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RESUMEN 

Los piojos chupadores del suborden Anoplura (Phthiraptera) comprenden 
unas 532 especies en 49 géneros y 15 familias registradas. Estos piojos son 
ectoparásitos permanentes de mamíferos euthenos con amplia distribución 
geográfica Histoncamente los piojos han jugado un interesante papel en el 
desarrollo de las ideas sobre coevolución Algunos piojos ectoparásitos de 
mamíferos han sido utilizados en estudios de coespeciación Nosotros en este 
estudio inferimos la relación filogenética de 15 especies de Anoplura 
ectoparásitos de 16 especies de roedores en Panamá, a partir de 25 caracteres 
morfológicos externos del estado adulto de las taxa analizadas, utilizando como 
grupo externo Pediculus humanus Se generaron 109 árboles igualmente 
parsimoniosos, con una longitud de 56, un índice de consistencia (CI) de 0 786, 
un índice de retención (RI) de 0831, un índice de consistencia rescalada (RC) 
de 0 653 Los resultados indican una buena congruencia (menor número de 
homoplasias) en los caracteres seleccionados Nuestros resultados apoyan la 
relación monofilética de piojos chupadores (Phthiraptera Anoplura), sugiriendo 
además que los tres clados de Anoplura estudiados están relacionados de la 
siguiente manera ((Hoplopleundae, Polyplacidae), Enderlernellidae) La familia 
Hoplopleundae y Polyplacidae como taxa hermanas (100%), Enderleinellidae 
representada por 3 especies, corno la taxa hermana de Hoplopleundae y 
Polyplacidae (100%) en todos los árboles generados Además se realizó un 
análisis de reconciliación a través del programa TreeMap 2 Ob que permiten 
visualizar la relación entre parásito y hospedero, determinándose los siguientes 
patrones de coevolución patrón de coespeciación entre Enderleineilidae y 
Sciundae Patrón de cambio de hospedero en H nesoryzomyclis, H. oryzomydis 
y N semlfasciatus Patrón de duplicación en F fernsi , F hertIgt y el patrón de 
Sorting event en Polypiax aunculans 



ABSTRACT 

The louse suborder Anoplura (Phthiraptera) contains 532 currently descnbed 
species from over 49 genera These lice are permanent obligatory ectoparasites 
of a diverse selection of mammals with a worldwide distribution Historically, they 
have played a major role in the development of ideas on coevolution, and 
species hosted by mammals have been used extensively as model organisms for 
the study of cospeciation We analyzed the phylogeny of 15 species of sucking 
lice ectoparasites of 16 species of rodent mammalian in Panama This study was 
based on the adult instar morphology of lice yielded 25 characters all of which 
are illustrated or discussed here An outgroup taxa was examined from Anoplura 
family Pediculidae Phylogenetic analyses of these data produced 109 most 
parsimonious cladograms, with a long of 56, a consistency index (CI) of 0 786, a 
retention index (RI) of 0 831 and rescaled consistency index of (RO) of 653 Our 
phylogenetic and cophylogenetic analyses suggest that a clade composed of 
three taxa of sucking lice ((Hoplopleundae, Polyplacidae) Enderleinellidae), are 
monophyletic broadly consistent with previous classifications The cophylogenetic 
analyses also propose complexes a significant pattern of cophylogeny with their 
hosts as Cospeciation between Enderleinellidae y Sciuridae Host switching in 
H nesoryzomydis, H oryzomydis y N semlfascratus Duplication in Fahrenholva 
femsi and F herfigt and Sorting events in Polyplax aunculans 
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INTRODUCCIÓN 

Se ha estimado que al menos 50% de las especies que existen en nuestro 

planeta son parásitos (Pnce, 1980, Balbuena y Raga, 1994, Hoberg, 1996, 

Brooks et al, 2001) Los parásitos son un particular grupo de organismos que 

viven dentro o sobre otros organismos vivientes, de los que se alimentan durante 

su ciclo de vida Los hospederos pueden o no morir a consecuencia de esta 

interacción ecológica Sin embargo, en terminos evolutivos, matar al huésped no 

es tan bueno para el éxito reproductivo de los parásitos 

Los parásitos representan un interesante eslabón en estudios sobre 

biodiversidad, ya que aportan gran cantidad de piezas de información acerca 

de los hábitos, distribución y ecología de sus hospederos Los parásitos pueden 

indicar qué come un hospedero, quién se lo come, cuánto tiempo pasa el 

hospedero en diferentes microhábitats, sí los hospederos están siendo atacados 

por parásitos a través de eventos de colonización, así como, cúales hospederos 

son colonizadores y cúales son residentes en la comunidad 

Además, en un marco filogenético, los parásitos son excelentes 

indicadores de la naturaleza y duración de la asociación histórica entre el 

hospedero y el grupo de parásitos Así mismo son indicadores de su pasada y 

presente distribución geográfica debido a que su distribución se restringe a 

aquellas áreas en las cuales todos los hospederos obligatorios coexisten 

regularmente para completar su ciclo biológico (Brooks et al, 2001) 



Los piojos chupadores (Phthiraptera Anoplura) son un atractivo grupo de 

insectos ectoparásitos permanentes de mamíferos eutherios, que pueden 

decirnos algo sobre la ecología y evolución de ellos mismos y sus hospederos. 

Los piojos chupadores representan sistemas ideales para estudios taxonómicos, 

filogenéticos, forenses y modelos coevolutivos, pues se caracterizan 

principalmente por ser hemimetábolos, con un alto grado de especificidad por el 

hospedero a nivel de género y familia (Kim, 2006) 

Históricamente los datos de las asociaciones entre los piojos chupadores 

y sus hospederos mamíferos se han utilizado como caracteres ecológicos en la 

taxonomía de los Anoplura (Page, 2003) Sin embargo, se han realizado pocos 

estudios de las relaciones filogenéticas, entre los piojos chupadores del 

Suborden Anoplura (Kim y Ludwig, 1978b, Light y Hafner, 2007a) y son raras las 

investigaciones de cofilogenia (Reed et al 2004, Reed et al 2007) a pesar de 

que los Anoplura tienen reportes de alta especificidad por el hospedero (Méndez, 

1990, Durden y Musser, 1994, Kim, 1985) e importancia médica y veterinaria 

como vectores de patógenos bacterianos (Kim, 2006) 

Los registros de la diversidad de Anoplura y su asociación con roedores 

en Panamá están cimentados sobre las contribuciones de Ferris (1951), 

Johnson (1972a), Wenzel y Jonhson (1967), Kim y Weisser (1974) y Méndez 

(1990) Sin embargo, es necesario desarrollar investigaciones que revelen el 

significado de estas asociaciones, ya que las mismas son buenas pruebas 

contemporáneas de la dinámica de la biodiversidad 
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Para contribuir con la comprensión de estas asociaciones entre los piojos 

chupadores y sus hospederos roedores este estudio se propone 

> 	Inferir las relaciones filogenéticas entre especies de Anoplura 

ectoparásitos de roedores en Panamá, basadas en caracteres 

morfológicos 

> 	Determinar patrones de coevolución entre miembros representativos de 

tres familias del Suborden Anoplura (Enderleinellidae, Hoplopleundae y 

Polyplacidae) y sus roedores hospederos (Echimyidae, Cncetidae, 

Heteromyidae, Mundae y Sciundae) en Panamá 
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CAPÍTULO 1 

DIVERSIDAD, FILOGENIA Y ASOCIACIONES HISTÓRICAS 

DE ANOPLURA CON SUS HOSPEDEROS MAMIFEROS 
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1.1. Aspectos relacionados con el término Coevolución 

Las asociaciones evolutivas entre genes, organismos y áreas geográficas 

han sido estudiadas tradicionalmente por biólogos de diferentes disciplinas con 

pequeñas interacciones entre las mismas desde inicios del siglo XX (Page y 

Charleston, 1998) 	Estos estudios fueron influenciados directamente por las 

ideas de Darwin (1859), así como por los planteamientos de Von Ihering (1891) 

y Kellogg (1913) Darwin (1859), observó que las flores de las orquídeas y los 

abejorros tenían una relación estrecha para la polinización mediante estructuras 

morfológicas bien adaptadas, mientras que Von Ihering (1891) y Kellogg (1913) 

reconocieron las asociaciones parásito-hospedero como piezas de información 

en estudios brogeográficos 

A nivel molecular cada gen tiene una historia filogenética asociada con el 

organismo con que este reside, aunque esta no necesariamente sea congruente 

(Doyle, 1997). A nivel de los organismos, las asociaciones como mutualismo, 

comensalismo y parasitismo pueden tener una larga historia evolutiva, que 

puede ser reflejada a través de similitudes entre sus árboles filogenéticos (Light 

y Hafner, 2007b) 

A una escala mayor, la historia evolutiva de los organismos puede reflejar 

la historia geológica del área donde estos conviven 	Así algunos autores 

desarrollan estudios biogeograficos, en los cuales se analiza la relación que hay 

entre un taxon y el rango de su distribución, generándose información valiosa 

acerca de la posible evolución del taxon estudiado (Rosen, 1978, Brooks, 1979, 

Brooks y McLennan, 1991) 
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Muchas de las asociaciones simbióticas observadas hoy día, han 

persistido a pesar de los numerosos eventos geológicos, climáticos y extinciones 

masivas que han afectado la distribución mundial de los organismos. Esta 

persistencia en las asociaciones simbióticas ha conllevado a diferentes 

científicos, tanto desde la perspectiva ecológica como genética, a tratar de dar 

explicaciones plausibles a este fenómeno, originándose así, el concepto de 

coevolución, como un campo progresivo de estudio dentro de la biología 

evolutiva desde la segunda mitad del siglo XX (Light y Hafner, 2007b). 

El término coevolución fue introducido por Ehrlich y Rayen (1964) para 

describir la íntima asociación entre insectos fitófagos y sus plantas hospederas 

Sin embargo, ellos no definen estrictamente dicho proceso, por lo que su 

conceptualización y aplicación en la naturaleza como mecanismo de especiación 

e incluso de evolución, aún es motivo de discusión por diferentes corrientes de 

científicos (Fontúrbel y Molina, 2005) 

Para Odum (1995), coevolución es un proceso de selección reciproca 

entre dos o más especies estrechamente relacionadas pero sin intercambio 

genético, mientras que para Smith (2001), es la evolución conjunta de dos o 

más especies que no se cruzan entre si pero que poseen una estrecha relación 

ecológica a través de presiones de selección reciproca. La evolución de una de 

las especies que forma esta relación es parcialmente dependiente de la 

evolución de la otra Para Fontúrbel y Molina (2005), es un proceso de evolución 

paralela, armónica y coordinada entre dos o más poblaciones de organismos 

Por otra parte, Brooks (1979), en el marco de las asociaciones parasito- 
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hospedero, define coevolución como una combinación de dos procesos 

evolutivos Coacomodación (asociación ecológica) y Coespeciación (asociación 

histórica), envolviendo procesos tanto microevolutivos como macroevolutivos. 

Coacomodación (llamada posteriormente coadaptación), es la evolución 

de adaptaciones recíprocas a través del tiempo, durante el cual no hay 

cladogénesis (especiación), e incluye parámetros tales como patogenesidad, alta 

especificidad y sincronización del ciclo de vida Cabe señalar que coadaptación 

es un proceso complejo, difícil de probar, por lo que muchos investigadores se 

han interesado en investigar como parásitos y hospederos se asocian a través 

del tiempo (Banks et al, 2006, Ligth y Hafner, 2007, Reed et al, 2007) 

Brooks (1979, 1988) define el proceso de coespeciación (o 

codivergencia), como la cladogénesis de un parásito ancestral concomitante con 

la cladogénesis de su hospedero Sin embargo, Hugot (2006), señala que el 

término coevolución (cofilogenia) no es necesariamente un fenómeno reciproco 

(coespeciación), e indica que la especiación de un hospedero posiblemente 

promueva la especiación del parásito sin que la especiación de este parasito 

estimule la del hospedero Este mismo autor argumenta entonces que otros 

patrones coevolutivos como' cambio de hospedero, duplicación y sorting event, 

juegan un papel importante en la evolución entre el parásito y hospedero 

El concepto de sorting event se emplea cuando se desconoce la existencia 

del parásito o si este se ha extinguido o bien tiene la capacidad de colonizar 

nuevos hospederos (Page y Charleston, 1998, Brooks et al, 2001, Clayton y 

Jonhson 2003, Nieberding y Obvien, 2007, Light y Hafner, 2007b). 
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Cuando se piensa que alguno de los patrones coevoiutivos antes citados 

ha ocurrido se recomienda realizar análisis biogeográficos pues, estos patrones 

macroevolutivos posiblemente estén gobernados por barreras ecológicas que 

limitan la capacidad de dispersión del parásito, reforzando su estructura genética 

y la alta especificidad por el hospedero, generándose así filogenias congruentes 

en las asociaciones parásito-hospedero (Clayton y Johnson, 2003) 

Estos patrones coevolutivos refutan la idea de que la evolución de los 

parásitos se haya caracterizado por la pérdida continua de rasgos morfológicos o 

bien que la homoplasia sea un fenómeno común en este grupo de organismos, 

ideas que habían llevado a pensar que la evolución del parásito no es 

independiente de la de su hospedero (Brooks et al, 2001) 

Finalmente, en los estudios de cofrlogenia entre parásitos y sus 

hospederos se reconstruye y compara la filogenra del parásito y su(s) 

hospedero(s) y una vez el patrón de relación entre hospedero y parásito es 

establecido, este se puede comparar con hipótesis predictivas de asociación 

tales como 

1 	Regla coevolutiva de Fahrenholz que afirma que "la filo genia del parásito 

refleja la filogenia del hospedero" (Brooks, 1979, Greg, 1992), 

2. 	Regla coevolutiva de Szidant que afirma que "Entre más primitivo es el 

hospedero más pnmitivo es el parásito que se hospeda (Brooks, 1979); y 

3 	Regla coevolutiva de Manter que afirma que "Entre más larga es la 

asociación con el hospedero más pronunciada es la especificidad exhibida 

por el parásito" (Brooks, 1979) 
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1.2. Diversidad de los Piojos Chupadores (Phthiraptera: 

Anoplura) 

Los piojos chupadores son ectoparásitos permanentes de diversos grupos 

de mamíferos eutherios exceptuando Chiroptera, Xenarthra, Pholidota, Cetacea, 

Prosbocidea y Sirenia (Kim y Ludwig, 1978a), pues una vez establecidos sobre 

su hospedero se alimentan, reproducen y mueren, generación tras generación 

hasta que el hospedero muere naturalmente De este modo el Ciclo de vida, la 

trasmisión y la diversidad de especies de estos parásitos está determinado por la 

biología, diversidad y comportamiento social de sus hospederos mamíferos (Kim 

y Ludwig, 1978a, Kim, 2006) 

Los piojos chupadores son insectos ápteros, que tienen adaptaciones 

morfológicas que les permiten maximizar su modo de vida sobre la superficie de 

los hospederos mamíferos Estas adaptaciones incluyen un cuerpo dorso 

ventralmente aplanado, cabeza con probóscide evertible y tres estiletes bucales 

en el saco tráfico para cortar la piel y succionar sangre directamente de los 

vasos sanguíneos del hospedero 

En algunas especies de Anoplura el labrum y el haustellum se restringen a la 

región ventral de la cabeza (Stojanovich, 1945, Kim y Ludwig 1978a). Poseen 

además, antenas cortas, filiformes y generalmente con cinco segmentos 

antenales, segmentos toráxicos fusionados, un par de espiráculos en el 

mesotórax, uña tarsal única sobre cada pata y 6 pares o menos de espiráculos 

abdominales (Light y Hafner, 2007; Kim eta!, 1986) 
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La diversidad de Anoplura, hasta ahora reportada, es el resultado de 

profundos análisis y revisiones por taxónomos especialistas que datan desde el 

siglo XVIII Estos estudios comenzaron con Linnaeus (1758), quien describió el 

género Pediculus (6 especies) dentro del grupo de insectos ápteros. Los piojos 

chupadores se han ubicado a lo largo de la historia en tres ordenes Anoplura 

Leach, 1815, Siphunculata Latreille, 1825 y Phthiraptera Haeckel, 1896, siendo 

este último taxón subdividido actualmente en cuatro subordenes.  Amblycera, 

lschnocera, Rhynchophthinna y Anoplura (Lyal, 1985, Cruickshank et al, 2001, 

Johnson y Whiting, 2002, Baker et al, 2003) Sin embargo, Ferns (1951) señaló 

que por sus caracteres particulares, los piojos chupadores debían ser elevados a 

la categoría de orden 

Hasta 1815 todos los piojos chupadores conocidos (6 especies) eran 

incluidos dentro del género Pediculus (Kim y Ludwig, 1978a), posteriormente, 

entre 1815 y 1818, Leach subdivide este género en tres Punrus, Haematopmus 

y Pedsculus, ubicándolos dentro de la familia Pediculidae Durante el período 

comprendido entre 1819 a 1905 nueva información fue obtenida sobre Anoplura, 

aumentando la diversidad de piojos chupadores a 65 especies, de las cuales 60 

eran ubicadas dentro del género Haematoptnus y las restantes a los géneros 

Ptinrus, Pediculus, Peclicsnus, Haematopmordes y Echnlophthinus Poco después 

Enderlein 1904, establece un nuevo sistema de clasificación reconociendo 13 

géneros y 4 familias 

En el período comprendido entre 1916-1951, se publicaron varios 

catálogos y monografías donde se reordenaba la taxonomía de los piojos 
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chupadores A medida que surgían nuevas revisiones se adopta un moderno 

sistema de clasificación propuesto por Ferns (1951), quien reconoció 255 

especies en 39 géneros y 6 familias utilizando principalmente caracteres 

morfológicos de adultos y la información de la asociación con el hospedero como 

suplemento de las evidencias morfológicas Las 6 familias reconocidas por , 

Ferns en 1951 fueron Echinophthinidae, Linognathidae conformada por 4 

géneros Lino gnathus, Solenopotes, Prohnognathus y 	Mrcrothoracius, 

Haematopinidae conformada por los géneros Haematopmus y Pecaroecus; 

Hoplopleundae la cual a su vez la subdividió en 5 subfamilias Enderleinellinae, 

Hoplopleunnae, Polyplacinae (Polyplax, Hamophthrnus, Raterrua y otros 

géneros), Hybophthinnae y Pedicininae, Neolinognathidae y Pediculidae 

conformada por Pediculus y Pthirus Sin embargo, Kim y Ludwig en 1978a 

elevan las 5 subfamilias de Hoplopleuridae así como también a los géneros 

Mrcrothoracius, Pecaroecus, Hamophthinus y Raterrua a la categoría de familia 

al considerar los parámetros de microhábitat sobre el hospedero y los caracteres 

tanto de ninfas como adultos 

Las contribuciones más recientes al conocimiento taxonómico de los 

Anoplura ha provenido de diversos taxónomos entre estos Werneck (1937,1948), 

Johnson (1962, 1972a, 1972b), Kim y Ludwig (1978a), Kim (1966 y 1986). 

Actualmente se reportan 532 especies en 49 géneros dentro de las siguientes 15 

familias Echinophthinidae, Microthoraciidae, Haematopinidae, Pecaroecidae, 

Hamophthindae, Ratemiidae, Hybophthinidae, Pedicinidae, Neolinognathidae, 
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Linognathidae, Pediculidae, Pthindae, Enderleinellidae, Hoplopleundae y 

Polyplacidae, en todo el mundo (Durden y Musser, 1994, Durden y Webb, 1999) 

Sin embargo, Kim (2006), estima que la diversidad de piojos chupadores 

(Phthiraptera Anoplura) es de aproximadamente 1500 especies considerando 

que las especies de Anoplura conocidas han sido reportadas solamente 31% de 

las 2,671 especies posibles de mamíferos hospederos En Panamá, el registro 

de Anoplura es de 30 especies en 10 géneros y 7 familias Enderleinellidae, 

Haematopinidae, Hoplopleundae, Linognathidae, Pediculidae, Polyplacidae y 

Pthindae (Durden y Musser, 1994) 

La familia Enderleinellidae es un grupo exclusivamente parásito de las 

ardillas (Sciundae, Rodentia) Está familia está constituida por 5 géneros y 49 

especies ampliamente distribuidas Son piojos chupadores muy pequeños, con 

ángulo postantenal poco desarrollado, placa torácica esternal bien desarrollada, 

primero y segundo par de patas de igual tamaño, y coxas ampliamente 

separadas unas de las otras Estos piojos usualmente tienen un par de placas 

ventrales sobre el segundo segmento abdominal, si las placas ventrales están 

ausentes, entonces pueden mostrar un par de procesos sobre antenas y cabeza, 

generalmente con cuatro o cinco paratergitos sobre segmento abdominal 2-4, 2-

5 o 2-6; genitalia del macho con endómero presente o ausente (Kim, 1966, Kim 

eta! 1986) 

La familia Hoplopleuridae que comprende 6 géneros y 172 especies 

(Durden y Musser, 1994), son encontrados primariamente sobre Rodentia, pero 

además pueden encontrarse sobre Lagomorpha, Insectívora y Primates Los 
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miembros representativos de esta familia tienen caracteres morfológicos 

altamente especializados particularmente en la cabeza, el complejo tibiotarso de 

las patas posteriores, los paratergitos, esternitos del segundo segmento 

abdominal y la armadura de la genitalia (Kim y Ludwig, 1978a, Kim, 1985) 

La descripción morfológica del estado adulto de los piojos de la familia 

Hoplopleuridae contempla ausencia de ojos sobre la cabeza, ángulo postantenal 

variable, tercer par de patas más largas que las anteriores, tibiotarso altamente 

desarrollado; paratergitos con apéndice libre del cuerpo, placa esternal del 

segundo segmento abdominal en contacto con paratergitos, genitalia del macho 

con un apodema basal más largo que ancho, parámeros y pseudopene bien 

desarrollados Genitalia de la hembra con gonopodios VIII usualmente bien 

desarrollados (Kim y Ludwig, 1978a, Kim, 1985) 

El estado taxonómico de la familia Polyplacidae contempla actualmente 

22 géneros y 197 especies (Durden y Musser, 1994) La invasión sobre sus 

grupos hospederos Rodentia, Lagomorpha, Primates e Insectívora es 

relativamente reciente (Kim, 1985) Son de tamaño mediano a pequeño, patas 

delanteras más pequeñas y delgadas que las patas mediales y posteriores, las 

cuales son similares en longitud, paraterguitos usualmente bien desarrollados, 

placa esternal del segundo segmento abdominal no está en contacto con 

paraterguitos, apodema basal del macho bien desarrollado y de formas variadas, 

gonopodios VIII y IX de la genitalia de la hembra bien desarrollados (Kim y 

Ludwig, 1978a, Kim et al 1986) 
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1.3. Filogenia de los piojos chupadores (Insecta: Phthiraptera). 

Para comprender el origen y evolución del parasitismo y la especialización 

relativa de los piojos, es necesario inferir hipótesis filogenéticas fiables de los 

mismos La filogenia de los piojos (lnsecta Phthiraptera) ha sido objeto de 

múltiples investigaciones por mas de 100 años (Barker et al, 2003) 

Actualmente se considera que el orden Phthiraptera está constituido por 4 

subórdenes Anoplura, Rhynchophthinna, Ischnocera y Amblycera (Lyal, 1985, 

Cruickshank et al, 2001, Smith, 2001, Johnson y Whiting, 2002, Barker et al, 

2003, Yoshizawa y Johnson, 2006) 

Harrison (1928), fue el primero en postular que los piojos masticadores del 

suborden Ischnocera estaban más cercanamente relacionados con los piojos 

chupadores del suborden Anoplura que con cualquier otro grupo de piojos 

masticadores Subsecuentemente otros autores han postulado relaciones 

filogenéticas entre estos piojos Cuatro investigaciones recientemente han 

tratado de probar estos enunciados Lyal (1985), Cruickshank et al (2001), 

Johnson y Whiting (2002) y Barker et al (2003) 

Lyal (1985), quien realizó un análisis de la relación filogenética entre 

piojos chupadores y masticadores, utilizando caracteres morfológicos concluyó 

que el orden Phthiraptera era un grupo monofilético, y que los mismos estaban 

relacionados de la siguiente manera (Amblycera (lschnocera (Anoplura, 

Rhynchophthirina))) Los estudios moleculares realizados por Cruickshank et al 

(2001), Johnson y Whiting (2002) y Barker et al (2003), apoyan la hipótesis 

monofilética establecida por Lyal (1985), señalando que el Suborden Amblycera 
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es aparentemente el grupo hermano de los tres grupos restantes de piojos 

estudiados 	Además estos resultados sugieren que las piezas bucales 

masticadoras son plesiomórficas para lschnocera, Amblycera y 

Rhynchophthinna, mientras que las piezas bucales chupadoras de Anoplura son 

si napomórficas 

La filogenia de los piojos chupadores ha sido poco estudiada en contraste 

con los numerosos estudios filogenéticos de piojos masticadores (Light y Hafner, 

2007a) 	Sin embargo, las investigaciones que se han focalizado sobre la 

filogenia de los piojos chupadores se ha nutrido tanto de datos morfológicos (Km 

y Ludwig 1978a, Lyal 1985,), como de aportes moleculares (Barker et al 2003, 

Light y Hafner 2007a, Reed et a/ 2007) 

Al considerar la biología, diversidad y amplia distribución de los piojos 

chupadores, Kim (1985, 2006), ha señalado que los anopluros se originaron de 

un piojo chupador ancestral (Protanoplura) del período Cretácico tardío, quien 

posiblemente era parásito facultativo de mamíferos ancestrales Este 

Protanoplura sufrió dos importantes cambios evolutivos a medida que sus 

hospederos continuaban su radiación (1) la invasión de un nuevo hábitat sobre 

la superficie del cuerpo del mamífero (piel y pelo), probablemente entre el 

Jurasico y Cretácico, y (2) la explotación de un nuevo nicho ecológico 

(hematófagos) durante el cretácico tardío y el paleoceno temprano 

Kim y Ludwig (1978a), analizaron la relación filogenética entre las 15 

familias de Anoplura conocidas, a partir de la selección de 22 caracteres 

morfológicos; señalando que los taxas de anopluros existentes en la actualidad 



13 

posiblemente se originaron entre el eoceno tardío y el oligoceno, a partir de dos 

líneas filogenéticas Linognathoides y Haematopinoides La línea Linognathoides 

incluía Linognathidae, Polyplacidae, Hoplopleundae, Pedicinidae y 

Enderleinellidae; considerando que estos taxa comparten estados de carácter 

apomórfico Ellos señalaron además que Polyplacidae, Hoplopleundae y 

Enderleinellidae invaden y coevolucionan con los roedores 

La línea Haematopinoides estaba conformada por Haematopinidae, 

Microthoraciidae, Echinophthinidae, Pecaroecidae y Pediculidae (Kim y Ludwig, 

1978a, Kim, 1985) Estos taxa son altamente especializados, sin embargo 

retienen caracteres plesiomórficos La relación filogenética de Hybophthinidae, 

Hamophthindae, Pthindae, Ratemiidae, Neolinognathidae, no estaba aún 

esclarecida, sugiriéndose que dichas taxa divergieron tempranamente de la 

principal línea filogenética y que las inferencias hechas en dicho estudio debían 

considerarse el punto de partida de futuras investigaciones 

Kim (1988), infirió un cladograma para Anoplura reconociendo tres líneas 

filogenéticas Polyplacoides, Microthracoides y Pediculoides 	La línea 

Pplyplacoides estaba conformada por Linognathidae, Polyplacidae, 

Hoplopleundae, Enderleinellidae Neolinognathidae y Hamophthindae; la línea 

Microthracoides por. Microthoraciidae, Echinophthinidae y Ratemiidae, y la línea 

Pediculoides por Pediculidae, Pthindae, Pedicinidae Pecaroecidae, 

Haematopinidae e Hybophthinidae El análisis filogenético realizado por Barker 

et al (2003), apoyan la relación monofilética de 8 taxa de piojos chupadores, 

sugiriendo que los piojos estudiados se agrupan en dos grandes dados' 
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(((((Haem atopinus, 	(Neohaematopmus, 	Linognathus)), 	Hoplopleura), 

Lepidophthirus), Pedicinus), (Pediculus, Pthirus)) señalando como taxa 

hermanas al genero Pediculus y Pthi rus 

Light y Hafner (2007a), resuelven la relación filogenética del género 

Fahrenholzia (Anoplura Polyplacidae), a partir de datos moleculares 	Este 

análisis apoya la monofilia de los piojos chupadores que parasitan roedores del 

género Chaetodipus y Perognathus (Heteromyidae Perognathmae), así como la 

de los piojos chupadores que parasitan la subfamilia Heteromyinae (Rodentia 

Heteromyidae) 

Light y Hafner (2007a), infirieron que los piojos chupadores Fahrenholzia 

fernsi, F hertigi y F fairchildi, que parasitan roedores (Heteromyidae: 

Heteromyinae), presentan divergencia genética alta para el gen COI y que los 

mismos están relacionados de la siguiente manera.  ((F hertigi y F fairchildi), F 

fernsi) El análisis de máximum "likelihood bootstrap" (ML bootstrap), indica con 

95% de certeza que las taxa F hertigi y F fairchildi son hermanas a pesar de 

que estas especies parasitan diferentes géneros de hospederos. 

t4. Diversidad de Roedores (Mammalia: Rodentia) 

La diversidad de mamíferos hasta ahora reportada, es el resultado de 

profundos análisis y revisiones por taxónomos especialistas que datan desde 

hace más de tres siglos atrás. Al presente, la clase Mammalia está constituida 

por 5416 especies, 146 familias en 27 ordenes (Wilson y Reeder, 2005), de los 
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cuales el orden Rodentia representan cerca de la mitad (42%) de todas las 

especies vivas de mamíferos euthenos (Huchon et al 2002, Adkins etal., 2001) 

El orden Rodentia está conformado por animales que exhiben grandes 

diferencias morfológicas, así como, historias de vida, estructuras poblacionales 

y demográficas variables Estos caracteres hacen de los roedores un taxón 

interesante para estudios blogeográficos, ecológicos, cofilogeneticos entre otros 

(Huchon et al, 1999) 

A nivel mundial, el orden Rodentia está constituido por 2277 especies, 

481 géneros, 29 familias organizadas en 5 subordenes.  Anomaluromorpha 

Castonmorpha, Hystncomorpha, Myomorpha y Sciuromorpha Dicha clasificación 

utiliza como caracteres primarios la morfología del cráneo y dentición para la 

organización a nivel de suborden (Wilson y Reeder, 2005) 

Cabe señalar que la taxonomía a nivel de suborden en los roedores, ha 

estado sujeta a revisión desde hace más de un siglo atrás Brandt (1855) 

consideró el patrón de inserción del músculo masetero para subdividir el orden 

Rodentia en Myomorpha, Sciuromorpha e Hystricomorpha Sin embargo, el 

carácter morfológico utilizado ha demostrado ser un carácter homoplasico 

(Hartenberger, 1985) Tullberg (1899) utilizó la morfología del plano de inserción 

del incisivo ubicado en el maxilar inferior para subdividir el orden Rodentia en 

Sciurognathi e Histricognathi Sin embargo, estudios filogenéticos solo 

reconocen como grupo monofilético a los Histncognathi, que incluye a piomorfos 

del viejo mundo y a caviomorfos del nuevo mundo (Huchon et al, 1999) 
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En Panamá, la diversidad de especies de mamíferos reportadas es de 

259, las cuales representan el 4 8% de las especies registradas para el mundo; 

Estás especies están organizadas en 13 ordenes, 41 familias y 150 géneros El 

orden Rodentia esta conformada por aproximadamente 56 especies, en 10 

familias (Samudio 2002) De las cuales la superfamilia Muroidea es la más 

diversa, pues esta comprende 45 especies en 2 familias Cricetidae y Muridae 

(Fundación PA NA MA, 2007, Samudio, 2002, Méndez, 1990) Ver anexo 9 
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Cuadro 1 Estado Actual de la Diversidad de Roedores vivos. 

Suborden Superfamilía Familia 

Sduromorpha 
Allomyidae 

Aplodontiidae 

Sciuridae 

Gliridae 

Myomorpha Muroidea 

Platacanthomyidae 

Spalacidae 

Calomyscidae 

Nesomyidae 

Cricetidae 

Murfdae 

Dipodoidea 

Dipodidae 

Castorhnorpha Castoroidea 

Eutypomyidae 

Castoridae 

Rhizospalacidae 

Eomyoidea 

Eomyidae 

Geomyoidea Geomyidae 

Heteromyidae 

Anomaluromorpha Pedetidae 

HystrIcomorpha 
Ctenodactylidae 

Diatomyidae 

Hystricidae 

Petromuridae 

Thryonomyidae 

Bathyergidae 

Erethizontidae 

Dasyproctidae 

Agoutidae 

Dinomyidae 

Caviidae 

Octodontidae 

Ctenomyidae 

Echnnyidae 

Myocastoridae 

Capromyidae 

Chinchillidae 
Abrocomidae 
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1.5. Filogenia de Roedores (Mammalia: Rodentia) 

La amplia diversidad de especies de roedores representa severos 

desafíos para quienes tratan de comprender su origen, radiación, tiempo de 

diversificación y relación filogenética entre miembros a nivel de familia, género 

y especie La filogenia de Rodentia es aún controversia' y provee un claro 

ejemplo de los conflictos o incongruencias entre estudios moleculares, con 

respecto a datos morfológicos y paleontológicos (Huchon et al, 1999; Huchon et 

al 2002, Adkins et al, 2001, Steppan et al, 2004) 

Adkins (2001) indica que posiblemente la incongruencia entre datos 

morfológicos y moleculares responda a la reciente historia evolutiva de los 

roedores Así, Kumar and Hedges (1998) sugieren que algunos linajes de 

roedores Histricognathi y Sciurognathi se separaron hace unos 110 millones de 

años atrás, mientras que otros grupos como los muroideos (ratas y ratones) se 

separaron recientemente, posiblemente hace unos 41 millones de años atrás 

Sin embargo, el tiempo de origen de los roedores es aun controversia', 

pues evidencia fosil indica que los mismos radiaron en el Eoceno, hace 

aproximadamente 55 millones de años atrás, mientras que reloj molecular en el 

que se han utilizado pocos taxa de roedores, sugiere que estos se originaron y 

diversificaron en el cretácico entre 89 -125 millones de años atrás (Huchon et a!, 

2002) 

Algunos estudios filogenéticos en roedores, utilizan como carácter 

primario la morfología dental y craneal, la cual puede ser el resultado de 

adaptación convergente en ambientes similares (Huchon et al, 1999) Estos 
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análisis apoyan la relación monofilético de los roedores (Luckkett y 

Hartenberger, 1993), mientras que muchos estudios moleculares apoyan la 

hipótesis de que los roedores son un grupo parafiletico (Ma et al, 1993; Reyes, 

Pesole y Scoone, 1998, Huchon et al, 1999) 

Estos estudios sugieren que la parafina del taxón sea el resultado de una 

rápida taza molecular de evolución, según Adkins (2004), los roedores exhiben 

una taza de reemplazo de aminoácidos dos yaces más rápido que el resto de los 

mamíferos O bien, responda a la utilización inadecuada de grupo externo con 

respecto a las especies analizadas (Sullivan y Scrowfford, 1997) 

Actualmente, exhaustivas investigaciones tanto morfológicas, moleculares 

o moleculares- morfológicas apoyan tanto la monofilia y parafina dentro de los 

roedores (Sullivan y Swofford, 1997, Huchon et al, 1999, Huchon et al, 2002) 

Huchon y colaboradores (2002), apoyan la relación monofiletica del taxón 

Rodentia, además, sugieren tres clados para el mismo ((Sciuromorpha, 

(Anomaluromorpha, (Castonmorpha, Myomorpha)), (Hystricomorpha))) 

El primer ciado está compuesto por miembros del suborden 

Sciuromorpha 	(Aplodontidae,(Sciundae,Glindae)), el segundo ciado por 

miembros representativos de Anomalundae, Castondae, Geomyoidea, Dipodidae 

y Myodonta, relacionados de la siguiente forma (Anomaluromorpha, 

(Castonmorpha, Myomorpha)) en donde se sugiere que a Castonmorpha como 

taxa hermana de Myomorpha y un tercer ciado Hystricomorpha, conformado por 

miembros de la superfannilia Ctenodactylidae e Hystricognathi. Ver anexo 16 



20 

Cabe señalar que son pocos los estudios moleculares que tratan de 

resolver la relación filogenética entre familias de roedores, Pero son muchos los 

análisis que enfocan su atención principalmente en tratar de resolver la relación 

filogenetiva entre ratas y ratones Sin embargo, la filogenia de los muroideos aun 

constituye uno de los principales problemas en mastozoología, pues su rapida 

radiación han dado poca oportunidad para el desarrollo de sinapomorfias (Adkins 

et al, 2001, Weksler, 2003, Steppan et al, 2004) 

1.6 Asociación Histórica entre Piojos Chupadores (Anoplura) 

y sus hospederos mamíferos 

La mayoría de las asociaciones entre piojos chupadores y sus hospederos 

mamíferos siguen el modelo de infestación primaria, definida por Hopkins (1949) 

como la presencia de un taxón parásito antes de que el taxon hospedero 

divergiera (Kim y Ludwig, 1978a) Dicho modelo de asociación es el resultado 

de interacciones ecológicas y fisiológicas, a través de un corto período de 

tiempo geológico (Kim, 1985, 2006) 

Los registros fósiles del Paleoceno, sobre distribución y endemismo de 

mamíferos de Norte América, apoyan esta hipótesis e indican que los anopluros 

estuvieron presentes sobre roedores primitivos, carnívoros y prosimios (Kim y 

Ludwig, 1978b, Traub, 1980) Cabe destacar el hecho de que los mamíferos 

empezaron a radiar en el período cretácico tardío, e incluían a los marsupiales y 

prosinnios de Norteamérica e Insectívora de Norteamérica y Asia. Los carnívoros 
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y roedores aparecieron durante el Paleoceno en Norteamérica y los 

perisodáctilos y artiodáctilos durante el Eoceno temprano 

En el proceso coevolutivo, unas especies de Anoplura se establecieron 

como clados en linajes específicos de mamíferos hospederos Estos piojos 

empezaron a tener éxito y posteriormente muchos linajes de piojos chupadores 

modificaron su estrategia de supervivencia y cambiaron a ambientes 

heterogéneos (Kim, 2006) 

Actualmente, 87% de las especies de piojos chupadores están asociadas 

con uno, dos o tres especies de hospederos, así por ejemplo 63% de las 

especies conocidas de piojos chupadores son monoxenas (una especie de 

parásito sobre un solo hospedero), mientras que el 24% son oligoxenos 

(específica para dos o más hospederos). Cabe resaltar que las especies de 

Anoplura ectoparásitos de roedores tienen aproximadamente 62% de alta 

especificidad, son monoxenas mientras que las especies de Haematopinidae y 

Linognathidae, anopluros que infestan ungulados tienen entre 66% y 95% de 

especificidad sobre su hospedero, las especies de Pecaroecidae y Pthiridae, 

presentan 100% de alta especificidad, mientras que las especies de 

Neolinognathidae muestran 0% de alta especifidad (Kim, 1985, Kim, 2006), 
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1.6.1. Asociación de piojos chupadores y sus hospederos 

roedores 

Aproximadamente el 70% de las especies de Anoplura conocidas están 

asociadas con roedores, los cuales albergan tres familias de piojos chupadores 

Enderleinellidae, Hoplopleundae y Polyplacidae (Kim, 1988, Kim, 2006) 

Los anopluros están curiosamente ausentes sobre ciertos linajes de 

roedores como Geomyidae, Erethizontidae, Hystricidae, Aplodontidae, 

Anomalundae y Spalacidae Estas familias están infestadas por especies de 

Mallophaga, sin embargo el género Pterophthirus (Anoplura Hoplopleundae) 

está presente sobre Echimyidae quien alberga además especies de Mallophaga 

(Durden y Musser, 1994, Kim, 1985, 2006) 

La familia Sciundae (ardillas) que incluye 51 géneros y 278 especies 

(Wilson y Redeer, 2005) alberga tres taxa de Anoplura Enderleinellidae 

Polyplacidae (tres de 8 géneros) y Hoplopleundae (un género) 

Los miembros de la familia Enderleinellidae (5 géneros y 49 especies) 

son exclusivamente ectoparásitos de Sciundae, en donde el género 

Enderleinellus está ampliamente distribuido sobre la familia Sciundae 

Microphthirus está restringido a las ardillas voladoras de Norte América; 

Wemeckia a las ardillas de África, Phthirunculus y Atopophthirus a las ardillas 

de la región Oriental 

La distribución de Hoplopleura (Hoplopleundae), sobre sciuridos es 

irregular en diferentes regiones, así por ejemplo H sciuncola Ferns, y H 
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tnspinosa Keliogg y Ferns se encuentran en la región holártica ectoparasitando 

Eutamias, Sciurus, Tamiasciurus y Glaucomys, respectivamente Se considera 

que la invasión de Sciundae por Hoplopleura debió ser relativamente reciente y 

ha tenido lugar en diferentes regiones (Kim, 1985). 

Neohaematopinus un género dentro de Polyplacidae, es parásito 

primariamente de Sciundae, pero además es encontrado en otros hospederos 

roedores (Cricetidae y Chrysochlondae), quienes posiblemente comparten el 

mismo hábitat que los sciundos (Kim, 1985) 

La familia Heteromyidae o ratones de bolsas, que incluye 6 géneros y 55 

especies divididas en tres subfamilias Dipodomyinae que contiene los géneros 

recientes de Dipodomys y Merodipodops, Perognathinae con Chaetodipus y 

Perognathus, y Heteromyinae con Heteromys y Liomys (Wilson y Reeder, 2005), 

son infestadas únicamente por el género Fahrenholva de la familia Polyplacidae 

Cualquier otro piojo encontrado sobre esta familia de roedores es accidental y no 

es el resultado de una verdadera asociación (Johnson, 1972b, Light y Hafner, 

2007a) 

El 40% de las especies de Anoplura conocidas se encuentran sobre 

Cricetidae y Mundae (Durden y Musser, 1994, Kim, 2006), las cuales incluyen 

las especies de ratas y ratones. Según Wilson y Reeder (2005), la familia 

Mundae incluye 150 géneros y 730 especies, y la Cricetidae posee130 géneros 

y 681 especies La familia Cricetidae esta conformada por 6 subfamilias de las 

cuales Neotorninae (16 géneros, 124 especies) y Sigmodontinae (74 géneros, 

377 especies) son infestadas primariamente por Hoplopleura (Hoplopleundae) y 
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Polyplax (Polyplacidae) 	Los miembros representativos de la familia 

Polyplacidae, son encontrados además sobre Pedetidae, Bathyergidae, 

Petromundae, Thryonomyidae, Chinchillidae, Ctenomyidae y Abrocomidae, 

mientras que los Hoplopleuridae son encontrados sobre Octodontidae y 

Myoxidae (Kim, 2006) 

1.6.2. Coevolución entre piojos chupadores y sus roedores 

hospederos 

La distribución actual de los piojos chupadores sobre sus roedores 

hospederos puede ser el resultado de coespeciación o de otros eventos 

históricos, ya que la tasa evolutiva a menudo difiere entre parásitos y sus 

hospederos (Brooks, 1979, Reed et al, 2007) Ciertos grupos de Anoplura 

posiblemente se han especializado rápidamente junto con la amplia diversidad 

de sus hospederos roedores 	Como es el caso de la mayoría de las 

asociaciones entre Enderleinellidae sobre Sciuridae En el desarrollo de esta 

asociación, señala Kim (1985), la infestación es primaria, y la divergencia y 

evolución del hospedero conduce a la divergencia del parásito 

Algunas veces la radiación adaptativa del parásito ha sido más lenta que 

la del hospedero, como resultado una simple especie de parásito infesta un 

grupo de especies de hospederos Así, Hoplopleura y Polypiax asociados con 

Sciuridae, Cricetidae y Muridae proveen muchos ejemplos para este fenómeno 
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Según Kim (1985), en este patrón de coevolución (cambio de hospedero), 

ciertos hospederos han sido invadidos y colonizados por una especie específica 

de parásito con el cual han habitado durante y después de la cladogénesis del 

hospedero En otros casos la cladogénesis del parásito podría ser más rápida 

que la del hospedero (Kim, 1985), consecuentemente muchas especies 

emparentadas de parásitos son encontradas sobre la misma especie de 

hospedero dentro del mismo hábitat (Sprent, 1969) 

Este patrón de especiación del parásito, señala Eichler (1966), puede ser 

de dos tipos 1 Especiación sinospitálica que envuelve una simple especie de 

hospedero 2 Especiación alohospitálica que envuelve vanos hospederos La 

especiación sinospitálica es observada en Linognathidae y Polyplacidae (Kim, 

1985) 

Finalmente algunos grupos exitosos de Anoplura pueden haber 

desaparecido con la extinción de su taxón hospedero, a lo que Hopkins (1949), 

reconoce como ausencia secundaria de Anoplura y otros autores reconocen este 

patrón como Sorting event 

El patrón Sorting event, pueden explicarse principalmente en tres vías 

1 	Incapacidad del parásito para colonizar un nuevo hospedero 

2 	El parasito se extinguió durante la evolución del hospedero 

3 	El parásito existe pero no ha sido reconocido (Page y Charleston, 1998, 

Hugot, 2006, Light y Hafner, 2007b) 



CAPÍTULO 2 

ASPECTOS METODOLÓGICOS 
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Para determinar los Patrones de Coevolución entre piojos chupadores 

(Phthiraptera. Anoplura) y sus hospederos mamíferos (Mammalia Rodentia), 

fue necesario ejecutar este trabajo en dos etapas consecutivas La primera 

etapa contempló el establecimiento de una hipótesis filogenética tanto para los 

piojos chupadores (Hoplopleundae, Polyplacidae, Enderleinellidae), como para 

sus hospederos roedores (Mundae, Cricetidae, Heteromyidae y Sciundae) En la 

segunda etapa se contrastaron estos dos árboles filogenéticos y se determinó 

el patrón de distribución de los piojos chupadores sobre sus hospederos 

roedores 

La relación filogenética entre las 15 especies de piojos chupadores se 

estableció sobre la base de caracteres morfológicos, ya que estos muestran un 

alto grado de especialización para adaptarse a vivir todo su ciclo de vida sobre 

sus hospederos Además, los estudios realizados hasta el momento sobre 

filogenia de los piojos muestran un alto grado de concordancia entre las 

filogenias basadas en caracteres morfológicos y marcadores moleculares 

(Brooks et al, 2001, Yozhizawa, 2002 y 2004, Johnson y Mockford, 2003) 

La relación filogenética entre las 16 taxa de roedores hospederos de 

Anoplura, se infirió tomando como referencia las hipótesis de relación 

filogenética de roedores propuestas por Adkins et al, (2003), Steppan et al, 

(2004), Weksler (2006 y 2003), Villalobos y Cervantes-Reza (2007) Anexo 2-3 
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2.1 	Especímenes de Anoplura 

Las 15 especies de Anoplura que forman parte de este estudio 

representan el 50% de la biodiversidad de Anoplura reportada para Panamá 

(Durden y Musser, 1994) ver anexo 5a y 5b Estas especies fueron solicitadas 

en calidad de préstamo al Instituto Conmemorativo Gorgas, Panamá, así como, 

al Museo de Historia Natural de la Universidad de Florida, división de 

Mastozoología (Cuadro 2), entre los meses de julio de 2007 y marzo de 2008 
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Cuadro 2. 
Especies de piojos chupadores y sus hospederos examinados 

en este estudio. 

Especies de Anoplura Especies hospederos Colección de Referencia 
Enderlemellus deppei Sciurus granatensis Instituto Conmemorativo 

Gorgas, Panamá 
Enderlemellus hondurensis Sciurus variegatoides Instituto Conmemorativo 

Gorgas, Panamá 
Enderlemellus microsciuri Microsciurus alfari Instituto Conmemorativo 

Gorgas, Panamá 
Hoplopleura hirsuta Sigmodon hirsutos Instituto Conmemorativo 

Gorgas, Panamá 
Hoplopleura nesorymidis Zigodontomys brevicauda 

Oligoryzomys fulvescens 
Instituto Conmemorativo 
Gorgas, Panamá 

Hoplopleura oryzomydis Sigmodontomys alfar: 
Oryzomys alfaroi 
Oryzomys talamancae 
Melanomys caliginosos 

Instituto Conmemorativo 
Gorgas, Panamá 

Hoplopleura sciuricola Sciurus granatensis Instituto Conmemorativo 
Gorgas, Panamá 

Hoplopleura similis Oligoryzomys fulvescens 
Oryzomys talamancae 

Museo de Historia Natural, 
Florida 

Fahrenholzia fairchildi Liomys adspersus Museo de Historia Natural, 
Florida 

Fahrenholzia ferrisi Heteromys desmarestianus Museo de Historia Natural, 
Florida 

Fahrenholzia hertigi Heteromys desmarestianus Museo de Histona Natural, 
Florida 

Neohaematopmus 
semisfasciatus 

Microsciurus alfari 
Sciurus granatensis 

Sclurus variegatoides 

Instituto Conmemorativo 
Gorgas, Panamá 

*Pediculus humanos Horno sapiens Instituto Conmemorativo 
Gorgas, Panamá 

Polyplax auricularis Reithrodontomys creper Instituto Conmemorativo 
Gorgas, Panamá 

Polyplax spinulosa Rattus rattus Instituto Conmemorativo 
Gorgas, Panamá 

Pterophthirus audax Proechunys semispmosus 
Hoplomys gymnurus 

Instituto Conmemorativo 
Gorgas, 	Panamá 
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2.2. Selección del Grupo Externo 

Los caracteres morfológicos seleccionados se polarizaron tomando como 

referencia a Pediculus humanus como grupo externo, pues este taxón es basal 

con respecto a las taxa analizadas (Barker et al, 2003) Además Stojanovich 

(1945) considera que Pediculus humanus retiene mejor algunos elementos 

básicos de la cabeza de un insecto generalizado, como lo son la presencia de 

ojos, labrum, clypeus y segmento antenal 

Kim y Ludwig (1978a), indican que Pediculus humanus posee caracteres 

simplesiomórficos con respecto a las taxa analizadas son piojos grandes 

(>2 Omm), sin placa torácica, los tres pares de patas de tamaño similar, 

paraterguitos fusionados y con 6 o mas espiráculos, genitalia del macho con 

tres partes principales un apodema basal que es tan largo como ancho, un 

pseudopenis en posición media y dos parámeros en posición lateral, reducidos a 

una débil placa esclerotizada (Yoshizawa y Johnson, 2006) 

2.3. Selección y Codificación de caracteres morfológicos en 

Anoplura 

Después de un profundo análisis y evaluación, 25 caracteres morfológicos 

externos del estado adulto fueron seleccionados para construir la matriz de datos 

(Cuadro 2), que permitió inferir la relación filogenética entre las 15 especies de 

piojos chupadores que forman parte de este estudio 



31 

La selección de dichos caracteres se baso principalmente en 

observaciones directas realizadas tanto al grupo externo como al grupo interno, 

así como también de las revisiones realizadas por Kim (1966, 1986) y en las 

descripciones morfológicas establecidas por. Ferns (1951), Kellogg y Ferris 

(1915), Johnson (1962, 1972b) 

Se revisaron, inicialmente 100 individuos representantes de las tres 

familias de Anoplura que forman parte de este estudio, seleccionándose 

posteriormente tres especímenes por cada taxa estudiada que mostraran 

claramente los caracteres morfológicos de las tres regiones del cuerpo y la 

genitalia. Los 25 caracteres escogidos para este análisis son el resultado de 

observaciones sobre la longitud total del cuerpo, largo de la cabeza, largo de 

los tres pares de patas, posición del haustellum, morfología del margen postero 

antenal de la cabeza, de la placa torácica Ventral, paraterguitos y genitalia 

Todas las observaciones se hicieron mediante el uso de un microscopio 

compuesto marca Nikkon, el cual tenía incorporada un escalímetro y cámara 

fotográfica 

Para polarizar los caracteres morfológicos fue necesario contrastar los 

caracteres morfológicos del grupo externo (Pediculus humanus) con respecto a 

los caracteres morfológicos de cada uno de los taxa analizados Al contrastar los 

caracteres fue posible establecer tanto los caracteres binarios (Ausente/ 

presente) como los caracteres multiestado, asignándose el valor cero al estado 

del carácter plesiomórfico y cinco al estado apomórfico aplicando el criterio de 

parsimonia. 
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2.4. Análisis Filogenético de Anoplura. 

Cada ejemplar de piojo chupador (Phthiraptera Anoplura) fue 

representado en el análisis filogenético como una unidad taxonómica única, 

siguiendo a Page (2003) Dicho análisis se llevó a cabo usando máxima-

parsimonia disponible en el programa PAUP 4,0b "Phylogenetic Analysis Using 

Parsimony", implementado por Swofford (2003) 

Para el análisis de los 25 caracteres morfológicos se asumió que no 

estaban ordenados y se asignó igual peso a cada uno de los seis estados 

posibles (0,1,2,3,4 y 5) Los árboles generados fueron enraizados de acuerdo 

con el "grupo externo" (outgroup), usando los caracteres morfológicos de 

Pediculus humanus, ectoparásito de Horno sapiens 

La búsqueda del árbol más parsimonioso se realizó a través del algoritmo 

"Heuristic, tree bisection and reconnection" (TBR), utilizando "Majonty Rule 

Consensus Tree", para representar el mejor árbol Por último, se calcularon los 

índices.  SCI Stratigraphic Congruence lndex de Huelsenbeck (1994) y RC1 The 

Relative Completness lndex de Benton y Storr (1994) para determinar la 

congruencia del árbol 

2.5. Comparación del árbol filogenético de piojos chupadores y 

sus hospederos roedores. 

Para determinar los patrones coevolutivos entre los piojos chupadores y 

sus hospederos roedores se utilizo el algoritmo TreeMap 2.0b, asignando un 
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costo (peso) de cero para los eventos de coespeciación y un costo (peso) de 1 

para los eventos de duplicación y extinción y hasta de dos en el caso de cambio 

de hospedero Considerando significativas aquella soluciones cuyo valor de p 

fueran menor de 0 05 (p<0 05) 

El árbol del parásito fue aleatorizado 100 veces, seleccionandose la 

solución que contenía el mayor número de eventos de coespeciación a menor 

costo TreeMap es un algoritmo desarrollado por Page (1995, 2003), para 

determinar patrones coevolutivos entre diferentes tipos de asociaciones 

(organismo/gen, parasito/hospedero, área/organismo) usando los mismos 

escenarios de especiación (coespeciación, duplicación, cambio de hospedero y 

sor-Mg eventos), llamandose a esta metodología, análisis de reconciliación 

TreeMap trata de encontrar todos los escenarios que maximicen el 

número de codivergencias a menor costo El resultado es un conjunto de 

diagramas donde el árbol del parásito y hospedero son superpuestos, así los 

nodos del parasito se entrecruzan con el correspondiente nodo del árbol del 

hospedero, indicados a través de puntos negros, revelando la historia de una 

asociación particular 

2.6. Interpretación del Análisis de Reconciliación 

La reconstrucción histórica de la asociación parasito-hospedero se 

visualizó en TreeMap 2 Ob a través de cuatro ventanas* Tanglegram, Tabla de 

reconstrucción, Reconstrucción y "Log" La primera ventana, llamada 

Tanglegram se utilizó para representar la relación parásito-hospedero a través 
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de dos cladogramas colocados uno frente al otro y entrecruzados con líneas que 

representan las relaciones entre las taxa del parásito y su respectivo hospedero 

La segunda ventana, tabla de reconstrucción, se utilizó para visualizar las 

soluciones o reconciliaciones entre los árboles comparados escogiéndose la 

solución que contenía un alto número de codivergencias a menor costo La 

solución seleccionada conducía a la tercera ventana 

La tercera ventana Reconstrucción se utilizó para representar los dos 

árboles superpuestos, uno de color claro que representa al parásito y uno de 

color oscuro que representa al hospedero Los eventos o patrones coevolutivos 

se representan con figuras geométricas círculo oscuro (coespeciación), línea 

remarcada con una flecha (cambio de hospedero), cuadrado claro (duplicación), 

círculo claro (sorting evento) 

La cuarta ventana, "log" determina la significancia de la solución 

seleccionada, es decir, sí la relación parásito-hospedero es significativamente 

congruente La significancia es simbolizada a través del valor de p> 0.05 
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3.1. Filogenia de Anoplura 

3.1.1. Caracteres morfológicos de Anoplura 

Después de un exhaustivo estudio de los especímenes disponibles, se 

seleccionaron 25 caracteres morfológicos del estado adulto para construir la 

matriz de datos que permitió inferir la relación filogenética de 15 especies de 

Anoplura Trece de estos caracteres son utilizados por primera vez en un 

análisis filogenético del grupo y son producto de observaciones directas y 

análisis de la literatura consultada 

Estos caracteres fueron 	morfología del primer segmento antenal, 

posición del haustellum, margen postero antenal de la cabeza, el borde' anterior 

y posterior de la placa torácica esternal (PTE), longitud de la uña del primer y 

tercer par de patas, la presencia de la placa esternal ventral sobre el segundo 

segmento abdominal, el número de setas en paraterguito del tercer segmento 

abdominal, la morfología del margen inferior del paraterguito del tercer segmento 

abdominal, la presencia del endómero en genitalia del macho, longitud de la 

seta genital y la fusión de placa genital en hembra 

Los caracteres elegidos y su respectiva polarización se detallan a 

continuación 
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A- Medidas 

1-Longitud del Cuerpo: (0) longitud del cuerpo de 3mm o más, (1) longitud del 
cuerpo de 2 9mm -0 9mm, (2) longitud del cuerpo de 0 89mm -0 5mm 

2- Longitud de la cabeza: (0) Grande de O 3mm o más, (1), mediana de 
O 29mm -1mm, (2) pequeña de O 9mm 0 menos La forma de la cabeza es 
característica de cada taxa, generalmente es cónica y su longitud varía 
considerablemente aún dentro de un género. 

B- Cabeza (Carácter 3-5; 25. Figura la, 1 b, lc, 2,4, 10) 

3-Ojo o punto ocular (Figura la, 1 b) (0) Presente, (1) Ausente 
Enderleinellidae, Hoplopleundae y Polyplacidae comparten en común la 
ausencia de lente o punto ocular Kim y Ludwig 1978, Kim, 1985) 

4- Primer segmento antenal (Figura 2, 4,10). (0) Normal, (1) Alargado postero 
apicalmente, (2) Muy agrandado Las antenas poseen generalmente cinco 
segmentos, pero el mismo puede variar de 3 a 5 a nivel de familia (Kim y Ludwig 
1978a) El primer segmento antenal puede variar morfológicamente, tal como es 
el caso de Polyplax aunculans y Polyplax spmulosa en donde el primer 
segmento antenal es muy alargado o bien el mismo puede mostrase alargado 
postero apicalmente como en Neohaematopinus sernifascratus (Kim et a!, 1986) 

5-Posición del haustellum (Figura la, 1 b, 1c) (0) Terminal, (1) Subterminal El 
Haustellum es una membrana armada con dientes pequeños y recurvados que 
se anclan a la piel del hospedero (Borrar et al, 2005) Stojanovich (1945) indicó 
que en la mayoría de las especies de piojos chupadores el haustellum sobresale 
más allá del limite esclerotizado del labrum En las especies donde no se 
observa este estado, se encuentra en la cara ventral de la cabeza 

25-Margen postero antenal de la cabeza (Figura 1 b) (0) No extendido 
lateralmente, (1) ligeramente extendido lateralmente, (2) Extremadamente 
extendido lateralmente 

• El carácter margen postero antenal de la cabeza fue seleccionado al 
finalizar la construcción de la matriz de datos para las taxa de Anoplura. 
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Figura 1 Vista ventral de la cabeza de 
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C- Tórax (Carácter 6-12; fig. 3-4) 
El tórax está compuesto por tres segmentos torácicos completamente 

fusionados Cada segmento torácico puede ser reconocido ventralmente a 
través de los procesos coxales, los cuales articulan con la correspondiente coxa. 

6-Placa Torácica Esternal (PTE) (0) Ausente, (1) Presente entera ,(2) Presente 
dividida La placa torácica puede tener o no un proceso torácico en la región 
anterior o posterior, puede ser completa o bien dividida, el margen posterior 
puede ser recto, puntiagudo o cóncavo, entre otros (Kim y Ludwig, 1978a) 

7-Borde Anterior de la PTE 
(0) Ausente, (1) Recto, (2) Cóncavo, (3) Convexo, (4) con Proceso torácico. 

8-Borde posterior de la PTE: (0) Ausente, (1) Recto, (2) Cóncavo, (3) Convexo, 
(4) Con proceso torácico 

9-Primer par de Patas 
(0) Similar en tamaño al Segundo par de patas,(1) Más corta que el segundo par 
de patas Las patas delanteras de los piojos chupadores pequeños son 
usualmente más pequeñas que las patas situadas en posición media y 
posterior, las cuales están altamente modificadas, como es el caso de Polyplax 
(Polyplacidae) y Hoplopleura (Hoplopleundae), mientras que los tres pares de 
patas en piojos chupadores grandes como Haematoptnus (Haematopinidae), 
Microthoractus (Microthoraciidae), Pecaroecus (Pecaroecidae) y Pedtculus 
(Pediculidae) son relativamente similares en forma y tamaño (Kim, 1985) 

10- Tercer par de patas 
(0) Similar en tamaño al primer y segundo par de patas, (1) Similar en tamaño al 
segundo par de patas, (2) Más larga que los dos pares de patas anteriores 

11- Uña del primer par de patas 
(0) Más desarrollada que la uña del segundo y tercer par de patas (1) Similar en 
tamaño a la uña del segundo par de patas, (2) Más corta que la uña del segundo 
par de patas 

12- Uña del tercer par de Patas 
(0) Menos desarrollada que la uña del primer y segundo par de patas; (1) Similar 
a la uña del primer y segundo par de patas, (2) Más desarrollada que la uña del 
primer y segundo par de patas 
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3b Hoplo pleura hirsuta 

Figura 3. Región torácica de los piojos chupadores. 
3a: Pediculus humanus; 3b: Hoplopleura hirsuta. 
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Placa Torácica con proceso 
en margen anterior 

4a E. mkrosciuri 

ire  segmento antenal muy agrandado 

Placa Torácica con borde anterior recto 

4b Polyplax spinulosa 

Figura 4. Región torácica de los piojos chupadores 
4a: Enderleinellus microsciuri; 4b: Polyplax spinulosa 
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D- Abdomen (carácter 13 - 19; Fig. 5 - 12) 

El abdomen provee la mayoría de los caracteres taxonómicos, muestra 
dimorfismo sexual, y está constituido generalmente de 11 segmentos, los 9 
primeros segmentos son claramente distintivos mientras que los dos últimos 
segmentos están ocultos 

13-Setas laterales: (0) Presentes, (1) Ausentes 

14-Placa Esternal ventral del segundo segmento abdominal (Figura 5): 
(0) Ausente, (1) Presente La placa ventral, ubicada una a cada lado sobre el 
segundo segmento abdominal, es característica de Enderleinellus (Kim et 
a1,1986) 

15-Número de Paraterguitos: (0) Seis o más, (1) Cinco o menos Los 
paraterguitos son placas laterales ubicadas sobre cada lado de los segmentos 
abdominales y su número varía a nivel de género En Hoplopleura el número de 
paraterguitos es de 6-9 (pares), mientras que en Enderlernellus es de 3-5 
(pares) 

16-Paraterguito del segundo segmento abdominal (Figura 6): (0) Entero, (1) 
Dividido Los piojos chupadores del genero Fahrenholzia tienen paraterguitos del 
segundo segmento abdominal dividido, una placa en posición ventral mientras la 
otro esta en posición dorsal 

17-Número de setas en el paraterguito del tercer segmento abdominal 
(0) Una seta, (1) dos setas, (2) Ausente Cada paraterguito generalmente tiene 
un par de setas, una en la cara dorsal y otra en la ventral, el tamaño de estas 
setas y la forma del margen inferior del paraterguito son caracteres específicos 
en Hoplopleura y Polyplax (Kim y Ludwig 1978a) 

18-Margen inferior del paraterguito del tercer segmento abdominal (Figura 
7, 8, 9, 10, 11,12). 
(0) Fusionado, (1) Recto, (2) Aserrado, (3) Proceso apical en ambos lados, (4) 
Proceso apical de un solo lado, (5) Lóbulo lateral en ambos lados Algunas taxa 
como Enderleinellidae, Hoplopleuridae y Polyplacidae tienen el margen distal 
libre del cuerpo, considerándose este estado del carácter como apomórfico (Kim 
y Ludwig, 1978a), mientras que cuando están fusionados al cuerpo se conideran 
plesiomórfico, como en Pediculidae 

19-Número de Espiráculos: (0) Seis pares o más, (1) Cinco pares o menos 
Los espiráculos están generalmente asociados a los paraterguitos El número 
funcional de paraterguitos es de seis pares, un par en cada segmento 
abdominal, sin embargo en Enderlernellus es de cinco pares o menos 
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Figura 5. Placa ventral esternal en piojos chupadores 

  

44—Paraterguito dividido (Kim, 1985) 

  

   

   

   

   

F. ferrisi 

Figura 6. Paraterguito del segundo segmento abdominal dividido 
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Figura 7. Margen inferior de 
paraterguito fusionado al cuerpo 

P. humanus 

       

4 dr"' ilt* • 

t 	111°  

- Margen inferior del paraterguito recto 

Polyplax auricularis 

Figura 8. Margen inferior del paraterguito libre Polyplax auricularis 
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Istemito del segundo segmento abdominal en contacto con 

paraterguitos 

Margen inferior del paraterguito aserrado 
(Johnson, 1972b) 

H. similis 

 

Figura 9. Margen inferior del Paraterguito libre 

 

¡re segmento antenal alargado posteroapicalmente 

Paraterguito Proceso Apical a ambos 
r: 	lados (Johnson, 1972b) 

 

N. semifasciatus 

Figura 10. Paraterguito con margen inferior libre 
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paraterguito con proceso 
a pical de un lado (Johnson, 
1972 b) 

 

Pterophthlrus audax 

  

Figura 11. Paraterguito con margen inferior libre 

 

Paraterguito con borde inferior 
bilobulado (Jonson,1972b) 

H. oryzomyclis 

 

Figura 12. Paraterguito con margen inferior libre 



47 

E- Genitalia del macho (Carácter 20-22; Figura 13a, 13b,14a, 14b) 

La genitalia del macho está constituida principalmente por cuatro estructuras 
apodema basal, un par de parámeros, aedeagus y pseudopenis. Sin embargo 
algunas especies del genero Enderleinellus (grupo Enderleinellus longiceps), 
tienen una quinta estructura denominada endómero (Kim, 1966) 

20-Endómero (Fig 13b): (0) Ausente, (1) Presente El endómero es una placa 
esclerotizada constituida por cuatro partes Endómero dorsal, Endómero 
anterior, Endómero posterior y Endómero medio, en la parte anterior al 
endómero se localiza el apodema basal, y lateralmente está limitado por los 
parámeros (Kim, 1966) 

21-Apodema Basal (Fig 13a, 13b, 14a, 14b): (0) Tan largo como ancho; (1) 
Más largo que ancho El diámetro y longitud del apodema basal son caracteres 
taxonómicos distintivos a nivel de especie En grupo Enderleinellus longiceps 
los brazos del apodema pueden estar sub apicalmente bilobulados lo que 
sugiere la subdivisión del mismo en sub grupo Extremus y sub grupo Longiceps 
quien se caracteriza por por que el los brazos del apodema basal no están 
apicalmente bilobulados (Kim, 1966) 

22-Parámeros (Fig 13a, 13b, 14a, 14b): 
(0) No sobrepasa el margen anterior del Pseudopenis; (1) Sobrepasa el margen 
anterior del pseudopenis Los parámeros son un par de estructuras 
esclerotizadas cuya longitud vana a nivel de genero y especie (Kim y Ludwig 
1978a) 

F-Genitalia de la hembra (Carácter 23 y 24, Figura 15a, 15b) 

23-Seta Genital (Fig 15a, 15b): 
O, De igual tamaño que la seta del gonopodio (IX); (1) Más larga que la seta del 
gonopodio (IX), (2) Más corta que la los seta del gonopodio (IX), (3) ausente en 
gonopodio (IX) 

24-Placa Genital (Fig 15a, 15b, 15c): 
(0) No fusionada con el séptimo segmento abdominal; (1) Fusionada con el 
séptimo segmento abdominal 



Apodema Basal 

aramere 
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13a 	P. humanus 

II  

            

              

   

amor 

        

Apodema basa! 

Endómero 

Paramere 

           

           

             

             

    

•

1.1111101H;7  

       

           

           

 

9 

            

111  

  

 

13b E. mkrosciurí 

Figura 13. Genitalia de macho: 13a. P. humanus; 13b. E. microsciuri. 



Apodema basal 

_Adagios 

Paramere 

_ Pseudopenis 
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Kim, 1985 

14a H. hirsuta 

— Apodema basal 

 

— Paramere 

Pseudopenis 

  

14b P. auricularis 

Kim, 1985 

Figura 14. Genitalia de macho: 	14a. H. hirsuta; 14b. P. auricularls 



Placa genital 

Seta Genital 
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15a P. humanus 

4—Placa Genital 

Seta Gonopodio IX 

11,-- Seta Genital 
V* 

#4, 

115b Pterophthirus audax 

Figura 15. Genitalia de Hembra de Anoplura 
15a. P. humanus; 15b. P. audax; 15c. F.faírchildi 

15c F.fairchildi 

Placa Genital 

Seta Gonopodio 



Cuadro 3. Matriz de Datos para las taxa de Anoplura. 

Especie 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 1 / 11 19  20 , 21 22 23 24 25 
Pediculus humanus O O O O O O O O O O O O O O O O O O O O O O O 0 0 
Enderlemellus deppet 2 2 1 0 1 1 4 1 0 2 1 2 0 1 1 0 1 3 1 1 0 1 1 0 0 
E hondurensts 2 2 1 0 1 1 4 3 0 2 1 2 0 1 1 0 1 3 1 1 0 0 1 0 0 
E mtcroscluri 2 2 1 0 1 1 4 3 0 2 1 2 0 1 1 0 1 3 1 1 0 1 1 0 0 
Pterophthtrus audax 1 1 	‘ 1 0 0 1 3 4 1 2 1 2 0 0 0 0 1 4 0 0 1 0 2 1 1 
H hirsuta 1 1 1 0 0 1 3 4 1 2 2 2 0 0 0 0 1 3 0 0 1 0 2 0 1 
11 nesoryzomydis 1 1 1 0 0 1 3 4 1 2 2 2 0 0 0 0 0 5 0 0 1 0 2 1 1 
H oryzomychs 1 1 1 0 0 1 3 4 1 2 2 2 0 0 0 0 0 5 0 0 1 0 2 1 1 
11 setuncola 1 1 1 0 0 1 3 4 1 2 2 2 0 0 0 0 1 3 0 0 1 0 0 1 2 
FI stmtlts 1 1 1 0 0 1 3 4 1 2 2 2 0 0 0 0 1 2 0 0 1 1 2 0 2 
Fahrenholzia fairchildi 1 1 1 0 0 1 3 3 1 1 2 1 0 0 1 1 1 3 0 0 0 0 3 0 0 
F ferris 1 1 1 1 0 0 1 1 3 1 1 2 1 0 0 1 1 1 —1 0 0 0 0 2 0 0 
F herugi 1 1 1 0 0 2 2 3 1 1 2 1 0 0 1 1 1 1 0 0 9  9  2 0 0 
Polyplax auricularts 1 1 1 2 0 1 1 1 1 1 2 1 0 0 0 0 	-' 1 1 0 0 0 1 2 0 0 
P spinulosa 1 1 1 2 0 1 1 3 1 1 2 I 0 0 0 0 1 4 0 0 0 0 2 0 0 

Neohaematopmus 
senufasciatus 

1 1 1 1 0 1 3 2 1 1 2 1 0 0 0 0 

i 

1 3 0 0 1 0 2 0 0 

Posible secuencia evolutiva: 0-5, donde O es el estado más primitivo (plesiomórfico), 1-4 alternativas intermedias de caracteres 
derivados, 5 es el carácter más especializado (apomórfico). 



Cuadro 4 Morfología de Anoplura Selección del Carácter y Estado del carácter para las quince especies de piojos 
chupadores 

Carácter morfológico Estado del carácter morfológico , 
1-Longitud total del.  cuerpo 

O, largo (3mm o más) 1, mediano (2 9mm - 
O 9mm) 

2, pequeño (0 89-
O 5mm) 

2-Longitud de la cabeza O, Grande (O 3mm o más) 1, mediana (O 29mm 1mm) 2, pequeña (O 9mm O 
menos) 

3-Ojo o.punto ocular O, Presente 1, Ausente 

4-Primer segmento antena l O, Normal 1, Alargado postero 
aptcalmente 

2, Muy agrandado 

5-- Posición del Haustellum O, Terminal 1, Subterminal 

6-Placa Torácica Esternal 
(PTE) 

O, Ausente 1, Presente Entera 2, Presente Dividida 

7-Borde Anterior de la (PTE) O, Ausente 1, Recto 2, Cóncavo 3, Convexo 4, Proceso Torácico 

- 8-Borde posterior de la (PTE) O, Ausente 1, Recto 2, Cóncavo 3, Convexo 4, Proceso Torácico 

9-Primer par de Patas O, Similar en tamaño al 
Segundo par de patas 

1, Más corta que el 
segundo par de patas 

10- Tercer par de patas O, Similar en tamaño al 
primer y segundo par de 
patas 

1, Similar en tamaño al 
segundo par de patas 

2, Más larga que los 
dos pares de patas 
anteriores 

11- Uña del primer par de patas O, Más desarrollada que 
la uña del segundo y 
tercer par de patas 

1, Similar en tamaño al 
segundo par de patas 

2, Más corta que la uña 
del segundo par de 
patas 

12- Uña del tercer par de Patas O, Menos desarrollada 
que la uña del primer y 
segundo par de patas 

1, Similar a la uña del 
segundo par de patas 

2, Más desarrollada 
que la uña del primer y 
segundo par de patas 



Carácter morfológico Estado del carácter morfológico 
13-Setas laterales 0, Presente 1, Ausente 
14-Placa estemal ventral 
del segundo segmento 
abdominal 

0, Ausente 1, Presente 

15-Número de 
Paraterguitos 

0, Seis o más 1, Cinco o menos 

16-Paraterpto del 
segundo segmento 
abdominal 

0, Entero 1- Dividido 

17-Número de setas en 
paraterguito del tercer 
segmento abdominal 

0, Una seta 1, Dos setas 2, Ausente 

18-Margen inferior del 
paraterguito del tercer 
segmento abdominal 

0, Fusionado 1, Recto 2, Aserrado 3, Proceso apical en 
ambos lados 

4, Proceso apical de 
un solo lado 

5, Lóbulo lateral en 
ambos lados 

19-Numero de 
E spiráculos 

0, Seis pares o 
más 

1, Cinco pares o 
menos 

20- Endómere 0, Ausente 1, Presente 

21-Apodema Basal O, Tan largo como 
ancho 

1. Más largo que 
ancho 

22-Paramere 0, No sobrepasa 
el margen anterior 
pseudopenis 

1, Sobrepasa el 
margen anterior 
del pseudopenls 

23-Seta Genital 0, De Igual 
tamaño que la 
seta del 
gonopodio (IX) 

1, Más larga que 
la seta del 
gonopodio (IX) 

2, Más corta que la 
seta del gonopodio 
(IX) 

3-Ausente solo 
gonopodio (IX) 

24- Placa Genital O, No fusionada 
con Séptimo 
segmento 
abdominal 

1- Fusionada con 
el Séptimo 
segmento 
abdominal 

25-Margen postero 
antenal de la cabeza 

O, No extendido 
lateralmente 

1, ligeramente 
extendido 
lateralmente 

2, Extremadamente 
extendido 
lateralmente 
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3.1.3 Análisis Filogenético de Anoplura 

En el presente estudio identificamos 25 caracteres morfológicos (12 

binarios y 13 multiestado), en la anatomía de los piojos chupadores adultos con 

información potencial para inferir la relación monofilética entre las 15 especies 

de Anoplura estudiada 

Dichos caracteres fueron analizados sobre la base del criterio de máxima 

parsimonia generándose 109 árboles igualmente parsimoniosos, ampliamente 

congruentes (MR> 50%, C1=0 786, R1= 0831, RC= 653) y concordantes con la 

relación monofilética de los piojos chupadores reportada por Kim y Ludwig 

(1978a), Lyal, (1985) y recientemente con el análisis de filogenia molecular 

inferida por Barker (et al, 2003) sobre la base de secuencias de ARNr (18s) 

Ver fig 16 

La relación monofilética entre los tres clados de piojos chupadores 

((Hoplopleundae, Polyplacidae), Enderleinellidae) que forman parte de este 

estudio se discuten sobre la base de dos temas centrales de evolución El 

primero considera la filogenia del parásito sobre la base de los carácteres y 

estados de los caracteres morfológicos previamente seleccionados en el cuadro 

2, así como la asociación de estos piojos chupadores con sus roedores 

hospederos y los valores arrojados en el filograma de Máxima Parsimonia con 

Majonty Rule 
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Pediculus humanos 

Enderlemellus deppet 

E micrascturt 

E hondurensis 

Pterophthrrus audox 

Hoplopleura nesoryzomychs 

H. oryzamydis 

H hrrsuta 

H mutual° 

H simths 

Fahrenholzia fairchildi 

F ferrsss 

F hertigi 

Polypiax auriculans 

P spinulaso 

Neahaematopmus semlascratus 

100 

100 

67 

100 

100 
O 

100 

55 

66 

100 
	 100 

Figura 16. Relación filogenética entre 15 especies de piojos chupadores 
ectoparásitos de roedores basados en 25 caracteres morfológicos Filograma de 
Máxima Parsimonia (MR) con Majonty Rule soporta valores más altos que el 
50%, Longitud=56, C1=0 786, RI= 0 8311  RC= 653 Las flechas indican lo tres 
clados discutidos en el texto 
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Nuestros resultados sugieren que Enderleinellidae es el grupo hermano de 

Hoplopleuridae y Polyplacidae Posiblemente está relación monofilética, se 

apoya en la ausencia de ojos o punto ocular pues los taxa antes mencionados 

carecen de ojos 

La ausencia de ojos compuestos en 8 de las 15 familias de piojos 

chupadores registradas, ha sido poca estudiada De acuerdo con nuestras 

observaciones consideramos que posiblemente el ancestro común de los taxa 

terminales de piojos chupadores tenía ojos compuestos, carácter que se perdió 

secundariamente en la evolución de los piojos chupadores que invaden 

hospederos pequeños como lo son los roedores 

Piojos chupadores pequeños (0.5mm — 0.89mm) 

Ciado Enderleinellidae: 

E.deppei, E. microsciuri y E. hondurensis 

Nuestros resultados indican que el ciado Enderleinellidae, representado 

por tres especies' ((E deppei, E mtcrosciun) E hondurensts) es el más 

evolucionado de los tres clados analizados Enderleinellidae, Hoplopleuridae y 

Polyplacidae. Ademas, sugieren que Enderlemellus hondurensts es la taxa 

hermana de las dos especies restantes del ciado en todos los arboles generados 

(100,MR, Fig 16) 

La relación monofilética de este ciado es apoyada posíblemente por seis 

apomorfias tamaño pequeño (menor de O 9mm), haustellum en posición 

subterminal, presencia de placa torácica esternal sobre segundo el segmento 
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abdominal, reducción en el número de paraterguitos (menos de 5 pares), 

reducción en el número de espiráculos (menos de 5 pares) y endómero en la 

genitalia del macho 

Posiblemente estas apomorfías han permitido maximizar su modo de 

vida sobre la superficie de sus ardillas hospederos Así como, también les ha 

concedido alcanzar un alto grado de especificidad, ya que estas especies de 

piojos chupadores generalmente son monoxenas, es decir una especie de piojo 

chupador asociada a una sola especie de sciundo 

Es importante señalar que, Stojanovich (1945), utilizó la posición del 

haustellum para describir la cabeza de cuatro especies de piojos chupadores, 

indicando que en la mayoría de las especies de piojos chupadores, el 

haustellum sobresale más allá del límite de la pared esclerotizada del labrum, 

mientras que en algunas especies está oculto dorsalmente por la pared externa 

del cuerpo, Esta condición podemos observarla en las tres especies de piojos 

chupadores del género Enderleinellus, ectoparásttos de las ardillas (Sciunnae) 

Kim y Ludwig (1978a) argumentan que la reducción en número, tanto de 

paraterguitos como la de los espiráculos son caracteres apomórficos en 

Anoplura 

La genitalia del macho de estos piojos chupadores (del grupo 

Enderleinellus-longiceps), poseen una estructura denominada endómere que 

varía morfológicamente entre las mismas, sin embargo su función es poco 

conocida (Kim, 1966) 
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Además, la relación monofilética de este ciado cuyos taxa solo parasitan 

roedores de la subfamilia Sciunnae, tribu Sciunni, concuerda ampliamente con la 

filogenia del hospedero ((S granatensis, M alfari), S vanegatoides) reportada 

por Villalobos y Cervantes-Reza, 2007 y que revisaremos posteriormente en el 

análisis de reconciliación 

Piojos chupadores medianos (0.9mm - 2.9mm) 

Nuestros resultados apoyan la relación monofilética del ciado 

Hoplopleundae y Polyplacidae, posiblemente esta relación esté apoyada por 

dos sinapomorfías piojos chupadores de tamaño mediano y primer par de patas 

más cortas que el segundo par de patas Estos resultados concuerdan con los 

establecidos por Kim y Ludwig (1978a), y recientemente por el análisis de 

filogenia molecular (Barker et al, 2003) 

Ciado Hoplopleuridae 

El análisis filogenético para el ciado Hoplopleundae (Pterophthirus audax, 

Hoplopleura nesoryzomydr, H oryzomydrs, H hirsuta, H souncola, H similis, MR, 

100, Fig 15), cuyos piojos parasitan roedores tanto de la subfamilia Sciurinae 

como Eumysopinae y Sigmodontinae, apoyada ampliamente la relación de taxa 

hermanas entre Hoplopleura nesoryzomydis y H oryzomydrs (MR, 100). Al 

mismo tiempo que apoya moderadamente la relación de Pterophthirus audax 

como taxa hermana entre Hoplopleura nesoryzomydis y H oryzomydis (MR,67) 
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Pterophthirus audax, Hoplopleura nesoryzomydis y H. oryzomydis 

Nuestro análisis sugiere que la relación monofilética del ciado compuesto 

por Pterophthirus audax, Hoplopleura nesoryzomydis y H oryzomydis se apoya 

en dos sinapomorfias la placa torácica con un proceso en el borde posterior y el 

apodema basal (genitalia del macho) tan largo como ancho 

Solo encontramos un carácter, margen inferior del paraterguito del tercer 

segmento abdominal bilobilado, como carácter apomórfico que potencialmente 

respalda la relación de taxa hermanas entre Hoplopleura nesoryzomydis y H 

oryzomydis Es importante señalar que el hecho de que estos piojos chupadores 

se hospedan sobre especies de roedores que muestran una rápida tasa de 

especiación (Springer et al, 2003) 

Nuestro análisis no resuelve la relación filogenética entre, H hirsuta, H 

sciuncola, H similis observándose en esta sección del árbol tres politomias, 

Fig 15). Por lo que se sugiere entonces dos posibles soluciones por cada 

politomia en el ciado Hoplopleuridae 

1- H hirsuta como taxa hermana del ciado formado por H nesoryzomydis, 
H oryzomydis y P audax expresado de la siguiente forma 
(((H Nesoryzomyclis, H oryzomydis), P audax), H hirsuta), 

2- H sciuncola como taxa hermana del ciado formado por.  H nesorysomys, 
H oryzomydis y P audax expresado de la siguiente forma 
((H nesoryzomydis, H oryzomyclis),P audax),H sciuncola), 

3- H similis como taxa hermana del ciado formado por. H nesoryzomydis, 
H oryzomydis y P audax expresado de la siguiente forma 
(((H nesoryzomydis, H oryzomydis), P audax), H similis), 

4- H hirsuta como taxa hermana de H sciuncola enunciado así.  (H hirsuta, 
H sciuncola), 
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5- H sciuncola como taxa hermana de H simihs indicado así (H sciuncola, 
H simihs), 

6- H hirsuta como taxa hermana de H SIMIIIS expresado así (H hirsuta, H 

Ciado Polyplacidae 

Nuestro análisis además apoya la relación monofilética del ciado 

Polyplacidae (Fahrenholzia fairchildi Fahrenholzia femsi, Fahrenholzia hertigi, 

Polyplax aunculans, Polyplax spinulosa y Neohaematopinus semisfasciatus, 

MR, 100, Fig 16) Estos piojos son ectoparásitos de roedores de la subfamilia 

Heteromyinae, Neotominae, Munnae y Sciunnae 

Este análisis resuelve ampliamente la relación de taxa hermanas entre 

Polyplax aunculans y Polyplax spinulosa (MR, 100) Sin embargo el análisis 

resuelve moderadamente el ciado del género Fahrenholzia (MR, 56), donde se 

indica a Fahrenholzia fairchildi como taxa hermana de F fernsi y F hertigi, 

expresado de la siguiente manera ((F fernsi, F hertigi), F fairchildi) 

Fahrenholzia hertigi, F. ferrisi y F. fairchildi 

Nuestros análisis sugieren que la monofilia de este ciado posiblemente 

este respaldada por la apomorfia representada por los paraterguitos divididos 

en margen dorsal y ventral del segundo segmento abdominal. La relación de 

taxa hermana entre Fahrenholzia hertigi y F fernsi quienes parasitan el mismo 



61 

tipo de hospedero, Heteromys desmarestianus, queda inconclusa a pesar de que 

ambas especies son morfológicamente distintas 

Light y Hafner (2007a), reportaron igualmente, el ciado constituido por las 

tres taxa antes mencionados, pero consideran como taxa hermanas a F herttgt y 

F fairchildi y no resuelven la relación de F fernst 

La incongruencia entre los datos morfológicos y moleculares aquí 

expuesta posiblemente responda a que los caracteres morfológicos externos 

están frecuentemente relacionados a las adaptaciones de vida parasitaria 

Además, las estructuras genitales se consideran altamente complicadas, y son 

poco susceptibles a cambios por fuerzas de selección del ambiente (Yoshizawa 

y Johnson, 2006) 

Polyplax auricularis y P. spinulosa 

Nuestros resultados sugieren que la relación de taxa hermana entre 

Polyplax aunculans y P spinulosa posiblemente esté apoyada en una 

sinapomorfía presencia del primer segmento antenal muy alargado Cabe 

destacar el hecho de que estas taxa parasitan especies de roedores muroideos 

(Retthrodontomys creper y Rattus rattus), lo que indirectamente apoya la 

relación entre estos piojos 

Neohaematopinus semisfasciatus 

De acuerdo con nuestros resultados podemos considerar a N semisfasctatus 

como el taxón basal del ciado Polyplacidae Estos piojos chupadores parasitan 

ardillas del género Sciurus quienes a la vez se han reportado como taxón basal 

en la relación monofilética de roedores (Steppan et al, 2004, Weksler, 2006, 
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2003, Villalobos y Cervantes-Reza, 2007), posición que apoya indirectamente 

nuestros resultados 

3.2 Filogenia de Rodentia 

La figura 17 muestra la relación monofilética de cuatro clados de 

roedores hospederos de Anoplura (((Múridos, Heteromidos), Echimidos), 

Sciundos) que se infirió a partir de arboles publicados por Adkins et al, 2003, 

Steppan et al, 2004, Weksler, 2006, 2003, Villalobos y Cervantes-Reza, 2007. 

Dichas especies posiblemente están relacionadas de la siguiente 

manera 

(WR _rattus,(Re_creper,(Sigmodon,(Z_brevicauda,((0_alfaroi,Qtalamancae), 

(01 Julvescens,(S_alfan,M_caliginosus))))))),(L_adspersus,H_desmarestianus)), 

(Proechimys,Hoplomys)),((Sc_granatensis,M_alfan),Sc_vanegatoides)) 
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Rottus rottus hiñe 

Cticetidae 

Reithrodontomys creper 

Sigmodon hirsutus 

	 Zigodontomys brevicoudo 

Otyzomys offoroi 7  
O. tolornancoe 

Oligoryzomys fulvescens 

Melonornys coliginosus 

Sigmodontornys olfoti 

Liomys odspersus 

fleterelnae 

ichinnidae 

Heteromys destnorestionus 

Proechimys semispinosus 

Hoplomys gymnurus 

Sclurus gronotensis 

Microsclurus olor, 

5. voriegotoides 
Scitaidae 

.1,011~11111 

Figura 17. Árbol filogénetico de 16 especies de roedores hospederos de 
piojos chupadores reportados para Panamá. Light, J (2008). 
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3.3. Análisis de Reconciliación 

Una vez inferida la relación filogenética de las 15 especies de piojos 

chupadores que forman parte de este estudio, se efectuó a cada uno de los 

arboles generados un análisis de reconciliación a partir de las tres politomías del 

ciado Hoplopleuridae Ver Cuadro 5 

Cuadro 5. Análisis de reconciliación donde se compara árbol de hospedero 
frente al árbol del parásito 

Comparación 1  

Árbol del hospedero 
((((R_rattus,(Re_creper,(Sigmodon , (Z_brevicauda,((0_alfaroi ,0_talama ncae),(01 
fulvescens,(S_alfari,M_caliginosus))))))),(L_adspersus,H_desmarestianus)),(Pro 

echimys,Hoplomys)),((Sc_granatensis,M_affari),Sc_variegatoides)), 

Árbol del Parásito 
(((E_deppei, E_microsciuri), E_hondurensis),(WH_nesorysomys, H_oryzomydis), P_ 
audax), H_hirsuta),((((F_ferrisi, F_hertigi), F_fairchildi),(P_auncularis,P_spinulosa)), 
N_semifasciatus))), 

Comparación 2  

Árbol del hospedero 
((((R_rattus,(Re_creper,(Z_brevicauda,((0_alfaroi3 O_talamancae),(01_fulvescens, 
(S_alfari,M_caliginosus)))))),(L_adspersus,H_desmarestianus)),(Proechimys,Hopl 
omys)),((Sc_granatensis,M_alfari),Sc_variegatoides)), 

Árbol del Parásito 
U(E_deppei,E_microsciun),E_hondurensis),(WH_nesorysomys,H_oryzomydis),P_ 
audax),H_sciuncola),((((F_ferrisi,F_hertigi),F_fairchildi),(P_auncularis,P_spinulos 
a)),N_sernifasciatus))), 
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Comparación 3 

Árbol del hospedero 
(WR_rattus,(Re_creper,(Z_brevicauda,((0_alfaroi3 O_talamancae),(01_fulvescens,( 
S_alfari,M_caliginosus)))))),(L_adspersus,H_desmarestianus)),(Proechimys,Hoplo 
mys)),((Sc_granatensis,M_alfari),Sc_variegatordes)), 

Árbol del Parásito 
WE_deppei,E_microscluri),E_hondurensis),MH_nesorysomys,H_oryzomyclis),P_a 
udax),H_similis),((((F_fernsi,F_hertigi),F_fairchildi),(P_aunculans,P_spinulosa)),N_ 
sernifasciatus))), 

Comparación 4 

Árbol del hospedero 
(((R_rattus,(Re_creper,Sigmodon)),(L_adspersus,H_desmarestranus)), 
((Sc_granatensis,M_alfan),Sc_vanegatoides)), 

Árbol del Parásito 
WE_deppei,E_microsciuri),E_hondurensis),((H_hIrsuta,H_sciuncola),(WF_ferrisi,F 
_hertigi),F_fairchildi),(P_auncularis,P_spinulosa)),N_semifasciatus))); 

Comparación 5  

Árbol del hospedero 
WR_rattus,(Re_creper,(Sigmodon,(0_talamancae,01_fulvescens)))),(L_adspersus, 
H_desmarestianus)),((Sc_granatensis,M_alfari),Sc_variegatodes)), 

Árbol del Parásito 
(((E_deppel,E_microsciun),E_hondurensis),«H_hirsuta,H_similis),((((Fiernsi,F_he 
rtigi),F_fairchildi),(P_auriculans,P_spmulosa)),N_sennifasciatus))),E1 

Comparación 6  

Árbol del hospedero 
(«R_rattus,(Re_creper,(0_talamancae,01_fulvescens))),(L_adspersus,H_desmare 
stianus)),((Sc_granatensis,M_alfan),Sc_variegatoides)), 

Árbol del hospedero 
(((E_deppei,E_microsciun),E_hondurensis),((H_sciuncola,H_similis),((((F_fernsi,F_ 
hertigi),F_fairchildi),(P_aunculans,P_spinulosa)),N_semifasciatus))), 
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El análisis de reconciliación sugiere cuatro posibles explicaciones a la 

distribución de los piojos chupadores sobre sus roedores hospederos (cuadro 6), 

todas con igual significancia p<0.01. En cada explicación, el algoritmo TreeMap. 

2.0b detecto eventos significativos de coespeciación (12-16), así como eventos 

de cambios de hospedero (2-3), duplicación del parásito (6-10) para todas las 

posibles soluciones o reconstrucciones (p<0.01; Fig.118-23). 

Cuadro 6. Tabla de Reconstrucción. TreeMap 2.0b. 

Comparación Coespeciación Duplicación Sorting 
eventos 

Cambio de 
hospedero 

Costo Significancia 

Soluciónl-A 16 8 4 3 15 P<0.01 

Soluciónl-B 16 8 4 3 15 P<0.01* 

Solución 1-C 16 8 4 3 15 P<0.01 

Solución 2-A 16 8 4 3 15 P<0.01 

Solución 2-B 16 8 4 3 15 P<0.01* 

Solución 2-C 16 8 4 3 15 P<0.01 

Solución 3-A 16 8 4 3 18 P<0.01 

Solución 3-B 16 8 4 3 18 P<0.01* 

Solución 3-C 16 8 4 3 18 P<0.01 

Solución 4-A 12 8 4 2 14 P<0.01 

Solución 4-B 12 8 4 2 14 11=0.01* 

Solución 4-C 12 8 4 2 14 P=0.01 

Solución 5-A 14 6 4 2 12 P<0.01* 

Solución 5-B 10 10 1 4 15 P<0.01 

Solución 5-C 10 10 1 4 15 P<0.01 

Solución 6-A 12 8 4 2 14 P=0.02 

Solución 6-B 12 8 4 2 14 P<0.01 

Solución 6-C 12 8 1 3 12 P<0.01* 

Las columnas muestran el número de cada tipo de evento necesario para reconciliar el árbol del 
hospedero con respecto al árbol del parasito, con su respectivo costo. Ademas cada posible 
explicación de la distribución de los piojos chupadores se expone con colores distintos. 
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La primera de estas explicaciones, que envuelve las tres primeras 

comparaciones (cuadro 6, solución 1A - 3C), la hemos considerado como la 

solución óptima pues contiene el mayor número de eventos de coespeciación 

(16) a menor costo Dicha solución además contempla 8 eventos de Duplicación, 

4 "Sorting event" y 3 eventos de Cambio de Hospedero a un costo de 15 y 

p<0 01 

Con respecto a la segunda explicación, comparación 4 (solución 4A - 

4C), TreeMap 2 Ob propone los siguientes escenarios evolutivos 12 eventos de 

coespeciación, 8, eventos de Duplicación, 4 "Sorting event" y 2 eventos de 

Cambio de Hospedero a un costo de 14 y p<0 01 (cuadro 5) 

La tercera y cuarta explicación, comparación 5 y 6 (Solución 5A - 6 C), 

TreeMap 2 Ob propone los siguientes escenarios evolutivos 12-14 eventos de 

coespeciación, 6-8 eventos de Duplicación, de 1-4 "Sorting event" y 2-3 eventos 

de Cambio de Hospedero con un costo de 12 y p<0 01 (cuadro 5) 

3.3.1. Patrón de Coespeciación 

TreeMap 2 Ob, detectó en todos los análisis de reconciliación eventos 

significativos de coespeciación (p< O 01), sugiriendo en todas las 

reconstrucciones un evento de coespeciación entre. Sclurus vanegatoides y 

Enderleinellus hondurensts, Sciurus granatensts y Enderleinellus depper; 

Microsaurus alfar! y Enderlernellus microscrun, Liomys adspersus y Fahrenhoizia 

fairchtldi, Rattus rattus y Polyplax spinulosa (Fig18-19) La congruencia 

observada entre piojos chupadores del género Enderleinellus y sus roedores 
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hospederos posiblemente esten relacionados con los siguientes factores 

ecológicos observados entre los sciundos sus patrones altitudinales, hábitat y 

etología Así por ejemplo, Sciurus vanegatoides está ampliamente distribuida 

desde el sur de Méjico hasta el centro de Panamá, desde tierras bajas hasta los 

1800 m s n m, con preferencia de bosques secos y/o áreas abiertas (Villalobos y 

Cervantes-Reza 2007, Reed et al, 2004, Ver Reid (1999 o 2009) Gulas de 

mamíferos de Centro America) Ver anexo 

Microsciurus alfan y S granatensis son territoriales y habitan 

principalmente bosques húmedos, sin embargo, M alfan es comummente 

encontrada en tierras bajas, desde Nicaragua, Costa Rica y Panamá; mientras 

que S granatensis tiene preferencia por bosques húmedos desde tierras bajas 

hasta tierras altas (hasta 3200m s n m) desde el norte de Costa Rica, Panamá 

hasta Ecuador, norte de Venezuela, Trinidad y Tobago (Villalobos y Cervantes-

Reza 2007, Reed et al, 2004) 

Este Patrón de Coespeciación o Codivergencia encontrado entre los 

piojos chupadores del género Enderleinellus y sus roedores hospederos 

(Sciundos) concuerda con las hipótesis de Asociación establecidas por 

Fahrenholz, Manter y Szidant (Brooks, 1979, Greg, 1992), por lo que pensamos 

que la historia filogenética de Enderleinellus es un espejo de la historia 

filogenética de sus sciundos hospederos, situacion que nos lleva a especular 

que a medida que sus sciundos hospederos adquieran nuevas sinapomorfias 

las mismas conducirán a la divergencia de las especie parásito (Anoplura. 

Enderleinellus) 
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Figura 18. Resultado de Analisis de Reconciliación. TreeMap 2.0b.Tanglegram 
(4) de roedores y sus piojos chupadores ectoparasitos. Las líneas entre las taxa 
indican la asociacion parásito-hospedero. 
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Rau rama' 
Polyplox spinutoso 

Reitkodontomys creper 

P ourrcuoris 

SI-morbo hirsuto 

Hoplopleura hirsuto 

Liomys actsperstis 

Fahrerrhoto forrchrich 

Heteromys cfesmarestiams 
F femsr 

F hemgr 

Schaus variegatoides 

Enderleirrellus hondurensrs 

S. granateruis 

E depper 

scruncolo 

Neohoemotoprnus semrfoscratus 

Microstiurus alfori 
E mrcroserun 

Figura 19 Resultado de Analisis de Reconsiliación. TreeMap 2.0b. Arbol de 
Reconstrución 4.La línea gruesa representa la filogenia del hospedero, mientras 
que la linea delgada representa la filogenia del parásito Los circulos negros 
representan eventos de coespeciación, los recuadros representan eventos de 
duplicación, los circulos rojos sorting event y las flechas negras cambio de 
hospedero. 
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3.3.2. Patrón de Duplicación 

TreeMap 2 Ob, detectó en todos los análisis de reconciliación eventos 

significativos de duplicación (p< 0 01), sugiriendo en todas las reconstrucciones 

un evento reciente de duplicación que dio origen posiblemente a las taxa 

hermanas Fahrenholva fernst y F hertigi (Figura18, 19, 20) 

Tal vez, la tasa de especiación del ciado conformado por F fernsl y F hertigi 

sea más rápida que la de su hospedero H desmarestanus ya que estas dos 

especies del género Fahrenholva son genetica y morfológicamente distinta 

(Light y Hafner, 2007a) Posiblemente este patrón de coevolución (duplicación) 

corresponde al modelo de especiación sinospitálica descrito por Eichler (1966) y 

sugerido por Kim (1985) como el modelo de especiación para las taxa 

Linognathidae y Polyplacidae. 
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Rallan rattus 

Poli/0x sprulosa 

Reithrodontomys creper 

P aunculans 

Oryzomys talamancae 
Hoplopteuro srmrirs 

Oligoryzomys fulvescens 

tiomys adspersus 
Fahrenholvo forrrhrldt 

Heteromys desmarestianus 

F. fernsf 
F hertegr 
Sciums variegatoldes 

' Enderietnellus hondurensrs 

5.granatensis 
1  E depper 

H scruncota 
Mirrosciurus alfari 
Neohaemaropfnus semrfasctatus 

E microscrun 

Figura 20. Resultado de Analisis de Reconsiliación. TreeMap 2.0b. Arbol de 
Reconstrución 6. La línea gruesa representa la filogenia del hospedero, mientras 
que la linea delgada representa la filogenia del parásito. Los circulos negros 
representan eventos de c,oespeciación, los recuadros representan eventos de 
duplicación, los circulos rojos sorting event y las flechas negras cambio de 
hospedero. 
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3.3.3. Patrón de "Sorting event". 

TreeMap 2.0b, muestra en todas sus reconstrucciones un reciente "sorting 

event" del taxón Polyplax auricularis precedida por un evento de coespeciación 

en el ancestro reciente del taxón Polyplax (figura 18. 19, 20, 21). Quizas este 

patrón de Sorting event se puede explicar en este estudio como la incapacidad 

del parásito para colonizar un nuevo hospedero. 

Rama mrtus 
Potyplax sprrtulosa 

Rerthrortontomys creper 

P ounculans 
Zigoclanromys brevuoudo 
Hoplopleuro nesoryzomycks 
Oryzomys «atol 
II oryzomyrirs 

O. tolomoncoe 

Oligrnyzomys fuivenscens 

Sigmorlorrromys &fati 

Melonomys caliginosos 

liornys odspersus 
Fahrenholzra forrchrIch 
Heteromys desmorestionus 

F fernsr 
F herno 

Pruetni 	r.ys semispinosus 
Preroprahrrus oudox 

Hoplomys gymnurus 

Sciurus vonlegaroictes 

Enden'errteilus hondurensts 
5. amnarensis 
E depper 
II sciuncolo 
Iloticroschinis &fon 
Neohoemotoprnus sem ifoscrorus 
E microscrun 

Figura' 21 Resultado de Analisis de Reconsiliación. TreeMap 2 Ob Arbol de 
Reconstrución 2.La línea gruesa representa la filogenia del hospedero, mientras 
que la linea delgada representa la filogenia del parásito. Los circulos negros 
representan eventos de coespeciación, los recuadros representan eventos de 
duplicación, los circulos rojos sorting event y las flechas negras cambio de 
hospedero. 
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3.3.4. Patrón de cambio de hospedero 

TreeMap 2 Ob, propone tres escenarios para explicar la ralación entre 

PIOJOS chupadores y sus mamíferos hospederos En un primer escenario 

propone que los piojos chupadores (Anoplura N serrusfaciatus) cambiaron de 

hospedero del ancestro de los muroideos (ratas y ratones del viejo/nuevo 

mundo) hacia los sciundos (Figura18, 19, 20, 21,22) 

Un segundo escenario, TreeMap 2 Ob propone dos eventos de cambios de 

hospederos ancestrales, que incluye al taxón N serrusfaciatus y Hoplopleura 

scruncola hacia sciuridos (Figura 18, 19,20, 21). 

Un tercer escenario, TreeMap 2 Ob propone tres eventos de cambios de 

hospedero, un cambio de hospedero ancestral por miembros del taxón 

Neohaematopmus y dos cambios de hospederos recientes, H oryzomydis y H 

nesoryzomychs (Figura 21, 22,23) 
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Figura 22. Resultado de Analisis de Reconciliación. TreeMap 2 Ob. Arbol de 
Reconstrución 3 
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Figura 23. Resultado de Analisis de Reconciliación. TreeMap 2.0b.Tanglegram 
(3) de Roedores y sus piojos chupadores ectoparasitos. Las líneas entre las taxa 
indican la asociacion parásito-hospedero 
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Nuestros resultados sugieren que Hoplopleura simrhs, posiblemente ha 

expandido su rango de hospedero (O talamancae) para colonizar Ohgoryzomys 

fulvescens Ademas, apunta a que Hoplopleura nesoryzomychs ha expandido su 

rango de distribución de Z brevicauda para colonizar a Ohgoryzomys fulvescens, 

mientras que Hoplopleura oryzomychs posiblemente tiene una incapacidad para 

especiar, ampliando su rango de distribución entre diferentes cricetidos de la 

tribu Sigmodontini O alfaroi, O talamancae, 01 fulvescens y M cahgnosus 

Pensamos que este evento coevolutivo se sustenta en que los ratones 

del nuevo mundo correspondientes a la tribu Sigmodontini constituyen un dado 

con una rápida tasa de especiaciación (Adkins et al, 2001, Steppan et al, 2004) 

Bajo este escenario, una rápida especiación permite que aún estos 

roedores compartan un conjunto de atributos biológicos propios (nocturnos, 

dietas alimenticias semejantes y su distribución geográfica) que posiblemente 

permitan una transferencia horizontal del ciado Hoplopleura hacia sus roedores 

hospederos 



CONCLUSIONES 
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Culminada esta investigación, nuestros resultados agregan las siguientes 

nuevas conclusiones para la ciencia 

> La relación monofilética de los tres clados de Anoplura estudiados es la 

siguiente ((Hoplopleuridae, Polyplacidae), Enderleinellidae). 

> El ciado Enderleinellidae representado por tres especies ((E deppei, E 

microsciun) E hondurensis) es el más evolucionado de los tres clados 

analizados 

> El ciado Enderleinellidae es la taxa hermana de Hoplopleuridae y 

Polyplacidae 

> La relación monofilética del ciado Hoplopeluridae, representado por 6 

especies, aún no está resuelta 

> Neohaematopinus semisfasciatus posiblemente es el taxón basal del 

ciado Polyplacidae representado en este estudio por seis especies 

> El patrón de coevolución entre las especies de piojos chupadores 

(Anoplura Enderleinellidae) y sus roedores hospederos (Rodentia 

Sciuridae) estudiados es el de coespeciación 

> H nesolyzomyclis ha expandido su rango de distribución de Z brevicauda 

para colonizar a Oligoryzomys fulvescens 

> Hoplopleura oryzomydis ha expandido su rango de distribución entre 

diferentes especies de la tribu Sigmodontini. O alfaroi, O talamancae, 

01 fulvescens y M caliginosus 



RECOMENDACIONES 
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> El patrón de coevolución entre N sermfascratus (Anoplura Polyplucidae) 

y sus hospederos roedores (Rodentia Sciunde) es el de cambio de 

hospedero 

> Posiblemente N serrnfascratus hizo un cambio de hospedero ancestral de 

mundos a sciundos 

> La tasa de especiación de las taxa hermanas Fahrenholzra fernst y F 

hertigt es más rápida que la de su roedor hospedero (H desmarestranus) 

> El patrón de coevolución entre las taxa hermanas Fahrenholzra fernst y F 

hertrgi es el de duplicación 

> Algunas combinaciones entre los patrones de coevoluciónr 

Coespeciación, cambio de hospedero, duplicación y sorting event han 

contribuido a la alta especificidad de los piojos chupadores sobre sus 

hospederos roedores 
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En atención a los resultados producto de esta investigación nosotros 

recomendamos: 

Realizar estudios biogeográficos que puedan explicar los patrones de 

coevolución entre los piojos chupadores (Phthiraptera Anoplura) y sus 

roedores hospederos 

> 	Actualizar los registros sobre la biodiversidad de piojos chupadores y sus 

hospederos roedores en Panamá 

Desarrollar estudios basados en filogenia molecular, para tratar de 

resolver la relación entre las especies que constituyen el dado 

Hoploplundae en el actual estudio 

Utilizar otros caracteres morfológicos mediante, el empleo del microscopio 

electrónico en estudios filogenéticos de piojos chupadores 
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Placental mammal diversification and the 
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Anexo 5a. DIVERSIDAD DE ANOPLURA 

Categoría Taxonomica Mundial Norte América Panamá 

Familia 15 9 7 

Género 49 19 10 

Especie 532 76 30 

Según Durden y Musser ,1994, Kim et a!, 1986 

Anexo 5b. DIVERSIDAD DE ANOPLURA QUE INFESTAN 
ROEDORES 

Genero y especies 

A nivel mundial 

Genero Especies Norte 
América 

Especies en Panamá Familia 

5 49 Enderleineilus 9 3 

,z *Microphdurus 1 ------ 
, . 

Hoplopleundae 6 172 Hoplopleura 15 10 

*Haematopmoides 1 

Polyplacidae 22 197 Fahrenholzia 7 3 

Haemodipsus 2 ----- 

Lmognathoides 3 ---- 

Neohaemotopmus 10 1 

Polyplax 5 2 

; 

*Origen en América 

Según Durden y Musser ,1994; Kim eta!, 1986 



Anexo 6. Colección de Referencia de Piojos Chupadores del 
Instituto Conmemorativo Gorgas, Panamá 

Taxa Hospedero *Cantidad Fecha Localidad 
Enderleinellus deppei Sciurus granatensis 4 1974 Colón 
E hondurensis S variegatoides 5 1987 Chinquí 
E microsciuri M alfari 27 1979 Panamá-Capira 
H audax Proechimys semtspinosus 6 1967 Dallen- Santa Fe 
H ferrisi Peromyscus nudipes 11 1960 Chinquí 
H hesperomydis Peromyscus nudipes 5 1973 Chiriquí-Santa Clara 
H hirsuta Sigmodon hispidus 1 1963 Panamá- Zona del 

Canal 
H nesoryzomydis Oryzomys capto 2 1967 Darién-Santa Fe 
H oryzomydis Oryzomys caliginosus 11 1971 Panamá- Cerro azul 
H sciuricola Sciurus granatensis 2 1967 Colón- María 

Chiquita 
H sumía Oryzomys fulvescens _ - - 
Fahrenholziafairchildi Liomys adspersus I I 966 Panamá- Las 

Cumbres 
F J'eras: Heteromys desmarestianus - - - 
F hertigi Heteromys desmarestianus - - - 
Neohaematopinus 
semifasciatus 

Sciurus granatensis 9 1979 Panamá-Capira 
Sciurus granatensis 2 1974 Colón-Rió Piedra 
S variegatoides 2 1979 Panamá-Capira 
M Alfaro 1 1979 Panamá-Capira 

Polyplax auricularis Reithrodontomys creper - - - 
Polyplax spinulosa Rattus rattus 9 1967 Darién- Santa fe 

* Número de placas fijas de Anoplura que reposan en colección de Referencia 
del Instituto Conmemorativo Gorgas 



Anexo 7 ESTADO ACTUAL DE LA TAXONOMÍA DE LOS ROEDORES 
HOSPEDEROS DE PIOJOS CHUPADORES (WILSON Y 
REEDER, 2005). 

Familia Subfamilia Tribu Especie 

Sciundae Sciunnae Sciunni 

Microsciurus alfan 
Scrurus granatensts 
Scturus vanegatordes 

Heteromyidae Heteromynae 

Heteromys desmarestranus 
Liomys adspersus 

Ecturnyidae Eumysopinae 

Proechimys semtspinosus 
Hoplomys gymnurus 

Cncetidae Sigmodontinae Sigmodontini Otyzomys alfarot 
*Otyzomys talamancae 
Melanomys caligmosus 
*Oligotyzomys fulvescens 
*Sigmodon hirsutus 
Sigmodontomys alfan 
Zrgodontomys brevrcauda 

Neotominae Rethrodontomyini 
Reithrodontomys creper 

Muridae Munnae Rattus rattus 

* Oryzomys talamancae 	Oryzomys capto 
*Olgoryzomys fulvescens Oryzomys fulvescens 
* Stgmodon hirsutus 	Sgmodon hispiclus 



Anexo 8. Diversidad de Roedores en América 

Origen Familia Género Especie 

Periodo Localización 

Paleoceno Dispersión de Asia-Europa- 
Norteamérica 

Scruridae 51 269 

Oligoceno Norteamérica Geomyidae 5 35 

Oligoceno medio y 
Paleoceno 

En Norteamérica -Heteromydae 6 60 

Mioceno- Oligoceno Eurasia-Norte América Cricetidae 97 567 

Mioceno — 
Oligoceno 

Eurasia-Norte América Murida e 98 457 

Oligoceno 

África-Sur América 

*Octodontrdae 

Oligoceno *Ctenomydae 

Oligoceno *Abrocomidae , 

Oligoceno *Myocastoridae 

Oligoceno *Chinchiflidae 

Oligoceno *Dinomyrdae 

Oligoceno *Cavidae 

Oligoceno *Capromyrdae 

Oligoceno Echimyidae 15 vivientes 18 
Extintos 

70 

Oligoceno Erethizontidae 4 15 

Plioceno Hydrochaeridae 1 1 

Oligoceno Dasyproctidae 2 14 

ison y Ree er 2005) 

* Exclusivos de Sur América 
- Exclusivo de América 



Anexo 9. Diversidad de Roedores en Panamá 

Familia Número de 
Género 

Género Número 
de 
Especie 
Mundial 

Especie en Panamá 

Sciuridae 

Microsciurus 4 Microsaurus alfan 
M munulus 

Saurus 28 S granatensis 
S variegatoides 

Syntheosourus 1 Syntheosourus brochus 
Geomyidae 1 Orthogeomys 11 Orthogeomys cavador 

O denenensis 
O underwoodi 

Heteromyidae 2 Heteromys 

Liomys 

4 Heteromys anomalus 
H austrahs 
H desmarestianus 
bomys adspersus 

Cricetidae 13 Oecomys 

Oryzomys 

Melanomys 

35 

Oecomys bicolor 
Oecomys trinitatis 
Oryzomys albigulans 
O alfaroi 
O bolivans 
O couesi 
O devius 
O talamancae 
Ohgoryzomys fulvescens 
01 vegetus 
Melanomys caliginosus 

Neacomys 4 Neacomys pictus 
N tenuipes 

Rtuptclomys Rhipidomys scandens 
Tylomys T fuiviventer 

T panamensis 
Reithrodontomys Reithrodontomys denenensis 

R creper 
R mexicanus 
R sumichrasti 	 . 

Peromyscus Peromyscus nudipes 
lsthmomys lsthmomys pirrensis 

Isthmomys flavidus 
lsthmomys teweedii 

Zygodontomys Zygmodontomys brevicauda 
Scotinomys Scotinomys teguina 

Scotinomys xerampelinus 
Sigmodon 

Sigmodontomys 

Sigmodon hirsutus 
Sigmodontomys alfan 
_Sigmodontomys aphrastus 



Rheomys Rheomys raptor 
R hartmannt 
R underwoodt 

lchthyomts 4 Ichthyomys tweedll 

Nyctomys 1 Nyctomys sumtchrastt 

Mundae 2 Rattus 14 Rattus rattus 
Rattus norvegtcus 

Mus 38 Mus musculus 

Echimyidae 3 Proechimys Proechimys semispinosus 

Hoplomys Hoplomys gymnurus 

Dtplomys Dtplomys labilis 

Erethizontidae 1 Coendou 

Sphiggurus 

Coendou rothschtldt 
Coendou mexicanus 
Sphiggurus laenatus 

Hydrochaendae 1 Hydrochaendae 1 Hydrochaendae isthmus 

Cumculidae 

Dasyproctidae 

2 Cuntculus Cuntculus paca 

Das yprocta Das yprocta punt ata 
Dasyprocta cotbae 

Wilson y Reeder, 2005 ANAM,Taller de Consulta, 2006 



Anexo 10. Filogenia de Anoplura. 

P RerrAM7 RIMA 

F.1(.; 12 I nferred phytogeny ur I)e Anopture 



Anexo 11. Origen y diversidad de Phthyraptera. 

En:79th° and Hwt Assoc¿ar;ons  of .-11_nuplay 

Ei,sure 5..6 Phylogenetic tree ot.  pasa_sitic psocvden sh"tng the onzirNCt Anoplvra PSO. 
paocode*: ANO Anciplura, AMO, At.mhiseer., 15C. ischnocere; RHY.Rhysc:hophtt-J,rre, 
MAL, MA.Ilaphma; FRAN. Peertannpiura; PRCIM rte. om.d./aphaFJ, C,AR. CarburtilerOds, 
PER, Perrrtiark, TR1, Triawic 11.)R. Jurassic CRE Cre,aceaus, PAL Pateocene; EOC, Eacerur, 
CLE. OTtgooerve MZO, M'arene, PU. Pltucenc itFrgm Kurt intt Ludv,98- L982- A n  • n  En-"Qtrwl-
SeK. Am 73153?-54131 ay perrntssmore oí the Erl:umologicat s-'aelery. at-  ArnerIca 



Anexo 12. Distribución de roedores. 

Mai?  10 I muda Squirrel , tino 	3r.znonsu 
2 Vanegatesi. Schund. 	imaT wintgekurit. 

Mal! O- 1 kideind.11,11'‹ Szpern I S'rnarsn nrhmArdi 
2 itr d-tAilrd Sritnrrel. Sel:Irlij gnu:a:mut 



Anexo 13. Distribución de roedores. 

114:43 1S3 Alfarvis R ico•Rar, Orjaarryi adfin: nuju 

11.14 11 	NK:ataguan Rice R. 01:401J.¡I dimirkariu 
I 	r, an ken iCa , U7z4lm.y., /alarma nuu 
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Anexo 14. Distribución de roedores. 

Kip 193 cninino.1 CHIC kit, Zfrgodenrortry bre/iraca; 

Map 21.1. L N.11 Lu..-nos iiarvesr Mnust. 
Fuot.11.9,4nurny; 

 
V7t4Irk1I Ef  

2. chlint,i If.arsts- ?vfmr,c, 	 ••tvre.• Mar 1 nr) Nnrtrrrn Pvgrny ice Rit Okrirwout: 



Anexo 15. Eras Geologicas 

Eón Era Período Epoca 

Faneranico 
(544 ma a hoy) 

CenazDíca 
(65  ma a hoy) 

Cuaternario 
(1.8 ma a hoy) 

Halasen° 
(11900 años a hoy) 

Pleisto ceno 
(1.8 ma a 11,000 

años) 
Terciado 
(65 a 1.8 

ma) 

Nebgeno 
(23 a 12 m a) 

Pliaceno 
(5 a 1.8 ma) 

hiliacen o 
(23 a 5 ma) 

Palebgeno 
(65 a 23 ma) 

Eaceno 
(54 a 38 ma) 

Oli gocen° 
98 a 23 ma) 
Paleoce no 

(65 a 54 ma) 

Mesozoica 
(216 a e6 

ma) 

Creli cica 
(146 a 66 ma) 

Jurásica 
(208 a 146 ma) 

Triásica 
(246 a 208 ma) 

Paleozoica 
(544a 246 

ma) 

Pérmico 
(286 a 245 ma) 

Carboffifera 
(360 a 236 ma) 

Devbnica 
(410 a 360 ma) 

siiúrica 
(440 a 410 ma) 

Ordovicico 
(505 a 440 ma) 

Cámbrico 
(544 a 535 ma) 
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Proterozolco 
(2500 a 544 ma) 

Arcaico 
(3800 a20 ma) 

Hádico 
(4600 a 39)0 ma) 
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Anexo 16. Relación Filogenética de Roedores, Huchon et al., 
2002 
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