness demográfico (ro) respecto a un hospedador
vertebrado (roedor); además, se demuestra por primera vez la existencia de un Triatominae, sin un
comportamiento hematofágico obligado. El análisis Inorfométrico de la variación en la conformación
alar, permitió identificar un fenotipo relacionado con el hospedador e incriminar a las cucarachas como
la principal fuente de alirnento utilizada por B. ferroae dentro de los domicilios. Los estudios
morfológicos también permitieron una apropiada reclasificación de los individuos a su especie y
mostraron una mayor similaridad de estas especies con Triatomini, esto último Inantiene
correspondencia con los resultados del estudio filogenético. Ambos análisis filogenéticos fueron
consistentes en recuperar al género Belminus anidado dentro de Triatominae. La tribu Bolboderini no
fue recuperada con el marcador 28SD2. Finalmente, este trabajo señala el inconveniente taxonómico
que representa la existencia en la subfamilia de una especie con un comportamiento principalmente
predador y apunta hacia la necesidad de ampliar la definición de los Triatolninae propuesta por Lent &
Wygodzinsky (1979).

Palabras clave: Belminus, Triatorninae, demograUa, títness, predación, hernatofagia, taxonomía.
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Abstract

Triatominae are widely recognized for their role as vectors ofthe parasite Tlypanos'ol1w cruzi, etiologic
agent 01' Chagas disease. One 01' the main biologicaJ characteristics 01' this subüunily is their obligate
haematophagolls condition. However, several works in Belminus species showed the behavior predator
01' this genus. Due to this peculiar behaviour, the airns 01' this study were: i. To determine several
demographic and reproductive parameters of B. ferroae fed on three different hosts (mice, cockroaches
and Rhodnius prolixus) and relate B. ferroae fítness (as measured by rO) to the natural hosts; ii.
Analyze plasticity phenotypic related to the host in B.ferroae and to incriminate the main host of B.
ferroae inside the dom ic iles by means 01' the morphometric geometric techn ique; iii. Extend
rnorphological analysis in B.corredori, B herreri and B. Jerroae, through antennal phenotype and the
eggs stlldy. Lastly, the hypothesis that suggests Belminus species as a rZedllviidae lineage at an early
stage 01' aclaptation to haernatophagy was also testecl, carrying out phylogenetics reconstructions with
molecular data (28SD2 and cob b) ancl the maximum likelihoocl method. 'The present stucly revealecl a
higher clemographic fítness relatecl to the cockroach, supporting the idea that these arthropods are the
main natural host of 13. ferroae ancl showed for the fírst time the existence 01' a Triatominae species
without obliged bloodsucking behavior.Morphometrics analyses 01' shape variation al\owed to
incriminate cockroaches like the main food source usecl by B. ferroae inside the domiciles.
Morphological studies al\owed appropriate reclassiücation 01' individuals to their putative species and
higher similarity from this species with Triatomini. 80th phylogenetics analyses were consistently
recovered the Belminus genus as nested within Triatorninae, but not 1'ol' Bolboderini tri be. Finally, this
work shows the taxonomic problem that represents the existence of a species with a mainly predator
behavior in the subüunily and would point toward the need 1'ór a broader definition 01' the Triatorninae
proposecl by Lent & Wygodzi nsky (J 979),

Key worcls: Belminus, Triatorninae, c1ernography, fítness, preclator, hematophagy, taxonorny

xi

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



Tabla de contenido

[)edicatoria vi

Agradecimientos viii

Resl.llllen x

Abstract xi

índice de Tablas xixvii

Índice de Figuras xix

Capítulo 1. Consideraciones generales sobre la biología, la ecología y la evolución de los Triatominae ..

....................................................................................................................................................... 1

1. Introducción 1

2. Biología e importancia de los Triatorninae 2

3. Origen de la subfan1ilia Ttiatorninae 6

4. ¿Cuándo surgieron los Triatominae, son antiguos o recientes? 9

5. Hospedadores invertebrados de los Triatominae 11

6. Biología y Taxonornía del género Belrninus (Reduviidae: Triatorninae) I2

6.1 Comportamiento alimentario en el género Belrninus 1S

7. Justificación y planteamiento del problema 17

8. Referencias 19

Capitulo 11. Estudio de los aspectos dernográficos y reproductivos en la especie B. ferroae con tres

hospedadores (cucaracha, roedor y un Triatorninae, R. prolixus), bajo condiciones de laboratorio 25

1. Introducción 25

2. Consideraciones generales del análisis de las tablas de vida 26

3. ()bjetivo general 29

4. Objetivos específicos 29

S. Materiales y métodos 29

5.1 Origen de las cohortes 29

5.2 Procedimientos experimentales 29

5.3 Análisis estadísticos 31

6. Resultados 33
xii

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



6.1 Estadísticos vitales y reproductivos 33

6.2 Parámetros de crecimiento poblacional 39

7. Discusión 42

8. Referencias 46

Capítulo 111. Análisis de la plasticidad fenotípica alar en B. ferroae alimentada con dos potenciales

hospedadores: un artropodo (Blaberus sp.) y un vertebrado (i\.1us musculus) 52

l. Plasticidad fenotípica 52

1.2 Estudio de la plasticidad fenotípica en Triatorninae en diversos contextos ecológicos 53

1.3 Estudio de la plasticidad fenotípica de los Triatominae en condiciones de laboratorio 54

1.4 Uso potencial del análisis de la plasticidad fenotípica en B. ferroae para predecir el principal

hospedador en los domicilios 54

2. Importancia de la morfometría geométrica en el análisis de la variación morfológica 55

2.1 Consideraciones generales de la morfometría geométrica 56

2. 1.1 El T3Illaño 56

2.1.2 La Conformación 56

2.1.3 La Alometría 58

3. Objetivo gelle.ra.l 58

4. Objetivos específicos 58

S. Materiales y Métodos 59

5.1 Origen de la población 59

5.2 Procedirnientos experimentales 59

5.2.1 Mantenimiento de los parentales 59

5.2.2 Mantenimiento de los grupos experimentales 60

5.2.3 Montaje de alas para el análisis de la variación fenotípica alar 61

5.2.4 Captura y digitalización de imágenes 62

5.2.5 Análisis estadístico 63

6. Resultados 65

6.1 Estimación del error para la variable tamailo centroide entre diferentes sesiones f()tográficas 65

6.2 Análisis del tamafio centroide 66

6.3 Análisis de la Conformación alar 74

XIII

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



6.3.1 Análisis de la conformación alar en los machos de B../érroae 80

6.3.2 Análisis del efecto alométrico en la conformación alar 85

6.3.3 Visualización de los cambios de la conformación entre pares de configuraciones 88

7. IJiscusión 91

7.1 El tamaño alar 91

7.2 La confonllación alar. 95

8. Concl usiones 99

9. Referencias 99

Capítulo IV. Ampliación del análisis morfológico en B. corredori, B. ferroae y B. herreri y la

evaluación de sus estatus taxonómicos 109

l. Introducción 109

1.1 El fenotipo antenal en los Triatom inae 110

1.1.1 Morfología de la antena en Triatominae I 10

1.1.2 Tipos de sensilia presentes en las antenas de los Triatominae 1II

1.1.3 Importancia del estudio del fenotipo antenal en los Triatorninae (Herniptera: Reduviidae) 113

1.2 La morfología del huevo y la importancia de su estudio en Triatominae 115

l.3 Utilidad del citocrorno b en el estudio de la Sistemática en Triatominae .118

2. Objetivo general I 18

3. Objetivos especíJic.()s 118

4. Materiales y rnétodos 119

4.1 Material biológico utilizado en el análisis ¡norfológico de la antena 119

4.2 Material biológico utilizado en el análisis morfológico de los huevos 120

4.3 Material biológico utilizado para la obtención de las secuencias de ADN del citocoromo b 120

4.4 Procedimientos experirnentales 121

4.4.1 Anál isis de receptores antena les por microscopía óptica y electrónica de barrido 121

4.4.2 Preparación de los huevos para el análisis rnorfológico 122

4.4.3 Procedimiento para la obtención de secuencias de ADN del citocromo b 123

4.5 Análisis estadístico 125

5. Resultados 126

5.1 Antenas , 126

xiv

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



5.1.1 Características generales de la antena 126

5.1.2 Tipos morfológicos de sensilia identificados por MEB 127

5.1.3 Fenotipo antenal 130

5.4 Huevos 136

5.4.2 l\.spectos l11acroscópicos 136

5.4.3 Aspectos l11icroscópicos 137

5.4.4 Resultados del análisisfilogenético a través del citocromo b 143

6 fJiscusión 147

6.1 Antenas 147

6.1.1 Cambios en el fenotipo antenal durante el desarrollo 148

6.2 I-Iuevos 149

6.3 Análisis de secuencias del citocromo b 152

7 Conclusiones 153

8 FZeferencias 153

Capítulo V. ¿Son los Belnúnus un taxón valido de los Triatominae? Una aproximación a través de la

reconstrucción filogenética de la subfamilia con dos marcadores moleculares (28SD2 y citocromo b)....

................................................................................................................................................... 162

l. Introducción 162

2. Objetivo general 163

3. Objetivos especifjcos 163

4. Materiales y Métodos 163

4.1 Material biológico utilizado para la obtención de las secuencias de ADN de la subunidad ribosomal

28SD2. 163

4.2 Extracción ADN 164

4.3 Amplificación ADN por reacción en cadena de la Poi imerasa (PCR) 164

4.4 Purificación del ADN 165

4.5 Secuenciamiento de ADN 165

4.6 Alineamiento de las secuencias AUN de la subunidad ribosomal 28SD2 y Citocromo b 166

4.7 Análisis filogenéticos utilizando el marcador 28SD2 yel citocromo b 166

5. Resultados 167

xv

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



6. Discusión 173

7. Conclusiones 176

8. Referencias J 77

Capítulo VI. Discusión general 180

1. rZeferencias 183

Anexos (Publicaciones) 185

XVI

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



Índice de 'rabias

Tabla 1. Clasificación de los Triatominae (Hemiptera: Reduviidae) 3

Tabla 2. Nornbre, definición, sírnbolos y fórrnulas de los parámetros poblaciones 32

Tabla 3. Estadísticos vitales de B.ferroae alimentado con tres diferentes hospedadores 35

'fabla 4. Parámetros reproductivos de B. ferroae al imentado con tres diferentes hospedadores 36

Tabla 5. Parámetros de crecimiento poblacional estimados en B. ferroae alimentada con tres diferentes

hospedadores 40

Tabla 6. Tamaño de muestra, media y desviación estándar del tamaño centroide en cada grupo de

estudio y discriminado por sexo 67

Tabla 7. Comparación del tamai'ío centroide entre los parentales y la progenie de B.ferroae alimentada

por hemolinfagia (cucaracha) y hematofagia (roedor) en laboratorio 68

Tabla 8. Cornparación del tamaño centroide entre generaciones contemporáneas de B. ferroae criada

en laboratorio y alimentada por hernolinfagia (cucaracha) o hernatofagia (roedor) 69

Tabla 9. Comparación del tarnaño centroide entre las generaciones contemporáneas alimentadas

exclusivamente con un hospedador en laboratorio cucaracha o hematofagia 70

Tabla 10. Distancias de Mahalanobis entre los fenotipos de conforrnación alar de las hernbras criadas

en laboratorio (hel11olinfagia o hernatofagia) y las hembras parentales obtenidas mediante ACV .. 77

Tabla 11. Distancias de Mahalanobis entre los fenotipos de conforrnación alar de hembras criadas en

laboratorio (hemolinfagia vs. hematofagia) 78

'fabla 12. Distancias de Mahalanobis entre los fenotipos de conformación alar de las hembras criadas

en laboratorio con un mismo hospedador.. 79

xvii

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



Tabla 13. Distancias de Mahalanobis entre los fenotipos de conformación alar de los machos criados

en laboratorio (hernolinülgia y hematofagia) y los machos parentales 82

Tabla 14. Distancias de Mahalanobis entre los fenotipos de conformación alar de los machos criados

en laboratorio (hernolinfagia vs. helnatofagia) 83

Tabla 15. Distancias de Mahalanobis entre los fenotipos de conforrnación ajar de los machos criados

en laboratorio con un mismo hospedador. 84

Tabla 16. Tipos de sensilia registradas en las antenas en Triatominae 114

Tabla 17. Región geográfica de origen, hábitat y número de especfmenes del género Belminus

utilizados en el análisis del fenotipo antenal 120

Tabla 18. Prornedio y desviación estándar del número de sensilia por segrnento y tipo de receptod31

Tabla 19. Prornedio y desviación estándar del número de sensiJia por segrnento y tipo de receptor en la

antena de los machos y las hembras de B. herreri, B. corredori y B. ferroae 132

Tabla 20. Distancias de Mahalanobis entre especies (por sexo) después de ejecutar el análisis

discrilninante 135

Tabla 21. Promedio, desviación estándar y coeficiente de variación del tarnaJ10 de los huevos medidos

en milímetros y número de aerópilos y micrópilos en las especies B. corredori, B. herreri y B. ferroae

.......................................................................................................................................................... 137

Tabla 22. Promedio y desviación estándar del número de celdas poligonales presentes en el borde del

opérculo de las especies B. corredori, B. herreri y B.ferroae 142

'fabla 23. Sitios variables para un fragmento de 537 pares de bases del gen de ci/ocromo b observados

en ocho haplotipos encontrados en 33 secuencias del género Belminus 144

'fabla 24. Fuente y números de acceso para las secuencias de 28SD2 y citocromo b utilizadas en este

estudio 168
xviii

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



índice de Figuras

Figura 1. Mapa de la distribución de casos humanos de infección por T!ypanO,)'OI1U1 cruzi, basados en

estimaciones oficiales y en el estatus de transmisión vectoriaL 4

Figura 2. Ciclo de vida de R. prolixus mostrando los diferentes estadios S

Figura 3. Pansfrongylus geniculafus alimentándose por hernolinülgia en un Lepidoptera Saturniidae

Eacles sp 11

Figura 4. Mapa de la distribución geográfica del género Belnúnus (Hemiptera: Triatominae 13

Figura 5. Fotografías de las ocho especies que conforman el género Belminus (Hemiptera:

Triatonlinae) 14

Figura 6. Registro fotográfico de los comportamientos alimentarios de Belminus spp. bajo condiciones

de laboratorio 16

Figura 7. Supervivencia de la hernbra edad - específica y fecundidad edad- específica de la hembra

para 13. férroae alimentada con cucaracha, roedor y R. prolixus 37

Figura 8. Intermitencia entre posturas (semanas) para la cohorte alimentada con cucaracha, roedor y R.

prolixus 38

Figura 9. Valores reproductivos edad - específicos para B. ferroae alimentada con cucaracha, roedor y

R. prolixus 41

Figura 10. Distribución estable de las edades para las diferentes cohortes de 13. férro(Je alimentadas

con cucaracha, roedor y R. prolixus 42

Figura 11. Condiciones de cría de B. jerroae en laboratorio 61

Figura 12. Montaje en lámina de las alas de Bferroae 62

Figura 13. Puntos anatómicos de referencia (PAR) tipo 1, digitalizados en el ala izquierda para el

análisis de tamaño y conformación en B.ferroae 63

Figura 14. Media, error estándar y desviación estándar del tamaí'ío centroide en las hembras 71

Figura 15. Media, error estándar y desviación estándar del tamaño centroide en los machos 72

xix

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



Figura 16. Dimorf~smo sexual. media, error estándar y desviación estándar del tamaño centroide en

hembras y machos 73

Figura 17. Espacio de la función canónica mostrando la distribución de los fenotipos de conformación

alar de las hembras en las tres generaciones de laboratorio y los parentales 76

Figura 18. Espacio de la función canónica mostrando la localización de los fenotipos de conformación

alar en los machos de las seis generaciones de laboratorio y los parentales 81

Figura 19. Efecto alométrico. Análisis de regresión entre las variables de conformación y el tamaIlO

centroide en las hembras 86

Figura 20. Efecto alométrico. Análisis de regresión entre las variables de conformación y el tamai'ío

centroide en los machos 87

Figura 21. Visualización de la deformación de la confonnación alar en las hembras a través de los

gráficos "soft wireframes" 89

Figura 22. Visualización de la conformación alar en machos por pares a través de gráficos de "soft

wirehanles" 90

Figura 23. Micrografía de la antena de B. ferroae (Hemiptera: Triatominae) mostrando los diferentes

segrnentos 111

Figura 24. Representación esquernática de un huevo en los Triatominae ll6

Figura 25. Fotografía de gel de agarosa mostrando la amplificación de un fragmento de 537 pb del

citocrolno b 124

Figura 26. Fenotipo Antenal de Belminus spp 128

Figura 27. Fenotipo antenal de ninfas de V estadio. Flagelo 1. 129

Figura 28. Análisis de componentes principales (ACP) 134

Figura 29. Análisis discriminante ejecutado con cuatro variables de la antena en adultos hernbras 135

Figura 30. l-Iuevos de Belminus sp 136

Figura 31. Lánlina 1 139

Figu ra 32. Láln ina 2 140

Figura 33. El Análisis discrirninante ejecutado con tres variables del opérculo en B. herreri (l), B.

.ferroae (2) y B. corredori (3) " 142

xx

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



Figura 34. Árbol tilogenético con 33 secuencias de citocromo b, usando el método de Neighbor

Joining 145

Figura 35. Árbol fílogenético con 33 secuencias de cítocromo b, usando el método de Máxíma

Verosilllilitud 146

Figura 36. Fotografía de un gel de agarosa mostrando la amplificación de un fragmento de

aproximadamente 640pb de 2.SSD2 165

Figura 37. Filogenia de la subfarnilia Triatorninae con el marcador nuclear 28SD2 por el método de

máxima verosimilitud (LN-5668,3926) y 1000 bootstrap 171

Figura 38. Filogenia de la subfamilia Triatominae con el citocromo b por el método de máxima

verosimilitud (LN -6077.41525) bajo el modeloHKY85 y lOO bootstrap 172

xxi

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



Capítulo 1. Consideraciones generales sobre la biología, la ecología y la evolución

de los Triatominae

1. Introducción

Los Hemiptera son un linaje de insectos bastante antiguo con fósiles conocidos desde el Pérmico

(Grimaldi & Ingles 2005). Es un grupo monofilético basado en la estructura de sus partes bucales que

se caracteriza por un labio que encierra los esti letes maxilares y mandibu lares. De este orden existen

aproximadamente 82.000 especies descritas y comprende tres infraórdenes: Stenorrhyncha,

Auchenorryncha y Heteropterodea, éste últirno contiene el ciado Coleorrhyncha I Heteroptera (Forero

2008).

Heteroptera alberga rnás de 40.000 especies descritas y se define por las siguientes sinapornorfias: la

presencia de gula, la presencia de glándulas metatorácicas y abdominales y una fuerte reducción del

tentorium (Forero 2008). Miembros de este grupo muestran un amplio rango de adaptaciones a diversos

hábitats y estrategias de historia de vida, que incluye la fitofagia, la predación y la hematofagia

(Weirauch & Schuh 2011). Sin embargo, en sólo tres famiLias de Heteroptera (Cimicidae, Polyctenidae

y Reduviidae) se desarrolló el hábito hernatofágico como estrategia adaptiva. Los Cirnicidae conocidos

comúnmente cOlno "chinches de canla" son un taxón altamente especializado que se alinlenta

principalmente de sangre de humanos, aves, roedores y murciélagos (Reinhardt & Siva-.lothy 2007).

Los Polyctenidae son hernatófagos obligados y perrnanentes de murciélagos (Dick et al. 2009). Por

último, los Reduviidae son el ciado de heteróptera que contiene el rnayor nLnnero de especies

predadoras de artrópodos, con 2S subt~lmilias reconocidas y aproximadamente 6.800 especies descritas;

actualmente se reconocen fósiles de esta ülIl1ilia de los períodos Jurásico y Cretácico (Hwang &

Weirauch 2012). Dentro de la familia Reduviidae, los Trlatominae forman una subfamilia distintiva

que agrupa a insectos hematófagos, que se alimentan de diversos vertebrados nidificadores entre los

que se puede incluir al humano (Gorla et al. 1997).

1
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2. Biología e importancia de los Triatominae

Los Triatominae están de1~nidos por el hábito hematófago obligado y las adaptaciones morfológicas

asociadas (Lent & Wygodzinsky 1979). Este grupo de insectos se distribuye principalmente en

América, desde EEUU hasta la Argentina, con unas pocas especies en Asia, África e India.

Actualmente la subfamilia comprende 144 especies, organizadas en cinco tribus y quince géneros

(Tabla 1). Además de la importancia ecológica dentro de los Heteroptera, su popularidad reside en que

actúan como vectores del parásito Tiypanosoma cruzi, agente etiológico de la enfermedad de Chagas o

tripanosomiasis americana. Las especies de mayor importancia por el directo compromiso en el ciclo

doméstico de la transmisión pertenecen a los géneros Rhodnius, Tl-ialoma y Panslrongy!us (Schofield

& Galvi'io 2009, Jurberg et al. 2009, Ayala 2009, Moncayo & Silveira 2010, Rosa et al. 2012).

La principal ruta de la transmisión del parásito T. cruzi es la vectorial, la cual ocurre cuando las

personas entran en contacto con heces de triatominos infectadas y se considera a esta vía corno la

responsable del 80% de los casos en el mundo. Otras vías identificadas son la transfusión de sangre

infectada, el trasplante de órganos, la transmisión oral por alimentos contaminados, la transmisión

congénita y los accidentes en los laboratorios (WHO 2010). Se estirna que entre 60 y 90 millones viven

en áreas de riesgo y que 10 millones de personas se encuentran infectadas con T. cruzi en 21 países de

Latinoamérica (Figura 1). La persistencia de la enfermedad en estos países, supone un grave problema

de salud pública (WHO 20 IO).

2
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Tabla 1. Clasificación de los Triatominae (llemiptera: Ileduviidae)

Tribus

Alberproseniini

Bolboderini

Cavernicolini

Rhodniini

Triatornini

Total

Géneros Número de
_____.. especie~ _
Albcrpruscnia 2

Bclminus 8

Bolbodera I

Microtríatoma 2

Parabe/minus 2

Cavernícola 2

Psommolestes

Rhodnius 17

Oipetologoster I

Erotyrus 2

/-Iermanlentio 1

Linshcosleus 6

Panstrongylus 14

Poratriatoma I

Triotoma" 81

15 144

Fuentes: Schotield & Galvao, 2009; Ayala 2009; Jurberg et aL, 2009; Rosa et al. 2012, GOI1(falves et al.

2013. a. Incluye a los géneros Meccus (complejo phyllosoma), Mepraia (complejo .spinolai) y

Nesotriatoma (complejojlavida) reconocidos por Galvao et al. (2003).
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~Figura 1. Mapa de la distribución de casos humanos de infección por Tlypanosorna cruzi, basados en

estimaciones oficiales yen el estatus de transmisión vectorial. Fuente: WHO 2010.
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Los Triatominae presentan un ciclo de vida incompleto (hemimetábolo) compuesto por el huevo, cinco

estadios ninfales y el imago (Figura 2). Las ninfas difieren, entre otros caracteres, de los adultos en que

presentan sólo rudimentos alares, aparentes en los últimos estadios ninüllcs, y genitalias no

desarrolladas. Sin embargo ellas ocupan el mismo hábitat, se alimentan sobre los mismos hospedadores

y son susceptibles a las infección por T cruzi. En general el ciclo de vida se desarrolla en un rango de

temperatura entre 20-30°C, el tiempo de duración del ciclo es variable con especies que pueden

culminarlo en aproximadamente tres meses, como es el caso del género Rhodnius o entre seis y ocho

meses para las especies de Triaton/a. Un insecto de esta subfamilia puede tomar entre 8-9 veces su peso

en sangre. Los .Triatominae adoptaron comportamientos y patrones de actividad circadiana inversos a

los de sus hospedadores, en consecuencia exhiben hábitos típicamente nocturnos (Lent & Wygodzinsky

1979, Noireau et al. 2009).

NINfA V
ESTADIO

ADULTO

HUEVOS

•
NINfA I
ESTADIO

NINFA IV
ESTADIO

NINFA 111:'
ESTADIO

NINfA 11
ESTADIO

Figura 2. Ciclo de vida de R. prolixus mostrando los diferentes estadios
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3. Origen de la subfamilia Triatominae

Se plantea que la subfamiliaTriatominae evolucionó a partir de reduviideos predadores que contaban

con pre-adaptaciones morfológicas, como piezas bucales picadoras, adernás de un comportamiento

agresivo y activo para la búsqueda de la presa y eficientes enzimas digestivas que facilitaron la

transición hacia la hematofagia. El comportamiento hematót~lgo en estos insectos fue probablemente

ocasional y una eventual oportunidad los llevó a una hematofagia completa a través de la continua

asociación con el hospedador vertebrado (Lehane 200S). Aunque las posibles razones que motivaron el

carnbio hacia el comportamiento 11ematófago no son claras, se sugiere que fue debido a la necesidad de

acurnular nutrientes en cantidad suficiente para poner los huevos (Waage 1979, Lukashevich &

Mostovski 2003).

Esta parte de la hipótesis sobre el origen del comportamiento hematófago es aceptada por la mayoría de

la comunidad científica (Galvao 2003). Sin embargo, la actual controversia reside en si ellos derivaron

de un ancestro predador en el cual evolucionó el hábito hematófago (origen monolilético) o de dos o

más ancestros predadores que desarrollaron la hematofagia (origen difilético ó polifilético) (Schaefer

2005).

Usinger (1944) fue el prirner autor que propuso el origen rnonofilético de la subfamilia, en el sentido

que el hábito hematófago se originó una sola vez. Esta hipótesis fue posteriorrnente acogida y

desarrollada por Lent & Wygodzinsky (1979), basada en tres apomorfias 1) la presencia de hábito

hematót~lgo, 2) la presencia de una conexión membranosa entre el segundo y tercer segmento rostral

que permite llexionar el tercer segmento rostral y 3) la pérdida de glándulas abdominales de olor

(Galvao 2003).

La hipótesis de la polifilia para los Triatominae fue propuesta por Schofield (1988). En la cual su autor

expone que no solamente los Rhodniini, si no que otros géneros clasiflcados dentro de los Triatomini

(Dipetalogasler, Pal1slrongylus y Eratyrus) pueden representar grupos no relacionados, que se

originaron de diferentes reduvidos. Desde este punto de vista se recrea un escenario que es consistente

con la aparente separación geográfica ele los triatominos, con la ocurrencia ele especies elel género

Linshcosleus y Trialorna en Asia, así como la ausencia de triatominos selváticos en ÁÜ'ica (Gorla et

al. 1997). En consecuencia, la hipótesis de polifília explicaría de una mejor manera la distribución

geográfica, las asociaciones con los hospedadores, y las actuales adaptaciones mostradas por especies y
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grupos de especies a tipos particulares de hábitat. Esta hipótesis también se fundamenta teniendo en

cuenta las diferencias en los parámetros poblacionales, los caracteres morfológicos (Catalá 1997), las

diferencias en los componentes antihemostáticos de la saliva de Rhodniini y Triatomini (Ribeiro et al.

1998) y la diversidad entre las secuencias nucleotídicas de las dos tribus (Marcilla et al. 2001). El

escenario evolutivo que se vislumbra más probable a la luz de este razonamiento es que el hábito

hematófago se originó varias veces dentro de Triatominae, y en efecto la subfamilia representa un

ensarnble politilético de especies, definido sobre la base de los caracteres apornódicos convergentes

relacionados a la hernatofagia (Hypsa et al. 2(02).

En la últirna década númerosos estudios han explorado las relaciones tilogenéticas de los Triatorninae

con las demás subt~lmilias de Reduviidae. No obstante estas permanecen controversiales. Hypsa et al.

(2002) emprendieron el primer trabajo de tilogenia molecular de la subfamilia, que incluyó 57 taxones

de Triatorninae con representantes del Nuevo y del Viejo Mundo. Además con diferentes grupos

externos pertenecientes a Reduviidae y no Reduviidae. Los autores de este trabajo concluyen que la

rnonofília de Triatominae se soporta bien por las observaciones derivadas de su estudio. Se comprueba

la parafilia de Rhoc/nius con respecto a Psammolestes como lo habían expuesto Lyman et al. (1999).

Este hallazgo ilustró de manera clara como los cambios morfológicos y ecológicos resultan en la

pérdida de los caracteres diagnósticos que se espera fuesen cornpartidos por los miembros de un mismo

grupo monotilético. Los géneros Panstron.gylus, Dipetalo.goster, Eratyrus y las especies del ciado

asiático se agruparon con el género Triatoma. En consecuencia, los autores sugieren que al menos la

hipótesis de orígenes separados de los géneros que conforman la tribu Triatomini no parece ser cierta.

Posteriormente, Paula et al. (2005) presentan la primera evidencia del origen polil~lético de los

Triatorninae, al analizar la Jilogenia molecular de la subüunilia con el marcador rnitocondrial 16S.Ese

trabajo mostró una separación entre las tribus Rhodniini y Triatomini por varios ciados predadores. Se

sugiere a la subtarnilia Reduviinae como grupo hermano de Triatornini y las subfarnilias Salyavatinae y

Harpactorinae como grupos hermanos de Rhodniini.

Subsecuentemente Weirauch (2008) en un amplio estudio cladístico basado en 162 caracteres

morfológicos que contó con un total de 75 especies de varias subfamilias de Reduviidae y algunos

taxones de los Triatorninae aportan argumentos a favor de la hipótesis de monoGlia.
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Weirauch & Munro (2009) presentaron un análisis cladístico de Reduviidae que incluyó 94 taxones (89

de Reduviidae y 5 grupos externos), basado en los datos rnoleculares de un marcador rnitocondrial

(l6S) y tres marcadores nucleares (l8S, 28SD2, 28SD3- 5). Este estudio ofreció argumentos a lavar de

la hipótesis que expone que el hábito hematófago evolucionó una sola vez dentro de Triatominae.

Por su parte, Patterson & Gaunt (2010) también dieron apoyo a la hipótesis de monofilia. A través del

análisis del marcador nuclear (28SD2) y los marcadores mitocondriales (citocro!71o oxidasa ) y )·3',

citocro/110 oxidasa 2 y citocro!710 b). Su trabajo incluyó en los análisis de la subtamilia, por primera

vez, un representante de la tribu Bolboderini (Micro/ria/oma /rinidadensis).

Más recientemente, Hwang & Weirauch (2012) a través de la reconstrucción de la 1~logenia de los

Reduviidae con 5 marcadores moleculares y 178 taxones que representaron 18 de 25 subfarnilias de los

Reduviidae, no lograron recuperar la monofilia de la subfamilia, pero tampoco encontraron soporte

para la hipótesis de polifilia. Por el contrario, sus resultados muestran que Triatominae es parafilético

respecto a los Reduviinae del género Opis/hacidius con alto soporte (99.62%) o que es parte de una

politomía que también incluye a Opisthacidius. Esto últilno, mantiene una ambigüedad sobre la

transición del estilo de vida predador al hematóülgo, que muestra dos escenarios con similares

probabilidades: 1) el cambio a hematóülgo pudo haber ocurrido una vez en la base del ciado

Triatominae + Opii>;thacidius con una reversión al comportamiento generalista en Opis/hacidius o 2)

Triatomini y Rhodniini + Cavernicolini pudieron haber adquirido la hematoülgia independientemente.

Los autores lIarnan la atención sobre la idea de que datos adicionales son requeridos para probar las

relaciones entre los ciados implicados y que la discrepancia de sus resultados con estudios anteriores es

explicada por el hecho de incluir en el estudio un número mayor de taxones y el carácter del muestreo

de los mismos. Es pertinente mencionar aquí que previos autores como Hypsa et al. (2002), Schac1er

(2003) y Patterson & Gaunt (2010) habrían asornado la posibilidad de que el origen de esta sublarnilia

podría incluir la hipótesis de parafilia.

Para concluir esta sección, es importante resaltar que el tema del origen de los Triatominae tiene un

interés más que académico, en el caso que los triatominos tengan más de un ancestro y por tanto sean

filogenéticamente distantes, hace improbable generalizar lo que se conoce de un grupo al otro. En

consecuencia este hecho podría traer dificultades para el disefio y la apl icación de las estrategias de

control (Schaefer 2003).
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4. ¿Cuándo surgieron los Triatominae, son antiguos o recientes?

Vinculados a las hipótesis sobre el origen de cualquier taxón, subyacen vanos interrogantes, el mús

común cuestiona sobre el período en que surgió un determinado grupo y Jos eventos geológicos o

biogeográlicos a Jos cuales estaría relacionado. Está por demás mencionar que los interesados en el

estudio de los Triatominae no han sido ajenos a estas indagaciones.

La primera hipótesis sobre la escala de tiempo en la cual podría haber surgido los Triatominae fue

propuesta por Gaunt & Miles (2002) con la aplicación de la técnica de reloj molecular. Estos autores

predicen el origen de los Triatorninae entre 99,8 y 93,5 millones de años (m.a), dato coincidente con la

formación del continente suramericano durante el rompirniento de Gondwana (> 9S m.a). Ese estudio

también hace hincapié en la correspondencia de los mega fósiles de palmas que datan de 83,3-71,3 m.a,

abriendo la posibilidad de la existencia de co-evolución entre las palmas y el género Rhodnius o la

divergencia entre Rhodniini y Triatomini, resultado de la adaptación de un género a un hábitat

específico.

Posteriormente, Patterson & Gaunt (2010) hacen un análisis más completo para obtener una escala de

tiempo entre los reduvidos predadores y los Triatorninae, a través de la técnica de reloj molecular, con

la diferencia de que fueron incluidos cinco marcadores diferentes y un número mayor de taxones de

tres de las cinco tribus reconocidas de los 'friatominae. Los resultados mostraron una alta coincidencia

entre los cinco loci utilizados. El tiempo de divergencia entre Reduviinae (Zelurus spp. y Opisthacidius

spp.) y Triatorninae se calculó entre 110-107 m.a. Estos dos taxones predadores están restringidos al

continente suramericano y por lo tanto, la evolución habría ocurrido antes de la ruptura de Godwana;

mientras la evolución de los Triatominae se calcula haya ocurrido en el origen de Suramérica (95 m.a).

Otra hipótesis que usa el marcador 18S propone que la evolución ocurrió más tarde de lo que predicen

los relojes moleculares de Gaunt & Miles (2002) y Patterson & Gaunt (20 lO), y ubica el origen de los

Reduviinae en el origen de Suramérica y el dc los Triatomini y los Rhodniini entre 48.9-64.4 m.a, es

decir, cuando ernpezó el evento de separación de Suramérica de la Antártida y Austral ia en el período

terciario (Bargues et al. 2000).

Una tercera hipótesis propone que los Triatominae son aún más recientes y que evolucionaron en el

Oligoceno (27-32 m.a), es decir, cuando Suramérica se encontraba aislada de la Antártida y de las
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migraciones hacia Norte América. Por lo tanto, los eventos a gran escala que estarían relacionados

serían un período bien docurnentado de radiaciones de los mamíferos neotropicales y de las aves, y un

periodo de alta diversificación de ecotopos (Hwang & Weirauch 2012). Según los autores, esta última

hipótesis tiene una ventaja metodológica sobre las demás debido a que el análisis incluyó un reloj

molecular relajado y no uno fijo, lo cual se traduce en un significativo progreso de las estimaciones,

porque no asume una tasa constante de variación.

Los Triatominae son insectos hematófagos que viven en asociación con sus hospedadores silvestres en

hábitats como palmas, nidos de aves, madrigueras de roedores, cuevas etc. Las especies domiciliadas

colonizan las viviendas y las peridomiciliarias habitan en construcciones artificiales hechas para el

abrigo de animales domésticos como gallinas, cerdos, ganado ovino o bovino (Lent & Wygodzinsky

1979). Este comportamiento es un claro reflejo de la baja selectividad que presentan los triatominos por

un deterrn inado hospedador. Aunque algunas excepciones ocurren corno es el caso de Psammolestes,

género que agrupa a especies asociadas a aves de la farnilia Furnariidae, de T delpontei que está

asociado con Psitacidos del género ¡\;fonacha. de T rubrolasciata que se alirnenta preferenternente en

roedores y de Cavernicola pilosa asociada casi exclusivamente a quirópteros (Lent & Wygodzinsky

1979, Soares et al. 2001, Noireau et al. 200S).

El eclecticismo de los triatominos en relación con el hospedador difiere drásticamente con la

selectividad que exhiben otros grupos de insectos hematófagos, corno el caso de Phthiraptera -piojos­

con una edad calcuJada entre los 1J5-130 In.a o "chinches de cama" (Cirnex, Cimicidae) de

aproximadamente 100 m.a. La probable mayor edad de estos últimos sugiere una estrecha co-evolución

entre el hospedador y el parásito. Al respecto, Hwang & Weirauch (2012) discuten que al lado de los

factores ecológicos que puedan incidir en la especificidad por el hospedador, la reiativajuventud de los

Triatorninae (27-35 m.a) podria ayudar a explicar este Inenor grado de selectividad.

La información que provee el registro tosil sobre las subfarnilias de Reduviidae y que se considera

conGable, proviene del Eoceno y Mioceno.. lo cual proporciona pocas luces sobre el período de mayor

diversificación de los lim~es en este grupo (Hwang & Weirauch 2012). Respecto a la edad del registro

fósil de Triatominae, específicamente hiatoma dominicana se calcula entre 20-15 040-35 m.a (Poinar

2005).
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5. Hospedadores invertebrados de los Triatominae

Algunos trabajos refieren la presencia de comportamientos alimentarios alternativos en los

Triatorninae. Se describe el canibalismo, la cleptohematoClgia (hurto de sangre) y la hemolinfagia en

especies del los géneros Rhodnius y Tria/onJa en condiciones naturales y experimentales (Brulnpt

1914, Phillips 1960, Miles 1981, Piñero et al. 1988, Lorasa et al. 2000, Noireau & Dujardin, 2010).

Más recientemente, Garrouste (2009) observó la hemolin1~lgia en circunstancias naturales en el género

Pans/rol1gy!us (Figura 3).

Piñera et al. (1998) a partir de experimentos con R. prolixus sugieren que estos comportamientos

facultativos podrían ser interpretados como estrategias alternativas de alimentación, que en condiciones

naturales permiten a los triatominos substituir una fuente alimentaría, para poder sobrevivir sin ejercer

estrictamente la hematot~lgia o disminuir la exposición a predadores.

GarroLlste (2009) menciona que la práctica de la hemoLinfagia por parte de los Triatominae en

condiciones naturales aporta fuentes tróficas suplementarias, aumentando la plasticidad ecológica y

confiriéndoles mayor capacidad para colonizar diversos ambientes. En general, se supone que estos

hábitos alternativos de alimentación en Triatominae son derivados del linaje predador de rZeduviidae

(Noireau et al. 200S).

Figura 3. Panslrongylus genicula/us alimentándose por hemolinfagia en un Lepidoptera Saturniidae

Eacles sp. Fuente: Garrouste 2009.
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6. Biología y 'faxonomía del género Belminus (Reduviidac: Triatominac)

El género Belminus, pertenece a la subfamilia Triatominae, tribu Bolboderini que alberga pequeños

triatomínos de menos de doce milímetros de longitud, con genas grandes alongadas y proyectadas más

allá del ápice del clípeo e integumento del cuerpo fuertemente rugoso y granuloso (Lent &

wygodzinsky 1979). Las principales características diagnósticas que definen al género son: escutelo

con dos procesos laterales obtusos en la base, primer y segundo segmentos del rostro sub-equivalentes

en longitud y los segmentos dorsales del conexivo con un pliegue submarginal longitudinal (Lent 1943,

Lent & Wygodzinsky 1979).

Según Lent (1943), el género Belminus fue descrito en el año 1859 por Stal basado en una sola especie

procedente de Colombia y publicada bajo el nombre de Belminus rugulosus. Ese mismo autor hizo una

enmienda en 1868 con respecto a los ocelos de los cuales verificó su presencia. Posteriormente en

1873, Walker describió bajo el nombre de Conorhinus ditninulus un pequeño espécimen proveniente de

Venezuela, al cual Neiva (1913) examinó e identificó corno Belminus ru,gulosus; en ese mismo trabé~io,

Neiva señaló que Distant había creado en 1902, el género Marlianus, que no era más que Bell11inus

rugulosus (Lent 1943). Sin embargo, Neiva (1913) apoyado en que Stal había establecido el género en

la ausencia de ocelos, lo cual no era cierto, 10 consideró idéntico a Triatoma, sin tener en cuenta otros

caracteres irnportantes que mostraban distintos a estos dos géneros (Lent 1943). Pinto (1931) reconoció

a Bell11inus como un género bien fundamentado. Finalmente, Lent (1943) concluyó que Belminus Stal

1859, era un género válido cuya especie tipo es Bell11inus rugulosus, que Trialoma rugulosa Stal 1859,

Marlia!1us dil11inulus Distant 1902, CO!1orhinus rugulosus y CO!1orhinus dil11inutus Walker, 1973 son

sinonirnias de Belnúnus rugulosus.

Herrer, Lent & Wygodzinsky (1954) describen dos especies rnás para el género, Belminusperuvianus y

Bell11inus coslaricensis. Los primeros especímenes de B. peruvianus fueron capturados dentro de

viviendas en el Valle de Marañón, Perú, y los de B. costaricen'íis capturados en Costa Rica sobre un

perezoso (Brac6 Ipus) y en nidos de Isoptera e Himenoptera, hallazgo que los autores consideraron

accidental. Lent & Wygodzinsky (1979) describen a Belminus herreri de especírnenes colectados en

Panarná, encontrados en la corteza de un árbol de Anacardium sp. en un bosque húmedo tropical. En

Venezuela, Osuna & Ayala (1993) colectan en el parque Nacional Henry Pittier, en Aragua un

espécimen con el corium amarillo, que describen béUo el nombre de Belminus pittieri. Lent, Jurberg &

Carcavallo (1995) describen a Bebninus laporlei de material colectado procedente de Pará y asociado a
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reptiles del género Techadactylus (Gekkonidae) de la región amazónica brasilera, que en una primera

opot1unidad fueron identificados corno Belminus herreri.

En Colornbia algunos especLmenes procedentes del municipio de San Gil, departamento Santander, son

descritos como JJelnúnus corredori por Galvilo & Angulo (2006). En el municipio de Toledo, Norte de

Santander, Colombia, se detecta la presencia de especímenes pertenecientes al género JJelminus en

domicilios que Sandoval, Pabón, Jurberg & Galvilo (2007) describen como JJell17inusférroae.

En consonancia con lo anterior, en el territorio venezolano se encuentran registradas dos especies del

género: B. rugulosus y B. pittieri (Martinez & Carcavallo 1976, Osuna & Ayala J 993), Y en el

colombiano cuatro especies, B. rugulosus, B. herreri, B. corredori y B. férroae (Sandoval et al. 2007).

De esta manera el género actualmente alberga ocho especies distribuidas desde México hasta el norte

de Brasil (Figura 4 y 5).

Figura 4. Mapa de la distribución geográfica del género Belminus (Herniptera: Triatominae). Fuentes:

Lent & Wygodzinsky (1979), Osuna & Ayala (1993), Moreno et al. (1995), Lent et al. (1995),

Sandoval et al. (2004), Sandoval et al. (20 IO).
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Hl>r,Q',Ll>nt 8. Wy¡od1íml<y, 1954

8. herreri lent & Wygod:iml<y, 1979

EJ. /enove Sand"v.l, ¡>abon, lurbere
&, Galvao, 2007

Figura 5. Fotografías de las ocho especies que conforman el género Belminus (Hemiptera:

Triatominae). Fuente: Sandoval et al. (2007).
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6.1 Comportamiento alimentario en el género Belminus

El trabajo de HelTer et al. (1954) es el primer documento que narra algunos aspectos de la biología de

una de las especies del género, Belminus peruvianus y que señala, además de los vertebrados, a los

artrópodos corno hospedadores de estos insectos. De los comportamientos alimentarios observados por

estos autores, en este grupo, se describe la hernatofagia, el canibalismo y la hemolinlagia sobre otros

Triatom inae.

Durante el proceso de colonización de 13. herreri en el laboratorio procedente de hábitats

peridomésticos de Colombia, Sandoval et al. (2000) refieren la dificultad para alimentar a estos

insectos con hospedadores vertebrados, tales corno roedor, ave y hurnano. A partir de estos hechos y

basados en las observaciones realizadas por Herrer et al. (1954), una pequeña colonia fuc mantenida a

expensas de Rhodnius prolixus recién ingurgitados con sangre de gallina y de esta manera se presumió

que el comportamiento involucrado podría ser la cleptohematofagia.

En material colectado directarnente de algunas viviendas ubicadas en el departamento del Cesar en

Colornbia y perteneciente a la especie B. herreri, los resultados del análisis de la ingesta sanguínea

fueron negativos, a pesar que fue probado un panel de antisueros de nueve diferentes fuentes de

vertebrados (ave, felino, canino, caprino, equino, roedor, reptil, humano y marsupial). Sin embargo, el

96% de los contenidos intestinales de estos insectos reaccionaron al antisuero de la cucaracha

Periplaneta americana (Blattodea: Blattidae), uno de los artrópodos más abundantes dentro de las

viviendas (Sandoval et al. 2004).

Nuevamente, de material procedente de Colombia, capturado en ambientes domésticos en el

departamento de Norte de Santander y perteneciente a la especie B. /erroae. se detecta en el 89,6% de

los contenidos intestinales ingesta de hernolinfa, a través del antisuero de P. americana. Aunque

simultánearnente se detectó la hematofagia sobre roedor y humano en un 7% (Sandoval et al. 2010). De

esta manera, las informaciones sobre el comportamiento alimentario disponible para las especies de

l3elminus. sugieren que su espectro de hospedadores incluye principalmente artrópodos y

ocasionalmente mamíferos, aves y réptiles. En la Figura 6, se muestra un registro de los diferentes

comportam ¡entos observados en condiciones de laboratorio, en algunas especies del género Belminus.
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Figura 6. Registro fotográfico de los comportamientos alimentarios de Belminus spp. bajo condiciones

de laboratorio. Canibalisrno en B. /erroae, hemolinfagia de B. herreri en cucarachas, cleptohematofagia

o hemol infagia de B ferroae sobre R. prolixus, hernatofagia de 13. herreri sobre reptil y de 13. /erroae

sobre roedor.
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7. .Justificación y planteamiento del problema

En la literatura ha sido recurrente el sefíalamiento de que los triatominos no son estrictamente

hematófagos, esta afirmación se basa en las reiteradas observaciones de canibalismo,

cleptohematofagia y hemolinfagia en diversas especies de la subtamilia Triatominae, en condiciones

naturales y experimentales (Brumpt 1914, Ryckman 1951, Phillips 1960, Miles 1981, Piñero et al.

1988, Lorosa et al. 2000, Garrouste 2009, Noireau & Dujardin 2010).

Sin embargo, no ha habido hasta el momento, un estudio que aborde ese fenómeno mediante protocolos

repetibles, y que permita traspasar de las observaciones merarnente anecdóticas a un análisis más

riguroso desde el punto de vista del método cientifico.

Dado que el comportam iento hematofágico es un carácter que detine a la subtam iIia Triatom inae, la

información sobre el carácter de estricto o tacultativo, y accidental o natural de la hemolinfagia o la

cleptohematofagia, contribuiría a esclarecer el estatus taxonórnico de esta subfamilia. En este sentido,

en el presente trabajo se estudia la viabilidad del ciclo de vida de una especie del género Belminus, por

su comportamiento predador de cucarachas (Sandoval et al. 2004, 20 IO), mediante el análisis de los

parámetros reproductivos y demográticos, bajo los siguientes interrogantes: ¿Puede una especie del

género Belminusmantener un ciclo de vida viable al alirnentarse exclusivamente sobre un hospedador

artrópodo, y presentar un mayor desempeño reproducti vo y demogrático con relación a un hospedador

vertebrado?

Ahora bien, si el ciclo de vida con presas artrópodas es viable en condiciones de laboratorio, ¿es

posible trazar esta viabilidad en condiciones naturales (domicilios) a través de un análisis morfológico

que demuestre la presencia de un fenotipo asociado al hospedador artrópodo, e identificar por esta vía

el principal hospedador de B.ferroae dentro de los domicilios?

Por otra parte, una de las hipótesis propuestas por Schofield & Galvao (2009) y Bargues et al. (20 IO),

para explicar la observación según la cual especies del género Belminus se alimentan principalmente de

cucarachas y en ocasiones de vertebrados (Sandoval et al 2010), es la que dicho comportamiento sea

una adaptación temprana de este grupo a la hematofagia, lo cual implicaría que la aparición del

comportamiento hematotagico sería recurrente y por tanto la subfamilia seria polililética, al estar

detinida por un rasgo que comparten diferentes líneas evolutivas con distintos ancestros recientes. Sin

embargo, si se considera que actualmente no hay consenso sobre el origen de la subÜlmilia y que hasta

el momento no se ha incluido ningún representante del género en cuestión en las reconstrucciones
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filogenéticas publicadas, es preciso poner a prueba esta hipótesis. Esto debido a que podrían entrar en

el escenario otras hipótesis con similar probabilidad. Por ejemplo, el cornportamiento preciador de los

Bellninus, podría también ser interpretado como un vestigio del proceso evolutivo que dio origen a la

subfamilia y estar frente a un grupo basal de Triatominae, es decir, muy cercano al ancestro. La otra

hipótesis alternativa es que ellos no sean un grupo basal de Triatominae y su comportamiento

probablemente derive de la plasticidad ancestral conservada por las especies de esta subfamilia con

relación al hospedador (vertebrado/artrópodo). Bajo este razonamiento cabe preguntarse, ¿Es cierto que

estarnos frente a un grupo con especies en un estado temprano de adaptación a la hematofagia? o ¿el

género Belminus es un taxón válido de los Triatominae, a pesar que algunos de sus miembros no

exhiban una hematofagia estricta? Estos últimos interrogantes se abordarán a través de la inclusión de

secuencias de tres especies de Belminus en las reconstrucciones filogenéticas de la subfamilia con dos

marcadores molecu lares.

A su vez esta incertidumbre taxonómica justificó la necesidad de revisar otros caracteres morfológicos

distintos a los usualmente utilizados para identificar y caracterizar a miembros de la subfamilia

Triatominae. En ese sentido, el presente trabajo incluyó un estudio del fenotipo antenal y la morfología

del huevo en tres especies del género Bellninus, con el objetivo de ampliar el análisis morlológico y

con base en la información disponible en la literatura discutir el relacionamiento a nivel de género y

tribu. Adicionalmente, se evaluó la designación específica de estos tres taxones a través del fenotipo

antenal, el patrón exocorial del opérculo del huevo y el análisis de las secuencias de citocromo b, al

considerar el recientemente cuestionamiento del estatus taxonómico levantado para las especies del

género Belnúnus por Schofield & Galvao (2009).

Para dar respuesta a cada uno de los interrogantes anteriormente planteados, el presente trabajo se

organizó en seis capítulos, el capítulo I que es introductorio, los capítulos n y UI se correspondieron

con los prirneros interrogantes y se basaron en estudios que involucraron exclusivamente a la especie B.

ferroae, debido a que fue la primera especie con la cual establecimos una colonia, y con relativa

facilidad era posible acceder a material colectado en campo y además, se contaba con previas

informaciones en condiciones de campo (domicilios). Los capítulos IV y V incluyeron en el análisis a

tres especies del género Belminus corno son: B. corredori, B. ferroae y B. herreri. Por último, se
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analizaron los hallazgos en conjunto y se discutieron las implicaciones del estudio en el conocimiento

de la ecología y la sistemática de los vectores de la enfermedad de Chagas. El trabajo se estructuró de

la siguiente rnanera:

Capítulo 1. Introducción y justificación

Capítulo n. Estudio de los aspectos demográficos y reproductivos de B. ferroae con tres hospedadores

(cucaracha. roedor y un Triatorninae, R. prolixus) bajo condiciones de laboratorio.

Capítulo In. Análisis de la plasticidad fenotípica de B. ferroae alimentado con dos potenciales

hospedadores: cucaracha (13laberus) y roedor (A/us l11usculus).

Capítulo IV. Ampliación del análisis morfológico en B. corredori, B. ferroae y B. herreri y evaluación

de su estatus taxonómico

Capítulo V. ¿Son los Belminus un taxón valido de los Triatominae? Una aproxirnación a través de la

reconstrucción filogenética de la subfamilia con dos marcadores moleculares (28SD2 y citocromo b).

Capítulo VI. Discusión general
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CapituloU. Estudio de los aspectos demográficos y reproductivos en la especie B.

ferroae con tres hospedadores (cucaracha, roedor y un Triatominac, R. prolixus),

bajo condiciones de laboratorio.

1. [ntraducción

Desde la década de los setenta se iniciaron los primeros estudios demográficos en la subüullilia

Triatominae, pero a pesar de los esfuerzos, aún son pocas las especies que han sido analizadas bajo este

enfoque. Medone et al. (2012) a partir de una compilación de 500 trabajos publicados por diversos

autores, únicamente lograron seleccionar información completa de la mortalidad y la fecundidad en 27

especies de triatominos, que permitiera extraer o calcular los parámetros básicos de las historias de vida

para un estudio comparativo sobre la senectud en la subfamilia.

En los triatominos, la mayoría de los estudios demográficos han tenido como propósito general conocer

la dinámica poblacional en algunas especies de importancia epidemiológica, a fin de brindar apoyo en

la selección de las rnedidas adecuadas de control químico o biológico, al establecer el valor

reproductivo de los diferentes estadios en el ciclo de vida. Así misrno, evaluar la capacidad de

domiciliación en relación con el hospedador a través de las tasas intrínseca de incremento natural (ro) y

la instantánea de nacimientos (b); igualmente, evaluar el impacto de factores como la temperatura, la

densidad, la disponibilidad de alimento en las tasas de crecimiento poblacional y la capacidad de

respuesta de una población ante cualquier perturbación que afecte los parámetros de supervivencia y

fecundidad (Rabinovich 1972, r{odriguez & Rabinovich 1980, Ghilini 1983, Feliciangeli & Rabinovich

1985, Cabello et al. 1987, Oscherov et al. 1996, Cabello & Galindez 1998, Oscherov et al. 2005,

Rabinovich & Nieves 201 1).

Si bien el género Belminus fue descrito desde 1859, en la literatura científica no existen estudios acerca

de las estadísticas vitales y los parárnetros demográficos para alguna especie de este grupo. Un trabajo

previo realizado por Sandoval et al. (2000), provee algunas estimaciones para los tiernpos de desarrollo

y la mortalidad de los huevos y las ninüls de la especie B. herreri, pero no aporta datos sobre algún

parámetro demográJko. Esta carencia de información demográt~ca yen general de la biología de estas

especies, puede ser atribuida a los esporádicos eventos de captura, así corno tarnbién al bajo núrnero de
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especímenes colectados en el campo y a la dificultad para mantener las colonias de laboratorio con

hospedadores vertebrados (Herrer et al. 1954, Schofield & Galvao 2009). Algunas observaciones

preliminares indicaron la posibilidad de colonizar la especie S. pe1'uvianus, al utilizar como

hospedadores ninfas de otros Triatominae (HelTer et al. 1954). Aunque R. prolixus no se considera un

hospedador natural de las especies de Belminus, el uso de este triatomino como fuente de alimento

permitió mantener colonias de B. herreri, pero con un número muy bajo de especímenes (Sandoval et

al. 2000). Un análisis de los contenidos intestinales de insectos domiciliados, pertenecientes a la

especie B fe1'roae indicó que la sangre de roedores y humanos, y la hernolinfa de algunos artrópodos,

podrían ser las fuentes naturales de alimentación para esta especie, y sugirió a las cucarachas como los

principales hospedadores (Sandoval et al. 2010). El estudio de éste comportamiento peculiar puede

aportar nuevas informaciones sobre la ecología evolutiva de los Triatominae.

El análisis de la historia de vida de S_ fe1'roae en condiciones de laboratorio bajo dos regímenes de

alimentación predación y hernatofagia, tiene dos propósitos, el primero definir si el ciclo de vida de

este triatomino puede ser desarrollado exclusivamente a expensas de hemolinfa, y por lo tanto,

demostrar la existencia en la subfamilia de un Triatominae sin un comportamiento hematófago estricto.

El segundo, establecer la importancia de estos dos hospedadores (cucaracha y roedor) en los

parámetros demográficos de S_ fe1'1'oae, información que ayudará a precisar la importancia ecológica y

adaptativa de los hospedadores invertebrados o vertebrados en el ciclo de vida de esta especie.

2. Consideraciones generales del análisis de las tablas de vida

El conocirniento de la biología y el potencial de crecimiento de una población de insectos son

fundamentales en el estudio de la capacidad reproductiva de una especie (Rabinovich 1978). La

confección y el análisis de las tablas de vida, permite estimar algunos estadísticos poblacionales que

pueden ser muy útiles al momento de caracterizar las poblaciones a efectos de cornparar su desernpeño

reproductivo en relación a algún factor biótico o abiótico (Carey 1993, Campuzano-Martinez et al.

20 lO), Yes fundamental a la hora de intentar conocer la capacidad innata de una especie a multiplicarse

sobre un determinado hospedador (Vasicek et al. 2003, La Rossa et al. 2005, lranipour et al. 2010).
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De manera resumida, una tabla de vida es un registro pormenorizado de las muertes y los nacimientos,

que permite calcular la probabilidad de sobrevivir, adelnás de otros estadísticos vitales y reproductivos

en las dif(jrentes categorías de edad, tamaño o estadio en una especie (Carey 2001).

A través del seguimiento de cohortes 1 en ambientes experimentales, el registro de estos dos eventos

pennite describir y analizar la dinámica de una población. En este tipo de estudios con poblaciones

cerradas, se asumen, solo dos causas para el cambio numérico (los nacimientos y las muertes). Aunque

en poblaciones naturales otros l~lctores adicionales como la inmigración y la emigración deberían ser

considerados (Carey 1993).

Las tablas de vida utilizadas en este estudio se basan en el modelo de población estable formulado por

Lotka (1907), en el cual se establece que casi cualquier población que esté sujeta por un prologado

periodo de tiempo a tasas constantes de mortalidad y fertilidad converge a una distribución estable de

edades o de estadios, independientemente de la distribución inicial (Carey 2001). Este modelo es

arnpliamente usado en el contexto de jitness poblacional, ya que al aplicar tasas vitales constantes, el

crecimiento poblacional no es denso dependiente y no es afectado por variaciones ambientales,

entonces la población podría aumentar de tamaño si la tasa finita de crecimiento es positiva o decrecer

si es negativa (Carey 2003, Dewi & Chesson 2004). Por eso una tabla de vida puede ser considerada

como un modelo teórico de la supervivencia de una cohorte (l3urch 2003).

En las tablas de vida el registro de la mortalidad se usa para calcular la sobrevivencia en función de la

edad (I(x», la cual acoplada a la fecundidad (m(x», permite estimar los siguientes parámetros

poblacionales:

La distribución estable de edades o estadios (DEE): es Ia estructura estable por edad o estadios que se

supone alcanza una población cuando sus tasas vitales de nacimientos y muertes se mantienen

constantes.

La tasa intrínseca de incremento natural (ro): Este parámetro estima el crecimiento exponencial

constante que puede lograr una población hipotética que se supone ha alcanzado una distribución

1 Cohorle: Es un grupo de individuos que experimenla el mismo evenlo significalivo en un período de liempo parLicular

(Carey 1993).

27

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



estable de edades, y que ha convergido a esta tasa por el efecto de un esquema fijo de las tasas vitales

de nacimiento y de mortalidad edad especffico (Caswell 2010). Según Rabínovich (1978), la tasa

intrinseca de incremento natural es un parárnetro genéticamente determinado, que refleja una capacidad

potencial de multiplicación poblacional. En el caso que las condiciones ambientales o de la propia

población no permitan un crecimiento poblacional de acuerdo con su tasa máxima, ésta crecerá con una

tasa real menor que la tasa potencial. El parámetro (ro) es un marco de referencia del crecimiento de la

población que frecuentemente se utiliza como una medida del /itrless (Birch 1948, Charlesworth 1980,

Carey 1993), y su cálculo es uno de los logros más importantes de la dernografía formal (Caswell

2010).

La tasa/inita de incremento poblacional (),): se interpreta como el número de veces que la población se

multiplica por sí misma por unidad de tiempo.

La tasa neta reproductiva (Ro): es el número promedio de individuos que reemplazará a un individuo

por tiempo generacional.

El tiempo generacional (7;>.;): aquella edad a la cual, si todo el esfuerzo reproductor estuviera

concentrado en ella, la tasa de reemplazo sería la rnisma que con el esfuerzo reproductor repartido en

diferentes edades (Rabinovich 1978).

Las tasas intrinseca de nacitnientos (b) y de muertes (d): la primera se refiere a la tasa per cápita de

nacimientos de una población cerrada, que ha sido sujeta a un esquema fijo de nacimientos y muertes, y

que se supone ha alcanzado una distribución estable por edad o estadios. Su contraparte es la tasa

intrínseca de muerte (d) sujeta a las mismas condiciones que (b) (Carey 1993).

El valor reproducúvo estadio - e5peci/ico (Ve';:): es el núrnero relativo de progenie que se espera

produzca cada uno de los individuos en la edad x. Es la contribución a futuro de un individuo en la

edad x a la siguiente generación.
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3. Objetivo general

Analizar la iniluencia del hospedador en los aspectos reproductivos y demográficos de la especie B.

lerroae.

4. Ob,jetivos especílicos

4.\ Deterrninar y comparar los parámetros vitales de B. .ferroae alimentada con tres hospedadores:

roedor (Mus l11usculus), cucaracha (Blaberus) y el triatom ino (R. prolixus).

4.2 Estimar los parámetros reproductivos de B. .ferroae alimentada con roedor (Mus Itlusculus),

cucaracha (Blaberus) y el triatomino (R. prolixus), a través del análisis de las tablas de vida.

4.3 Estimar a través del análisis de las tablas de vida los parámetros demográficos en B. ./érroae,

alimentado con roedor (Mus musculus), cucaracha (Blaberus) y el triatomino (R. prolixus), y

cornparar e1./itness poblaciona\ ele cada cohorte a fin de conocer el valor adaptativo de los

hospedadores bajo estudio.

5. Materiales y métodos

5.1 Origen de las cohortes

La muestra de la población de B. ferroae usada en este estudio fue capturada en Santa Catal ina, Toledo,

Norte de Santander, Colombia (07 0 07' N. 72 0 24' W).

5.2 Procedimientos experimentales

Los experimentos fueron realizados en una cabina climatizada Marca (New Millenium, Lesco HR.­

3(0), bajo condiciones constantes de temperatura (25 le 2 oC) y humedad (70:1 10% HR). Fotoperiodo

de 12112 horas luz/oscuridad.

Las hembras de B. ferroae capturadas en campo, fueron divididas en tres grupos diferentes con

cantidad equivalente de insectos (n = 10) a cada grupo le fue ofrecido un hospedador diferente: ratones

albinos de la especie Mus musculus CRodentia: Muridae), procedentes del bioterio de la Universidad de

Pamplona. Ninfas del triatomino R. prolixus y estadios ninütles de cucarachas (Blattodea)

pertenecientes al género Blaberus sp.
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Los huevos de estas hembras se colectaron diariamente, y las ninfas 1 emergidas se expusieron a su

respectivo hospedador de acuerdo al grupo de origen. En el grupo alimentado con el vertebrado, las

ninfas fueron expuestas a un roedor (Mus musculus) sedado (Ketalar® 75 mg/Kg) una vez por semana.

En el grupo alimentado con el triatomino, las ninfas de 1 y 11 estadio de B. ferroae les fue ofi"ecido de

manera individualizada dos ninfas de R. prolixus de quinto estadio que fueron previamente alimentadas

con gallina, mientras que las ninfas de B. ferroae de 11[, [V Y V estadio fueron alimentadas

individualrnente con siete ninfas de quinto estadio de R. prolixus. En este último caso, los especünenes

de R. prolixus fueron reemplazados semanalmente. En el grupo alimentado con cucaracha, todas las

ninÜls de cualquier estadio de B. ferroae fueron expuestas individualmente a una ninfa de IV o V

estadio de Blabems sp. Las cucarachas fueron reemplazadas mensualmente y mantenidas con alimento

concentrado para conejos, maíz yagua que fue ofrecida en un algodón. Las ninfas alimentadas con

roedor y Rhodnius se mantuvieron individualmente en vasos desechables de plástico de 4 x 3 cm,

provistos de papel cartulina en su interlor, cublertos con tela tul y sellados con una banda elástica. Las

ninfas alimentadas con cucaracha se mantuvieron en envases de plástico de 10 x 7 cm con papel

cartulina en su interior y selladas con su respectiva tapa expresamente perforada para evitar la

condensación y el desarrollo de hongos.

Las tres cohortes de Belmil1us, mantenidas cucaracha, roedor y R. prolixus se slgLlleron

simultáneamente desde la eclosión de los huevos por un periodo de tres meses y se iniciaron con 86,88

Y 90 ninfas 1, respectivamente. El envase donde reposaba cada espécimen fue codificado y de esta

manera se logró el segulmiento individual. Las tres cohortes se revisaron diariamente para registrar la

mortalidad y los eventos de muda durante el estadio ninfa!. Para cada cohorte, tan pronto los adultos

emergieron, veinticinco parejas fueron fonnadas, cada una en un recipiente y bajo las mismas

condiciones utilizadas en la cría de las ninfas de los estadios avanzados.

Los eventos de mortal idad y ovipostura fueron registrados semanalmente hasta la muerte del últirno

adulto. Un total de 600 huevos de estas parejas (200 por grupo) se revisaron diariamente para obtener el

tiempo de desarrollo embrionario de cada cohorte por separado. Como las cohortes fueron iniciadas

con ninfas de primer estadio, la fertilidad (la tasa de eclosión) de todos los huevos puestos por el total

de las hernbras de cada cohorte se usaron para proyectar el número inicial de huevos para el análisis de

las tablas de vida.
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Los procedimientos utilizados en el manejo de animales se establecieron en conformidad con la ley

colornbiana (Estatuto Nacional de protección animal ley 84 1989 Y la resolución 8430 de 1993 del

Ministerio de Salud).

5.3 Análisis estadísticos

Los datos diarios de mortalidad fueron usados para calcular la supervivencia como función de la edad

(lJ, y el número de huevos colectados sernanalmente fue usado para calcular la edad específica de la

fecundidad m" (también llamada esquerna de la maternidad). Adicionalmente, se estirnó la

intermitencia de la ovipostura. La cual fue calculada para cada hembra, como el tiempo promedio entre

dos oviposturas sucesivas. La estimación de las curvas de superviviencia l, y de maternidad /11"

permitieron el cálculo de otros parámetros demográficos como la tasa intrínseca de incremento natural

ro (usando la ecuación de EuJer - Lotka), la tasa neta reproductiva Ro, la tasa finita de incremento

poblacional Iv, el tiempo promedio generacional Tg, el valor reproductivo edad-específico V, y la

distribución estable de estadios (DEE). Para cada parámetro demográfico, se estimó el intervalo de

confidencia con un nivel del 95% basado en 1000 bootstrap."l'odos los cálculos fueron ejecutados en el

programa 'friTV previamente evaluado en triatominos por Medone et al. (2012). Las fórmulas de los

parárnetros poblaciones utilizados en este estudio se rnuestran en la tabla 2.

Debido a la irregularidad del esquema de maternidad (m,,), se ajustaron los datos a un Modelo Aditivo

Generalizado MAG para obtener un patrón de la distribución del esfuerzo reproductivo con la edad. El

MAG fue ejecutado en el software R (R Development Core Team 2007).

Se usó la prueba de Mann Whitney en un nivel de confidencia del 95% para analizar las diferencias

entre los tiempos de desarrollo de todos los estadios de las cohortes eval uadas. Mientras que para las

diferencias en la razón sexual y la mortalidad por estadio entre cohortes se analizó usando una prueba

de comparación de proporciones basada en el test de Ji-cuadrado para dos rnuestras independientes.

Los dos últimos métodos fueron ejecutados con el software MedCalc 2012. Se estimó la tasa

instantánea de nacimientos y muertes (b y d, respectivamente). Se calculó la probabilidad de éxito en la

colonización, corno la razón entre la tasa intrínseca de incremento natural (ro) y la tasa instantánea de

nacimiento (b) según Rabinovich (1974).
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Tabla 2. Nombre, definición, símbolos y fórmulas de los parámetros poblaciones utilizados en

este estudio. Tonwdo de Nieves & Rabinovich (2011), con algunas modificaciones.

Símbolo

d
T,

1,

Ro

Tg

x
a

f3

(t)

Nombre definición
Tasa instantánea de nacimientos

Tasa instantánea de rnuerte
Número de semanas que aún quedan por
vivir a los adultos de la edad x
Expectativa de vida o tiempo prornedio
de vida.

E] número de semanas vivido por la
cohorte entre las edades x y x+/
La probabilidad de un individuo de
seguir vivo al fmal de la edad
x
Fecundidad edad específica
(huevos/~/sernana)
edad específica de la fecundidad
(~huevos/~Isernana)
Individuos vivos al final de la edad.x
Razón sexual
Tasa intrínseca de incrernento natural

-Tasa neta reproductiva

Tiempo generacional
Valor reproductivo edad específico

Edad en semanas
Edad de la prirnera reproducción

Tasa finita de nacimientos

Tasa finita de incrernento poblacional

Edad de la última reproducción

Cálculo

(ro fJ) I(e'" - 1)

b-ro

IL,

(/, + Ix+l) I 2

Nx I No

Valor observado

/11x P

Valor observado

~/(~+o)

¿1.xm'xe- 'iIX __ 1

¿lX/11'X

'ilX ClJ

e ,-' -Ji,X I
_.~~ ¿C

r
l11

x
Ir x=a .

Valor observado
Va lor observado

¡/¿(

rO
C

Valor observado
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6. Resultados

6.1 Estadísticos vitales y reproductivos

En la tabla 3 se muestra un resumen de las estadisticas del ciclo de vida de B. jerroae con cada uno de

los hospedadores.

Las diferencias en los tiempos de desarroLlo embrionario entre todas las cohortes fueron

estadísticamente signii~cativas. L,a mayoría de los tiempos de desarrollo entre las ninfas de un mismo

estadio entre las diferentes cohortes fueron estadísticamente significativos. Excepto entre los tiempos

estimados para las ninfas 11 de las cohortes alimentadas con cucaracha y R. prolixus.

El tiempo total de desarrollo de huevo a adulto fue similar para las cohortes alimentadas con roedor y

R. prolixus, y significativamente mayor respecto a la cohorte alimentada con cucaracha. La longevidad

máxima de los adultos se presentó en la cohorte alírnentada con cucaracha, siendo la longevidad de los

machos significativamente mayor que en las hembras (p < 0.000 1). Sin embargo, ninguna diferencia

estadísticamente significativa se encontró entre las hembras y los rnachos de cada cohorte alimentadas

con roedor o R. prolixus (p > 0.7000). El máxirno tiempo de vida se observó en un rnacho alimentado

con cucarachas, el cual alcanzó una edad de 1155 días (aproximadamente 3,2 afias). No se observaron

diferencias significativas en la razón sexual (9/ (o+y)) entre las cohortes evaluadas con cada

hospedador.

Las tasas de eclosión fueron similares para las cohortes alimentadas con cucaracha (69,4%) y con R.

prolixus (63.8%), pero más altas que la tasa de eclosión presentada por la cohorte alimentada con

roedor (16%). La mortalidad ninfal mostró el clásico patrón pirarnidal reportado en los Triatorninae

Medone et aL (2012) con una mayor mortalidad en los estadios juveniles (Tabla 3). La mortalidad

ninfal total, desde el primer instar hasta la emergencia del adulto, tuvo valores más aproximados entre

las cohortes alimentadas con roedor y R. prolixus (~ 40%) cuando son comparadas con la alimentada

con cucaracha (30%).

La 'fabla 4 provee el resumen estad ístico de los caracteres reproductivos para B. ferroae al imentada

con cada tipo hospedador. La tasa de fecundidad se estimó como el número promedio de huevos

puestos por hembra por periodo reproductivo semanal (huevos/y/periodo reproductivo semanal), ésta

fue estadísticamente significativa entre las cohortes alimentadas con cucaracha (3,2) y roedor (3,6) (p
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0,0056), Yambas fueron significativamente más altas que la presentada por la cohorte alimentada con

R. prolixus (0,8) (p < 0,0001). El tiempo promedio en semanas desde huevo a la primera reproducción

de la cohorte (a) fue 28,8 37,9 Y 53,9 para las cohortes alimentadas con cucaracha, roedor y R.

prolixus, respectivamente. El periodo reproductivo de cada cohorte estimado a partir de la edad donde

ocurrió la primera reproducción a la edad de la última reproducción, fue de 109 semanas para la

cohorte al imentada con cucarachas, 95 semanas para la cohorte al imentada con roedor y 87 semanas

para la cohorte alirnentada con R. prolixus (resultados no mostrados en la tabla 3). Cuando se compara

el promedio del periodo reproductivo de las hembras (PR, definido como la diferencia promedio entre

la última y la primera edad reproductiva de cada hembra), las diferencias entre las cohortes son

mayores: la cohorte alimentada con cucarachas presentó un PR de 77,8 sernanas (el cual fue 1,8 a 1,9

veces más largo que los PRs de las cohortes alimentadas con roedor y R. prolixus, respectivamente)

(Tabla 4).

La edad específica de la fecundidad de B. ferroae mostró un patrón extremadamente irregular asociado

con las tres fuentes de alimentación. El esfuerzo reproductivo promedio de las hembras en relación con

la edad se muestra en la Figura 7, después de ajustar los datos a un modelo aditivo generalizado con el

objetivo de suavizar los datos y capturar las principales tendencias. Los resultados del análisis de la

continuidad en la fecundidad se muestran en la Figura 8. El histograma de las interrnitencias entre

sucesivas oviposturas se muestran en la Figura 8a; el promedio de interm itencia fue de 1,7 1,4 Y 4,6

semanas para las cohortes alimentadas sobre cucaracha, roedor y R. prolixus, respectivamente. La

Fi gura 8b muestra la interacción de 1a interm itencia entre oviposturas (en semanas), el esfuerzo

reproductivo total (huevos /s¡2/vida) y la longitud del periodo (en semanas). El contorno de las líneas y

las áreas rnuestran que las posturas comienzan a hacerse más dispersas en el tiempo (mayor

intermitencia) cont<'mne decrece el esfuerzo reproductivo y la longitud del periodo reproductivo se

incrementa. Esta relación mostró una tendencia dominante, esto es que para un dado esfuerzo

reproductivo en ténninos de fecundidad, una extensión del periodo reproductivo está relacionado con

un incremento en las intermitencias de las posturas. Para mostrar esta relación con las diferentes

fuentes de alimentación usadas en este estudio, se incorporaron los datos (puntos con diferentes

colores) que representan la estrategia de cada una de las 25 hembras de cada cohorte alimentada con un

determinado hospedador (Figura 8b).
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Tabla 3. Estadísticos vitales de B. ferroae alimentado con tres diferentes hospedadores

HOSPEDADOHES

CUCA HACHA HOEDOH R. prolixus

(Hemolinfa o Sanf.'Tc)(Mu> mu>culw sanvrc)(Rlaberu> sp. h(~molinfa) , .

Estadio N TD IC CJ5% M N TD IC 95% M N TD
Lower-Upper

M
95% CI

Huevo 86 2'l,3 a 23,9 - 2'l,6 30.6! 88 2S,7b 2S,il. - 2S ,9 83,9
g

90 2'l,9' 2'l,'l - 25,2 36,2'

Ninfa 1 ni 22,na 21,4 n,1 22.1! n4 :i8,1 b 3,~"S 40,6 21,3' 84 2.S,3
t

24,4 26,2 6,/g

Ninfa 11 62 22,2' 20,'1 23,6 / ' ! Sr, :iS,'1
b

:iM :i8,'1 12,Sf 11 2.:¡,S' 22,S 24,6 l~,:./. .J

NinfJ 111 S8 )5,9" )'l) - n,s S.'lf Sil 3S,Sb 37,9 - 110,7 3,S! SS 77,9' 7S,S - 79,3 8,11!

Ninfa IV S2 30,2" 27,S - 32,S 10.3! S3 39/) 36,1 - 113,3 1,S! 611 117,2' 'l3,7 - .SO,6 1};f

Ninfa V SO 3'1,0" 36,'1 41,1 3.E
f

Sl 44,2 b 42) 46,2 3,E
f

63 J.S/1f. /1,/ 80,1 1,6
f

Ninfa I a
SO 13'1,/' 13S,2 144,2 41.'1

f
1'1.S,3

b
lE/,O 203,S 42,d 63 1'l'l,4' 1'l3,.S 20S) 30,Of

V
Sl

Macho )~) 789,O'·d 711S,7 - 831,3 ).l) 378,8b
•
d 317,S -I1I1S,1 31 399,Ob.d 317,1 -1180,9

Ilcmbra 2S 616.I,·e S66,4 66/,1 26 3/1,lb
,d 303,3 438,'1 32 412,1 b,d 324,1 4'1'1,6

A(j1J Itos SO /02,'1" 661,:'l /44,4 S1 .:¡ /4,'lb :'l26,g 42:'1,0 6, 40S) :i4S,O 466,4

RJ7Ón
0,4'1

h O,S'lh O/Sl
h

sexuJI

longevidad (días). le 95% Intervalo confidencia del 95(%, M

N núrnero de individuos que completaron cada estado.TD Tiempo promedio de desarrollo y

porcentaje de rnortalidad estado-

específica. Razón sexual = y/(o+C(). Valores del tiempo de desarrollo y de la longevidad seguidos por

diferentes letras (a, b, c) fueron estadísticamente significativos entre cohortes. Los valores longevidad

seguidos por diferente letra (d, e) fueron estadísticamente signi1kativos entre sexos. El número inicial

de huevos para el análisis de las tablas de vida fue estimado (ver Materiales y Métodos) como 124,547,

141 para cucaracha, roedor y R. prolixus respectivamente.
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N =C~ número de observaciones basadas en los siguientes códigos: -1" = Número total de semanas

reproductivas, • = # total de hembras, *= 1/ total de hembras reproductivas, # = 1/ total de hembras con

intermitencia reproductiva; m media. le Intervalo de confianza del 95%. Los valores seguidos por

diferentes letras (a, b, c) fueron estadísticamente significativos entre cohortes.
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Figura 7. Supervivencia de la hembra edad - específica (1" línea negra) y fecundidad edad - específica

de la hembra (m" puntos) para B. ferroae alirnentada con cucaracha, roedor y R. prolixus. El bootstrap

(N (000), valores /11x (m" línea azul) y Jos correspondientes intervalos de confidencia del 95%

(líneas en color rojo) fueron ajustadas con un modelo aditivo generalizado (MAG). El eje (semanas)

representa la edad del adulto-hembra, los valores 1, representan la supervivencia edad-específica del

adulto hembra (inicia con 10 = 1).
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roedor y R. prolLv:us. (a) Distribución de Jiecuencias de la intermitencia.; (b) Valores de
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(las unidades en semanas) asociadas con el csliJerzo reproductivo (huevos/ cj> /por vida) y la

longitud del periodo reproductivo. Los puntos representan el valor de cada hembra individual

perteneciente a una detenn inada cohorte e identificada según el color.
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6.2 Parámetros de crecimiento ]Job/acional

Los parámetros demográncos obtenidos en 13. ferroae con cada uno de los hospedadores se muestran en

la Tabla S. Se observaron diferencias estadísticamente significativas entre las cohortes alimentadas con

los tres hospedadores para los siguientes parámetros de crecimiento poblacional: la tasa intrínseca de

incremento natural (ro), tasa tínita de incremento poblacional (fu), y la tasa neta reproductiva (Ro). No

se observaron diferencias estadísticamente significativas entre las cohortes en términos del tiempo

generacional (~cJ

Entre las tres cohortes de B. jerroae los adultos mostraron los mayores valores reproductivos (V,.),

seguidos por las ninfas de quinto estadio. (Figura 9a). La cohorte alimentada con roedor presentó el

máximo valor para ese parámetro y los insectos alimentados con R.. prolixus el mínimo /Ix' Sin

embargo, la situación cambió cuando el valor reproductivo se expresó como valores relativos

(normalizado al 100%) (Figura 9b). Lo cual indicó que la cohorte alimentada con R. prolixus presenta

los valores reproductivos más elevados. mientras que las cohortes alimentadas con cucaracha y roedor

presentan valores similares.

En la clistribución estable por estadio (DEE) los huevos fueron el estaclio dominante en las cohortes

alimentadas con cucaracha y roedor (en la clásica forma piramidal), mientras en la cohorte alimentada

con R. prolixus, los adultos representaron el estadio dominante (Figura 10).
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Tabla 5. Parámetros de crecimiento poblacional estimados en B. ferroae alimentada con tres

diferentes hospedadores.

Cucarachas Roedores R. proJixus

Parámetros Demográficos N m IC95% N m IC95% N m IC95%

I if'mpo gf'nrracional (1 9 ) SO 66,6' 63,7 69,0 51 6~J,9;J 61,7 69,9 63 68,7" 6S,} - n,8

Tasa Neta Reproductiva (Ro) SO 11l7,S" 82,~ 132,0, 51 1~,9b 10,6 21l,1 63 10,3 lo 6,5 15,1

Tasa intrínseca de incrc~mento
0,1.010," 1l,0~76b 0,0361'

natural (ro)
SO 0,0')27 0,18~ S1 O,O~O~ O,OS~ 63 0,028 0,0~23

I asa finita Of' inr.rf'mf'nto
1,107" 1,IW)b l,1l28'Sil 1,O!)7 1,110, 51 1,O~1 1,055 63 1,028 l,(Ji'i

poblacional (/")

lasa instantilnf'a 0('

nacimiento (b)
'ill O,1(j1l8 ~) 1 0,18(;3 fi:~ 1l,0!17

Tasa instanl,ínea d(' mu(~rl<~

(o)
SO 1l,0593 51 0,1388 63 O,m:,1

índicf' d(~ Lxito df' ColoniLacián
50 0,6312 51 0,2550 63 0,5067

Tasa de mortalidad (l/ea) SO O,1l1l27 51 1l,1l116 63 O,IlO31

N = número de adultos en la cohorte, m = media. le = Intervalo de confidencia del 95%. e(J =

expectativa de vida al nacer (en semanas). Los valores seguidos por diferentes letras (a, b, e) fueron

estadísticamente significativas entre cohortes.
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Figura 9. Valores reproductivos edad - específicos para B. ferroae alünentada con cucaracha, roedor y

R. prolixus. (a) en u.nidades aritméticas; (b) cada cohorte escalada a su valor relativo (en %) respecto a

su propio máximo. El inicio del Vy (triangulo rojo) fue alcanzado en 24, 30 Y 46 semanas en la cohorte

alimentada con cucaracha, roedor y R. prolixus respectivamente.
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Figut°a 10. Distribución estable de las edades para las diferentes cohortes de B. ferroae alimentadas

con cucaracha, roedor y R prolixus. El eje x representa la proporción de cada estado como porcentaje.

7. Discusión

Los resultados de esta investigación en B. ferroae se corresponden con el bajo desempei'ío reportado

para las colonias de laboratorio de B. herreri alimentadas con R. prolixus (Sandoval et al. 2000).

Mientras los estadios ninfa.les (1, 11 and TIT) de B. /erroae se desarrollan sin mayores dificultades

cuando se alimentan con R. prolixus, esto mismo no sucede con las ninfas de IV y V estadio, las cuales

presentaron los mayores tiernpos de desarrollo de las tres cohortes (Tabla 3). Es probable que la ninfa

de quinto estadio de R. prolixus represente una presa pequeña para los estadios avanzados de B.

jérroae. y quizá sea difícil para ninÜls de este tamaño extraer una ingesta completa. Adicionalmente, no

podernos excluir la posibilidad de que ninfas de quinto estadio de R prolixus pudiesen exhibir

comportamientos defensivos debido a que su supervi vencia podría estar seriarnente comprometida.

Los adultos de B. ferroae probablernente se enfrentaron a similares dificultades cuando se alimentaron

con R. pro/i.xu5", lo cual pudo causar la demora en la edad de la primera reproducción de las hembras y

el declive de los demás caracteres reproductivos, como la tasa neta reproductiva (Ro), la tasa intrínseca

de incremento natural (ro) y la tasa finita de incremento poblacionaJ (A) en comparación con los otros

dos hospedadores (Tabla 4).
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La edad promedio de la primera reproducción (a) es un parámetro particularmente importante en la

dinánüca poblacional, porque tiene una fuerte influencia sobre las tasas de crecimiento dernográfico (a

menor valor de a, mayor tasa de crecimiento). Las cohortes alimentadas con roedor y R. prolixus

mostraron similares y mayores valores de a que la cohorte alimentada con cucaracha. Esto implica un

mayorjitness y sugiere una mayor adaptación de 11. ./érroae a las cucarachas como fuente de alimento.

La similaridad en la razón sexual entre las diferentes cohortes sugiere que las hembras y los machos

presentan el mismo riesgo relativo de mortalidad durante el desarrollo cuando alimentado con

cualquiera de los hospedadores bajo estudio.

La significativa demora en los tiernpos de desarrollo de ninfas jóvenes (1, 11 y 111) cuando se

alimentaron sobre roedores (Tabla 3), refleja una rnayor dificultad para ejercer la hernatofagia. Las

nint~ls de primer estadio mostraron un mayor número de ingestas sanguíneas cuando comparados con

otros estadios (datos no mostrados), lo cual es inusual en Triatominae (Emmanuelle-Machado et al.

2002, Martínez-Ibarra et al. 2003, Rocha et al. 2004, Arévalo et al. 2007, Martínez-Ibarra et al. 2007).

En la especie T circull1Inaculata, la cual fue encontrada en asociación con cucarachas de los géneros

Hicreoblatta y Blaplica, se observó una alta mortalidad de ninfas de prirner estadio al alimentarlas con

hospedadores vertebrados (ave y reptil) (R.uas-Neto et al. 2001). En T rubrovaria, el desarrollo del

ciclo desde huevo a adulto se ve seriamente comprometido cuando alimentado exclusivamente con

hospedadores inveliebrados (cucarachas), resultando en una rnortalidad cercana al 90% (Lorosa et al.

2000). Este nivel de mortalidad fue similar al obtenido en B. fcrroae con el hospedador vertebrado

(91 %). En contraste, las dos cohortes de 11../érroae alimentadas con artrópodos desarrollaron el ciclo de

huevo a adulto, con mortal idades entre 56% y 60%. Lo cual fue sim ilar, o menor que las tasas de

mortalidad reportadas para otras especies de Triatominae, alimentadas con hospedadores vertebrados

(Bar et al. 2003, Martínez-Ibarra et al. 2003, Martínez-Ibarra et al. 2007, Villacís et al. 2008).

El desempeño reproductivo de las hembras, esto es el número total de huevos puestos por hembra y la

duración del periodo reproductivo, podría ser afectado y variar con la fuente de alimento (Guarneri et

al. 2000, Nattero et al. 2011). De hecho, se observó un efecto en la intermitencia entre las posturas: B.

./érroae alimentado con roedor no mostró diferencias significativas en la intermitencia entre dos

sucesivos periodos reproductivos al compararlos con los insectos alimentados con cucaracha Cr'abla 4),
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y la curva de maternidad fue similar a la reportada para otras especies de Triatominae criadas en

condiciones de laboratorio (Rabinovich 1972, Feliciangeli & Rabinovich 1985, Rabinovich & Nieves

2011). A pesar de las dif-erencias nutricionales entre los dos hospedadores (cucaracha y roedor), el

ritmo de ovipostura fue similar en B. ferroae. Sin embargo, en la cohorte alimemada con roedor el

periodo reproductivo y la tasa de eclosión de los huevos fueron significativamente más reducidos al

compararlos con la cohorte alimentada con cucaracha. Este hallazgo parece renejar un mayor costo

reproductivo en B. ferroae cuando se alimenta con sangre. La relación entre la longitud del periodo

reproductivo, el número de huevos puestos por hembra en su vida y el lapso de las intermitencias entre

las posturas en los insectos alimentados con R. prolixus fue muy diferente al presentado por B. ferroae

con los otros dos hospedadores. Las hembras al imentadas con R. pro!Lnls real izaron sus posturas de

una manera altamente intermitente (ver valores promedio en la Tabla 4, Figura 8b), y la regresión lineal

entre el esfuerzo reproductivo y el periodo reproductivo presentó una pendiente más pequeña. Estos

resultados junto a un mayor intervalo entre dos sucesivos periodos reproductivos (aproximadamente

4,5 semanas), los prolongados tiempos pre y post reproductivos y la menor tasa de fecundidad, parecen

reforzar la hipótesis que individuos de B.ferroae alimentados con R. prolixus no pueden acceder a una

ingesta cornpleta, que les pennita responder de la misma manera que los individuos alimentados con

cucaracha y roedor. Aunque estas dos últirnas cohortes exhiben sirnilares valores de interrnitencia, las

hembras de B. ferroae alimentadas con cucaracha parecen exhibir una relación más variable entre el

esfuerzo reproductivo y el periodo reproductivo. 'También muestran una mayor variabilidad entre sus

valores de intermitencia que cuando se alimentan con roedor, lo cual parece sugerir la existencia de una

mayor plasticidad dependiendo del hospedador. Determinar si éste tipo de Irade-oll es una ventaja

evolutiva podría requerir futuros experimentos basados posiblemente en un análisis energético.

Las diferencias significativas en fertilidad (tasas de eclosión), el desarrollo embrionario, los tiernpos de

desarrollo ninfal y la longevidad (Tabla 3), y el periodo reproductivo promedio de las hembras ("fabla

4) entre las cohortes sugieren una clara desventaja demográfica cuando se al imenta con roedor al

compararlo con el hospedador invertebrado (cucaracha). Estas diferencias sugieren un limitado

desempeño de B. ferroae asociado con el vertebrado, al menos en términos de un bajo ¡ilness

poblacional. Estos resultados indican que la sangre, a pesar de su alto contenido proteico, no parece ser

la fuente de alimentación más adecuada para esta especie.
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Estudios prevIos han mostrado que la sangre representa una dieta de1~ciente en factores esenciales

corno la vitamina B (Lehane 2005). Para sobrepasar este problema, los insectos hematófagos

evolucionaron al reclutar simbiontes que les aportasen esa vitamina (Schaub & Eichler 1998). En

Triatominos la aposimbiosis induce efectos deletéreos, entre los cuales se incluye retardo en el

desarrollo ninfal, incremento en la tasa de mortalidad, problemas en la digestión sanguínea y en la

excreción, además reducción del sistema traqueal (Eichler & Schaub 2002).

En los insectos adultos, la aposimbiosis normalmente no afecta su estado general de salud, pero si el

desempeño reproductivo. En las hembras de la mosca tsetse se ha demostrado esteri lidad por

aposimbiosis (Lehane 2005).

Otros factores asociados a la dieta sanguínea están relacionados con la digestión de la hemoglobina, la

cual genera grandes cantidades de rnoléculas del grupo hemo, que pueden ejercer daño biológico por su

potencial citotóxico (Maya-Monteiro et al. 2004, Grava-Souza et al. 2006, Donohue et al. 2(09). La

liberación rnasiva de moléculas de hemo representa una presión selectiva que deberá ser contrarrestada

por la generación de una serie de protecciones o mecanismos de defensa de tipo adaptativo.

Mecanismos de defensa contra hemo libre, altamente tóxico, han sido identificados en R. prolixus

(Grava-Souza et al. 2(06) y en los huevos de la garrapata del ganado Boophilus microplus (Logullo et

al. 2(02). En este artrópodo, el mayor componente proteico del huevo, la vitelina, además de suplir

corno fuente de aminoácidos para el desarrollo del embrión, tiene un papel importante en el

almacenamiento seguro del grupo hemo, que irnpide la peroxidación lipídica y protege al embrión del

daf\o oxidativo.

Por lo tanto, la esterilidad, debida a un desbalance en la dieta y/o por estrés oxidativo podría estar

implicada en la baja fertilidad de los huevos de B. ferroae en la cohorte alimentada con roedor. Una

tasa de eclosión (ferti Iidad) tan baja como la observada en B. ferroae al imentado con roedor (16%), no

había sido reportada antes en especies de Triatominae alimentadas con hospedadores vertebrados (55­

100%) (FeliciangeJi & Rabinovich 1985, Cabello & Galíndez 1998, Guarneri et al. 2000, Martínez­

¡barra et al. 2003, Aldana et al. 2004, Arévalo et al. 2007, Martínez-Ibarra et al. 2(07).

Respecto al valor reproductivo edad - específico, este involucra entre sus componentes reproducción, y

superVivenCia edad específicas, y es difícil poder establecer cuáles de estos caracteres de la historia de
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vida, proveen una contribución dominante para el V,. Las estimaciones más altas para el V, se

observaron en la cohorte alirnentada con roedor y podrían atribuirse a la baja probabilidad de

supervivencia que presentan estos insectos, lo cual incrementa la importancia del valor reproductivo en

esta cohorte.

El éxito de la colonización estirnado como ro/b, se incrementa no únicamente cuando ro es rnayor, si no

también cuando la tasa de mortalidad (el) disminuye (MacArthur & Wilson 1967). Aunque la cohorte

alimentada conR. prolixus mostró una tasa ro significativamente baja con relación a los valores de las

cohortes alimentadas con cucaracha y roedor. En el éxito de colonización no se observaron diferencias

significativas con respecto a las otras dos cohortes, lo cual se explica por la baja tasa de mortalidad

presentada (el = 0.0351) en relación con la cohorte alimentada con cucaracha (el = 0.0593). La mayor

probabilidad de éxito en la colonización de nuevos ambientes, observada en las cohortes que tienen

como fuente de alimento la hemolinfa, provee un indicio adicional, en el sentido que los artrópodos

quizás sean los hospedadores naturales de B. jerroae .

El análisis de la historia de vida de la especie B. jerroae con diversos hospedadores corno (cucaracha,

roedor y el triatomino R. prolixus) reveló un rnayorfitness (medido como ro) cuando se alirnentó con

cucarachas. Estos resultados son consistentes con el hecho que el 96% de los contenidos intestinales de

B. herreri capturado dentro de los domicilios, reaccionaran al antisuero de P. americana (Sandoval et

al. 2004). Adicionalmente, en un estudio realizado en Norte de Santander, Colombia, el 89,6% de los

contenidos intestinales de una rnuestra de B. jerroae, rnostró reacción positiva contra el antisuero de P.

americana, mientras una pequeña proporción reaccionó a antisueros de vertebrados (Sandoval et al.

20 IO). Para concluir, el éxito de colonización, relacionado con un jitness más alto (mayor ro) fue

exhibido por la cohorte alirnentada con cucarachas, lo cual refuerza la hipótesis que estos artrópodos

podrían ser los hospedadores naturales de B. jerroae y se demuestra por primera vez, de manera

experirnental,la existencia de un Triatominae sin un hábito hematoüigico obligado.
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Capítulo IlI. Análisis de la plasticidad fenotípica alar en B. ferroae alimentada con

dos potenciales hospedadores: un artrópodo (Blaberus sp.) y un vertebrado (Mus

musculus).

1. Plasticidad fenotipica

La plasticidad fenotípica es definida como la habi lidad de un organismo para expresar diferentes

fenotipos en respuesta a distintos factores bióticos o abióticos (Andersson et al. 2006). Otros autores la

definen como la capacidad de un genotipo para exhibir un rango de fenotipos en respuesta a la

variación ambiental (Fordyce 2006). El concepto de plasticidad fenotípica fue aplicado prirnero a

caracteres de tipo morfológico (Schlichting & Pigliucci 1998) y algunos autores aún lo relacionan

exclusivamente con la morfología (Whitman & Agrawal 2009). Sin embargo, la plasticidad también es

fisiológica, pues siempre tiene que ver con una fisiología alterada, e incluso puede manifestarse a

través de cambios bioquímicos, moleculares, morfológicos, de comportarniento o de historia de vida en

respuesta al ambiente (Agrawal 2001, Wbitrnan & AgrawaI2009).

Su estudio, puede incluir desde diseflos con algunas formas de estructura genética (clones, isofamilias,

etc) y tratamientos experimentales que son extremadamente poderosos. Sin embargo, no es

indispensable conocer la estructura genética para estudiar la plasticidad. Un simple disei'ío donde

algunos individuos de una especie son asignados al azar a diferentes ambientes, puede producir un buen

estimado de la plasticidad (Whitman & Agrawal 2009).

Según Agrawal (2001), la plasticidad fenotípica puede ser un eje ele predicción que permite dar

explicaciones a la variación fenotípica en los diversos escenarios ecológicos. Es un fenómeno biológico

que a través de su expresión permite monitorear los patrones existentes en las especies o poblaciones y

asociarlos con el origen geográfico (Jirakanjanakit & Dujardin 2005. Sadeghi et al. 2009, Cassel­

Lundhagen et al. 2009), el hábitat (Debat et al. 2008) y las cadenas tróficas (Langerhans & Dewitt

2002, Kbiaban et al. 20 IO, Mozaftarian et al. 2007, Soto et al. 2007, Andersson et al. 2006,Figueirido

el al. 2008, Muschick et al. 20 I 1).

S2

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



En Triatominae se reconoce, desde hace algunas décadas, la existencia de plasticidad fenotípica en las

poblaciones de este grupo de insectos (Dujardin et al. 1999a). Esto significa que su morfo-fisiología

puede ser modulada por diversos factores ecológicos y generalrnente se correlaciona bien con la eco­

geografía, el hábitat y las preferencias por el hospedador (Dujardin et al. 2008).

1.2 Estudio de la plasticidadfenotípica en Triatominae en diversos contextos ecológicos

En situaciones naturales diversas variables pueden interactuar para constituir patrones de plasticidad

(Andersson et al. 2006). En Triatorninae se conoce que cada hábitat colonizado por estos insectos,

puede diferir en el número y el tipo de hospedadores, en la estructura física (materiales y dilnensiones)

y en los parámetros climáticos (Hernández et al. 2013). El análisis de la expresión de la plasticidad

morfológica en estos vectores, ha sido una estrategia útil en la identificación de las potenciales fuentes

de reinl~stación de los domicilios y/o peridomicilios, previa implernentación de los programas de

control vectorial, en zonas endémicas para T iI?/estans en Argentina (Dujardin et al. 1997, Schachter­

Broide et al. 2004, J-Iernández et al. 2013) Y en regiones inl~stadas por R. prolixus en Venezuela

(Feliciangeli et al. 2007).

Igualmente, este tipo de análisis ha adquirido importancia en el estudio de la estructuración fenotípica

de las poblaciones entre los hábitats domésticos y peridornésticos (Abrahan et al. 2008, Torres et al.

2010, Batista et al. 2012) y en el estudio de su dinámica, al permitir interpretar la movilidad de las

poblaciones entre los hábitats y evaluar el potencial de dispersión entre las áreas endémicas (Hernández

et al. 2011).

Otros aportes del estudio de la plasticidad j~notípica en este grupo, han sido en el anál isis de la

divergencia geográfica (l3ustarnante et al. 2004), la puesta a prueba de hipótesis de divergencia

taxonómica en especies de Triatominae (Villegas et al. 2002, Gumiel et al. 2003) y la asociación de los

patrones de heterogeneidad morfológica en T ír!festans con las variaciones estacionales (Schachter­

I3roide et al. 2009).
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1.3 Estudio de la plasticidadfenotípica de los Triatominae en condiciones de laboratorio

En el proceso de transición de las poblaciones de triatominos silvestres al ambiente doméstico, es más

frecuente observar cambios de tipo morfológico que genético (Caro-Riaño et al. 2009). Entre los

cambios morfológicos más importantes se destaca la reducción en el tamaño de los insectos y la

pérdida de dimorfismo sexual (Zeledón 1981, Dujardin et al. 1999b, Torres et al. 2010). El análisis de

la plasticidad fenotípica bajo condiciones simuladas ha permitido poner a prueba las hipótesis que

explican los cambios generados en el crecimiento durante la transición entre los ambientes (Catalá et al.

2004, Caro-Riatlo et al. 2009).

1.4 Uso potencial del análisis de la plasticidad fenotípica en B. ferroae para predecir el principal

hospedador en los domicilios

En las áreas endémicas para la enfermedad de Chagas es importante que el sistema de la vigilancia

entomológica, además de tener la capacidad de detectar las infestaciones por triatominos, también

permita predecir el origen de las misrnas. Algunos estudios muestran avances interesantes en este

aspecto, rnediante la caracterización morfológica de las poblaciones pre y post intervención (Schachter­

E~roide et al. 2004, Feliciangeli et al. 2007, Hernández et al. 2013). Estos análisis generalmente se

plantean sobre la hipótesis, que descendientes de una población residual deberían ser más similares a la

población pre-intervenida que a cualquier otra; en caso de comprobarse lo contrario, otras poblaciones

vecinas estarían implicadas en la colonización de los ecotopos intervenidos y se descartarían posibles

fallas, relacionadas con la aplicación de las herramientas de control (Hernández et al. 2013). Dujardin

et al. (2006) a través de un análisis morfométrico del ala, en la especie [haloma prolracla,

demostraron que la atribución correcta de un individuo a su línea paterna fue cuatro veces mayor de 10

esperado al azar; con estos resultados se dio respaldo a la hipótesis de similaridad entre los parentales y

sus descendientes, además se logró dernostrar el desempeño de la técnica. Schachter-Broide et al.

(2004) señalan una alta confiabilidad en el uso de la morfometría geométrica, particularmente cuando

los insectos comparados provienen de generaciones contemporáneas.

Si consideramos la importancia ecológica que puede tener el hospedador en los insectos, al infiuir tanto

en la morfología, corno en el desarrollo y la aptitud biológica o filness de una especie (Mackay et al.

54

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



2004, Soto et al. 2007, Dorchin et al. 2009), es viable intentar identincar, a través de este enfoque

metodológico y de la expresión del fenómeno de la plasticidad fenotípica en los triatominos (Dujardin

et al. I999a), el hospedador de B. /erToae en los domicilios, lo cual se corresponderá con la viabilidad

del ciclo de vida de la especie con ese hospedador. Esta posibilidad además se sustenta en el

desempeño que tiene la morfometría geométrica como herram ienta para predecir el origen de un

individuo o una población. Esto puede ser posible al comparar el fenotipo de laboratorio con el

fenotipo capturado en el ambiente domiciliar. Bajo la hipótesis de que los descendientes de laboratorio

tendrían un fenotipo más cercano al de sus parentales capturados dentro del domicilio si son

alimentados sobre un hospedador similar. Los dos hospedadores (roedor y cucaracha) incluidos en el

estudio, se seleccionaron a partir de informaciones previas que los señalaban como las potenciales

fuentes de alimentación dentro de las viviendas colonizadas por B. ferroae (Sandoval et al. 20 IO).

2. Tmportancia de la morfometría geométrica en el análisis de la variación morfológica

La rnorfometría geométrica es una herrarnienta disefíada para el estudio de la variación fenotípica en

diversos contextos biológicos. Esta técnica perrnite cuantificar el tarnafío y la conformación de casi

cualquier estructura biológica (Dujardin 2008). En Triatominae la morfometría geométrica ha

demostrado ser una herramienta versátil, pues se puede aplicar en múltiples escenarios y con diversos

propósitos. Por ejemplo, se puede aplicar al análisis del origen de poblaciones reinfestantes (Dujardin

et al. 1997, Feliciangeli et al. 2007, Gurgel-Goncalves et al. 2008, Hernández et al. 2013) y en la

descripción de los cambios morfológicos durante la transición de las poblaciones de hábitats naturales a

artificiales (Rodríguez et al. 2007). Otros usos son la evaluación del estatus taxonómico de algunas

especies (Vilkgas et al. 2002, Gmniel et al. 2003, Santos et al. 2007, Márquez et al. 2011); el análisis

de la variación morfológica a través de las regiones biogeográücas (Bustarnante et al. 2004); la

descripción de los patrones de crecimiento bajo condiciones simuladas (Caro-Riaño et al. 2009) y el

análisis de la variabilidad fenotípica y la estructura poblacional en zonas endém icas, así como la

influencia espacial de micro y macroambientes en los Triatominae (Schachter-Broide et al. 2009,

Hernández et al. 20 11).
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2.1 Consideraciones generales de la morfometría geométrica

La morfometría es frecuentemente presentada como morfometría tradicional, o bien como morfometría

geométrica o moderna. La primera se basa en la medición de distancias lineales entre puntos

anatómicos, sin tornar en cuenta la relación con la fonna biológica. La segunda también se basa en la

rnedición de distancias, pero del conjunto de coordenadas o Puntos Anatórnicos de Referencia (PAR),

que describen una configuración, en este último caso, se preserva la información geométrica de la

estructura, lo cual reduce los efectos del crecimiento, que por cierto generalmente son debidos a causas

ambientales (Dujardin 2008, Schachter-Broide et al. 2009).

2.1.11.<:1 '[amaño

En morfometría geométrica (MC) para calcular el tamaño de cada configuración, se utiliza el estimador

conocido como tamaño centroide, el cual se calcula como la raíz cuadrada de la suma de las distancias

elevadas al cuadrado entre el centro de gravedad de cada configuración (centroide) y los PAR que la

definen. De esta manera se pueden detectar cambios en cualquier dirección y es una estimación global

del tamaño de la estructura anatómica bajo estudio (Klingenberg 2002, Villegas et al. 2002), que se

puede extrapolar al tamai'ío general del cuerpo del insecto (Dujardin 2008).

2.1.2 La Conformación

La conformación en MG es definida como toda aquella información geométrica que permanece una vez

son filtrados de un objeto o de una configuración, los efectos de local ización, escala y rotación

(Zelditch et al. 2004). Estos factores son removidos por el Análisis General izado de Procrustes (AGP),

el cual escala todas las configuraciones a una unidad (dividiendo cada configuración entre su tamaño

centroide) y posteriormente las superpone por sus centroides (centros de gravedad) y las rota en una

orientación óptima a una configuración consenso, de modo que se alcance la surna rnínima de las

distancias al cuadrado entre cada PAR de un individuo y la configuración consenso (Klingenberg et al.

2002). La configuración consenso resulta de promediar los PAR de las prirneras confíguraciones

superpuestas, luego se va actualizando, por el ,uuste del tamai'ío, la traslación y la rotación iterativa de

cada una de las estructuras, hasta alcanzar la superposición óptima (.Jaramillo & Dujat"din 2002).

Este proceso se da en un espacio multidirnensional curvo llamado espacio de Kendall. La rnétrica de

este espacio no permite usar las variables de conformación para hacer los análisis estadísticos
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multivariados, para ello es necesario proyectar la información del espacio de Kendall a un espacio

tangente (Jararnillo & Dujardin 2002, Zelditch et al. 2004).

Hay diversos métodos para realizar este procedimiento, por eso podremos encontrar diferentes

descriptores de la conformación, entre los más comunes tenemos las deformaciones parciales junto con

los componentes uniformes y las coordenadas de Procrustes (Toro et al. 2010). Con cualquiera de estos

descriptores, los resultados finales deben ser iguales si se utiliza el AGP como método de

superposición y se ajustan correctarnente los grados de libertad (Zelditch et al. 2004). Ambos

descriptores refieren la misma variación y uno puede ser transformado hacia el otro por una rotación en

el sistema de coordenadas (Klingerberg & Monteiro 2005).

Una vez se generan los descriptores de la variación de la conformación para cada uno de los individuos,

es necesario ejecutar un análisis de componentes principales previo a cualquier otro análisis, debido a

que las variables obtenidas mediante las técnicas de la morfometría geométrica están altamente

correlacionadas (Baltanás & Danielopol 20J J). El cálculo de los cornponentes principales permite

obtener un nuevo conjunto de variables, no correlacionadas, que son la combinación linear de las

variables originales. Estas nuevas variables podrán ser analizadas con métodos estadísticos

rnultivariados, que permitirán verificar las hipótesis estadísticas, en relación con las diferencias de

conformación entre los grupos (Klingenberg 2002).

En el software Morphoj, utilizado en este estudio, los descriptores de la conforrnación son las

Coordenadas de Procrusles que se obtienen cuando las coordenadas del espacio de Kendall, se

proyectan ortogonalmente al espacio tangencial euclidiano de la configuración consenso (Klingenber

2011).

La descripción gráfica de la variación dela conforrnación se basa en el concepto de D' Arcy Thompson,

en la cual una configuración geométrica, generalmente la consenso u otra que se rnantiene fija, se

deforma a lo largo de una rejilla, al hacer coincidir cada uno de sus puntos anatómicos con los de la

conf~guración blanco (Bookstein 1991, Jaram illo & Dujardin 2.002). La deformación ocurrirá en mayor

medida si las formas comparadas son muy distintas (Toro et al. 2.010). Actualmente, se pueden utilizar

múltiples tipos de gráficos para visualizar la variación en la conforrnación, entre los cuales se destaca la

transformación de rejillas, los desplazamientos de los vectores (en inglés lollipop) y los gráficos que
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utilizan filamentos que conectan los PAR (wwTJed outline o wirefí'ame) (Zelditch et al. 2004, Toro et al.

2010, Klingerberg 2011).

2.1.3 La Alometría

Las técnicas morfométricas miden el tamaüo y la forma, de manera tal que la relación entre estas dos

variables se conoce corno alometría (Dujardin 2008). En los análisis morfornétricos, la alometría

informa sobre los cambios de conformación que derivan del cambio del tamaño; entonces, en algunos

casos la conformación puede ser dependiente del tamaño (Jaramillo & Dujardin 2002).

El análisis generalizado de Procrustes (ACP) remueve el efecto de la variación de tamaño, al dividir las

coordenadas originales por el tarnaüo centroide, pero no remueve ninguna variación de la conformación

que pueda estar relacionada al tarnal1o. EJ tarnatlO centroide es entonces una variable isométrica. Sí en

la muestra hay alometría esta no es removida por el ACP (Klingenberg et al. 2002, Jaramillo &

Dujardin 2002).

3. Objetivo general

Analizar la variación morfológica alar (tamaño y conformación) en la especie 13. férroae y su posible

relación con el hospedador a través de la técnica de morfometrÍa geométrica.

4. Objetivos específicos

4.1 Analizar el tamaüo alar en la especie B. ferroae entre los insectos parentales y su progenie

criada con dos hospedadores (cucaracha y roedor).

4.2 Analizar el tamaño alar entre generaciones contemporáneas de la especie 13. jérroae, criadas en

laboratorio con dos hospedadores (cucaracha y roedor).

4.3 Analizar el tamaüo ajar entre generaciones sucesivas de la especie B. jároae criadas con dos

hospedadores (cucaracha y roedor).
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4.4 Analizar el dimorfismo sexual en B. jerroae entre los insectos parentales y su progenie criada

con dos hospedadores (cucaracha y roedor).

4.5 Comparar la conformación alar de los parentales y las generaciones de laboratorio criadas con

dos hospedadores (cucaracha y roedor).

5. Materiales y Métodos

5. J Origen de la población

La muestra de B. ferroae usada en este estudio se capturó dentro de tres viviendas de dos localidades

contiguas, Santa Catalina (N 07124, E 07219) Y San Alberto (N 0720 1, E 07232), ubicadas en el

municipio de Toledo en el departamento de Norte de Santander, Colombia. Es una región caracterizada

como un bosque húmedo premontano, con un rango altitudinal entre los 1190 - 1400 m.s.n.m y un

promedio anual de temperatura de 25°C y humedad relativa 85% (Sandoval el al. 2010).

5.2 Procedimientos experimentales

5.2.1 Mantenimiento de los parentales

Un total de 35 individuos capturados en campo lograron llegar vivos al laboratorio (14 machos y 21

hernbras) procedentes de las tres viviendas. Estos insectos se organizaron por vivienda, manteniendo

entre dos y tres hembras y dos machos en un recipiente para la cría. En total se siguieron ocho

subgrupos, cuatro pertenecían al grupo alimentado por hematofagia (roedor) y cuatro al grupo

alimentado por hemolinfagia (Blaberus). Al grupo alimentado por hematofagia se le ofreció

semanalmente un roedor (Mus l11usculus), previamente anestesiado por vía intraperitoneal con Ketalar@

(75mg/kg). El grupo alimentado por hemolinfagia se mantuvo de rnanera constante con un espécimen

adulto de Blaberus sp. Las cucarachas se reemplazaron mensualmente y se mantuvieron con alimento

concentrado para conejo, maíz yagua suministrada a través de un algodón humedecido.

Los recipientes para la cría de los insectos consistieron en envases de plástico de 10 x 7 cm con papel

absorbente en su interior y sellados con Su respectiva tapa previamente perforada para evitar la

condensación y el desarrollo de hongos.
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Las condiciones experimentales de cría se desarrollaron en una cabina climatizada con temperatura de

2S :J~ 2 oC y la humedad relativa de 70 + 10% HR. El fotoperíodo establecido fue de 12/12 horas

luz/oscuridad (Figura 11).

5.2.2 Mantenimiento de los grupos experimentales

A partir de las posturas obtenidas de los parentales procedentes de campo, se iban conformando nuevos

recipientes de cría que contenían la F: 1 de cada uno de los grupos (hematolagia y helnolinlagia) con

una densidad de diez individuos por recipiente. Todos los insectos fueron criados hasta que mudaron a

su estado adulto. A partir de las F: 1 se conformaron parejas al azar cada una en un recipiente, quince

parejas se alimentaron con roedor y las otras quince con cucaracha, sus posturas dieron origen a la F: 2.

De igual manera se conformaron los grupos de la F: :3 con las posturas de las parejas de la F2.

Conforme avanzaba el ritmo de las posturas de cada pareja, se iban formando nuevos recipientes de

cría que conservaban su pertenencia al grupo de hospedador y una densidad de 10 individuos durante

todo el experimento.

El esquerna de alimentación usado para las tres generaciones de laboratorio alirnentadas con roedor fue

el mismo que se utilizó para los insectos parentales. Para las tres generaciones de laboratorio

alimentadas por hemolinfagia (cucaracha), una ninfa de Blaberus sp. entre IV Y V estadio se mantuvo

con las ninfas menores de B. ferroae ce lT y TIT), Y para las ninfas mayores (IV y V) una cucaracha

adulta. Todas las generaciones de laboratorio se desarrollaron bajo las mismas condiciones arnbientales

en las cuales permanecieron los insectos parentales. Los proeedirnientos para el manejo de animales se

ejecutaron en conformidad con la ley colombiana (Estatuto Nacional de protección animal ley 84 1989

Yla resolución 8430 de 1993 del Ministerio de Salud).
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Mantenimiento en
cámara climatizada

Alimentación
cucaracha

Alimentación
Roedor

Figura 11. Condiciones de cría de B. férroae en laboratorio.

5.2.3 Montajc dc alas para cl análisis dc la variación fenotípica alar

Ambas alas anteriores de cada individuo adulto se removieron y se montaron en un portaobjeto en

posición dorsal bajo un rnicroscopio-estereoscópico marca LETCA. Las alas se fijaron con agua (10 flJ)

Y una vez secas, se colocó una pequefia laminilla adherida con silicona líquida. Cada individuo se

codificó y se registró en la lámina. Otros datos adicionales se almacenaron en una hoja de cálculo

(fecha de montaje, número de alas, sexo y código del recipiente de cría) (Figura 12).
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Figu,-a 12. Montaje en lámina de las alas de B.ferroae

5.2.4 Captura y digitalización de imágenes

Para la toma de las fotografías y la detección de los posibles efectos de distorsión óptica se siguió la

rnetodología propuesta por Caro-Riaño et al. (2009). En el laboratorio de Ecología Sensorial de

Insectos del IVIC, en Mérida, Venezuela. Se fotografiaron 590 alas izquierdas, tres veces, en diferentes

días. Para esto, se utilizó una cámara marca Leica EC3 adaptada a un microscopio-estereoscópico, de la

misma marca modelo M20S. Se seleccionaron seis puntos anatómicos de re/erencia (PAR.) para el

análisis de la estructura y todos correspondieron al tipo ¡? (Figura 13). Las imágenes se exportaron al

programa tpsDig versión 2.0 para obtener las coordenadas que permitieron reproducir el contorno de la

estructura. También se utilizó el programa tpsUtil versión 1.47 para la organización de los archivos de

las coordenadas y la conversión de los formatos.

2 Fs un punto rnatermítico para el cual hay evidencias rnuy fuertes que tiene hornolo¡¡ia de caso a caso; tal corno un patrón local de

yuxtaposición de tipos diferentes de tejidos o un pequeño parche de al~Juna histolo¡¡ía inusual.
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Figura 13. Puntos anatómicos de referencia (PAIZ) tipo 1, digitalizados en el ala izquierda para el

anál isis de tamaílo y conformación en B. i:rroae.

5.2.5 Análisis estadístico

5.2.5.11'.:stimación del error

Con el objetivo de reducir el error en la digitalización de los PAR, este trabajo se realizó por una

misma persona (Caro-Riaño et al. 2009). También se calculó un estimado del error, para la variable,

tamafío centroide. Para esto, se realiz.ó un anál isis de regresión entre los tamaños centroides de las tres

sesiones fotográficas realizadas en días diferentes. Este análisis incluyó a los especílnenes de campo y

de la primera generación de laboratorio criada con ambos hospedadores (roedor y cucaracha). El

análisis se hizo por separado para hernbras y rnachos en cada una de las sesiones con el software

Statistica versión 8.5.

5.2.5.2 Análisis del tamaño

Para comparar el tamaño del ala entre los grupos se usó el estimador isométrico, denom inado tamaño

centroide y derivado de los datos de las coordenadas. El software Morphoj generó los datos de tamaño

centroide para cada una de las configuraciones. Se exploró la existencia de dimorfismo sexual en

cuanto al tamaño del ala dentro de cada grupo con la prueba estadística U de Mann-Whitney. También

se exploraron los cambios rnétricos en tamaño para cada sexo por separado a través del la prueba no
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paramétrica de Kruskall-Wallis. Ambas pruebas se ejecutaron con el software Statistica 8.0 y se efectuó

la corrección de Bonferroni.

5.2.5.3 Análisis de la conformación

Se utilizó el software Morphoj 1,0Se para obtener los descriptores de conformación a través de

algoritmo de superposición conocido corno el Análisis Generalizado de Procrustes (AGP) y para el

análisis estadístico. La conformación se analizó entre los parentales procedentes de campo y las tres

generaciones de laboratorio criadas con los dos hospedadores (cucarachas o roedor), a través de un

análisis canónico de la varianza (ACV). Se calcularon las distancias de Mahalanobis y se ejecutaron

10.000 permutaciones en cada análisis para probar la hipótesis nula de que las distancias entre los

grupos eran producto del azar. Para la significancia estadística se tuvo en cuenta la corrección de

Bonferron i.

Adicionalmente, se ejecutó un análisis discriminante (por pares de grupos) para obtener los porcentajes

asignación correcta de los especímenes a su grupo. Las pruebas de reclasificación y verificación

cruzada se ejecutaron con 10.000 permutaciones.

5.2.5.4 Análisis de la Alome/ría

Para el análisis del efecto alométrico en las configuraciones bajo estudio, se realizó una regresión entre

los descriptores de la conformación corno variables dependientes (coordenadas de Procrustes) y la

variable independiente (el tamafío centroide). Para esto, se utilizó el software Morphoj y se ejecutaron

10.000 permutaciones para calcular la significancia estadística. También se ejecutó un MANCOV A,

con el objetivo de probar si los grupos tenían un eje alOInétrico común y así ejecutar un análisis libre de

alometría. En este análisis se analizaron las coordenadas de Procrustes, pero las generaciones

ingresaron corno grupos y el tamaño centroide como un covariado. Una vez se prucba la homogeneidad

de las pendientes se puede corregir el efecto del tamaño sobre la conformación (Visconsi & Cardini

20 I 1). Un MANCOV A paramétrico fue ejecutado en el software Statistica y uno no paramétrico con el

software COY que utiliza corno descriptores de conformación las deformaciones parciales y los

componentes uniformes, este último se ejecutó con 2.000 permutaciones.
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5.2.5.5 Visualización de los cambios en la conformación alar

Se utilizaron los gráficos conocidos como filamentos blandos en inglés soft 'vvireframe, que describen

un conjunto de líneas o filarnentos que conectan los PAR de una configuración promedio. La estructura

en fiJamentos dibuja la forma de Ja muestra que es la referencia (consenso) u otro tipo. Un segundo

filamento es dibujado y es el resultado de la deformación que produce la configucación blanco. Los

cambios uniformes corresponderán a una línea recta que conecta los PAFZ, y los no uniformes a

segmentos curvos que reflejan la deformación del espacio entre PAR (Zelditch et al. 20 J2). Este tipo de

gráfico facilita la interpretación de los carnbios en conformación, y se explica de manera sirniJar a los

gráficos generados por la técnica de deforrnación de placas delgadas (Zelditch et al. 2012). Para una

mejor visualización de los cambios de conformación se aumentó el factor de escala en cinco veces, tal

como es sugerido por Visconsi & Cardini (2011).

Los programas tpsdig2, tpsutil, se encuentran disponibles en http://life.bio.sunysb.edu/morph/soft­

dataacq.html. El software Morphoj en http://www.f1vwings.onU1k/iTlorphojpage.html. el prograrna

PAST en wW\V.nhm" uio.no/norlcx/past/down load.htm l. y COY en

http://www.mpl.ird.fr/morphometrics.

6. Resultados

6.1 Estimación del error para la variable tamaFlO centroide entre d((erentes sesiones fotográficas

El error promedio estimado entre las tres sesiones fotográficas para el tamaño centroide en los machos

fue de 8% (n 94 especírnenes). Entre la sesión I y 2 R 0,992, R J 0,985 F ] ,97 p <0,00001, ES

7,95%. Entre la ] y 3, R 0,982, RJ 0,9787 F 1,97 p <0,0000], ES 9,47%, Yentre la 2 y la 3 R

0,9924, R2
cece 0,985 I F = 1,97 P <0,0000] ES = 7,67%.

En las hembras, el error promedio estimado también fue de 8% (n e-= 99 especímenes). Entre las sesión

l y 2, R c-= 0,9928, R2
'" 0,9857 F = 1,92 p <0,0000] ES = 8,52%. Entre la l y 3,R = 0,9936, R2

=

0,9873 F 1,92,p < 0,00001, y entre la 2 y la 3, R 0,9940, R J 0,9881F 1,92,p < 0,00001 ES

7,72%. En general, los resultados de los análisis morlométricos realizados en las tres sesiones

fotográj~cas se correspondieron bien. Para efectos prilcticos, se muestran los resultados de la segunda

sesión fotográfica.
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6.2 Análisis del tamaí10 centroide

Un total de 590 insectos adultos fueron incluidos en el estudio. El nLJmero de muestras (n) promedios y

desviaciones estándar del tamaño centroide para cada uno de los grupos en estudio y discriminados por

sexo se detallan en la Tabla 6.

En general, los individuos parentales (hembras y rnachos) exhibieron en prornedio alas de mayor

tamaño cuando se compara con su progenie (Tabla 6). Sin ernbargo, al analizar el tamaño centroide en

las hembras se observaron diferencias estadísticamente significativas, entre las alas de las parentales y

sus respectivas generaciones alimentadas por hemolinfagia (Tabla 7, Figura 14). Las hembras

alimentadas por hemolinfagia siempre exhibieron los tamaños más pequeños (Tabla 7). En los machos

la tendencia en los cambios métricos fue sirnilar, los insectos aljrnentados por hemolinülgia en

laboratorio presentaron los tamaños más pequeños con diferencias estad isticamente significativas

respecto a los parentales (Tabla 7, Figura 15). En contraste, los machos y las hembras alimentados por

hematofagía, no presentaron diferencias signit~cativas en relación con el tamaño de los parentales

(Tabla 7).

Al comparar el tarnaño entre generaciones conternporáneas criadas en laboratorio y alimentadas con los

dos hospedadores (cucarachas vs. roedor), en las hernbras se observaron diferencias estadísticamente

significativas en todas las generaciones y en los machos, estas diferencias se observaron a partir de la

segunda generación (Tabla 8). Los insectos alimentados por hemolinfagia siempre fueron más

pequeños.

Al analizar el tamaño del ala entre las generaciones de laboratorio no contemporáneas y alimentadas

sobre un mismo hospedador, no se encontraron diferencias estadísticamente significativas en las

hernbras y tampoco en los rnachos (Tabla 9).

No se observó dimorJísrno sexual en cuanto al tarnaflo del ala en los insectos parentales (p 0,63) ni en

la primera generación alimentada por hemolinfagia (p = 0,75). El dimorfismo sexual fue evidente en las

demás generaciones obtenidas en laboratorio (Figura 16).

66

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



Tabla 6. Tamaño de muestra (n), media (x) y desviación estándar (DE) del tamaño centroide en cada grupo de estudio y discriminado

por sexo.

Tamaño Centroíde

Grupo Origen Sexo Alimentación Hospedador Generación Media Minimo Maximo
Desviación

n
Está nda r

HP Campo hembra P 18 1455,84 1361,90 1607,30 67,04

HF1HL Laboratorio hembra Hemolinfagia Cucaracha F1 45 1341,65 1219,31 1461,48 56,20

HF2HL Laboratorio hembra Hemolinfagia Cucaracha F2 67 1356,23 1132,53 1481,38 62,30

HF3HL Laboratorio hembía Hemolinfagia Cucaracha F3 69 1330,58 1230,69 1474,11 45,43

HF1HM Laboratorio hembra Hematofagia Roedor F1 29 1394,37 1297,15 1496,69 52,31

HF2HM Laboratorio hembra Hematofagia Roedor F2 57 1417,21 1228,20 1510,00 57,24

HF3HM Laboratorio hembra Hematofagia Roedor F3 20 1404,68 1238,31 '1493,80 58,00

Campo macho p 14 1439,57 1360,48 1512,14 42,59

MF1HL Laboratorio macho Hemolinfagia Cucaracha F1 38 1337,52 1154,50 1467,12 62,59

MF2HL Laboratorio macho Hemolinfagia Cucaracha F2 1'1 1314,32 1191,50 1433,39 53,94

MF3HL Laboratorio macho Hemolinfagia Cucaracha F3 65 1299,48 1119,23 1403,64 55,65

HM Laboratorio macho Hematofagia Roedor F1 44 1361,18 1223,34 1476,33 49,83

MF2HM Laboratorio macho Hematofagia Roedor F2 36 1378,53 1250,72 1461,85 46,44

MF3HM Laboratorio macho Hematofagia Roedor F3 17 1367,64 1249,47 1469,83 60,27

P (parental), H (Hembra) M (Macho), Fl (Primera generación), F2 (Segunda generación), F3 (Tercera generación), HL Hemolinfagia), HM

(Hematofagia).
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Tabla 7. Comparación del tamaño centroide entre los parentales y la progenie de B. ferroae

alimentada por hemolinfagia (cucaracha) y hematofagia (roedor) en laboratorio. Usando la

prueba de Kruskal-Wallis con corrección de Bonferroni (p=O,OOS)

Comparación

P - HLF1

P - HLF2

P - HLF3

P - HMF1

P - HMF2

P - HMF3

Hembras

7,SE-07*

1,30E-OS*

3,40E-10*

0,3149

1,0000

1,0000

Machos

1,81 E-04*

8,17E-09*

9,7E-11*

0,0201

0,3868

0,1153

P (parentales), HLFl (FL Hemolint~lgia), HMFl (FI, Hematofagia), HLF2 (F2, Hemolinfagia),

HMF2 (C(F2, HematoÜlgia), HLF3 (F3, Hemolinfagia), HMF3 (F3Hematofagia) (*) Indica

diferencias estadísticamente significativas después de la corrección de Bonferroni.
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Tabla 8. Comparación del tamaño centroide entre generaciones contemporáneas de B. ferroae

criada en laboratorio y alimentada por hemolinfagia (cucaracha) o hematofagia (roedor).

Usando la prueba de Kruskal-Wallis con corrección de Bonferroni (p = 0,0166).

Comparación

HLF1-HMF1

HLF2- HMF2

HLF3-HMF3

Hembras

0,01481*

4,7E-OG*

0,00002*

Machos

1,000000

2,22E-OG*

0,00301*

I-ILFI (FI, I-Iernolinfagia), HMFI (FI, HernatoCagia), I-ILF2 (F2, I-lemolinfagia), [-(MF (S~F2,

l-Iernatofagia), HLF3 (F3, Flernolinfagia), T--IMF3 (F3Hernatofagia) C') Indica diferencias

estadísticamente significativas después de la corrección de Bonferroni.
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Tabla 9. Comparación del tamaño cen1roide en1re las generaciones contemporáneas

alimentadas exclusivamente con un hospedador en laboratorio cucaracha o hematofagia.

Usando la prueba de Kruskal-Wallis con corrección de Bonferroni (p = 0,008).

Comparación

HLF1-HLF2

HLF1 -HLF3

HLF2-HLF3

HMF1-HMF2

HMF1-HMF3

HMF2-HMF3

Hembras

1,000000

1,000000

0,154945

1,000000

1,000000

1,000000

Machos

0,607057

0,032183

1,000000

0,000435

1,000000

1,000000

HLFI (FI, HemoLinfagia), HMFl (FI, Hematolagia), HLF2 (F2, Hernolinfagia), FlMF2 (c;2F2,

Hematofagia), HLF3 (F3, Hemolinfagia), HMF3 (F3Hematofagia) (*) Indica diferencias

estadísticamente significativas después de la corrección de l3onferroni.
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Figura 14. Media, error estándar y desviación estándar del tamaño centroide en las hembras. HP

(9parentales), HF 1HL (9 F1, Hemolinfagia), HMFl (9 F1, Hematofagia), HHLF2 (9 F2.

Hernolinülgia), HHMF2 (9F2. 1-:lematofagia),HHLF3 (9F3, Hemolintagia), HHMF3 (9,

Hernatofagia) (*) Indica diferencias estadísticamente significativas en tamal10 respecto a las

hembras parentales si p < 0,008.
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Figura 15. Media, error estándar y desviación estándac del tamaño centroide en los machos. MP

(oparentales), MFlHL (OFl, Hernolinfagia), MHMFI (OFI, Hernatofagia), MHLF2 (oF2,

Hemolinfagia), MHMF2 (OF2, Hematofagia), MHLF3 (O F3, Flernatofagia), MHMF3 COF3,

Hematofagia). (*) Indica diferencias estadísticamente significativas en tarnaño respecto a los

machos parentales si p < 0,008.
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Figlll'a 16. Dimorfismo sexual. Media, error estándar y desviación estándar del tamaño centroide en

hembras y machos. HP (~parental), MP (oparental), HHLF1 (~F1, I-lemolinfagia), MHLFl (oF1,

Bell1olinfagia), HJ-IMF1 (~Fl ,I-JematoJ:agia), MHMF I (oF1, 1-[ernatoü1gia), HI-lLF2 (~F2,

Hell1olinfagia), MHLF2 (oF2, Hemolinfagia), I-lBMF2 (~F2,Hematofagia), MHMF2 (oF2,

Hell1atofagia), HHLF3 (~F3, Hemolinfagia), HHMF3 (~, Hematofagia) MHLF3 (o F3,

Hernatofagia), MHMF3 (oF3, Hernatofagia). (*) indica diferencias estadísticamente significativas

entre hembras y machos de una rnisrna generación. (HP-MPp 0,63), (HHLFI-MI-ILFI p 0)5),

(BJ-IMF I-MHMF 1 p 0,007?), (HI-lLF2-MBLF2 p 0,00002), (HHMF2-MI-lMF2 p 0,0003),

(BI-ILF3-MHLF3 p 0,000828), (HHMF3-MHMF3 p == 0,035).
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6.3 Análisis de la Conformación alar

El análisis canónico de la conformación del ala, entre los grupos parentales y las generaciones

alimentadas por hemolinlagia y hematofagia, se realizó por sexos separados, teniendo en cuenta la

existencia de dimorfismo sexual en el tarnaí'io del ala.

6.3.1 Análisis de la conformación alar en las hembras de B. ferroae

En las hembras, la prirnera función canónica explicó el 88 % de la variación total y la segunda

función el 8% (Figura 17). En la tabla 10 se puede observar que las distancias de Mahalanobis,

siempre fueron menores entre las hembras parentales y las tres generaciones de laboratorio

alimentadas por hemolinülgia. Por el contrario, estas distancias fueron mayores entre las hembras

parentales y las generaciones criadas por hematolagia.

Las distancias de Mahalanobis entre la primera generación de hembras criadas por hemolinfagia y

las hernbras parentales no rnostraron diferencias estadisticarnente significativas en cuanto al fenotipo

de confórrnación alar. Sin embargo, diferencias significativas se detectaron entre el grupo parental y

la segunda y tercera generación de hemolinfagia (Tabla 10).

Las hembras de las tres generaciones de hemolinülgia (F 1, F2 Y F3) se clasificaron correctamente en

66, 81 Y 80% respectivamente, cuando comparadas con las hembras parentales. La verificación

cruzada rnostró que 60, 76 Y 78 % de las hembras se clasiJicaron correctamente a su grupo (Tabla

10).

Todas las distancias entre las generaciones de hembras de laboratorio alirnentadas por hernatofagia y

las hembras parentales fueron estadísticamente significativas (Tabla 10). En las pruebas de

reclasificación, las tres generaciones de hembras al imentadas por hematofagia (F 1, F2 Y F3) se

clasificaron correctamente en 96, 91 Y 95% respectivamente cuando comparadas con las hembras

parentales. La veriJicación cruzada mostró que 86, 82 Y 70 <Yo de las hembras se clasificaron

correctarnente a su grupo (Tabla 10).
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Respecto a las distancias de Mahalanobis de las hembras de laboratorio criadas con los dos

hospedadores se observaron diferencias estadísticamente significativas, en la conformación del ala

entre las tres generaciones contemporáneas o no, alimentadas por hernolinfagia y las tres

generaciones de hematofagia (Tabla 11).

No se encontraron diterencias estadísticamente significativas entre generaciones de hembras

alimentadas exclusivamente por hemolinj~lgia o hematofagia (Tabla 7).
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Figura 17. Espacio de la función canónica mostrando la distribución de los fenotipos de

conformación alar de las hembras en las tres generaciones de laboratorio y los parentales. Las

elipses representan el intervalo de confianza del promedio de la conforrnación de cada grupo con

una probabilidad del 95%. P (parentales), FIHL (Fl, Hemolinfagia), l-lMFl (Fl, Hematofagia),

HLF2 (F2, Hemolinfagia), HMF2 (F2, Hematofagia), HLF3 ( F3, Hematofagia), HMF3 (F3,

Hematofagia).
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Tabla 10. Distancias de Mahalanobis entre los fenotipos de conformación alar de las hembras

criadas en laboratorio (hemolinfagia o hematofagia) y las hembras parentales obtenidas

mediante ACV. Las distancias son significativas si P < 0,0083 después de la corrección de

Bonferroni. Parentales (P), Uemolinfagia (UL) y Hematofagia (UM), Fl (primera generación),

F2 (Segunda generación) F3 (Tercera generación), (*) Indica distancias estadísticamente

signilicativas.

~-_.~-----
----~_._-_.._-----~--------------~-

Distancias de
Grupos

Mahalanobis
Valor p % Reclasificación % Verificación cruzada

P - HLFl 1,0127 0,175 77-66 50-60

P - HLF2 1,3408 0,003* 72-81 55-76

P - HLF3 1,5354 <0001* 72-80 66-78

P - IIMFl 2,338 <0001* 89-96 78-86

P - HMF2 2,4613 <0001* 78-91 72-82

P - HMF3 2,2396 <0001* 83-95 66-70

77

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



Tabla 11. Distancias de Mahalanobis entre los fenotipos de conformación alar de hembras

criadas en laboratorio (hemolinfagia vs. hcmatofagia). Las distancias son significativas si P <

0,0083 después de la corrección de Bonferroni. llemolinfagia (UL) y Uematofagia (UM), 1"1

(primera generación), F2 (Segunda generación) F3 (Tercera generación), (*) Indica distancias

estadística mente significativas.

--_.~--,---~----_'_._'_"- ._-~-'~-

Distancias de
% Reclasificación % Verificación cruzadaGrupos

Mahalanobis
Valor p

HLF1-HMF1 2,8991 <0001* 93-100 82-97

HLF1-HMF2 2,9373 <0001* 91-91 R7-R9

HLF1-HMF3 2,662 <0001* 89-95 84--90

HLF2 HMF1 2,9739 <0001* 96 89 9186

HLF2- HMF2 2,8772 <0001* 90-88 89-86

HLF2-HMF3 2,5492 <0001* 89-90 85-80

HLF3-HMF1 3,1613 <0001* 94-97 92-86

HLF3-HMF2 3,0115 <0001* 94-93 94-84

HLF3-HMF3 2,7788 <0001* 97-100 %-90
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Tabla 12. Distancias de Mahalanobis entre los fenotipos de conformación alar de las hembras

criadas en laboratorio con un mismo hospedador. Las distancias son significativas si P < 0,008

después de la corrección de Bonferroni. Ucmolinfagia (UL) y Uematofagia (UM), Ft (primera

generación), F2 (Segunda generación) F3 (Tercera generación), (*) Indica distancias

estadística mente sign ificativas.

Distancias de
% ReclasificaciónGrupos

Mahalanobis
Valorp % Verificación cruzada

HLFI-HLF2 0,6264 0,276') 62-64 51-58

HLFI-HLF3 0,8455 0,0095 60-64 53-58

HLF2-HLF3 0,7086 0,015 69-67 66-65

HMF1-HMF2 1,0607 0,0099 72-72 58-64

HMFI-HMF3 1,2678 0,0416 69-80 62-60

HMF2-HMF3 0,6175 0,6581 71-60 57-35
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6.3.1 Análisis de la conformación alar en los machos de B.ferroae

En los machos, el primer factor canónico explicó el 8YYo de la variación total y el segundo el 7,3?/o

(Figura 18). Las distancias de Mahalanobis siempre fueron menores entre los parentales y las tres

genel·aciones de laboratorio alimentadas por hemolinfagia. Por el contrario, estas distancias fueron

mayores entre los machos parentales y las generaciones criadas por hematoülgia (Tabla 13).

Las tres generaciones de machos alimentados por hemolinfagia en relación con la conformación, no

mostraron diferencias estadísticamente significativas respecto a los parentales. Los rnachos de las

tres generaciones de hemolinfagia (F 1, F2 Y F3) se clasificaron correctamente en 63, 73 Y 74%

respectivamente, cuando comparados con los machos parentales. La verificación cruzada mostró que

58, 70 Y68 % de los machos se clasiticaron correctamente a su grupo (Tabla 13).

Todas las distancias entre las generaciones de machos de laboratorio alimentados por hematofagia y

los machos parentales fueron estadísticamente significativas (Tabla 13). En las pruebas de

reclasjj~cación, las tres generaciones de rnachos al ¡mentados por hematofagia (F 1, F2 Y F3) se

clasificaron correctamente en 93, 92 Y 100°¡() respectivarnente cuando cornparados con los machos

parentales. La verificación cruzada mostró que 90, 81 Y 88 % de los machos se clasificaron

correctamente a su grupo (Tabla 13).

Todas las distancias de Mahalanobis entre los machos de las generaciones contemporáneas o no,

criadas en laboratorio con los dos hospedadores (hemolinfagia vs. hematoúlgia) fueron

estadísticarnente significativas (Tabla ]4).

Cuando se compara la conformación entre los machos alirnentados exclusivarnente por hemolinfagia

o hernatofagia, no se encontraron diferencias estadísticamente significativas en las tres generaciones

de cada uno de los hospedadores (Tabla 1S).
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Figura 18. Espacio de la función canónica mostrando la local ización de los fenotipos de

confonnación alar en los machos de las tres generaciones de laboratorio y los parentales. Las el ipses

representan el intervalo de confidencia del prornedio de la conformación de cada grupo con una

probabilidad del 95%. P (parentales), F1HL (FI, Hernolintagia), HMFI (FI, Hernatofagia), HLF2

(F2. Hemolinfagia), HMF2 (F2, Hematofagia), HLF3 (F3, Hematofagia), HMF3 (F3, Hematofagia).
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Tabla 13. Distancias de Mahalanobis entre los fenotipos de conformación alar de los machos

criados en laboratorio (hemolinfagia y hematofagia) y los machos parentales. Las distancias

son significativas si P < 0,00741 después de la corrección de Bonferroni. Parentales (P),

Ilemolinfagia (lIt) y Hematofagia (HM), F1 (primera generación), F2 (Segunda generación)

F3 ('fercera generación), (*) Indica distancias estadísticamente significativas.

_._,._----~--------------_.._-

%
Distancias de

Valor p % Reclasificación VerificaciónGrupos
Mahalanobis

cruzada

P - HLF1 0,8561 0,4955 71-63 43-58

P - HLF2 1,2671 0,0103 71-73 50-70

P - HLF3 1,3038 0,0389 79-74 50-68

P - HMF1 2,7723 <.0001* 100-93 79-90

P - HMF2 2,8637 <.0001* 86-92 64-81

P - HMF3 2,658 <.0001* 79-100 64-88
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Tabla 14. Distancias de Mahalanobis entre los fenotipos de conformación alar de los machos

criados en laboratorio (hemolinfagia vs. hematofagia). Las distancias son significativas si P <

0,00741 después de la corrección de Bonferroni. Hemolinfagia (HL) y Hematofagia (HM), F1

(primera generación), F2 (Segunda generación) F3 (Tercera generación), (*) Indica distancias

estadística mente sign ificativas.

--------~_._._~._._--"._-~._--~~._~-,_.~----~--_._-

%

Grupos
Distancias de

Valor p % Reclasificación
Mahalanobis

Verificación

cruzada

HLFI-HMFl 2,4688 <.0001* 90-90 87-83

HLFI-HMF2 2,6063 <.0001* 92-92 84-83

HLFI-HMF3 2,2699 <.0001* 90-94 87-88

HLF2 -HMFl 2,4497 <.0001* 92-91 87-90

HLF2- HMF2 2,6409 <.oocn* 93-89 92-86

HLF2-HMF3 2,1027 <.0001* 89-88 85-77

HLF3-HMF1 2,6471 <.0001* 94-89 94-84

HLF3-HMF2 2,7983 <.0001* 92-89 91-89

HLF3-HMF3 2,3596 <.0001* 94-89 94-100
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Tabla 15. Distancias de Mahalanobis entre los fenotipos de conformación alar de los machos

criados en laboratorio con un mismo hospedador. Las distancias son significativas si

P<O,00741 después de la corrección de Bonferroni. Hemolinfagia (HL) y Hematofagia (11M),

F1 (primera generación), F2 (Segunda generación) F3 (Tercera generación), (*) Indica

distancias estadísticamente significativas.

_._-~-------~~--~----~~.~-_._..__..-._--_.~"----------

%
Distancias de

% Reclasificación VerificaciónGrupos Valor p
Mahalanobis

cruzada

HLF1-HLF2 0,8409 0,0122 58-70 56-62

I-ILFl-I-ILF3 0,7487 0,1196 58-63 47-54

HLF2-HLF3 0,5363 0,2792 61-64 55-52

HMF1-HMF2 0,7865 0,1514 75-64 59-50

HMF1-HMF3 1,1701 0,0289 80-71 80-53

HMF2-HMF3 1,3165 0,0095 73-77 61-71
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6.3.2 Análisis del efecto alométrico en la conformación alar

El análisis de regresión de las variables de conformación alar de las hembras sobre el tarnafío

isométrico, reveló una contribución del tamafío en 7,4(Yo a la variación del eje Y (Figura 19). Esta

contribución fue estadísticamente significativa (p < 0001). La prueba estadística de homogeneidad

de las pendientes, rechaza la hipótesis nula de un eje alométrico común para todos los grupos, en los

dos análisis paramétrico y no paramétrico (Wilks 0,758 F 1,571 P = 0,008; Wilks 0,758 F 1,66 P =

0,0032), lo cual implicó que no procediera la corrección del efecto del tamafío sobre la

conformación.

El análisis de regresión de las variables de conformación alar de los rnachos sobre el tarnafío

isométrico, reveló una contribución del tamaño en 2,9% a la variación del eje Y que fue

estadísticamente significativa (p = 0,0006) (Figura 20). La prueba estadística de homogeneidad de

las pendientes, no permitió aceptar la hipótesis nula de un eje alométrico común para todos los

grupos. Tanto para la prueba paramétrica (Wilks 0,762 F 1,657 P = 0,003) corno para la no

paramétrica (Wilks 0,74 FI,72 P 0,001), razón por la cual no procedió la corrección del efecto del

tamaño sobre la conformación alar de los machos.
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Figura 19. Efecto alométrico. Análisis de regresión entre las variables de conformación,

coordenadas de Procrustes (variable dependiente) y el tamaño centroide (variable independiente) de

todas las hembras incluidas en el estudio (n 305). Las elipses representan el intervalo de conÜanza

del prornedio de la conformación alar de cada grupo localizadas segLII1 el tamafío centroide y con

llna probabilidad del 95%).
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Tamafio centroide

Figura 20. Efecto alométrico. Análisis de regresión entre las variables de conformación,

coordenadas de Procrustes (variable dependiente) y el tamaño centroide (variable independiente) de

todos los machos incluidos en el estudio (n 285). Las elipses representan el intervalo de confianza

del promedio de la conformación alar de cada grupo localizadas según el tamaño centroide y con

una probabilidad del 95%.
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6_3.3 Visualización de los cambios de la conformación entre par-es de configuraciones

En las Figuras 21 y 22 se muestran los cambios en la conformación alar de hernbras y machos

respectivarnente. La configuración referencia (celeste) en este caso particular, describe a la

configuración de los parentales, y la azul oscura indica la deformación que sutl'e la configuración de

los parentales al sobreponer la configuración de los insectos criados en laboratorio. Los pares

comparados se corresponden a los mismos del análisis discriminante, y de los cuales se obtuvieron

los porcentajes de reclasificación y de veri ficación cruzada (Tablas 10 Y13).

Este análisis perrnite intuir fácilrnente, que existen rnenores diferencias entre las configuraciones de

los parentales y las generaciones alimentadas por hernolinfagia.

Las tendencias en los cambios de la conformación alar fueron similares en las hembras y los machos

de cada grupo criado en un determinado hospedador. Los cambios se ubicaron principalmente en los

PArZ 2 y 4 para las comparaciones entre los parentales y las generaciones criadas por hemol infagia

(Figuras 11 y 12). En el caso de los carnbios producidos a la configuración parental al sobreponer

las configuraciones de los insectos alimentados por hematofagia, los desplazarnientos se ubicaron en

los PAR 1,2,3 Y4 (Figuras II y 12).

Las deformaciones que producen las hembras criadas por hemolinfagia a la configuración parental

fueron más acentuadas que las generadas por los machos del mismo grupo (Figuras I1 y 12). La

situación inversa se observó en los insectos criados por hematofagia. Es posible verificar este

resultado gráfico a través de los porcentajes de reclasificación y de verificación cruzada provistos

por el análisis discriminante entre cada una de las configuraciones de los grupos comparados (Tabla

10 Y 13).
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P- HLFl

P-HLF2

P-HLF3

P-HMFl

P-HMF2

P-HMF3

Figura 21. Deformación de la conformación alar en las hembras a través de los gráficos "soft

wireframes". La conformación celeste corresponde a la configuración promedio de las hembras

parentales y la azul oscura a la deformación causada por las hembras de hemolinfagia o hematofagia

a la configuración parental. Los puntos 1-6 corresponden a los PAR utilizados para definir la

configuración. Parentales (1'), Hemolinfagia (lJL) y Hematofagia (11M), Fl (primera generación),

F2 (Segunda generación) F3 (Tercera generación).
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P- HlFl P-HMF1

P-HlF2

P-HlF3

P-HMF2

P-HMF3

Figura 22. Conformación alar en machos por pares a través de gráfIcos de "son wirefi-ames". La

conformación celeste corresponde a la configuración promedio de los machos parentales (referencia)

yla azul oscura a la deformación causada por los machos de hemoJinfagia o hematolagia según la

generación a cornparar. Los puntos 1 - 6 corresponden a los PAR uti Iizados para defini r la

configuración. Parentales (P), Hemolinfagia (lII,) y Hematofagia (11M), F1 (primera generación),

F2 (Segunda generación) F3 (Tercera generación).
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7. Discusión

7.1 El tamaño alar

En los triatominos de los géneros Rhodnius, Triatoma y Panstrongylus es cornún observar una

reducción en el tamaflo del cuerpo, al criar estos insectos en el laboratorio por sucesivas

generaciones o cuando ocurre la transición de una población silvestre al ambiente domiciliar

(Zeledón 1981, Dujardin et al. 1999b, Jaramillo et al. 2002, rZodríguez et al. 2007). En este trabajo

se observó una tendencia hacia la reducción en el tamaño alar de hembras y machos de la especie B.

ferroae criados con ambos hospedadores (cucaracha o roedor). Sin ernbargo, la reducción en tamaño

sólo fue significativa en los individuos alimentados por hemolinülgia (cucaracha).

El análisis de los contenidos intestinales de B. ferroae, capturado en los dornicilios, sugiere que las

cucarachas son el principal hospedador de esta especie (Sandoval et al. 2010). Por lo anterior, podría

esperarse una mayor similitud en el tamafío, entre los individuos parentales y los alimentados por

hemolinfagia, que con su contraparte alimentada por hematofagia.

En algunas ocasiones la variación del tamaño alar en condiciones naturales, se ha relacionado a las

diferencias en el valor nutricional entre los hospedadores vertebrados (Schachter-Broide et al. 2009,

Hernández et al. 20 11). Por analogía, las diferencias nutricionales en los hospedadores invertebrados

de B. fcrroac encontrados en el campo y el ofrecido en laboratorio, podrían ayudar a explicar, las

diferencias encontradas en el tamaño entre los parentales y la progenie alimentada con cucaracha.

En el momento de las capturas dentro de los domicilios, los especímenes de B. fcrroac se hallaron

en sirnpatría con algunos blátidos, entre los que se destacó la presencia de Periplaneta arnericana.

En el laboratorio para su al imentación por hernolinfagia uti lizamos otra especie de cucaracha

capturada en la misma región de procedencia de B. fcrroac, pero perteneciente al género Blabcrus.

Adicionalmente, es importante considerar que las condiciones experimentales no coinciden

totalmente con las encontradas por los insectos que infestan los domicilios; probablemente,

enfrentados a restricciones en cuanto a la disponibilidad del hospedador y a mayores fluctuaciones

de los factores ambientales como la temperatura, la humedad relativa y el fotoperiodo; sin duda

determinantes en el tamaño de los insectos (.Jaramillo et al. 2002, Schachter- Broide et al. 2009).
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Las diferencias en el tamafío entre las generaciones contemporáneas de B. ferro(Je alimentadas con

cucaracha o roedor pueden ser explicadas bajo la hipótesis de crecirniento (Zeledón 1981), la cual

sugiere que los prologados tiernpos de desarrollo generan insectos grandes y los tiempos cortos,

insectos pequeños. En consonancia con lo anterior, NUhout (1994) sefíala, que el control del tamaño

del cuerpo no es tanto un control del crecimiento, sino un control de cuándo dejar de crecer. [J

tamaño corporal final se determina por la duración del período disponible para el crecimiento

(Nijhout 2003, Schachter-Broide et al. 2009).

Algunos resultados, sobre el ciclo de vida de la especie B. ferroae dan apoyo a esta hipótesis. Al

sellalar que el tiempo de desarrollo desde ninfa a adulto fue significativamente rnás corto (p <

0,001) en los insectos alimentados por hemolinfagia (168.080-163.36~I)dias) que en los insectos

al imentados por hematoülgia (21 8.840 -223.62 C( días).

Entre los l~lctores conocidos que pueden afectar el tamaño del cuerpo de los insectos bajo

condiciones de laboratorio se encuentran: la temperatura, la densidad, la endogarnia, la dieta

(calidad nutricional) y el hospedador (Jirakanjanaki et al. 2007, Caro-Riaño et al. 2009, Soto et al.

2007, Aytekin et al. 2009, Schachter-Broide et al. 2009, Pavkovié-Lucié & Kekié 2010).

Las variables corno la temperatura y la densidad fueron constantes en las condiciones

experimentales bajo las cuales se estudió el ciclo de vida de B. ferroae. Luego, las diferencias en

tamaño entre las generaciones contemporáneas de laboratorio criadas con los dos hospedadores no

pueden ser explicadas por la heterogeneidad en estos factores. Por otro lado, la endogarn ia parece no

incidir de manera irnportante, debido a que no se detectaron diferencias estadísticamente

significativas en el tarnafio entre las sucesivas generaciones no conternporáneas, esto significa que a

medida que se avanzó en la generación de laboratorio no hubo cambios consistentes en el tamallO de

los insectos criados con uno u otro hospedador. Lo anterior indica que el tamaño se estabil izó a

partir de la primera generación, sirni lar a lo observado en P. geniculatus por Jarami 110 et al. (2002)

después cinco generaciones. Estos resultados contrastan con lo rnostrado en otras especies de

Triatominae, donde la reducción en el tamafío se inició a partir de la tercera generación (Pires et al.

20 11) Y con los resu Itados obtenidos en las sucesivas generaciones de Aedes aegypti criadas en

laboratorio (Jirakanjanakit & Dujardin 2005). Sin embargo, es necesario considerar que en el estudio

de Aedes se anal izan colonias criadas a partir de la generación 17 hasta la generación 564.
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Probablemente los efectos de la deriva genética estén operando sobre la variación morfológica

(J irakanjanakit & Dujardin 2005). En el trabajo de Pires et al. (201 1), el factor densidad no fue

examinado y puede ser determinante en el tarnaño de los insectos (Caro-Riaño et al. 2009).

El diseño experimental presentó algunas diferencias en cuanto a la Ü-ecuencia del hospedador. Esto

es, exposición constante (cucaracha) vs. semanal (roedor). En principio, esta heterogeneidad, podría

explicar las diferencias en tamaño para cada uno de los hospedadores. Sin embargo, en roedor a

pesar de que se tiene un rnayor lapso de tiernpo entre ingestas, también se tiene mayor probabilidad

para obtener una ingesta completa.

Entonces, sin desconocer la importancia de la disponibilidad del hospedador en el tamaño de los

insectos (Caro-Riaño et al. 2009), otros parámetros del ciclo de vida en B. ferroae, parecen indicar

que las variaciones en cuanto a la disponibilidad en el hospedador, no implican Llna mayor ventaja

para los insectos alimentados con cucaracha. Debido a que no se encontraron diferencias

estadísticamente significativas en el ritmo de ovipostura entre las hembras alimentadas con los dos

hospedadores. Además la fecundidad total de huevos /hernbrahemana), durante el periodo

reproductivo fue mayor en los insectos alimentados con roedor (Ver Capitulo 11).

En el caso que un mayor consumo de alimento se produjera en los insectos alimentados con

cucaracha, las diferencias en estos dos aspectos reproductivos deberían ser significativas y a favor

de este hospedador.

Por lo tanto, es viable considerar que otros Ülctores como la preferencia por el hospedador,

relacionado con su historia de vida, afecten el desarrollo del insecto. Guarneri et al. (2000) sugiere

que en las especies, T infestans y T brasiliensis los ciclos de vida fueron rnás cortos al alimentarse

con roedor que con ave, probablemente, por su estrecha asociación natural con el mamífero.

Por otro lado, el desempeño en algunos aspectos clave, relacionados con la adaptación a la dieta

sanguínea, como son la eficiencia de las enzimas digestivas (Lehane 2005), la evolución de

mecanismos para contrarrestar los efectos deletéreos, producto del estrés oxidativo (Gra<;a-Souza et

al. 2006) y el adecuado aporte de algunos factores nutriciona1es como la vitamina B (Eichler &

Schaub 2002), podrían estar implicados en el retardo del tiempo de desarrollo de los insectos
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alimentados por hematofagia y por ende de la frecuencia de individuos de mayor tamafio en este

grupo.

Por otra parte, la existencia de dimorfismo sexual en Triatominae es bien conocida y se expresa con

la presencia de hembras, en promedio, más grandes que los machos (Lent & Wygodzinsky 1979).

Nihjout (1994) seílala que los individuos grandes almacenan reservas en rnayor cantidad y cal idad

que los individuos pequeños. Un cuerpo de mayor tamafío podría ser más ventajoso para las

hembras que para machos, porque incrementa la probabilidad de sobrevivir y de producir un mayor

nlJmero de huevos (Rivero & West 2002, Salavert et al. 2011). El dimorfismo sexual frecuentemente

se considera de carácter adaptativo, por su rol funcional en la reproducción y también porque

individuos grandes tendrfan más chance de ser seleccionados por su pareja al tener un mayor jitness

(Salavert et al. 20 I 1).

Sin embargo, en una misma especie el grado pero no la dirección en el dimorfismo sexual, puede

verse afectado por las condiciones ambientales (Tammaru & Teder 20(5). El análisis cuantitativo de

los carnbios en tamaño de especies, como R. domesticus, R. prolixus y T in/estans sugiere que la

reducción en el tamafío promedio de la hembra puede conducir a una modificación del dimorfismo

sexual (Dujardin et al. 1999b). Esta modificación se manifiesta generalmente en una disminución

del mismo al someter las especies a condiciones más estables, como ambientes domésticos o crías

de laboratorio. Es por esto que la reducción en este carácter morfológico se ha propuesto corno un

rnarcador morfológico de la domiciliación en los Triatorninae (Dujardin et al. 1999b, Jaramillo et al.

2002, Rodríguez et al. 2007).

La persistencia del dirnorfisrno sexual en P. g,eniculatus después de la quinta generación en

condiciones de laboratorio sugiere que más generaciones pueden ser necesarias para que este

fenómeno pueda ser observado (.Iaramillo et al. 20(2).

La ausencia de dimori~smo sexual en B. /erroae colectado de los domicilios podría interpretarse

como evidencia de que la incursión en este ambiente no es reciente (Dujardin et al. 1997, Dujardin

et al. 1999b
), y que más de cinco generaciones se habrían desarrollado en los dornicilios (Jaramillo

et al. 2002). Sin embargo, la existencia de dimorfismo sexual después de [a primera generación en e[
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laboratorio en la especie B. /érroae al imentada con cualquiera de los dos hospedadores (cucaracha o

roedor) señala que en condiciones estables de cría, el dimorfismo sexual puede restablecerse.

A pesar de la consistente reducción del tamaño en la especie B.ferroae, no fue posible corroborar la

hipótesis de reducción del dimorJisrno en ambientes estables propuesta por Dujardin et al. (l999 b
).

Este resultado difiere también de las observaciones realizadas en otros grupos de insectos, en los

cuales un incremento en el grado del dimorfismo sexual, generalmente se acompaña de un aumento

en el tamaño del cuerpo de la hernbra (Tamrnaru & Teder 2005). En B. ferroae no se percibió tal

incremento en el tamaño de la hembra, probablernente otros factores diferentes a los

tradicionalmente utilizados para explicar la expresión del dimorfismo sexual podrían estar operando

(Salavert et al. 20 I 1). Por ejemplo, los machos pequeños podrían tener mayor ventaja sobre los

grandes en la movilidad yen el acceso a las hembras (Moya- Laraño et al. 2002). Igualmente, estos

resultados señalan el uso prudente del dimorftsmo sexual corno marcador de domiciliación para esta

especie de Triatominae.

Por otro lado, algunos estudios sugieren que el tamaño de hembra es más sensible que el de los

machos a las condiciones ambientales (Tammaru & Teder 2005). En B. ferroae no observamos tal

diferencia, las hembras y los machos respondieron de manera similar a las condiciones expuestas

(Tabla 7).

7.2 La conformación alar

El hospedador es un factor ambiental que afecta los aspectos morfa-fisiológicos de los Triatominae

(Dujardin et al. 1999b, Rabinovich et al. 2011, Hernández et al. 2013). En los parámetros

dernográficos que definen el jitness es clara la innuencia del hospedador (Cabello et al. 1987).

Igualmente en los tiempos de desarrollo (Guarneri et al. 2000, Martínez -Ibarra et al. 2003), en las

tasas de mortalidad y fecundidad (Lorosa et al. 2000, Aldana & Lizano 2004, Nattero et al. 2011), lo

cual denota su gran valor adaptativo en este grupo de insectos.

En este estudio, se demuestra por primera vez el consistente efecto que ejerce el hospedador sobre la

conformación alar en una especie de triatomino, B. ferroae. FZecientemente, en T in/estans se
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demostró la influencia del hospedador (paloma y cobayo) en la conformación de la cabeza (Nattero

et al. 2013).

Klingenberg et al. (2004) señalan que la conforrnación presenta rnayor estabilidad que el tamaño

frente a ciertos factores ambientales. En el triatomino R. pallescens, los factores como la densidad y

la disponibilidad del hospedador no lograron modificar la conformación de las alas y las cabezas en

esta especie (Caro-Riaño et al. 2009). Sin embargo, en Aedes aegypti el efecto de la densidad y la

concentración de alimento int1uyeron significativamente en la conformación alar, pero los carnbios

generalmente se asociaron con una fuerte contribución del tamaño (Jirakanjanaki et al. 2007).

En B. férroae, la regresión de las variables de la conformación alar y el tamaño centroide reveló un

bajo efecto alométrico tanto en hembras como en machos (7,4% y 2,9%) respectivamente. E:sto

significa que las diferencias en la conforrnación no pueden atribuirse completamente a este efecto,

porque aunque significativo, su contribución es pequeña (Gumiel et al. 2003, Zelditch et al. 2004,

Soto et al. 2007). Debido a que un importante porcentaje de la conformación es independiente del

tamai'ío, otros factores podrían estar involucrados en las diferencias en la conformación alar entre los

grupos. En este estudio partirnos de una misma población (el mismo acervo genético) y los factores

ambientales corno la temperatura y la densidad fueron controlados; lo cual permite sugerir que las

divergencias morfológicas encontradas solamente podrían atribuirse al efecto del hospedador.

Varios estudios sd\alan laintluencia que puede ejercer el hospedador o la dieta en la inducción de la

plasticidad fenotípica en los organismos. Andersson et al. (2006) demuestran que en la carpa

Carassius carassius cambios en la conformación del cuerpo fueron inducidos por la dieta

(zooplancton o quironomidos bentónicos). De manera similar, la conformación del aparato

rnandibular en el cíclido A/nphilophus spp. dependió del estirnulo mecánico de la dieta (Muschick et

al. 2011). En las especies del genero Drosophila pertenecientes al grupo repleta, la conforrnación

del aedeago difiere significativamente dependiendo de cuál sea el cactus hospedador (Soto et al.

2008).

En B. ferroae, el análisis canónico de la varianza mostró que las distancias de Mahalanobis siempre

fueron rnayores y estadísticamente significativas (p < 0,0083), entre el fenotipo de la conformación

alar de los parentales y el exhibido por los individuos alirnentados por hematofagia en roedor, sea

hernbra (2,239 - 2,461) o macho (2,658 - 2,863). En contraste, las distancias de Mahalonobis
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sIempre fueron menores entre el fenotipo de los parentales y el de los insectos alimentados por

hemolinÜ:1gia en las hembras (1,0127 - 1,5354), con diferencias significativas sólo a partir de la

segunda generación (p < 0,0083), o en los machos (0,8661 - 1.3038) sin diferencias estadísticarnente

significativas con respecto a las tres generaciones de laboratorio (p > 0,0083). E:stos resultados

indican una mayor similaridad entre el fenotipo alar entre los parentales y los insectos criados con

cucaracha. Por lo tanto, a partir de estos resultados es factible deducir que la población de campo

probablemente se está alimentando de un hospedador invertebrado similar al utilizado en laboratorio

y da cuenta de la viabilidad del ciclo de vida de B. ferroae con cucarachas en condiciones naturales

(domicilios). Estos datos se corresponden con la información provista por el perfil alimentario de B.

ferroae encontrado dentro de los domicilios, que señaló que el 89,6% de los contenidos intestinales

tenían hemolinfa, probablemente de cucarachas (Sandoval et al. 20 10). Algunas especies de

Triatom inae corno T rubrovaria, T carcavalloi y T circwnmaculata de hábitat rupestre se han

encontrado asociadas a diversas especies de cucarachas (Lorosa et al. 2000, Ruas-Neto et al. 200 1).

Las diCerencias que muestran los gráficos de filamentos (wireframe) en el grado de la deCorlnación

que producen las configuraciones de las hembras y los machos criados por hemolint~lgia a la

conformación parental, donde es evidente que los machos se ajustan mejor a la configuración de los

parentales, nos permite suponer que las hembras de campo podrían ser más eclécticas en la dieta,

esto es que ocasionalrnente incluyen en su alimentación algunos hospedadores vertebrados; corno

efectivamente lo señala el estudio de los contenidos intestinales de los insectos capturados dentro de

los domicilios, y en los cuales se detectó un peque¡"\o porcentaje (7%) con sangre de humano, perro

y/o roedor (Sandoval et al. 20 I O). La situación opuesta en el grado de deformación que produce la

configuración alar de las hembras y los machos criados por hematofagia a la configuración parental,

es consistente con los resultados de los insectos alimentados por hemolinfagia y fortalece la

hipótesis de la existencia de un mayor eclecticismo alimentario en las hembras de las poblaciones

naturales de B. ferroae. Estas observaciones se soportan bien con los porcentajes de las pruebas de

reclasificación y de verificación cruzada obtenidos en el análisis discrirn inante (Tablas 10 y 13).

Los parámetros demográficos obtenidos a partir del análisis de la historia de vida, proveen

información valiosa sobre la capacidad innata de una especie a multiplicarse sobre un determinado

hospedador (Vasicek et al. 2001). B. ferroae mostró mayores y significativas ventajas reproductivas
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a nivel poblacional cuando fue alimentada sobre el hospedador Blaberus (Ver Capitulo 11). Estos

resultados asociados a la sirnilaridad del fenotipo alar con los insectos capturados en campo y al

perfil alimentario, permiten sugerir, una mayor adaptación de esta especie con el hospedador

invertebrado, corno se viene proponiendo por Sandoval et al. (20 IO).

En cuanto al fenotipo expresado por los individuos criados por hemotoülgia, se conoce que la

plasticidad fenotípica no es inherentemente adaptativa; en algunos casos puede representar una

respuesta inevitable del organismo que no implica una mayor aptitud biológica (Weils & Pigliucci

2000, Meyers & Bull 2(02). En consecuencia, individuos criados bajo condiciones arnbientales

extremas por lo general presentan una considerable distorsión fenotípica, y con el tiempo, estos

individuos pueden presentar tasas de reproducción muy baja y mortalidad prematura (Bradshaw,

1965). Lo anterior se correlaciona bien con el bajo éxito reproductivo de B. ferroae alimentado por

hematofagia y la elevada mortalidad en la fase de huevo que supone una condición adversa con el

hospedador vertebrado (Ver Capitulo Il). Aunque este comportarniento debe ser considerado una

expresión de la plasticidad fenotípica, en efecto, es reflejo de falta de adaptación a condiciones

extremas del ambiente (Chambell et al. 20(5). En el caso de B. /erroae debido a la alimentación

exclusiva por hel11atofagia.

El análisis de la plasticidad fenotípica, a través de la técnica de la morfometría geométrica en la

especie B. ferroae, permitió discriminar la expresión morfológica producida por un par de

potenciales hospedadores (cucaracha y roedor) e incrirninar a las cucarachas corno la principal

fuente de alimento utilizada por estos insectos dentro de los domicilios. R.esultados que fortalecen

la hipótesis, de que este Triatominae no es un hematóf~lgo obligado y que las especies del género

Belminus en su espectro de hospedadores incluye principalmente artrópodos y ocasionalmente

rnamíü:~ros aves y reptiles (Sandoval et al. 2004, Sandoval et al. 2(10).

La asociación del fenotipo alar con un factor arnbiental, corrobora la utilidad de la plasticidad

fenotípica corno estrategia para predecir el origen de las poblaciones (Schachter-Broide et al. 2004,

Dujardin et al. 2006, Fel iciangel i et al. 2007, Hernández et al. 20 I3) y en el trazado de la movi Iidad

de los triatominos entre los diversos ecotopos como demostrado por Abrahan et al. (2008) y

Hernández et al. (2011).
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Por último, podemos afirmar que el análisis de la conformación alar en la especie B. ferroae

pennitió discrirninar y relacionar de manera consistente el hospedador con el fenotipo alar. Lo cual

sugiere que este aspecto morfológico del ala es un marcador biológico sensible al hospedador en los

Triatom inae.

8. Conclusiones

Se encontró un consistente efecto del hospedador en el tamafio y la conformación alar de B. ferroae,

lo cual connrma la importancia ecológica de este Ülctor ambiental en la morto-fisiología de los

Triatorn inae.

La similaridad encontrada entre el fenotipo de confonnación alar de los insectos capturados en los

domicilios y en los insectos criados por hemolinfagia en el laboratorio, es un argurnento a Javor de

la hipótesis que señala a las cucarachas como los principales hospedadores de B.ferroae.

Un mayor fitness poblacional con cucaracha, la similaridad del fenotipo alar entre los insectos

capturados en campo y las generaciones de laboratorio alimentadas con cucarachas, y el perfil

alimentario de B. ferroae dentro de los domicilios, son evidencias que permiten sugerir que el

comportamiento predador en esta especie probablernente esté relacionado con un proceso de tipo

adaptativo, y conduce también a fortalecer la hipótesis de que no todos los TriatOlninae son

hematófagos estrictos.

Se confirrna una vez más la util idad del análisis de la plasticidad fenotípica en la detección de

patrones morfológicos y su potencial para resolver interrogantes en disímiles contextos biológicos.

9. Referencias

l. Abrahan L, Hernández L, Gor!a D, Catalá S 2008. Phenotypic diversity of T,-;atoma

;nlestans at the rnicrogeographic level in the Gran Chaco of Argentina and the Andean

valleys ofBolivia J Med Entornol 45: 660-666.

99

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



2. Agrawal AG 2001. Phenotypic Plasticity. Phenotypic Plasticity III the lnteractions and

Evolution of Species. Science 294: 321-326

3. Aldana E, Lizano E 2004. Defecation index and reproductive success of Trialoma maculala

(Herniptera: Reduviidae) under laboratory conditions. Rev Biol Trop 52: 927-30.

4. Andersson J, Johansson F, Soderlund T 2006. Interactions between predator- and diet­

induced phenotypic changes in body shape of crucian carpo Proc R S'oc 273: 431-437.

5. Aytekin S, Aytekin AM, Alten B 2009.Effect of different larval rearing temperatures on the

productivity (Ro) and morphology of the malaria vector Anopheles superpictus Grassi

(Diptera: Culicidae) using geornetric morphornetrics. J Veclor Ecol 34: 32-42.

6. Baltanás A, Danielopol DL 20 II.Geometric Morphometrics and its use in ostracod research:

a short guide. Joarmea Geol Palaonl 11: 235-272.

7. Batista VS., Fernandes FA, Cordeiro-Estrela P, Sarquis 0, Lima MM 2012. Ecotope effect in

Trialolna brasiliensis (JIerniptera: Reduviidae) suggests phenotypic plasticity rather than

adaptation.Med Vel Enlomol Sep 18. doi: 10.1111 ~j .1365-2915.2012.01 043.x. [

8. Bookstein PL 1991. Morphometric Tools for Landmark Data: Geometry and Biology.

Cambridge University Press, Cambridge, pp. 435.

9. Bradshaw AD 1965. Evoll1tionary significance of phenotypic plasticity in plants. Adv Gene!

13.-115-155.

10. BlIstamante DM, Monroy C, Menes M, IZodas A, Salazar-Schettino PM, Rojas G, Pinto N,

Guhl F, Dujardin IP 2004. Metric variation among geographic populations of the Chagas

vector TrialO/na dirnidiala (Herniptera:Reduviidae: Triatominae) and related species. J Med

Enlomol 41.- 296-30 l.

11. Cabello DR, Lizano E, Val derrama A 1987. Vital statistics of Rhodnius neivai Lent, 1953

(Hemiptera: Reduviidae) under experimental conditions. Mern Insl Oswaldo Cruz 82: 511­

524.

100

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



12. Caro-Riafío H, Jaral11illo N, Dujardin JP 2009. Growth changes in Rhodnius pallescens' under

sirnulated dornestic and syl vatic conditions. Infeel Genel Evo! 9: 162-168.

13. Cassel-Lundhagen A, Tarnrnaru T, Windig n, Ryrholrn N, Nylin S 2009. Are peripheral

populations special? Congruent patterns in two butterfly species. Eeography 32: 591-600.

14. Catalá SS, Maida DM, Caro-RiafíoH, Jararnillo N, Moreno .1 2004. Changes associated with

laboratory rearing in antennal sensilia patterns ol' Trialoma in/eslans, Rhodnius prolixus, and

Rhodnius palles'cens (Hel11iptera, Reduviidae, Triatol11inae). Mem insl OS1va!do Cruz 99, 25­

30.

15. Charnbel MR, Clirnent .1, Alía R, Valladares F 2005. Phenotypic plasticity: a usel'ul

frarnework fór understanding adaptation in fórest species. Invesl Agror: Sisl Reeur Far 14:

334-344.

16. Debat V, Cornette R, Korol AB, Nevo E, SOLdet D, David .IR 2008. Multidirnensional

Analysis ol'Drosophi!a wing variation in Evo!ulion Canyon.J Genet 87: 407-419.

17.Dorchin N, Scott ER, Clarkin CE, Luongo MP, Jordan S, Abrahal11son WG 2009.

Behavioural, ecological and genetic evidence conl'inn the occurrence ol' host-associated

dil'ferentiation in goldenrod galJ-rnidges. J Eva! Bia! 22: 729-739.

18. Dujardin .1 P, Beard CB, Ryckl11an R 2006.The relevance ol' wing geol11etry in entol11ological

surveillance ol'Triatorninae, vectors ol'Chagas disease. In/eel Genel Evo! 7: 161-7.

19. Dujardin IP, Berrnudez 1-1, Casini C, Schofie1d CJ, Tibayrenc M 1997. Metric dillerences

between silvatic and dornestic Trialall1Cl infestans (Heteroptera: Reduviidae) in Bolivia. J

Med Enlomo! 34: 544-551.

20. Dujardin .IP, Panzera P, C.I Schol'ield 1999a.Triatol11inae as a Model ol' Morphological

Plasticity under Ecological Pressure. Mem fnst Oswa!do Cruz 94: 223-228.

21. Dujardin IP, Steinden M, Chavez T, Machane M, Schofield 1999b. Changes in the sexual

dimorphisrn ol' triatominae in the transition from natural to artificial habitats. Mem insl

o.\'\va!do Cruz 94: 565-569.

101

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



22. Dujardin JP 2008. Morphometrics applied to medical entomology. 1nfect Genet Evol 8. 875­

890.

23. Eichler S. Schaub GA 2002. Development of syrnbionts in triatomine bugs and the effects of

infections with tl'ypanosornatids. Exp Parasitol 100: J7-27.

24. Feliciangeli MD, Sanchez-Mal'tin M, Marrero R, Davies C, Dujardin.lP 2007. Morphometric

evidence fol' a possible role of Rhodnius pralixus frorn palrn trees in house re-inI'estation in

the State oI'Sarinas (Venezuela). Acla Trop 101: 169-77.

25. Figueirido S, Palrnqvist P, Perez -Claros .lA 2008. Ecomorphological correlates oI'

craniodental variation in bears and paleobiological implications tor extinct taxa: an approach

based on geornetric morphOlnetrics J Zool 277: 70-80.

26. Fordyce lA 2006.The evolutionary consequences oI' ecological interactions mediated through

phenotypic plasticity. J Exp Biol 209: 2377-2383.

27. Gra<;:a-Souza AV, Maya-Monteiro C, Paiva-Silva GO, Sraz GR, Paes MC, Sorgine M/-I,

Oliveira MF, Oliveira PI, 2006. Adaptations against helne toxicity in blood-feeding

arthropods. lnsect Biochern Mol Bio!36: 322-335.

28. Guarneri AA, Pereira MH, Diotaiuti L 2000. Influence of the blood meal source on the

developrnent oI' TriatOlna in/estam, Triatoma brasiliensis, Triatoma sordida, and Trialoma

pseudomacu!a/a (Heteroptera, Reduviidae). J Med Enlomo! 37: 373-379.

29. Gumiel M, Catalá S, Noireau F, Rojas de Arias A, García A, Dujardin .IP (2003). Wing

geometry in Trialoma in/éslans (Klug) and T me!anosoma Martinez, Olmedo & Caracavallo

(Herniptera: Reduviidae). Syst Enlomol 28: 173-179.

30. Gurgel-Gonyalves R, Abad-Franch F, Fel'l'eira JB, Santana DB, Cuba CA 2008. Is Rhodnius

prolixus (Triatorninae) invading houses in central Bmzil? Acta Trap 107: 90-98.

31. Hernández MI" Abrahan LB, Dujardin lP, Gorla DE, Catalá SS 201 l. Phenotypic variability

and population structure oI' peridomestic Tria/O/na in/eslans in rural areas oC the arid Chaco

(Western Argentina): spatial intluence oI' macro- and microhabitats. Veclor Borne Zoonolic

Dis 11: 503-513.
102

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



32. Hernandez ML, Dujardin JP, Corla DE, Catalá SS 2013. Potential sources 01' 7hatoma

infestans reinfesting peridorniciles identified by morphological characterization in Los

Llanos, La Rioja, Argentina. Meln Inst Oswaldo Cruz 108: 9]-97.

33 . .Jararnillo N, Dujardin .IP 2002. Análisis Morfométrico: significado biológico del tamaño y la

conformación. En: F Cuhl, CJ Schofield. Proceedings 1"ourth international workshop on

populations genetics and control 01" triatominae, Universidad de Los Andes, Bogotá,

Colornbia.Cartagena de Indias, p. 151-166.

34. Jaramillo ON, Castillo D, Wolff E M 2002. Ceometric morphometric differences between

Panstrongylus geniculatus 1'rom field and laboratory. Mem Inst Oswaldo Cruz 97: 667-673.

35 . .Iirakal\ianakit N, Dujardin .IP 2005. Discrirnination 01' Aedes aegypti (Diptera: Culicidae)

laboratory lines based on wing geornetry. Southeast Asian J Trop Med Public Health 36:

858-861.

36. J irakanjanakit N, Leemingsawat S, Thongrungkiat S, Apiwathnasorn C, Singhaniyom S,

Bellec C, Dujardin JP 2007. Influence 01" larval density or 1"ood variation on the geometry 01"

the wing o1'Aedes 0'ltegomyia) aegypti. Trop Med Int Health ¡2: 1354-\ 360.

37. Khiaban NGMZ, Haddad ¡rani Nejad K, Flejazi MS, Moharnrnadi SA, Sokhandan N. 2010.

A geornetric rnorphornetric study on the host popu]ations 01' the Pod Borer, Helicoverpa

armigera (FWbner) (Lepidoptera: Noctuidae) in sorne parts of Iran. Munis Entomology &

Zoology 5: 140-147.

38. Klingenberg CP 2002. Morphometrics and the role 01" the phenotype In studies 01" the

evolution of developlllentallllechanisms. Cene 287: 3-10

39. Klingenberg CP 2011. MORPHOJ: an integrated software package 1"or geollletric

morphometrics. Mol Ecol Resmll~ ¡ /. 353-357.

40. Klingenberg CP, Barluenga M, Meyer A 2002. Shape analysis of syrmnetric structures:

quantifying variation among individuals and asymrnetry. Evolution 56: 1909-1920.

103

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



41. Klingenberg CP, Leamy LJ, Cheverud .1M 2004. lntegration and modularity of quantitative

trait locus effects on geornetric shape in the mouse rnandible. Genelies 166: 1909-1921.

42. Klingenberg CP, Monteiro L 2005. Distances and Directionsin Multidirnensional Shape

Spaces: Irnplications for Morphornetric Applications. Sysl Biol 54: 678-688.

43. Langerhans RB, DeWitt TJ 2002. Plasticity constrained: over-generalized induction cues

cause rnaladaptive phenotypes. Evol Eeol Res 4: 857 870.

44. Lehane MJ 2005. The Biology ol' 13100d-Sucking in Insects, 2nd ed., Cambridge University

Press, Cambridge, 320 pp.

45. Lent 1-1, Wygodzinsky P 1979. Revision of the Triatominae (I-Iemiptera, Reduviidae), and

their significance as vectors of Chagas disease. lJull Am Mus Nat Hist 163: 123-520.

46. Lorosa ES, Jurberg J, Souza AL, Vinhaes Me, Nunes 1M 2000. Hernolinfa de Dictyoptera na

manllten<;:ao do ciclo bioJogico silvestre de Trialoma rubrovaria (BJanchard, 1843) e

Trialmna eirewmnaeulala (Stal, (859) (Herniptera, Reduviidae, Triatominae). Enlomol Veel

7: 287-296.

47. Mackay, TFC 2004. The genetic architecture of quantitative traits: lessons frolll Drosophila.

Curr Opin Cenel Dev 14: 253-257.

48. Márquez E, Jaralllillo-O N, Cámez-Palacio A, Dujardin JP 2011. Morphometric and

rnolecular differentiation of a Rhodnius robuslus-like form fi"orn R. robuslus Larousse, 1927

and R. prolixus SIal, 1859 (Hemiptera, Reduviidae). Aela Trop 120: 103-9.

49. Martínez-lbarra JA, Novelo López M,Hernández Robles M del R, Crant Cuillén y 2003.

Intluence of the blood meal source on the biology of Meeeus pieluratus Usinger 1939

(I-Iellliptera: Reduviidae:Triatominae) under laboratory conditions. Mem1nsl Oswaldo Cruz

98.' 227-32.

50. Meyers LA, Bull JJ 2002.Fighting change with change: Adaptive variatíon in an lIncertain

world. Trends Eeol Evol 17: 551-557.

104

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



51. Moya-Laraño L EI-Sayyid ME'T, Fox CW 2007. Smaller beetles are better scramble

competitors at cooler tem peratures. Biol Left 3: 475-478.

52. MozatTarian F, Sarafrazi A, Nouri Ganbalani G 2007. Host plant-associated population

variation in the carob moth Ectomyelois ceratoniae in Iran: A geornetric rnorpbornetric

analysis suggests a nutritional basis. Ilpp. .J lnseet Sei 7: 02, available online:

insectsc ience.org/7. 02.

53. Muschick M, Barluenga M, Salzburger W, Meyer A 20 I 1. Adaptive phenotypic plasticity in

the Midas cichlid iish pharyngeal jaw and its relevance in adaptive radiation. BMe E'vol Blol

11:116 do i :1O. 118611 471-2148-11 -116.

54. Nattero .1, Leonhard G, Rodríguez CS, Crocco L 2011. Influence of the quality ancl quantity

of blood ingested on reproductivc parameters and Jite-span in Triatoma iri/estans (Klug).

Acta 1'1'017 119: 183-187.

SS. Nattero .1, Malerba R, Rodríguez CS, Crocco L 2013. Phcnotypic plasticity in response to

food source in Triatol11a infestans (Klug, 1834) (Hemiptera, Reduviidae: 'Triatol11inae). 1n/eet

Genet Evol 19: 38 - 44.

56. Nijhout HF 1994. Insect Hormones. Princeton University Press, Princeton, 269 pp.

57. Nijhout HF 2003. lhe control of body size in insects. Dev Biof 261: 1-9.

58. Pavkovié-Lucíé S, Kekíé V 2010. Nutrition qual ity, body size and two cOl11ponents of mating

behavior in Drosophila melal1ogaster. Folia Biol 58: 113-117.

59. PYresHHR, Barbosa SE, Borges EC, Silva JÁ, Siqueira AM, Diotaiuti L 2011. Head

rnorphometry and isoenzymatic profile of two Triatoma infestans Klug 1834, (I-[erniptera:

R.eduvidae), popu lations. Acta Tro17 118: 190-195

60. Rabinovich .lE, Dan Kitron U, Obed Y, Yoshioka M, Gottdenker N, Chaves LF 2011.

Ecological Patterns of Blood-Feeding by Kissing-BlIgs (Hemiptera: R.edllviidae:

Triatorninae). Meln lnst Oswaldo Cruz 106: 479-494.

105

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



61. Rivero A & West S 2002 The physiological eosts of being small in a parasitie wasp. Evol

Ecol Res 4: 407-420.

62. Rodríguez Rodríguez .1, Fuentes Gonzá1ez 0, Nodarse JF, Monzote Fidalgo L, Dujardin JP

2007. Morphometric ehanges of 1'ríatomaflavída Neiva, 1911 (Hemiptera: Triatominae) in

the transition from sylvatie to laboratory eonditions. Rev lnstMed 1'rop Sao Paulo 49: 127­

30.

63. Rohlf FJ, Bookstein FL 2003. Cornputing the Uniform Component of Shape Variation. Syst

Bíol 52: 66-69.

64. Ruas-Neto AL, Corseuil E, Cavalleri A 2001. Developrnent of rupestrian triatornines

(Hemiptera: Reduviidae: Triatominae) following haernolyrnphagy on blaberids (Blattodea:

Blaberidae) in Rio Grande do Sul State, Brazil. Entomol Vect 8: 205-216.

65. Sadeghi S, Adriaens D, HJ 2009. Geometrie morphometrie analysis of wing shape variation

in ten European populations of Calopteryx splendens (Harris, 1782) (Zygoptera: Odonata).

Odonatologíca 38: 343-360.

66. Salavert V, Zarnora-Muñoz C, Ruiz-Rodriguez M, Soler J 2011.Fernale-biased size

dirnorphisrn in a diapausing eaddisDy, Mesophylax a.spersus: effeet 01' Jeeundity and natural

and sexual seleetion. Ecol Entomol 36.' 389-395.

67. Sandoval CM, Ortiz N. Jairnes D, Lorosa E, Galvao C, Rodríguez 0, Seorza JV, Gutiérrez R

2010. Feeding behaviour of Belmínus /erroae (Hemiptera: R.eduviidae), a predaeeous

Triatominae eolonizing rural houses in Norte de Santander, Colombia. i'v!ed Vet Entomol 24:

124-31.

68. Sandoval CM, Duarte R, Gutíerrez R, Rocha Dda S, Angulo VM, Esteban 1" Reyes M,

Jurberg J, Galvao C 2004. Feeding sourees and natural infeetion of BeLrninus herreri

(Hemiptera, Reduviidae, Triatominae) from dwellings in Cesar, Colombia. Mem lnst

Oswaldo Cruz 99: 137-140.

69. Santos SM, Lopes CM, Dujardin JP, Panzera F, Perez R, Carbajal de la Fuente AL, Paeheeo

I~S, Noireau F 2007. Evolutionary relationships based on genetie and phenetie eharaeters
10G

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



between Tria/oma maculata, Triatoma pseudomacula/a and morphologically related species

(Reduviidae: Triatorninae). In/ect Gene/ Evol 7: 469-475.

70. Schachter-Broide .1, Dujardin JP, Kitron U, Gíjrtler RE 2004. Spatial structuring of Tria/orna

in/estans (Hemiptera, Reduviidae) populations fi'om northwestern Argentina using wing

geometric morphometry. J }\I/ed Enlomol 41: 643-649.

71. Schachter-Broide .1, GLirtler RE, Kitron U, Dujardin JP 2009. Temporal variations of wing

size and shape of THatoma injes/ans (Hemiptera: Reduviidae) populations from

northwestern Argentina using geometric morphometry. J Med Entomol 46. 994-1000.

72. Schlichting, C. D. and M. Pigliucci 1998. Phenotypic Evolution a Reaction Nonn.

Perspective. Sinauer Associates, Suuderland, 387pp.

73. Soto 1M, Carreira VP, Soto EM, Hasson E 2007. Wing morphology and Ouctuating

asymrnetry depend on the host plant in cactophilic Drosophila. J Evol Bio121: 598-609.

74. Soto 1M, Manfrin MI-l, Hasson E 2008. Host-dependent phenotypic plasticity of aedeagus

morphology in a pair of cactophilic sibling Drosophila species ofthe repleta group (Diptera,

Drosophilidae). J lool Sys/ Evol Res 46: 368-373

75. Tammaru T,Teder T 2005. Sexual size dimorphism within species increases with body size

in insects. Oikos 108. 321-334.

76. Torres K, Avendaño-Rangel F, Lizano E, Rojas M, Rodríguez-Bonfante C, l3onl~lI1te­

Cabarcas R, Aldana E 2010. Viability and spatial structuring in a Triatoma maculata

(Flemiptera: Reduviidae) laboratory colony led with human blood. Biomédica 30: 72-81.

77. Toro TMV, Manriquez SG, Suazo GI. 2010. Morfometría Geométrica y el estudio de las

formas biológicas: De la morfología descriptiva a la morfología cuantitativa. Int.J MOIph 28:

977-990.

78. Vasicek A, La Rossa F, Paglioni A 200 l. Parámetros biológicos y poblacionales de dos

especies de Neotoxoptera Theobald (l-Iornoptera: Aphidoidea) sobre ciboulette (Allium

schoenoprasurn L.) en condiciones de laboratorio. Rev Fac Agronomía UBA 21: 99-104
107

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



79. Yillegas J, Feliciangeli MD, Dujardin JP 2002. Wing shape divergence between Rhodnius

prolixus hom Cojedes (Venezuela) and Rhodnius robus/us fi'om Mérida (Venezuela). In/ee/

Gene/ Evol 2: 121-128.

80. Yiscosi Y, Cardini A 2011. LeafMorphology, Taxonomy and Geometric Morphometrics: A

Simplified Protocol for l3eginners. PLoS ONE 6( IO): e25630.

doi: 10.1371 ~journal.pone.0025630.

81. Wells C, Pigliucci M 2000. Adaptive phenotypic plasticity: the case of heterophylly In

aquatic plants. Per,~pec/ Plan/ Ecol Evol Sys/ 3: 1-18.

82. Whitman DW, Agrawal AA 2009.What is phenotypic plasticity and why is it important? In

DW Whitman, IN Ananthakrishnan, Phenotypic Plasticity of lnsects: rnechanisms and

consequences, Science Publishers, New Flampshire, p. 1-63.

83. Zelditch M, Swiderski D, Sheets D 2012. A Practical Cornpanion to Geometric

Morphometrics for l3iologists: Running analyses in freely-available software. Elsevier.

http://booksite.elsevier.colll/9780 123869036/content/Workbook.pdf. Fecha de acceso 3

febrero 2013.

84. Zelditch ML, Swiderski DL, Sheets HD, Fink WL 2004. Geometric morphornetrics lor

biologists a prirner. Elsevier. Academic press, California, 443 pp.

85. Zeledón R 1981. El Tria/o/na dimidia/a (Latreille, ]811) Ysu relación con la enfermedad de

Chagas. En INCIESA y Editorial EUNED, 164 pp.

108

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



Capítulo IV. Ampliación del análisis morfológico en B. corredori, B. ferroae y B.

herreri y la evaluadún de sus estatus taxonúmicos.

1. Introducción

El empleo de información adicional de algunos marcadores moleculares (isoenzimas, ADN

rnitocondrial y nuclear) y morfológicos (sensilia antenales, morfometría de alas y cabezas, esculpido

corionico de los huevos) ha incrementado el conocimiento de la morfología de los Triatorninae, pero

no sólo eso, en algunas ocasiones ha respaldado el relacionamiento a nivel tribal y genérico.

Además, ha sido de gran utilidad en la evaluación del estatus especínco en los 'Triatominae

(Monteiro et al. 1999, Gurniel et al. 2003, Catalá et al. 2005, Páez-CoJasante & Aldana 2008).

La mayoría de las especies de triatominos son identificadas con base en la morfología externa y

caracteres cromáticos (Lent & Wygodzinsky 1979). Algunas especies han sido descritas a partir de

pocos especímenes, lo cual puede implicar que no se tenga en consideración la variación natural

dentro del taxón; entonces, cuando rnás muestra está disponible, algunas veces puede ser difícil

demarcar un punto de corte entre la variación geográfica poblacional y una especie diferente

(Dujardin et al. 2009, Bargues et al. 20 lO).

En el presente capítulo, se propone explorar el fenotipo antenal y la morfología del huevo en el

género Belminus, y con base en la información disponible cn la literatura, comparar y discutir los

hallazgos cn relación con otros Bolboderini y demás taxones de las tribus Albcrproseniini,

Cavernicolini, Rhodniini y 'friatomini. También se plantea evaluar el estatus taxonómico de tres

especies del género Belminus (B, corredor;, B, ferroae y B. herreri) con estos mismos marcadores

morfológicos, pero además se incluye el análisis de las secuencias del citocromo b; al considerar el

reciente cuestionamiento de la designación específica para las especies del género Belminus

planteado por Schofield & Galvao (2009).

Así mismo, se espera contribuir en el conocimiento de los tipos de receptores en la antena y su

distribución en los estadios inmaduros y en los adultos de las especies del género Belm;nus. Esta
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información, podrá ser útil en los estudios de morfología cuantitativa, y en los estudios de

electrofisiología que involucren los receptores antenales en este grupo de insectos. De igual manera,

aportar en la descripción de la fase de huevo en estas especies de Triatominae.

1.1 I:.,'I fenotipo antenal en los Triatominae

La antena es el mayor sistema no visual que poseen los insectos para monitorear el ambiente (Catalá

& Schofield, 1994). El pionero en dirigir la atención hacia las poblaciones de receptores en la antena

de los insectos e interpretar su significado biológico fue Chaprnan (1982), al señalar que su

cuantificación podría ayudar a indicar fructíferas líneas de investigación y conducir a un mejor

entendimiento del significado fisiológico de los diferentes tipos de receptores y de las diferencias

numéricas cuando ocurren.

Dujardin et al. (2009) definen el fenotipo antenal como el número, los tipos y el patrón de

distribución de los receptores (sensilia) más cornunes en la antena. Es un carácter cuantitativo

involucrado en una función básica en los insectos, y probablernente integre además de los patrones

ancestrales, el moderno cambio adquirido a través de la conquista de nuevos hospedadores y hábitats

(Mclver 1987).

1.1.1 Morfología de la antena en Triatominae

En los Triatominae, la antena consiste de cuatro segmentos, los primeros dos (el escapo y el

pedicelo) son gruesos y presentan un integurnento rugoso; el tercero y cuarto (flagelo 1 y flagelo TI),

son delgados y filiformes con integumento delicado y estriado (Figura 23). El integumento de la

antena está poblado de proyecciones cuticulares denominadas sensilia en plural, sensilio en singular.

También presenta estructuras internas adheridas con funciones sensitivas. La cutícula varía en

cuanto a los niveles de esclcrotización; normalmente, la rnayor parte de la antena es bien

esclerotizada con la excepción de las mernbranas intersegrnentales y algunas áreas de origen de las

sensilia. (Schneider 1964, Chapman 1998). La longitud relativa de los segmentos de la antena y los

diferentes tipos de sensilia han sido utilizados como caracteres taxonómicos para la subfamilia (Lent

& Wygodzinsky 1979, Catalá & Schofield 1994).
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Figura 23. Micrografía de la antena de B. ferroae (Hemiptera:Triatominae) mostrando los

diferentes segmentos.

1.1.2 Tipos de sensilia presentes en las antenas de los Triatominae con estructuras

cuticulares externas

Los primeros estudios sobre la morfología externa y la ultraestructura de los sensilia de la antena en

Triatominae, se realizaron a partir de los años treinta. El estudio pionero fue el realizado por

Wigglessworth & Gillett (1934), quienes analizaron las sensilia de la antena de R. prolixus y

describieron cuatro tipos básicos (Bristles 1 y JI, Basiconicos, Tricoide de pared fIna (TPF) y

Tricoide de pared gruesa (TPG). Bernard (I974) describe en la antena de T in/estans cuatro tipos

más (I3ristles 111, sensi Iio celocónico y el sensi Iio tricoide I3p). Lent & Wygodzinsky (1979)

describen en diversas especies de Triatominae las tricobotrias, que se rei~eren al sensilio tricoide I3p

de l3ernard (1974). Mclver & Siemicki (1984) proveen un completo estudio sobre la fina estructura

de los mecanoreceptores en la antena de R. prolixZfs, reportando por primera vez. el sensil io

campaniforme y los propioceptores (pelos alijados). McIver & Siernicki (1985) describen la fina

estructura del sensilio celocónico de la antena de R. prolixus.

Debido a que las sensilia son formaciones homólogas, es común que en la mayoría de los insectos se

encuentre una serie de tipos y subtipos que pueden ser clasificados con dificultad (Schneider ]964,
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Mclver 1982). Ello ha conducido a la elaboración de númerosas nomenclaturas, que en parte han

complicado el estudio de los receptores sensoriales (Zacharuk 1980, Jnsausti et al. 1999). Catalá &

Schofield (1994) adernás de describir con detalle doce tipos de sensilia antenales en diez especies

del género Rhodnius, proveen las equivalencias entre las diferentes nomenclaturas. Estos autores,

toman como marco de referencia la nomenclatura de Altner & Prillinger (1980), que organiza las

sensilia en: no porosas y porosas, y el tipo de base sobre la cual se inserta el sensilio (flexible e

inflexible). De esta manera, las siguientes categorías: sensilia no porosas en bases flexibles, sensilia

no porosas en bases inflexibles, sensilia porosas en base inllexible y una cuarta categoría para un

sensilio sel"íalado por lnsausti et al. (1999), que incluiría la categoría porosa con base tlexible.

De esta manera al reunir todos los estudios, Insausti et al. (1999) sef'íalan la ocurrencia de 13 tipos

de sensilia con estructuras cuticulares externas en Triatominae, compuestas por seis

rnecanoreceptores, un receptor bimodal (quimio-mecanoreceptor) que exhibe un poro terminal,

quimioreceptores entre los cuales se incluye dos tricoides uno de pared fina y otro de pared gruesa,

dos tipos de basicónicos y un tipo de celocónica. También señalan un segundo sensilio celocónico

que funciona como termo-higroreceptor. A continuación en la tabla 16 publicada por Catalá (1997),

se da un resumen de los tipos de sensilia registrados en Triatominae y se sei'íalan algunas

características de su morfología interna, externa y su función.

En los triatominos los mecanismos de búsqueda y orientación hacia el hospedador, no están

cornpletarnente entendidos, pero se considera que incluye la detección de una serie de sefiales

visuales, mecánicas, térmicas, hígricas y químicas emitidas por el hospedador (Otálora-Luna et al.

2004, Barrozo & Lazzari 2006, Guerenstein & Lazzari 2008).

En Triatominae, tres tipos de señales han sido directamente implicadas en la búsqueda del

hospedador. Estas son el calor, los olores y las mecánicas, correspondientes a las corrientes de aire

(pulsos) generados por la respiración del hospedador. Entre los olores que se han demostrado que

evocan una respuesta en los Triatominae tenemos, el COI' los aldehídos corno el heptanal, el octanal

y el nonanal y los ácidos grasos de cadena corta presentes en olores de las aves, los humanos y otros

vertebrados. El amonio también es un buen atrayente que está presente en el sudor y la orina de los

vertebrados (Guerenstein & Lazzari 2008). En la naturaleza, los triatorninos generalmente se

enÜentan a mezclas de olores, por lo tanto responden más eficienternente a ellas que a un sólo tipo
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de sustancia. Las proporciones de los distintos componentes en el olor le indicarán al insecto con un

buen grado de certeza, si la fuente es o no el hospedador esperado (Guerenstein & Lazzari 2(08).

De las sensilia reportadas en Triatominae se conoce que los tricoides de pared fina (TPF) responden

directamente a la respiración, a los ácidos grasos y al amonio. La basicónica (Ba) a aldehídos,

terpenos y furanos (Guerenstein & Lazzari 2008), también a cambios en la temperatura y la

humedad (Bernard 1974). Sin embargo la ÜlI1ción del tricoide de pared gruesa (TPC), aún no es

clara, no existe evidencia de que responda a estimulo alguno; pero teniendo en cuenta, su

morfología, se supone que su función debe ser la quimiorecepción por contacto, prirnariarnente

detectando moléculas en fase líquida (Gracco & Catalá, 2(00).

1.1.3 Importancia del estudio del fenotipo antenal en los Triatominae (Hemiptera: Reduviidae)

El estudio del fenotipo antenal ha mostrado ser una herramienta taxonómica útil en la identificación

de las especies de los géneros Rhodnius, TJ-iatoma y Mepraia (Catalá & Schofield 1994, Gracco &

Catalá 2000, Moreno et al. 2006, Carbajal de la Fuente et al. 2(08). También se ha indicado que

presenta una buena correlación con el nLlInero y el tipo de hábitats explorados (Catalá 1997,

Cm'bajal de la fuente & Catalá 20(2), la variación geográfica y los ecotopos (Catalá et al. 2005,

Esteban et al. 2005, Arroyo et al. 2007, Hern{lI1dez et al. 2(08), el sexo (Arroyo et al. 2007, Catalá et

al. 2(05) y la condición alar (Moreno et al. 20(6) en los triatominos.
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Tabla 16. Tipos de sensilia registradas en las antenas en Triatominae. Fuente: Catalá 1997,

Catalá & Schofield 1994, Insausti et al. 1999.
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1.2 La mO/jología del huevo y la importancia de su estudio en Triatominae

Beament (1947) Y Tuft (1950) son los primeros en estudiar la estructura interna del carian en el

Triatorninae R. prolixus, y la relación entre ésta y los procesos de permeabilidad al agua y a otras

sustancias, además de la fertilización y la respiración del embrión.

E'structura del corioll

El carian es secretado por el epitelio folicular del ovario durante la coriogénesis, y comprende dos

grandes regiones: el exocorio y el endocorio, El primero en ser secretado es el endocorio y se

encuentra formado por cinco capas ricas en polifenoles que le confieren resistencia al ataque

quírnico e irnperrneabilidad al agua. Posteriormente, es depositado el exocorio rígido y por último el

exocorio blando, que es una camada espesa responsable por la estructura exocorial (Beament 1947).

Los huevos de los Triatominae presentan una amplia variabilidad en el tamafío y la forma, con

especies pequeñas que tienen huevos que miden 0,96 mm en el género Alberprosenia, a 4 mm en el

género Dipelalogaster. Huevos de forma cilíndrica en las especies del género Psammolestes, a casi

esférica en P. rufotuberculatus (Lent & Wygodzinsky 1979).

En algunas especies, el huevo puede tener un cuello y un collar que se destacan del resto del cuerpo

y en otras, estos dos aspectos no son evidentes. El diseño de huevo con collar es rnás frecuente en

aquellas especies que adhieren los huevos al substrato y que son ornitófilas (Barata 1981). El

opérculo puede presentar diseños exocoriales complejos como en T delpontei, o diseños casi lisos

como en el género Alberprosenia. De igual manera existe una gran variabilidad en los diseños

exocoriales del huevo, algunos con líneas claras que demarcan polígonos y otros con contornos

difusos (Barata 1998). Las estructuras macroscópicas generales en los huevos de los Triatorn inae

son: el opérculo (Op), el borde opercular (130), el borde corial (Bc), el cuello (eu) y la hendidura

lateral (HI) (Figura 2). Las estructuras microscópicas más comunes ubicadas en la región del borde

corial son: los aerópilos (Ae), los micrópilos (M), la gotera espermática (Ge) Los aerópilos tienen

corno función el intercambio gaseoso, y los micrópilos estarían implicados en el proceso de

fertilización (Beament 1947).
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Figura 24. Representación esquemática de un huevo en los Triatominae. A. R. prolixus, rnostrando

las estructuras rnás COlnunes a nivel macroscópico. Opérculo (Op), borde opercular (Bo), Borde

corial (13c), Cuello (Cu) y Hendidura lateral (1-11). Micrografías mostrando en la región del borde

corial los Aerópilos (Ae), Micrópilos (M), (Cp) Celda poligonal y la Gotera espermática (Ce). B. R.

prolixus; C. T. sherlocki. Imágenes tomadas de Barata (I 981) YObara et al. (2007a
).

Por otra parte, es bien conocida la importancia del estudio de la fase de huevo en los diversos grupos

de insectos, porque la ultracstructura del exocorion puede revelar además de propiedades

morfológicas, fisiológicas y taxonómicas (Hinton 1981, Suludere et al. 1999, Candan 1999). En

Heteroptera, el estudio de esta tase ha permitido registrar caracteres de valor taxonómico y de

importancia para la inferencia de relaciones filogenéticas (Barata 1981, Obara et al. 200i" González

et al. 2009, Matesco et al. 2009).

Matesto et al. (2009) muestran que el estudio del esculpido del corion y el nLllnero de estructuras

aeromicropilares son caracteres diagnósticos a nivel de género, y que algunas especies pueden ser

identificadas en esta fase. Asimismo, sei'íalan que el estudio detallado de estas estructuras, a través

de la técnica de microscopía electrónica de barrido, permitió no sólo la revisión de terminología sino

el reconocimiento de patrones dentro de la ülInilia Pentatomidae.

Entre los estudios pioneros que han abordado la morfología externa de los huevos en la subfamilia

Triatominae, se encuentran los realizados por Pinto (1924) y Galliard (1935). El primero describe la
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morfología externa del huevo de T brasiliensis, y el segundo demuestra que la arquitectura del

exocorio en Triatominae ayuda en la distinción entre especies, A partir de estos trabajos, núrnerosos

documentos se han abocado a describir los aspectos rnacroscópicos y microscópicos de los huevos

en númerosas especies de la subfamilia (Abalos & Wygodzinsky 195 1, Barth & Muth 1958,

Foratinni & Barata 1974, Lent & Wygodzinsky 1979).

Sin embargo, son los trabajos de Barata (1981), Costa et al. (1991) y Jurberg et al. (1993), que

definen algunas características de valor taxonómico enla fase de huevo para los géneros Rhodnius,

Cavernicola y Dipetalogaster.

Barata (1998) amplía este análisis al describir y definir caracteres de valor taxonómico en los

géneros Alberprosenia, Cavernicola, Dipetalogaster. Eratyrus, Microfriafoma, Pansfrongylus,

PSal17l17o!estes, Rhodnius y Tl-iatol17a,

Más recientemente, diversos estudios han sido motivaclos por la necesidad de una mayor precisión

en la identificación taxonómica de potenciales vectores de T. cruzi, cuando sólo se cuenta con el

hallazgo de huevos en las áreas infestadas. De esta manera se busca fortalecer la clave taxonómica

basada en esta fase de desarrollo (Rosa et al. 2000, übara et al. 2007", Páez-Colasante & Aldana

2008, Santos et al. 2009, Aldana et al. 2013).

El esculpido cOl'jónico del huevo ha mostrado ser útil en estudios de poblaciones y en la detección

de especies crípticas. Así, Costa et al. (1997) encuentran diferencias en cuanto al patrón de

ornamentación del exocorion al comparar cuatro diferentes poblaciones de T brosiliensis; una de

estas poblaciones ha sido recienternente elevada a especie bajo el nOlnbre de T. juazeirensis (Costa

& Félix 2007), El tamaño del opérculo también ha sido propuesto por Rosa et al. (2003) como

marcador de domiciliación en P. megistus, al encontrar que colonias de esta especie mostraban una

reducción del diámetro de dicha estructura al ser comparados con huevos colectados en condiciones

silvestres.
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J.3 Utilidad del citocromo b en el estudio de la Sistemática en Triatominae

El análisis de las secuencias de ADN es la técnica molecular más eficiente y versátil usada hoy en

día en sistemática; debido a que presenta una alta resolución al proveer información sobre cada

nucleótido de un fragmento genómico dado, además que perrnite el uso de diferentes genornas

(mitocondrial y nuclear) y de genes con un amplio rango de conservación (Abad-Franch & Monteiro

200S). En triatominos se considera una de las herramientas más importantes para establecer su

clasiticación natural (Mas-Coma & l3argues 2009).

Se conoce que el genoma mitocondrial evoluciona diez veces más rápido que el genoma nuclear, y

hace de éste un buen marcador, particularmente para especies muy relacionadas y para estudios de

filogeografía y de genética de poblaciones. Es por esto que algunos autores sugieren su utilidad en el

análisis de los niveles bajos como géneros, especies y poblaciones (Monteiro et al. 2004, Piccinali et

al. 2009, Mas-coma & l3argues 2009).

En los Triatominae, el ADN rnitocondrial ha sido útil tarnbién en el estudio de la taxonornía (Garcia

& Powell 1998. Lyman et al. 1999) y la filogenia (Patterson & Gaunt 2010). Fue a través del uso de

marcadores mitocondriales que se logró resolver la controversia del estatus taxonómico entre R.

prolixus y R. robustus, y demostrar que son especies diferentes (Lyman et al. 1991, Monteiro et al.

2000). También ha aportado en el análisis del estatus taxonómico de T in/estans y T melanosoma

(Monteiro et al. 1999), entre poblaciones de T. brasiliensis (Monteiro et al. 2004) y en la

identificación correcta de ninfas capturadas en palmas (Justi et al. 2010).

2. Objetivo general

Ampl iación del análisis morfológico en B. corredori, B. ferroae y B. herreri y la evaluación de sus

estatus taxonórnico.

3. Objetivos específicos

3.1 Describir el fenotipo antenal y la fase de huevo enB. corredori, B. herreri y B. ferroae por

microscopía óptica y electrónica de barrido.

118

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



3.2 Comparar el fenotipo antenal de Belminus con otros géneros de T'riatominae con base en la

información disponible en la literatura.

3.3 Cornparar la morfología de los huevos de Belrninus con otros géneros de Triatorninae con

base en la información disponible en la literatura.

3.4 Evaluar el estatus taxonómico de B. corredori, B. herreri y B../erroae mediante el análisis

de fenotipo antenal.

3.5 Evaluar el estatus taxonómico de B. corredori, B. herreri y B. ferroae mediante el análisis

del patrón poligonal del opérculo del huevo.

3.6 Evaluar el estatus taxonómico de B. corredori, JJ. herreri y B.ferroae mediante el análisis

de secuencias del citocromo b.

4. Mate.-iales y métodos

El material biológico utilizado en el análisis rnortológico de la antena, el estudio de la morfología

del huevo y las secuencias de citocromo b, procede de diferentes regiones de Colombia. B. ./erroae

de las localidades de Santa Catalina y San Alberto del municipio de T'oledo en Norte de Santander

(Sandoval et al 20 IO). JJ. herreri del peridomicilio de una vivienda del municipio El Carmen,

Santander (Sandoval et al. 2000), y de especímenes capturados en domicilios del municipio de San

Martin, Cesar (Sandoval et al. 2004). Belminus corredori de una vivienda de San Gil, Santander

(Galvao & Angulo 2006).

4.1 Material biológico utilizado en el análisis 11100jológico de la antena

En el estudio se incluyeron un total de 165 especímenes pertenecientes a las especies B. herreri, B.

corredori y B. ./erroae (Tabla 17). Se utilizaron especímenes capturados directamente de los

dornicilios. pero cuando fue necesario, el material se cornplementó con ninfas de la prirnera o

segunda generación, criadas en el laboratorio con hospedadores invertebrados. Previa verificación
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que las nint~ls capturadas en campo y las ninfas obtenidas en laboratorio no diferían

significativamente en las variables bajo estudio.

Tabla 17. Región geográfica de origen, hábitat y número de especímenes del género Belminus

utilizados en el análisis del fenotipo antenal.

B.corredori F:1 San Gil, Santander

B ferroae Toledo, Norte de Santander

B. ferroae F 1.Toledo, Norte de Santander

Especies

B. herreri

B. herreri

Origen (municipio y

departamento)

San Martín, Cesar

F 1 Y F:2 . San Martin, Cesar

Hábitat

o
L

L

o

L

Hospedador

R.prolixus

R prolixl1s

B/aberus sp.

# especírnenes

6F,7M
6n1,7n2,

8n3,6n4,7n5
7F, 9M, 6n 1, 6n2,

7n3,6n4,6n5
15F, 10 M, 7n1, 5n2,

3n3, 6n4, 10n5
3n1, 5n2, 7n3

D domicilio. L laboratorio, F: ] prirnera generación, F:2 segunda generación, F hembra, M

macho, N 1, ninfa de primer estadio; N2, ninfa de segundo estadio II; N3, ninfa de tercer estadio;

N4,ninta de cuarto estadio y N5, ninfa de quinto estadio.

4.2 Material biológico utilizado en el análisis mOlj'ológico de los huevos

Se utilizaron huevos de Belminus: B. corredori, B. .ferroae y 13. herrer; de colonias de laboratorio,

que se criaron exclusivamente con cucarachas del género Blaberus.

4.3 Material biológico utilizado para la obtención de las secuencias de ADN del citocoromo b

Los especímenes de B.ferroae utilizados provienen de capturas realizadas dentro de los domicilios

de las localidades de Santa Catalina y San Alberto del rnunicipio de Toledo en Norte de Santander.

Para la especie 13. herre"; de dos colonias de diferente origen. Una de especímenes capturados en el

peridomicilio de una vivienda del municipio El Carmen, Santander y la otra de especímenes

capturados en domicilios del municipio de San Martin, Cesar, alimentadas con R. prolixus. Los

especírnenes de B. corredor; provienen de una colonia alimentada con R prolixus.
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4.4 Procedimientos experimentales

4.4.1 Análisis de receptores anknales por microscopía óptica y electrónica de barrido

4.4.1.1 ldent~ficación de los receptores de la antena por microscopía electrónica de barrido

(MEB)

Se usaron como referencia las publicaciones de McIver & Siemicki (1984, 1985) Y Catalá &

Schofield (1994) para la identificación de los receptores de cada seglnento de la antena. Para esta

técnica, se utilizaron adultos completos de B. ferroae, B. herreri y /J. corredori que se fijaron a un

soporte metálico en posición dorsal y ventral con cinta doble faz y metalizados por dos minutos con

un aparato Edwards alOmA. Las micrografías de las antenas fueron tomadas usando un

microscopio (.lEÜL modelo, JSTM - T330A Y JSM 5300) operado a 10, 15 O 20 Kv. Neopan SS

120 Fuji film fue usado para desarrollar las micrografías. La MEB fue realizada en el Departamento

de Físico-Química del Instituto de Química de la UNESP, Araraquara, San Paldo, Brasil

4.4.1.2 Preparación de la antena e identificación Ji conteo de los receptores de la antena por

microscopía óptica (MO)

Una antena izquierda de cada espécimen (ninfa o adulto) fue removida a nivel del escapo, se aclaró

con KÜH al 5% durante 5 minutos, posterionnente se neutral izó con acido acético al 5%, se lavó

con buffer fosfato salino (PBS) pH 7,2 Y finalmente se almacenó en una solución 3:1 de glicerina­

PI3S. Para los conteos en microscopio óptico, las antenas fueron montadas en glicerina bajo un

cubreobjeto y la superficie ventral fue examinada en aumento 40X. L,os conteos fueron realizados a

través de una cárnara lúcida, y se incluyeron los tres segmentos de la antena, el pedicelo (P), el

Flagelo l (FI) y el Flagelo 11 (F2). Los siguientes receptores fueron reconocidos: Bristles (BR)

Tricoide pared fina (TPF), Tricoide de pared gruesa (TPG) y basicónicos (BA), de acuerdo con

Catalá & Schofield (1994) Y Gracco & Catalá (2000). Los segmentos fueron medidos en el

microscopio con el objetivo 10X, y se utilizó un micrómetro ocular de 100 graduaciones que fue

calibrado con un micrórnetro de platina marca Leica de 0.0 Imm. Todos los conteos y las mediciones

fueron realizados en un rnicroscopio Leica rnodelo DMLB 100T.
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4.4.2 Preparación de los huevos panl el análisis morfológico

Hembras jóvenes fecundadas y alimentadas se seleccionaron y se mantuvieron en diferentes

cápsulas de vidrio. Diariamente, se recogieron las posturas de una sernana y se almacenaron en un

recipiente limpio hasta completar un (n) de 20 individuos por grupo. Los huevos eclosionados y sus

opérculos se lavaron cinco veces con agua 18 0, posteriormente se pasaron por alcohol absoluto y se

lavaron con abundante agua, se secaron a 28°C por dos horas y se almacenaron en cápsulas de vidrio

a temperatura ambiente. Un grupo de huevos (n 10) no eclosionados de 24 a 48 horas de puestos,

también se utilizaron en el estudio morfológico. Los huevos embrionados se lavaron con abundante

agua y se secaron a temperatura ambiente.

4.4.2.1 Mediciones de los huevos

La longitud y el ancho de los huevos embrionados, además el diámetro de los opérculos fueron

medidos en aumento 50X, todas las observaciones y rnediciones fueron realizadas en un

microscopio-estereoscópico marca Wild Heerbrugg.Hembras jóvenes fecundadas y alirnentadas se

seleccionaron y se mantuvieron en diferentes cápsulas de vidrio. Diariamente, se recogieron las

posturas de una semana, se almacenaron en un recipiente limpio hasta completar un (n) de 20

individuos por grupo. Los huevos eclosionados y sus opérculos se lavaron cinco veces con agua

180, posteriormente se pasaron por alcohol absoluto y se lavaron con abundante agua, se secaron a

2S°C por dos horas y se almacenaron en cápsulas de vidrio a temperatura ambiente. Un grupo de

huevos (n = 10) no eclosionados de 24 a 48 horas de puestos, también se utilizaron en el estudio

morfológico. Los huevos ernbrionados se lavaron con abundante agua y se secaron a temperatura

ambiente.

4.4.2.2 Morfología de los huevos por microscopía electrónica de barrido (MB'B)

Por esta técnica se analizaron los huevos ernbrionados y eclosionados con sus respectivos opérculos

libres. Estos ú¡eron inmovilizados con cinta doble faz sobre un soporte metálico, posteriormente

metalizados con oro durante 100 segundos en un cobertor iónico SPI-MODULETM operado a 10

rnA Las micrografías se tornaron con un microscopio electrónico Hitaclli S-2500 operado a 20 Kv.

Se exploró el diseño poligonal en el exocorio del opérculo y en la región cefálica, rnedia y caudal

del cuerpo del huevo, a diferentes aumentos, siguiendo la metodología de González et al. (2009).
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Dado que en la región media y caudal del huevo, el arreglo poligonal no fue evidente por MEB, aún

cuando perceptible por MO. Se trataron los huevos de B. ferroae y B. corredori por 1, 3, 4 Y 24

horas a 37°C con un buffer de lisis, que contenía Tris-HCL 10mM pH 8,0, EDTA SOOrnM pl-[ 8,0,

N-Iauril-sarcosina 1% Y 1mg/ml de Proteinasa K. Como no fue posible eliminar con el tratamiento

la capa y mejorar la observación del arreglo poligonal, el análisis se restringió al disefío que

presentaba el opérculo. Para esto, se tomaron diez micrografías del opérculo por especie en 2000X

correspondiente a una superficie de 20.000 11IT/ ubicada en el borde externo de esta estructura. La

descripción morfológica general de los huevos siguió la nomenclatura propuesta por Barata (1998).

4.4.3 Pnlcedimiento para la obtención de secuencias de ADN del citocromo b

4.4.3./ Extracción ADN

Todo el rnaterial biológico (insectos) fue preservado en alcohol absoluto. Antes de iniciar el

procedimiento cada espécirnen se secó con una toalla de papel, y dos de sus patas se removieron con

pinzas y se introdujeron en un vial Eppendorf de l mI. Posteriorment,e fueron criofracturadas con

nitrógeno líquido y con ayuda de un macerador manual. Para la extracción del ADN se utilizó el

protocolo para tejidos del kit Genomic ADN Extraction de [~eal Genomics@.

4.4.3.2 Ampl(ficación ADNpor reacción en cadena de la Polimerasa (PCR)

La peRo se realizó en un volumen final de reacción de 50 111 que contenía (1,25 unidades) de taq

polimerasa,5 ItI dNTPS (100 mM Tris HCI, pH 8,3, 500 mM KCI)), 6 111 MgCI2 (SO mM), 2 111 de

cada prirner (1°pM) Y 3/l1 de ADN. La pareja de prirners utilizada diseilada por Monteiro et al.

(2000) fue Cob 32F GGA CGW GGW ATT TAT TAT GGA TC y Cob-82R ATT ACT CCT CCT

AGY TTA TTA GGA ATT.

El protocolo seguido para la reacción fue el siguiente: Desnaturalización a 96°C por S minutos; 35

ciclos de 94°C por 30 segundos, anillamiento a 48°C por 30 segundos, y extensión a noc por 45

segundos, seguido por noc de extensión por 10 rninutos ya 4°C indefinidamente.

Para la visualización de los productos amplificados se utilizaron geles del agarosa al 1% (Ultrapure

Invitrogen) en Buffer TBE O,SX.EI sembrado de las muestras se real izó con el bufler de carga 10x
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Blue Juice Invitrogen, diluido 1: 1 en agua ultra pura y 5 )11 de ADN amplificado. Para la coloración

de los geles se utilizó una solución de CelRed ® que contenía (20 mi NaCI 1M, 90 Inl de agua

destilada y 30 )11 de GeIRed®). El tiempo de coloración osciló entre 10 Y 15 minutos (Fig 25).

M (t+ BU Bf2 (- Bf3 Bf4 BfS Bf6 Bf7 Bf8 Bf9 BUD BfH Bf12 BU3 Bf 14 Bh1 Bh2 Bh3 Be1 Be2 Bc3

Figura 25. Fotografía de gel de agarosa mostrando la arnpl ificación de un fragmento de 537 pb del

citocromo b. M marcador molecular. Ctl control positivo R. prolixus, C- control negativo,

BtJ-Bf14 muestras de B. /erroae, Bhl-Bh3 rnuestras de B. herreri, Bel-Bc3 muestras de B.

corredori.

4.4.3.3 Pur({tcaciól1 del ADN

Para la purificación de los productos amplificados, se siguió el protocolo del kit Hiyield™ GeI/PCI"Z

ADN Extractíon de Real Genomics ®. El sobrenadan te se almacenó a -20°C hasta su

secuenciamiento.

4.4.3.4 Secuenciamiento de AJJN

Los productos amplificados y purificados se examinaron por un secuenciador ABl Prisrn Dye

Terminator. Los oligonucleótidos utilizados fueron los mismos que se usaron para la reacción de

amplificación.
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4.5 Análisis estadístico

4.5.1 Análisis morfológico de la antena

Se calculó el promedio y la desviación estándar del nLllnero de sensiJia por tipo, en cada segmento.

Con estas variables se realizó una comparación entre las de ninfas y los adultos de las tres especies.

Se utilizó la prueba no paramétrica de Kruskal WalLis y un test de múltiples comparaciones. El

análisis se ejecutó en el programa Statistica 7.

Para analizar la similaridad del fenotipo antenal, a través de los diferentes estadios del ciclo de vida

para cada especie, se realizó un análisis por Componentes Principales (CP), donde se utilizaron las

variables del pedicelo (P) y el flagelo 2 (F2) de la antena (PBR, PTPI', F2BR, I'2TPF, I'2TPG,

F2BA). El análisis de CP fue ejecutado en el software PASTo

Un análisis discrirninante (AD) fue usado para verificar la utilidad del fenotipo antenal en la

separación de las tres especies bajo estudio. En las hembras las variables que se seleccionaron para

el AD fueron (P'TPF, FITPF, FITPG Y F2TPG) yen los machos (PTPF, FITPF, FITPG, F2TPF).

Para la selección de las variables se tuvo en cuenta, a aquellas que mostraron diferencias

estadísticarnente significativas en el análisis ullivariado. El software utilizado para el AD fue el

PADwin versión 65 (http://www.mpl.ird.fr/rnorphometrics) es un software que ejecuta análisis

discriminantes y que estima la significancia estadística (valor de Wilks y las distancias de

Mahalanobis) en una vía no paramétrica, por permutación. El nümero de permutaciones usadas

fueron 1000 Yel estadístico de significancia después de la corrección de Bonferroni fue P < 0,0167

4.5.2 Análisis del arreglo poligonal del opérculo del huevo

Se calculó el promedio, la desviación estándar y el coeficiente de variación de cada tipo de polígono

presente en los opérculos de las tres especies bajo estudio. Se exploró la norrnalidad y la

homocedasticidad de estas variables usando las pruebas de Kolmogorov-Srnirnov y Levene,

respectivamente. Variables con distribución normal y varianzas homogéneas se analizaron usando

ANOVA de una vía y el test de Tukey de múltiples comparaciones. Se utilizó el software SPSS

versión 14 y el PAST versión 1,97.
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Se utilizó un Análisis Discriminante (AD) para verificar la utilidad del arreglo poligonal del

opérculo en la separación de las tres especies. Las variables incluidas en el análisis fueron: número

de celdas pentagonales, hexagonales y heptagonales. El software utilizado para el AD fue el rnismo

que se utilizó en el análisis estadístico del fenotipo antena\.

4.5.3 Análisis de las secuencias de citocromo b

Para cada espécimen se estableció una secuencia consenso a partir de los cromatogramas obtenidos

por las secuencias anversa y reversa. Cuando fue necesaria alguna edición ésta se ejecutó con el

programa SeqMan lI (DNASTAR lnc., Madison, WI). Las secuencias obtenidas para las tres

especies se alinearon con el algoritmo CLUSTALW2 en línea OJ11p://www.ebi.ac-.-1.IkLl:90Is/ins::!D y

las filogenias fueron reconstruidas a través del algoritmo de distancias Neighbour-joining, ejecutado

bajo el modelo Kimura 2- parámetros (KP-2) y con máxirna verosimilitud bajo el rnodelo (Tamura 3

parámetros) usando el programa MEGA 5.0 (Tamura et a\. 2011). En ambos métodos se ejecutaron

1000 bootstrap para estimar los valores de soporte de las ramas (Felsenstein 1985). La divergencia

genética se calculó bajo el modelo de Kimura 2 parárnetros y 1000 bootstrap. Este análisis siguió la

metodología utiliz.ada para el estudio del estatus taxonórnico de algunas especies de Triatominae de

los géneros Panslron,gy!us, Rhodnius, Mepraia y Triaforna (Monteiro et al. 2000, Monteiro et al.

2.004, Fitzpatrick et a\. 2008, Calleros et al. 2010).

5 Resultados

5.1 Antenas

5.1.1 Características generales de la antena

En promedio, la longitud total de la antena en milímetros fue de 2,23 Ce;;) y 2,21 (O) en la especie B.

herreri. en B. corredori 2,29 (e;;) Y2,3 (dI), y por último en B. ferroae 2,69 Ce;;) y 2,62 (o). En los

estadios nintales, la longitud total promedio de la antena en milímetros para B. herreri, B. corredori

y J3. ferroae fue: (0,82-0,82-0,9) en ninfas 1; (0,92-0,97-1,12) en ninfas 2; (1,17-1,25-1,36) en

nint~ls 3; (1,6-1,5-1,8) en ninÜls 4 y (1,90-2,0-2,47) en ninfas 5, respectivamente. En general, las

hembras presentaron antenas más largas que los machos; ya medida que avanzó el estadio ninfal se

registró un aumento gradual en la longitud de la antena.
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5.1.2 Tipos morfológicos de sensilia identificados por MEB

En el prirner segrnento de la antena, esto es en el escapo, tanto en las ninfas, corno en los adultos de

ambos sexos se observaron dos rnecanoreceptores: los Bristles I y la sensilia campaniforme (Figura

26 A).

En el segundo segmento (pedicelo) de las ninfas, se observaron mecanoreceptores del tipo bristles

(1) y una tricobotria distal. En este mismo segmento, en las hembras y los machos de B. ferroae, B.

herreri y B. corredori se observaron cuatro tipos de sensiLia, que incluyeron tres rnecanoreceptores:

los Bristles I, los Bristles UI, y las tricobotrias (4 por antena) y un tipo de quimiorreceptor: el

tricoide de pared fina (TPF) (Figura 26 A Y B). En este segmento, la presencia de una estructura

sensorial denominada órgano caverna, común en algunas subfamilias de Reduviidae en las que se

incluye a Triatorninae, también se observó, en las tres especies de Belrninus. Consideramos

importante profundizar en la descripción de este órgano en las especies del género, la cual podrá

encontrarse en la publ icación que se anexa, y que lleva como título: "Description 01' the cave organ

in three species 01' the genus Belminus (Hemiptera: Reduviidae: Triatominae) by optical and

scanning electron rnicroscop. Mern lnst Oswaldo Cruz, 106: 769-772,2011".

En el tercer segmento de la antena (Flagelo I), de los estadios ninEales, sólo se observaron Bristles

del tipo I, pero los sensilia tricoides (TPF, TPG) y Jos basicónicos no se encuentran presentes en

estas etapas pre-reproductivas (Figura 27 A Y B). En contraste, en este segmento de los adultos los

TPF yTPG abundan (Figura 26 D). En el cuarto segmento (Flagelo 11) en las ninfas (Figura 27 e y

D) Y en los adultos de ambos sexos (Figura 26 E Y F) se observaron los siguientes receptores:

Bristles tipo 1, ambos trieoides (TPF y TPG) Y los basicónicos, además del sensilio campaniforme.

En todas las uniones intersegrnentales de la antenas de las ninfas y los adultos se observan

propioceptores (l) (Figura 26 A).
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Figura 26. Fenotipo Antenal de Belminus spp. A. Escapo y región basal del pedicelo de un macho de B. herrai. B. Superficie lateral del

pedicelo de B. ferroae (hembra). C. Vista ventral del pedicelo de B. herreri (hembra). D. Flagelo I de B. herreri (hembra) Vista Ventral. E.

Flagelo JI de B. herreri ventral (hembra). Flagelo I1 de B. corredori (macho) en vista ventral. Bristles 1 y I!I (Brl Y BrIIT), Sensilio

campaniforme (Sc), Pelo afilado (T), Tricobotria (Tr). Tricoide pared fina (TPF), Tricoide de pared gruesa (TPG) y Basicónica (BA).
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Figura 27. Fenotipo Antenal de ninfas de V estadio. Flagelo 1. A. B. herreri, B. B. corredori. Flagelo JI. C. B. herreri, D. B. corredori. Br

(Bristle I), TPF (Tricoide de pared fina), TPG (Tricoide de pared gruesa) y BA (Basicónica).
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5.1.3 Fenotipo antenal

En la tabla 18 se muestra el nLllnero promedio de sensilia por segrnento en cada estadio ninfal de las

tres especies. En general, los PBR son los sensilia que aumentan gradual y notoriamente en número,

a medida que avanza el desarrollo ninfa!. Los TPG fueron los sensilia más abundantes en la antena.

La tabla 19 muestra el número promedio de sensilia en cada segmento antenal de acuerdo al sexo, en

adultos de las tres especies estudiadas. En los análisis univariados, los PTPF (Tricoides de pared fina

en el pedicelo) en todas las especies exhibieron dimorfismo sexual, siendo estos receptores más

abundantes en los machos que en las hembras, B. herrer; (p = 0,001), B. corredm'; (p = 0,0008) YB.

/erroae (p =, 0,00004). Además, en B. corredor; diferencias signiJlcativas entre machos y hembras

también se detectaron en los F2TPF (p = 0,001), yen la especie B.ferroae en los receptores FITPF

(p = 0,0007) Ylos F2TPF (p = 0,0006).
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Tabla 18. Promedio (m) y desviación estándar (nS) del número de sensilia por segmento y tipo de receptor. Valores con letras

diferentes (a, b, e) en cada estadio ninfal, indican que existen diferencias significativas entre las especies (p 'S 0,0167).

Pedicelo Flagelo 1 Flagelo 2 # Total sensilla (3
Estadía Especie SR SR SR TPF TPG BA segmentos)

m DS m OS m OS m OS m DS m OS m OS

Bh 9a '¡.6 6a 2,0 6a 1,7 3a 1,0 27" 5,1 6" 1,3 51 5,99

Ni Be 8a 0,0 5a 0.5 5a 1,0 4a 1,2 30 2 4.4 7" 1,2 53 3,76

Bf 8a 0,8 5,759 1,7 78 1,9 4 ~a 1,3 302; 3,0 7,6 7a 1,6 54 4,39: ,-5

Bh 11 a 2.1 ea 1.8 6a 1,4 4a 0,8 23 2 5.5 7a 1,5 51 7,04

N2 Be 8,8 a,b 0,8 5a 00 6,17a 1,3 3,5a 1 16 28,8 a 4,0 7,83a 2,9 51 5,63

Bf 8,25 b 0,3 5,33 3 0,5 7a 1,2 4,5a 1,0 31 a 4,1 7,3a 1,4 58 3,77

Bh 13a 1,8 7" 1,4 73 1,5 4a 1,3 32" 5.6 8 3 1,0 64 7,04

N3 Be 10,57b 1,0 5,143 0,4 5,86a 0,7 3,86 8 11 27,3 3 4,6 7,14a 1,5 55 4,95

Bf 11,893
•
0 0,7 5,6 2

•
0 0.5 7,5a 1,8 5.5a 1,2 33" 4.3 7,53 2,0 55 6,67

Bh 21 a 2,3 7a 2,0 73 1,4 43,0 1.3 36" 6,1 11 " 3,5 78 10,21

N4 Be 11,8b 0,8 5 ~3 1,0 6,2a 0,8 3,4a "1.6 35,4a 1.6 9,48 1,6 66 2,58,¿

Bf 15.33",0 1,2 5,833 004 68 0,9 7,5 J 1,0 40" 4,5 83 2,1 77 6,89

Bh 21 a 4,9 8a 2,8 7a 1,1 5a 2,0 32" 4.7 83 2,3 72 8,99

N5 Be 17.830 1,0 5,17" 0.4 6,33a 0,8 6,5 8 1,8 36,6 80 7.0 11,12a 1,3 78 5,94

Bf 19,780 1.0 6,1" 0.5 53 0,8 7.8 a
2,0 44b

6,5 93
3,9 86 10,35

Brístles (BR), Trieoide de pared fina (TPF), Trieoide de Pared gruesa (TPG), Basicóniea (SA). Bh (B. herreri) , Be (B. corree/ori), Bf (B

ferroae). N 1, ninfa de primet' estadio~ N2, ninfa de segundo estadio TI: 7\3, ninfa de tercer estadía:, N4, ninfa de cuarto estadía: N5, ninfa de

quinto estadio.
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Tabla 19.Promedio (m) y desviación estándar (DE) del número de sensilia por segmento y tipo de receptor en la antena de los machos y

las hembras de B. herreri, B. corredori y B.ferroae.

B.herrerí B. corredorí B.ferroae

Segmento Sensilla macho hembra macho hembra macho hembra
m DE m DE macho DE m DE m DE m DE

BR 23,71 3C 1,60 27,2S3C 3,86 19.43 1,51 20,863 2,04 26,17;) 0,94 28,2c
2,59

Pedicelo

TPF 19.573 * 3.41 4.7S3,c 0,96 6.Sc* 1.55 0,143
0,37 20.83~* 4,02 S,07c

0,77

BR 7,293 1.11 5,753C 0.96 5.1 ;) 0,57 5,293 0,95 7.5~ 1,07 8,71 t 1,53

Flagelo 1 TPF 6,71 3 1.89 9,53;) 1,73 4,8 3
1,14 4,573 1,13 12,83:)" 2,36 10,93:) 1,91

TPG 16,433 2,82 23,753
7.72 30,l3C 333 31,293C 2,43 38.17;) 4,99 37,43;) 6,94

BA 4,433 2,88 4,753 1,26 5,1 3 0,88 4.433 1,13 4,833 1,57 4,863 1,73

BR 33 1,41 63
1,83 6,11 ;) 0.93 5,863 1,21 63 1,37 7,073 1,58

TPF 12,573 2,30 13,753 5.85 8,89:J* 1,'17 6.43;) 1,27 13.673.. 1,63 10.333;) 2,13
Flagelo 2

TPG 333 6,35 383 6,78 46,898
5,13 49,71 3 3,99 52,173

3,89 51,473 5,34

BA 7,433
2,82 6,53 0,58 11,568 3,47 11,433C 2,44 9,833

2,21 13,2c
2,73

Total 89 7,58 99 7,58 99,55 7,93 94,42 4,99 112,00 7,98 128,00 8,32

Bristles (BR), Tricoide de pared fina (TPF), Tricoide de Pared gruesa (TPG), Basicánica (BA). Valores con letras diferentes o que no comparte

ninguna letra (a, b, c) entre los machos y entre las hembras de las tres especies, indican diferencias significativas (p :s 0,0167). C'J Indica

diferencias significativas entre ambos sexos de cada especie (p :s 0,01).
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En el análisis multivariado de componentes principales, el porcentaje de la varianza explicada por

los componentes 1 y 2 fue del 82% en B. herreri. 91 % en B. correc!ori, y del 92% para B. ferrooe.

I:::n B. herrer¡o las variables que presentaron los mayores pesos en el componente 1 fueron (PBR,

PTF) Y para el 2 (F2TPF, PTPF), en B. corredOl·i (F ITPF, PBR) Y (PTPF, F2TPF), yen B. ferroae

(PTF) y (F2TPG, PBR) respectivamente. En general, se observa que el componente l separa las

diferentes etapas del desarrollo y el componente dos las hembras de los machos. Esto permite

observar la modificación gradual que presenta el fenotipo antenal durante el desarrollo y el

dimorfismo sexual en todas las especies estudiadas (Figura 28 A, By C).

El análisis discriminante de las variables del fenotipo antenal en las hembras clasificó correctamente

el 100% de los individuos a su propia especie, y en una segunda reclasificación 100% fueron

correctamente asignados a la especie B. corredori en un 92(% y a B. ./erroae y B. herreri en un

100%. Las dos funciones discriminantes obtenidas contribuyeron al 100% de la varianza observada

(74% primera y 26% segunda). En los machos el análisis discriminante clasificó correctamente el

100% de los individuos a su propia especie tanto en la primera como en la segunda reclasificación.

Las dos funciones discrirninantes obtenidas contribuyeron al 100(% de la varianz.a observada (57% la

primera y 43(% segunda). Todas las distancias de Mahalanobis obtenidas en el AD fueron

estadísticamente significativas, tanto en hembras corno en machos (fabla 20 y Figura 29).

133

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



11}¡

I e
01

i
NI
!!'I
~Dj
~I
<31

J

1- 30
Com¡¡oneniE 1

B

60 70

Figura 28. Análisis de componentes principales (ACP). Cada punto representa un espécimen sobre

los ejes canónicos 1 y 2. Los polígonos encierran los especímenes de cada etapa del desarrollo las

ninfas y los adultos. B. corredori (A), B. herreri (8), B. ferroae (C). NI, ninfa 1; N2, ninfa 11; N3,

ninfa 111; N4,ninfa IV; NS, ninfa V. Hembra (H), Macho (M).
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Tabla 20. Distancias de Mahalanobis entre especies (por sexo) después de ejecutar" el análisis

discriminante. Todas las distancias entre las especies fueron significativas (p ~ 0,001), después

de la corrección de Bonferroni.

Especies
Distancias de Mahalanobis

hembras machos

B.corredori - B.ferroae

B.corredori - B.herreri

B.ferroae - B.herreri

6,27

7,68

4,38

6,41

6,42

7,04

.,.
.... A B

...

Figura 29. Análisis discriminante ejecutado con cuatro variables de la antena en adultos hembras

(A) y en machos (8) de B. corredori, B. herreri y B. ferroae.
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5.4 Huevos

5.4.2 Aspectos macroscópicos

5.4.2.1 Color, forma y tama/io

Los huevos de las especies de Belrninus estudiadas, son puestos por la hernbra de manera individual

y sin adherirlos a\ sustrato. Los huevos recién puestos son de color blanquecino que al avanzar en e\

desarrollo embrionario, pasa por crema claro a un rojo brillante. Cuando eclosionado el corion es

blanco, transparente y brillante (Figura 30). Tienen forma ovalada y presentan una región caudal

redondeada, hendidura lateral no prominente y un opérculo simple convexo y verdadero (Figura 3\:

lárnina 1 (\». No se observa collar ni cuello, sino una continuidad entre el borde carial y el resto del

cuerpo del huevo. La longitud promedio del huevo entre las especies varió de 1,03 - 1,17 mm y el

ancho entre 0,72 mm - 0,80 mm. (Tabla21).

Figura 30. Huevos de Belminus sp. (A) recién puestos +24 horas, (B) Huevos de color rojo + 14 días

de puestos, (C) Huevos eclosionados.
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Tabla 21. Promedio, desviación estándar y coeticiente de variación el tamaño de los huevos

medidos en milímetros y número de aerópilos y micrópilos en las especies B. corredori, B.

herreri y B. ferroae.

Huevo completo Opérculo
Especies # Aerópilos # Micropilos

Largo Ancho diametro

B. corredori 1,06 ±0,04 0,77 ±0,03 0,72±0,02 40±17,69 10,75±2,5
3,86 4,66 0,01 44,23 79,9

B. herreri 1,O3±O,O3 O,72±O,O2 O,71±O,O3 42±16,32 6,OO±2,3
3,28 3,19 7,79 38,85 38,33

B. ferroae 1 17±O,O7 O,BO±O,03 O,76±O,O3 32,5±21,32 7,33±5,B6
6,34 3,16 5,91 65,68 23,25

5.4.3 Aspectos microscópicos

5.4.3.1 Opérculo

Es un disco simple, convexo, que en su superficie externa rnuestra un arreglo poligonal sIn

proyecciones, tubérculos o perforaciones. En la especie B. corredor;, la p,lIte superior del opérculo

es redondeada, y se observa levernente puntiaguda en B. ferroae y B. herrer; Figura 31: lárnina 1 (2­

4). Las celdas ubicadas en la base opercular presentan bordes elevados, que no se fusionan

completamente entre sí, este tipo de celda poligonal es más frecuente en el opérculo de B. ferrooe

que en B. corredor;. Las celdas superiores del opérculo difieren de las anteriormente descritas por

presentar bordes fusionados, sin bordes elevados, con aspecto de baldosa y a medida que se avanza

hacia la parte apical del opérculo, los bordes se desvanecen, y hacen menos perceptible el arreglo

poligonal, por su aspecto liso, en 13. corredori y 13. herreri, mientras que éste se mantiene en casi

toda extensión del opérculo en B. jerroae, y sólo empieza a disiparse en la región más apical. I~as

celdas poligonales presentes en las tres especies fueron de tipo tetragonal pentagonal, hexagonal,

heptagonal. En B. corredor; se observaron celdas de bordes rnenos nitidos (Figura 31: lárnina 1 (5­

7). El diámetro del opérculo osciló entre 0,71 rnm en B. herreri y 0,76 mm en B. jerroae (Tabla 21).

137

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



5.4.3.2 Región cefálica

En las tres especies estudiadas, corresponde a la región inmediatamente por debajo del borde corial,

la cual presenta celdas lisas, algunas con aspecto redondeado, sin perforaciones y de bordes más

prorninentes que en el resto del huevo (Figura 31: lámina 1 (1); por otra parte, en la región del borde

corial que contacta al opérculo, se observan tres capas y unas proyecciones globulares (Figura 31:

lámina 1 (9) Y(Figura 31: lárnina 2 (12,15). Las aberturas de los micrópilos se situaron en el borde

externo del borde corial, siempre asociadas a una o varias ranuras de longitud variable entre 38 y 68

~lm (Figura 31: lámina 1 (8) Y(Figura 32: lámina 2 (10,11,13,14,15,16). Los aerópilos se ubicaron

en el borde corial donde limita con el opérculo (Figura 31: lámina 1 (9) Y(Figura 32: lámina 2 (10­

12, 13, 15,16). Se observó variación tanto en el número de aerópilos (5-57) como de micrópilos (5­

14). (Tabla 21). No se observó gotera espermática.

El arreglo de las celdas poligonales en la región media y caudal del huevo observado por MO, no

fue evidente por MEB, las celdas en este caso se observaron cubiertas de una capa de cemento, la

cual no pudo ser removida aLIl1 después del tratamiento con proteinasa K. En las regiones donde el

tratarniento enzimático removió parte del cemento, se observaron perforaciones en las celdas

poligonales (Figura 32: lárnina 2 (17,18)).
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Figura 31. Lárnina 1. 1. Huevo cornpleto de B. herreri mostrando las diferentes regiones: cefálica,

media, caudal y opérculo. 2. Opérculo de B. ferroae. 3. Opérculo de B. herreri. 4. Opérculo de B.

corredori. 5. Borde externo del opérculo de B. ferroae, (a) Celdas de bordes levantados. 6. Borde

externo del opérculo de B. herreri, (a) Celdas de bordes levantados (b), Celdas en forrna de baldosa.

7. Borde externo del opérculo de B. corredori, (a) Celdas de bordes levantados, (b) Celdas en forma

de baldosa, (c) Celdas irregulares. 8. Ranuras asociadas a los micrópilos en B. ferroae. 9. Detalle del

borde corial en huevo eclosionado (vista superior) en B. ferroae. Opérculo (Op), borde corial (Cb),

barra de sellado (Sb), aerópilos (a), Ranuras (flecha) y proyecciones globulares (*).
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Figura 32. Lámina 2. 10. Detalle del margen superior del borde corial en vista lateral mostrando

aerópilos y micrópilos en B. ferroae ll. I~anuras asociadas a los micrópilos l SOOX en B. corredori

12. Detalle del borde corial en huevo eclosionado (vista superior) en B. corredori 13. Detalle del

borde corial en vista lateral mostrando los micrópilos y aerópilos en S. corredori. 14. Ranuras

asociadas a los rnicrópilos en huevo de S. herreri. 15. Detalle del borde corial en huevo eclosionado

(vista superior) en B. herreri. 16. D Detalle del margen superior del borde corial en vista lateral

mostrando aerópilos y micrópilos en B. herreri. 17. B. ferroae huevos tratados con proteinasa K (24

horas) rnostrando poros (p) en la región cefálica. 18. S.jerroae huevos tratados con proteinasa K (24

horas) mostrando poros (p) en la región media. Opérculo (Op), borde corial (Cb), barra de sellado

(Sb), aerópilos (a), Ranuras (flecha) y proyecciones globulares (*).
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5.4.3.3 Descripción y anúlisis del arreglo de las celdas poligonales en el borde del opérculo

En la Tabla 22 se muestra el número promedio de celdas poligonales que se observaron en las tres

especies y que correspondieron a tetrágonos, pentágonos, hexágonos y heptágonos. Celdas de bordes

menos nítidos sólo fueron observadas en B. corredor;. El tipo de celda poligonal más üecuente en

las tres especies fue la hexagonal.

La especie con el mayor promedio de celdas fue B. herrer;, seguida de B. corredor; y por último B.

ferroae. Diferencias en el núrnero total de celdas fue estadísticamente significativa entre B. herrer; y

B. /erroae (p = 0,009). En cuanto al tipo de celda, los tetrágonos (p =: 0,590) y hexágonos (p =

0,281) no registraron diferencias signiúcativas. Sin embargo diferencias significativas en el número

de celdas pentagonales se observaron entre B. corredor; - B. ferroae (p 0,024) y B. corredor; - B.

herrer; (p 0,005). También se encontraron diferencias en las celdas heptagonales en las especies

B. ferroae - B. herrer; p = 0,003) YB. /erroae - B. corredor; (p = 0,013).

El análisis discriminante de las variables del opérculo tanto en la prirnera corno en la segunda

clasificación asignó correctamente los especímenes pertenecientes a B. ferroae y B. corredor; en un

80% y 13. herrer; en 70%.

Las dos func iones discri minantes contri buyeron al 100% de la varianza observada (62.% primera y

38% segunda). Todas las distancias de Mahalanobis fueron estadísticamente significativas B.

ferroae - B. herrer; (1,79) p 0,010; B. ferroae - B. corredor; (2,16) p = 0,002 Y B. herrer; - B.

corredor; (1,83) P = 0,008. (Figura 33).
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Tabla 22. Promedio y desviación estándar del número de celdas poligonales presentes en el

borde del opérculo de las especies B. corredori, B. herreri y B. ferroae.

Tipo de celdas
Especie

lados
Total

tetragonales pentagonales hexagonales heptagonales
irre~Julares

B. herreri O,6±O,il 6,B±2,35 9,7±2,53 2,9±1,37 ° 20±7,O6

B. corredori O,5±O,92 3,4±1,96 9,1±1,64 2,6±1,11 1,7±O,78 17,3±6,42

B. ferroae O,9±O,8 6,2±1,94 8±2,45 HG,?? ° 16,1 ±5,99

"-o
Ü
ro

LL

Factor I

Figura 33. El Análisis discriminante ejecutado con tres variables del opérculo en B. herreri (1), B. ferroae

(2) y B corl'cdor'¡ (3). Factor J: de -2.583 a 2.152. Factor 11: de 2.l1!J5 a 7.578.
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5.4.4 Resultados del análisis tilogenético a través del citocromo b

Un total de ocho haplotipos del citocromo b fueron observados en 33 secuencias de 537 pares de

bases (1 haplotipo, n = 3 B. corredori; 4 haplotipos, n = 8 B. herreri y 3 haplotipos, n = 22 B.

ferroae) (Tabla 23). El alinearniento reveló 140 sitios variables (26%), con 21 substituciones no

sinónirnas. La tasa de transiciones/trasnsversiones R fue de 3,2. La composición nucleotídica fue

sesgada hacia AT, A 33.28%, T 33.28%, e 16.72(%, y G 16.72%.

El análisis de las secuencias obtenidas para el citocromo b, generaron un árbol con tres ciados

principales que presentaron la misma topología por el método de neighbor--joining (99% valores de

bootstrap) (Figura 34) y el de rnáxirna verosirnilitud (100% -- 99% valores de bootstrap) (Figura 35).

El grado de diferenciación genética entre los tres ciados, y expresado como el promedio general de

substituciones nucleotídicas entre pares de secuencias fue de 0,2638 :le 0,0264 para B. /erroae - B.

herreri, 0,251 I + 0,0256 B. ferro(Je - B. corredori y 0,1534 + 0,0194 B. correr1ori - B. herreri.
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Tabla 23. Sitios variables para un fragmento de 537 pares de bases del gen de CÍtoeromo b observados en ocho haplotipos encontrados

en 33 secuencias del género Belminus

SITIOS VARIABLES

Haplotipo N

3
2J

Fenotipo

B.~arred0rf

B.femae
B. fe l7:)ae
B. ferr:Ja e
B.herrer:
B.herrerf
B.herrer:
B.i:errer:

11'<·1 111'<1 11 111 12222222222222222222

Origen 1 :3 3- .3 3- L L 4 ¿ 4 5 S S S S 7 7 5 .3 3 S S :; e ::: e 1 2 2 2 :3 3 :; 4 L L S :; 3 S 7 E E: 9 5' 9 S e e e 2 2 :3 :3 :3 4 4 5 5 5 5 :; :; s
47C12-¿S7::; S7S257 72-9:)25 47C1SBL72i5525972S2S8 )3692587¿92554 7 G34679S

Sal ell, Sau',oer - A A A e A 2 A G - C::o C e A T G T C T e G 22 A::O A e G A A C T T - - e e C T G T A A GA C T A - C C e A A - T - C ," - C e T - G - C T
SC,SA,6E,f\oeSoer, G, TTA-A AAT::O::O-, -e CAAGA-, ATT-C, A T- AAGTA2 A C--T TCCC-eC-T, A, AAA
SA, 'J jE Sje- 2 G, T T A - A A A T 22- - C, C A A G A - A T T - CA, T -, A A G T A 2, A C - -, T, C C - e C - T A, A A A
SA, 'J je Sje- A G T T P" - A A A T 22-, - e, C A A G A - A T T - C , A, T -, A A G T A 2, A, e - - T, T e e e - e e - T A, A A A
Sal Vac'l, Cesar e, G, -A, -AAT, ceA AAAGA, T, eeCTT C, T 2, C, -Te
Sal Va-.'l, Cesar e::o ' A - A A T , C e A T A A A G, T e e e T T , T e 2::0, C - T e
::1 ear-el, S91:al'oer C, A e - A A T , ce G A A A G A, T e e e T T - C T, T G - 2, e - Te, A
=ICar-El,S3l:arOere2, A,-AAT, ceA AAAG T eeeTT T e 22 e -Te

SITIOS VA~IABLES

3333332333333333333334l1LL¿t.444Li¿Lt.¿44L44 LLI1L 44¿

4 S :: S S e 5 7 7 7 7 2 ;3 5 5 5 S S S 9 e e e J G :) 1 ~I "12 2. 2 2 :3 3 :3 2- ¿ S :; S S e 6Haplotipc N Fenotipo Origen

222222222223233333333

S5 7 77755899:)CC 12223

25245 706S52 L 72J335 73 7 J S 52178)S79í2559 45 3457:1235 7 5 t3SC3SS5 47CS7

a 3 B.oa.'Tedori S31 2il, Sa1:a~,oer G e - A A A T C GA C T A T A 2 e e - e T - A e A ," C T - T T G C::OA - T A A C C T e A e T T A - A - - A:2 A A A G e T G A C e e - e C Te

2J BJelT:Jae se,SA.6e,f\oeSoer e-eT~-A Aee~TAATAT eTeT-A A, cee TAA-T- cec, CTT, A-e, e AAT

e BJelT:Jae SA,'JjESje- C-eTC-AGAeCeTAATATe eTeT-A AA cee, TAA-T- cee CTT, G, A-e, e AAT

d BJelT:Jae SA,'JjeSje- C-eTe-AAAee~TAATATe eTeT-A, GA cee, TA,"-T-, cee, CTT, A, A-e e AAT

e 3 B,her--eri S31 Va-"1, Cesar A T, G ~ A T T, e e e e A, A, G e G e , e A e G T T - e -, e T

B,herreri Sal V3~'1, Cesar A ~,t; e - T T e e e e e A A, e, - e _ G C e ::o, c, e - G T T - e G- ~

9 3 B)¡erreri ::1 ~ar-el, S31:arOer A CA, T T e e e e e A, ," G , G, e, G e, C ' e A G T T - e G- C T

h B.!:errerf ='1 :=3[...... 81, S"n:aroer A 2. /\. e - T, T e e e e e A. A e, G e e (3 c. e - G T T -. G - 2 .

N número de insectos. Localidades: SC Santa Catalina, SA San Alberto, BE Belén, N de Sder Norte de Santander.
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Figura 34. Árbol filogenético (consenso) obtenido con 33 secuencias de citocromo b, usando el

método de Neighbor Joining y con ellnodelo Kimura 2 parámetros como el estimador de distancias.

Los números sobre los nodos representan el soporte estadístico con 1000 bootstraps.

145

www.bdigital.ula.ve

Atribución - No Comercial - Compartir Igual 3.0 Venezuela 
(CC BY - NC - SA 3.0 VE )



Ilaploilpos b,c y d

Haplotipos e,f,9 Y ti

SMCFcyb

SMCFScyb

SMCFcyb

128SMCFcyb

136FCScyb

UH:J2LCScyb

13H:i4LCScyb

13H35LCScyb

RF8SCNScyb

F9SANScyb

F7SCNScyb

F6SANScyb

4SCNScyb

3SCNScyb

2SCNSCyb

2ElULNScyb

24SANScyb

23SANScyb

F22SANScyb

F20SANScyb

F19SCNScyb

F18SCNScyb

F17SCNScyb

F16SCNScyb

F15SCNScyb

14SCNScyb

12SANScyb

10SANScyb

UI 5SANScyb

UI 21SANScyb

C;Scyb j
CScyb Haplotipo a

CScyb

R

R

R

81

UI

UI

UI

81

UI
~4... R

R

R

R

R

100 R

R

UI

UI

UI

-
UC40S

100
RC41S

RC37S

RI129
qq
~ RI130

RI127

99
98 r RI

L RI

Ei:J

100

I---l
0,02

Figura 35 Árbol filogenético (consenso) obtenido con 33 secuencias de citocromo b, usando el

rnétodo de Máxima Verosimilitud y con el modelo Tamura 3 parámetros corno estirnador de

distancias. Los nLuneros sobre los nodos representan el soporte estadístico con 1000 bootstraps.
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6 Discusión

6.1 Antenas

Los tipos de sensilia y el patrón de distribución que se observaron en las antenas de las ninfas y los

adultos de las especies, B. corredori, B. ferroae y B. herreri son similares a los descritos por Catalá

& Schoneld (1994), para otras especies de Triatom inae que presentan un reconocido

comportamiento hematóf~lgO.

La presencia de quirnioreceptores sobre el pedicelo es cornún en los adultos de las especies del

género Trialoma, Psamn101estes, Cavernicola y Panstrongylus. El género Belminus presenta un sólo

tipo de quimiorreceptor en este segmento, el tricoide de pared nna (TPF) similar a T. infestam'. En

otras especies como T sordida, T guasayana, P. rneg,islus, T dimidiala, y T. pseudomaculala,

presentan además el Tricoide de pared gruesa (TPG) y los basicónicos (DA) (Catalá et al. 1997,

Catalá et al. 2005, Villela et al. 2005, Arroyo et al. 2007, Carbajal de la Fuente et al. 2008). Esta

mayor complejidad en el arreglo del patrón de sensilia sobre el pedicelo, es considerado por Catalá

(1997) como reflejo de una mayor arnplitud en el rango de hábitats a explotar. En este sentido, el

fenotipo antenal mostrado por las especies de Belminus, podría indicar un rnargen estrecho de

hábitats a ocupar.

Por otra parte, la relación entre el rnorfotipo alar y el núrnero de tricoides rnultiporosos (TPF) en el

pedicelo de las especies de Belminus fue similar a la observada en los triatominos del género

iVfepraia por Moreno et al. (2006). B. ferroae y B. herreri son insectos macrópteros y sus machos

presentan un significativo número de IPF cuando comparado con B. corredori, la única especie

braquíptera del género (Tabla 19). Este reducido número de sensilia y la condición braquíptera

puede sugerir una baja capacidad dispersiva para la especie B. corredori probablemente asociada a

una gran persistencia en un determinado hábitat, como observado en diversos grupos de insectos

con polimorfismo alar y en ambas especies del género Mepraia (Zera & Denno 1997, Moreno et al.

2006).

La presencia de dimorfisrno sexual en la antena, es frecuente en la mayoría de las especies de

Triatominae; la excepción es la tribu Rhodniini, cuyos miembros ocasionalmente rnuestran esta

característica (Catalá & Schofield 1994, Catalá, 1997). En este estudio, un mayor número de TPF

fue observado en el pedicelo de los machos cuando comparados con las hembras de todas las
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especies de Belminus examinadas, lo cual apoya la idea de que este receptor multiporoso (TPF)

podría estar relacionado con la recepción de feromonas sexuales (Catalá 1997, Moreno et al. 2(06).

6.1.1 Cambios en el fenotipo antenal durante el desarrollo

En ninfas y adultos es común observar la presencia de mecanoreceptores en todos los segmentos de

la antena. Sin embargo, una distribución muy distinta presentan los quimioreceptores en los estadios

pre-reproductivos (ninfas), limitados exclusivamente al segundo flagelo de la antena. Es sólo en el

estado adulto, que el pedicelo y el primer segmento del flagelo despliegan los quimioreceptores.

Estas diferencias entre las ninfas y los adultos fueron observadas por primera vez por Bernard

(1974) en 1'. infestans, y llamó la atención por la ausencia de quimioreceptores sobre el primer

segmento flagelar en la ninfas y un aumento en el número de tricobotrias en los adultos (Catalá

1997). En los insectos la tendencia general es a incrementar el núrnero de receptores,

particularmente los quimioreceptores. Al respecto, Chapman (1982) sugiere que estos cambios

podrían reflejar requerimientos adicionales en los adultos relacionados a la reproducción y a la

dispersión activa mediante el vuelo. En hemípteros de la familia Pentatomidae, el dirnodismo sexual

en las sensilia de la antena fue evidente, así corno diferencias en el patrón de sensilia durante la

transición de ninfa a adulto (Silva et al. 2010).

En el flagelo 11 de la antena, las ninfas y los adultos tienen ambos tipos de receptores

(quimioreceptores y mecanoreceptores), así que este segmento podría estar relacionado a las

funciones básicas del insecto, como la búsqueda de alimento y refugio (Catalá, 1997).

Durante el periodo de transición de ninfa de quinto estadio a adulto en Triatominae, el número de

quimioreceptores incrementa notablemente. Catalá (1997) refiere una correlación positiva entre la

densidad de las sensilia y el núrnero de hábitats explorados para 22 especies de Triatominae. En T

sordida los quimioreceptores aumentan de 6,24 y en T infestans 1,95 veces. La primera especie

presenta una gran capacidad para la dispersión activa y la colonización de nuevos hábitats, mientras

la segunda está más relacionada a ambientes domiciliares y peridomicilares. T sordida ha sido

considerada como una de las especies más generalistas, en cuanto al hábitat y tiende a presentar

mayor variabilidad poblacional cuando comparada con otras especies. Aunque en algunos insectos

el número de receptores está directamente relacionado con el tamaño de la antena (Chapman 1982),

este no parece ser el caso, ya que T sordida presenta antenas cortas, pero muestra una mayor

densidad en quimioreceptores que otras especies de Triatominae que la superan en tamaño (Catalá et
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al. 2000). Los resultados de este trabajo indican un incremento de 2,27 veces en B. ferroae, 2,21

veces en B. herreri y 2,04 veces en B. corredori, lo cual podría sugerir una baja capacidad para la

dispersión en las especies de este género.

Con relación al estatus específico, fue posible a partir del fenotipo antenal de los adultos diferenciar

claramente las tres especies de Belminus bajo estudio. Resultados, que apoyan la designación

específica de estos taxones. Así mismo el estudio pennitió corroborar, una vez más la resolución que

se puede alcanzar a través del análisis de éste órgano en los Triatominae y su utilidad corno

herramienta taxonómica, ampliamente demostrada (Catalá & Schofield 1994, Gracco & Catalá

2000, Moreno et al. 2006, Carbajal de la Fuente et al. 2008).

6.2 Huevos

Númerosos trabajos han abOl'dado el estudio morfológico de los huevos a partir de la arquitectura

del exocorio, al describir y definir caracteres de valor taxonómico para las especies y los géneros de

la subfamilia Triatominae. Sin embargo, poco se conoce de estos aspectos en al menos cinco

géneros de la subfarnilia: Bolbodera, Bebninus, Parabelminus, Hermanlen/ia, Para/ria/oma (Barata

1998). Hasta el momento, para especies de Belminus, sólo se cuenta con el reporte de características

macroscópicas y un acercamiento al arreglo poligonal por microscopía óptica (Lizaraso 1957). Con

el cual se coincide en la descripción macroscópica y la observación del arreglo poligonal, restringido

a la región ceü\lica y al opérculo del huevo para las cuatro especies (E. corree/ori, B. ferroae, B.

herreri y B. peruvianus). El presente trabajo se constituye como el primer estudio detallado de los

aspectos rnicroscópicos del huevo en las especies del género Belminus.

La morfología de los huevos de las tres especies estudiadas, B. corredori, B. herreri y B. ferroae,

difiere notablemente de la descrita para otros Bolboderini como Micro/riatoma borbai y de las

especies de las tribus Cavernicolini y Rhodniini, porque no presenta un cuello evidente, que se

destaque del resto del cuerpo y la hembra no los adhiere al sustrato, de esta manera, son similares a

la rnaYOl'ia de las especies de la tribu Triatomini. Su pequeño tamaño, la forma elipsoide, la

presencia de un arreglo poligonal evidente por MEB sólo en el opérculo y en la región cefálica del

cuerpo del huevo, son características que comparte con los huevos de la tribu Alberproseniini,
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específicamente Alberprosenia ¡nalheroi, exceptuando el diseño de las celdas y la adhesión al

sustrato (Costa et a1.1991, Barata 1998).

De manera similar que en los huevos de Belminus, en especies de Miridae, se observa un claro

arreglo poi igonal, restringido a la región cefál ica del huevo; que durante su formación en el proceso

de coriogénesis una población específica de células foliculares parece ser la responsable (Ma et al.

2002). En especies de la subfarnilia Ectrichodiinae corno H nigroviolaceus, G. nigripennis y E.

pilicornis, el desvanecimiento del arreglo poligonal a partir de la región cefálica hacia la parte media

y caudal del huevo, se presume sea producto de la deposición de una secreción de las glándulas

accesorias de la hembras, que ayuda en la adhesión de los huevos al sustrato en estas especies

(I-Iaridass 1986).

En R. prolixus se ha descrito de rnanera similar, que una capa de cernento de naturaleza proteica es

depositada por la hembra en el momento de la oviposición, para su adhesión al substrato (Beament

1948). En los huevos de las tres especies de lJelminus estudiadas, la remoción completa de la capa

que cubre el cOl'ion con el uso de la proteinasa K no fue posible, sin embargo, en los sectores donde

actuó la enzima detectamos que la capa sella unas perforaciones que hacen parte de la arquitectura

coriónica. Dado que los huevos de los Belminus son puestos librernente, ésta capa de cernento

probablemente no cumple la función de adhesión al sustrato, sino la de conferir resistencia

mecánica, defensa contra los patógenos y/o protección a la desecación.

En la subfam iIia 'friatom inae, existe variación en el diseí'ío del borde coria 1. Sin em bargo, las

estructuras externas asociadas, que tienen como función el intercambio gaseoso, los aerópilos (Tuft

1950, Southwood 1956) y la entrada de los espermatozoides para el proceso de fertilización, los

micrópilos (Beament 1947) presentan un patrón característico. En el género Belminus la posición

relativa del sistema aeromicropilar resultó ser similar en las tres especies estudiadas, con los

aerópilos más pequeños y númerosos, y siempre ubicados en un nivel más elevado que los

micrópilos, patrón que se correspondió con el presentado por especies como T ruhr(~fáscia/(), L.

cos/alis y L. confúmus. Con relación al número de aerópilos este fue de 92-177 en los géneros

Tria/oma y Linshcos/eus respecti varnente (Haridass 1986), en Rhodnius 200 (Bearnent (947) Y en

las especies de Belminus se registra un número de S-57 por huevo.
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Diferencias en cuanto a la posición de los aerópilos en las especies de Belminus son notables en

relación con las especies del género Rhodnius y Triatoma, en estos últimos generalmente los

aerópilos se ubican en la región lateral del borde corial (Barata 1981, Rosa et al. 2000) y en

Behninus entre la región superior del borde corial y muy Cerca del borde del opérculo.

En cuanto a la presencia de ranuras asociadas a los micrópilos, parece ser un carácter único para el

género Belnúnus, por cuanto no está reportado en ninguno de los diez géneros de la subfarnilia, en

los cuales han sido estudiados sus huevos (Barata 1998; Haridass 1986). Otro carácter notable es la

ausencia de una gotera espermática externa como la descrita en Rhodnius por Barata (1981) Yen T

circum.maculata, T rubrovaria T matogrossensis y 1'. sherlocki (Rosa et al. 2000, Obara et al.

2007a
). En cuanto al núrnero de micrópilos en las tres especies de Behninus estudiadas resultó

variable de 5 a 14, si milar a lo reportado en Rhodnius (15), Triafonw (12- J6) y Linshcosfeus (9- J6)

(Haridass 1986, Tuft: 1950).

De otra parte, un acercamiento cuantitativo al arreglo de las celdas poligonales en el cuerpo del

huevo en especies y géneros de la subfamilia Triatominae, fue explorado por primera vez por

González et al. (2009) y se logró discriminar entre los géneros Meccus y Tr¡aloma. En las especies

del género Belminus, no fue posible analizar el arreglo poligonal del cuerpo del huevo con esa

rnetodoJogía. Sin ernbargo, corno previarnente Silva et al. (2005) demostraron la utilidad de las

características macroscópicas del opérculo para separar T vanclae de T williami, se optó por

analizar el nítido arreglo poligonal que brindó el opérculo de las especies de Belminus, lo que resultó

ser un carácter que permitió separar a B. herreri, B. corredori y B. ferroae de manera confiable y

abrió la posibilidad para el uso de esta estructura y/o del arreglo poligonal en el resto del cuerpo del

huevo, en especies, donde la regularidad de las celdas poligonales y su arquitectura lo permitan. Por

lo tanto, la cuantifIcación de las celdas poligonales en la superficie del huevo se propone como

herramienta taxonómica en la subfamilia Triatominae.

Las distancias de Mahalanobis obtenidas en el análisis discriminante de las variables del opérculo,

fueron menoreS entre la especie B.ferroae y B. herreri (1,79) Ymayores entre esta dos especies y B.

corredori (2,16 y \,83), resultados que Se corresponden con los obtenidos en el fenotipo antenal

(PTPF) y con la similaridad descrita entre las dos primeras especies, con referencia a su tegumento

oscuro, su fenotipo alar (macrópteras) y que estas habitan en altitudes menores y ambientes

húmedos, m¡entras que 13. corredm'i presenta un tegumento claro, es braquíptera y habita en
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altitudes mayores y ambientes más secos (Sandoval et al. 2004, Galvao & Angula 2006, Sandoval et

al. 20 IO).

6.3 Análisis de secuencias del citocromo b

El análisis de las secuencias de citocromo b indicó que los 33 especímenes examinados pueden ser

divididos en tres cIados separados, y estos se corresponden con la designación específica

actualmente atribuida a B. herreri por Lent & Wygodzinsky 1979, a B. corredori por Galvao &

Angula 2006 y a B. ferroae por Sandoval, Pabón, Jurberg & Calvao 2007. Los ciados no solo se

soportan por los altos valores de bootstrap obtenidos con ambos métodos de reconstrucción

filogenética, sino también por el grado de divergencia observado entre las secuencias del citocrorno

b para las tres especies de Belminus. Es interesante observar corno las distancias entre las especies

guardan relación con la gen italia de los machos. AsÍ, B. ferroae es la especie más distante yes la

única en el género que presenta un soporte del t~llosoma abierto en el ápice, mientras que JJ. herreri

y B. corredor; a pesar de no cornpartir el patrón cromático del cuerpo y presentar mayores

diferencias respecto al fenotipo alar, antenal y al patrón poligonal del opérculo del huevo, ambas

especies presentan un soporte del falosoma con ápice cerrado (Lent & Jurberg 1984, Sandoval et al.

2007). Las distancias genéticas observadas permiten afirmar que B. ferroae es la especie más

distante y que B. herreri y B. corredori están fi logenéticamente más relacionadas. Además, que los

marcadores morfológicos como el fenotipo antenal y el patrón poligonal del opérculo, aunque

discriminan las especies de una manera confiable, presentan un importante componente ambiental

que oscurece las verdaderas relaciones filogenéticas.

Previos trabajos con marcadores mitocondriales que evaluaron el estatus taxonómico de algunas

especies de Triatominae, reportan valores de divergencia inferiores a los registrados en este estudio

para las especies de Belm;nus. Por ejemplo, entre las poblaciones de Tr;atoma bras;/iens;s evaluadas

por el citocromo b la mayor divergencia genética de algunas poblaciones osciló entre 0,075 - 0,084

uno de los argumentos que llevaron a los autores a sugerir la elevación de la población de juazeiro al

estatus de especie, formalmente descrita por Costa & Felix (2007). Entre especies cercanas como T

in/estans y T platensis (0,081) YT sordida y T garciabesi (0,082) O alejadas como T brasiliensis y

r il?lestans 0,130 (Monteiro et al. 1999, Monteiro et al. 2004). En los Triatorninae, los valores

promedios de distancia o divergencia genética en treinta comparaciones interespecíficas oscilaron
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entre 0,504 :l 0,341, mientras los valores registrados entre poblaciones (relaciones intraespecíficas),

usualmente tluctuaron entre 0,013 +: 0,009, esto último basado en 142 comparaciones (Abad-Franch

& Monteiro 2005). Los resultados de éste estudio sugieren que las diferencias genéticas encontradas

al analizar el citocromo b en los tres ciados de Belminus son consistentes con una relación

interespecífica.

7 Conclusiones

Diferencias en el fenotipo antenal entre los Rhodniini y los Triatomini han sido sef\aladas por Catalá

& Schofield (1994) respecto a la presencia o no de quimioreceptores en el pedicelo. Sin embargo,

cuando se adicionan a los análisis nuevos taxones pertenecientes a Cavernicolini e incluso del

mismo Rhodniini (Psammolesles), esta diferencia no es terminante. Los Cavernicolini presentan los

tres tipos de quimioreceptores y Psammolesles uno (los basicónicos) (Catalá 1997). Por lo tanto, es

difIcil a partir del fenotipo antenal hacer una clara delimitación a nivel tribal y por lo tanto inferir un

relacionamiento en ese nivel para Triatominae con este carácter morfológico.

La hOll1ología morfológica y funcional entre los huevos de las especies de Belminus y los de la

mayoría de los Triatomini, permite inferir un relacionamiento más cercano con las especies de esta

tribu, que el esperado con el Bolboderiní del género Microlrialoma, este último probablemente más

relacionado con los Cavernicolini y los Rhodniini, corno se evidenció en el capítulo V de este

estudio con el marcador nuclear 28SD2.

Por otra parte, la correspondencia encontrada entre los dos Inarcadores morfológicos (el fenotipo

antenal y el patrón poligonal del opérculo del huevo) y el marcador molecular (citoeromo b), es

decir, entre el fenotipo y el genotipo, apoya la designación específica de los tres taxones de

Belminus exam inados. Sin eln bargo, futuros estud íos que incluyan un mayor número de

poblaciones, muestras de otras especies de Belminus y experimentos de entrecruzamiento recíproco

serán necesarios para aclarar y fortalecer el estatus taxonómico de las especies del género Belminus.
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Capítulo V. ;,Son los Belminus un taxón valido de los Triatominae'! Una

aproximación a través de la reconstrucción filogenética de la subfamilia con dos

marcadores moleculares (28SD2 y citocromo b).

1. In troducción

Las secuencias de ADN ribosomal (rADN) han sido útiles en el estudio de la sistemática de

Reduviidae (Hwang & Weirauch, 2012) y de Triatorninae (Monteiro et al. 2000, Marcilla et al.

2001, Patterson & Gaunt 2010). El cistrón de rADN codifica para tres partes estructurales del

ribosoma (18S, S.8S y 28S). Cada una de estas unidades es separada por un espaciador transcrito

(ETS) y este cistrón presenta cerca de 100 copias por genoma nuclear, lo cual lo hace un buen

blanco para la PCR (Reacción en Cadena de la Polimerasa). Independientemente de las mutaciones

que puedan originarse en las diferentes copias, este cistrón tiende a homogenizarse a través de

procesos conocidos como "evolución concertada" (Monteiro et al. 2010). Esto le da una uniformidad

tal a los individuos de una población, que es suficiente con obtener la secuencia de uno solo para

caracterizar una población local, pero los hace poco atractivos para ser utilizados en anál isis

interpoblacionales, y está indicado su uso para el análisis en los niveles altos como géneros, tribus y

subfarnilias (Mas-Coma & Bargues 20(9).

El citocrorno b ha sido utilizado también para resolver la tllogenia de Triatominae (Patterson &

Gaunt, 20 IO), sin embargo, es un marcador más adecuado para tratar los relacionamientos de los

niveles bajos, como especies, subespecies y poblaciones, debido a su elevada tasa evolutiva

(Monteiro et al. 2010, Bargues et al. 2010). En las reconstrucciones f1logenéticas de niveles altos,

puede ser utilizado corno infórmación cornplementaria a la obtenida con marcadores nucleares

(Mas-Coma & Bargues 2(09).

El presente trabajo está especíücarnente enfocado en resolver si el género Beltninus puede ser

considerado o no un taxón válido de losfriatominae. Para dar respuesta a ese interrogante

taxonómico, debemos plantearnos a la luz de las reconstrucciones tllogenéticas más robustas, cuáles

serían los grupos externos a Triatominae que van a ser considerados corno grupos hermanos.
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En este sentido, se asume a los géneros Zelurus y Opisthacidius corno los ciados filogenéticamente

más relacionados a Triatominae, ya los cIados de la subfamilia Stenopodinae y Vesciinae como los

inmediatamente más cercanos a éstos. Esta hipótesis de relacionamiento fue en parte propuesta por

Weirauch & Munro (2009) y desarrollada completamente por Hwang & Weirauch (2012), este

últirno trabajo descansa sobre un muestreo robusto de 178 taxones de Reduviidae y cinco loci que

abarcaron aproxirnadamente 4800 caracteres. La topología para Triatominae presentó un alto

soporte estadístico por el método de máxima verosi mil itud.

2. Objetivo general

Analizar a través de una reconstrucción filogenética de los Triatominae, si el género Belminus es un

taxón válido de esta subfamilia.

3. Objetivos específicos

3.1 Obtener secuencias de ADN de la subunidad ribosomal 28SD2 en tres especies del género

Belminus.

3.2 Realizar una reconstrucción lilogenética de la subfami lia Triatominae con el locus 28SD2

por el método de máxima verosimilitud.

3.3 Realizar una reconstrucción ftlogenética de la subt~lmilia Triatominae con el citocromo b

por el método de máxima verosimilitud.

4 Materiales y Métodos

4.1 Material biológico utilizado para la obtención de las' secuencias de A])N de la subunidad

ribosomal28S])2

Se utilizaron especímenes de B. ferroae que provIenen de capturas realizadas dentro de los

domicilios de las localidades de Santa Catalina y San Alberto del municipio de Toledo en Norte de

Santander, Colombia (Sandoval et al. 2010). Para la especie B. herreri, se incluyeron especírnenes

provenientes de dos colonias de diferente origen. Una colonia fue establecida de especímenes

capturados en el peridomicilio del municipio El Carmen, Santander, Colombia y la otra de

especímenes capturados en domicilios del municipio de San Martin, Cesar, Colombia alimentadas
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con R. prolixus (Sandoval et al. 2000, Sandoval et al. 2004). Los especírnenes de B. corredori

provienen de una colonia de insectos capturados dentro de una vivienda de la localidad de Puente

Tierra en el municipio de San Gil en Santander, Colombia (Galvilo & Angulo 2006).

Las secuencias de citocromo b pertenecientes al género Belminus se seleccionaron a partir de las

secuencias analizadas en el capítulo IV de esta tesis.

4.2 Extracción ADN

Los insectos se preservaron en alcohol absoluto, antes de iniciar el procedimiento de extracción de

ADN, cada espécimen se secó con una toalla de papel, y dos de sus patas se removieron con pinzas

y se introdujeron en un vial Eppendorf de I mI. Posteriormente, fueron criofracturadas con

nitrógeno líquido y utilizando un macerador manual. Para la extracción del ADN se utilizó el

protocolo para tejidos del kit Genomic ADN Extraction de Real Genomics®.

4.3 Amplificación ADNpor reacción en cadena de la Polimerasa (PCR)

La PCR se realizó en un volumen final de reacción de 25 111 que contenía (1,25 unidades) de taq

polirnerasa, 5 fll dNTPS (lOO mM Tris HCI, pH 8,3, 500 mM KCI)), 6 fll MgCI2 (50rnM), 2 fll de

cada prirner (J OpM) Y 3flJ de ADN. La pareja de primers utilizada diseñada por Monteiro et al.

(2000), fue: 28S-D2-RT"rC CTC CCT GTT T'CA AGA CCG G y 28S D2-F CCG ACT CGT GTT

GCT TGA TAG TGC AG

El protocolo seguido para la reacción fue el siguiente: desnaturalización 94°C por S minutos; 3S

ciclos de 94°C por 30 segundos, anillamiento a 6S0C por 30 segundos, y extensión a 72°C por 4S

segundos, seguido por noc de extensión por 10 minutos y a 4°C indefinidamente.

Para la visualización de los productos amplificados se utilizaron geles del agarosa al 1% (Ultrapure

Invitrogen) en Buffer TBE 0,5X. El sembrado de las muestras se realizó con el buffer de carga 10 x

Blue .Juice lnvitrogen, diluido 1:1 en agua ultra pura y S ,ul de ADN amplificado. Para la coloración

de los geles se utilizó una solución de GelRed ® que contenía: 20 mi NaCI 1M, 90 mI de agua

destilada y 30 111 de GeIRed®. El tiempo de coloración osciló entre 10 Y 15 minutos, y los geles se

visualizaron en un iluminador de UV (Figura 36).
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4.4 Purificación del ADN

Para la purificación de los productos amplificados, se SigulÓ el protocolo del kit HiYleld™ Gel/PCR

ADN Extractíon de Real Genomics®. El sobrenadante se almacenó a -20°C hasta su

secuenciam iento.

4.5 ,4.,'ecuenciamiento de ADN

Los productos arnplificados y purificados se examinaron por un secuenciador ABI Prisrn Dye

Terminator. Los oligonucleótidos utilizados fueron los mismos que se usaron para la reacción de

ampl iticaciÓn.

+ 600pb

M Ct! 2 ")., 4 5 6 7 8 9 10 11 Ct- M

Figura 36. Fotografía de un gel de agarosa mostrando la amplificación de un fragmento de

aproximadamente 640pb de 28SD2. M marcador molecular, Ct! control positivo R. prolixus,

Ct- = control negativo, Pozo 1-6 Sf = muestras de B. /erroae, Pozo 7-9 = muestras de B. herreri,

Pozo 10-1 I muestras de B. corredori.

4.6 Edición de las secuencias de ADN de la subunidad ribosomal 28SD2

Para cada espécimen de Belminus se estableció una secuencia consenso a partir de los

crornatogramas obtenidos por las secuencias anversa y reversa. Cuando fue necesaria alguna
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edición, ésta se ejecutó con el programa SeqMan 11 (DNASTAR lnc., Madison, Wl). Las

secuencias obtenidas para las especies de Belminus fueron cotejadas en el genbank para confirmar

su identidad a través del algoritmo de BLASr (http://blast.ncbi.nlm.nih.gov).

4.6 Alineamiento de las secuencias ADN de la subunidad ribosomal 285;D2 y Cítocromo b

l~as secuencias de Belminus y las demás secuencias de Triatominae y de las otras subúullilias de

Reduviidae extraídas del genbank o cedidas por FIOCrZUZ (Tabla 24), se alinearon con el

algoritmo KALIGN en línea (http://www.cbi.ac.uk/Tools/msa/) para el marcador 28SD2 y el

citocromo b. El número de caracteres utilizados en las reconstrucciones filogenéticas fue 810 pb

para 28SD2 y para citocrorno b de 720 pb. Sin ernbargo, dada la heterogeneidad enla longitud de las

secuencias para citocromo b, un segundo alineamiento fue realizado usando el algortimo de

MUSCLE en línea a través del portal (http://lvH'w.{Jhvlogenv./i'/], y se usó el parámetro de "curado

de bloques", de esta rnanera se obtuvo un alineamiento con 352 pb para el citocromo b. Las matrices

producto de los al ineamientos fueron exportadas en el formato phylm.

4.7 A náli.<iisfilogenéticos utilizando el marcador 288])2 y el citocromo b

La filogenia de Triatominae con el marcador 28SD2 y el citocromo b se reconstruyó por separado, y

utilizando el programa PALM (Phylogenetic Analysis by Maximum Likelihood) (Guindon &

Gascuel 2003), el cual selecciona el modelo de substitución nucleotídico utilizando el programa

jModeltest (Posada 2008). El modelo seleccionado para ejecutar ambas reconstrucciones

tilogenéticas (28SD2 y el citocromo b), fue el modelo general reversible en el tiempo, en inglés

(General Time Reversible. GTR), con la distribución gamma para estimar el parámetro alfa (ex), esto

es el modelo (GTRIG). Se ejecutaron 1000 bootstrap para estimar los valores de sopol1e de las

ramas (Felsenstein J985). Además, para las reconstrucciones filogenéticas con el marcador

mitocondrial (citocromo b), se exploró la exclusión del tercer codón como sugerido por Mas-Coma

& l3argues (2009), para el análisis en los niveles altos, pero la topología resultante fue la misma que

cuando se utilizó la información de los tres codones y los valores de bootstrap fueron similares. Los

árboles fi logenéticos recuperados por el citocrorno b con la metodología anteriormente descrita
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presentaron valores muy bajos de bootstrap. Por eso, se optó por una nueva estrategia para la

reconstrucción con un curado en el alineamiento y el modelo de substitución nucleotídica HKY85

(Hasegawa-Kishino-Yano, 1985) y se ejecutó en el programa PHYLM 3.0 en el portal

(http:/hl'1l'w.phvh~s;env.¡;I) con 100 bootstrap. En este análisis se recuperó la rnisma topología que en

los anteriores, pero con altos valores de bootstrap (>80[% para Triatominae, Figura 38). Los árboles

de máxima verosimilitud se identitlcaron a través de una búsqueda heurística usando el método

NN ls (nearest neighbor interchanges).

5 Resultados

Los resultados y la discusión se apoyaron casi exclusivamente en la reconstrucción ftlogenética del

locus 28SD2, y la filogenia del citocrorno se tuvo en cuenta corno dato cornplementario. Esto al

considerar el bajo muestreo de los taxones para el marcador mitocondriaI, respecto al logrado para

28SD2. Un total de 49 secuencias, 16 secuencias de grupos externos y 33 secuencias de los géneros

Triatoma, Rhodnius, Psmnrnolestes, Mepraia y Belminus. Las especies de los géneros

Dipetalogaster, Eratyrus, Panstrongylus, Cavernicola y Microtriatama no cuentan con

representantes en la filogenia de la subfamilia con el citocromo b.

La reconstrucción 1110genética obtenida en este estudio por el método de máxima verosimilitud entre

los reduvidos de las subfarnilias Vesciinae, Stenopodinae, Reduviinae (Zelurus y Opisthacidius) , y

Triatominae se presenta en la Figura 37. Un total de sesenta y seis secuencias de 28SD2 se

analizaron en este estudio, las cuales representan 44 taxones de Triatorninae pertenecientes a los

géneros: Rhodnius, Psammole.s·tes, Cavernicola, Microtriatoma, lJehninus, Eratyrus, Panstrongylus,

Ti-iatoma, Paratriatoma, JVfepraia, Linshcosteus y Dipetalogaster. Una secuencia de Vesciinae, 7 de

Stenopodinae y 8 de Reduvinae. Los resultados de mayor relevancia son la ubicación del género

Beltninus dentro del ciado de los Triatorninae + Opisthacidius. Los Belminus más relacionados a

Triatornini que a Rhodniini. Los Rhodniini como grupo hermano de CavernicolinilMicrotriatama,

y por lo tanto, en esta reconstrucción no se recupera la tribu Bolboderini.

La reconstrucción tllogenética del citocromo b también muestra a los Belminus m21s relacionados

con la tribu Triatomini que con Rhodniini (Figura 38).
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Tabla 24. l"uente y números de acceso a las secuencias de 288D2 y Citocromo b utilizadas en

este estudio.

[285:02 Cylb

UJ),S6"/I9

LU).S6"dO

EUI2B710

JQ9¡J)3"S

GQS69676

JQ9/1?3'l6

GQS696/S

JQ9423dO

JQ9d/331

JNOS9551

UJI!R'/IS

JNOS9"68

JQ8976¡J5

GQ869681

FJ23ll61 j

!J?30Y/¡J

!Jl3O"f)

J230583

IJlJ0606

FJ230562

JQ89762'¡

GQ8696S0

S-ul;r"".il;"

Ilarpactonnae

Ilarpactorlllae

Harpactorinac

Harractorinae

Harpactorinac

Ilarpaclorínae

ReduVllnae

Harpactorínac

Ilarpactorinae

Harpactorinac

llarpactorinae

llarpaClorinae

Vcsciinac

Stenopodinae

SlcrlOpod ína,:

Slcnopoclll"K

Slenopod inac

Stcnopodinac

Stenopodínae

Stcnopodína(:

Stcnopodinac

Reduvi in<:l(

Rcduvllnac

Reduviinae

R(:cluvíinac

Rcduviínac

Redl.lviinae

Rcdllvíínac

Reduvilnae

Reduvi inae

Triatmninac

'I'riatom inac

'rriatoll1inac

Triatmn I nae

Rlwdniiní

Rhodnl'ini

Rhodníiuí

Rhodniini

Genero ES(lcl'ic Fuente

SjJhedullO/esles illlpressico//is Gcnbank

/i/i)'llOcoris a/laicus Ccnbank

Coranus /alil'enlris Gcnbank

/\Jan/coco,.is ruflpes Cenbank

f1arpaclOrilwc sp Gcnballk

Ca//ic/opius n/gripes Genbank

P/olYllleris {¡;gultato Genhank

/lpiomcrus venosus Gcnbank

/-Ieniorles pu/wnoyo Ccnbank

/(griospho,/rus dohmi GCllbank

C:vdnocoris russallls Gcnbank

S)canus crOCeOl'll/a!l.l5 Genbank

Mirambu/us tlIger Gcnbank

Sslel1opoda efllerea Cenbank

Slenopodessa sp Gcnbank

Slenopoda sI' Gcnbank

Clenolrache/lIs sp Genbank

Saslrapada Gl:n\)ank

G{(geus nllcroplerus Gcnbank

Oncoccphallls sp Gcnbank

Cantl1csanclls sp (i-enbal-lk

LeogOl'rus sI' Gcnbank

7.elul"us alc:ides Gcnbank

Le/lIrlls sI' Genbank

1c/ul'us pl1llOl Gcnbank

7:ehll"lIS pelOx Gcnbank

Le!uru.¡¡ sI' Ccnbank

Opislhacidllls fI/(!XICanUS Gcnbank

Oplsl/wcidius china; Genbank

Oplsl/wcidius SI' Genbank

/?hodllills pIel/pes Gcnbank

II/wdlli /1.1 brelhesi l'IOCRlJ¿

/?hodnius celladoriensis FIOCRU7,

N/IOdo/lis pollese'ens IIOCRlJ¿

JQS9777I

JQS9/(i88

JQ897687

FJ230653

I:J?30YI?

JQ897653

JQ89/6").

JQ89/6"d

JQ89767I

+

+

+

GQ8696/9

GQ8696/¡J

AF045713

AIO¡JY/I¡J

AF045715

LIO/I "S/I
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"friatominae Rhodniini Rhodl1ius COIOfll!Jiensis FIOCRU7 +

"]'riato1111 nae Rhodnlini I?hodnius IlaSU/US Genbank Al d3)8)6

'I'riat0111 inae RbodllilllÍ Ilhodllius s/oli Genbank 1'.1881/91

Triatolllillal' Rhodniini PS{f1l1111o/es/és coreodes Ocnbank AF045719

'j"riatorninae Rhodniini IIhodllius domes!ic'us 1:IOCRlJZ -1-

Triatominae Rhodniini Rlioduius IleIV{/{ FIOCRlJ7 -1-

'l'rlatol11illae Rhodlliini IIllOdllius 17egleetus Genbclnk .IQ89/6'10 AFOdYil6

'l"riatominae Rhodniíni Ilhodllius ro!JllsfllS Genbank A1/13)8)9 UOII/?O

Triatom inae Rhodniini Rliodllills pro/ixlIs Gcnhank AF435860 AF42l339,

LFOI 1/16

Triatominae Rhodniini Psallllllolesles {fl'llruri Gcnbank OQ853380

'I'rialolllin,Je Rhodnlini PsalJllJlo/esles ar/huri FIOCRlJZ -1-

Triatolninae R.houniini PsamlJloleSles {CrllUS FIOCRU7 +

rriat01l1inae Cavernicolini Cal'crnico/a pi/oso Genbank .IQ89/6),'I

rriatol11lnae 'l'riaton1ini Merrala g(~¡ardoi Ccnbank .IN 10)3)9

Triatolninac TriatolTlini Mcpraia spillo/{fi FIOCRU7 -1- JN 102358

"l'riatol11l nae I'rialomini l"natol11a gerslaeckc¡"; 1'lOCRlJZ

Triatom ínac '1'riatolTll[11 Tri{f(olJlO dilllidiolO Gcnbank .IQ897679 AY062161

Triatominae Tr[al0lTlini TrialOlJlO recurra Gcnbank FJ230577 DQI98813

rriatom 1nae ["rii:ltomini T,.ialOlJlO /)(///idipelll1is IIOCRUZ -1- DQ19881i1

Triatorninac Triatomini l,'ioloma 100Jg¡pemlis FIOCRU7 + DQI98815

['rialOllll nae ]"riaLomilli "!!'iO{OIllO S(lllgUlsuga Ce.nhank (;Q8)339) IIQ 141313

']"ri{)tominae "1"riatOlninl hia/ol/lo rubida Genbank Ci(8)3391 DQI98811

Trlatorninac Triatomini Trio!OlJlCl pro/rae/a G"nbank FJ230603 ;\1'045727

rr¡alominac ['rl'atomi'ni l/'/alomo /ec/ieu/ario Gcnbank GQ8)33/8

Triatorninac Tríatomini lj-/O{OlllO rubro(aseia/a Gcnbank GQ853371

"['riatOn11nae I"riatorni1l1 "I,'ia/omo "l!llOSO Ccnbank IQ89/681

¡"riatom 1nae I'riatomini li"io!OJna brasi/iensis Genbank GQ8YJ39~ AY,19dl'/0

Triatorn lnac Triatornini TrialOIIICl iJ'{j'eslons FlOCRU7 + FF639038

]"rli:J10llllllac "I'riatolnini "/'-ir.t/OIlIO de/polI/ei IIOCRlJZ -1-

Triatoll1 ina" Triatornini hla/ol/la lIilido G(:nbank AFOil5723

rriaiom inac 1'l'I<J[omlni '1j-ia!olJw I'hy//oso/l1O Ccnbank DQI98818

'I'riatoml'nae l'riatOlnini 'Ji-jo!o/no era!yrusij()rmis Ccnbank 1NI 0).360

Triatorn ¡nac TriatOlTlil'li TrialolllO pie/ura/o O"nbank DQl98817

Triatominae "l'ri8t01111I1i l¡-¡oIO!}/{{ HILI.,,:,-::o/{i Genbank DQI98816

Trialominac Triatorníni Tn%lllo coslo/illlOi FlOCRl!7 -1-

Trialorninae Trialornini hlO/ol/la p/a/el/sis G"nbank GQ853399

l'riat01l1in;Jc I'rialomíni '!J'iaIOlJ1O malogrossensls Gellballk GQ8YJ398
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Triatominac TriatülTlini TriolOtJw gua:.:."u FlOCRU7 +

l'ri;Jtolllll1ae rriatomini ¡'ri%rna hreyeri Genbank JNI07361

'l'riatol11inae 13olbodcrmi i\Iicro/rio/Ol}W /rinidodensi.\' Cenb'lI1k y CQ8'133/9

FIOCRU7

'rriatominae 13olboderinl Be/lllinlls Ierro((e SA.To.NS.

ColOlnbia

'I'ríalominae 13olbodcrlni lJelminlls ferroae SCJo,NS.

Colombia

Triatominac Bolboderlni RelJ1/ious herreri SM. Cesar.

Colombia

Triatominac Bolboderini Re/lllillllS herreri FC, Sml[;lllder,

Colombi,l

Triatorninae Bolboderini JJe/lllinlls cOITedori SG. Santander.

Colombia

'frialorninac Bolboderini lle/lllimls herreri FC, Santander,

Colombia

Triatorninac Triatolllini f)lpelalogaster IlHIXlIJlO FIOCRU7 +

¡'ria tOln 1llae I'riatomini Poralrio/O!1l0 hirsuta Ccnbank J/3060~

I'riatominac ['riatomini Pans¡rongy!us gcnicu!alus Genbank JQ89/6Y/

Trialorninac Triatomini f'wlslrollg)'/us l(r;llorius Genbank JQ897656

rri,JLOm i I1¡Je rriatolllini Pal1slro/lgyll.ls lJlegls/us Ccnbank CQ8'l3381

Trtatorninae Triatornini Fralyrus muerO/lO/US Gcnbank JQ897635

rrialomlnac I'naiomini Lratyrlls l1lucronalus l'IOCRlJ¿ +

['rialomlnae 'l'rimol11il1i Ul7shcosleus karufJlIs Gellballk GQ8'l330

Secuencias SIn publicar cedidas por Fernando Arauja Monteiro. Departamento de Medicina

Tropical, Instituto Oswaldo Cruz, FIOCRUZ, R.io de Janeiro, Brasil.

*Secuencias obtenidas durante este estudio en la pasantía realizada en El Departamento de Medicina

Tropical, Instituto Oswaldo Cruz, FIOCRUZ, Rio de Janeiro, Brasil.
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Figura 40. Filogenia de la subfamilia Triatominae con el citocromo b, obtenida por el método de máxima verosimilitud (LN= -6077.41525)

bajo el modelo HKY85 y lOO bootstrap
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6 Discusión

Es importante mencionar que el objetivo de este estudio no es resolver lafilogenia de Triatominae,

aún cuando fue necesario recurrir a su reconstrucción. Para lograrlo seleccionamos las filogenias

publicadas, que a criterio nuestro podrían considerarse como las más robustas, esto al examinar la

calidad del muestreo y por el tipo de marcador utilizado en el nivel donde se pretendió hacer el

análisis. Entonces, para decidir los taxones filogenéticamente más cercanos a Triatorninae, se tornó

corno base la reconstrucción filogenética de los Reduviidae realizada por Hwang & Weirauch

(2012). 'También se usó como criterio el análisis de la topología al interior de Triatominae de ciados

ya resueltos por previos autores con diversos marcadores moleculares (Lyman et al. 1999, Monteiro

et al. 2000, Mal"cilla et al. 2001, Hypsa et al. 2002, Paula et al. 2005, Patterson & Gaunt 2010), con

el propósito de procurar fundarnento y coherencia de la topología recuperada en este estudio y

proveer respaldo a la ubicación de nuestro ciado problema los Belminus.

La reconstrucción filogenética presentada en este estudio y basada en un locus, la subunidad

ribosomal 28SD2, es hasta el momento la filogenia de la subfamilia Triatorninae con la mayor

cobertura en rcpresentantes tribales, con cuatro de las cinco tribus reconocidas muestreadas

(Rhodniini, Cavernicolini, Bolboderini y Triatomini).

El ciado de las especies del género Belminus con un bootstrap de 100% se ubicó aparte de los

Rhodniinil (Cavernicolini l Microfriaforna), y se mostró más relacionado con los Opisfhacidius y

los Triatomini, con un valor de bootstrap (50(1"0).

Este resultado se constituye como la primera evidencia que sefiala que el género Belminus no es un

grupo externo de Triatominae y que por lo tanto, su comportamiento alimentario, no sustenta la

hipótesis de un estado temprano en evolución hacia la hematofagia.

La segunda implicación de este hallazgo, es que no recuperarnos un Bolboderini monofilético corno

había sido propuesto por Usinger (1944) y Lent & Wygodzinsky (1979). Lo cual pone de rnanifiesto

la necesidad de incluir los otros miembros de la tribu Bolboderini, como son las especies de los

géneros Bolbodera y Parabelminus para validar o no ese ordenamiento tribal en nuevas

reconstrucciones filogenéticas.

Otro de los aspectos sobresalientes de este estudio, es la indicación de Rhoclniini corno grupo

hermano de Cavernicolini + Microfriafoma con un valor de bootstrap de 64%. Previos estudios

recuperan parcialmente este ciado en distintas filogenias, por ejemplo, rZhodniini+ Cavernicolini

(98% bootstrap) recuperado por Hwang & Weirauch (2012), y rZhodniini -1- !\!/icrotriafoma (100%
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bootstrap) por Patterson & Gaunt (2010). Lo cual permite inferir que el ciado Rhodniinil

(Cavernicolini 1- Microtriatoma) encontrado en este estudio es consistente. Adicionalmente,

consideramos que algunos caracteres morfológicos y funcionales de la t~lse de huevo dan soporte a

este ciado y permite separarlo de los ciados Belminus y Triatomini.En el primer ciado, esto es

Rhodniinil (Cavernicolini + A1icrotriatonw) , se agrupan especies con huevos que presenta un

cuello nítido, en general de forma elipsoide, pero asimétricos, y las hernbras los pegan fuertemente

al substrato.

En los otros dos, tenemos a la mayoría de las especies de los géneros Belminus, Dipetalogasler,

Panstrongylus, Eralyrus, ?vfepraia y Triatoma, con huevos sin cuello ni collar, elipsoides, y

simétricos, el borde corial es continuo al plano del opércuJo de la cáscara del huevo. Los huevos son

puestos libremente, sin adhesión aJ substrato. Cuando las hembras de algunas especies de Trialoma

pegan los huevos al substrato, en especies como T delpontei, T leclicularia, T platensis y T

protracla, tenemos huevos con un borde corial no continuo al plano del opérculo de la cáscara del

huevo. Esta analogía rnorfoJógica con los huevos de Jos géneros Rhodnius y Psamrnolestes

probablemente se deba al hábito ornítofiJo (Barata (998).

Entonces, la homología funcional y morfológica observada por Barata (1998) en los huevos de

Rhodniini y Cavernicolini y complementaríamos con la de los huevos de Microlrialoma (huevos que

se fijan fuerternente al substrato, asimétricos, con collar nítido y un borde corial que se destaca del

resto del cuerpo, descripción dada por Barata 1998), aliado de la nueva evidencia molecular, puede

ayudar a sustentar las relaciones filogenéticas del ciado.

En heteróptera la Llse de huevo ha sido Mil en la reconstrucción de relaciones filogenéticas

(Southwood 1956, Cobben 1968, Hassan & Kitching J993, Wheeler et al. J993), Yen la subfarni lia

Pentatomidae ha sido irnpOt1ante en el reconocimiento de tribus y subfarnilias (Hassan & Kitching

1993, Matesco el al. 2009).

Desde el punto de vista ecológico, la mayoría de las especies de este ciado son de hábitat arbóreo

(Rhodnius y Psammolestes) con la excepción de las especies de la tribu Cavernicolini, de cuevas de

murciélagos (Lent & Wygodzinsky, 1979). Microlrialoma lrinidadensis se conoce asociado a

palmas y es usual su presencia en huecos de árboles, escondido entre cavidades con ratnas y

especialmente en nidos de marsupiales (Lent & Wygodzinsky, 1979). De la Riva et al. (200 1) lo

encuentran en Bolivia, colonizando gallineros construidos con elementos de palma de la especie

Attalea phalerata.
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Con respecto a las topologías publicadas, es irnportante destacar que la topología obtenida en este

estudio es congruente con la reconstrucción j~logenética de los Reduviidae basada en el método de

máxima verosimilitud publicada por Hwang & Weirauch (2012), donde se ubicó a la subfamilia

Vesciinae y Stenopodinae, corno los grupos más relacionados al clado de los Zelurus y con un alto

valor de bootstrap 100(%. El ciado Zelurus como grupo hermano de (Triatominae + Opislhacidius),

recuperando por lo tanto la paraÜlia de la subüunilia con un valor de bootstrap del SO%.

Al interior de 'rriatom inae, se recupera un Rhodni in i monolllético (100%) Y la reconocida paran Iia

de Rhodnius con respecto a Psal11molesles, previamente observada con marcadores mitocondriales

(Lyman et al. 1999, Hypsa et al. 2002). En la topología de Rhodniiní, se observan varios ciados con

alto soporte, el ciado R. piclipes l R. brelhesi de la región Amazónica y el ciado andino R.

colombiensis I R, pallescens l R. ecuadoriensis, ambos con 70% bootstrap y el ciado compuesto

por el grupo prolixus (R. prolixus + R. ro!Juslus -1 R. neglectus) junto con R. neivai con un 50%

bootstrap. El grupo prolixus más relacionado al ciado de los Psal1ll11olesles como observado por

Lyrnan et al. (1999) YMonteiro et al. (2000).

En relación con Triatomini, no se recupera una tribu monoülética, lo cual contrasta con un

Triatomini monofílético recuperado con alto valor de boostrap (94%) por Hwang & Weirauch

(2012) Y Hypsa et al. (2002), con 61 % por el método de máxima parsimonia. Sin embargo, es

importante acotar que la filogenia de Hwang & Weirauch (2012) carece de rnuestras para los

géneros Belrninus y Microlrialoma y la de ]__Iypsa et al. (2002), adicionalmente no incluye la tribu

Cavernicolini, lo cual necesariamente incide en la topología. Las incongruencias obtenidas para

Triatomini entre las diferentes reconstrucciones, simplemente advierte la necesidad de completar el

muestreo para la ejecución de las nuevas reconstrucciones ülogenéticas de la subfarnilia.

Ahora bien, a pesar de laincornpatibilidad presentada en la base del ciado Triatomini (monofilética

vs. parafilética), la topología al interior de 'Criatornini rnostrada en este estudio es consonante con

previas 1l10genias publicadas, por ejemplo, en la divergencia exhibida por los Thaloma del norte y

los mesoamericanos con los Thatoma del Sur y la parafília de este género respecto a Dipetalogaster,

Eralyrus y Panslrongylus (Marcilla et al. 2001, Hypsa et al. 2002). Tarnbién se destaca el alto valor

de bootstrap (92%)) para el ciado de las especies con presencia en el viejo Inundo T. rubrofásciata I

Linshcosteus y su anidamiento dentro de esa tribu (Hypsa et al. 2002, Patterson & Gaunt 2010). No

obstante, su posición es inestable como lo mencionan Hypsa et al. (2002), algunas veces se ubica
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con los Tria/ama de grupo pro/rae/a, y en otras con los Triatama mesoamericanos (Paula et al.

2005), esta última ubicación fue recuperada en nuestro caso,

Finalmente, la reconstrucción filogenética obtenida con el citocromo b en este estudio, es

congruente con la publicada para la subülInilia por Patterson & Gaunt (2010) con ese mismo

marcador, donde se recupera un Triatorninae monofilético, sin embargo, corno se mencionó

anterionnente, los marcadores mitocondriales no son los más indicados para el análisis de niveles

altos (géneros, tribus y subfamilias), debido a su alta tasa de evolución, que tiende a recuperar

ciados mononléticos (Mas-Coma & Bargues 2009 ).

Aún así, la topología obtenida por el citocromo b al interior de Triatominae es congruente con

previas tilogenias publicadas, donde se recupera un Rhodniini rnonofilético (Lyman et al. 1999,

Monteiro et al. 2000, IIypsa et al. 2002). Respecto a Triatornini, es poco lo que se puede decir por el

bajo muestreo que tenernos de géneros y tribus con este marcador, pero es clara la división entre los

Ihatoma del norte y los mesoamericanos con los del sur (Mar'ci lIa et al. 200 1), La ubicación del

ciado Belminus en esta topología, refuerza la hipótesis de anidamiento dentro de Triatominae, y

filogenéticamente más próximos a Triatornini que a Rhodniini corno observado con el rnarcador

nuclear 28SD2.

7 Conclusiones

Se consideran estos resultados como preliminares debido a que principalmente se establecen sobre

un locus 28SD2 y a una relativamente pequeña cantidad de caracteres, aproximadamente 810 pb.

Sin ernbargo, la congruencia topológica con otras tilogenias publicadas, que analizan varios loci de

origen nuclear y rnitocondrial y el considerable muestreo a nivel tribal, nos perrnite afinnar que el

género Belminus no es un grupo externo de Triatominae y en ese mismo sentido, su comportamiento

alimentario, no sustenta la hipótesis de un estado temprano en evolución hacia la hematofagia. Por el

contrario, las dos reconstrucciones filogenéticas, asumiendo únicamente el criterio topológico

(28SD2 y citocromo b) refuerzan la hipótesis en la cual los Belminus se habrfan adaptado a

hospedadores invertebrados (presas artrópodas) en un evento posterior a la evolución de la

hematot~lgia en 'Triatominae.

Se hace necesario que las próximas reconstrucciones tilogenéticas de la subfamilia se respalden

sobre una garna rnás arnplia de marcadores moleculares y secuencias en las cuales se represente
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también a los géneros Alberpl'Osenia, Bolbodera y Parabelnúnus, en principio para evaluar con

mayor confiabilidad el relacionamiento tribal y porque sin estos taxones las relaciones filogenéticas

de la subfamilia aun permanecen sin resolver.
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Capítulo VI. Discusión general

En la literatura de Triatominae es posible encontrar a partir de trabé\jos rnuy tempranos, como el de

Brumpt (1914) y recientes corno el de Garrouste (2009), el recurrente señalarniento en las especies

de los géneros Tria/O/na, Rhodnius y Pans/rongylus de la presencia de algunos cornportarnientos

al imentarios alternativos a la hematofagia. Estos comportam ientos que abarcan fenómenos como el

canibalismo, la cleptohematofagia y la hemolinfagia (Ryckman 1951, Herrer et al. 1954, Phillips

1960, Miles et al. 1981, Piñero et al. 1988, 1,orosa et al. 2000, Garrouste 2009, Noireau & Dujardin

2010), han merecido poca atención o han sido abordados en muchos de los casos, si se quiere, de

manera superficial, quizá por suponerse derivados del linaje predador del ancestro redllviido

(Noireall et al. 2005). No obstante, es bien sabido que la importancia y las consecuencias biológicas

de estas prácticas en Triatorninae son desconocidas, y generalmente se atribuye a condiciones

arnbientales desfavorables (Noireau & Dujardin 2010). Es por ello, que la presencia de estos

comportamientos alternativos en 1::1 subfamilia, pasan a ser un fenómeno aparentemente accidental y

de limitado valol' adaptativo.

Sin embargo, son los trabajos publicados por nosotros, Sandoval et al. (2000, 2004, 20 IO) que

empiezan a señalar de una manera consistente la existencia de especies de Triatorninae con un

comportamiento principalmente predador. Si bien estos trabajos ampliaron el conocimiento del

género Belminus, aún estaban lejos de definir sin ambigüedad el comportam iento predador en por lo

menos alguna de las especies de este género. Lo cual se ha prestado a diversas interpretaciones,

algunas de eUas con serias irnplicaciones para la sistemática de la subfamilja.

En virtud de la problernática taxonómica que plantea el comportarniento alimentario (predador) de

especies como B. peruvianus, B. herreri y B. ferroae para la subfamiliaT'riatominae. La primera

aproximación metodológica empleada en el segundo capítulo de esta tesis, persiguió definir en la

especie B. ferroae, si la alimentación sobre cucaracha era un fenómeno esporádico o podría estar

relacionado con un proceso adaptativo. Los resultados de este estudio, dernuestran que los

artrópodos (cucarachas), pueden ser considerados corno los pri ncipaleshospedadores naturales de B.

ferroae, basados en un mayor y estadísticamente significativo /ltness demográfico (ro) cuando

alimentado con ese hospedador. en comparación, con el hospedador vertebrado (roedor). Lo cual

conJirmó el valor adaptativo que posee esa estrategia de alimentación. Un segundo y no rnenos

importante hallazgo que se desprende del seguimiento de los estadísticos vitales, es la demostración
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inequívoca de la existencia de un Triatominae, B. ferroae, sin un comportamiento hematoüigico

obligado.

La segunda aproximación metodológica plasmada en el tercer capítulo, permitió a través del

reconocido fenómeno de la plasticidad fenotípica en los Triatorninae, evidenciar, la expresión de dos

fenotipos de la conformación alar, uno asociado con el hospedador artrópodo y otro al hospedador

vertebrado. Sin embargo, más allá de la importancia de demostrar el fenómeno de la plasticidad

fenotípica en los Triatominae, en relación con un factor ambiental ecológicamente relevante como lo

es el hospedador (Nattero el al. 2003), lo es el hallazgo de una mayor similaridad, la cual fue

estadísticamente signif:icativa, entre el fenotipo de laboratorio criado por hernolinfagia (cucaracha) y

el fenotipo de los insectos capturados dentro de los domicilios, que con el fenotipo de los insectos

criados por hematofagia (roedor). Lo cual rd1eja varias cosas, la primera que el ciclo de B ferroae

en la naturaleza (domicilios) es viable con el hospedador artrópodo. La segunda, es la

correspondencia de este hallazgo con el perfil alimentario mostrado por esta especie, donde la

!nayoría de los contenidos intestinales reaccionaron al antisuero de hemolinla de Periplaneta

arnericana, lo que da respaldo a la hipótesis, que sugiere a las cucarachas corno los principales

hospedadores de B. ferroae dentro de los domicilios por Sandoval et al. (2010). La tercera es la

amplitud ecológica que la plasticidad fenotípica le confiere a esta especie, si bien el tenotipo alar

asociado al hospedador vertebrado no es común en la naturaleza (dornicilios), y probablemente

presente un bajo fitness como rnostrado en el segúndo capítulo de esta tesis, puede ser una fuente

alternativa de alimentación en aquellas ocasiones, en las cuales el hospedador artrópodo no está

disponible. Esta última afirmación se respalda, en la práctica de la hematotagia dentro de los

domicilios por B. ferroae, tal comO lo demuestra el estudio del perfil alimentario, donde se detecta

un 7% de los contenidos intestinales con sangre de humano, perro y roedor (Sandoval et al. 2010).

Una consecuencia importante desde el punto de vista epidemiológico, que conlleva la práctica de la

hernatoülgia por parte de B. férroae en los domicilios, es que su potencial papel como vector de T

cruzi no puede ser desestimado, a pesar de la exigua hematofagia exhibida por esta especie. Un

estudio previos realizado por Sandoval (2007) demostró la susceptibilidad de esta especie a la

infección por T. cruZ¡ con porcentajes de metaciclogénesis entre 18 y 7TYo y tasas de infección que

oscilaron entre 33 y 75%, similar a lo reportado en especies de los géneros T/-iatoma, Rhodnius y

Panstrongylus (Perlowagora-Szumlewicz et al. 1994, Carvalho - Moreira et al. 2003).
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La tercera aproximación metodológica, básicamente persiguió poner a prueba la hipótesis que

explica el comportamiento alimentario de las especies como 13. ferroae y 13. herreri como una

adaptación temprana a la hematofagia propuesta por Schofíeld & Galvao (2009). Los resultados de

ambas reconstrucciones filogenéticas con los rnarcadores 28SD2 y citocromo b, coincidieron en

recuperar el ciado Belminus, pero, anidado dentro de los Triatominae. Esto significa, que no

encontrarnos evidencia que sugiera que es un grupo externo a Triatominae. Por lo tanto, el

comportamiento alimentario exhibido por algunas especies de Belminus, no encaja con la

interpretación de una adaptación temprana a la hematofagia, y por consiguiente, este resultado no

fortalece la hipótesis propuesta por Schofield & Galvao (2009), que sugiere un origen polifilético

para la subfamilia.

Entonces, las hipótesis que podrían sugerirse para explicar el cornportarniento predador de los

Belminus, dentro del contexto que nos proveen los resultados de las reconstrucciones filogenéticas

de esta tesis son: i. que las especies de Belnúnus sean un vestigio del proceso evolutivo que dio

origen a la subfarnilia y estar Ji'ente a un grupo basal de Triatominae, es decir, muy cercano al

ancestro. ii. que los Belminus no sean un grupo basal de Triatorninae y su comportarniento

probablemente derive de la plasticidad ancestral conservada por las especies de esta subfamilia con

relación al hospedador (vertebrado/artrópodo). En todo caso, el anidamiento del ciado Belminus

dentro de Triatominae, indica que el género Belminus es un taxón válido de esta subfamilia, a pesar

que algunos de sus miernbros no exhiban una hematofagia obligada, y fortalece las hipótesis de un

origen monofilético para la subf~lIlli lia propuesta por Usinger (1944) y Lent & Wygodzinsky (1979)

o de un origen parafilético C0l110 propuesto por Hwang & Weirauch (2012).

Los resultados del capítulo cuatro son congruentes con los hallazgos de las reconstrucciones

ftlogenéticas de la subfarnilia, en relación con la morfología del huevo de las especies del género

Belrninus, más próxima a la mostrada por la especies de la tribu Triatomini que Rhodniini. A su vez,

la homología estructural y funcional entre los huevos de las especies de la tribu Rhodniini,

Cavernicolini y del Bolboderini l\llicrotriatoma trinidadensis soporta bien el ciado Rhodniini +

(Cavernicolinil lI/ficrotriatoma), pero por otra parte, cuestiona el ordenamiento tribal de los

Bolboderini propuesto por Usinger (1944) YLent & Wygodzinsky (1979).

Para culminar, los resultados de este estudio ponen de manifiesto la problemática taxonómica que

representa la existencia de una especie con un hábito principalmente predador en la subfamilia

Triatominae, ya que la principal característica biológica que los define es su obligado
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comportamiento hematófago (Lent & Wygodzinsky 1979). Esto sugiere la conveniencia de ajustar o

ampliar la definición de la subfamilia, de manera tal, que permita incluir a especies como B.jerroae,

con un comportamiento principalmente predador.
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Description of the cave organ in three spedes
of the genus Belminus (Hemiptera: Reduviidae: Triatominae)

by optical and scanning electron microscopy

Claudia Magaly SandovaP/+, Eisa Nievesi, Víctor Manuel Angulái
, Elis Aldana!

'Laboratorio de E:<pcrimrnt;d, DCD;¡¡rt;1I11Cnto de Nl'rc!eo I)edro 1{lllcón ClIti('rrC7
)L,¡[}<Jrdtorio dc tntolllología Herrrldn Lr'n!, C;lClllt;".1 de Universicl:1I1 eic' /\nc!es, L;¡ Hechicerd, 5"1(1"1 ¡\M'riel,\, Vene'/lIel;\

'CcntTo dc' ('11 Enfemwd"cies UniVC'rsiciélcilnclllSlTial ciCI S,IIlt;'lI1cier, !"lcckCl\l'st;l, S;¡nLmc!ef, Colombia

The cave organ is (/ sensor)' I"P,"P/',!()/" in /he an/enno pedice/ Rednviídae, This paper describes /his oigan
¡'nI' /hej/rst tirne in /hree ,p'enus Belm inus, Bclm inus eorredori, Bel mi nus fcrroae and Bel Ini nus herreri,
by optiea/ and seO/min,'!, e/ee/ron The s/rlletures presenred a general pallerll similar lo olle reportedfor
other species olTriatominae.

Key words: sensory organs - pedicellar strllcture - antcnna

The cave organ was originally described in the pedicel
of the antenna of hiotol1lu injéstons by Barth (1952) but
under the name ofcova dos cerdos beeallse ofthe presenee
of nlll11erOUS cligitiforl1l prolongations covering the inter­
nal SlIrraee (Catalá et al. 1998). This organ was clefined by
Barth (1952) as a cuticular invagination Jórmed by a cJosed
ellipsoidal cavity in the pedicel, with a thj¡1 connecting
ehan nel open at the invagi nation. Al1long the Triatoll1 i­
nae. descriptions of this strueture have been reponed iór
18 species af the genera Thatoma Laporte, 1832, Rhod-,
nius Stal, 1859, Panstrong,ylus Berg, 1879, and Eratyms
Stal, 1859 (Barth 1952, Catalá 1994, Catalá et al. 1998,
Weirauch 2003), but no e!escription has been publ ishee! 1'01'
the genus DljJetolog,oster Usinger, 1939 (Weirauch 20(3).
In other subfarnilies 01' Reduviidae. sueh as Peiratinae,
Reduviinae ami Stenopoclainae, the deseription of tbe
cave organ has been reported by Weirallch (2003) and this
strueture is becoming a structure ofvalue in [he study of
phylogenetie systel1latics 01' Reduviidae. This organ has
not been reeorcled in the genLlS BelminllS St¡'¡] , 1859. and
here we describe this pedicel1ar Structllre in three species:
Belminl/s herreri Lent and Wygodzinsky, 1979, Belminus
corredori Galvao and i\ngulo 2006 and lielmllnls.le,
Sandoval. Pabón, .Iurberg ancl Galvao 2007.

\Ve Llsed specill1ens of the three species ofBe/minus
froll1 laboratory colon ¡es kept at a temperature of 2(l oC ±
]oe: ancl a relative humidity 01' 60% 1O%J. The inseets
were fecl on Dietyoptera ofthe genlls Blaberns Serville,
1831. The parental speei mcns 01' these colon ies were eap­
lured in the following loealities in Colombia: B corre­
dori in San Gi 1, department of Santander, in 2003, /J,
herreri in San Martí n, departlnent of Cesar. in 2001, and

Financial SlIpporl CDUIT-ULA (C-16U4-0S-03-!\)
-t- Corresp()nding author: rnagal:v'6/~Dyal1oo.com

Rcccivd 3 F'd,rllmy 2011
i\cccpled 14 1\ pri I 2011

8.ferrooe in Toledo .. department ofNorthern Santander,
in 2004 (Sandoval et al. 2004, 2010, Calvao & Angu­
lo 20(6). The antennae were removed at the sea pe fór
study by optical rnicroscopy (OM), clarifiee! with 10%
w/v KOH fór 1-2 h at 50°C, washecl with plenty of\vater,
clehycl ratecl in ethanol ancl im mersed in phenol fór hall'
an hol.lJ'. Five antennae were examinecl in eaeh nymphal
stage ancl in aclults oY both sexes lór the three speeies
under stucly_ Drmvings ofthe cave organ were made in
IInder comem lucida at 40X. Even though T inféstans
Klug, 1834 was not analysed in this paper, we includecl a
c1rawing 01' its cave organ fór the purpose of eornparing
it \Vith the Belminus speeies cave organs stlldied here.
FOr seanning eleetron mieroseopy (SEM), antennae of
aclults 01' both sexes \Vere removed and c1ireetly Inountccl
in a lateral position on a c!ouble-sidec! tape onto a metal
support and tllen metal Iised with golcl 1'01':2 In in in él SPI­
Module™ operatecl al 10m A. The In icrographs were
taken with a Ilitaehi S-2500 eleetron rnieroseope oper­
ated at 20 kV.

The species of Triatorninae l<Jr which [he cave or­
gan has been studied are shown in Table l. This sensory
strueture was observed only in aclults 01' both sexes in
the three speeies 01' the genus 8elminus; there WaS no
apparent sexual dimorphism. The cave organ is loeatecl
in tbe external lateral region, near the distal trichoboth­
ria, as reported for otller Reduvi idae (Barth 1()S2, Catalá
1994, Catalú el al. 1998, Weirauell 20(3). Lindel' 0:\-1,
the cave organ shows three clearly differentiated arcas:
the opening, the tunnel and lhe main eavity (Fig. 1). In
these three speeies, the opening is elearly selerotisecl
alld is largcr in sizc in /3. fárooe (lig. 2A, 13). A heav­
ily scierotised tunnel is also observed, sometimes bent,
which narrows down towarcls the end that connects to
the main charnber: this chamber is clearly sub-spherieal
(Fig. 1). These characteristics contras! with those of spe­
cies of Rhodnius, ri'iatomo ancl Ponstrongylus which
ha ve a main ehamber that is clearly enlarged (Catalú
el al. 19(8). By SE!\-l, diffelences in the opening were
also observecl: /3. corredori ancl 8. herreri wel'e smooth,
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Morphology of the eggs of the genus Belminus (Hemiptera: Reduviidae:
Triatominae) by optical and scanning electron miuoscopy
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Abstraet

lhe externalmorph%gy 01' eggs 01' the speeies Delminl/s corredori Ga1\'á~) & Angulo. 2006. Belmillus he,.,.e,.i J"ent &
Wygod;.insky. 1979 and Belmilllisferl'Oae Sandoval. Pabón. Jurberg & Cal váo. 2007 is deseribed rol' the rirst time using
seanning e/eetron mieroseopy (SEM). Fema/es lay one egg at a time; lhe shape oflhe egg is oval with lateral flattening. a
ronnded caudal arca and a true and simple convex operculum. The average size orthe egg arnong lhese species is 0.51­
0.58 nlrn in length and 0.36-0,1) rnrn in width, I\s a generic character we highlight the discovery ora choriOIl rirn with one
to j()Ur grooves always joined to the rnicropyles. 1\/1 species present a clear polygOlla/ pattern ollly in the operculurn and
in the eephalie region. while the median and caudal regions show a S11100t11 appearanee. featllres that are shared only
with the eggs oCthe gPlllS Alberpmsenia. A diseril11inallt analysis oflhe polygonal desi~),11 ofthe operelllul11 proved to be
uscrlll 101' (he iclentification 01' the speeies.

Kty wonls: chorion sculpturing. polygonal cells, opel'culurn, eggshell, SL:,I\II

Intr'oduction

lhe ultrastructure ofthe ehorion ofinsect eggs ís relatccl to morphologieal, physiological 'lile! taxonornic properties
(Hinlon 198J; Suludere el al 1999: Candan 1999). In Heteroptera, includillg the Triatomínae Jeannel, J 919, sluci­
¡es of the egg stage have enabled the identitieation of charaeters irnportant for determining elassifieation and phy­
logenetie relationships (Barata 1981; abara el al 2007a; González el al 2009; Mateseo el al 20(9). There are 1I 11

species ofTriatorninae (Schotield & Galvtio, 2009; Jurberg et al 2(09), sorne ofwhieh are regarded as important

vectors of liypanosoma cmú (Chagas, 1909), the etiologic agent of Chagas disease. Pinto (192 /1) and Galliard
(1935) were pioneers in addressing the external morphology of eggs in this subfamily. The former described the
externall11orphology ofthe egg of ¡Í'iatoma brasiliellsis Neiva, 1911 alld the lalter showed that the arehiteeture of
the exchorion in Triatominae is useful in distinguishing among specíes. These studies have led to many documellts
addressillg the description of the macroscopic and rnicroscopic aspects of nurnerous triatornine speeies (Abalos &
Wygodzinsky 1951; Barth & Muth 1958; Foratinni & Barata J974; Lent & Wygodzinsky 1979). Barata (1981),

Costa et al 1991 and Jurberg el a/. (1993) defined the characteristics tor the genera Rhodnius Stal, 1859, Caverní­

cola Barber, 1937 and Dipel%goslCl' Usinger, 1939. Barata (J 998) extended this analysis by describil1g and defin­

ing egg traits of taxOIlOI11 ic value in the genera A Iberpl'Osenio Martinez & Carcavallo, 1977, Cavernicola,

Dipetalogaster, r:;mly1'llS Stiil, 1859, Míaolríotol71o Prosell & Martíllez, 1952, Ponstl'Ongy/us Berg, 1879, Psol71mo­

lestes Bergroth, 1911, Rhodnius and Trialoma Laporte, J 832. More recently, studies have been l110tivated by the
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Demographic fitness of Belminus ferroae (Hemiptera: Triatominae)
on three differen! hosts under laboratory conditions

Claudia Magaly SandovaI1
/', Paula Medone2

, Eisa Evelia Nieves1
,

Diego Alexander Jaimes3
, Neky OrtiZI

, Jorge Eduardo Rabinovich2

'L.,JiJm,Jlorio de Par:J:;irologia Faodlad de Ciencias, Universid'Jd de Los Andes, Mér¡c!.l, Venezuela
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Yi'ialomi/we are recognisedjór Iheir role as veclors olTry panosoma cruzi, One ol the main biological
characlerisrics (Jlthis subfami/y is their haemalophagous condition, Howeve/~ previous studies 017 Belmi­
IlUS herreri ami Bellninus ferroae suggesled Ihal cockroaches are Iheir pril1cljh/1 hosls in domiciles, Due lo l!Jis
peculiar behoviour, Ihe aún ollhis sludy \Vas ID several demogrophic ond reproduclive paramelers (¡lB,
ferroacféd 011 Ihree hosls cockroaches ami Rhodnius prolixus) aud relale 13. ferroacfilness lo Ihese
alteruoúve hosls. The cohorts were reared under conslcmt conditions, The halchin¿; rate was sirnilar/iJr cohorls
Ied 017 cockroaehes ond R. prolixus (63.8%), hui \Vos mueh lmver Ihe on mice (16%), The de-
I'elupmeul fillle/i'olll Ihe nymph lu adult sloge ami Ihe averoge age reproduclion luwer values in
Ihe cohortjéd on cockrooches, lvhich is cOl/sisrcnllvith the higher pOIJ1llatiol/ role associoled wilh Ihis host.
Del/1ographic paramelers role o/nalural inaease. rOle o/po¡Jlflation grolVlh. l/el reproduclive rale
and damping ratiol shuwed slalislica!!y sigmficanl belween Ihe cohorts. Analysis o/fhe lijé histor)' (/
B. ferroae revealed a higherfilness re/aled lo Ihe cockroach, rhe implicolions ollhese results.!ór Ihe origin ollhe
suófámi!y are discussed.

Kcy worels: Trialol11inac - Belllliil1!s - populatioll paral11ctcrs - lifé;-histol'y traits - e1cl11ogt'aphy

Tbe Trialominae are a subfamily of tbeReduviidae
(llerniptera: Heteroptet'a) with 143 forlnally rccognised
species (Ayala 2009, Jurberg et al. 2009, Schofield &
Galvilo 2009, Rosa et al. 2012). One ofthe rnain biologi­
cal characteristics ofthe Triatominae is their obligate hae­
mafophagoLls condition: they depend on vertebra te blood
to complctc thcil'litc cyele (Lent & Wygodzinsky 1979).

The geuus /5e!mimrs belongs to this subfa1l1ily and
is cornposed of eight species ({lelminus ruglllosus Stil!,
1859, Be!lninus coslaricensisHerrer, Lent &Wygodz­
insky, 1954, Belmimls peruviul?lIsHerrer, Lent & 'I,\7y­
godzjnsky, 1954, Belll1inus hareri Lent & Wygodz­
insky, 1979, Bclmin/l.\ Osuna & Ayala, I ()93,
l3elminlls laporlei Lent, JlIrberg & Careavallo, 1995,
Befmiu1is corredori Galvao & i-\ngulo. 2006 and Belmi­
nns Sandoval, Pabón, Jurberg 8.: Oalv80). The
geographic range ofthese species includes the territoríes
of rvlexico, Costa Rica, Panalll8, Colornbia, Venezuela,
Peru and Brazil (Sandoval et al. 2007).

'fhis genus is considered wild and is mainly found in
association with bromeliads, tree bark and hollow trees
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as well as opossurns and reptiles, whereas its rnembers
are only rarcly fOllnd in human domiciliary 01' peridomi­
ciliary habitats (Lent & Wygodzinsky 1979, Gaunt &
Miles 2000). However, cases of dorniciliation in Peru
and Colombia have been reponed (J--Ierrer 1955, San­
doval et aL 2010).

Laboratory and field obscrvations of B. pernviallns
and /5, herrai have indicated a diet based on a wide
range of hosts, including arthropods, reptiles, birds and
mammals, Furthermore, the feeding behaviour 01' lhese
species ís variable, ranging frol11 cannibalism to elep­
tohaematophagy, haelllolymphagy and haelllatophagy
(Herrer el aL 1954, Gaunt & Miles 2000, Sandoval et al.
2000, 2004).

Although the Belminus genus has becn reeognised
since 1859, vital statistics and c1emographic paral11eters
ha ve not been estimaled for this group. A previous study
(Sandoval et al. 2(00) provided estimates for fhe devel­
opment tirne ancl 11Iortal ity of cggs ami nYlllphs of 13,

but not tor demographic parameters. This lack
of jnformalion can be attributed to the sporadic capture
ol' this species, as well as the low number of specilllens
eollected in the field and the difl'iculty 01' rearillg colo­
nies fed 011 vertebrate hosts (1Ierrel' et al. 1954, Schofield
& Galvao 200()).

Preliminary observations have indicated lhe possibil­
ity ofrearillg B. pel'uvianus by l'eeding it on nYl11phs of
other Trialominae (Herrer el al. 1954). Although Rhod­
nills is not eonsidered a natural hosl of Belminus
speeies, lIsing this speeies as a tood soul'Ce allows labo­
ratary colonies 01' B. hareri Lo be reared, though in low
Ilumbers (Sancloval et al. 20(0). A study ol'the intestinal
conlenls 01' domiciLiary-captured individuals oC B. .fér-
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