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¿Ectemnaspis O Psilopelmia? he ahí el
dilema
¿Ectemnaspis or Psilopelmia? that is the queshon

Resumen
La dificultad para definir las especies de
Ectemnaspis o Psilopelmia surge de las pro-
puestas de dos posiciones contrapuestas, la
de Cascarón (1990) y la de Crosskey (1987).
En primera instancia se planteó determinar
la monofilia de los grupos y establecer el gru-
po hermano de Ectemnaspis-Psilopelmia,
para lo cual se realizó una serie de pruebas
de "bootstrap" con los datos de Cascarón
(1987) y Cascarón et al. (En prensa). Para
señalar la pertenencia de las especies a algu-
no de los subgéneros se utilizaron dos fuen-
tesde información:morfologíay cromosomas.
Para la reconstrucción filogenética por carac-
teres morfológicos se escogieron 14 taxa que
presentan todas las posibilidades para ser
consideradas como Psilopelmia o Ectemnas-
pis por ambos autores, o tienen problemas
en la localización. Para los distintos taxa se
eligieron 48 caracteres de larva, pupa, hem-
bra y macho. Como grupo ajeno se emplea-
ron las especies Simulium oviedoi-S. rivasi,
S. pertinax y S. subpallidum. En el análisis
cromosómico se utilizaron siete especies, en
las cuales se examinaron 12 caracteres de los
marcadores primarios y secundarios de los
cromosomas 1 - III. El material representa a
los grupos bicoloratum, romanai y dinellii.
Como grupo ajeno se empleó el mapa del sub-
género Simulium. Con los datos cromosómi-
cos y morfológicos, por separado y en con-
junto, se hizo un análisis cJadístico por par-
simonia. Los resultados plantean, al menos,
cinco unidades independientes: romanai, bi-
coloratum, dinellii, perflavum y Psilopelmia.
Para ser consistentes con la nominación ac-
tual, los subgrupos deben situarse en la posi-
ción de subgénero.
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Summary
The difficult to define the species limits of
Ectemnaspis or psilopelmia arise from two
opposite points of view from Coscarón (1984,
1987 Y 1990) ano Crosskey (1987). To de-
fine the monophyly and the sister group of
Ectemnaspis-Psilcpelmia the data from Cos-
carón (1987) and Coscarón et al. (In press)
were bootstraped. 'Io know the subgeneric po-
sition two different information sources were
used: morphology and chromosome banding.
In the cJadisticexamination from morphologi-
cal data, fourteen taxa were selected, which
cover al! the possibilities to be estimated as
Psilopelmia or E¡;temnaspis from both au-
thors or have problems in the subgeneric po-
sition. Forty eight (;haractersfrom larva, pupa,
adult female and male were choosen. As sis-
ter group the species S. oviedoi- S. rivasi, S.
pertinax and S. s¡,¡bpallidum were used. In
the chromosome ¡lnalysis seven species and
12 characters were used: principal and sec-
ondary markers f[(lmchromosome 1- III. The
species represent the bicoloratum, romanai
and dinellii grouIls. As sister group it was
selected the Simulium subgenus map. With
the morphological and chromosomal data,
separated and as a set, a parsimony cJadistic
analysis was concucted. The results show at
least five independent units: romanai,
bicoloratum, dinellii. perflavum and Psilo-
pelmia. To be consistent with the actual no-
mancJature the sup-groups must get the sub-
generic status.

Introducción
La cladística se lta convertido en una ma-
triz disciplinar (-n sistemática, debido a
que es un esquema de clasificación alta-
mente informativo que recoge los aspec-
tos históricos de los taxa. La taxonomía
de dípteros, y en particular la de simulíi-

dos, no ha sido ajena a este fenómeno, de
hecho, como lo resalta Craw (1992), Wy-
godzinsky, quien fue uno de los investi-
gadores más importantes en simulíidos,
jugó un papel preponderante en la difu-
sión de la obra de Hennig en los Estados
Unidos.

Aunque podría considerarse que todos los
problemas han sido resueltos, todavía se
presentan dificultades en la asignación
de especies a distintas unidades supraes-
pecíficas. Para resolver un problema par-
ticular en la delimitación de especies en-
tre los subgéneros Simulium (Ectemnas-
pis) o Simulium (Psilopelmia), se plan-
tea el análisis cladístico, a nivel morfo-
lógico y citológico, de algunas especies
seleccionadas para establecer la validez
de cada unidad monofilética. Debido a
la estructura de la tarea, el trabajo está
dividi o en tres partes: en primer lugar
se ubican las distintas definiciones de
género, que también son aplicables a
subgénero; en segundo lugar se revisa la
historia de la clasificación para Ec-
temnaspis y para Psilopelmia, lo que da
indicios de las razones de las dificulta-
des; y por último se reconstruye la filo-
genia a partir de datos morfológicos y
cito lógicos, por separado y en conjunto,
además de plantear la situación nomi-
nativa propuesta por la filogenia.

Definición de términos

C/adística

Clasificar es generar hipótesis sobre dis-
tintos objetos a partir de las propiedades
que estos objetos poseen (Sober 1988).
Originalmente, el objetivo de la taxono-
mía y más tarde de la sistemática, fue el
de crear clasificaciones; aunque este es
un punto de inicio, a la actual sistemáti-
ca le atañen otro tipo de hipótesis. La
sistemática filogenética o cladística bus-
ca reconstruir la historia de los organis-
mos basada en el principio de novedad
evolutiva compartida, es decir aquella ca-
racterística homóloga que poseen dos o
más especies, que indica que tienen ma-
yor afinidad filogenética entre sí que con
cualquier otra especie (Hennig 1968).

Para un análisis filogenético se realiza
una serie de pasos claramente definidos:
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Selección de grupos. Donde se espe-
cifican las unidades de comparación,
bien sea especies dentro de un géne-
ro o géneros dentro de una familia; o
taxa en general que en primera ins-
tancia corresponden a cualquier ca-
tegoría del sistema Linneano de cla-
sificación, los cuales se espera repre-
senten una entidad monofilética.

Determinación de homologías (carac-
teres homólogos). La filogenia no se
puede realizar con todos los caracte-
res, sino sólo con los caracteres ho-
mólogos. En general, se utiliza el cri-
terio de homología por estructura-
ontogenia y no por función, evaluable
por una prueba triple de similitud-
congruencia filogenética-conjunción.
Para decidir la polaridad se compara
con un grupo externo o por ontogenia.
Sin embargo, el tema es lo suficien-
temente amplio, por lo que se reco-
mienda revisar el libro editado por
Hall (1994) que pone de manifiesto
las dificultades para la asignación de
homología dependiendo del tipo de
fuente de información, morfología,
moléculas, etc.

Agrupamiento por parsomonia. Una
vez se han delimitado los caracteres
homólogos, se agrupan las unidades
según el principio de parsimonia; es
decir, se prefiere la hipótesis que in-
dica el menor número de cambios
(Wiley 1981). El resultado del agru-
pamiento o hipótesis de parentesco
es diagramado como un árbol enrai-
zado, que se denomina cladograma.

Evaluación de la calidad de la hipó-
tesis de parentesco frente a la infor-
mación original. Debido a que en
general no todos los caracteres son
congruentes entre sí, se presentan hi-
pótesis con mayor o menor grado de
información, dependiendo del grado
de conflicto entre caracteres. Tradi-
cionalmente se han utilizado dos Ín-
dices: el de consistencia (CI.) pro-
puesto por KIuge y Farris (1969) y el
Índice de retención (R.I.) propuesto
por Farris (1991). Para examinar las
bondades de cada valor se sugiere
revisar a Siebert (1992).

El cladograma final puede ser utilizado
para contrastar distintas características
de los organismos, desde su comporta-
miento hasta la coevolución (Fig. 1); en
este trabajo se visualiza la validez de cada
subgénero y la situación nominativa que
implica la filogenia.

Los conceptos de género
La palabra género y lo que ella define es
un aspecto controversial desde la cate-
goría propuesta por Linneo y por ende
mandatoria en los códigos de nomencla-
tura, hasta la condición de inexistencia
que mantiene la escuela tradicional, hasta
llegar a la delimitación filogenética de
los taxas supraespecíficos. Sobre el es-
quema filogenético contemporáneo se
pueden proponer las definiciones de
Papavero y Llorente (1992), quienes es-
timan que existen dos percepciones de
género como unidad supraespecífica:

1. El e-género (género de catálogo)
como resultado de los postulados
aristotélicos sobre especies Ínfimas

(basadas en individuos "tipo"). Debi-
do a que estos grupos son abstraccio-
nes o géneros formados a partir de
especies, que a su vez son abstrac-
ciones, serían en última instancia abs-
tracciones de abstracciones, o meta-
abstracciones, y por lo tanto no po-
seerían existencia real en el sentido
espacio-tiempo. Según esta definición
son clases y no individuos (sensu Hull
1976). Las especies que lo conforman
son grupos terminales a la filogenia.

2. El F-género (género filogenético) es
el resultado de la adopción de la teo-
ría de la evolución, definido como el
conjunto de tres o más especies que
componen un sistema monofilético
(sensu Hennig 1968); es por lo tanto
el conjunto de todas las especies de
una filogenia.

A partir del F-género, la pertenencia
a un grupo (histórico) puede ser co-
rroborada acorde con la distribución
de caracteres homólogos dentro y
entre los grupos involucrados, para

Matriz

de datos

Taxa Caracteres (Homólogos)

1 ----,- 1

Grupo Ajeno Ontogenia

Stnopomorhos

I
Agrupamiento

I
Hipótesis de parentesco

(Cladograma)

Contrastación de hipótesis sobre el cladograma

Biogeología Coevolución Forma Función Estructura taxonómica

Figura 1. Principios generales del sistema filogenético de clasificación.
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obtener como resultado grupos mo-
nofiléticos nomenclados según la lo-
calización de la especie tipo (Miran-
da y Muñoz de Hoyos 1996).

Elestado actual de la
determinación Ectemnaspis /
Psilopelmia
Los obstáculos para decidir la posición
taxonómica de un grupo y su nombre
dentro de la familia Simuliidae (Diptera)
se remontan a principios de este siglo y
continúan hasta el presente. Ampliar en
tal discusión está fuera de los alcances
de este trabajo. Para una revisión se su-
giere consultar a Miranda y Muñoz de
Hoyos (1996). La dificultad actual en la
asignación de límites se presenta a par-
tir de dos propuestas:

Coscarón (1984, 1987, 1990) quien in-
cluye en Ectemnaspis 39 especies asig-
nadas a cuatro subgrupos: bicoloratum,
romanai, dinellii y perflavum.

Crosskey (1987,1990), quien en su lista
mundial considera al subgénero Ecte-
mnaspis conformado por 14 especies, casi
las mis s del subgrupo bicoloratum
sensu Coscarón (1990), y al subgénero
Psilopelmia conformado por 50 especies,
las cuales son casi las mismas que con-
sidera Coscarón en los subgrupos roma-
nai, perflavum y dinellii.

De hecho, la dificultad estriba en la asig-
nación de los grupos dinellii, perflavum
y romanai, ya que en opinión de Crosskey
son más cercanos a S. escomeli, especie
tipo del subgénero Psilopelmia, que aS.
bicoloratum, especie tipo del subgénero
Ectemnaspis.

Reconstrucciónde la
Filogenia: Materiales y
Métodos

Datos preliminares como
aproximación a la monolilia
Como labor preliminar, y para evaluar
la existencia de los subgéneros como gru-
pos monofiléticos y establecer la posición
de los distintos taxa, se reanalizaron los
datos de Coscarón (1987). A partir del
cladograma se seleccionaron dos series

de datos: la primera compuesta por los
subgéneros Psilopelmia, Ectemnaspis,
Simulium y Chirostilbia, y la segunda ex-
cluyendo el grupo Simulium. Una terce-
ra serie estuvo conformada por los datos
para la filogenia del sub género Psilopel-
mia, donde se incluyen los grupos bico-
loratum, romanai, perflavum y dinellii
(Coscarón et al. En prensa).

Con el primero y segundo conjuntos se
buscó, así mismo, una aproximación al
grupo hermano de Psilopelmia - Ectem-
naspis. Coscarón (1987) considera a
oviedoi como tal, pero en los análisis de
Psilopelmia - Ectemnaspis utiliza a Chi-
rostilbia como grupo ajeno.

El subgénero Simulium se involucra, ya
que en el primer análisis este grupo se
situaba en algunos casos entre Chirostil-
bia y el grupo oviedoi.

Elección de taxa

Para el estudio de la filogenia estableci-
da por caracteres morfológicos se esco-
gieron 14 taxa por la disponibilidad de
material para examen y por representar
la variabilidad posible de selección sensu
Coscarón (1990) o Crosskey (1987) (Ta-
bla 1).

Tabla 1.

La mayor parte del material se revisó di-
rectamente con apoyo de bibliografía, la
lista de especímenes trabajados se en-
cuentra en la Tabla 1. Para la especie S.
bipunctatum se utilizó fundamentalmen-
te la redescripción de Shelley et al.
(1989), que contempla la mayoría de los
caracteres trabajados (Tabla 2). Las es-
pecies recogen todas las posibilidades,
desde especies que son consideradas
como Psilopelmia o Ectemnaspis por
ambos autores, hasta especies que pre-
sentan problemas en la localización.

Las especies S. pertinax, S. subpallidum
del subgénero Chirostilbia y S. rivasi -
S. oviedoi del grupo oviedoi se involu-
craron como grupo ajeno.

Para el análisis cromosómico se utiliza-
ron siete especies: S. bicornutum, S. fur-
cillatum, S. tunja, S. ignescens, S. ochra-
ceum, S. lutzianum-lewisi y S. romanai.
El material representa a los grupos bi-
coloratum, romanai y dinellii. Como gru-
po ajeno se emplearon los mapas del sub-
género Simulium, ya que no existen es-
tudios citológicos para S. oviedoi - S.
rivasi o para especies del sub género Chi-
rostilbia. El menor número de especies
para el trabajo cromosómico obedece a
la dificultad de obtener mapas de todas
ellas.

listado de especies seleccionadas para la reconstrucción de la lilogenia a partir de
caracteres morfológicos, fuente de información utilizada y posición subgenérica

Especie Fuente información Posición subgenérica

Sensu Coscarón Sensu Crosskey
(1984, 1990) (1987)

S. bic%ratus Malloch 1912 Mat. y bibliog. Ectemnaspis (bico/oratum) Ectemnaspis
S. bic%ralum Malloch 1912 Mat. y biblloq. Ectemnaspis (bic%ratus) Ectemnaspis
S. bic%ratum
Mygodzinsky & Coscarón 1982 Mat. y biblioq. Ectemnaspis (bico/oratus) Ectemnaspis
S. furcillatus
Mygodzins~y & Coscarón 1982 Mat. y bíbhoq. Ectemnaspis (bico/oratus) Ectemnaspis
S. ignescens Roubaud 1906 Mat. y biblioq. Ectemnaspis (bico/oratus) Ectemnaspis
S. rubiginosum (Enderlein 1934) Mat. y bíblíoq. Ectemnaspis (bic%ratus) Eclemnaspis
S. lunia Coscarón 1990 Mat. y bibliog. Ectemnaspis (bicoloratus) Ectemnaspis I

S. romanai Wygodzinsky 1951 Mat. y biblloq. Ectemnaspis (romanai) Ectemnaspis
S. /ewisi Ramírez-Pérez 1971 Mat. y bíblioq, Ectemnaspis (romana;) Psi/ope/mia
S. dineJ/ii loan 1912 Mat. y bíblioq. Ectemnaspis (dinellii) Psi/ope/mia
S. bipunctatus Redescripción Ectemnaspis (dinellii) Psi/ope/mia
S. perflavum Roubaud 1906 Mat. y bibliog. Ectemnaspis (perf!avum) Psi/opelmia
S. escome!i Roubaud 1909 Mal. y biblíoq. Psi/ope/mia Psi/ope/mia
S. quadrivittalus Loew 1862 Mat. y b¡bliog Psi/ope/mla Psi!ope/mia

IAunque la especie fue descrita con posterioridad a lo lisio, no se alberga duda sobre su inclusión en
Ectemnaspis.
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Tabla 2. Matriz de carácteres morfológicos y su codificación.

S. bipunclatum
s. escome!i
S.lewisi
S. quadrivittatum
S. bicornutum
S. furcil/atum
S. bicolorotum
S. romanai
S. perf!avum
S. ochraceum
S. dinel/¡;
S. ignescens
S. rubiginosum
S. tunja
S.oviedoi
S. pertinax
S. subpal/¡dum

30?1101122201101100100022111100022?201?11000012?
021111012222100100022011211110102200001210011130
300101112321111110112001211030012121010212200122
32220010212211011001211001121210232100??10101122
31013102001?112010?00001221031102121200112200010
31012102001?110111001001221021000221100120111010
011231012120111132220001221101000231212122100100
000211112222013210002001211030102131002122210110
210231012200001000002000221031203111100102110102
301221012322111010000000011020102121002212011001
300121012122102?10?100011201212113211021111001?2
100021013230002110000001221032000221111120101010
100331012220102111000001221031000211110002011020
300121013222112100000001221031000221102121101020
320131021010111??0?2011123?1220102313?112121???2
32023101202010101?120110211122010221101210210122
310121012022102?00?11011211031010230002211110131

Paro los datos no ordenados el nombre del estado del carácter es sólo circunstancial.
CI: Indice de consistencia. RI:lndice de retención.

1. Relación l/A de la cápsula celóllcc de la 8. Longitud del capullo tomado dorsal mente o. presente
larva. CI: 0,66 RI: 0,5

1. sin cuello lAncha mox-Ancho mini

CI: 0,23 RI: 0,09 o. hasta de 1.8 mm de largo 15. Número de tricomas del frontoclípeo.

o. hasta de 0,65 1. 1,9 a 3,3 mm de largo CI: 0,37 RI: 0,44
1. de 0,66 a 0,75 2. de 3,4 mm de largo o mayor o. 1 tricomas por lado
2. de 0,76 a 0,8 9. Número de filamentos bronquiales. 1. 2 tricomas por lado
3. de 0,81 o mayor

CI: 0,75 RI: 0,75 2. 3 tricomas por lado
2. Tamaño del puente postgenal

2 filamentos bronquiales
3. 4 trlcomas por lodo o mayoro.

CI: 0,4 RI: 0,57 l. 6 filamentos bronquiales 16. Número de tricomas torácicos

o. p!lqueño Imenor que 114del 2. 8 filamentos bronquiales CI: 0,4 RI: 0,2
hipostornío] 3. 10 filamentos bronquiales o. hasta de 2 por lado1. medio lentre 1/4 y 3/5 del 10. longitud de las bronquios. 1. de 3 a 5 por lado
hipostomiol

CI: 0,37 RI: 0,58 2. de 6 por lado o mayor
2. grande lentre 3/5 y 1 hipostomiol

o. hasta de 0,5 veces la longitud de' 17. Ramas de los trlcomas frontales.
3. Relación l/A de la mandídula de la larva.

CI: 0,5 RI: 0,33
cuerpo CI: 0,5 RI: 0,09

l. de 0,51 a 0,7 veces la longitud del o. 1 ramaso. de 1.5 01,9 cuerpo l. de 2 a 4 ramasl. de 2 a 2,5 2. de 0,71 a 0,9 veces la longitud del 2. de 5 a 13 ramas
2. de 2,6 03 cuerpo 3. de 14 ramas o mayor

4. Número de rayos del abanico cefóhco. 3. de 0,91 veces la longitud del cuerpo
18. Ramas de los tricomas faciales.

CI: 0,37 RI: 0,16
o mayor

11. Bronquios con: CI: 0,5 RI: 0,1
o. hasta de 27 rayos o. de 1 a 4 ramasl. de 28 a 35 rayos CI: 0,6 RI: 0,33 l. de 4 a 15 ramas
2. de 36 a 44 rayos o. ° ramas primarias 2. de 20 ramos o mayor
3. de 45 rayos o mayor l. 2 ramas primarias

Ramas de los tricomas torácicos.2. 3 ramas primarias 19.
5. Filas de ganchos del esclertro anal.

CI: 0,5 RI: 0,7
3. 5 ramas primarias CI: 0,66 RI: 0,5

12. Tipo de ramificación de las bronquios. o. de 1 a 4 ramaso. hasta de 59 filas de ganchos l. de 4 a 15 ramas1. de 60 a 69 filas de ganchos CI: 0,4 RI: 0,5
2. de 20 ramas o mayor

2. de 70 a 79 filas de ganchos o. basal
20. Platelets torácicos.3. 80 filas de ganchos o mayor 1. medial

6. ?apila ventral. 2. mezcla basal - media! CI: 0,5 RI: 0,71

CI: 0,5 RI: 0,09 13. Forma del frontoclípeo de la hembra. o. inexistentes

CI: 0,33 RI: 0,01
1. escasoso. presente 2. abundantes

l. ausente o. Rectangular 21. Color de los ojos de la hembra.7. Cutícula l. Cuadrado

CI: 0,5 RI: 0,66 14. Cuello del frontoclípeo. CI: 0,4 RI: 0,4

CI: 0,2 RI: 0,33 o. negro - café oscuroo. glabro l. amarillo - café claro1. piloso¿ o con setas

132
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2. rojo CI: 0,33 RI: 0,2 40. Relación vesícula/tercer segmento palpo

22. Color del escuto. O. liso en el macho.

CI: 0,5 RI: 0,5 1. con depresión CI: 0,33 RI: 0,1

color [noronjo o amarillo}
2. con proyección o elevación O. de ° a 2 veces la vesículaO.

1. negro 32. Presencia de proyección esférica del 1. de 2,1 a 4 veces la vesícula
ciborio. 2. de 4.1 a 6 veces la vesícula

23. Color del escutelo.

CI: 0,33 RI: 0,5
CI: 0,5 RI: 0,75 41. Relación l/A de la vesícula sensorial del

O. presente palpo.
o. blanco, amarillo o anaranjado 1. ausente CI: 0,33 RI: 0,331. café o negro

33. Presencia de proyecciones espinosas del O. hasta de 0,8
24. Color de los tergitos. ciborio. 1. de 0,81 a 1.2

CI: 0,4 RI: 0,01 CI: 0,75 RI: 0,83 2. de 1,21 o mayor
O. oscuros en la mayoría O. sin proyecciones 42. Tamaño del distímero o gonostilo.
1. bicolores 1. en el centro CI: 0,33 RI: 0,52. claros en la mayoría 2. a los lados corto {distímero menor que bcstrnsro]o.

25 Color general de las patas. 3. en el centro y los lados 1. mediano {dist(mero casi igual al
CI: 0,66 RI: 0,2 34. Esclerotización del ciborio. bosirnero]
O. oscuro CI: 0,33 RI: 0,2 2. grande {distímero mayor que 1,5
1. claro bcstrne-o]1. ausente2. blcolor 2. en los extremos 43. Forma del distímero CJ gonostilo.

26. longitud del ala de la hembra. 3. en el margen y en los extremos SI: 0,28 RI: 0,28
CI: 0,5 RI: 0,71 35. Relación l/A del basitarso posterior de la o. rectangular
O. de 1 a 1,6 mm largo hembra. lo cónico
1. de l.7 a 2,3 mm largo CI: 0,42 RI: 0,2 2. bota
2. de 2,2 a 3,4 mm largo O. de 1,5 a 2,5 44. Forma del basímero.
3. de 3,5 mm largo o mayor 1. de 2,51 04,5 CI: 0,16 RI: 0,28

27. Relación l/A del ala de la hembra. 2. de 4,51 06,5 O. subcuadrado
CI: 1 RI: 1 3. de 6,51 08,5 1. trapezoidal
O. hasta de 1,89 36. Tipo de uña de la hembra. 45. Forma del esclerito mediano.
1.. de 1,9 o mayor CI: 0,66 RI: 0,2 CI: 0,2 RI: 0,33

28. Relación vesícula/tercer segmento del O. simple O. con forma de bombillo
palpo en la hembra. 1. con dientecillo 1. mas largo que ancho {rectangular}
CI: 0,5 RI: 0,66 2. con espina

46. Incisión del esclerito mediano.o. hasta de 2,6 veces la vesícula 37. longitud del ala del macho.
CI: 0,33 RI: 0,61. de 2,7 a 3,4 veces la vesícula CI: 0,5 RI: 0,62 O. ausente2. de 3,5 veces la vesícula o mayor O. hasta de 2.1 mm de largo 1. presente

29. Relación l/A de la vesícula sensorial. 1. de 2,1 a 2,8 mm de largo 47. Relación l/A del esclerito mediano.
CI: 0,37 RI: 0,5 2. de 2,8 a 3,2 mm de largo

CI: 0,33 RI: 0,333. de 3,2 a 3,8 mm de largoO. hasta de 0,5 O. hasta de 0,938. Relación l/A del ala del macho.1. de 0,51 a 1.1 1. de1al.72. de 1.11a 1,7 CI: 0,2 RI: 0,01 2. de 1,8 a 2,53. de l.71 a 2,4 O. hasta de 2 3. de 2,6 o mayor
30. Angula frontal de la hembra. 1. de 2,1 03.1 48. Relación 1IA del basitarso posterior del

CI: 0,5 RI: 0,71 39. Relación l/A del pedicelo del macho. macho.
O. poco desarrollado IbA} CI: 0,33 RI: 0,55 CI: 0,2 RI: 0,33
1. mediano {b>A} O. de O a 0,8 O. hasta de 4,92. bien desarrollado {l<A} 1. de 0,81 a 0,99 1. de 5 05,9

3l. Base del clborlo, 2. de 1 01,2 2. de 6 o mayor

Aunque no se obtuvo material que repre-
sente a S. perflavum y a Psilopelmia
sensu stricto, la hipótesis propuesta se
convierte en un punto de comparación
que permitirá relacionar e integrar la
información adicional que se obtenga en
el futuro,

Definición eJecarácter gue la formalización como elemento de
lógica de conjuntos de Papavero et al.
(1993).

Caracteres morfo/ógicos
Para los distintos taxa se eligieron 48 ca-
racteres: de larva (caracteres 1 al 7), pupa

La definición de carácter en este trabajo
sigue los lineamentos de Inglis (1991) y
Nelson (1994), quienes plantean la exis-
tencia de caracteres como componentes
homólogos derivados, y también se si-
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(caracteres 8 al 20), coloración de adulto
(caracteres 21 a 25), hembra (caracteres
26 a 36) y macho (caracteres 37 a 48)
(Tabla 2). De los 132 caracteres consi-
derados inicialmente, se descartaron al-
gunos que no presentaban variación que
delimitara grupos, tal es el caso de la
onchotaxia (distribución de pelos en la
pupa), que es similar entre S. bicoloratum
y S. escomeli. Igualmente se descartaron
caracteres como la coloración de la larva
o el patrón del apotoma cefálico de la
misma, ya que en todos los análisis preli-
minares el Indice de consistencia
reescalonado fue cero.

Algunos de los caracteres son multiestado
y otros son datos continuos. Aunque exis-
te controversia sobre el uso de los datos
multiestado, es de anotar que la división
en datos binarios sobre la misma estruc-
tura no es coincidente con el espíritu de
este trabajo, ya que la fragmentación a
caracteres doble estado sería un poco
irreal y haría necesario considerar un gran
número de caracteres como ausentes o no
comparables.

Los estados de carácter que se utilizaron
son aquello. que permiten evaluar la
homología como hipótesis dentro de un
marco de sinapomorfia (Inglis 1991;
Nelson 1994). El patrón de color no po-
see un trabajo filogenético preliminar y
su codificación es bastante compleja de-
bido a todas las posibilidades de varia-
ción en tono y amplitud de las marcas,
por lo tanto se contemplaron dos posibi-
lidades: negro o en general oscuro y con
color, que para las especies evaluadas
puede ser amarillo, naranja y las varia-
ciones entre ellos.

Los cocientes y los valores numéricos se
consideraron como ordenados y la codi-
ficación se hizo por segmento, pero los
tamaños de intervalo no son siempre
iguales, debido a que se buscó recoger al
máximo la variabilidad, pero a su vez re-
ducir al mínimo las sobreposiciones
(Chappil 1989); los caracteres multies-
tado fueron codificados como no orde-
nadas (Hauser y Presch 1991).

Caracteres cromosómicos
Para el análisis a partir de datos cromo-
sómicos se utilizaron 12 caracteres de los

001110000000
001110000000
001110110000
201111221010
111112302021
0010014001?0
000003511130
110011200101

Tabla 3. Matriz de carócleres cromosómlcos y su codthccctón

S. bicornutum
S. furcíllalum
S. tunja
S. Ignescens
S. romonai
S./ew/si-Iutzionum
S. ochraceum
Simulium s. slr/clo

las secuencios y obreviaturas corresponden a las Flguros 7-9. Ya que se trato n como dotes no
ordenodos, el nombre del estodo del carácter es sólo circunstancial y no indica ninguna secuencia. el:
lndíce de consístencío. RI: lndíce de retención.

1- NOR el: 1,0 RI: 1.0
1. Estóndar2
2. Estóndar3

O. 1-5 3. Invertido
l. l-l 4. Estóndar4
2. 111-5 5. Estóndor5

2. I-A el: 1.0 RI: 1.0 8. II-D(DNA-jl el: 0,66 RI:°
O. Ausente O. Estóndar1
1. Presente 1. Invertido

3. III-eel:O,5 RI:O 2. Estóndor2

O. Ausente 9. II-E(bGI CI: 0,66 RI:°
1. Presente O. Est6ndar 1

4. III-F el: 0,5 RI:O,5 1. Estóndor2

O. Ausente 2. Estóndor3
1. Presente 10. TElOMERO 11-5 el: 0,5 RI: 0,5

5. II-F CI: 1.0 RI: 1.0 o. Ausente

O. Ausente l. Presente
1. Presente 11. II-H (stl CI:1.O RI: 1.0

6. II-A (RBI CI: 1.0 RI: 1.0 O. Eslóndor 1

O. Estóndor 1
1. Invertido

1. Estándar2 2. Estándor2

2. Invertido 3. Estóndor3

3. Estóndar3 12. 11-12el: 1.0 RI:1.0

7. II-B IDB+SHl el: 1.0 RI: 1.0 o. Ausente

O. Eslóndor 1
1. Presente

cromosomas I - II - III (Tabla 3). Los ma-
pas cromosómicos provienen de distin-
tas fuentes: para las especies S. bicomu-
tum, S.furcillatum, S. tunja, S. ignescens,
S. romanai los mapas han sido fruto de
los trabajos del grupo de investigación
en simulíidos en el Instituto de Ciencias
Naturales - Universidad Nacional de
Colombia (Campos 1989; Campos y Mu-
ñoz de Hoyos 1990; Duque 1980; Duque
et al. 1988; Miranda 1991; Miranda y
Muñoz de Hoyos 1993). Los otros ma-
pas se obtuvieron de algunas tesis de
doctorado: el citotipo A deS. ochraceum
(Millest 1989; 1992) Y la especie A de S.
lutzianum-lewisi (Sawyer 1991); esta úl-
tima referencia de un conjunto, obedece
a la imposibilidad de Sawyer de separar
las dos especies a nivel morfológico, de
tal forma que se pueda soportar una di-

ferencia cromosómica a nivel de larva; es
necesario recalcar que la diferencia entre
las especies está dada por la coloración
en los segmentos abdominales en el esta-
do de adulto. A partir de esta semejanza
cromosómica y morfológica Shelley (En
prensa) plantea que los dos epítetos son
sinónimos.

Pruebas preliminares

Con los datos de Cascarón (1987) y Cas-
carón et al. (En prensa) se realizó una
serie de pruebas de permutación con el
programa Bootstrap del paquete PHYLIP,
versión 3.1 (Felsenstein 1985, 1988), pa-
ra datos binarios o para datos multiestado
no ordenados, previamente convertidos
a binarios.
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En el análisis de «bootstrap» se establece
un número denominado P para la acepta-
ción de la pertenencia al grupo; este lími-
te ha recibido críticas al considerarlo una
cifra estática que no puede ser siempre la
misma para todas las posibilidades de nú-
mero de taxa y caracteres (Sanderson
1989; Hillis y BullI993). Esta cifra pue-
de ser recalibrada para reducir la proba-
bilidad de rechazar la monoftlia cuando
ésta es cierta (Rodrigo 1993), a lo que se
le puede llamar una evaluación dentro del
contexto de los datos existentes. Como
lo recalcan Felsenstein y Kishino (1993),
es posible juzgar los valores altos de P
como indicadores de confianza de la exac-
titud de obtener el grupo considerado en
el árbol verdadero [c.f. la 'modesta pro-
puesta' de Felsenstein y Kishino (1993)].

Reconstrucción e/e la
lilogenia

Para el análisis ftlogenético a partir de los
datos morfológicos y cromosómicos, tan-
to en forma separada como en conjunto,
se realizó un análisis por parsimonia usan-
do el programa Hennig86 (Farris 1988).

Para delimitar las homologías dentro de
los datos morfológicos y cromosómicos
se utilizaron varios criterios: en primer
lugar se rechazaron caracteres para los
cuales no se poseían datos de la mayoría
de grupos, se aplicó como regla a priori
el descartar datos en los cuales se desco-
nociese el estado de más de tres taxa. Los
caracteres no polarizables con el grupo
ajeno usado también fueron descartados,
ya que sólo se consideraron las sinapo-
morfias.

En el análisis conjunto de los datos se le
dió peso diferencial a los caracteres cro-
mosómicos, ya que su menor número in-
dicaba que prevalecería la historia eviden-
ciable por morfología. Para la asignación
de peso se planteó la ecuación:

L peso caract. morfolégicos = L peso caract. cromosómicos

la cual iguala el peso de las dos histori-
as.

/ btcolorotum

856
/ "" romanai

460
/ ~ / dinellii

/970 461/963
1000

Estruduración e/e los e/atos
morlo/ógicos y
cromosómicos

Con los datos morfológicos y cromosó-
micos por separado se ejecutó una serie
de pruebas de permutación PTP (permu-
tation tail probability), para establecer el
grado de estructuración de los datos
(Faith 1991; Faith y Cranston 1991,
1992). Para esta prueba se usó el paque-
te Random cladistics 2.1.1 (Siddall
1995), que permuta los caracteres y crea
como salida un archivo para ser ejecuta-
do en Hennig86 (Farris 1988), donde se
emplea un enfoque heurística: rnhennig,
a partir del cual se evaluó la longitud de
los distintos árboles obtenidos.

Hipótesis e/e c1asilicación por
similitue/

Con el ánimo de evaluar las posibles hi-
pótesis de clasificación por similitud
fenética se construyó una matriz de dis-
tancia de Gower (1971) con todos los ca-

racteres, sobre el principio que para tal
tipo de agrupamiento se debe utilizar el
mayor número de caracteres. Los datos
fueron agrupados por UPGMA. Para el
análisis y la generación del fenograma
se utilizó el programa NTSYS-pc ver-
sión 1.70 (Rohlf 1992).

Como base de datos para el manejo de la
información de caracteres se utilizó el
programa DELTA (Dallwitz 1980; Dall-
witz et al. 1993; Partridge et al. 1993).

Reconstrucción de la
Filogenia: Resultados y
Discusión

Evaluación e/e los grupos
monoliléticos
Al plantear el criterio de permutación por
«bootsirap», para el conjunto de datos de
Cascarón (1987), se empleó una estrate-
gia de reparametrización del valor P. Al
seguir el protocolo de Rodrigo (1993) y
usar como grupo de prueba (G) Psilopel-
mia - Ectemnaspis se obtuvo un valor de

perflavum

Psilopelmia

oviedoi

Subpallidum

Pertinax

Figura 2. Arbol de bootstrap con 1.000 seudorréplicas a partir de los datos de Coscarón 11987).
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80% para aceptar la monofilia, con 10 eje-
cuciones de 50 seudorréplicas cada una.

La prueba final se hizo con una ejecución
independiente de 1.000 seudorréplicas
(Fig. 2). La prueba se repitió excluyendo
el subgénero Simulium (Fig. 3); se apre-
cia que se modifica levemente la topolo-
gía, pero los valores de cada clado se ven
fuertemente afectados, sobre todo aque-
llos de dudosa monofilia.

Con el tercer juego de datos y siguiendo
el mismo protocolo se alcanzó un valor
de 85%. La prueba final se realizó en la
misma forma anterior (Fig. 4).

Aunque existe amplia discusión sobre la
verdadera significancia del valor obte-
nido por «bootstrap» como indicativo de
la exactitud de la filogenia (Hillis y Bull
1993; Felsenstein y Kishino 1993), la
revaluación del valor de P, como prueba
dentro de contexto, permite la obtención
de un valor más realista, que no es estáti-
co y que depende de los datos.

Evidentemente es necesario hacer prue-
bas de evaluación de «bootstrap» con
datos no decisivos (sensu Goloboff 1991)
y totalmente decisivos, que posean el
mismo número de taxa y caracteres que
los datos originales, sobre los cuales se
pueden determinar los valores mínimos
y máximos de P, y sobre estos dos lími-
tes revalorar el número logrado al apli-
car el protocolo de Rodrigo (1993).

A partir del valor de P obtenido en los
tres análisis (Fig. 2-4) existe mayor so-
porte para considerar romanai -
bicoloratum como un grupo
monofilético. Este grupo es independien-
te de perflavum - dinellii.

La monofilia de Psilopelmia
Ectemnaspis se ve reafirmada al obser-
var las Figuras 2-4, y aunque este es el
grupo de prueba G, el alto valor obteni-
do para el conjunto no es artefacto de la
prueba, sino un real indicativo de
monotilia (c.f. Rodrigo 1993), máxime
cuando se establece el mismo tipo de re-
sultado al incluir todos los datos de
Coscarón (1987).

El grupo perflavum - dinellii no es so-
portado por los datos utilizados como
grupo monofilético, ni como conjunto in-

Figura 3.

/
841/ ""

492
/

847
/

481
/

864

/
1000

~ /
466-,

romanai

bicolorotum

perflavum

dinellii

Psilopelmia

Stmulhom

oviedoi

Sobpolhdurn

Pertinax

Arbol de bootstrop con 1.000 seudorréplicos o partir de los datos de Coscorón 119871,
sin incluir el subgénero Simulium.

romanai

bicoloratum

perflavum

dinellii

escomeli

Chlrosttlbto

Figura 4. Arbol de bootstrop con 1.000 seudorréplicos o partir de los datos de Coscorón el 01.
IEn prenso).
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dependiente formado por los dos sub-
grupos, ni como parte de Ectemnaspis.
Sin embargo, esto no apunta a que sea
parte de Psilopelmia, más bien propone
que puede constituir un clado separado
de Psilopelmia o Ectemnaspis.

La localización de Simulium entre
Psilopelmia - Ectemnaspis y oviedoi no
permite delimitar con claridad el grupo
hermano de Psilopelmia - Ectemnaspis,
por lo que es necesario realizar una prue-
ba más exhaustiva, incluyendo los gru-
pos en cuestión: Psilopelmia, oviedoi,
Chirostilbia y Simulium e involucrando
información adicional de tipo morfoló-
gico, cromosómico o molecular para S.
oviedoi - S. rivasi.

Al no incluir a Simulium se reducen los
valores para la aceptación de Ectemnas-
pis como un subgénero de cuatro grupos,
pero en ninguno de los dos cladogramas
se presentan valores altos para el grupo
conformado por romanai - bicoloratum
- perflavum - dinellii.

La propuesta que plantean los tres árbo-
les es la existencia de al menos tres gru-
pos: el primero bicoloratum - romanai,
el segundo perflavum - dinellii, los cua-
les no parecen ser un grupo monofilético,
y por último Psilopelmia.

Filogenia morfológica

Para los 17 taxa estudiados se presenta
el consenso (Fig. 5) a partir de los siete
árboles generados con un enfoque heu-
rística: mh* y bb (Farris 1988). Para efec-
tos del cálculo de estadísticas se redujo el
«outgroup» a un solo nodo.

Se observan tres clados bien determina-
dos: [Chrirostilbia-oviedoi], [Psilopel-
mia] y [bicoloratum]. Dinellii no es un
clado monofilético, ya que sus distintos
miembros no se localizan como única
rama. Al no poseer réplica del sub grupo
perflavum, su monofilia es incierta y para
tal caso deben seguirse considerando
como válidos los límites dados por Cas-
carón (1990). La politomía que se obser-
va imposibilita definir totalmente las re-
laciones entre los sub grupos bicolora-
tum, romanai y perflavum, pero el agru-
pamiento ((bicoloratum, romanai) per-
flavum)) sigue siendo una hipótesis acep-

furcillatum

bicornutum

bicoloratum

rubiginosum

ignescens

tunja

lewisi

romanai

perflavum

orhraceum

dinellii

bipunctatum

quadrivittatum

escomelí

oviedoi

sobpollídum

pertinax

Figura 5. Cladograma Ida tos morlológicosl para los grupos considerados. Consenso estricto de 7
árboles. Iongitud,245 CI,OAq RI,O,52.lptp<O,051.

table, ya que tal clado es una de las posi-
bles descomposiciones de la trifurcación.
La inclusión de S. ochraceum dentro de
la politomía y no junto a S. dinellii, se-
ñala dos posibles situaciones: o bien, tal
especie no pertenece a dinellii sino más
bien a (bicoloratum, romanai) o los ca-
racteres considerados no disciernen a
dinellii como grupo.

Caracteres

No existe claridad en cuanto a la delimi-
tación de las homologías para cada taxón
y todos los caracteres que eventualmente
pueden definir grupos se presentan en
otros items. Así, los grupos están defini-
dos por combinaciones de caracteres.

Al comparar los caracteres considerados
por Cascarón (1984, 1987, 1990), frente
a los presentados en este trabajo, y den-

tro de un contexto totalmente distinto, se
presenta una diferencia de caracteres. Este
estudio se apoya tanto en datos
morfométricos como en cualidades, mien-
tras que Cascarón se apoya más en los
últimos. La controversia es el resultado
de incluir una nueva serie de datos y
reconsiderar los datos anteriores. Puede
y de hecho se da un cambio en la estruc-
tura de las sinapomorfias que en vez de
rechazar la hipótesis original de monofilia
de Ectemnaspis - Psilopelmia, refina los
límites de definición de los grupos plan-
teados.

Cascarón (1984, 1987, 1990) ha dado
siempre mayor preponderancia al carác-
ter base del cibario, su di visión en
subgrupos se da por las distintas modifi-
caciones que presenta el área basal, y con-
templa al carácter como una serie binaria
de caracteres, mientras que en este tra-
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bajo se considera como un solo carácter
multiestado.

La fragmentación o no fragmentación de
un carácter multiestado en varios carac-
teres binarios excluyentes entre sí, modi-
fica el contexto. Según el tipo de parti-
ción se puede generar un cierto peso so-
bre una estructura que, al no fragmen-
tarse, no lo teridría; además, son dos mar-
cos de referencia totalmente opuestos,
pues la partición binaria excluyente obli-
ga a ver la naturaleza como estructuras
binarias, mientras que la posición en este
trabajo es que se pueden dar múltiples
casos de estructuras multiestado.

Obviamente, la ordenación de estos ca-
racteres multiestado es y deber seguir
siendo no aditiva, y evitar en lo posible
la optimización, que indica más un pro-
blema de reconsideración frente al árbol
que una realidad de la naturaleza (ver
Hauser y Presch (1991) y Hauser (1992)
a favor de los caracteres multi stado
como no ordenados; en contra Wilkinson
(1992)).

La prueba de permutación por colas
(ptp<0,05) indica que para el árbol obte-
nido aunque se presentan valores bajos
de Indice de consistencia e Indice de re-
tención, este es el árbol más adecuado
para los datos morfológicos contempla-
dos.

No existen árboles más cortos logrados
al azar. Como lo muestra la forma de la
curva obtenida, cualquier modificación
de los datos genera árboles más largos.

La prueba de ptp indica que los caracte-
res a pesar de mostrar gran cantidad de
ruido y no delimitar con claridad los gru-
pos, son de hecho informativos, pero con
una definición diferente que la expuesta
por Goloboff (1991). En lo que puede ser
contemplado como una paradoja, el ár-
bol exhibe estructuración cladística, pero
dentro del cual existe gran nivel de rui-
do.

Taxa a partir de datos
morfo/ógicos
La agrupación expresada a partir de los
datos morfológicos refuerza los trabajos
anteriores (Coscarón 1990; Miranda
1991; Miranda y Muñoz de Hoyos 1993).

El cladograma muestra, en primer lugar,
que los taxa romanai y bicoloratum, per-
cibidos como grupos, presentan una apro-
piada definición. Los resultados del aná-
lisis de filogenia a partir de datos mor-
fológicos apuntan a su inclusión en la
misma unidad jerárquica, aspecto que no
está acorde con la evidencia cromosó-
mica.

Los grupos perjlavum y dinellii deben ser
considerados como no Ectemnaspis. Tal
posición es preferida a la expuesta por
Coscarón (1990), porque aunque son taxa
monofiléticos se maximizan las hipóte-
sis de grupo al considerar en forma in-
dependiente a romanai - bicoloratum y
no a los cuatro elementos en conjunto.
Este aspecto también es notorio al ob-
servar los valores del grupo romanai -
bicoloratum, frente a los de los cuatro
grupos (Fig. 2-4).

Dinellii, representada en este caso por
S. dinellii - S. ochraceum - S. bipuncta-
tum, no forma una unidad monofilética

de por sí, como lo es S. lewisi - S. roma-
nai; S. bipunctatum, según los datos, es
colocado en un grupo monofilético con
S. escomeli - S. quadrivittatum, lo que
indica su pertenencia a Psilopelmia y no
a Ectemnaspis.

Debido a que se presentan algunos va-
cíos en la información de S. quadrivitta-
tum, su posición puede verse alterada al
reemplazar los faltan tes por su respecti-
vo valor (Platnick et al. 1991).

Perjlavum, que en este trabajo está ca-
racterizada por una sola especie, se pre-
senta como grupo separado y basal a
romanai - bicoloratum. Esta ramificación
de perflavum es sustentada igualmente
por la evidencia biogeográfica, ya que es
un grupo guyano - brasrlero, mientras
que los otros tres grupos son andinos
(Coscarón 1990). Esta disyunción, que
puede ser tipo trans-/cis- andina, es coin-
cidente con la presentada por algunas
especies de mosquitos (Conn et al. En

bipunctatum

escomeli

quadrivittatum

lewisi

romanai

perflavum

ochraceurn

bicornutum

furcillatum

ignescens

rubiginosum

tunja

bicoloratum

dinellii

Figura 6. Fenograma de distancia para los grupos considerados.
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prensa) y de aves (Haffer 1969; Simpson
y Haffer 1978; Cracraft y Prum 1988).

Las afinidades que originalmente plan-
teaba Crosskey (1987) no se deben ni a
similitud ni a relación de parentesco, por
lo tanto su clasificación no sería acerta-
da ni desde una base filogenética ni des-
de una fenética.

Como lo muestra la Figura 6, Psilopel-
mia estaría conformada por S. bipuncta-
tum, S. escomeli y S. quadrivittatum, y a
Ectemnaspis lo conformarían las espe-
cies S. bicornutum, S. furcilLatum, S. ig-
nescens, S. rubiginosum, S. tunja, S. bi-
coloratum y S. dinelLii. Las otras espe-
cies: S. lewisi, S. romanai, S. perflavum
y S. ochraceum pertenecerían a otra uni-
dad no Ectemnaspis ni Psilopelmia.

De otro lado, ya que Crosskey sustenta
la idea queperflavum y dinelLii están más
relacionados a S. escomeli que a S. bico-
loratum, queda la discusión de medir la
mayor o menor relación entre especies y
Crosskey no ha propuesto ningún pará-
metro o valor para tal vínculo.

Cualquiera que sea la lectura de la figu-
ra, no es.posible soportar los límites en-
tre Ectemnaspis y Psilopelmia de Cros-
skey (1987). Este aspecto es más fácil-
mente evidenciable al advertir que dos
especies tan ligadas como S.lewisi y S.
romanai son colocadas en grupos dife-
rentes. Así se muestra el riesgo eventual
de asimilar los grupos según el criterio
del investigador, sin validar los caracte-
res definitorios y la posible pertenencia
a otras unidades.

La mejor interpretación, a la luz de los
resultados, es circunscribir el subgénero
Ectemnaspis al grupo bicoloratum, lo
cual presenta mayor soporte no sólo con
esta serie de datos sino también a partir
de los obtenidos por Cascarón (1987) Y
Cascarón et al. (En prensa). Este taxa es
claramente diferenciable de romanai, de
Psilopelmia (escomeli - quadrivittatum
- bipunctatum) y de dinelLii y perflavum.

Descripción cromosómica
A partir de las fotografías de los com-
plementos cromosómicos se ubicaron los
marcadores primarios y secundarios, y
posteriormente se comparó la posición
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de los marcadores. Tal cotejo se repro-
duce en forma de idiograma comparati-
vo, donde se muestran las secuencias
compartidas (Fig. 7-9).

Las comparaciones entre las especies
anteriormente citadas y las fotografías de
los complementos deS. lewisi-lutzianum
están dadas al nivel de resolución más
bajo, debido a la calidad de las fotogra-
fías, pero que puede ser considerado
como verdadero. Con respecto a S. och-
raceum, aunque existe una buena foto-
grafía de un complemento, fue necesa-
rio localizar en primera instancia los
marcadores, para realizar la posterior
comparación.

Fi/ogenia cromosómica

Dados los caracteres de los cromosomas
(Fig. 7-9 Y Tabla 3), se encuentran seis
árboles posibles, cuyo consenso estricto
se muestra en la Figura 10. Se muestran

dos grupos claramente definidos:((S. bi-
cornutum, S. furcilLatum),S. tunja) y (S.
ochraceum, S. lewisi-lutzianumy; for-
mando una palito mía se encuentra S. ig-
nescens y basal a este subclado se ubica
S. romanai.

El grafo señala que los datos cromosó-
micos no soportan la agrupación morfo-
lógica, ya que es necesario incluir den-
tro de bicoloratum a los grupos dinellii
y romanai.

A nivel cromosómico no existe eviden-
cia para todos los subgrupos. Según tra-
bajos anteriores, bicoloratum es defini-
do por la homosecuencialidad en el cro-
mosoma 1 y ID, con rearreglos en el cro-
mosoma 11 (Miranda 1991; Miranda y
Muñoz de Hoyos 1993).

La inexistencia de duplicados para el
grupo dinellii y las dificultades con la
determinación del material de S. lewisi-
lutzianum imposibilitan establecer las



REVISTA COLOMBIANA
DE ENTOMOLOGIA Daniel Rafael Miranda Esquivel - Pau/ina Muñoz de Hoyos 140

IU-F jU-F 1U·f jU-f 1U-F
1U-B _jU-A2/1 2/1 2/1

-jU-A
DB RBRB

¡U-B ¡U-B

2/1 RB -¡U.A 2/1
1U-BDB<SH DB 1 DB

1U-B
RB n-A

OB OB U-B

I U-A _IU.ARB -¡U.A
OB n-e U-BRB RB

TR
Ce n-o

Ce Ce Ce Ce "3"
Ce Ce

1n-e

JONA ¡ J E)NA I JONA IU-D gb I E PB 1 J ONA 1 st [n-HU-D U·D n.J ONA U·Dn-o JDNA JU-Dst ¡ n·H st ¡ U-H st ¡ U·H
sl 1n·ff

gb IU-E

¡n-D
gb 1U-E

J DNA Iu~PB

gb ] n-E gb ¡U.E gb ] U-E gb In-Est !U-H

]u.c PB Iu.c PB lcPB PB PB¡n-e Iu~ 1U-I,
IU-I, U-I, U-I, IU-I, U-I, 1U-I,

BIC FUR TUN IGN ROM L-L OCH

Figura 8. Idiograma comparativo del cromosoma 11para las especies involucradas en el anólisis
cromosómico. BIC: S. bicornutum; FUR:S.furcillatum; TUN: S. tunia; IGN: S. ignescens;ROM:
S. romanai; t-t. S. lewisi-/utzianum; OCHo S.ochraceum.

sinapomorfias cromosómicas para tales
subgrupos y clarificar la trifurcación.

Al existir cierto grado de homosecuen-
cialidad en los cromosomas I y III, se
puede proponer la hipótesis de que los
miembros éeperflavum o dePsilopelmia
sensu lato presentan tal carácter; lo que
no es predecible con los datos actuales
es la extensión de la semejanza, aunque
se supone que debe ser mayor entre los
miembros de Ectemnaspis - Psilopelmia
que con otros grupos.

Como lo indica el valor de ptp «0,1),
los datos crornosómices están men01¡
estructurados que los morfológicos, ya
que se obtienen varios árboles (28 =
5,6%) por permutación al azar con igual
longitud que el árbol de parsimonia (ptp
= 0,056); el menor nivel de estructura-
ción puede obedecer a que existe mayor

nivel de homoplasia, por lo que se tienen
permutaciones con igual longitud.

Otra posible explicación a las diferencias
de estructuración entre los dos tipos de
datos se da por el número de repeticio-
nes. Los datos morfológicos poseen más
items y caracteres, por lo que puede
requerirse mayor número de permutacio-
nes que para los datos cromosómicos con
menor número de taxa y caracteres. Sin
embargo, tal problema es difícil de abor-
dar por simulación, debido al tiempo re-
querido para las pruebas de PTP, ya que
el tiempo de ejecución se incrementa
exponencialmente al aumentar el núme-
ro ds items y por lo tanto de caracteres.

Es posible que una comparación banda
a banda de las especies involucradas ge-
nere otros resultados. Es obvio que po-
seer todo el material en vivo a la vez es
difícil, por simples razones logísticas;

además, tal tipo de examen requiere ma-
pas cromosómicos de mayor definición
que la obtenida por tinciones tradiciona-
les como orceina o feulgen.

Evidencia total: datos
morlo/ógicos y
cromosómicos en conjunto
Ya que los datos cromosórnicos contra-
dicen los agruparnientos basados en mor-
fología, se unieron los dos tipos de datos
para obtener un grafo conjunto.

El árbol de la Figura 11 indica que exis-
te consistencia para la definición del
subgrupo bicoloratum, el cuál es clara-
mente delimitable. No existen límites
definidos para romanai, y S. ochraceum
forma una unidad con S. lewisi-
lutzianum, la cual no es mouofilética con
S. romanai,

Debido a la contraposición entre los dos
tipos de datos, se puede concebir que se
presenta una taza diferencial de ruido
sobre cada tipo de carácter, que resulta
en distintos niveles de homoplasia en los
caracteres, pero no es evidenciable cuál
es la fuente que posee menos ruido o cuál
es la fuente más exacta y precisa para la
reconstrucción de la filogenia.

Dentro de la literatura reciente se pue-
den encontrar casos de total incongruen-
cia entre dos tipos de caracteres (Shaffer
et al. 1991), hasta casi una total con-
gruencia (Vane- Wright et al. 1992;
Brown et al. 1994). En ninguno de los
dos casos anteriores se puede hablar de
congruencia total como indicativo de
mejor y la incongruencia como indicati-
vo de peor. Distintas fuentes de datos
relatan distintas historias, y éstas a su
vez pueden ser o no congruentes entre
sí. Es evidente que no existe la fuente
ideal de información, o que de existir no
se poseen las herramientas para decidir
cuál de ellas es, de hecho se duda de la
existencia de tal mecanismo de decisión
(Kluge y Wolf 1993).

Como lo indica el valor de ptp «0,05),
el nivel de estructuración de las dos fuen-
tes de datos es mayor que el de los datos
cromosómicos e igual al de los datos
rnorfológicos. Este fenómeno es espera-
ble, ya que es un número relativamente



¿Ectemnaspis o Psilopelmia? 141

Blister 1III-A-
Heavy Heavy 1III-A

III-DBlister

Heavy Heavy Hedvy Heavy 1III-A

Blister

Blister Blister Blister Blister

Ca Ca Ca Ca Ca

Ce Ce Ce

BM BM BM

3HG 3HG

BIC FUR

Ca
Ce Ce

III-H?

III-B

1III-E

BM III-G

III-C Itn-r

L-L OCH

NOR
Ce Ce

BM

3HG

IGN ROM

Figura 9. Idiogramo comparativo del cromosoma 111para las especies involucradas en el análisis
cromosómico. BIC: S. bicornutum; FUR:S. furcil/atum;TUN:S. tunja; IGN: S. ignescens; ROM:
S. romanai; L-L S. /ewisi-/utzianum; OCHo S. ochraceum.

pequeño de items y grande de caracteres,
donde se espera que exista menos distor-
sión por cualquier cambio introducido.

Nombres
El reto de este trabajo es determinar no
sólo la pertenencia de las distintas espe-
cies a un sub género dado sino también
proponer la situación denominativa en
que queda el grupo.

Como lo indican los resultados (Fig. 2-
11), se plantean al menos cinco unida-
des: romanai, bicoloratum, dinellii, per-
flavum y Psilopelmia.

Para hacer coherente la estructura nomi-
nativa con la filogenia, el antes denomi-
nado subgrupo bicoloratum conformaría
el subgénero Ectemnaspis, este grupo es
definible tanto morfológica como citoló-
gicamente (Coscarón 1984,1990; Miran-

da 1991; Miranda y Muñoz de Hoyos
1993).

El grupo hermano de bicoloratum es ro-
manai, que debe ser reanalizado, ya que
la evidencia cromosómica indica que qui-
zá debe contener algunos elementos de
dinellii. Este item podría ser incluido en
Ectemnaspis según los datos morfológi-
cos, pero no existe respaldo para tal idea
al involucrar los datos cromosómicos so-
los o junto a los datos morfológicos.

Al convertir a bicoloratum en el subgé-
nero Ectemnaspis, los sub grupos roma-
nai, dinellii y perflavum adquieren ran-
go subgenérico, y Psilopelmia se conser-
va como subgénero.

La designación de grupo hermano para
Ectemnaspis - PsiLopeLmia sensu lato es
materia de discusión, la falta de mate-
rial de S. oviedoi - S. rivasi obliga en pri-

mera instancia a mantener a oviedoi como
tal. No se descarta que en el futuro las
dos especies sean sinonirnizadas e inclui-
das en Chirostilbia o quizá Simulium.

El nombre de oviedoi puede mantenerse
si esto es necesario, pero no se recomien-
da su uso por dos razones, la primera de
tipo nomenclatural, ya que no es clara la
definición de grupo y la segunda que se
supone una incierta afinidad entre ovie-
doi y Ectemnaspis - Psilopelmia sensu
lato.

La propuesta de cambio de categoría pue-
de ser contemplada como un aumento en
las dificultades de la familia, pero a la luz
de la evidencia acumulada, es dar cohe-
rencia filogenética y nomenclatural a un
hecho que se ponía en videncia desde los
trabajos de Coscarón y Wygodzinsky
(1972). Esta reorganización de la nomen-
clatura, basada en la filogenia, se advier-
te igualmente en el trabajo de Py-Daniel
(1990), quien propone, entre otras cosas,
elevar a género a Simulium sensu stricto
que automáticamente elevaría a género a
todos los actuales subgéneros y que ade-
más implicaría la misma posición dentro
de la jerarquía linneana para los grupos
que plantea Coscarón (1987).

Perspectivas

Aunque el presente trabajo clarifica mu-
chos de los problemas de nominación a
nivel de Ectemnaspis/Psilopelmia, que-
dan muchos dilemas por resolver. Existe
un dominio específico con respecto a S.
romanai - S. Lewisi y S. lutzianum que de-
be ser esclarecido desde la doble perspec-
tiva morfología y cromosomas, cubrien-
do todo el rango de distribución de las
especies para evaluar no sólo los extre-
mos, sino también las áreas de simpatría.
De otro lado, está por evaluar dentro de
S. oviedoi- S. rivasi la validez de estas
dos especies y su posición supraespecífica.

Debido a los planteamientos de Py-Da-
niel (1990), es posible que se haga nece-
sario reconsiderar las jerarquías de sub-
familia y tribu dentro de la familia, ade-
más de establecer si es necesario elevar
a género los actuales sub géneros.
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Se han sugerido, igualmente, relaciones
entre sub géneros neotropicales y africa-
nos (Crosskey 1990); tal escenario se
debe evaluar sobre la filogenia entre sub-
géneros que clarifique la posición de los
grupos en el neotrópico frente a Austra-
lia y Africa.

Ante lo anterior es obvio que aunque se
resuelva un problema quedan a su vez
muchos interrogantes por contestar. La
sistemática de simulíidos es un campo
sugestivo como modelo de investigación,
que transciende los linderos de lo nomen-
clativo y se adentra en lo biogeográfico,
ecológico y de asociación. Es claro que
más adelante las hipótesis de parentesco
permitirán realizar estudios de biodiver-
sidad, al contraponer al cladograma las
características ecológicas de estos orga-
nismos dentro de la reciente visión de la
ecología histórica (Brooks y McLennan
1991), además de permitir análisis co-
evolutivos, cuando se conozca la biolo-
gía de los patógenos y la sistemática de
esta asociación.
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