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Resumen

Las alas son una de las innovaciones evolutivas mas impresionantes, en los insectos han
favorecido una rapida y exitosa radiacion, permitieron la colonizacion de nuevos habitats y
recursos. Son un sistema complejo con muchos factores que afectan su forma y funcionalidad,
pueden ser predictoras de adaptaciones a diferentes presiones selectivas y han sido reconocidas
histéricamente por su valor en taxonomia y filogenia. No obstante, en insectos, los mecanismos
evolutivos que moldean su forma son considerablemente inexplorados. Esta tesis examina la
evolucidn de la forma del ala metatorécica en cuatro subtribus y 208 especies de escarabajos de
la tribu Anomalini de América y del Viejo Mundo, utilizando analisis de morfometria
geométrica con 131 landmarks. Se analizo la variacion de la forma con Analisis de Componentes
Principales; la forma asociada con la dieta y la taxonomia con Analisis de Variables Canonicas;
y la capacidad de vuelo con la relacion de aspecto con Analisis de Regresion. Los resultados
muestran que, 1) la principal variacion se encuentra en las celdas anal y apical, 2) la forma tiene
una alta asociacion entre subtribus demostrando eventos de convergencia, 3) existen formas
particulares para cada gremio trofico, y) se presenta una correlacion positiva entre la forma y la
relacion de aspecto. La variacion en la forma del ala, principalmente con la reduccion de la celda
anal, se correlaciona con el incremento en la capacidad de vuelo; a nivel taxondmico, los
patrones de variacion del ala es congruente a nivel subtribu, no en géneros, que podria explicarse
por deficiencias delimitacion de taxones, no obstante, su especificidad morfoldgica respecto a
habitos de vuelo y alimentacion puede indicar que el fenotipo del ala esta siendo modulado por

las presiones de seleccion de estos recursos.
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. INTRODUCCION

Las alas son una novedad evolutiva en la historia de vida de diversos organismos animales; en
los insectos, su origen data en el periodo Carbonifero, y es considerado como un evento
fundamental que desencadeno una radiacion muy rapida y exitosa y por tal, una diversificacion
sin precedentes, convirtiéndolos en el grupo animal mas diverso y abundante (Grimaldi y Engel,
2005; Madved y cols., 2015). Las alas y el vuelo como una forma de locomocion especializada
representan una de las transiciones mas impresionante entre los animales. Esta funcion permitio
explotar nuevos recursos, colonizar facilmente nuevos espacios, escapar de sus depredadores,
encontrar habitats de manera mas efectiva y acceder a recursos diferentes (Grimaldi y Engel,
2005; Dudley y cols., 2007).

Las alas representan numerosas innovaciones en el desarrollo y funcion, y su evolucion genero
una amplia variedad de adaptaciones morfolégicas en las aves, murciélagos, e insectos
pterigotos (Beldade y cols., 2002). Desempefian diversos papeles, en la biomecénica del vuelo
la forma y funcionalidad determina la maniobrabilidad y los costos energéticos del vuelo
(Wootton y Kukalova-Peck, 2000), la estabilidad, la capacidad de dispersion y reproduccion
(Johansson y cols., 2009; Outomuro y Jhoansson, 2011), y otros, como el cortejo, el camuflaje
y el mimetismo, la termorregulacién, la proteccién y la defensa (Engel, 2013).

En los insectos, las alas estructuralmente son evaginaciones que derivan de pliegues del
tegumento dorsolateral en los segmentos meso y metatoracicos. Los pliegues son compuestos
por dos ldminas de finas membranas cuticulares que forman las superficies superior e inferior
del ala separadas por engrosamientos tubulares esclerotizados. Las venas forman varillas que
proporcionan un soporte eficaz, y ademas permiten la circulacion de hemolinfa que confluye
desde el interior del cuerpo y normalmente poseen ramificaciones nerviosas sensoriales (Brusca
y cols., 2016).

Diversas caracteristicas de las alas en los insectos han sido de gran utilidad en analisis

taxondmicos y filogenéticos, como la venacion, los patrones de plegado y la forma de las celdas



(Dolin, 1975; Roff, 1990; Suzki, 1994, Su y Cols., 2015). Desde la década de los 70s, varios
autores han utilizado las alas de los insectos en estudios morfométricos en sistematica y filogenia
(Plowright y Stephen, 1973). Al ser bidimensionales, son una estructura excelente para estudiar
la variacion morfologica, debido a que sus venaciones proporcionan muchos sitios de referencia
bien definidos y permite capturar la forma general del ala usando los puntos de origen,
terminaciones e intersecciones de cada vena, en el patrén de plegado a lo largo del margen

externo, y en los puntos de méxima curvatura convexa (Gumiel, y cols, 2003).

Los coledpteros, con aproximadamente 420,000 especies descritas son el orden de insectos mas
diverso (Mckenna, y cols, 2015; Slipinski y cols, 2011), presentan un complejo de caracteres
determinantes en su éxito evolutivo, en particular, un par de alas delanteras esclerotizadas que
les permitid proteger el abdomen y su segundo par de alas membranosas y funcionales al vuelo
(Frantsevich, 2011; Haas y cols, 2000). Como 6rgano de vuelo, las alas metatoracicas deben ser
relativamente mas grandes que las alas delanteras para ser aerodinamicamente funcional (Haas,
Gorb, y Blickhan, 2000), pero al ser méas grandes y delgadas son mas vulnerables al dafio durante
la locomocion terrestre, por lo tanto, evolucionaron mecanismos de plegado, para resguardarlas

y desplegarlas solo cuando es necesario (Ren y cols., 2017).

En Coleoptera, la morfologia del ala metatoracica funcional esta definida por cinco &reas o
celdas principales y una nervadura que comprende ocho unidades, nombradas de anterior a
posterior del ala como: precosta (PC), costa (C), subcosta (Sc), radio (R), medias (M), cubito
(Cu), anal (A) y yugal (J) (Fig. 1). Las venas principales son longitudinales, se extienden desde
la base del ala hacia la punta, y se concentran en el margen anterior, mientras que las venas
cruzadas de soporte adicionales son puntales transversales, que unen las venas longitudinales
para dar un mejor soporte (Fig. 2). En general, son proyecciones cuticulares en forma de aleta,

sostenidas por venas tubulares y esclerotizadas (Gullan y Cranston, 2005).

La variacién morfoldgica de esta estructura es notable en la forma de los margenes inferiores,
las celdas internas, el numero y disposicion de las venas, aungue conservan un patrén general,

al menos entre miembros de talla mediana a grande, ya que solo los escarabajos mas pequefios



presentan los méas draméticos cambios, por la reduccidn o ausencia completa de venas y/o celdas
(Fedorenko, 2009; Fig. 2).
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Figura 2. Morfologia alar de cuatro familias de Coleoptera. A) Ptilodactylidae, B) Elateridae, C) Sphaeriusidae, D)
Ptiliidae (Tomado de Slipinski y cols. 2013).

Los factores dominantes de la evolucién de la forma del ala son generalmente desconocidos
(Johansson y cols., 2009). Como estructura modelo, el ala metatoracica se ha estudiado en

analisis taxonomicos, y generalmente se ha limitado a la presencia o ausencia de caracteres



especificos (Scholtz, 1990), patrones de plegado (Fedorenko, 2009), morfologia y funcién de la
articulacioén del ala y masculos de las alas (Chapman, 1998), el origen, evolucion y sucesion de
caracteres de las alas traseras (Kukalova-Peck, 1993; Fedorenko, 2009), y con morfometria
geométrica, variacion morfologica dentro y entre poblaciones y especies (Su y cols., 2015;
Rossa y cols., 2017), variacion y patrones de cambio como posible respuesta a mecanismos
adaptativos y funcionales asociados al ambiente (Ospina-Garcés y cols., 2018), asi como el tipo
y capacidades de vuelo (Bai y cols., 2011, 2012; Benitez y cols., 2014; 2015; Ren y cols., 2017).

Las alas de los insectos en general, son una estructura ideal para andlisis con morfometria
geométrica (MG); su forma y variacion es facilmente caracterizable por su coplanaridad, y la
variacion geométrica de las venas presentan caracteres importantes para el entendimiento de la
diversidad fenotipica, que se relaciona con factores ambientales, genéticos, biomecanicos, entre
otros (Benitez y cols., 2014). Sin embargo, es considerada como una estructura estable, por
ejemplo, respecto de otras estructuras como la genitalia y piezas bucales, que son mas
adaptativas (Browne y Scholtz, 1995), aunque se ha demostrado que presenta informacion de
valor filogenético para separar y caracterizar géneros y linajes superiores relativamente

emparentados (Jameson, 1998; Paucar-Cabrera, 2003).

Por lo expuesto anteriormente, la presente propuesta tiene como objetivo analizar cuantitativa y
graficamente con métodos analiticos de MG el ala metatoracica en Anomalini para: 1) describir
los patrones de variacion general, 2) evaluar la utilidad de la forma del ala metatoracica para
discriminar y caracterizar taxones en el nivel de subtribu, 3) calcular la capacidad de vuelo y 4)
su relacion con los habitos alimenticios y grupos taxondmicos. Este trabajo es el tercer estudio
sobre andlisis evolutivo a un nivel por arriba de la especie, ya que los trabajos previos ocupan

como grupo modelo a una especie individual (Bai y cols., 2011, 2012).



1. ANTECEDENTES

En Coledptera la variacion del ala metatoracica se ha empleado para el reconocimiento de
especies y géneros (Su y cols, 2015; Rossa y cols, 2017), dimorfismo sexual (Lemic y cols,
2014), hipotesis de modularidad (Benitez y cols, 2014, Ren y cols, 2017), y la evolucién y
desarrollo considerando factores ambientales y/o funcionales, como la capacidad de vuelo (Bai
y cols, 2011, 2012; Ospina-Garcés y cols, 2018; Goczal y cols, 2018; Polilov y cols, 2019).
Ademas de estas contribuciones, se ha sugerido la necesidad de analisis bajo contextos
filogenéticos debido a que posiblemente la variacion del ala influyan en la evolucion de la
morfologia del cuerpo entero, y puede estar limitada por otras restricciones funcionales y
posibles mecanismos de desarrollo que impulsan la evolucion de las alas traseras (Bai, y cols,
2012).

2.1. Utilidad taxondmica

La morfologia del ala tiene gran relevancia para los estudios en sistematica de Insecta pterigota,
a partir de los estudios de Comstock (1893, en Su y cols., 2015) sobre nervaduras de alas en
insectos en clasificaciones tradicionales (Kunkel, 2004). Actualmente es mas frecuente su
estudio con técnicas de morfometria geométrica en la identificacién de especies, géneros y
variacion entre poblaciones (Perrard y cols., 2014; Schwarzfeld y Sperling, 2014; Sontigun y
cols., 2017; Su y cols., 2015), debido a que la forma del ala exhibe una alta heredabilidad en la
naturaleza, y variacion estructurada por la evolucién (Bitner-Mathé y Klaczko 1999, Moraes y
cols., 2004; Perrard y cols., 2014). Las ventajas para su estudio con MG se deben a su
coplanariedad, es decir, son estructuras de dos dimensiones y su venacion proporciona muchos

puntos claramente homdlogos para la ubicacion de marcas (Gumiel y cols., 2003).

En téerminos generales, se supone que existe con poca convergencia entre taxones por la deriva
génética como principal factor en la evolucion de la forma de la nervadura (Perrard y cols.,

2014), con ciertas predicciones: a) alas diferentes entre diferentes niveles taxondmicos, b) la



variacion intragrupal es menor que la intergrupal en el mismo nivel taxondmico, c) la diferencia

de variacion (medidos por la forma promedio) es proporcional a su grado de parentezco.

Un aspecto interesante sobre la variacion del ala en términos evolutivos es su naturaleza
multivariada altamente multidmensional, es decir, no presenta patrones simples de variacion
(Monteiro y cols, 2002; Mezey y Houle, 2005; Perrard y cols, 2014), lo que incrementa la
posibilidad de rutas evolutivas divergentes bajo un modelo de evolucién aleatoria, haciendo

menos probable la convergencia en el espacio multidimensional (Perrard y cols., 2014).

Por todo lo anterior, el ala es considerada como un marcador estructural generalizado para la

identificacion de taxones a diferentes niveles en la clasificacion (Fedorenko, 2009).

2.2. Estudios ecomorfoldgicos

La asociacion entre la morfologia y el habitat es un tema central en la biologia evolutiva,
comprende el analisis de la relacion entre la forma bioldgica y su entorno con la finalidad de
comprender la contribucién entre ambos aspectos (Motta y Kotrschal, 1992), es decir, se centran
en establecer las relaciones entre la forma de una estructura y su funcién dentro de un contexto

ecoldgico (Kaliontzopoulou y cols., 2010).

Desde hace algunas décadas, los estudios sobre la ecomorfologia se han realizado para entender
el funcionamiento de los organismos dentro de un ambiente dado y las consecuencias ecolédgicas
y evolutivas de la forma bioldgica a través de la morfologia funcional, la fisiologia y la

biomecanica (Wainwright y Reilly, 1994).

Muchos estudios en un inicio se enfocaron principalmente a caracteres morfologicos, pero en la
actualidad se ha logrado integrar aspectos que potencialmente determinan la forma de las
estructuras morfoldgicas, especificamente genéticos, funcionales, ontogenéticos, ecoldgicos y
etoldgicos (Betz, 2006).



La morfometria geométrica permite estudiar la asociacion entre la forma y otros tipos de datos,
como factores ecoldgicos, genéticos, biomecanicos u otros relevantes (Monteiro y Nogueira,
2010). Estos analisis ecomorfoldgicos se enfocan en tratar de encontrar explicaciones
adaptativas para formas especificas considerando el entorno externo como la principal causa
evolutiva de la morfologia observada (Betz, 2006), y asociar estados de caracter con diversos
factores, logrando revelar restricciones o factores selectivos que afectan la respuesta fenotipica

(Kaliontzopoulou, y cols., 2010).

De los estudios ecomorfoldgicos empelando la morfometria geométrica destacan principalmente
los realizados con vertebrados. Por ejemplo, la evolucidon del pico de aves (Bright y cols., 2016),
la cabeza y estructuras locomotoras en lagartos (Stayton, 2005; Openshaw y Keogh, 2014), y en
mamiferos (Figueirido y cols., 2008; Morgan, 2009), patrones macroevolutivos en anfibios
(Candioti y Vera, 2006; Sherratt y cols., 2017), y la evolucién del cuerpo de peces (Clabaut y
cols., 2007; Aguilar-Medrano, 2012; Bower y Piller, 2015).

Sin embargo, para el caso de los insectos solo han recibido atencidn esporadica en el anélisis de
variacion de la forma y su correlacion con diversos factores, y muchos limitados al nivel de

especie (Benitez y cols., 2014; Sasakawa, 2016).

Dentro de los andlisis ecomorfolégicos en insectos, se encuentran los relacionados con
estructuras funcionales que determinan la forma del cuerpo por inferencia del habitat o la
alimentacion (Orlofske y Baird, 2014; Benitez y cols., 2014; Bai y cols., 2015; Sasakawa 2016;
Ramirez-Ponce y Cuamatzi, in prep; Millan y cols., 2018), y otros relacionados con la
locomocion, (Johansson y cols., 2009; Breuker y cols., 2010; Inward y cols., 2011; Bai Yy cols.,
2011, 2012; Ospina-Garcés y cols., 2018).

Especificamente los estudios del ala en insectos se han enfocado en el estudio de la
especializacién del habitat como un factor importante que afecta los patrones de distribucion y
diversificacion (Rossa y cols., 2017; (Scattolini y cols.,2020), asi como la forma (Meresman y

cols., 2020), entre otros factores externos (Wang y cols., 2016; Soule y cols., 2020), y que



potencialmente sirve para evaluar la influencia de las variables ecoldgicas en los rasgos

funcionales y de la forma (McCulloch y cols., 2016; Nadal, y cols., 2018).

Diferencias en los patrones de variacion de las alas entre grupos cercanamente relacionados han
encontrado correlaciones explicativas con caracteres asociados a los habitos de vuelo (Lau y
cols., 2007), distancias de migracién (Johansson y cols., 2009) seleccién sexual (Langellotto y
cols., 2000; Guerra, 2011), estrategias de forrageo (Crall y cols., 2016), forma y tamafio corporal
(Homburg y cols., 2017), tamafio de ojos (Ribaky cols., 2011), rigidez del vuelo por venacion
alar (Combes y Daniel, 2003, a,b), inanicién en el desarrollo larval (Brown y cols., 2017),
componentes climaticos y geogréaficos (Feder y cols., 2010; McCauley y cols., 2018), variacién
altitudinal y latitudinal (Hernandez-L y cols., 2010; Sevensson y Waller, 2013), e incluso,
temperatura (Pitchers y cols., 2013), asi como la especializacion a ciertos recursos alimenticios

(Jorge y cols., 2011; Nattero y cols., 2015; Jugovic y cols., 2018)

Las alas son consideradas una estructura medular en la evolucion y éxito de los insectos, ya que
les ha permitido colonizar nuevas areas, dispersarse rapidamente y explotar nuevos recursos
ecoldgicos (Brown y cols., 2017), y por lo tanto, la forma de las alas son buenos predictores en
el estudio de las adaptaciones a diferentes presiones de seleccién y permiten entender como la
seleccion natural moldea los rasgos clave en el desempefio del vuelo y coémo surgen ciertas

constricciones adaptativas (Johansson y cols., 2009).

Especificamente en Anomalini, existe un estudio donde se analiz6 la variacion y evolucion de
la cabeza con MG en un contexto ecomorfoldgico y filogenético, donde se estudi6 la correlacion
entre el clipeo (area de la cabeza de coledptera situada entre la sutura frontoclipeal y el labro) y
los ojos (Ramirez-Ponce y Cuamatzi, en prep.) (Fig. 3), considerando las preferencias
alimenticias y el habitat, asi como la covariacion con otros rasgos funcionales como el desarrollo

del tamafio de ojos vy la eficiencia del vuelo.

Los resultados indican que el clipeo es una estructura que no denota seleccion sexual (no

desarrolla cuernos u ornamentos), y al parecer su desarrollo esta condicionado por su uso como



una herramienta para buscar refugio o alimento, y que restringe en morfologias extremas, el
tamario de los ojos (Fig. 4). Sin embargo, no se pudo encontrar explicaciones sobre los factores
que determinan la variacion en el tamarfio de los 0jos cuando no esta asociada al clipeo, pero una
posible explicacion es que el tamario de los ojos tenga relacion con la capacidad de vuelo y la
aerodindmica, es decir, los ojos grandes con mucha vision requeririan alas aerodinamicas en
especies nocturnas. Esta posible explicacion representa el interés inicial de analizar la variacion
de la forma del ala y su significado taxondémico, biomecanico y de covariacion con otras

estructuras.
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Figura 3. Filogenia de Anomalini y con optimizacion de la variacion cefélica y tipos de alimentacion.
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Figura. 4. Covariacién entre el clipeo y ojos a partir de un analisis de minimos cuadrados (PLS).

2.3. La tribu Anomalini

La tribu Anomalini es una seccién importante de Rutelinae, destaca de entre las 6 tribus que la
conforman por ser la mas diversa, esta formada por seis subtribus, 64 géneros y cerca de 2000
especies descritas (Ramirez-Ponce y Morén, 2009). La tribu Anomalini es tan rica en especies
gue ostenta una gran diversidad, abundancia, amplia distribucién casi cosmopolita y de habitos
alimenticios notablemente diversos, y es considerado como un elemento importante en
funciones ecoldgicas e implicaciones econdmicas (Ramirez-Ponce y Moron, 2012). A pesar de
la importancia ecol6gica y agricola de algunos miembros, la tribu es pobremente conocida

taxondémicamente (Jameson y cols., 2003).

Anomalini es un grupo con extraordinaria diversidad morfoldgica, reflejo de su elevada
diversidad especifica, ocupacion de ambientes heterogéneos, asi como habitos alimenticios y
preferencias ecoldgicas diversas. Presenta retos considerables en cuanto a su taxonomia, con la
mayoria de sus géneros y subtribus mal definidos morfoldgicamente (Mordn y Nogueira, 2002;
Jameson y cols., 2003). La morfologia externa ha sido estudiada de manera satisfactoria a nivel
de taxonomia alfa, aunque el analisis comparativo fuera de propdsitos locales o regionales es
necesario para interpretar caracteres homoplasicos y afinidades genealdgicas con el propdésito

de lograr una clasificacion mas estable y natural (Ramirez-Ponce y Moron, 2009).
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Poco se sabe sobre la morfologia alar en esta tribu, pues tan sélo se ha descrito de manera aislada
para unos pocos taxones (v.g. Ramirez-Ponce, 2015), y ha sido usada en inferencias
filogenéticas a nivel de tribu (Jameson y cols., 2007; Ramirez-Ponce y Morén, 1999) o
subfamilia (Jameson, 1997), con muy pocos caracteres codificados, posiblemente por
considerarse de poco valor taxonémico a nivel especifico, o bien, por la fragilidad de la
estructura y complejidad del doblez (Kukalova-Peck y Lawrence, 1993). En términos generales,
es una estructura bien desarrollada, con todas las venas y celdas presentes como en la mayoria
de Melolonthidae.

En Anomalini se ha sugerido que Anisopliina, al tener rangos geograficos pequefios, como
muchos otros escarabajos fitofagos, son malos voladores (Micé y cols., 2009), aunque esto
puede generalizarse para todas las subtribus. Cambios en la morfologia a nivel de géneros sélo
se ha reportado en el desarrollo de algunas venas, forma del margen basal interradial y desarrollo
del 16bulo basal (Ramirez-Ponce, 2012) asi como pigmentacion alar oscura como y un pobre
desarrollo de la celda anal en especies diurnas, como una posible sefial visual durante el vuelo

e incremento en la capacidad de vuelo, respectivamente (Ramirez-Ponce, com. pers.).

Los analisis de morfologia comparada realizados han generado informacion util para reconocer
afinidades filogenéticas entre géneros Americanos y del Viejo Mundo (Ramirez-Ponce y
Moron, 2009), definir y describir géneros (Ramirez-Ponce y Mordn, 2012a; 2012 b; 2012c;
Ramirez-Ponce, 2015; Ratcliffe y cols., 2018; Ramirez-Ponce y cols., 2020), y anélisis de
variacion morfoldgica de diversas estructuras (Ramirez-Ponce y Alvarado “en prep”’; Ramirez-
Ponce y Cuamatzi “en prep”), a un nivel de detalle y muestreo como nunca antes se habia

logrado.
Estos estudios han permitido reconocer patrones de variacion en las alas metatoracicas que a

primera vista pueden estar asociados con las preferencias alimenticias, habitos y capacidad de

vuelo, con reservas sobre su significado a nivel taxonémico de subtribus.
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Respecto a la alimentacion de estos escarabajos comprende al grupo de consumidores primarios,
con diversas especializaciones: los que consumen sélo follaje (fitéfagos), los que aprovechan
partes florales (antofilos), los que obtienen alimento de los tejidos de tallos y ramas (cauléfagos),
los que ingieren secreciones dulces producidas en diferentes tejidos de la planta (melifagos)
(Morén y cols., 2010), y los que estan asociados con la polinivoria y la graminivoria
(estenofagos) (Micd, 2001).

Ademas, hay especies con una actividad de vuelo marcadamente diurna, que corresponde a la
mayoria de grupos especializados en flores y polen, y otros estrictamente nocturnos, que en su
mayoria son fitéfagos estrictos, o bien, especies que no se alimentan en estado adulto por

presentar apéndices orales vestigiales.

2.4. Formay funcionalidad de las alas en el vuelo

Funcionalmente, las diferencias en la biomecéanica, aerodindmica y desempefio son atribuidas a
las diferencias en la morfologia del ala (Dudley, 2000), es decir, los requerimientos funcionales
del vuelo activo pueden ser considerados como predictores de las adaptaciones a diferentes
presiones de seleccién (Johanson y cols., 2009; Bai y cols., 2011). Entre las variables méas
importantes para cuantificar la capacidad de vuelo destaca la Relaciéon de Aspecto (RA), que
afecta la maniobrabilidad y velocidad; valores bajos reflejan una alta maniobrabilidad y una baja
velocidad de vuelo. Esta variable se obtiene al medir la longitud del ala de punta a punta y el
area superficial del ala, lo que permite determinar la funcionalidad y pardmetros cinematicos de
vuelo (Fedorenko, 2009).

Algunas cualidades condicionantes para un vuelo eficiente se manifiestan en diversos cambios
corporales, como la agudeza visual, que, en insectos, por tener 0jos compuestos, depende de la
cantidad de omatidios y el tamafio (Land, 1997). La capacidad de detectar y evitar obstaculos,
asi como controlar maniobras de aterrizaje, se regula mediante el uso de sefiales derivadas del

movimiento de la imagen que se genera en los ojos durante el vuelo (Bhagavatula y cols., 2011),
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y por lo tanto, la capacidad de navegacion tiene una relacion directa con el tamafio del ojo
(Moller y Erritzoe, 2010).

En este sentido, las alas de los insectos son particularmente Utiles, ya que a la luz de la diversidad
ecoldgica y el comportamiento entre los taxones ricos en especies y extendidos
geograficamente, pueden mostrar una gran variedad de formas (Johansson y cols., 2009), y
aunque la aerodindmica del vuelo en insectos se ha estudiado ampliamente (Dudley, 2000), su
conocimiento en escarabajos y las medidas cuantitativas de la eficiencia dependiente de forma

alar, es ain muy limitado.
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I1l.  JUSTIFICACION

El propdsito de esta investigacion se enfoca al reconocimiento y descripcion de caracteres
adaptativos y patrones de variacion morfoldgica del ala metatoracica de Anomalini, una
estructura que no ha sido analizada a detalle, pero que pueden aplicarse sobre la taxonomia,
evolucion y sisteméatica del grupo implementando métodos analiticos de la Morfometria

Geomeétrica.

Con el andlisis de la morfometria geométrica se espera lograr un mejor conocimiento y
resolucion de procesos que han favorecido su diversificacion, asi como su valor como estructura
diagndstica en la taxonomia y sistematica supraespecifica, ademas de la identificacion de
patrones morfol6gicos y ecoldgicos que puedan resolver las hipotesis sobre los cambios en la

forma del ala metatoracica y su asociacion con otros posibles factores causales.

Uno de los aspectos mas notables dentro del grupo, es su inestabilidad taxonémica, incluso a
nivel subtribal por la incongruencia en la importancia de estructuras diagndsticas tradicionales,
por lo que el reconocimiento de trayectorias de variacion dentro y entre subribus permitira

definir caracteres importantes dentro de ala de manera objetiva.
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IV. HIPOTESIS Y PREDICCIONES

H1. El ala metatoracica en Anomalini presenta variacion morfologica de significancia
taxonomica en el nivel de subtribu.
P1. Los andlisis de Variables Canonicas presentaran ejes discriminatorios significativos a

nivel de subtribus.

H2. Las alas con la relacién de aspecto mas elevada corresponden a especies con el tamafio
de ojos mayor.
P2. Las especies con ojos grandes presentan la relacion de aspecto mas alta.

H3. El ala metatoracica en Anomalini presenta variacion morfoldgica entre grupos con
habitos alimenticios diferentes.
P3. Los analisis de Variables Canonicas presentaran ejes discriminatorios significativos

entre grupos alimenticios.
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V. OBJETIVOS
5.1. Objetivo general

Analizar la forma y los patrones de variacion del ala metatoracica de la tribu Anomalini en un
contexto taxondmico, ecoldgico y cinematico, asociando su variacion morfologica con los

grupos taxondmicos subtribales, el tipo de alimentacion y la capacidad de vuelo.

5.2. Objetivos especificos

1. Utilidad taxonomica: Describir los patrones de la variacion morfologica del ala

metatoracica en las subtribus de Anomalini.

2. Utilidad taxonomica: Analizar la correlacion entre la variacion morfolégica del ala

metatorécica en Anomalini con las categorias taxonémicas a nivel de subtribu.
3. Contexto cinematico: Calcular la capacidad de vuelo del ala metatoracica en Anomalini
definida por la relacion de aspecto (RA).

4. Contexto ecomorfologico: Analizar la correlacion entre la capacidad de vuelo y la
variacion morfoldgica del ala metatoracica en Anomalini, y el efecto de la contribucion

de la celda anal sobre la capacidad de vuelo.

5. Contexto ecomorfoldgico: Analizar la covariacion entre la variacion morfoldgica del ala

metatoracica en Anomalini y el tamafio de los ojos.

6. Ecomorfologia: Analizar la correlacion entre la variacion morfoldgica del ala

metatoracica en Anomalini y grupos ecoldgicos definidos por preferencias alimenticias.
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VI. MATERIALES Y METODOS

6.1. Grupo de estudio

Anomalini es un grupo de escarabajos cosmopolita, notablemente diverso y de taxonomia
compleja (Jameson y cols., 1997). Es tribu méas importante de Rutelinae por ser la més rica de
las 6 tribus que componen la subfamilia (Ramirez-Ponce y Moron, 2009), donde se han descrito
cerca de 2000 especies, 6 subtribus, mas de 64 generos en el mundo y 17 generos con cerca de
300 especies en América (Mordén y Nogueira 1998; 2002). De todos los géneros de esta tribu,
Paranomala Samouelle es el género americano mas diverso de Anomalini con unas 200 especies
(Morén y Ramirez-Ponce, 2012). Por sus habitos alimenticios, algunas especies pueden llegar a
convertirse en plagas agricolas durante el estado de larva, al consumir raices de diversos
cultivos, o bien, en estado adulto al defoliar plantas ornamentales y frutales (Moron, 2010).
Aunque la mayoria de las especies son fitéfagas, hay algunas que se han especializado en la
antofagia, en aciculas de Pinus spp, e incluso, especies que en estado adulto no se alimentan por
tener los apéndices bucales muy reducidos y no funcionales (Jameson y cols., 2003). En este
estudio se analizaron las alas metatoracicas de 206 especies pertenecientes a 51 géneros de 3

subtribus que componen a Anomalini con distribucion en América y el Viejo Mundo (Tabla 1).
Para los analisis de variacion entre grupos taxondmicos el nivel de comparacién fue el de tres
subtribus; para el calculo de la RA, correlacion entre capacidad de vuelo y forma del ala y
covariacion entre capacidad de vuelo y tamafio de ojos fue a nivel de especie, y para la
correlacion entre forma del ala y dieta fue definido por tres gremios troficos.

6.2. Ejemplares

Para este estudio se fotografié el ala trasera de 206 especimenes pertenecientes a las cuatro
subtribus que componen la tribu Anomalini (Tabla 1).
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Tabla 1. Taxones de Anomalini y distribucion geografica.

) ] EJEMPLARES
SUBTRIBU GENERO EJEMPLARES DISTRIBUCION POR
SUBTRIBU
Anisoplia 2 Paleartico
Anthoplia 1 Paleartico
Brancoplia 1 Paleartico
ANISOPLIINA Callirhinus 2 Neotropical 12
BURMEISTER, 1844 Chaeteroplia 2 Paleértico
. . Oriental, Paleartico,
Rhinyptia 3 Afrotropical
Tropiorrynchus 1 Oriental, Paleértico
Adoretosoma 3 Paleartico, Oriental
Paleartico, Oriental,
Anomala 32 Afrotropical, Neotropical,
Australiano (introducido)
Balanogonia 3 Neotropical (Mexico)
Blitopertha 1 Paleartico
Callistethus 11 Onentali Paleartico,
Neotropical
Cyriopertha 2 Paleértico
Epectinaspis 3 Neotropical
Exomala 4 Paleértico
Hontoriela 1 Paleartico
Hoplopus 1 Paleartico
Leptohoplia 2 Neartico
ANOMALINA B 163
STREUBEL, 1839 Mazahuapertha 1 Neotropical
Megapertha 1 Oriental
Micranomala 1 Oriental
Micropertha 1 Paleartico
Mimela 8 Paleértico, Oriental
Moroniella 1 Neotropical
Nayarita 2 Neotropical
Pachystethus 3 Neotropical
Paranomala 63 Near,tlc'o, Neoj[roplcal,
Paleartico, Oriental
Phyllopertha 3 Paleértico, Oriental
Pseudosinghala 2 Paleértico, Oriental
Singhala 2 Oriental
Spinanomala 2 Paleértico, Oriental

19



Strigoderma 4 Neotropical
Stomanomala 1 Afrotropical, Paleartico
Xochicotitlia 3 Neotropical
Yaaxkomukia 2 Neotropical
83;'52?93;“““‘\ Dilophochila 3 Neotropical 3
Callistopopilla 2 Paleartico
Dactylopopilia 1 Paleartico
Dicranoplia 1 Paleértico
POPILIINA Glenopopilia 1 Oriental
ORAUS, 1918 Gnatholabis 2 Afrotropical
Ischnopopilia 3 Paleértico
Macropopilia 1 Oriental
Malaia 5 Oriental 28
Melanopopilia 1 Paleértico
Nannopopilia 2 Afrotropical
Pharaonus 2 Paleéartico
Popilia 2 Paleartico, Oriental
Spilopopilia 1 Paleartico, Oriental
Trichopopilia 1 Afrotropical
Tribopertha 3 Paleartico

Se analizé una muestra de 3 de individuos como minimo y un maximo de 163 individuos por

subtribu que dependi6 de la disponibilidad de ejemplares en museos (Tabla 2). Se analizaron

adultos machos debido a que la variacion de forma y tamarfio del cuerpo en este sexo registran

los cambios ecoldgicos y morfoldgicos méas complejos (Benitez y cols., 2013). Ademas, en la

tribu Anomalini existe un fuerte dimorfismo sexual en muchas estructuras, y se ha registrado la

ausencia de vuelo en hembras de numerosas especies.

Para el estudio mi minimos cuadrados parciales se fotografiaron los ojos de 99 especies

pertenecientes a tres subtribus que componene la tribu Anomalini (Anexo I11). Se analizaron los

mismos 99 ejemplares utilizados en el andlisis del ala.

20



Tabla 2. Muestreo de especimenes por subtribu.

% de los
Numero total de Numero de géneros géneros
. . . N muestras
Subtribu géneros por por subtribu por or subtribu
subtribu analizados subtribu P
analizados
Anisopliina Burmeister, 1844 9 7 77.7 12
Anomalina Streubel, 1839 36 28 77.7 163
Popiliina Ohaus, 1918 18 15 83.33 28
Total 63 50 79.68 203

Las muestras de los organismos se obtuvieron de las siguientes colecciones:

— LBCTV. Laboratorio Regional de Biodiversidad, Instituto de Biologia, UNAM. México.
— CNIN. Coleccién Nacional de Insectos, Instituto de Biologia, UNAM, México.

— NMPC. Museo Natural de Praga, Republica Checa.

— NHMB. Museo de Historia Natural de Basilea, Suiza.

— MNHNP. Museo de Historia Natural de Paris, Francia.

—  MXAL. Coleccion personal Miguel Angel Morén, México.

— DDC. Coleccion personal Daniel Curoe, México.

— LLDC. Coleccion personal Leonardo Delgado, México.

Los ejemplares obtenidos en seco se disectaron para extraer las alas metatoracicas. Para ello se
reblandecieron sumergiéndolos en un recipiente con agua caliente (80° Celsius) en intervalos
de 30 segundos a 1 minuto con el fin de lograr el ablandamiento de los musculos y extraer las
alas, piezas bucales y/o reacomodar apéndices (Morén y Terrdn, 1988). La extraccion del ala se

realizd siguiendo el siguiente procedimiento:
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1.- Para extirpar el ala metatorécica se elevo el élitro izquierdo dejando visible la union del
ala con el torax.

2.- Se realizo un corte dividiendo la placa humeral de la tégula, el axilar 1, 2, 3 y las placas
medias que unen el ala al térax, y por ende separar el ala del resto del cuerpo.

3.- El ala extraida se preparo extendiéndola en una placa de hoja opalina y fijada con goma

entomoldgica (Fig. 5).

placa humeral

ad
placas
medias
axilar 3
scutum

pivote -
posterior

Figura 5. Diseccion de ala. 1) Extraccion y montaje del ala metatoracica para la obtencién del registro
fotogréfico; 2) Morfologia de la base del ala metatordcica (modificado de Equihua-Martinez 2015); 3)

Ala metatoracica extraida y montada, tratamiento en photoshop para obtener propiedades métricas.

6.3. Adquisicion de fotografias

Las 206 imagenes de las alas metatoracicas y las 99 imagenes del ojo se capturaron utilizando
una camara Axiocam modelo 506 adaptada un microscopio estereoscépico multifocal Carl Zeiss
AXIO Zoom V. 16 ubicado en el Area de Microscopia del Laboratorio Regional de
Biodiversidad y Cultivo de Tejidos Vegetales sede Tlaxcala.
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6.4. Mediciones

Las fotografias se trataron con el software Adobe Photoshop 13.0.1. para eliminar impurezas y
recopilar los datos métricos (longitud y &rea). Las propiedades métricas se compilaron de la
siguiente manera: 1.- Definicidn de escala. 2.- Seleccion del contorno del ala. 3.- Extraccion de

medidas en una tabla con datos métricos (imagen, escala, perimetro, area, ancho y largo).

6.5. Registro de la forma

Ala

Sobre cada imagen del ala se localizaron 22 puntos anatdbmicos o marcas (“landmarks”), como
el inicio de una vena, o la intercepcion de venas (Fig. 6). Las marcas se definieron bajo criterios
de homologia a la posicién relativa y para una cobertura adecuada de la forma que represente
repetibilidad y coplanaridad (Zelditch y cols., 2012).

La ubicacion de los puntos de referencia se eligieron en base al extremo o interseccion de las
venas asi como en la zona més aguda de la curvatura del contorno inferior del ala. La descripcion
de la posicion de las marcas siguié la nomenclatura de Fedorenko (2009) (Tabla 3). Para los
contornos, se dibujaron peines y abanicos con el software MakeFan (Sheets, 2002), para
distribuir homogeneamente la distancia entre las semi-marcas. Se dibujaron 12 peines y tres
abanicos sobre los 15 contornos del margen del ala y las venaciones (Fig. 7), para registrar 109
semi-marcas (Tabla 4). En total la configuracion del ala consistio de 131 puntos.

Las coordenadas Cartesianas 2D se obtuvieron con el programa TPS.dig V. 2.22 (Rohlf, 2015)

y se usaron funciones del programa TPS.utils V 1.61 (Rohlf, 2015) para la administracion de

imagenes y archivos de datos.
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Humero Articulacion marginal

MP 1+2 - CuA

AA RP 2

AP 3+4 RP 3+4 -

Figura 6. Puntos de anclaje y nomenclatura de la venacion del ala metatoracica para el andlisis de
morfometria geométrica. Abreviaturas: Radio anterior (RA), Radio posterior (RP), Media posterior
(MP), Cubito anterior (CuA), Anal anterior (AA), Anal posterior (AP), “+” indica venas fusionadas, “*-

“indica extensién de la vena. Puntos rojos indican las 22 marcas.

Tabla 3. Descripcion de la posicion de los 22 puntos de referencia en el ala metatoracica.

Marcas Posicién

Punto proximal anterior de la placa del himero
Articulacién marginal

Punto proximal del RA 4

Punto distal del Radio RA 4

Punto proximal del RP 2

Punto distal del RP 2

Punto proximal de MP 1+ 2 -CuA

Punto posterior de RP-MP2

Cruce de R4y RP — MP 2

Punto distal de RP 3+4- MP 1+2
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Punto anterior de la MP 3

e
N e

Punto posterior de la MP 3

[N
w

Punto proximal anterior del CuA

=Y
o

Punto distal posterior del CuA
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15
16
17
18
19
20
21
22

Punto Proximal de AA
Cruce del AAy AA 1+2
Punto distal de AA1+2
Punto anterior del AP 3+4
Punto posterior de AP 3+4

Punto céncavo del contorno en la media de la celda apical

Punto concavo del contorno entre la celda apical y la celda media

Punto concavo del contorno entre la celda media y la celda anal

Tabla 4. Contornos (15) en el ala metatoracica para registrar las 109 semi-marcas. Los

numeros de contornos corresponden a los de la figura 7.

Contorno Inicio de anclaje Plantilla N. de semi- Terminacion de anclaje (marca)
(marca) marcas J
1 Froximal anterior de Ia Peine 9 Avrticulacién marginal
placa del humero
2 Articulacién marginal Abanico 18 Maxima curva concava el co_ntorno
en la media de la celda apical
Maxima curva céncava , . ,
3 del contorno en la media  Abanico 6 beLED AR GV concava del contorn_o
. entre la celda apical y la celda media
de la celda apical
Maxima curva céncava
del contorno entre la . Maxima curva concava del contorno
4 . Peine 7 .
celda apical y la celda entre la celda media y la celda anal
Maxima curva céncava
del contorno entre la . Terminacion de la celda anal cerca de
5 - Abanico 13
celda media y la celda la placa humeral
6 Proximal de la vena RA 4 Peine 6 Distal de la vena RA 4
7 Proximal de la vena RP 2 Peine 7 Distal de la vena RP 2
Proximal de la vena MP . .,
8 142 - CUA Peine 7 Interseccion de la vena R 4, RP-MP 2
9 oy C L8 Ve R Peine 4 Interseccion de la vena R 4, RP-MP 2
Interseccién de la vena R . .
10 4, RP-MP 2 Peine 7 Distal de la vena RP 3+4- MP 1+2
11 Anterior de la vena MP 3 Peine 4 Posterior de la vena MP3
12 Proximal de la vena CuA Peine 4 Distal de la vena CuA
13 Proximal de la vena AA Peine 3 Interseccién de la vena AA — AA 1+2
Interseccion de la vena . .
14 AA - AA 142 Peine 4 Distal de la vena AA 1+2
15 LB 8 1 VR Peine 4 Posterior de la vena AP 3+4
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2mm

A)

B)

Figura 7. Plantillas en el ala metatoracica. A) Disefio de plantillas para el andlisis de los
contornos en la forma del ala. Los puntos de colores representan el anclaje de peines o abanicos,
inicio, interseccidn o final de una vena o en angulos convexos sobre el contorno. B) Numeracion
y representacion de los 15 contornos del ala. Estos numeros corresponden a las descripciones
en la Tabla 4.

Las muestras de las formas con contornos complejos requieren de un disefio de muestreo con
una gran densidad de puntos, pero un gran numero de puntos sobre los contornos pueden generar
un problema metodoldgico identificado estadisticamente como hiperdimensionalidad (De Luna,
2020), y en el ala, los 109 semimarcas son excesivos puesto que las variables se duplican a 218
para cada ala. Para resolver este problema metodolégico hay al menos dos alternativas. Se
pueden reducir el numero de semi-marcas utilizando Semiland (Sheets, 2014) y un protocolo de

alineamiento donde se definen las semi-marcas y los puntos auxiliares de manera alternada para
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su eliminacion (De Luna, 2020). Otra alternativa es la reduccion de variables posterior a la
superposicién durante el anlisis estadistico PCA, dénde se aplica en la opcion “PCA reduction”
en el programa CVAGen (Sheets, 2014). En este estudio se opto por reducir el nimero de semi-

marcas en la superposicién y alineamiento.

Para el analisis de regresion entre la relacion de aspecto y la forma, sélo se usaron sélo las 22
marcas en el software MorphoJ dado que este programa no contienen métodos para el analisis

de semi-marcas (Klingenberg, 2011).

)

Y

I' ’ i ) ks ;' ‘.‘\"E‘:’

Figura 8. A) Superposicion Procrustes de la forma del ala con 131 puntos usando CoordGen;
B) Segunda superposicion para el alineamiento de semi-marcas usando SemiLandMark
Aligment (marcas en negro, semi-marcas en azul); C) Superposicion Procrustes del ala solo

con 22 marcas con MorphoJ.
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Ojo

Sobre cada imagen del ojo se definieron 2 marcas y 32 semimarcas. Las marcas se defineiron
bajo criterios de homologia a la posicién relativa y cobertura adecuada, y los landmarks se
colocaron en la interseccion del canto ocular y el inicio del clipeo. Para el contorno, se dibujé
un abanico con el software MakeFan (Sheets, 2002), con un disefio final de 34 puntos (Fig. 9,
Anexo IlI).

Las coordenadas Cartesianas 2D se obtuvieron con el programa TPS.dig.2.22 (Rohlf, 2015) y
se usaron funciones del programa TPS.utils. V 1.61 (Rohlf, 2015) para la administracion de

imagenes y archivo de datos.

Figura 9. Disefio de plantillas en el ojo.
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6.6. Analisis con morfometria geométrica

El estudio de la variacion de la forma alar y su relacion con otros factores, se desarrollaron con
los programas de la serie IMP8 (Sheets, 2001) que incluye: a) analisis de componentes
principales (con PCAGen; Sheets, 2014), que genera una reduccion de dimensiones y explora
la estructura total de la nube de datos, b) analisis de variables candnicas (con CVAGen; Sheets,
2014), que explora las diferencias entre grupos definidos a priori, ¢) andlisis de minimos
cuadrados parciales (con PLSMaker; Sheets, 2014), para la evaluar la existencia de correlacién
entre la forma de dos estructuras o sus partes, ademas de d) analisis de regresion multivariable
(con MorphoJ; Klingenberg, 2011), que explora los cambios de las partes corporales
correlacionando los cambios de una variable dependiente con una variable independiente,
(Zelditch y cols., 2004; Slice, 2007). Finalmente, la variacion y la direccion de cambio de la
forma alar se visualizé mediante la funcion de “Thin Plate Splin” (Bookstein, 1991), donde los
puntos representan la forma promedio, mientras que las lineas y gradillas expresan la direccion

e intensidad relativa de la deformacioén de las estructuras.

a) Andlisis de componentes principales (ACP)

Patrones de variacion alar. El Anélisis de Componentes Principales se realiz6 con el propdésito
de ordenar y explorar la variacion morfoldgica de los individuos, y por otro lado, disminuir la
dimensionalidad de los datos. Los componentes son combinaciones lineales de las variables XY
que covarian y son independientes entre si, ordenan y dan cuenta de distintos porcentajes de
varianza en orden decreciente, mostrando las variaciones mas frecuentes de muestra (Zelditch
y cols., 2004). Este analisis se realiz6 utilizando el software PCAGen ingresando un total de 131
pares de coordenadas superpuestas y alineadas registradas en 206 muestras del ala metatoracica

de los escarabajos de la tribu Anomalini.
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b) Analisis de variables candnicas (AVC)

Comparacion taxonomica y por grupos trioficos. EI Analisis de variables Canonicas se llevo a
cabo para diferenciar y maximizar la separacion entre grupos definidos a priori (Lopez, 2015).
Se realizaron comparaciones con los grupos definidos a priori taxonémicamente por 3 subtribus

y ecoldgicamente por 6 gremios troficos (Anexo I1).

Este analisis genera transformaciones lineales para la separacion de grupos (Zelditch y cols.,
2004), por lo que, requiere que las muestras estén clasificadas en grupos mutuamente
excluyentes, para conocer si los grupos previamente establecidos difieren entre si y en qué forma
(Strauss, 2010), donde la primera variante candnica es la direccion en la cual los grupos se

discriminan de forma mas efectiva (Charlin y Hernandez, 2016).

Este programa analiza la forma con base en puntuajes de la deformacion parcial encontrando el
conjunto de ejes con la mayor capacidad posible para discriminar dos grupos o mas y calculando
los puntuajes de deformacion parcial a una referencia comdn seguido de un Manova, que al
determinar los distintos ejes en el CVA calcula las puntuaciones de las variables candnicas de
todas las muestras ingresadas. En las estimaciones de la validez de los ejes, se usan las distancias
de Mahalanobis para la asignacion de especimenes cargados a uno de los grupos definidos a
priori (Sheets, 2006).

Anélisis de ecomorfologia alimenticia. Para el andlisis de correlacion de la forma del ala en
relacion al tipo de alimentacion, se utilizaron 178 muestras de la forma del ala. La N total se
reduce a causa de la falta de informacion sobre la categoria alimenticia a la que pertenecen los
ejemplares omitidos para este analisis. La clasificacion alimenticia a priori se definio en 3
grupos a partir de la budsqueda en articulos y sitios web que describieran o ilustraran su

alimentacion (Tabla 5).
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Tabla 5. Numero de muestras por grupo taxonomico y gremio alimenticio.

Gremio alimenticio N por gremio N por grupo
alimenticio taxonomico
Fitéfago 130 116 Anomalina
11 Popillina
3 Doliphochiliina
Antofago 36 29 Anomalina
7 popilina
Anteras de pasto 12 12 Anisopliini

c) Calculo de la Relacién de Aspecto (RA)

Capacidad de vuelo. La relacion de aspecto es un valor determinado por la geometria del ala,
que permite determinar la capacidad de vuelo que, de acuerdo a sus caracteristicas geométricas,
predice de acuerdo a la forma, la eficiencia y el desempefio del vuelo (Bai y cols., 2012). Por
ejemplo: alas largas y delgadas presentan una tendencia a una alta relacion de aspecto, dando
mas elevacion y permitiendo un vuelo de resistencia sostenida, estabilidad y menos arrastre,
mientras que, alas cortas y anchas muestran una relacion de aspecto baja, lo que significa mas
resistencia inducida y menos estabilidad, aunque mayor maniobrabilidad (Science Learning
Hub, 2019).

La relacion de aspecto (RA) se define matematicamente como el cuadrado de la envergadura

del ala dividida por el area del plano del ala como lo indica la siguiente ecuacion:

donde b es la distancia de ala de punta a punta del ala, y S es el &rea del ala (Norberg y Rayner,
1987; Hall, 2019) (Fig. 9).
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Figura 9. Esquema del ala metatoracica con las variables de la RA.

Para obtener los parametros escalares del ala metatoracica (area, largo y ancho), se empleé el
software Adobe Photoshop CS6 Extended, que cuenta con herramientas métricas para calcular

mediciones de objetos digitales (Anexo I11).

d) Analisis de regresién multivariable

Relacion forma-vuelo. EI Andlisis de Regresion Mdltiple es un método que permite evaluar la
influencia que se produce entre una variable Y y un conjunto de variables independientes (X1,
X2, ... Xn) (Rodriguez-Jaume y Mora, 2001), como lo que podemos encontrar entre la formay
una variante funcional o ambiental (Bookstein, 1991). Esta técnica permite visualizar la relacion
entre las variables de forma, tamafio y otras variables, mediante una grafica bivariada de
dispersion de puntos y estimar su correlacion (Zelditch y cols., 2004). Puesto que la forma se
regresa en la variable de interés como una asociacion estadistica entre la forma y la variable que
se estd modelado (O"Higgins y cols., 2010), se usoé para la evaluacion de cémo la forma afecta
la capacidad de vuelo, considerando a la forma del ala (coordenadas Procrustes) como variables
dependientes y la relacion de aspecto como variable predictora. Este analisis se realizo con el
software Morpho J, donde se emplearon solo las 22 marcas y los valores de la relacion de aspecto

de cada una de las alas.
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e) Andlisis de Minimos Cuadrados Parciales

El Analisis de Minimos Cuadrados Parciales (PLS, Partial Least Squares), se utiliza para
estudiar los patrones de covariacion e integracion entre dos o mas conjuntos de variables
(Bookstein, 1991), ademaés es analogo del analisis de modularidad (Marquéz, 2008). Su utilidad
radica en que al menos uno de dos 0 mas conjuntos de variables contienen componentes de la
forma (Klingenberg, 2011), y el otro puede ser ademas de morfoldgico, datos experimentales,
informacidn ecoldgica u otras variables de la forma (Puschel, 2014). Utiliza una descomposicion
de valores de la matriz de covarianzas entre dos conjuntos de variables para extraer pares de
ejes PLS para cada conjunto, (Rohlf y Corti, 2000). Se us6 el programa PLSMaker (Sheets,
2002) para analizar, mediante el algoritmo de minimos cuadrados de dos bloques, si la forma de
los ojos esta correlacionado con el ala metatoracica cuando no hay una correlacion con el clipeo
(Fig. 10).

N
LV

Forma del ojo Froma del ala

Figura 10. Gradillas de deformacion de la forma del ojo y del ala metatoracica. Gradillas de
deformacion obtenidas del programa PLSMarker (plot data).
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VIl. RESULTADOS

7.1. Analisis Generalizado de Procrustes (AGP)

Se generd una superposicién y alineamiento de las coordenadas, donde las formas se centran,
rotan, escalan y son sobrepuestas de manera que las distancias cuadradas entre las marcas sean
minimas, y a su vez, poder obtener el célculo de la forma consenso y tamafio centroide
(Bookstein, 1991). Con este procedimiento se eliminaron las diferencias y efectos de tamafio,
obteniendo el espacio de las configuraciones de todas las formas posibles que comparten
similitud y la informacién pura de la forma (Zelditch y cols., 2012). Por otro lado, después de
la superposicion y alineamiento, los residuos se analizaron de cada punto de referencia respecto
a la configuracion de la forma centroide en el espacio multivariado para detectar diferencias y
reflejar las variaciones de la forma a partir del analisis de las distancias Procrustes (Bookstein,
1998). Finalmente, se exploraron los patrones obtenidos de los datos que se lograron visualizar
con respecto a la configuracion consenso, mediante un algoritmo llamado “Deformacion de
Placas Delgadas” o TPS (Thin Plate Spline) (Bookstein, 1991), permitiendo visualizar y
describir patrones de variacion entre los individuos y diferenciaciones entre grupos, a través de

las deformaciones de la forma sobre una rejilla digital (Zelditch y cols., 2004).

7.2. Andlisis de Componentes Principales

La varianza acumulada para los tres primeros componentes retnen el 73.97 % de la varianza
total (CP1=47.32%, CP2=11.84%, CP3= 8.61%, CP4= 6.2%).

El CP1 expresa un patron de deformacion caracterizado por el desarrollo significativo de la
region proximal y del area anal, y por otro lado, la notable reduccién de la region distal con una
contraccion de la parte media y superior del ala, que proporciona una forma general ovoide y
ancha (Fig. 11).

El CP2 muestra considerable desarrollo del area proximal (celda anal y yugal), y cambios

parciales en el area media con crecimiento hacia la region distal, ademas de ensanchamiento
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evidente en el area apical y sobre el margen inferior. Este tipo de alas muestra un patron
ligeramente alargado y ancho.

El CP3 exhibe un desarrollo muy marcado en el area apical, donde el ala se estrecha y alarga, y
la reduccion se manifiesta en el margen inferior de la zona distal sin modificacion del area

media. Por otro lado, se observa un desarrollo del area anal, media y radial.

El CP4 muestra una reduccién considerablemente amplia en la mitad de area anal, donde las

venas y areas se reducen y se deslizan hacia arriba.
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Figura 11. Plantillas delgadas de deformacion de los primeros cuatro componentes principales.

En el morfoespacio los grupos a nivel de subtribus ocuparon un espacio sobrepuesto respecto a
los dos primeros componentes (Fig. 12), por lo que no es posible distinguir patrones de variacion

que se correspondan con los grupos taxonémicos.
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Figura 12. Variacion de la forma del ala metatoracica en las cuatro subtribus de Anomalini (circulos:
Anisoplina; cruz: Anomalina; estrella: Dipochilina; cuadro: Popilliina). Morfoespacio resultante del
programa PCAGen y editadas con Adobe Photoshop.
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7.3. Andlisis de variables candnicas (Grupos taxonomicos)

Utilidad taxonomica de la forma del ala. La forma del ala respecto a las tres subtribus en

Anomalini resultd diferente, con dos ejes estadisticamente significativos (Fig. 13, Tabla 6).

Respecto a la similitud fenotipica de la forma del ala, Anomaliina y Anisopliina son mas

parecidas entre si, siendo la forma del ala de Popilliina la mas diferente (Fig. 13 B).

B)

0.03

Popiliina
Anomaliina
Anisopliina

0.008-7

0.016+

0.024~

0.032+

Distance

0.040-

-0.02—
0.048

0.056+

0.084-

0081
-0.02

Figura 13. Analisis de la forma del ala respecto a tres subtribus. A) Analisis de Variables
Canonicas (circulo negro: Anisoplina (n=12); cruz azul: Anomlina (n=163); estrella roja:
Popilina (n=28); B) Fenograma con UPGMA creado con el programa PAST. (Morfoespacio
(fig. 13a) y fenograma (fig. 13b) editado con Adobe Photoshop 13.1.)
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Tabla 6. Valores estadisticos del MANOVA asociada al AVC de las alas metatoracicas

respecto a las subtribus de Anomalini.

Eje Wilk's A X2 d.f. P
Ejel 0.5325 125.3982 6 <2.22045e-16
Eje 2 0.8497 32.4138 2 9.15008e-08

7.4. Forma alar y capacidad de vuelo

Ecomorfologia de la forma del ala y vuelo. La forma del ala mostré una fuerte correlacion con
la capacidad de vuelo, medida a partir de la relacion de aspecto (Fig. 14), con un porcentaje de
prediccion del 79.8% (p<0.0001). la forma del ala influye directamente en la relacion de aspecto,
se muestran patrones en la regresion, donde, las especies con alas cortas, redondeadas y una
celda anal reducida presentan la relacién de aspecto mas baja, las alas grandes y con celdas
anales anchas presentan poseen una relacion de aspecto con valores medios, y las alas alargadas
y delgadas muestran una relacién de aspecto muy alta en comparacion con el resto de las

muestras.

Distancias Procrustes de la forma del ala

30 33 38 39 a2

Relacion de aspecto (RA)

RA:2.93
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Figura 14. Andlisis de regresion entre la forma alar y la capacidad de vuelo. La nube de
puntos muestra la posicion de la forma del ala de 206 especies, en la gréafica se localizan los
valores de la relacion de aspecto mas baja (RA: 2.93), un valor medio (RA=3.59) y alto (RA:
4.34), (Grafica de regresion obtenida del software MorphoJ 1.06 (Klingenberg, 2011).

La méxima capacidad de vuelo de las muestras analizadas (RA= 4.345) corresponde a alas
delgadas, alargadas, y con el area anal muy reducida, mientras que las de menor capacidad (RA=
2.930) se caracterizan por alas cortas y notablemente anchas sobre el area anal y a lo largo de la

celda media.

7.5. Correlacion entre el tamafio del ojo y la forma del ala metatoréacica

Integracion. La proporcion mas importante de la covariacion entre el ojo y el ala se representa
en el PLS1 (Fig. 15) con un total de covarianza de dos bloques de 83.24%, y un coeficiente de
correlacion moderado pero significativo, 0.442 (P<0.0001, con 1000 permutaciones), seguido
del PLS2 con una covariacion de 9.79 % con un coeficiente de correlacion de 0.3891 (P 0.046,

con 1000 permutaciones) (Tabla 7).
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Figura 15. Gréfico de covariacion entre el ojos y el ala metatorécica de un anélisis de PLS, se
representan las formas de los 0jos y las alas ubicadas en los extremos de los ejes. (Grafica
obtenida del programa PLSMarker).

Tabla 7. Valores singulares y correlaciones pareadas para los puntajes PLS entre el Ojo y el
Ala metatoréacica.

0 ~ P
VALOR — % COVARIACION  ~oppEl ACION  VALORP

SINGULAR TOTAL
PLS1 0.1287 83.24 0.4422 0.001
PLS2 0.0441 9.79 0.3891 0.046
PLS3 0.0294 4.35 0.3981 0.008
PL4 0.0172 1.48 0.3846 0.044

La covariacion entre la forma del ojo y la forma del ala se expresa como una baja asociacion,
que corresponde a un ala delgada y alargada (con reduccion de la celda anal) y ojos muy
pequeiios (ej. Epectinaspis moreletiana), y de manera opuesta, alas muy anchas y
proporcionalmente cortas (con desarrollo completo de la celda anal) con ojos notablemente
grandes (ej. Paranomala carlsoni y P. violacea) (Fig. 15).
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7.6. Andlisis de variables candnicas (Gremios troficos)

Ecomorfologia de la forma del ala y alimentacion. ¢

Tabla 8. Valores estadisticos del MANOVA asociada al AVC de las alas metatoracicas

respecto de los tres gremios troficos en Anomalini.

C WILK'SA X? D.F. P
EJE1 |0.6109 85.7634 6 p<2.29334e-16
EJE2 |0.8340 31.5896 2 p<1.3817e-07
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Figura 16. Forma del ala respecto a los tres gremios troficos. A) Anélisis de variables

canonicas, obtenido del programa CVAGen (Sheets, 2002). Los tres gremios troficos son:
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fitofagos (circulos verdes, n=130), antofagos ( equis azules, n=36) y anteras de pastos
(estrellas rojas, n=12); B) Fenograma con UPGMA creado con las distancias Procrustes en el

programa PAST (Morfoespacio y fenograma editado con Adobe Photoshop 13.0.1).

Tabla 9. Distancias Procrustes entre los tres gremios troficos usadas para el fenograma por

UPGMA.
Fitéfago Antofago Anteras de
pastos
Fitofago 0 0.032649 0.038409
Antofago 0.032649 0 0.024191
Anteras de pastos 0.038409 0.024191 0
IX. DISCUSION

El anélisis del ala metatoracica es de gran importancia dentro del contexto evolutivo y
aerodinamico (Bai y cols., 2012), ya que es considerada como una de las mas notables
novedades evolutivas que permitié a diversos grupos de animales, colonizar nuevos ambientes,
y por tanto radiar (Dudley y cols., 2007; Medved y cols., 2015). Ademas, su forma y tamafio
estan altamente relacionadas con la capacidad de vuelo y tiene implicaciones funcionales en

términos ecoldgicos (Salcedo y cols., 2019).

En insectos, debido a la inigualable diversidad taxonémica y morfoldgica, los patrones de
variacion vy diversificacion de las alas son considerados como uno de los fendmenos mas
notables debido a que intervienen una gran multitud de procesos ecoldgicos e histéricos, que
determinan y modulan su forma y tamafio (Benitez y cols., 2014). Recientemente se ha
planteado que los cambios en las propiedades mecanicas del ala por la disposicion de las venas,
favorecio la diversificacion de los escarabajos (Meresman y cols., 2020).
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El presente estudio muestra evidencia de la gran variabilidad morfoldgica del ala metatoracica
dentro de Anomalini (Fig. 12), lo cual es de esperarse debido a que la tribu, no sélo es diversa
en cuanto al nimero de especies y taxones supraespecificos, sino que ademas, presenta una gran
cantidad de héabitos y preferencias alimenticias, donde seguramente, el ala es un elemento
determinante para su desempefio ecoldgico, ya que esta variacion morfologica es resultado de
la presion selectiva de factores como el patron de plegado, la dispersién o la busqueda de

alimento (Johansson, 2009).

En términos generales, los patrones de variacion del ala en la tribu Anomalini se centran en las
celdas anal y yugal, asi como en la longitud general, por un lado, el incremento de la longitud
se corresponde con un detrimento en la anchura y viceversa (Fig. 11). Estas expresiones
morfoldgicas se relacionan con las consideraciones mas generales sobre aerodinamica en
cualquier sistema vivo o construido (Tennekes, 2009), pues, a fin de cuentas, la forma y
proporciones determinan la capacidad de vuelo (Dudley, 2002). Por ejemplo: alas largas y
delgadas presentan una tendencia a una alta relacion de aspecto, dando mas elevacion y
permitiendo un vuelo de resistencia sostenida, estable y menos arrastre, mientras que las alas
cortas y anchas muestran una relacion de aspecto baja, lo que significa més resistencia inducida
y menos estabilidad, aunque mayor maniobrabilidad (Science Learning Hub, 2019).

Los patrones de variacion complejos en Anomalini se corresponden con otros estudios en
escarabajos, donde se ha demostrado que presiones selectivas variables actian de manera no
uniforme en diferentes regiones del ala, por la diferenciacion en el estilo de vuelo (Bai y cols.,
2012; Meresmann y cols., 2020). Para Anomalini en especifico, estos cambios en el estilo de

vuelo pueden deberse a la preferencia alimenticia, como se aborda adelante.

Un aspecto interesante en la variacion de la morfologia del ala en Anomalini es la plasticidad
de la celda anal y yugal (Fig. 14), que no se ha analizado en ningun grupo de Coleoptera. Sin
embargo, es posible que sea una adaptacion para reducir la friccion durante el vuelo, ya que

todos los coledpteros, al tener el primer par de alas endurecido, lo deben de tener abierto para
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extender las alas metatoracicas, con lo que se reduce significativamente la aerodinamica y

aumenta la friccion entre ambos pares de alas (Fedorenko, 2009).

En este sentido, la reduccion de las celdas proximales podria permitir el desarrollo de un vuelo
activo disminuyendo la friccion con los élitros y permitiendo ademé&s, mantenerlos
relativamente cerrados para aumentar la aerodindmica, caracteristica que ha sido asociada con

recursos efimeros como las flores (Meresman y cols., 2020).

Una estrategia alterna que ha sido documentada y analizada en un contexto filogenético dentro
de los escarabajos fruteros quienes presentan uno de los mas eficientes vuelos en Coledptera
(Sipek y cols., 2016), en donde los élitros tienen una amplia escotadura basal que les permite
tener un vuelo eficiente con los élitros casi cerrados. Estos argumentos favorecen los resultados
aqui expuestos, ya que los escarabajos con las celdas proximales reducidas, presentan la RA
mas elevada y coinciden con habitos ant6fagos (Fig. 14).

Existen elementos para considerar que la clasificacion supraespecifica de estéa tribu esta basada
en el criterio de autoridad (Casey, 1915; Potts, 1974), caracteres homopléasicos y falta de
comparacion a gran escala entre faunas de diferentes lugares, y por ello, mucho del
conocimiento generado ha servido de manera parcial, pues los estudios se han basado en

objetivo de alcance local o regional (Morén y Nogueira, 1997; Ramirez-Ponce y Moron, 2012).

A pesar de que Anomalini es un taxén con notables problemas taxonémicos, y donde muchos
de sus géneros no estan adecuadamente definidos, y se duda sobre la validez y composicion de
las subtribus, el patron de discriminacién de la forma alar a este nivel de analisis (subtribu),
mostrd un buen resultado en cuanto a la especificidad morfolégica alar (Fig. 11), Sin embargo,
debido a que no todos los géneros pudieron tener un muestreo adecuado, se desconoce la
relevancia de esta estructura a nivel genérico, lo cual representa un reto que dista por resolverse,
ya que muchos de estos géneros se relacionan con otros géneros en situaciones de para o polifilia

(Ramirez-Ponce y Moron, 2009).
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Respecto a la forma especifica del ala metatoréacica a nivel de subtribus, Popilliina (Fig. 11,
PC4), distribuida principalmente en Asia, muestra la forma mas diferente, con celdas anales
muy pequefias en comparacion con otras alas, ademas de ser muy largas y delgadas. Es un grupo
principlamente antéfago (Mordn y Aragon, 2003), y la forma del ala diferencial puede ser una
respuesta adaptativa por estas preferencias alimenticias, pues estd ampliamente documentado
que la divergencia de los escarabajos se asocia con la especiacion de diferentes recursos
alimentarios (Ahrens y cols., 2014), y por lo tanto, la especializacion a diferentes recursos ha
promovido la diversificacion de la morfologia alar (Meresman y cols., 2020). En el otro extremo,
Anomalina que es considerado como un taxon “basurero”, presenta la mayor variacion en
morfologia y relacion de aspecto, que es debido principalmente a su posible naturaleza
polifilética, donde se reinen mas de 1000 especies de todas partes del mundo son un criterio
morfolégico minimo objetivo, y cuya principal regla para su inclusion es la dificil asignacion
en otros grupos de la tribu (Ramirez-Ponce y Moron, 2009), asi que es posible que pese a la
especificidad encontrada en la forma para este grupo, su division en otras subtribus y arreglos
hacia taxondmicos otras, permita el reconocimiento de patrones de variacion mas definidos,
con correspondencia, por ejemplo, en otros caracteres morfolégicos propuestos y distribucion

geogréfica.

Un elemento adicional a la especializacion de la alimentacion en flores (vs fitéfago generalista)
es que representa un reto en cuanto al desempefio de vuelo, pues supone un area mucho menor
del recurso donde se tiene que controlar la direccion y maniobrabilidad para el aterrizaje exitoso
(Brown y cols., 2017), debido a que las especies que consumen hojas, potencialmente podrian

aterrizar en cualquier parte del follaje (Fig. 14. B).

La Unica subtribu que tiene un estudio evolutivo es Anisopliina, circunscrita a la region del
Mediterraneo y que presenta una alta especializacion a la ingesta de polen y granos inmaduros
de pastos (Mico y cols., 2001; Mico y cols., 2009). Como otros grupos de escarabajos fitofagos,
se consideran como voladores poco eficientes, con un rango de distribucion geografico pequefio
y alta especializacion alimenticia, que ademas se expresan en otras modificaciones como

apéndices bucales y patas (Jameson y cols., 2007). La similitud de la forma del cuerpo entre esta
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subtribu y Dilophochiliina (endémica del Nuevo Mundo y especializada en ingesta de aciculas
de pino) (Morén y Howden, 2001), es particularmente interesante debido a la distribucion
geografica disyunta, aunque es posible de que se trate de subtribus hermanas (Ramirez-Ponce,
obs. pers.), pero con habitos alimenticios son muy diferentes. De las subtribus de Anomalini,
éstas son las menos diversas (Machatschke, 1957) y las que presentan el cuerpo mas alargado.
Sin embargo, no fue posible analizar a Dilophochiliina por el reducido nimero de muestras,
aunque las capacidades de vuelo expresadas por su RA se encuentran dentro del rango de valores
similar (Anisopliia rango RA: 3.31-3.853; Doliphochiliina rango RA: 3.579-3.695), por lo que
su similitud en su desempefio aerodindmico (y posiblemente su forma alar) puede ser resultado
de un tipo de vuelo condicionado por la forma corporal y no por sus habitos alimenticios
(Benitez y Puschel, 2014).

Estos resultados podrian favorecer la hipdtesis de una posible mezcla de linajes entre el Viejo y
el Nuevo Mundo (Ramirez-Ponce y Mordn, 2009), pues algunos de los géneros exclusivos de
México, han sido considerados como elementos relictuales que podrian representar a linajes
antiguos con taxones hermanos el Viejo Mundo (Mordn y Nohueira, 1997; Ramirez-Ponce y
Morén, 2009; Ramirez-Ponce, 2015). Por ejemplo, algunos géneros monotipicos 0 poco
diversos de la fauna de México como Mazahuapertha Bates, Nayarita Morén y Nogueira,
Dilophochila Bates, no ha sido posible vincularlos con el resto de la fauna americana debido a
su morfologia atipica respecto a la propia fauna continental (Moron y Nogueira, 1997; Ramirez-
Ponce y Morén, 2009).

La especificidad de la forma del ala a nivel de subtribus es un elemento adicional que favorece
la explicacion por una especializacion del habitat que se relaciona con la alta
multidimensionalidad expresada como patrones de variacién complejos (Perrard y cols., 2014),
y que favorece la divergencia morfoldgica en el espacio multidimensional. Por lo tanto, la
morfologia en este caso, resulta un componente escencial para la caracterizacion de taxones a
altos niveles en la clasificacion, y demuestra la relevancia del analisis de ejemplares antiguos

de coleccidn, donde no es posible el estudio de ADN.
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Sin lugar a dudas, especializaciones diversas y otros patrones de héabitos alimenticios, han
influido de manera bilateral en la locomocidn y obviamente en las capacidades de vuelo (Moller
y Erritzoe, 2010). Por ello, los resultados del Analisis de Variables Candnicas que discriminan
tres grupos de acuerdo a sus preferencias alimenticias (Fig. 16), es favorable bajo el esquema
de una especializacion de la forma alar para la explotacion de estos recursos (Bai y cols., 2015).
El patron general es que un diverso grupo con preferencias alimenticias a la ingesta de hojas
(géneros Paranomala, Callistethus, Anomala, Mimela, entre otros) esta separado de las especies
que se alimentan de flores (géneros como Strigoderma, Callirhinus, Epectinaspis, Popillia,
Anisoplia, Balanogonia, Blitopertha, Brancoplia, Exomala), las primeras caracterizadas por
alas cortas y anchas, y las segundas por alas largas, delgadas y con la celda anal reducida. (Fig.
16. B),

Respecto a la relacién de forma y funcidn entre ojos y alas, se ha documentado en estudios sobre
agudeza visual, que los insectos con diferentes estilos de vida tienen cambios notables en la
morfologia ocular que influye en la direccion de vuelo y busqueda de alimento, y esté
determinada por el angulo de los interommatidiales, la calidad Optica de los fotorreceptores y
las dimensiones de rabdom, asi como la velocidad de movimiento, que se traduce en 0jos
grandes (Land, 1997), y que es mas evidente en especies nocturnas (fitéfagas) que pueden ver
colores, controlar el vuelo y el aterrizaje de manera muy eficiente (Tocco y cols., 2019), debido

a que han evolucionado para captar la mayoria de la poca luz disponible (Warrant, 2017).

En Anomalini se presentan dos estrategias que se relacionan con un vuelo eficiente: 1) las
especies diurnas que tienen la mayor relacion de aspecto, y 2) un grupo de especies nocturnas,

gue presentan los 0jos mas grandes.

En el primer caso, como se mencion0 previamente (Fig. 14), la especializacion a la antofagia
presenta retos en cuanto a mainiobrabilidad por el espacio reducido que representan una flor
para dirigir el vuelo y aterrizar. Se ha documentado que en los insectos que vuelan cerca del
follaje, y especialmente los que se alimentan de flores, ocurre un desenfoque que resultara en

una modificacion del angulo de aceptacion efectiva alrededor del ecuador del ojo, es decir, un
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incremento de la agudeza visual en esa area, conocida como hipotesis del terreno (Land, 1997).
Dada la evidencia previa, la ausencia de ojos grandes en estas especies puede explicarse, porque
optimizan la luz del dia durante la basqueda de alimento. No obstante, la reduccion del tamarfio
de los ojos no necesariamente conlleva la pérdida de capacidad visual, como se ha documentado
en la miniaturizacién de ojos compuestos en Lepidoptera e Hymendptera, donde a pesar de la
pérdida de tamafio ocular, no existe reduccion del numero de células o tipos de células

fotorreceptoras (Makarova y cols., 2015).

Para el caso de los insectos nocturnos, los que presentan la mayor capacidad visual también se
corresponden con la presencia de ojos desproporcionadamente grandes (Fig. 15). La ocurrencia
de ojos mas grandes en especies nocturnas respecto a diurnas dentro del mismo género ha sido
documentadaen Hymenoptera y Lepidoptera, con incremento de casi el doble de tamafio ocular,
entre 25-30 veces de incremento de sensibilidad dptica y 2000 facetas de mas (Greiner, 2006;
Warrant, 2008). Las teorias mas aceptadas para explicar esta estrategia de alimentacion y
reproduccion nocturna argumentan la reduccion de competencia, parasitismo o depredacion

como explicaciones (Warrant, 2008) .

La limitacion de la luz en la noche ha favorecido la evolucién de ojos proporcionalmente mas
grandes (Warrant, 2008), que son reconocidos como ojos especializados en sensibilidad
luminosa (Kelber y cols., 2006), y que probablemente intervienen en el control del vuelo (Berry
y cols., 2007). Para la covariacién aqui documentada, donde especies nocturnas con el mejor

desempefio de vuelo tienen los ojos con el tamafio mas extremo, esta es la mejor explicacion.
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X. CONCLUSIONES

Este estudio aporta las primeras evidencias sobre patrones de variacion morfoldgica con
fundamento en relaciones estadisticas entre la forma del ala, la taxonomia, la ecologia y el

desempefio locomotor.

El ala metatorécica de Anomalini presenta un amplio rango de variacion morfologica, con mayor

variacion en la celda anal, media y apical.

El patron de variacion en el ala es congruente con las categorias taxondmicas a nivel de subtribus
y hébitos alimenticios; Popilliina presenta la RA mas elevada con habitos especializados a la
antofagia, y Anomalina tiene una amplia variacion en forma y RA como posible resultado de su

taxonomia mal definida.

En Anomalini se presentan dos estrategias de vuelo eficiente: 1) con la mayor RA e ingesta
especializada en flores, y 2) fitéfagos que presentan alas con las celdas yugales y los 0jos mas
grandes. En el primer caso la ingesta de flores puede ser la causa de la eficiencia del vuelo, y en
el segundo caso, el desarrollo coordinado de incremento de vuelo eficiente y capacidad visual

favorecen el vuelo en condiciones de oscuridad.

Las hipotesis y explicaciones aqui planteadas pueden ser un buen punto de partida para entender
los procesos ecoldgicos y evolutivos que ha permitido a Anomalini colonizar las diferentes

regiones biogeograficas en las que se encuentra.

Finalmente, otros elementos analiticos son necesarios para corroborar los patrones que aqui se
han encontrado, ademas que permitird integrar mejor las posibles explicaciones con un marco
conceptual méas completo, como por ejemplo, mejor conocimiento de los limites
supraespecificos, andlisis de la variacion cefalica, analisis de modularidad e integracion

morfologica del ala y otras estructuras y filogenias.
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ANEXOS

Anexo I. Protocolo de alineamiento para detrminar marcas, semi-marcas y puntos auxiliares.
Archivos de texto de cuatro columnas, donde:
a) La primera columna identifica la curva en la que se encuentra el punto homologo.
b) La segunda columna es la posicion ordinal de un punto a lo largo del margen, sin
embargo parten de los puntos de referencia como el primer punto de la curva.
c) Latercera curva hace referencia de la posicion ordinal de un punto en el archivo TPS.
d) La cuarta curva indica si el punto corresponde a una marca tipo:

- 1 o punto de referencia designado (0). — los puntos de referencia pueden iniciar con
los puntos de referencia a pesar de que los puntos de anclaje fueran listados en la
curva 0, es decir, la misma marca puede ancalar dos 0 mas curvas.

- Semi-marca designada (1).

- Punto auxiliar (2).

— o~ ™ <

g [ |2 |

S S S S

> > > >

IS IS IS IS

o o O o
0 1 1 0 0 11 81 0 0 21 125 0
0 2 12 0 0 12 89 0 0 22 128 0
0 3 32 0 0 13 94 0 0 23 131 0
0 4 40 0 0 14 102 0 1 1 1 0
0 5 48 0 0 15 103 O 1 2 2 1
0 6 63 0 0 16 108 O 1 3 3 1
0 7 64 0 0 17 109 O 1 4 4 1
0 8 71 0 0 18 114 0 1 5 5 1
0 9 72 0 0 19 115 0 1 6 6 1
0 10 80 0 0 20 120 O 1 7 7 2
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Anexo I1. Lista de subtribus, especies y gremio trofico.

Subtribu Especie Gremio troéfico
Anomalina Adoretosoma atritarse Fitéfago
Anomalina Adoretosoma fulviventre Fitéfago
Anomalina Adoretosoma signaticolle Fitéfago
Anisopliina Anisoplia agtricolla Anteras de pasto
Anisopliina Anisoplia signata Anteras de pasto
Anomalina Anomala angusta Fitéfago
Anomalina Anomala antiqua Fitéfago
Anomalina Anomala ausonia Fitéfago
Anomalina Anomala bengalensis Fitéfago
Anomalina Anomala bilunata Fitéfago
Anomalina Anomala blaisei Fitéfago
Anomalina Anomala calcarata Fitéfago
Anomalina Anomala delavayi Fitéfago
Anomalina Anomala dubia Fitéfago
Anomalina Anomala ebenina Fitéfago
Anomalina Anomala edentula Fitéfago
Anomalina Anomala esaki Fitéfago
Anomalina Anomala formaminosa Fitéfago
Anomalina Anomala lactyclipea Fitéfago
Anomalina Anomala osmanlis Fitéfago
Anomalina Anomala parallela Fitéfago
Anomalina Anomala peaeclara Fitéfago
Anomalina Anomala pleuritica Fitéfago
Anomalina Anomal praecoxalis Fitéfago
Anomalina Anomala rufiventris Fitéfago
Anomalina Anomala sapa Fitéfago
Anomalina Anomala sibocolii Fitéfago
Anomalina Anomala solida Fitéfago
Anomalina Anomal stictioptera Fitéfago
Anomalina Anomala testaceipes Antofago
Anomalina Anomala tibialis (Paranomala) Fitéfago
Anomalina Anomala varicolor Fitéfago
Anomalina Anomala varicolor b Fitéfago
Anomalina Anomala varivestis Fitéfago
Anomalina Anomala viridisericia Fitéfago
Anomalina Anomala viridisericia b Fitéfago




Anomalina Anomala viriditestacea Fitéfago
Anisopliina Anthoplia floricola Anteras de pasto
Anomalina Balanogonia constricta Antofago
Anomalina Balanogonia constricta b Antoéfago
Anomalina Balanogonia freudei Antoéfago
Anomalina Blitopertha lineolata Antofago
Anisopliina Brancoplia leucaspis Anteras de pasto
Anomalina Callistethus aegrus Fitéfago
Anomalina Callistethus auronitens Fitéfago
Anomalina Callistethus chontalensis Fitéfago
Anomalina Callistethus gemmulis Fitéfago
Anomalina Callistethus lepidus Fitéfago
Anomalina Callistethus lubricus Fitéfago
Anomalina Callistethus pseudolepida Fitéfago
Anomalina Callistethus pyropygus Fitéfago
Anomalina Callistethus sp. 2 Fitéfago
Anomalina Callistethus tlapanecus Fitéfago
Anomalina Callistethus tumidicauda Fitéfago
Anisopliina Callirhinus metallescens a Anteras de pasto
Anisopliina Callirhinus metallescens b Anteras de pasto
Popiliina Callistopopillia iris Fitéfago
Popiliina Callistopopillia separata Fitéfago
Anisopliina Chaetopteroplia segetum Anteras de pasto
Anisopliina Chaeteroplia segetum Anteras de pasto
Anomalina Cyriopertha arcuata Desconocido
Anomalina Cyriopertha glabra Desconocido
Popiliina Dactylopopillia virescens Desconocido
Popiliina Dicranoplia deserticola Desconocido
Doliphochilina | Dilophochila bolacoides Aciculas de pino
Doliphochilina | Dilophochila howdenorum Aciculas de pino
Doliphochilina | Dilophochila miahutleca Aciculas de pino
Anomalina Epectinaspis costarica Antofago
Anomalina Epectinaspis mexicana Antoéfago
Anomalina Epectinaspis moreletiana Antofago
Anomalina Exomala campestris Antofago
Anomalina Trichopertha hirtella Antoéfago
Anomalina Exomala orientalis Antofago
Anomalina Exomala pallidipennis Fitéfago
Popiliina Gleonopopillia nagaii Fitéfago

Popiliina

Gnatholabis hirsuta

Desconocido




Popiliina Gnatholabis suturalis Desconocido
Anomalina Hontoriella elaphocera Desconocido
Anomalina Hoplopus atriplicis Fitéfago
Popiliina Ischnopopillia exarata Fitéfago
Popiliina Ischnopopillia lateralis a Fitéfago
Popiliina Ischnopopillia lateralis b Fitéfago
Anomalina Lepthoplia testceipennis No se alimentan
Popiliina Macropopillia arrowi Desconocido
Popiliina Malaia gnomonica Fitéfago
Popiliina Malaia gnomonica bicolor Fitéfago
Popiliina Pseudomalaia tagala Fitéfago
Popiliina Malaia vestita Fitéfago
Anomalina Mazahuapertha tolucana Desconocido
Anomalina Megapertha massageta Desconocido
Popiliina Melanopopillia praefica Desconocido
Anomalina Micranomala cingalensis Desconocido
Anomalina Micropertha variabilis Desconocido
Anomalina Mimela holosericea Fitéfago
Anomalina Mimela nana Fitéfago
Anomalina Mimela novo sp. Fitéfago
Anomalina Mimela ohausi Fitéfago
Anomalina Mimela pectoralis Fitéfago
Anomalina Mimela rugatipennis Fitéfago
Anomalina Mimela splendens Fitéfago
Anomalina Paranomala nitidula/Moroniella Antofago
Popiliina Nannopopillia ludificans Desconocido
Popiliina Nannopopillia viridula Desconocido
Anomalina Nayarita viridinota a Fitéfago
Anomalina Nayarita viridinota b Fitéfago
Anomalina Pachystethus Nectoctenus Antofago
Anomalina Pachystethus viduus Antoéfago
Anomalina Paranomala adscita Fitéfago
Anomalina Paranomala antennata No se alimentan
Anomalina Paranomala atomograma Fitéfago
Anomalina Paranomala attenuatta Fitéfago
Anomalina Paranomala bimaculata Fitéfago
Anomalina Paranomala bimaculata b Fitéfago
Anomalina Paranomala capito Aciculas de pino
Anomalina Paranomala capito Loberas Aciculas de pino
Anomalina Paranomala carlsoni Fitéfago




Anomalina Paranomala carinifrons No se alimentan
Anomalina Paranomala carinifrons Fitéfago
Anomalina Paranomala castaniceps Aciculas de pino
Anomalina Paranomala cavifrons Desconocido
Anomalina Paranomala centralis Fitéfago
Anomalina Paranomala chapini Fitéfago
Anomalina Paranomala chevrolati Fitéfago
Anomalina Paranomala chrysomelina Fitéfago
Anomalina Paranomala cincta Antéfago
Anomalina Paranomala clypealis Fitéfago
Anomalina Paranomala communis Fitéfago
Anomalina Paranomala corcovada Desconocido
Anomalina Paranomala cribriceps Desconocido
Anomalina Paranomala cupricollis Antéfago
Anomalina Paranomala delicata Antofago
Anomalina Paranomala denticollis Fitéfago
Anomalina Paranomala doryporhina Fitéfago
Anomalina Paranomala eucoma Fitéfago
Anomalina Paranomala foraminosa Fitéfago
Anomalina Paranomala granulipyga Fitéfago
Anomalina Paranomala hardyorum Fitéfago
Anomalina Paranomala hoepfneri Fitéfago
Anomalina Paranomala hystrionella Fitéfago
Anomalina Paranomala imperialis Fitéfago
Anomalina Paranomala inbio Desconocido
Anomalina Paranomala inconstans Fitéfago
Anomalina Paranomala kanei No se alimentan
Anomalina Paranomala marginata Fitéfago
Anomalina Paranomala medellina Antoéfago
Anomalina Paranomala medellina b Antofago
Anomalina Paranomala megalops Fitéfago
Anomalina Paranomala micans / Xochicotlia Antofago
Anomalina Paranomala micans b / Xochicotlia Antoéfago
Anomalina Paranomala millepora Fitéfago
Anomalina Paranomala moquina Fitéfago
Anomalina Paranomala nitescens Fitéfago
Anomalina Paranomala ochroptera Fitéfago
Anomalina Paranomala parvula Fitéfago
Anomalina Paranomala peninsularis Fitéfago
Anomalina Paranomala phiniphaga Aciculas de pino




Anomalina Paranomala plurisulcata Fitéfago
Anomalina Paranomala polichalca Fitéfago
Anomalina Paranomala pronoto largo Fitéfago
Anomalina Paranomala sejuncta Fitéfago
Anomalina Paranomala semicincta Fitéfago
Anomalina Paranomala sylphis 1 Fitéfago
Anomalina Paranomala sylphis 2 Fitéfago
Anomalina Paranomala sticticoptera Fitéfago
Anomalina Paranomala suavis No se alimentan
Anomalina Paranomala subaenea Fitéfago
Anomalina Paranomala sulcans Fitéfago
Anomalina Paranomala trapezifera Fitéfago
Anomalina Paranomala terroni Fitéfago
Anomalina Paranomala terronoides Fitéfago
Anomalina Paranomala undulata Fitéfago
Anomalina Paranomala valdecostata Fitéfago
Anomalina Paranomala variolosa Fitéfago
Anomalina Paranomala veracrucis Fitéfago
Anomalina Paranomala villosella / Strigoderma | Antéfago
Anomalina Paranomala violacea Fitéfago
Anomalina Paranomala xantholea / Xoxhicotlia | Antdfago
Popiliina Pharaonus fasciculatus Antofago
Popiliina Pharaonus semenovi Antofago
Anomalina Phyllopertha carinicollis Antéfago
Anomalina Phyllopertha horticola Antofago
Anomalina Phyllopertha humeralis Antéfago
Popiliina Popillia flavofascia Antofago
Popiliina Popillia japonica Antéfago
Anomalina Pseudosingala dalmanni Desconocido
Popiliina Pseudomalaia tagala Desconocido
Anomalina Pseudosingala transversa Desconocido
Anisopliina Rhinyptia indica Anteras de pasto
Anisopliina Rhinyptia nigrifrons Anteras de pasto
Anisopliina Rhinyptia reflexa Anteras de pasto
Anomalina Singhala helleri Fitéfago
Anomalina Singhala tenella Fitéfago
Anomalina Spinanomala dentipennis Fitéfago
Anomalina Spinanomala leopoldi Fitéfago
Popiliina Spilopopillia sexguttata Fitéfago
Anomalina Strigoderma ngabe Antdéfago




Anomalina Strigoderma sallei Antofago
Anomalina Strigoderma sulcipennis Antéfago
Anomalina Stomanomala subcostata Fitéfago
Popiliina Tribopertha aegyptiaca Antoéfago
Popiliina Tribopertha quedenfeldti Antéfago
Popiliina Tribopertha quedenfeldti b Antofago
Popiliina Trichopopillia dorsalis Desconocido
Anisopliina Tropiorrynchus orientus Anteras de pasto
Anomalina Yaaxkumukia moroni Fitéfago
Anomalina Yaaxkumukia ephemera Fitéfago




Anexo I11. Parametros para calcular la relacion de aspecto.

ESPECIES long. alas cm | area de ala cm2 Relacion de aspecto
Adoretosoma atritarse 1.174 0.376 3.666
Adoretosoma fulviventre 0.9 0.225 3.600
Adoretosoma signaticolle 0.919 0.226 3.737
Anisoplia agtricolla 1.465 0.62 3.462
Anisoplia segetum /Chaeteroplia 1.318 0.502 3.460
Anisoplia signata 1.261 0.448 3.549
Anomala angusta 1.55 0.675 3.559
Anomala ausonia 1.686 0.827 3.437
Anomala bengalensis 2.573 1.962 3.374
Anomala formaminosa 1.255 0.464 3.394
Anomala antiqua 1.835 1.009 3.337
Anomala bilunata 1.178 0.405 3.426
Anomala blaisei 1.415 0.555 3.608
Anomala calcarata 1.47 0.617 3.502
Anomala lactyclipea 2.016 1.218 3.337
Anomala delavayi 2.172 1.313 3.593
Anomala dubia 1.394 0.588 3.305
Anomala ebenina 1.462 0.571 3.743
Anomala edentula 2.783 2.107 3.676
Anomala esaki 2.56 1.919 3.415
Anomala osmanlis 1.781 0.945 3.357
Anomala parallela 2.456 1.76 3.427
Anomala plaeclara 2.194 1.363 3.532
Anomala pleuritica 1.811 0.982 3.340
Anomal praecoxalis 1.868 1.01 3.455
Anomala rufiventris 2.398 1.687 3.409
Anomala sapa 1.866 1.009 3.451
Anomala sibocolii 2.606 2.015 3.370
Anomala solida 1.657 0.812 3.381
Anomal stictioptera 1.816 0.97 3.400
Anomala testaceipes 2.129 1.286 3.525
Anomala tibialis (paranomala) 1.882 1.05 3.373
Anomala varicolor 1.663 0.802 3.448
Anomala varicolor b 1.62 0.791 3.318
Anomala varivestis 1.872 0.98 3.576
Anomala viridisericia 1.75 0.857 3.574




Anomala viridisericia b 1.786 0.9 3.544
Anomala viriditestacea 1.889 1.012 3.526
Anthoplia floricola 1.132 0.358 3.579
Balanogonia constricta 0.917 0.228 3.688
Balanogonia constricta b 0.85 0.208 3.474
Balanogonia freudei 0.663 0.123 3.574
Blitopertha lineolata 0.992 0.251 3.921
Blitopertha orientalis / Exomala 1.138 0.364 3.558
Brancoplia leucaspis 1.212 0.425 3.456
Callirhinus metallescens a 1.057 0.29 3.853
Callirhinus metallescens b 0.804 0.172 3.758
Callistethus aegrus 1.098 0.376 3.206
Callistethus auronitens 2.024 1.227 3.339
Callistethus chontalensis 1.774 0.886 3.552
Callistethus gemmulis 1.297 0.53 3.174
Callistopopillia iris 1.467 0.544 3.956
Callistethus lepidus 1.431 0.569 3.599
Callistethus lubricus 1.758 0.856 3.610
Callistethus pseudolepida 1.737 0.815 3.702
Callistethus pyropygus 1.738 0.84 3.596
Callistopopillia separata 1.156 0.378 3.535
Chaetopteroplia segetum 1.29 0.494 3.369
Callistethus sp. 2 2.213 1.313 3.730
Callistethus tlapanecus 1.59 0.703 3.596
Callistethus tumidicauda 1.674 0.826 3.393
Cyclocephala mafaffa 1.867 0.935 3.728
Cyriopertha glabra 1.577 0.746 3.334
Dactylopopillia virescens 1.354 0.492 3.726
Dicranoplia deserticola 1.101 0.279 4.345
Dilophochila howdenorum 1.095 0.335 3.579
Dilophochila miahutleca 0.963 0.251 3.695
Dilophochila bolacoides 0.983 0.263 3.674
Epectinaspis costarica 1.22 0.411 3.621
Epectinaspis mexicana 1.111 0.329 3.752
Epectinaspis moreletiana 1.091 0.309 3.852
Exomala carpestgus 1.189 0.41 3.448
Exomala pallidipennis 1.118 0.389 3.213
Gleonopopillia nagaii 1.34 0.414 4.337
Gnatholabis hirsuta 1.087 0.322 3.669
Gnatholabis suturalis 0.934 0.236 3.696




Hontoriella elaphocera 1.32 0.562 3.100
Hoplopus atriplicis 1.376 0.565 3.351
Ischnopopillia exarata 1.185 0.4 3.511
Ischnopopillia lateralis 1.227 0.419 3.593
Ischnopopillia lateralis 1 1.231 0.4 3.788
Paranomala testceipennis 0.631 0.134 2.971
Macropopillia arrowi 2.278 1.548 3.352
Malaia gnomonica 0.793 0.166 3.788
Malaia gnomonica bicolor 0.765 0.148 3.954
Malaia vestita 0.741 0.14 3.922
Mazahuapertha tolucana 0.82 0.201 3.345
Megapertha massageta 1.21 0.431 3.397
Melanopopillia praefica 1.467 0.583 3.691
Micranomala cingalensis 0.715 0.153 3.341
Micropertha variabilis 0.843 0.205 3.467
Mimela holosericea 1.942 1.107 3.407
Mimela novo sp. 1.084 0.329 3.572
Mimela nana 1.378 0.528 3.596
Mimela ohausi 1.96 1.077 3.567
Mimela pectoralis 1.793 0.935 3.438
Mimela rugatipennis 1.477 0.647 3.372
Mimela splendens 2.694 2.047 3.545
Nannopopillia ludificans 0.855 0.197 3.711
Nannopopillia viridula 0.797 0.168 3.781
Nayarita viridinota a 2.03 1.21 3.406
Nayarita viridinota b 1.94 1.112 3.385
Pachystethus Nectoctenus 1.137 0.344 3.758
Pachystethus viduus a 1.206 0.399 3.645
Paranomala capito Loberas 1.64 0.786 3.422
Paranomala carinifrons 1.19 0.424 3.340
Paranomala carlsoni 0.79 0.213 2.930
Paranomala chevrolati 1.482 0.626 3.509
Paranomala adscita 1.196 0.407 3.515
Paranomala antennata 0.879 0.244 3.167
Paranomala atomograma 1.874 1.057 3.322
Paranomala attenuatta 0.615 0.116 3.261
Paranomala bimaculata a 2.359 1.633 3.408
Paranomala capito 1.63 0.769 3.455
Paranomala carinifrons 1.19 0.424 3.340
Paranomala castaniceps 1.516 0.681 3.375
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Paranomala cavifrons 1.175 0.414 3.335
Paranomala centralis 0.937 0.28 3.136
Paranomala chapini 1.474 0.573 3.792
Paranomala communis 1.81 1.025 3.196
Paranomala bimaculata a 2.359 1.633 3.408
Paranomala micans b 1.321 0.496 3.518
Paranomala villosella 0.907 0.227 3.624
Paranomala sticticoptera 1.816 0.97 3.400
Paranomala cincta 1.497 0.633 3.540
Paranomala foraminosa 1.255 0.464 3.394
Paranomala hardyorum 1.196 0.462 3.096
Paranomala imperialis 1.2 0.436 3.303
Paranomala inbio 1.415 0.567 3.531
Paranomala inconstans 2.147 1.344 3.430
Paranomala megalops 1.523 0.659 3.520
Paranomala medellina 1.059 0.312 3.594
Paranomala medellina b 1.105 0.342 3.570
Paranomala ochroptera 1.487 0.648 3.412
Paranomala sejuncta 1.596 0.716 3.558
Paranomala semicincta 1.58 0.697 3.582
Paranomala sulcans 2.336 1.33 4.103
Paranomala trapezifera 1.292 0.472 3.537
Paranomala valdecostata 2.001 1.126 3.556
Paranomala veracrucis 1.194 0.413 3.452
Paranomala violacea 1.956 1.132 3.380
Paranomala chrysomelina 1.104 0.35 3.482
Paranomala clypealis 1.101 0.346 3.503
Paranomala corcovada 1.046 0.303 3.611
Paranomala cribriceps 0.911 0.232 3.577
Paranomala cupricollis 2.084 1.268 3.425
Paranomala delicata 1.53 0.712 3.288
Paranomala denticollis 1.28 0.459 3.569
Paranomala doryporhina 1.533 0.652 3.604
Paranomala eucoma 1.376 0.545 3.474
Paranomala granulipyga/ Calistethus 1.397 0.583 3.348
Paranomala hoepfneri 1.676 0.809 3.472
Paranomala hystrionella 1.109 0.299 4,113
Paranomala kanei 1.086 0.372 3.170
Paranomala marginata 1.362 0.482 3.849
Paranomala micans 1.215 0.415 3.557
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Paranomala millepora 1.785 0.941 3.386
Paranomala moquina 1.287 0.493 3.360
Paranomala nitescens 1.002 0.295 3.403
Paranomala nitidula/Moroniella 1.634 0.744 3.589
Paranomala parvula 1.251 0.469 3.337
Paranomala peninsularis 1.206 0.436 3.336
Paranomala phiniphaga 1.355 0.549 3.344
Paranomala plurisulcata 1.526 0.687 3.390
Paranomala polichalca 1.466 0.626 3.433
Paranomala pronoto largo 1.32 0.469 3.715
Paranomala sylphis 1 1.37 0.501 3.746
Paranomala sylphis 2 1.22 0.456 3.264
Paranomala suavis 0.927 0.273 3.148
Paranomala subaenea 1.013 0.291 3.526
Paranomala terroni 1.556 0.707 3.425
Paranomala terronoides 1.546 0.683 3.499
Paranomala undulata 1.277 0.459 3.553
Paranomala variolosa 1.52 0.675 3.423
Paranomala xantholea 1.133 0.342 3.753
Pharaonus fasciculatus 1.052 0.311 3.559
Pharaonus semenovi 0.917 0.238 3.533
Phyllopertha carinicollis 1.278 0.424 3.852
Phyllopertha horticola 1.109 0.329 3.738
Phyllopertha humeralis 1.265 0.425 3.765
Pleopertha arcuata 1.536 0.741 3.184
Plusiotis adelaida 3.61 3.653 3.568
Popillia flavofascia 1.28 0.426 3.846
Popillia japonica 1.21 0.389 3.764
Pseudomalaia tagala 0.854 0.184 3.964
Pseudomalaia tagala b 0.792 0.157 3.995
Pseudosingala dalmanni 0.88 0.201 3.853
Pseudosingala transversa 0.684 0.116 4.033
Rhinyptia indica 1.776 0.932 3.384
Rhinyptia nigrifrons 1.256 0.456 3.460
Rhinyptia reflexa 1.165 0.41 3.310
Singhala helleri 0.944 0.262 3.401
Singhala tenella 0.565 0.0812 3.931
Spinanomala dentipennis 1.05 0.296 3.725
Spilopopillia sexguttata 0.868 0.177 4.257
Spinanomala leopoldi 1.165 0.347 3.911
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Strigoderma sallei 0.759 0.139 4.144
Strigoderma ngabe + 1.094 0.309 3.873
Strigoderma sulcipennis 1.344 0.476 3.795
Stomanomala subcostata 1.162 0.407 3.318
Tribopertha aegyptiaca 0.92 0.215 3.937
Trichopertha hirtella /subgen

Exomala 1.148 0.306 4.307
Trichopopillia dorsalis 0.975 0.258 3.685
Tribopertha quedenfeldti b 1.014 0.261 3.939
Tribopertha quedenfeldti 1.001 0.28 3.579
Tropiorrynchus orientus 1.525 0.683 3.405
Yaaxkumukia moroni 1.668 0.789 3.526
Yaaxkumukia ephemera 1.562 0.715 3.412
Anexo 111

Lista de especies, muestra de ojos de Anomalini para analisis de minimos cuadrados parciales
(PLS).

Plantilla de la cabeza de Anomalini y Superposicién Procrustes del ojo.
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Anomala antiqua
Anomala ausonia
Anomala dubia

Anomala esaki

Anomala edentula
Anomala solida

Anomala tibialis
Anthoplia floricola
Callirhinus metallescens a
Callirhinus metallescens b
Callistethus auronitens
Callistethus chontalensis
Callistethus lepidus
Callistethus pseudolepida
Callistethus sp. 2
Callistethus tlapanecus
Callistopopillia iris
Dilophochila miahutleca
Dilophochila bolacoides
Dilophochila howdenorum
Epectinaspis costarica
Epectinaspis mexicana
Epectinaspis moreletiana
Blitopertha orientalis
Mazahuapertha tolucana
Mimela holosericea
Moroniela nitidula
Nayarita viridinota a
Nayarita viridinota b
Pachystethus Nectoctenus
Pachystethus viduus
Paranomala adscita

Paranomala antennata

Paranomala attenuatta
Paranomala bimaculata a
Paranomala capito
Paranomala carinifrons
Paranomala carinifrons 2
Paranomala carlsoni
Paranomala castaniceps
Paranomala centralis
Paranomala chapini
Paranomala chevrolati
Paranomala chrysomelina
Paranomala cincta
Paranomala clypealis
Paranomala communis
Paranomala corcovada
Paranomala cribriceps
Paranomala cupricollis
Paranomala delicata
Paranomala denticollis
Paranomala doryporhina
Paranomala eucoma
Paranomala granulipyga
Paranomala hardyorum
Paranomala hoepfneri
Paranomala hystrionella
Paranomala imperialis
Paranomala inbio
Paranomala inconstans
Paranomala kanei
Paranomala marginata
Paranomala megalops
Paranomala millepora

Paranomala moquina

Paranomala nitescens
Paranomala ochroptera
Paranomala parvula
Paranomala peninsularis
Paranomala phiniphaga
Paranomala plurisulcata
Paranomala polichalca
Paranomala pronoto largo
Paranomala sejuncta
Paranomala semicincta
Paranomala sticticoptera
Paranomala suavis
Paranomala subaenea
Paranomala sulcans
Paranomala sylphis 1
Paranomala sylphis 2
Paranomala terroni
Paranomala terronoides
Paranomala testaceipennis
Paranomala trapezifera
Paranomala undulata
Paranomala valdecostata
Paranomala variolosa
Strigoderma violacea
Phyllopertha horticola
Popillia japonica
Strigoderma ngabe +
Strigoderma sallei
Strigoderma sulcipennis
Strigoderma villosela
Xochicotlia xhantolea
Yaaxkumukia ephemera

Yaaxkumukia moroni



