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RESUMEN 

La enfermedad de Chagas, también llamada tripanosomiasis americana, es una 
parasitosis incurable y a veces mortal. Ella esta limitada a América Latina, donde 
mas de 90 millones de personas se encuentran en riesgo de contraerla. Es trans-
mitida al hombre por al menos una docena de chinches hematófagas: los Triato
minae. Su actual extension geogrâfica, donde el hombre es atacado y sufre pér-
didas económicas, se debe en gran parte a que en el pasado no se tomaron medidas 
dirigidas contra la adaptación de los Triatominae a condiciones domésticas. Debe-
mos aprender de esta historia para evitar mayores dafios. 

Desde hace algunos anos los insectos vectores son el objetivo de una lucha 
internacional con grandes éxitos: las iniciativas del «Cono Sur», del «Pacto 
Andino» y de «América Central». Paralelamente, en todo el continente americano, 
se esta realizando un esfuerzo en la investigación para comprender las poblacio
nes naturales de los Triatominae, en particular en su transición del habitat silvestre 
al humano. 

Esta transición, exitosa y compléta para los principales vectores {Triatoma 
infestons y Rhodnius prolixus), es la finalidad de numerosas tentativas de otras 
especies Uamadas «vectores secundarios» o «candidalos vectores». Hoy en dia estas 
tentativas representan un riesgo epidemiológico mayor y por lo tanto se justifica 
una vigilancia entomológica continua. 

Desde otro punto de vista estas tentativas representan una verdadera tendencia 
evolutiva, concepto que desarrollamos aquf exponiendo trabajos de genética y de 
dinâmica de poblaciones de los Triatominae. 

Después de una muy breve introducción a las caracteristicas médicas de la 
enfermedad de Chagas, y sobre su agente causal Trypanosoma cruzi, nosotros pre-
sentamos una lista alfabética, comentada y actualizada de todas las especies de 
Triatominae, con un ensayo sobre la clasificación de las tribus y de los génères, 
particularmente del género mâs importante: Triatoma. Nosotros examinamos los 
factores que gobieman el equilibrio de las poblaciones naturales, en particular las 
domésticas, y las consecuencias que pueden tener sobre su capacidad vectorial y 
sobre las estrategias de lucha a usarse. Por ultimo son presentados los conoci-
mientos actuales sobre la genética de poblaciones, derivados de la citogenética, 
la electroforesis de isoenzimas, la morfometn'a y la biologi'a molecular. 

Este trabajo tiene el objetivo de intentar despertar la curiosidad de los investi-
gadores sobre los aspectos de la biologia de los Triatominae que son déterminan
tes dentro de la historia natural de la Enfermedad de Chagas, y por consiguiente 
estimular la vigilancia entomológica en el continente latinoamericano. 





1. Introducción 

Segdn la OMS la enfermedad de Chagas se encuentra en fase de extinción. Si 
las autoridades mundiales de salud se atreven a hacer este pronóstico es gracias al 
éxito obtenido en el terreno de la lucha antivectorial. La transmisión del parasito 
de la enfermedad de Chagas al hombre puede ser interrumpida por la eliminación 
fi'sica del insecto vector. Este triunfo, confirmado para grandes extensiones geo-
graficas, ha sido posible gracias a la acumulación de trabajos sobre el conjunto de 
los vectores de la enfermedad de Chagas. La existencia de una base de conoci-
mientos sólidos sobre les Triatominae ha permitido reconocer a las especies cuyo 
papel era déterminante. Los beneficios económicos esperados de la lucha contra 
estas especies han permitido convencer a las autoridades nacionales e intemacio-
nales de la utilidad de fmanciar una campafla de lucha. Nosotros nos atrevemos a 
esperar que el ejemplo de la enfermedad de Chagas pueda servir de modelo para 
otras enfermedades transmitidas por vectores. 

Nosotros no describiremos la historia de las numerosas investigaciones que 
condujeron a la existencia de esta base de conocimientos de la cual anteriormente 
mencionamos. Nos limitaremos a describir ciertos aspectos de investigaciones 
anteriores concemientes a la genética y a la dinâmica de poblaciones de los insec-
tos vectores e insistiremos en sus relaciones con la epidemiologia. No es nuestro 
propósito recordar los conocimientos sobre el parasite, Trypanosoma cruzi, o sobre 
la patologfa de la que es responsable. 

Es necesario clarificar desde ahora el uso del vocabulario, es decir la jerga 
frecuentemente utilizada por los especialistas y que puede molestar a ciertos natu-
ralistas por su aproximada, pero no exacta précision. 

1.1. TRIATOMINAE Y VECTORES DE LA ENFERMEDAD DE CHAGAS 

Esta révision concède prioridad a los vectores de la enfermedad de Chagas, y 
no al conjunto de la subfamilia Triatominae a la que pertenecen. Vale la redun-
dancia decir que la mayoria de los Triatominae son vectores «potenciales» de la 
enfermedad de Chagas por el simple argumento de la presencia del parasito en 
el intestino del vector. Mas de la mitad de las especies han sido encontradas con 
infección natural por T. cruzi. Como veremos, la infección del insecto no lo con-
vierte automâticamente en un vector para el hombre: es necesario un proceso pre-
vio de adaptación al ambiente humano, y si el insecto lo logra aûn hay otros cri-
terios para considerarlo un vector importante, como por ejemplo la extension de 
su distribución geogrâfica. Hablaremos de los vectores potenciales u ocasionales 
e insistiremos en aquellas especies que representan en la actualidad un problema 
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de salud publica. Ellos estân subdivididos en vectores «principales» y vectores 
«secundarios» en función de la amplitud geogrâfica que ocupan (ver 5.4. y 5.5.). 

1.2. M O R F O L O G I A D E L O S T R I A T O M I N A E 

La anatomi'a interna no es abordada porque su conocimiento no es considerado 
como directamente util para el desarrollo de los medios de lucha antivectorial. 
La morfologia externa de los adultos es descrita a grandes rasgos para explicar 
los principios de la sistemâtica de los Triatominae, para saber utilizar los puntos 
homólogos de la morfometn'a asi como los órganos que sirven para las técnicas 
genéticas y finalmente para el estudio de poblaciones. Otras amplias informacio-
nes acerca de la sistemâtica o sobre los aspectos teóricos relatives a la biologi'a 
molecular, podrân ser encontrados en obras especializadas mencionadas en esta 
révision. Debido a la ausencia de una obra de referencia acerca de la morfome
tn'a y a su evolución, se presta particular atención a este tema en cuanto a sus 
aspectos teóricos. 

1.3. I N S E C T O S « D O M E S T I C O S » Y « S I L V E S T R E S » , « D O M E S T I C I D A D » D E L I N S E C T O 

El principal factor que condiciona al Triatominae como vector, y por lo tanto 
como blanco principal de las campafias de lucha antivectorial, es su adaptación 
al habitat humano. Por ejemplo, dos especies de Triatominae pueden estar muy 
bien adaptadas a la cepa del lugar, pero sera la especie mejor adaptada a la habi-
tación humana la que se transformarâ en una especie vectorial importante. 

Cuando se habla de la domesticidad del insecto se hace referencia a su adap
tación a las estructuras construidas por el hombre. Los autores separan a los Tria
tominae en insectes «domésticos» e insectes «silvestres». Los dos términos son 
criticables. Al hacer referencia de un insecto «doméstico» se habla en realidad 
de un insecto sinantrépico. En efecto, un insecto no es «criado» por el hombre 
como sen'a un perro o un gâte, animales domésticos per excelencia. En el case 
de hablar de insectes «silvestres», la palabra recuerda el bosque, pero sen'a mâs 
juste hablar de insectes enzoóticos, asociados cen animales salvajes que viven 
fuera del habitat humane. 

De todas maneras estes habites de lenguaje fueron consagrados per miles de 
publicaciones y para mantener la ceherencia nosotros les utilizaremos aqui. Vere-
mos que estes habites de lenguaje ne solamente son utiles para las personas que 
trabajan en el campe de la lucha contra les Triatominae, sine que también repre-
sentan un capitule importante de la biologi'a de les Triatominae. 
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1.4. DOMICILIO Y PERIDOMICILIO, INSECTOS «DOMESTICOS» Y «PERIDOMESTICOS» 

El habitat del hombre al cual se adaptan numerosas especies de Triatominae esta 
subdividido en «domicilio», lugar donde habita el hombre, y el «peridomicilio», 
que incluye las estructuras construidas para albergar a los animales domésticos 
(perros, cabras, cerdos, gallinas, etc). Esta distinción se realiza mas con fines ope-
racionales (tasa de reinfestación después del tratamiento con insecticida) que bio-
lógicos (atracción del insecto por los animales domésticos), y no refleja siempre 
la misma realidad. En ciertas regiones rurales de América Latina el domicilio y 
el peridomicilio pueden estar alejados uno del otro por cien metros, mientras que 
en otros, como en ciertas regiones de Bolivia, ellos forman una misma estructura. 
Un Triatominae es llamado «peridoméstico» cuando es encontrado en los lugares 
destinados a los animales domésticos y no dentro de la habitación del hombre. De 
esta manera se describe un caracter de comportamiento de la especie y, de manera 
mas général, una etapa de colonización del Triatominae hacia el domicilio: el 
insecto se aproxima sin ser capaz de adaptarse al hombre, porque encuentra faci-
lidades para vivir en su medio ambiente inmediato. Esta distinción no parece ser 
un caracter especffico del insecto ya que él puede ser «doméstico» en una région 
geografica, «peridoméstico» en otra y «silvestre» en otra. Por otro lado, también 
puede reflejar casos de competición entre especies diferentes que viven en sim-
patria. 





2. Paràsitos e historia natural 

2.1. TRYPANOSOMA CRVZI 

2.1.1. Trypanosoma cruzi, agente de la enfermedad de Chagas 

T. cruzi es un flagelado del orden Kinetoplastida, de la familia Trypanosoma-
tidae, caracterizado por la presencia de un flagelo, una membrana ondulante y de 
una mitocondria ûnica situada en el kinetoplasto, un organelo especializado con 
contenido de A D N . 

Morfológicamente es parecido a T. rangeli, un tripanosoma no patógeno que 
se transmite por la picadura de ciertos Triatominae como Rhodnius prolixus. 

El parâsito présenta tres estadios morfológicamente diferentes: amastigotes, 
epimastigotes y tripomastigotes. 

El estadio amastigote (o micromastigote) es redondeado, sin flagelo aparente 
al microscopio óptico (micromastigote), y es intracelular. Se multiplica dentro de 
los macrófagos del organismo infectado siendo el responsable directo e indirecto 
de la patologfa de la enfermedad de Chagas. 

El estadio epimastigote es extracelular, se encuentra en el intestino medio del 
vector; también se encuentra en el medio de cultivo. Como es un estadio de 
multiplicación permite ampliar la población del parâsito en el vector o en el 
hemocultivo (ver 2.2.3.2. diagnóstico parasitológico). 

El estadio tripomastigote représenta la forma parasitaria en transito, circulante 
en la sangre del paciente antes de invadir las células musculares o pasando del 
intestino del insecto al tejido subcutaneo del huésped vertebrado hasta que es 
capturado por los macrófagos (formas conocidas como tripomastigotes metaci-
clicos). Es extracelular y no se multiplica. 

2.1.2. Trypanosoma cruzi, un complejo parasitario 

T. cruzi no es un parâsito homogéneo (MILES et al. 1978, MILES & CIBULSKIS 
1986, TiBAYRENC et al. 1986) . Su complejidad antigénica es tal que ninguna 
técnica de diagnóstico serológico ha podido ser puesta a punto hasta hoy en dia 
(ver 2.2.3.3. diagnóstico serológico). Su variabilidad genética es tal que ciertas 
cepas presentan diferencias genéticas comparables a las diferencias encontradas 
entre especies diferentes de Leishmania. 

A pesar de los muchos esfuerzos desarroUados para comprender la importancia 
médica de esta complejidad (LUQUETTI et al. 1986, APT et al. 1987), hasta el pre
sente no ha sido posible correlacionar la variabilidad del parâsito y la patologi'a 



humana resultante (cardiaca, digestiva, mixta, etc, cf. 2.2.2. sintomas de la enfer-
medad de Chagas). No obstante ha sido posible demostrar, en el modelo animal, que 
la patologi'a parece estar en relación con las caracteristicas genéticas del T. cruzi-

Hablar de este tipo de diversidad en el seno de un taxón provoca una discu-
sión sobre su homogeneidad especiTica y mâs generalmente sobre el concepto de 
especie dentro de los protozoarios. TIBAYRENC et al. (1986, 1991) y TIBAYRENC 
& AYALA (1988, 1991) han contribuido a aclarar este problema describiendo en 
T. cruzi (entre otros protozoarios) una estructura clonal semejante a la descrita 
para las bacterias. La diversificación asexuada del parasite producin'a una cons-
telación de clones que solamente un acercamiento filogenético permitin'a orde-
nar, reconociendo desde la base del arbol ciertos clados constituidos por clones 
hermanos («clonets»). Se propone asi a «DTU» (Discrete Typing Units) para 
identificar a los «clonets» de importancia particular reconocidos por técnicas de 
biologia molecular y genéticas. 

El concepto biológico importante dentro de lo anterior es el siguiente: estas 
entidades («clones», «clonets», «DTU») sen'an estables dentro del tiempo y el 
espacio y constituin'an de esta manera las unidades naturales sobre las que inves-
tigaciones médicas y epidemiológicas deben'an ser aplicadas. 

Una révision de la historia de estos conceptos podrâ ser encontrada en 
TIBAYRENC (1995). 

2.].3. Reservorio animal 

T. cruzi ha sido senalado dentro del conjunto de la fauna sur y norteamericana 
(150 especies dentro de 7 órdenes diferentes). Es por lo tanto ilusorio tratar de 
erradicar al parâsito a partir de un reservorio animal, aunque sea doméstico. 

Los anfibios y las aves son refractarios a este parâsito. 

2.2. L A TRIF'ANOSOMIASIS AMERICANA O ENFERMEDAD DE CHAGAS 

2.2. /. Breve historia 

Descubierta a principios de siglo por Carlos Chagas, un médico brasilero, la 
historia de esta parasitosis es ûnica dentro de la medicina tropical. En efecto, a 
principios de siglo XX el Dr. Chagas describió no solamente la sintomatologi'a 
compléta de esta nueva parasitosis, sino también su agente causal, desconocido 
para esta época, el Trypanosoma cruzi (antes llamado Schizotrypanum cruzi), 
también demostró el roi vectorial de un redûvido, Panstrongylus inegistus. Aun
que Chagas habia hecho la predicción de que esta enfermedad era una de las 
mayores parasitosis en América latina, solamente una veintena de casos habi'an 
sido descritos a la fecha de su muerte en 1934. 
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Muchos eventos han contribuide al conocimiento de esta enfermedad, entre 
ellos la descripción por ROMANA (1935) del complejo oftalmo-ganglionar que 
permitió detectar los cases agudos de esta infección en Brasil y Argentina. Mâs 
tarde se describieron millares de casos por la obra de ciertos pioneros como 
Mazza en Argentina, Dias en Brasil o Tâlice en Uruguay. La aplicación de la 
fijación del complemente, recomendada en 1913 por Guerreire y Machado, per
mitió el reconocimiento de les casos crónicos y asintomâtices de la enfermedad 
de Chagas, éstos ultimes les mâs numeroses. A nuestro juicio finalmente fue el 
avance de un vector, Triatoma infestans, el que contribuyé a la expansión epidé-
mica de la enfermedad en muchos paises de América Latina. 

2.2.2. Sîntomas de la enfermedad 

La evolución de la enfermedad es generalmente imprévisible, inclusive desde 
el inicie de la infección. Sin embargo, todos los autores estân de acuerdo en des-
cribir una fase aguda y una fase crónica, y en medio de las dos etra llamada 
«indeterminada». 

2.2.2.1. Fase aguda 

La fase aguda dura de une a dos meses. Ella es reconocible per la presencia 
del parâsito en la sangre, la cual puede ponerse en evidencia per medio del exa
men de una gota gruesa en fresco, de un frotis de sangre celoreada con Giemsa, 
e ciertas técnicas de cencentración del parâsito circulante. Después de una fase 
de reproducción en las células del sistema reti'culo endotelial (algunos di'as), 
el parâsito sale de la circulación e invade a las células del organisme, en parti
cular a las células musculares cardi'acas y a las células musculares Usas (tube 
digestivo). 

Los si'ntomas suelen ser muy levés y recuerdan a una gripe. Sin embargo exis-
ten formas graves, las que provocan una miecarditis parasitaria mortal, o de 
manera mâs excepcienal surgen formas nerviosas. Se pueden encentrar varies 
signes clmices en grades muy variables como les siguientes: signe de Romaüa 
(edema palpebral unilatéral), chagoma de inoculación (zona inflamatoria en el 
lugar de la picadura del Triatominae), edema subcutâneo (sin signe de Godet), 
adenopati'a, hepatomegalia, esplenomegalia. El electrocardiograma puede mestrar 
una taquicardia sinusal, asi como alteraciones en la repolarización. A les rayos 
X se puede encentrar excepcienalmente un corazón aumentado de tamaflo. 

Debe destacarse que un edema palpebral unilatéral puede ser también 
provocado por la picadura de un Triatominae ne infectade. Este edema difiere del 
signe de Romana por su duración mâs corta y la ausencia de adenopati'as régio
nales. 
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2.2.2.2. Fase indeterminada 

Ninguna patologfa es aparente durante la fase Uamada «indeterminada», ella 
permanece de esta manera hasta la fase crónica de la enfermedad de Chagas, sin 
si'ntomas particulares y sin lesiones détectables. En esta fase no se observa una 
patologi'a existente en ia mayoria de los casos. Por ejemplo Bérénice, el primer 
caso humano diagnosticado de la enfermedad de Chagas realizado por el mismo 
Chagas, murió de vejez a una edad avanzada. 

2.2.2.3. Fase crónica 

Por definición, el parasito no es facilmente détectable en la fase crónica, al 
menos por los métodos mencionados anteriormente. De hecho el parasito se 
encuentra en la sangre de manera esporadica, en concentraciones muy pequenas 
(1 a 10 por ml), y no puede ser detectado mds que por pruebas especializadas: 
cultivo de sangre del paciente, uso del xenodiagnóstico o de técnicas moleculares 
basadas en el PCR (Polimerase Chain Reaction). Esta es una de las razones por 
la que el mismo Carlos Chagas no pudo, durante su vida, demostrar la amplitud 
de la enfermedad. 

La patologia encontrada concieme a los órganos musculares huecos como el 
corazón y el intestino que presentan deformaciones (corazón: aneurisma de punta, 
dilatación ventricular; intestino; megacolon) y las disfunciones o complicaciones 
que pueden resultar (corazón: arritmias, descompensación cardiaca, muerte sùbita, 
etc.; intestino: constipación crónica, vólvulo, etc.). 

El papel directo del parasito, evidente en los casos agudos, esta oculto en la fase 
crónica de la enfermedad, donde los órganos lesionados permanecen generalmente 
intactos al parasito. Se supone que generalmente la misma respuesta inmune del 
paciente es la causa de sus lesiones. Sin embargo, es posible también que las cica
trices post-inflamatorias de la fase aguda pudieran alterar progresivamente la oxi-
gcnación de los tejidos, en particular a nivel cardiaco. 

2.2.3. Diagnôstico de la enfermedad de Chagas 

2.2.3. \. Diagnôstico parasitológico en la fase aguda 

El parasito se encuentra circulante en la sangre durante seis a ocho semanas 
que dura la fase aguda. Es posible observarlos directamente en una gota gruesa 
en fresco. Este examen es muy fâcil debido a la movilidad del parasito. Para dis-
tinguirlo de otro tripanosoma circulante, Trypanosoma rangeli, es necesario hacer 
una coloración. Inclusive ella puede ser insuficiente y pueden ser requeridos exâ-
menes mâs profundos. 
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Para aumentar las oportunidades de detectar el parâsito, son titiles las técnicas 
de concentración (centrifugaciones) como por ejemplo el método de Strout 
(STROUT 1962). 

2.2.3.2. Diagnóstico parasitológico en la fase crónica 

El xenodiagnóstico (BRUMPT 1914) es la técnica mas utilizada, aunque sea 
muy laboriosa y poco sensible (50%). Los estadios larvarios no infectados de un 
Triatominae como Triatoma infestans, Rhodnius prolixus o Dipetalogaster maxima, 
son alimentados sobre el paciente. A los 30 a 60 di'as mas tarde, después de ser 
alimentados, se realiza la bûsqueda de los tripanosomas en el intestino (o se exa-
minan sus deyecciones). Si el insecto ingiere los tripanosomas circulantes, ellos 
se multiplicarân en el intestino medio. Algunas semanas mâs tarde se alojarân en 
el intestino posterior en grandes cantidades, bajo las formas metaciclicas infec
tantes. El xenodiagnóstico requière una cn'a en laboratorio de una especie de 
Triatominae, preferentemente el vector local, que se alimenta sobre aves (picho-
nes, gallinas) para evitar el riesgo de infección accidentai, puesto que las aves son 
refractarias a T. cruzi. 

Una vez mâs la diferenciación con T. rangeli puede ser un problema, en par-
ticular en la región norte de Sudamérica y en América Central. 

El hemocultivo (medio LIT por Liver Infusion Tryptose) puede ser mâs sensi
ble que el xenodiagnóstico, pero necesita de condiciones estrictas de asepsia lo 
que hace diffcil su aplicación en los trabajos de campo. 

Aunque la inoculación en animales de laboratorio es posible, no se la utiliza 
con fines diagnósticos. 

2.2.3.3. Diagnóstico serológico 

No existe una técnica estândar para el diagnóstico de la enfermedad de Cha
gas. Las razones principales son la complejidad antigénica del parâsito, su diver-
sidad genética (ciertos clones muestran antigenos no detectados en otros; sobre 
todo en las moléculas de superficie) y la existencia de epitopes comunes entre 
T. cruzi y Leishmania. Las investigaciones sobre la mejor preparación antigénica 
de T. cruzi seguramente surgirân de una preparación poliantigénica. Otra fuente 
de problemas es la definición de la positividad: laboratorios diferentes producen 
resultados contradictorios pero con una técnica idéntica (CAMARGO 1992). 

Sin embargo, la serologi'a juega un papel importante en el diagnóstico de esta 
parasitosis, en particular durante la fase crónica de su desarrollo (anticuerpos 
IgG aunque también IgA). 

Las técnicas utilizadas son numerosas; podemos citar a la reacción de fijación 
de complemento, la inmunoprecipitación (algunas de ellas pueden resolver el 
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problema de las reacciones cruzadas con Leishmania, cf. BRENIERE et al. 1987), 
las pruebas de aglutinación directa (muchos falsos positivos), las pruebas de 
hemaglutinación indirecta (existencia de kits comerciales), las pruebas de inmu-
nofluorescencia (consideradas como pruebas de referencia durante la fase crónica), 
las pruebas inmunoenzimâticas algunas de ellas muy especfficas (LEMESRE et al. 
1986) , y otras que utilizan los antigenos recombinantes, por ejemplo péptidos 
sintéticos. 

Todas estas técnicas no son aplicables en el diagnóstico de rutina de la fase 
crónica de la enfermedad de Chagas. Se hace necesario distinguir los objetivos 
précises de la utilización de la serologi'a: diagnosticar el caso para decidir un tra
tamiento, hacer el seguimiento de tratamiento de un paciente para confirmar su 
curación, vigilar un banco de sangre o realizar una encuesta epidemiológica. En 
función de estos objetivos se prioriza la sensibilidad o la especificidad, y se com-
binan o no las técnicas. 

La décision de iniciar el tratamiento especffico se basa preferentemente en el 
aislamiento, o la puesta en evidencia del parâsito (xenodiagnóstico, hemocuUivo) 
después de haberse demostrado mediante pruebas serológicas positivas. Sin 
embargo existen casos de xenodiagnósticos positivos en pacientes serológica-
mente negativos (LEVIN et al. 1991). 

2.2.3.4. Diagnóstico molecular 

Ademâs de las pruebas que detectan anticuerpos dirigidos contra T. cruzi, hay 
que citar también las técnicas que buscan detectar directamente las moléculas del 
parâsito en el suero y la orina de los pacientes (antigenos solubles). Las técnicas 
inmunológicas como el ELISA han mostrado resultados prometedoras, en parti
cular en la orina. Pero la detección de la parasitemia por la identificación de frag
mentes caracteristicos del ADN del parâsito tiene un rendimiento extremadamente 
sensible gracias al PCR, y probablemente représenta una via futura prometedora. 
La posibilidad adicional que ofrece la biologi'a molecular de caracterizar la cepa, 
el clon, el «clonet», del parâsito, es decir la posibilidad de describir su comple-
jidad, abre nuevos horizontes mâs alla del simple diagnóstico. 

Las técnicas como la electroforesis de isoenzimas o la fragmentación del ADN 
del kinetoplasto necesitan la amplificación del parâsito en el cultive, de forma que 
no se puede rechazar el riesgo de seleccionar artificialmente ciertos clones en caso 
de infección mixta (DEANE et al. 1984) . 

La tendencia actual estâ basada en la amplificación del DNA del kinetoplasto 
(minici'rculos) del parâsito por la técnica del PCR. El ADN es rapidamente dige-
rido por enzimas de restricción y los fragmentes son semetides a una electrofo
resis, sobre la cual se puede aplicar las sondas especificas de les clones de T. cruzi 
(VEAS et al. 1991) . Estas técnicas no son usadas para el diagnóstico de rutina. 
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2.2.4. Terapéutica (Rassi & Luquetti 1992) 

Las drogas con efectos antiparasitarios directos han sido identificadas a partir 
de 1960. Entre ellas se encuentra esencialmente el Nifurtimox (Bayer) y el Benz-
nidazole (Roche). Los primeros ensayos ch'nicos fueron desarrollados a partir 
de 1970. Las variaciones geogrâficas en la eficacia de estos productos son poco 
frecuentes. 

Actualmente, solo el Benznidazole esta disponible bajo la marca (Rochagan®). 
La posologia es de 5mg/kg/di'a en los adultos y 5-10 mg/kg/di'a en los ninos 
mayores de dos meses. 

Clâsicamente el efecto terapéutico es mejor si el medicamento es adminis-
trado en la fase aguda, debido a que el parasito es accesible en la sangre. En la 
fase crónica, debido a que el parasito es intracelular, la tasa de éxito, verificada 
por el xenodiagnóstico y la serologfa, es casi nula. 

La novedad del esquema clâsico esta reportada por los exâmenes de estudios 
longitudinales que muestran resultados favorables en niiïos en fase crónica o inde
terminada (DE ANDRADE et al. 1996, SOSA et al. 1998). Este importante descu-
brimiento hace obligatorio el tratamiento de los nifios menores de 14 afios, aun 
fuera de la fase aguda. 

2.3. Los TRIATOMINAE, VECTORES DE LA ENFERMEDAD DE CHAGAS 

Sobre 129 especies de Triatominae (recientemente algunas nuevas especies se 
han descrito que aumentan'an este total a mâs de 135) repartidas en cinco tribus 
y 17 géneros diferentes (ver tabla 1). La mayon'a de las especies habitan el con
tinente americano, con excepción de Triatoma rubrofasciata que se encuentra en 
las regiones portuarias del Viejo Mundo, asi como de siete especies muy cerca-
nas morfológicamente a T. rubrofasciata: T. amicitiae, T. bouvieri, T. cavernicola, 
T. leopoldi, T. migrans, T. pugasi y T. sinica. La asociación frecuente de T. rubro
fasciata con ratas podn'a sugerir que esta especie fue transportada entre el Nuevo 
Mundo y el Viejo Mundo a través de barcos. En el Viejo Mundo existe también 
un género endémico, Linshcosteus (clâsicamente 5 especies), donde muy recien
temente se describió una especie nueva, L. karupus (GALVAO et al. 2002). 

Mâs de la mitad de las especies del Nuevo Mundo han sido encontradas infec-
tadas naturalmente por T. cruzi. Aunque en nuestra opinión no todas son vecto
res reaies de la enfermedad de Chagas (ver capi'tulo 5). 

Nosotros insistiremos de manera particular en las especies importantes desde 
el punto de vista epidemiológico. Estas pertenecen a tres géneros: Triatoma, 
Rhodnius y Panstrongylus, incluyendo tanto «vectores secundarios» como a «can
didates» vectores cuyo verdadero roi vectorial hasta hoy en dfa es frecuente
mente casi anecdótico (ver capi'tulo 5). 
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Dentro del género Triatoma, se encuentran 72 especies, el principal vector es 
T. infestans. Es el responsable de mâs de la mitad de las infeccienes humanas por 
T. cruzi en América Latina, es decir que hace varies aüos (en realidad en la época 
pre-lucha antivectorial) era responsable de mâs de 8 millones de infeccienes 
humanas por T. cruzi. 

Otro vector importante después de T. infestans se encuentra en el génère 
Rhodnius, se trata de R. prolixus. Este insecte es el responsable de la enferme
dad de Chagas en el norte de América del Sur (Venezuela, Colombia), asi' como 
en América Central. 

El tercer vector de importancia en América Latina es Triatoma dimidiata. Menos 
capaz que T. infestans o R. prolixus, este vector es active en una zona geogrâfica 
que se extiende desde México hasta Perù, a lo largo de la cesta paci'fica. 

El género Panstrongylus (13 especies) cemprende a la primera especie descrita 
como vector de T. cruzi: se trata de P. megistus identificada por Carlos Chagas. 
Esta especie limitada al Brasil, reviste hey di'a importancia histórica mâs que epi-
demiológica, debido a que ella fue desplazada de su roi vectorial con la Uegada 
de T. infestans sobre su territerie. A la fecha esta especie no ha sido encontrada 
en las habitaciones después de la eliminación de T. infestans. 

Debemes también hacer alusión a otras especies con un territerie mâs restrin-
gide (vectores «secundarios»), como T. brasiliensis en el Brasil, R. ecuadoriensis 
en Ecuador y Perù, R. pallescens en Panamâ. 

Hablaremos de «candidates vectores» cuando tratemos de especies que tienden 
actualmente a colonizar el hâbitat del hombre y representan un peligre future como 
R. stali, R. neglectus, T. sordida, T. guasayana, T. maculata, P. rufotuherculatus, 
P. geniculatus y P. herreri. 

Ademâs existen especies donde la importancia réside en la proximidad morfo-
lógica o genética con les vectores reaies como por ejemplo R. robustus, R. neglec
tus y R. nasutus muy próximos merfológicamente a R. prolixus, o bien Triatoma 
melanosoma a T. infestans. 

Un Triatominae es un vector «potencial». Por lo tanto, nosotros ahora reali-
zaremes una revisión de tedes les Triatominae. 
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3. Taxonomia de los Triatominae 

3 . 1 . CLASIFICACION 

3.1.1. Introducción 

Sobre la base de especimenes fósiles, los hemi'pteros habrfan aparecido entre 
el bajo Pérmico y el bajo Triâsico ( 2 6 0 - 2 2 0 MA) (EVANS 1963, HENNIG 1 9 8 1 , 
SHCHERBAKOV 1988) . Tradicionalmente los hemi'pteros estân divididos en dos 
subórdenes: Heteroptera y Homoptera. Actualmente esta clasificacion se encuen
tra en revisión debido al descubrimiento de la parafilia de los homópteros (CAMP
BELL et al. 1995). De este modo, la clasificación tradicional de los hemi'pteros en 
dos subórdenes (Homoptera y Heteroptera), va sustituyéndose progresivamente 
por una clasificación cladi'stica. Esta tendencia ira ampliândose y no cabe duda 
que la misma clasificación de los Triatominae (tribus, géneros) serâ revisada 
desde un punto de vista cladi'stico. 

Los Reduviidae constituyen una de las familias de Heteroptera. Su gran diver-
sidad y extensa distribución mundial resalta el éxito de esta familia, que como 
predador de otros insectos es probablemente tan anciana como los otros grupos 
de Hemiptera. 

La adaptación a la hematofagia, que marca la aparición de los Triatominae, estâ 
sin duda asociada a la costumbre de frecuentar los nidos de aves y madrigueras de 
pequeiïos mamfferos, construidos de materiales végétales donde pululan fitófagos 
y predadores. Esta adaptación se habria traducido en modificaciones del aparato 
bucal en relación a los cambios de hospederos. Los Reduviidae predadores tienen 
una proboscis curva y de grueso calibre, adaptada para perforar el exoesqueleto duro 
de los insectos. Los Triatominae tienen una proboscis rectilmea, de calibre estre-
cho, las mandibulas adaptadas para perforar tejidos suaves, una membrana articu-
lar entre el segundo y tercer segmento del rostro que permite la rectitud del rostro. 
Son éstas las caracteristicas principales que definen a la subfamilia Triatominae, 
todas ellas ligadas con la hematofagia. 

LENT & WYGODZINSKY ( 1 9 7 9 ) sugieren que los Triatominae evolucionaron 
probablemente a partir de los Physoderinae, una subfamilia morfológicamente 
próxima a los predadores. Esta subfamilia comprende 1 2 géneros, la mayoria de 
ellos monoti'picos, donde un género neotropical (Cryptophysoderes) es encon-
trado en Panamâ y Venezuela (WYGODZINSKY & CAPRILES 1972) . Escondidos 
bajo desechos végétales, los Cryptophysoderes se alimentan probablemente de 
estadios larvarios de invertebrados con tejidos mâs suaves. Ellos presentan un 
rostro relafivamente recto y fino, como los Triatominae, y son ademâs hematófa-
gos facultativos. Asi LENT & WYGODZINSKY (1979), como también USINGER (1944) , 
piensan que los Triatominae forman un grupo monofilético: la hematofagia habria 
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aparecido en un grupo de heterópteros, por ejemplo los Physoderinae, y las espe
cies hematófagas actuales derivan'an de este acontecimiento. 

Esta hipótesis no es aceptada por todos. Segun SCHOFIELD (1988) , la adaptación 
a la hematofagia habn'a surgido en varias formas predatoras, lo que implicari'a el 
polifiletismo de la subfamilia. La hipótesis de la monofilia de los Triatominae 
dificilmente se puede explicar debido a su extensa distribución geogrâfica, a la aso-
ciación con huéspedes animales muy diverses (mamiferes, aves y reptiles) y per 
la adaptación hacia hâbitats muy diferentes. La monofilia no séria compatible con 
la hipótesis de T. ruhrofasciata originario del Viejo Mundo (RYCKMAN & ARCH-
BOLD 1981) . Esta ùltima hipótesis estâ contradecida por estudios morfométricos 
(GORLA et al. 1997). 

Por todas estas razenes, les Triatominae podn'an ser censiderados como un 
conjunto polifilético. De manera resumida, se podn'a trazar una li'nea evelutiva 
partiendo de les predadores libres, pasando por los predadores hematófagos facul
tatives asociados a nidos o madrigueras de animales para llegar a los hematófa
gos obligateries involucrados hoy en di'a en especializaciones muy estrechas 
(SCHOFIELD 1988, SCHOFIELD & DOLLING 1993). En este caso su agrupación en una 
misma subfamilia estan'a basada en caractères morfelógicos que sufrieron una 
evolución convergente para la adaptación a la hematofagia (ver arriba la descrip-
ción del rostre). Asi la clasificación actual de los Triatominae en tribus, génères 
y especies, podria reflejar diferentes on'genes predadores. 

Hasta la fecha son reconecidas 129 especies de Triatominae (aunque al 
memento de traducir este libre varias especies de distintes géneros estân en fase 
de descripción). Las 129 especies actuales estân agrupadas en 17 géneros y 5 tri
bus (LENT & WYGODZINSKY 1979) (Tabla 1). El génère mâs numerose, Triatoma 
(72 especies), se subdivide en grupes, subgrupos, cemplejes y subcemplejes 
sobre la base de cerrespendencias merfelógicas (tabla 2) , pero estas subdivisio-
nes correspenden en gênerai a regienes geogrâficas discretas, sugiriendo radia-
cienes adaptativas a partir de ancestres cemunes. 

Para preparar esta clasificación, nos basamos en LENT & WYGODZINSKY (1979), 
afiadiendo ideas de trabajos mâs recientes. A medida de que la filogenia de les 
Triatominae vaya ganando en claridad, nosotros esperamos que esta clasificación 
sea modificada para representar de mejor manera su historia evolutiva. 
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3.1.2. Tribus y généras en las Triatominae (Hemiptera: Reduviidae) 

Tabla 1 

Tribus y géneros de los Triatominae (Hemiptera: Reduviidae). 

Tribus Géneros Numero de especies 

ALBERPROSENIINI Alberprosenia 2 

BOLBODERINI Belminus 6 
Bolbodera 1 

Microtriatoma 2 

Parabelminus 2 

CAVERNICOLINI Cavemicola 2 
Torrealbaia 1 

RHODNIINI Psammolestes 3 
Rhodnius 1 3 

TRIATOMINI Dipelalogaster 1 
Eratyrus 2 

Hermanlentia 1 

Linshcosteus 5 
Mepraia 2 

Panstrongylus 1 3 
Paratriatoma 1 

Triatoma 7 2 

Total 17 129 

3.1.3. Grupos de especies, subgrupos y complejos dentro del género Triatoma 

Tabla 2 

Grupos de especies, subgrupos y complejos dentro del género Triatoma 
(segûn LENT & WYGODZINSKY 1979, con modificaciones). 

Grupo Protracta 
Complejo lecticularia 

indictiva, lecticularia, sanguisuga 
Complejo protracta 

barberi, incrassata, neotomae, nitida, peninsularis, protracta, sinaloensis 

Otros: gerstaeckeri, ruhida, recurva 

Grupo Rubrofasciata 
Subgrupo Infestans 

Complejo clrcummaculata 
circummaculata, limai 

Complejo dispar 
carrioni, dispar, nigromaculata, venosa 
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Complejo infestans 
Subcomplejo brasiliensis 

arthurneivai, brasiliensis, melanocephala, petrochii 
Subcomplejo guazu 

guazu, jurhergi, matogrossensis, oliveirai 
Subcomplejo infestans 

delpontei, infestans, melanosoma, platensis 
Subcomplejo maculata 

maeuluta, pseudomaculata 
Subcomplejo sordida 

garciahesi, guasayana, sordida, patagonica 
Subcomplejo rubrovaria 

carcavalloi, costalimai, rubrovaria 

Oiros: deanei, lenti, gomeznunezi, tibiamaculata, vitticeps, williami, wygodzinskyi. 

Subgrupo Rubrofasciata 
Complejo flavida 

bruneri, flavida, ohscura 
Complejo phyllosoma 

bassolsae, bolivari, hrailovskyi, dimidiata, Iwgneri, longipennis, mazzollii. mexicana, 
pallidipennis. picturaki, phyllosoma. ryckmani 

Complejo rubrofa.sciata 
amicitiae, bouvieri, cavernicola, leopoldi. migruns. pugasi. rubrofasciata, sinica 

Complejo spinolai 
hreyeri, eratyrusiformis. Mepraia spinolai *. M. Gajardoi 

* Triatoma spinolai esta incluida en un nuevo género propueslo, Mepraia, en realidad un género 
revalidado. dentro del cual una nueva especie ha sido descrita (M. Gajardoi, PRIAS et al. 1998). 

3.2. MORFOLOGIA EXTERNA 

La subfamilia Triatominae pertenece a la familia Reduviidae, dentro del orden 
de Hemiptera (suborden Heteroptera). 

3.2.1. Hemïpteros, Homópteros, Heterópteros 

Tradicionalmente, el orden Hemiptera esta subdividido en dos subórdenes: 
Heteroptera y Homoptera (ver 3.3.I.). 

Las caracteristicas morfológicas generales de los Hemïpteros son: un par de 
alas semi-membranosas que recubren completamente a otro par de alas comple-
tamente membranosas, piezas bucales constituyendo una trompa robusta, y un 
tamano total generalmente grande, del orden de un centimetro (por supuesto exis-
ten excepciones). 

Los Heteroptera deben su nombre al aspecto heterogéneo de las alas anteriores. 
A simple vista, y en gênerai, el ala anterior présenta una parte proximal oscura y 
quitinizada de forma triangular, y una parte distal clara semitransparente. A l exa-
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men óptico con ampliación se puede distinguir dentro de la parte oscura dos 
regiones: el corium y el clavus (o clavum). 

3.2.2. Reduviidae 

Los Triatominae pertenecen a la familia de los Reduviidae. Los Reduviidae 
adultes se distinguen de otros Hemipteros similares (por ejemplo los Coreidae) 
por la combinación de algunas caractensticas simples (LENT & WYGODZINSKY 
1979) : 

— Un cuello distinto; 
— Un surco estridulatorio sobre la cara inferior del prostemum, con la excepción 

del ünico género oriental de los Triatominae, Linshcosteus (tribu Triatomini), 
y de Cavernicola pilosa (tribu Cavernicolini); 

— Un hemiélitro donde la parte membranosa présenta dos células alargadas y 
simples (muchos predadores también presentan esta morfologi'a alar). 

3.2.3. Triatominae 

Un criterio simple que permite reconocer un Triatominae adulto, hematófago, 
de los otros Reduviidae, fitófagos o predadores, es el perfil de la trompa (tam
bién llamada rostro o proboscis) del insecto. En los Triatominae, esta trompa se 
compone de tres segmentos y es recta y afilada. Los predadores también pre
sentan una trompa con tres segmentos pero es de calibre mucho mas grueso, 
«robusta», y de forma curva o angulosa. Los fitófagos presentan un rostro mas 
recto, pero compuesto por cuatro segmentos en lugar de tres. 

De manera mas général, los Triatominae se diferencian principalmente de otras 
subfamilias de Reduviidae por los siguientes caractères de la cabeza y del tórax. 

3.2.3.1. La cabeza (fig. 1 ) 

— Una cabeza estrecha, dos veces mas larga que ancha (entre los ojos) o igual-
mente larga. 

— La proboscis constituida por tres segmentos los que en reposo no sobrepasan 
el prosternum. La proboscis es excepcionalmente corta en Linshcosteus 
(Triatomini). 

— Las antenas formadas por cuatro segmentos insertados lateralmente sobre los 
«pedunculos anteniferos». 

— Los ocelos, siempre présentes, frecuentemente colocados sobre una protube-
rancia; ellos son obsoletos en Cavernicola pilosa (Cavernicolini) y en las 
especies del género Belminus (Bolboderini). 
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Un segmento I I I del rostro que es capaz de levantarse cuando el rostro esta 
extendido. Este ultimo carâcter es muy importante, ya que permite la hema-
tofagia. Ninguna otra subfamilia de Reduviidae présenta esta caracten'stica. 

11 13 

Fig. 1. — Cabeza de un Triatominae en vista dorsal (arriba) y latéral (abajo). 1, anteclipeo; 2, 
clipeo: 3, genae; 4, jugas; 5, tubérculo anteni'fero; 6, ojo; 7, ocelos; 8, cuello; 9, tórax; 10, primer 
segmento de la antena; 11, 12, 13, primer, segundo y tercer segmentes del rostro respectivamente. 
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Triatoma rubmvaria, 
collccción Fiücruz. 1978. 

Triatoma costalimai, Mambai (Brasil), 
1977, collccción BRITISH M U S E U M 
I993-I8CJS TC3. 

Triatoma brasiliensis, macho, Fiocruz, 
collección, BRITISH M U S E U M 1939-403. 

Triatoma sordida, hembra, 
Mambai (Brasil), 1977. 

Triatoma infeslans, hembra, Cochabamba 
(Bolivia), 1992. El rostro esta desplegado, 
en posición de ataque. 

Triatoma infestans, macho, Cochabamba 
(Bolivia), 1992. 
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Eratyrus mucronatus, Dipetalogaster maxima. 1977. 
Orinoco (Guyana Britânica), 
collección BRITISH M U S E U M 1938-319. 

Panstrongylus megistus, 
Bahia (Brasil), 1977. 

Panstrongylus geniculatus, 
Barro Colorado (Panama). 1983, 
BRITISH M U S E U M 1983-478. 

Panstrongylus rufotuherculatus, Paramba 
(Ecuador), collección ROSENBURG 99-104. 
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Triatoma rubrofasciata, Penang (Malasia), 
1957. collección BRITISH M U S E U M 
1958-97. 

Triatoma migrans. 
Meliriau Gorge (Sarawak), 1978. 
collección BRITISH M U S E U M 1978-206. 

Triatoma caveniicola, 
Kangar. Perlis (Malasia), 1972, 
collección BRITISH M U S E U M 1977-

Iriatoma palliJipennis, Méj ico. 
collección BRITISH M U S E U M 1939-519. 

89, 

Belmimis rugulosus, tipo Conorhinus 
dimimaus, collección BRITISH M U S E U M 
(cliqueta no lei'ble). 
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Psammolcstes tertius, Manibai (Brasil), 
1977, collección BRITISH M U S E U M 
1993-18 a s F l l . 

Rhodnius prolixus. 
BRITISH M U S E U M 1993-18. 

Rhodnius n. sp.. Tolima (Colombia). 1997, 
insectarium dc Medellm (J. Moreno). 

Rhodnius pic iipes, Wanaina 
(Guyana Britanica), I93K 
collección BRITISH M U S E U M 1931-263. 
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3.2.3.2. El tórax 

— El segmente anterior del tórax (protórax) présenta sobre su cara superior 
(pronoto) unos surcos que permiten distinguir un lóbulo anterior y un lóbulo 
posterior, siendo el primero mucho mâs corto, 

— De las tres partes del tórax (pro, meso y meta), el mesotórax es el mâs infor-
mativo. En él se encuentra un proceso alargado, el escutelo, bien visible sobre 
la cara dorsal. Este es de forma triangular y esta unido a un proceso poste
rior muy simple, subcónico o subcilindrico. En el género Parabelminus (tribu 
Bolboderini) este proceso terminal es ausente y el escutelo tiene forma 
trapézoïdal. 

— El metanoto esta recubierto por el escutelo y las alas mesotorâxicas, de manera 
que no puede ser observado directamente sobre el insecto en reposo. Sobre 
las margenes dorsales del metatórax se encuentran las glândulas de Brindley 
que secretan âcido isobuti'rico (GAMES étal. 1974, SCHOHELD 1979). Las glân
dulas metaesternales repulsivas son pares (SCHOFIELD & UPTON 1978) , en 
lugar de un simple aparato central con dos canales como en la mayon'a de los 
hemfpteros. 

— Las alas y las patas articuladas al tórax no ofrecen caracten'sticas propias de 
los Triatominae. Pero debe destacarse que al contrario de los hemfpteros 
predadores, las patas de los Triatominae estân generalmente desprovistas de 
espinas, o presentan esbozos de espinas. Se puede suponer que estos órganos 
de préhension, utiles en los predadores, habrian desaparecido de manera pro-
gresiva con la adquisición de la hematofagia. 

3.2.4. Examen de los caractères morfológicos usados para el diagnóstico 
de especie en los Triatominae adultos 

Los huevos de los Triatominae presentan una arquitectura interesante en el 
examen microscópico (microscopie de barrido) y pueden presentar caracten'sti
cas taxonómicas utiles (BARATA 1981) . Los estadios larvarios son difi'ciles de 
diagnosticar y aunque existen claves se pueden originar problemas (USINGER 
1944, ABALOS & WYGODZINSKY 1 9 5 1 , LENT & WYGODZINSKY 1979). Los esta

dios pueden ser reconocidos entre ellos en base al tamaiîo de la capsula cefâlica 
o del grosor de las patas. Los primordios alares aparecen en las larvas I I I y IV, 
y estân bien desarrolladas en la larva V, la cual précède al imago. 

Los adultos son normalmente de tamaiîo mâs grande, presentan los caractères 
generales de la larva aunque a estos se anaden las alas (anteriores y posteriores), 
los ocelos (cabeza) y la genitalia extema. Una vez disecada, la genitalia présenta 
estructuras muy importantes desde el punto de vista taxonómico. Estas estructu-
ras no serân descritas aqui ya que el diagnóstico de especie no requière de la 
disección de la genitalia. Es de destacar que el color, la talla, la forma del cuerpo. 
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y en particular de la cabeza, son suficientes para reconocer los estadios adultos 
de las especies. 

Para mayor información sobre esta estructura y para encontrar todas las ilus-
traciones posibles sobre la morfologi'a extema de los Triatominae, el lector podrâ 
consultar el atlas recientemente publicado sobre los vectores de la enfermedad 
de Chagas (CARCAVALLO et al. 1997) . 

Fig. 2. — Ala (arriba) y tórax (abajo) de Triatominae. Arriba: Ala. I. parte membranosa; 2, 
Corion; 3, Clavus. Abajo: Tórax. I, Pronoto; 2, Escutelo. 
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3.2.4.1. Los colores 

Los colores generalmente encontrados son el negro, pardo, amarillo, naranja y 
rojo. El verde es casi inexistente, habiendo sido observado sobre una sola especie: 
Panstrongylus rufotuberculatus (tribu Triatomini). 

El vector mas importante de la enfermedad de Chagas, Triatoma infestans 
(Triatomini), puede ser identifïcado sobre la base de un criterio simple: el color 
anaranjado o amarillo de los trocânteres y de la base del fémur sobre los tres 
pares de patas que por otra parte son totalmente negras. 

Si bien en la practica el color es un criterio util para la identificación de espe
cies, no es un criterio suficiente para crear especies nuevas. Hay que saber tam
bién que los colores naturales se pueden modificar en los especi'menes muertos. 

El determinismo genético de los colores en los Triatominae ha sido poco estu-
diado. 

El color rojo de los ojos de T. infestans (tribu Triatomini), que ordinariamente 
son de color café oscuro, estarfa bajo la dependencia de un gene autosómico 
recesivo (DUJARDIN & BERMUDEZ 1988d). Es de suponer que el mismo tipo de 
mutación explican'a la existencia de ciertos especimenes con ojos rojos en los 
géneros Rhodnius y Psammolestes (ambos de la tribu Rhodniini). 

La variabilidad cromâtica en los Triatominae es la causa de numerosas des-
cripciones inoportunas de especies o de subespecies. A pesar de ello taies des-
cripciones tienen el mérito de atraer la atención de los biólogos sobre la eventual 
significación evolutiva de las variaciones geogrâficas («especiación incipiente»?). 
Por ejemplo, Triatoma melanosoma ha sido descrita recientemente sobre la ùnica 
base de la coloración gênerai negra del cuerpo (LENT et al. 1994b). Esta nueva 
especie no présenta ninguna diferencia métrica o genética significativa con 
T. infestans (MONTEIRO et al. 1999). Por otra parte, las experiencias de cruza-
mientos entre T. infestans y T. melanosoma indican que el carâcter melânico es 
un carâcter recesivo, probablemente poligénico (Flores et ai, datos no publicados), 
y como consecuencia no es sorprendente que T. melanosoma no sea encontrado 
en simpatn'a con T. infestans. El estatus de especie atribuido a esta variedad dif i -
cilmente puede basarse en criterios genéticos, aunque podria ser defendido sobre 
la hipótesis particular que concieme a la especiación de los Triatominae. Segûn 
algunos autores, ciertas especies de Triatominae serian unidades evolutivas, man-
tenidas separadas por las barreras ecológicas naturales (USINGER et al. 1966, 
PEREIRA et al. 1996, DUJARDIN et al. 1999b). En efecto, es concebible que un ais-
lamiento ecológico sea mâs durable que un aislamiento geogrâfico. Si la separa-
ción entre T. melanosoma y T. infestans es de naturaleza ecológica, ésta podria 
mantenerse por tiempo prolongado, mientras se instalan otras diferencias. 

Otro ejemplo de esta idea podria observarse en el género Rhodnius donde 
R. neivai ostenta una coloración gênerai negra. Sus caracteristicas no han sido aùn 
estudiadas, pero la morfometria sugiere una divergencia evolutiva real (DUJAR
DIN et al. 1999a). Si el carâcter melânico es también recesivo dentro del género 
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Rhodnius, se puede pensar que el aislamiento de R. neivai es mas antiguo que el 
de T. melanosoma ya que permitió el desarrollo de diferencias genéticas. 

3,2,4,2, Aspecto de la cuti'cula 

La cuti'cula es generalmente rugosa, granulosa, recubierta de tuberosidades 
diferentes como sobre el pronoto de la especie pantropical T. rubrofasciata (tribu 
Triatomini). Por otra parte, las ocho especies del complejo rubrofasciata (perte-
necientes al grupo y subgrupo del mismo nombre) se caracterizan por la micro-
escultura particular, de tipo laben'ntico de la cara ventral del abdomen (LENT & 
WYGODZINSKY 1979), 

Las sedas estan présentes sobre las antenas (ver 3.2.4.3.1. mas adelante), el ros-
tro (ver también 3,2,4.3,1.) y las patas. Estas estructuras pueden intervenir en el 
diagnóstico de especie, como por ejemplo entre T. platensis y T. delpontei, dos 
especies muy próximas de Ia tribu Triatomini, 

De nuevo, las excepciones existen. En Paratriatoma hirsuta (Triatomini), las 
sedas recubren otras partes del cuerpo, Otra excepción es Cavernicola pilosa 
(Cavemicolini), especie en la cual la cuticula es lisa y las sedas se encuentran sobre 
todo el cuerpo. 

3,2,4,3, El tamafio y la forma 

Existen variaciones de tamano muy importantes, del orden de 1 a 8, entre tri
bus O géneros, Pero entre las especies, al interior de un género, estas variaciones 
son mas modestas, Dentro de una especie, el tamaüo puede estar afectado por el 
medio ambiente (DUJARDIN et al. 1999c), Tomando en cuenta esta variación 
ambiental, el tamaiïo puede ser un criterio de diferenciación especi'fica. Por ejem
plo, Rhodnius ecuadoriensLs (tribu Rhodniini) es una especie relativamente muy 
pequena comparada con las otras 12 (actualmente 13, quizas 14) especies del 
género Rhodnim. 

3,2.4,3,1, La cabeza 

La forma de la cabeza permite reconocer la mayon'a de las tribus, ademas de 
ciertos géneros y especies. 

Vista lateralmente, la cabeza es muy caracten'stica por ejemplo en el género 
Cavernicola (tribu Cavernicolini), donde su parte posterior (borde «superior») es 
abombada. 

Vista dorsalmente, es igualmente muy caracten'stica en el género Alberprose-
nia (tribu Alberproseniini) debido a la talla desmesurada de los ojos, o en los 
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Bolboderini, donde el órgano de gran talla es la genae. La cabeza, en vista 
dorsal, puede proporcionar simples criterios para el reconocimiento de los tres 
géneros mas importantes en la transmisión de T. cruzi al hombre. Para ello es sufi-
ciente con observar el nacimiento de las antenas: a la mitad de la distancia entre 
los ojos y la punta de la cabeza en Triatoma (tribu Triatomini), justo por delante 
de los ojos en Panstrongylus (tribu Triatomini), y al final de la punta de la cabeza 
en el género Rhodnius (tribu Rhodniini). La tribu Rhodniini (que incluye los 
géneros Rhodnius y Psammolestes) puede ser reconocida por la forma de un abul-
tamiento con tuberosidades por detras de los ojos. 

Entre las especies de un mismo género tales apreciaciones son mas difi'ciles, 
pero la mayoria de los caractères especfficos de los Triatominae resultan de la 
descripción de la cabeza. En la literatura, el aspecto de la cabeza se dice «cilm-
drico», «subcilindrico», «cónico», etc. demostrando que se perciben visualmente 
conformaciones diferentes. Estas apreciaciones subjetivas son plenamente 
confirmadas por los analisis morfométricos de la conformación, aun cuando las 
diferencias puedan parecer sutiles (DUJARDIN et al. 1999a). 

Para deshacerse de las variaciones individuales del tamaiïo de la cabeza, y 
apuntar mas a su conformación, los entomólogos suelen recomendar el uso de pro-
porciones, por ejemplo, entre el espacio anteocular (AO) y el espacio postocular 
(PO) (LENT & WYGODZINSKY 1979). Sobre la base de un estudio morfométrico 
de los géneros Rhodnius y Psammolestes, nos animamos a rechazar esta practica 
(ver 6.5). En efecto, la relación AO/PO varia de la misma manera que el tamano 
de la cabeza, de forma tal que représenta otra estimación del tamano de la cabeza, 
y no una estimación de su forma (fig. 3). 

Las estructuras articuladas de la cabeza como las antenas y el rostro propor-
cionan criterios interesantes para la distinción de ciertas especies: 

— Las antenas estan compuestas de tres segmentos, donde el primero es el mas 
pequefio de todos. Entre las 13 especies (ahora 14) del género Rhodnius 
(Rhodniini), sólo R. brethesi muestra un tercer segmento mas largo que el 
segundo (T. Barrett, com. pers.). La morfometn'a de las antenas podria cierta-
mente contribuir de manera eficaz a la sistematica de los Triatominae, pero 
como se trata de estructuras fragiles ellas se encuentran frecuentemente incom-
pletas O ausentes en los especfmenes muertos. Por esta razón es recomendado 
disecarlas y transportarlas en alcohol para evitar daiïos. El estudio de los dife
rentes receptores sensoriales que recubren la superficie de las antenas resultan 
muy interesantes. Catala puso en practica el estudio de estos receptores al 
microscopio óptico (CATALA & SCHOFIELD 1994; CATALA 1996, 1997, et al. 
1998). Mediante este anâlisis es posible diferenciar los géneros, especies, e 
incluso poblaciones geograficas o ecológicas particulares (CATALA & DUJARDIN 
2001). En Panstrongylus megistus y Triatoma sordida, los sexos pueden ser 
reconocidos (CATALA 1997). 

— El rostro esta formado por tres segmentos (el tercer segmento a menudo esta 
ausente en los especfmenes de colección). Las dimensiones son igualmente 
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utiles en taxonomi'a. El primer y el tercer segmente son en gênerai mucho mâs 
cortos que el segundo. En el género Paratriatoma (tribu Triatomini), el tercero 
es tan largo como el segundo, y en Belminus peruvianus (tribu Bolboderini), 
el primer segmente es tan large como el segundo. La ferma particular del 
rostro, mâs achatado que cilindrice, defme un compleje dentre del género 
Triatoma, el compleje circummaculata. El rostro es casi imprescindible como 
criterio para distinguir T. sordida de T. gua.sayana (GoRLA et al. 1993). El ros
tre de Triatominae también pesée receptores sensoriales interesantes, en par
ticular les mecanoreceptores. Su distribución es ti'pica de les génères y espe-
cies (CATALA 1996): ellos pueden aportar nuevos caractères taxonómices. 

1.2 H 

1.08 

AO/PO 

Ps. coreodes (79) 

Ps. arrhuri (14) 

Ps. rerrius (20) 

Largo de la cabeza 
(logaritmes naturales) 

7.5 7.8 
P = 0.000, r2 = 0.28 

Fig. 3. — Relación AO/PO y tamafio de la cabeza del género Psammolesres. Este género comprende 
tres especies: Ps. coreodes, Ps. rertius y Ps. arrhuri. Nosotros estudiamos 79. 20. y 14 especfnienes 
respectivamente (machos o hembras). El largo de la cabeza explica el 28% de la variación de AO/PO. 
es decir la relación entre el espacio anteocular (AO) y la région postocular (PO). Esta relación no 
permite separar Ps. rerrius y Ps. arrhuri. Ademâs, .vobre la base de este carâcter, estas dos especies 
pueden ser confundidas con los especi'menes de Ps. coreodes donde la cabeza es grande. P, signifi-
cación de la regresión AO/PO sobre el largo de la cabeza. R2, coeficiente de determinación. La misnia 
observación es valiosa para el género Rhodnius (datos no presentados aqui). 
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3.2.4.3.2. El resto del cuerpo 

Las patas pueden proporcionar caractères taxonómicos desde dos puntos de vista: 
el color y los apéndices. CARCAVALLO et al. (1997) se basan en el color del cuerpo 
y de las patas para distinguir varios grupos de especies dentro del género Rhodnius. 

En los Triatominae, las alas son poco utilizadas en el diagnóstico de especie por 
presentar una arquitectura gênerai muy semejante. Sin embargo, la morfometria 
de las alas puede aportar nuevos criterios utiles (DUJARDIN et al. 1999a). 

El abdomen présenta variaciones susceptibles de ayudar al diagnóstico espe-
cifico, pero ésta es una estructura que dépende del estado fisiológico del insecto 
(alimentado o no, grâvido o no). A pesar de ello, las especies del complejo phy-
llosoma (subgrupo Rubrofasciata del género Triatoma) presentan una particula-
ridad «abdominal»: el abdomen es de conformación particularmente ancha. 

El conexivo présenta manchas cuyos colores, formas y disenos, pueden servir 
en el diagnóstico interespeciTico. Existen variaciones individuales y geogrâficas 
(SALVATELLA et al. 1992). 

3.3. LISTA COMENTADA 

Los Triatominae (JEANNEL 1919) constituyen una de las 22 subfamilias de 
Reduviidae (Hemiptera). Elias estân agrupadas en cinco tribus ( 1 7 géneros): 
Alberproseniini (1 género), Bolboderini (4 géneros), Cavernicolini (2 géneros), 
Rhodniini (2 géneros) y Triatomini (8 géneros). Todas estas tribus son encontra-
das en el Nuevo Mundo. Una sola, Triatomini, es igualmente encontrada en Asia. 

La clasificación de los Triatominae estâ basada en criterios morfológicos. 
Nosotros exponemos en los ültimos pârrafos de este capitulo un estudio de esta 
clasificación sobre la base del anâlisis morfométrico de la cabeza del adulto. Este 
anâlisis estâ propuesto para el género Triatoma (tribu Triatomini), que es el género 
mâs abundante de Triatominae (3 .3 .6 . ) , para la tribu Triatomini (3.3.7.) y para el 
conjunto de la subfamilia (3.3.8.) . 

3.3.1. Tribu Alberproseniini MARTINEZ <& CARCAVALLO 7977 — 7 género, 2 especies 

Esta tribu incluye un solo género, Alberprosenia, representado por dos espe
cies silvestres, una descrita en Venezuela (Estado de Zulia): A. goyovargasi 
MARTINEZ & CARCAVALLO 1977, la otra encontrada en Brasil: A. malheroi SERRA, 
ATZINGEN & SERRA 1980. A . goyovargasi tiene un largo total en promedio de 
5 mm: es la mâs pequeiïa de las especies de Triatominae. Eue encontrada aso-
ciada con reptiles (lagartijas, serpientes), pero acepta alimentarse sobre humanos 
en laboratorio donde présenta un ciclo de desarroUo relativamente corto (BARRETT 
1991). El género Alberprosenia no présenta importancia epidemiológica conocida. 
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3.3.2. Tribu Bolboderini USINGER 1944 — 4 géneros, 11 especies 

Esta tribu contiene especies muy pequefias (menos de 12 mm), generalmente 
arbon'colas de cuerpo piano y patas cortas, Ocupan habitats silvestres, insertando 
su cuerpo piano entre hojas, bajo la corteza del ârbol o en la base de bromeliâ-
ceas; los huevos se adhieren al sustrato (BARRETT 1991), Pueden ser distinguidos 
cuatro géneros: 

— Belminus (6 especies); 
— Bolbodera (1 especie cubana, B. scabrosa); 
— Microtriatoma (2 especies, una brasilera, T. borbai, y la otra ampliamente 

distribuida en América Central y América del Sur, T. trinidadensis); 
— Parabelminus (2 especies brasileras, P. carioca y P. yurupucu). 

Los ocelos, un carâcter estable en la gran mayon'a de los Triatominae adultos, 
son obsoletos en Belminus (al igual que en la tribu Cavemicolini, ver mas adelante). 
Las seis especies del género Belminus estdn distribuidas desde el sur de México, 
Costa Rica (B. costaricemis) y Panama {B. herreri) hasta el norte del Peru {B. peru-
vianus), dos especies se encuentran en Venezuela (B. pittieri y B. rugulosus), la 
ùltima también en Colombia, y una especie se encuentra en Brasil {B. laportei). 

Bolbodera scabrosa es una especie cubana que podn'a estar asociada con roe-
dores (BARRETT 1991). 

Microtriatoma y Parabelminus presentan caractères morfológicos excepciona-
les en los Triatominae, como por ejemplo la presencia en las ninfas (no solamente 
en el adulto) de fosas esponjosas (cojines al final del tarso). La descripción en 
Microtriatoma de un tarso compuesto de dos segmentos en lugar de tres parece 
ser confirmada (DE LA RIVA et al. 2001) . A esto se atïade en Parabelminus la 
forma trapézoïdal y no asi triangular del escutelo y la ausencia del proceso ter
minal. 

Los miembros de la tribu Bolboderini son de habitat silvestre, a priori sin 
importancia médica pero su biologi'a es poco conocida, BARRETT ( 1 9 9 1 ) sugiere 
que esta tribu podn'a contener micropredadores (sobre artrópodos), o din'amos 
nosotros insectos con habitos alimenticios oportunistas entre la predación y la 
hematofagia. Se debe mencionar que Belminus peruvianus HERRER, LENT & 
WYGODZINSKY (1954) y Microtriatoma trinidadensis LENT 1951 han sido .sefia-
lados en medios peridomésticos (BARRETT 1991 ; MATIAS et al. 2 0 0 1 ) , y que dos 
especies {Microtriatoma borbai LENT & WYGODZINSKY 1979 y Parabelminus 
carioca LENT 1943) han sido encontradas infectadas por T. cruzi. 

3.3.3. Tribu Cavernicolini USINGER 1944 — 3 especies 

Se trata de una tribu compuesta de especies bastante pequefias (menos de 13 mm), 
Existen dos géneros, Cavernicola BARBER 1937 y Torrealbaia CARCAVALLO et al. 
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1998a. Tienen también el cuerpo aplastado y como caracten'stica particular poseen 
una cabeza con una convexidad de borde superior (o posterior, segun el enfoque) 
muy pronunciada. El género Cavernicola se distingue por la ausencia de ocelos 
en el adulte al igual que la ausencia del surco estridulatorio. Este género esta com-
puesto por dos especies, Cavernicola pilosa BARBER 1937 (América Central y 
América del Sur) y Cavernicola lenti BARRET & ARIAS 1985 (Brasil). Unicamente 
C. pilosa es conocida como cavernicola, asociada a murciélagos, aunque también 
se encuentra frecuentemente en troncos de arboles; C. lenti fue encontrada en un 
hueco de arbol, y hasta la fecha no se Ie conoce otro habitat (BARRETT 1991). 
Cavernicola pilosa es una especie con habitos alimenticios mas estrictos que C. 
lenti (BARRETT 1991). Las dos especies de Cavernicola no tienen importancia 
médica, sin embargo Cavernicola lenti fue encontrado infectado por Trypano-
soma cruzi. Torrealbaia es un género venezolano monoespeciTico, descrito sobre 
un espécimen muerto y compartiendo ciertas caracteristicas morfológicas tipicas 
de los heteropteros predadores (Costa, com. pers.). 

3.3.4. Tribu Rhodniini PINTO 1926 — 2 géneros, 16 especies 

Dos géneros, ambos arbon'colas, constituyen esta tribu: el género Rhodnius 
STAL 1859, muy importante desde el punto de vista epidemiológico, y el género 
Psammolestes BERGROTH 1911, sin ninguna importancia epidemiológica. 

3.3.4.1. Género Rhodnius STAL 1859 — 13 especies 

El género Rhodnius présenta 13 especies morfológicamente poco diferencia-
bles, generalmente encontradas en la corona de las palmeras. Una nueva especie 
descubierta por la electroforesis de isoenzimas (CHAVEZ et al. 1999) y la morfo
metn'a (DUJARDIN et al. 1999a) esta en curso de descripción (en el momento de 
esta traducción, su descripción ha sido publicada). Este género se encuentra dis-
tribuido en toda América del Sur, aunque también dos especies son encontradas 
en América Central (R. prolixus STAL 1859 y R. pallescens BARBER 1932). 

3.3.4.1.1. Especies de Rhodnius vectores de la enfermedad de Chagas 

Tres especies pueden desarrollar colonias domésticas abundantes y constituyen 
vectores importantes de T. cruzi: R. prolixus STAL 1859 en Venezuela, Colombia 
y América Central, R. ecuadoriensis LENT & LEON 1958 en Ecuador (y norte de 
Peru), y R. pallescens BARBER 1932 en Panama. 

— R. prolixus es considerado como el segundo vector mas importante de la enfer
medad de Chagas después de Triatoma infestans y sena exclusivamente domés-
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tico, al menos en América Central (DUJARDIN et al. 1998b) y en Colombia (CHA-
VEZ et al. 1999). El estatuto de R. prolixus «silvestres» en Venezuela aün estâ 
pendiente de confirmar. En ciertos paises donde habi'a side senalada, tales cemo 
Costa Rica, Guyana francesa, Guyana, Surinam y México (Chiapas, Oaxaca), 
la especie parece hoy en dia haber desaparecido e se ha vuelto muy rara. 
R. ecuadoriensis es considerado cemo une de les vecteres principales (junte 
een Triatoma dimidiata) de la enfermedad de Chagas en Ecuader. Esta espe
cie es encontrada en palmeras al sur de Colombia y Ecuador, pero se adapta 
bien al hâbitat humane en el sur de Ecuader y en el norte de Peru. Se distin
gue de otros miembros del género Rhodnius por su pequefio tamafie, aunque 
es conocido que este carâcter tiene variabilidad geegrâfica importante, en par
ticular entre ecotopos silvestres y domésticos (Romafia, com. pers.). Estudies 
morfométricos sugieren un cline de tamane decreciente del norte al sur de su 
distribución, es decir de las zonas de hâbitat mâs silvestre a zonas de hâbitat 
mâs doméstice. 

R. palle.scens séria el vector principal de la enfermedad de Chagas en Panamâ. 
En Panamâ, esta especie ocupa palmeras en el ambiente perideméstice, pero su 
adaptación al medie estrictamente doméstice no parece compléta (Jaramillo, 
com, pers.). Su presencia dentre de las casas ha sido también reportada en el 
norte de Colombia, en la frentera con Panamâ. Sin embargo, esta adaptación 
no ha sido nuevamente cenfirmada, pudiende representar una domiciliación 
abortada, sin el pase a una domesticación verdadera. En el reste del territorio 
colombiane, R. pallescens es una especie silvestre encontrada en palmeras. 

3.3.4.1.2. Especies de Rhodnius en vi'as de adaptación al hâbitat humane, pero 
donde el roi vectorial no estâ bien establecido 

— R. nasutus STAL 1859 y R. neglectus LENT 1954 son des especies exclusiva-
mente brasileras muy próximas una de etra. La primera, de celer clare, es 
encontrada en nidos de aves en palmeras de regienes âridas cemo Cearâ, Piaui 
y Rio Grande do Nerte; la segunda, de celer mâs oscuro, estâ ampliamente 
distribuida (Bahia, DP, Goias, Mate Grosse, Minas Gérais, Paranâ, Sào Paulo). 
R. neglectus ha sido seüalada para ciertas regiones en hâbitat perideméstice 
(DUJARDIN et al. 1991). 

— R. stali LENT, JURBERG & GALVAO 1993 es una especie encontrada en Brasil 
(Mate Grosse) y en Bolivia, descrita a partir de un re-examen de las colec-
cienes de museo de R. pictipes STAL 1872 (ver mâs abajo, especies silvestres 
de Rhodnius). En Bolivia, R. stali infectado por T. cruzi es sistemâticamente 
repertado en las viviendas (Yungas, Alto Beni). La presencia de ninfas indica 
un grade de adaptación al hâbitat deméstico que justifica desde ahora una 
vigilancia entomológica por parte de las auteridades nacionales de salud 
(MATIAS et al. 2001). 
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3.3.4.1.3. Especies de Rhodnius completamente silvestres 

— R. pictipes S T A L 1872 es la especie con mas amplia distr ibución geografica. 
Es encontrada en las regiones forestales de Bol iv ia (no confirmado), Colom
bia, Venezuela, Peru, Ecuador, Guyana francesa, Surinam y Trinidad. Esta aso-
ciada a palmeras. También ha sido encontrada en nidos de aves y de peque-
nos mamfferos. En Brasil, es atraida por la luz de las casas ( M I L E S et al. 1983), 
mientras que en Venezuela no parece ocurrir lo mismo (OTERO et al. 1976, 
ToNN et al. 1978). Ha sido encontrada con infecc ión natural por T. cruzi. 

— R. robustus LARROUSSE 1927, si bien fue descrita en Guyana francesa, no ha 
sido mencionada nuevamente en ese pais ( C H I P P A U X et al. 1985). Es frecuen-
temente mencionada en Venezuela; también ha sido reportada en Brasil , Bo l i 
via, Peru y Ecuador. Debe tenerse en cuenta que ciertos reportes pueden 
deberse a una identif icación e r rónea debido a que mor fo lóg icamente es una 
especie muy cercana a R. prolixus. Este taxón esta en duda por algunos exper
tos, pero su semejanza con R. prolixus no es incompatible con un aislamiento 
ecológico verdadero {R. robustus en las palmeras y R. prolixus en las casas), 
induciendo especiación. Como ejemplo de la importancia del aislamiento eco
lógico representado por palmeras versus casas, se puede mencionar que 
R. robustus esta senalado en algunas regiones de Venezuela donde no se 
encuentra n i n g û n Rhodnius en las casas, a pesar de la proximidad de las pal
meras infestadas (Feliciangeli, com. pers.). Investigaciones genét icas sugieren 
que en realidad R. robustus sé r ia un complejo de especies, todas distintas de 
R. prolixus (Monteiro et al., com. pers.). 

— En Brasil, Colombia y Venezuela, R. brethesi M A T T A 1919 esta asociada a 
una especie de palmera, Leopoldina piassaba, de la que los habitantes usan 
la corteza. R. brethesi es la especie silvestre m â s agresiva, adaptada al vuelo 
y capaz de atacar al hombre en pleno di'a ( C O U R A et al. 1994). Su fuente de 
al imentación natural séria la lagartija. 

— A pesar de su nombre, R. domesticus N E I V A & P I N T O 1923 es exclusivamente 
silvestre, de pequeno tamano, y esta asociada a las bromeliâceas de la floresta 
atlantica del Brasi l . Puede ser encontrada con infecc ión natural por T. cruzi. 

— R. neivai L E N T 1953 es una especie silvestre poco conocida (Venezuela, 
Colombia) que se distingue de todas las otras especies de Rhodnius por una 
coloración g ê n e r a i negra. 

— R. dalessandroi C A R C A V A L L O & BARRETO 1976 (Colombia) y R. paraensis 
SHERLOCK, G U I T T O N & M I L E S 1977 (Brasil), son especies raras que nunca 
m â s fueron encontradas después de su descr ipcién. R. dalessandroi, muy cer
cana mor fo lóg i camen te a R. brethesi, fue considerada de validez dudosa por 
L E N T & W Y G O D Z I N S K Y (1979). Su identidad como especie es defendida por 
M A R T I N E Z (1984). 

— Una nueva especie {R. colombiensis) recolectada en las palmeras de la región 
de Tolima (Colombia) fue detectada por el electroforesis de isoenzimas 
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( C H A V E Z et al. 1999) y la morfometria ( D U J A R D I N et al. 1999a). Esta especie 
es morfo lóg icamente muy próx ima a R. pallescens, y genét icamente muy p ró-
xima a R. ecuadoriensis. 

3 . 3 . 4 . 2 . Género Psammolestes BERGROTH 1 9 1 1 — 3 especies 

Tres especies de tamano mediano (entre 1 2 y 1 5 mm) son las que constituyen 
este género. La cabeza es corta y aplastada, todo lo contrario de las especies del 
géne ro Rhodnius, sin embargo un carâc te r los asemeja: la presencia de tuberosi-
dades justo por de t râs de los ojos. Este género présenta algunas caracten'sticas 
excepcionales en la subfamilia Triatominae desde el punto de vista mor fo lóg i co , 
como la forma de los fémures , lateralmente aplastados, o fisiológico, tal como la 
oviposición que se hace en forma agrupada, asi como la especificidad de huésped . 
En efecto, el género Psammolestes esta exclusivamente asociado a nidos de Fur-
nariidae y Psittacidae. Se encuentran en Venezuela {Ps. arthuri Pinto), Bol ivia , 
Argentina, Paraguay {Ps. coreodes Bergroth) y Brasil {Ps. tertius Lent & Jurberg). 
Las especies de Psammolestes no son peligrosas para el hombre. Recientemente 
una cuarta especie de dudosa validez fue descrita en Venezuela, Ps. salazari 
A L D A N A et al. 1 9 9 6 , aunque probablemente sea s inón imo de Ps. arthuri ( L E N T 
1 9 9 7 ) . 

A pesar de las particularidades morfo lóg icas que condujeron a su clasifica-
c ión en un género distinto, las especies de Psammolestes constituyen una rama 
evolutiva dentro del género Rhodnius, con mayor re lac ión al «grupo prolixus» 
( L Y M A N et al. 1 9 9 9 , MONTEIRO et al. 2000, M A R C I L L A et al. 200\, ver pâr rafo 6 . 7 . ) . 

3.3.5. Tribu Triatomini JEANNEL 1919 — 97 especies 

Mientras que las cuatro primeras tribus parecen constituir grupos simples, que 
podn'an ser monofdé t i cos , los Triatomini forman un grupo complejo, abundante 
y disperse. Se incluyen ocho géneros : 

— Dipetalogaster USINGER 1 9 3 9 ( 1 especie); 
— Eratyrus S T A L 1 8 5 9 ( 2 especies); 
— Hermanlentia JURBERG & G A L V A O 1 9 9 7 ( 1 especie); 

— Linshcosteus D I S T A N T 1 9 0 4 ( 5 especies asiâticas); 
— Mepraia M A Z Z A et al. 1 9 4 0 ( 2 especies); 
— Panstrongylus B E R G 1 8 7 9 ( 1 3 especies); 
— Paratriatoma B A R B E R 1 9 3 8 ( 1 especie); 
— Triatoma L A P O R T E 1 8 3 2 ( 7 2 especies). Este ù l t i m o género es el de mayor 

importancia; pues contiene a la mayoria de los vectores de la enfermedad de 
Chagas. 
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Un ensayo de la clasificacion de los géneros de esta tribu, basado en la mor-
fometria de la cabeza, sera propuesto mas adelante. 

3 . 3 . 5 . 1 . Dipetalogaster VSsiNGER 1 9 3 9 — 1 especie 

La ûnica especie de este género , D. maxima ( U H L E R 1 8 9 4 ) , es famosa por su 
tamano que puede llegar a ser de m â s de cuatro centimetres en el adulto. Es la 
especie mâs grande de toda la subfamilia Triatominae. A l contrario de la mayo-
ria de los otros Triatominae, esta especie es capaz de picar en pleno di'a. Se encuen-
tra en Baja Cal i fomia (México). Asociada con rocas fracturadas, su huésped natu-
ral parece ser la lagartija Sauwmalus australis ( B A R R E T T 1 9 9 1 ) . Ella ocuparia el 
medio domést ico en ciertas regiones ( M . P. Salazar, com. pers.). Se ha encontrado 
a esta especie infectada por T. cruzi. 

3 . 3 . 5 . 2 . Eratyrus S T A L 1 8 5 9 — 2 especies 

Las dos especies de este género, E. cuspidatus STAL 1 8 5 9 y E. mucwnatus STAL 
1 8 5 9 , no se sobreponen geogrâf icamente . La primera se encuentra en América 
Central y A m é r i c a del Sur al oeste de los Andes, la segunda en A m é r i c a del Sur 
al este de los Andes, desde Bol iv ia hasta Trinidad (BARRETT 1 9 9 1 ) . Ambas son 
atrafdas por la luz. E. mucronatus ha sido capturada en medio per idomés t ico en 
Bol iv ia , donde la presencia de larvas hace pensar que se trata de una especie 
capaz de desarrollar colonias intradomiciliares ( N O I R E A U et al. 1 9 9 4 ) . En su 
ambiente natural, la especie se alimenta de los vertebrados colonizando el ârbol, 
escondida en huecos en la base de las ramas; las ninfas son de habito predador 
( B A R R E T T 1 9 9 1 ) . Ambas especies han sido encontradas infectadas por T. cruzi en 
la naturaleza. E. mucronatus puede ser encontrada infectada también por un Schi-
zogregarinidae, en Brasil ( B A R R E T T 1 9 9 1 ) y en Bol iv ia (Moll inedo, datos no 
publicados). 

3 . 3 . 5 . 3 . Hermanlentia JURBERG & G A L V A O 1 9 9 7 — 1 especie 

Previamente clasificada dentro del género Triatoma, esta especie particular del 
Peru ha sido recientemente elevada a nivel de géne ro nuevo, monoespecffico. 

3 . 3 . 5 . 4 . Linshcosteus D I S T A N T 1 9 0 4 — 5 especies 

Las cinco especies, recientemente seis, de este género viven en la India donde 
la enfermedad de Chagas no existe. Elias son silvestres, encontradas bajo las 
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piedras (L. costalis y L. confumus) o de biologia no conocida (L. kali, L. chota 
y L. carnifex). Elias carecen del surco estridulatorio y présentai! un rostro muy 
corto, mucho mas corto que el largo de la cabeza. Dadas sus excepciones mor-
fo lógicas , sus particularidades mor fomé t r i c a s (figs. 5 y 6 ) y su origen probable 
asiât ico (ver 3 . 3 . 9 . ) , estas especies podn'an constituir una tribu separada de los 
Triatomini . 

3 . 3 . 5 . 5 . Mepraia M A Z Z A et al. 1 9 4 0 — 2 especies 

El género Mepraia fue revalidado por L E N T et al. ( 1 9 9 4 ) sobre la base de las 
caracteristicas de la genitalia del macho. Este género incluia una sola especie: 
M. spinolai PORTER 1 9 3 4 ) . Sin embargo. L E N T et al. 1 9 9 4 no consideraron a 

T. breyeri y T. eratyrusiformis, especies incluidas en el «comple jo spinolai», junto 
con spinolai, por L E N T & W Y G O D Z I N S K Y ( 1 9 7 9 ) . Sen'a conveniente estudiar dete-
nidamente a T. breyeri y T. eratyrusiformis antes de avalar plenamente el géne ro 
Mepraia (cf. a d e m â s figs. 5 y 6 ) . Por otra parte el género Mepraia se destaca de 
los d e m â s Triatominae porque todas las hembras son âpteras (los machos pue-
den o no tener alas). Una segunda especie ha sido descrita dentro de este géne ro 
sobre la base de diferencias c r o m o s ó m i c a s , mor fo lóg icas y de aislamiento repro-
ductivo en laboratorio: M. gajardoi PRIAS et al. 1 9 9 8 . 

3 . 3 . 5 . 6 . Panstrongylus BERG 1 8 7 9 — 1 3 especies 

Panstrongylus constituye junto con Triatoma (de la misma tribu) y Rhodnius 
(de la tribu Rhodniini) uno de los g é n è r e s ep idemio lóg icamen te importantes. 
Comprende 1 3 especies, una de las cuales ha sido un vector importante, P. megis-
tus (BURMEISTER 1 8 3 5 ) . Otras tres especies han colonizado el habitat humano, al 
menos en ciertas regiones: P. chinai ( D E L PONTE 1 9 2 9 ) y P. herreri ( W Y G O D Z I N S K Y 
1 9 4 8 ) en Peru, y P. rufotuberculatus ( C H A M P I O N 1 8 9 9 ) en Bolivia y otras regiones. 

— P. megistus (BURMEISTER 1 8 3 5 ) es una especie de importancia historica. En 
efecto, ésta fue el primer vector descrito de la enfermedad por el mismo Cha-
gas, en la région central del Brasil . Esta especie parece haber sido desplazada 
de su habitat domést ico después de la Ilegada al Brasil de T. infestans. Esta 
reportada en Brasil, Argentina, Paraguay y Uruguay. Su presencia en Bol iv ia 
es muy probable (La Fuente, com. pers. 1 9 9 0 ; Noireau, com. pers. 1 9 9 5 ) . 
Hasta el di'a de hoy se la encuentra en medio domés t i co en Bahia (Brasil) . 

— P. chinai ( D E L PONTE 1 9 2 9 ) esta limitada a Perii y Ecuador. Ha sido encontrada 
infectada por T. cruzi. Es domést ica o peridoméstica en algunas regiones, donde 
se considéra como un vector local activo (por ejemplo en el Departamento de 
Piura, Peru). No se conoce su habitat silvestre ( B A R R E T T 1 9 9 1 ) . 
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— P. herreri W Y G O D Z I N S K Y 1948 es una especie peruana, senalada en medio 
domés t ico e infectada por T. cruzi. Mor fo lóg icamente , se parece mucho a dos 
especies silvestres como P. humeralis (USINGER 1939) y P. lignarius ( W A L K E R 
1873). 

— P. rufotuberculatus ( C H A M P I O N 1899) esta ampliamente distribuida en América 
del Sur, A m é r i c a Central y M é x i c o , a menudo encontrada con infección por 
T. cruzi. En Bol iv ia esta especie esta domiciliada en dos provincias del Depar-
tamento de La Paz (NOIREAU et al. 1994, D U J A R D I N et al. 1998c). Recientemente 
también se la encontre domiciliada en las provincias de Loayza y Caranavi 
(Departamento de La Paz) (Matias, com. pers.). 

Entre las especies silvestres ocasionalmente encontradas en medio domést ico 
o atrafdas por la luz de las casas se pueden citar a: 

— P. geniculatus ( L A T R E I L L E 1811) tiene una amplia d is t r ibuc ión geogrâ f i ca 
(Amér ica del Sur y Amér ica Central) y su cn'a en el laboratorio es muy di f f -
ci l debido a su necesidad de alta humedad. Esta especie requière de mayor 
vigilancia epidemiológica debido a que su adaptación al habitat humano parece 
progresar râp idamente en ciertas zonas del Brasil (Valente, com. pers.). 

— P. lutzi ( N E I V A & PiNTO 1923), especie del Brasil cuya biologia no es conocida. 
— P. howardi ( N E I V A 1911), una especie raramente encontrada en medio domés

tico, l imi tada al Ecuador (Manabi ) . Su habitat silvestre no es conocido 
( B A R R E T T 1991). 

— P. guentheri B E R G 1879, encontrada en zonas poco hùmedas , secas y calien-
tes de Argentina, Paraguay y sur de Bolivia (Tarija, Beni). 

— P. humeralis (USINGER 1939), situadaen Panama; mor fo lóg icamente parecida 
a P. herreri (Perù) y P. lignarius (région amazón ica ) . 

— P. diasi PiNTO & L E N T (1946), encontrada en Brasil , senalada en Bolivia , 
atrafda hacia las casas, de habitat silvestre desconocido. Su morfologi'a se 
aproxima a la de guentheri. 

Todas estas especies, salvo P. lutzi y P. diasi, fueron encontradas infectadas 
naturalmente por T. cruzi. 

Entre las especies que parecen exclusivamente silvestres, pero estan infectadas 
naturalmente por T. cruzi, senalaremos: 

— P. tupynambai ( L E N T 1942), que vive bajo las piedras en Brasil y Uruguay; 
— P. lignarius ( W A L K E R 1873), encontrada en Brasi l , Guyana, Surinam y 

Venezuela, mor fo lóg icamente muy parecida a P. humeralis y P. herreri. 

P. lenti G A L V A O & P A L M A 1968 es una especie rara. Es conocida solamente por 
un espéc imen encontrado en el estado de Goias (Brasil), entre el equipaje de un 
viajero que procedia del estado vecino de Minas Géra i s . Recientemente un espé
cimen macho (Alo t ipo) fue capturado atraido por la luz (BARATA et al. 1997). 
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3 . 3 . 5 . 7 . Paratriatoma B A R B E R 1 9 3 8 — 1 especie 

Este género esta integrado por una sola especie P. hirsuta BARBER 1 9 3 8 , la cual 
vive en Amér ica del Norte (México y U S A ) . Asociada con las ratas del géne ro 
Neotoma (ver R Y C K M A N 1 9 8 6 ) , es una especie que muestra preferencia de hués 
ped. Su picadura puede provocar reacciones de hipersensibilidad (BARRETT 1 9 9 1 ) . 

3 . 3 . 5 . 8 . Triatoma LAPORTE 1 8 3 2 — 7 2 especies 

Este es el género mas diverse ( 7 2 especies). Sin pretender aportar una clasif i -
cación f i logenét ica. L E N T & W Y G O D Z I N S K Y ( 1 9 7 9 ) propusieron una division del 
género en dos «grupos» principales, el grupo Protracta y el grupo Rubrofasciata. 
Esta subdivision esta basada en un solo carâcter de la ninfa de primer estadio. 

El grupo Rubrofasciata, el mâs abundante de los dos ( 5 9 especies), esta sub-
dividido en dos «subgrupos» , de nuevo sobre la base de un solo carâcter de la 
ninfa, pero la de quinto estadio. 

A pesar de la validez biológica incierta de esta clas i f icación ( L E N T & W Y G O D 
ZINSKY 1 9 7 9 ) , serâ usada por nosotros, aunque ligeramente modificada. Nosotros 
proponemos 9 «comple jos» y 6 «subcomple jos» , que corresponden en gênera i a 
regiones geogrâf icas diferentes (tabla 2 ) . Proponemos también un anâlisis mor-
fomét r i co preliminar de las relaciones entre ciertos grupos del género Triatoma 
(tabla 3 ) : algunas de las medidas de la cabeza del adulto permiten reproducir 
estas subdivisiones, aunque también surgen algunas discrepancias ( f ig . 4 ) . 

3 . 3 . 5 . 8 . 1 . Grupo Protracta ( 2 complejos, de 7 a 1 0 especies) 

3 . 3 . 5 . 8 . 1 . 1 . Complejo protracta, 7 especies (grupo Protracta) 

Situado al sudoeste de los Estados Unidos, Méx ico y Amér ica Central, este 
complejo comprende siete especies de cuerpo fusiforme y patas cortas: T. pro
tracta, T. barberi, T. incrassata (México y Estados Unidos), T. neotomae, T. nitida, 
T. peninsularis y T. sinaloensis. 

T. protracta, asociado a roedores del género Neotoma («packrats»), puede volar 
hasta dentro de las casas. A l igual que Paratriatoma hirsuta, tiene una saliva muy 
irritante capaz de provocar reacciones de hipersensibilidad en caso de picadura 
( B A R R E T T 1 9 9 1 ) . Esta especie p résen ta caracten'sticas morfo lógicas separando 
poblaciones geogrâf icas en cinco subespecies {T. p. protracta, T. p. navajoensis, 
T. p. woodi, T. p. zacatecensis y T. p. nahuatlae) sin barrera reproductiva en labo
ratorio ( R Y C K M A N 1 9 6 2 ) . Ademàs, la subespecie T. p. protracta présenta dos pobla
ciones alopâtricas, interfértiles, reconocibles por los huevos ( R Y C K M A N 1 9 6 2 ) . 

T. nitida es una especie centroamericana. Puede ser encontrada dentro de las 
casas con T. dimidiata (obs. pers.), no necesariamente en ausencia de T. dimidiata 
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(BARRETT 1991). T. nitida es morfo lóg icamente cercana a T. neotomae. Filogené-
ticamente ( A D N mitocondrial, sub-unidad L S U de 732 pb) se agrupa con T. rubida 
(no claramente clasificada, pero también dentro del grupo Protracta) y T. bolivari, 
la cual esta actualmente clasificada en el complejo phyllosoma, al exterior del 
grupo Protracta (Harris et al., com. pers.). 

T. barberi juega un rol vectorial en Méx ico , en la provincia de Oaxaca. Sus 
focos silvestres son desconocidos, pero B A R R E T T (1991) sugiere un posible habi
tat silvestre, puesto que esta especie produce huevos que adhieren al sustrato. U n 
nuevo enfoque de estudio poblacional aplicado a insectos de importancia medica, 
el llamado E N M {Ecologie Niche Modeling), pe rmi t ió hacer la predicc ión de una 
asociación probable entre T. barberi y Neotoma mexicana (PETERSON et al. 2002). 

T. sinaloensis R Y C K M A N (1962) es mor fo lóg icamente muy cercana a T. penin-
sularis UsiNGER (1940), pero sus cruzamientos producen huevos estériles. 

3.3.5.8.1.2. Complejo lecticularia, 3 especies (grupo Protracta) 

Mor fo lóg icamen te p róx imo al complejo protracta (excepto quizâs hablando de 
T. sanguisuga), el complejo lecticularia se situa en Amér ica del Norte (México 
y USA) . T a m b i é n esta asociado a roedores del género Neotoma, pero al parecer 
de manera menos estrecha ( B A R R E T T 1991). T. indictiva N E I V A (1912) séria exclu-
sivamente silvestre, mientras que T. lecticularia ( S T A L 1859), y sobre todo T. san
guisuga ( L E C O N T E 1855), son ocasionalmente encontradas en medios perido-
mést icos o domés t i cos (Beard, com. pers.). 

En este complejo solamente se ha encontrado a T. sanguisuga infectada por 
T. cruzi ( B E A R D et al. 1988). 

3.3.5.8.2. Grupo Rubrofasciata (2 subgrupos, 7 complejos, 6 subcomplejos, 
59 especies) 

El grupo Rubrofasciata esta dividido en dos subgrupos: el subgrupo Infestans, 
el mas abundante (34 especies), y el subgrupo Rubrofasciata (24 especies). El pri-
mero esta subdividido en tres complejos (donde esta el complejo infestans), el 
segundo en cuatro complejos (donde esta el complejo rubrofasciata). 

3.3.5.8.2.1. Subgrupo Infestans (3 complejos, 6 subcomplejos, 34 especies) 

3.3.5.8.2.1.1. Complejo infestans, 21 especies (subgrupo Infestans, grupo Rubro
fasciata) 

Se trata del complejo mas abundante, distribuido en la mayor parte de América 
Latina al sur y al norte del Amazonas. Estân descritos 6 subcomplejos; aqui serân 
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comentados por orden de importancia ep idemio lóg ica : infestans, brasiliensis, 
maculata, sordida, rubrovaria y guazu. 

— Subcomplejo infestans (infestans, platensis, delpontei, melanosoma) (complejo 
infestans, subgrupo Infestans, grupo Rubrofasciata). En Amér ica del Sur, y 
especiTicamente en los siete paises que constituyen el llamado «Cono Sur» , 
se encuentra el subcomplejo infestans, que incluye al vector mâs importante de 
la enfermedad de Chagas: T. infestans K lug (1834). Esta especie es exclusiva
mente doméstica en estos paises a excepción de un foco descrito en los valles 
centrales de Bolivia, cerca de la ciudad de Cochabamba (DUJARDIN et al. 1987). 
Un ecotipo oscuro ha sido también encontrado en huecos de ârboles de zonas 
âr idas de Bolivia ( N O I R E A U et al. 1997a). Otra especie extensamente distri-
buida (Argentina, Bolivia, Paraguay, Uruguay) ocupa casi exclusivamente los 
nidos de los Fumariidae y Psittacidae: T. platensis N E I V A 1913. Esta especie 
no tiene importancia médica, pero a pesar de su especificidad de huésped , 
suele frecuentar los gallineros donde se la encuentra con T. infestans (PEREIRA 
et al. 1996). En Argentina, Paraguay y Uruguay se ha encontrado también otra 
especie asociada a las aves: T. delpontei R O M A N A & A B A L O S 1947. Esta espe
cie es capaz de cruzarse en el laboratorio con T. platensis (USINGER et al. 
1966, PEREIRA et al. 1996), pero p résen ta una preferencia marcada por su 
huésped natural (Myiopsitta monacha). Situado exclusivamente en Argentina, 
T. melanosoma M A R T I N E Z et al. (1987) recuerda a T. infestans del cual difiere 
por la coloración negra en la totalidad del exoesqueleto. Ella es fértil con 
T. infestans. De estos cruzamientos, résul ta el carâcter melân ico que séria un 
carâcter genét ico recesivo (Flores et al., datos no publicados). Este carâc ter 
c romât ico es también encontrado, aunque de manera menos compléta, en los 
especi'menes silvestres que viven en los troncos de los ârboles (Chaco, B o l i 
via) (NOIREAU et al. 1997a). 

— Subcomplejo brasiliensis (brasiliensis, petrochii, melanocephala, arthurnei-
vui) (complejo infestans, subgrupo Infestans, grupo Rubrofasciata). T. brasi
liensis N E I V A 1911 es un vector importante de la enfermedad de Chagas en 
el noreste brasilero (BORGES et al. 2000). Ella présenta una notable variacion 
morfo lóg ica y cromât ica , la que ha conducido a describir subespecies como 
T. b. brasiliensis N E I V A 1911, T. b. melanica N E I V A & L E N T 1941 y T. h. 

macromelanosoma G A L V A O 1956. Estos taxones fueron sinonimizados por 
L E N T & W Y G O D Z I N S K Y (1979). Sin embargo, su alopatria y los estudios recien-
tes de electroforesis de isoenzimas (COSTA et al. 1997) sugieren T. b. mela
nica como especie distinta. Una cuarta variacion c romât ica recientemente fue 
descubierta en el estado de Bahia (Brasil), con evidencias genéticas de .ser tam
bién una especie distinta (Costa et al., com. pers.). Es destacable sefialar aquf 
la aplicación, por primera vez sobre T. brasiliensis, de un enfoque con muchas 
promesas en el futuro denominado E N M (Ecologie Niche Modeling), el cual 
permit ió confirmar sobre bases ecológicas cuantitativas los hallazgos genét icos 
(COSTA et al. 2002). Las otras especies de este subcomplejo son igualmente 
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brasileras, pero exclusivamente silvestres: T. melanocephala N E I V A & P I N T O 
1923, T. arthumeivai L E N T & M A R T I N E Z 1940 y T: petrochii PINTO & B A R R E T O 

1925. Recientemente T. petrochii y T. brasiliensis, que mor fo lóg icamente son 
cercanos, han sido confirmados como especies evolutivamente muy distintas 
por electroforesis de isoenzimas ( M O N T E I R O et al. 1998). T. arthumeivai L E N T 
& M A R T I N E Z 1940, es una especie silvestre brasilera. Se reconoce esta espe
cie como vector de una hemogregarina de la lagartija Tropidurus torquatus 
( B A R R E T T 1991). En base a estudios isoenzimaticos recientes, T. arthumeivai 
podrfa pertenecer al subcomplejo maculata (Noireau, com. pers.). 
Subcomplejo maculata {maculata, pseudomaculata) (complejo infestans, sub-
grupo Infestans, grupo Rubrofasciata). En los pai'ses de Amér ica del Sur situa-
dos al norte del bosque amazónico , se encuentra una especie en vi'as de adap
tac ión al habitat humano: T. maculata (ERICHSON 1848). En regiones bajas y 
semiâr idas de Venezuela, se reporta esta especie en los gallineros, a veces en 
las casas (BARRETT 1991). En condiciones silvestres, la especie tiene una eco-
logia similar a la de 7̂  pseudomaculata CORREA & ESPINOLA (1946), la cual 
es una especie brasilera m o r f o l ó g i c a m e n t e muy cercana de T. maculata. 
Recientemente, se la encont ró también en Bolivia ( D U J A R D I N & M A T I A S 2001, 
CiberAdas en http://eclat.fcien.edu.uy). I soenz imât icamente , a pesar de las 
semejanzas mor fo lóg i ca s y ecológicas , estas dos especies presentarian nota
bles diferencias (Noireau, com. pers.). 

Subcomplejo sordida (sordida, guasayana, patagonica, garciabesi) (complejo 
infestans, subgrupo Infestans, grupo Rubrofasciata). D e s p u é s de T. infestans, 
la especie mâs d i fundida en Amér i ca del Sur es sin dudas T. sordida ( S T A L 
1859), abarcando Argentina, Bolivia , Brasil , Paraguay y Uruguay. Ella ocupa 
principalmente focos silvestres pero coloniza el medio per idomést ico tanto en 
Brasil como en Argentina, y el hâbitat del hombre en ciertas regiones del sur 
de Bol iv ia . A pesar de su adaptación progresiva al hâbi ta t humano, ella no 
constituye por el momento un vector eficaz de la enfermedad de Chagas ( N O I 
REAU et al. 1997b). El la forma un complejo de especies cn'pticas (PANZERA 
et al. 1997, N O I R E A U et al. 1998). T. guasayana W Y G O D Z I N S K Y & A B A L O S 

1949 ha sido encontrada en medios silvestres y per idomést icos en Argentina, 
Paraguay y Bolivia , generalmente asociada con T. sordida. T. patagonica D E L 
PONTE 1929 es una especie silvestre morfo lógicamente muy próxima a T. gua
sayana y T. sordida; se encuentra exclusivamente en Argentina. T. garciabesi 
C A R C A V A L L O et al. 1997 también es una especie argentina y por mucho tiempo 
confundida con T. sordida. 

Subcomplejo rubrovaria (rubrovaria, costalimai, carcavalloi) (complejo infes
tans, subgrupo Infestans, grupo Rubrofasciata). T. rubrovaria ( B L A N C H A R D & 
B R U L L E 1843) (=bruchi M A Z Z A & JORG 1944) vive c o m ù n m e n t e bajo las 
piedras, pero puede ocupar medios per idomést icos y domés t icos en ciertos 
lugares (PEREIRA et al. 1996). T. costalimai ( V E R A N O & G A L V A O 1958), a pesar 
de su parecido m o r f o l ó g i c o con T. Rubrovaria, se p résen ta gené t i camente 
muy diferente ( G A R C I A & P O W E L L 1998). 
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— Subcomplejo guazu (guazu, jurbergi, matogrossensis, oliveirai) (complejo 
infestans, subgrupo Infestans, grupo Rubrofasciata). En Argentina, Brasil y 
Uruguay, se encuentra T. guazu L E N T & W Y G O D Z I N S K Y (1979) en medio domés
tico. Exclusivamente en Brasil se encuentra T. jurbergi que fue descrita a par
tir de colecciones domiciliares (CARCAVALLO et al. 1998b), y aparentemente es 
mor fo lóg icamente cercana a T. guazu y de la misma región. También en Bra
sil se encuentran T. matogrossensis L E I T E & BARBOSA 1953 y T. oliveirai 
( N E I V A , P I N T O & L E N T 1939), ambas silvestres. En base a comparaciones iso-
enzimâticas , T. williami, asi como T. wygodzinskyi, ambos de clasificación muy 
incierta, podnan pertenecer a este subcomplejo guazu (Noireau, com. pers.). 

3.3.5.8.2.1.2. Complejo circummaculata, 2 especies (subgrupo Infestans, grupo 
Rubrofasciata) 

Este complejo se caracteriza m o r f o l ó g i c a m e n t e por un tercer segmento del 
rostro particularmente largo, en relación al segundo segmento, y la parte termi
nal aplastada mâs que cilmdrica. Esta caracterfstica morfológica no séria obser-
vada mâs que en el adulto ( L E N T & W Y G O D Z I N S K Y 1979). T. circummaculata 
(STAL 1859) se encuentra en la Argentina, Brasil y Uruguay, y T. limai D E L PONTE 
1929 esta limitada a Argentina encontrândose bajo piedras. T. circummaculata ha 
sido encontrada infectada con T. cruzi-

3.3.5.8.2.1.3. Complejo dispar, de 3 a 4 especies (subgrupo Infestans, grupo 
Rubrofasciata) 

Este complejo se extiende desde el Peru (Amér i ca del Sur) a Costa Rica (Amé
rica Central): sen'a un complejo vicariante del complejo infestans. T. dispar L E N T 
1950 es la especie mâs extendida, reportada en Costa Rica y Panama, Colombia 
y Ecuador, pero ausente del Peru. Es arbon'cola y se alimentan'a de los monos 
(BARRETT 1991). T. carrioni LARROUSSE 1926 es encontrada en Peru y Ecuador 
entre los 1 000 y 2 600 mét ros de altitud, mientras que T. venosa ( S T A L 1872) es 
encontrada ù n i c a m e n t e en Colombia (qu izâs t ambién en Costa Rica, segun 
BARRETT 1991) entre los 1 600 y 2 200 mét ros de altitud. La infección naturai 
por T. cruzi ha sido seüalada para T. dispar y T. carrioni. T. nigromaculata ( S T A L 
1872), especie venezolana ocupando huecos de arboles en asociac ión con aves y 
Didelphis ( B A R R E T T 1991), sen'a parte de este complejo. 

3.3.5.8.2.2. Subgrupo Rubrofasciata (4 complejos, 27 especies) 

3.3.5.8.2.2.1. Complejo rubrofasciata, 8 especies (subgrupo Rubrofasciata, grupo 
Rubrofasciata) 

Este complejo estâ caracterizado mor fo lóg i camen te por una microescultura 
particular, laben'ntica, en la cara ventral del abdomen del adulto. Algunas especies 
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tienen una distr ibución geografica m â s alla del Nuevo Mundo. El complejo com
prende T. rubrofasciata, desde el norte de Brasil y las regiones portuarias del 
mundo pantropical, asf como siete especies exclusivamente asiâticas: T. amicitiae, 
T. bouvieri, T. cavernicola, T. leopoldi, T. migrans, T. pugasi y T. sinica. Todas 
estas especies presentan proximidades morfo lógicas relativamente importantes. 
T. rubrofasciata se distingue por su asociación exclusiva a las casas de manera 
que es una especie «domés t ica» . Se pone aqui la palabra domést ica entre comi-
llas puesto que T. rubrofasciata no busca la sangre del hombre: ella se alimenta 
de roedores mâs que del hombre. Sus focos silvestres son desconocidos: podn'an 
estar en realidad en Amér ica del Norte, donde nuestro estudio morfométr ico ubica 
el origen de esta especie ( f ig . 5 ) . 

3 . 3 . 5 . 8 . 2 . 2 . 2 . Complejo phyllosoma, 1 2 especies (subgrupo Rubrofasciata, grupo 
Rubrofasciata) 

Los miembros que pertenecen clasicamente a este complejo son encontrados 
al oeste de M é x i c o (71 phyllosoma, T. bassolsae, T. brailovskyi, T. dimidiata, 
T. hegneri, T. longipennis, T. mazzottii, T. mexicana, T. pallidipennis y T. picturata). 
Presentan un abdomen particularmente ancho con numerosas similitudes entre 
ellas. Algunas son in ter fér t i les en laboratorio. Segùn L E N T & W Y G O D Z I N S K Y 
( 1 9 7 9 ) , se trata de un grupo m o n o f d é t i c o . Segùn otros autores, se tratarian de 
subespecies de T. phyllosoma ( M A Z Z O T T I & OSORIO 1 9 4 2 ) , a la excepc ión de 
T. dimidiata que se destaca del complejo del punto de vista molecular (ver ul t imo 
p â r r a f o , 6 . 7 . ) y geogrâ f i co . Se incluye en este complejo una especie silvestre 
encontrada exclusivamente en M é x i c o : T. bolivari C A R C A V A L L O , M A R T I N E Z & 
P E L A E Z 1 9 8 7 , asf como otra especie encontrada en Guatemala y en Honduras: 
T. ryckmani Z E L E D O N & PONCE 1 9 7 2 . 

T. dimidiata tiene una dis t r ibución geogrâf ica que va m â s alla de M é x i c o , y 
représenta en importancia el tercer vector de la enfermedad de Chagas en Amér i ca 
Latina: ocupa México , toda Amér ica Central y parte de la costa paci'fica de A m é 
rica del Sur (Colombia, Ecuador, Perü) . Los especi'menes que colonizan las casas 
se ubican en el suelo, y pueden cubrirse de polvo para camuflarse (ZELEDON 1 9 8 1 ) , 
al igual que ninfas de T. mazzotti que también desarrolla colonias domiciliarias 
( B A R R E T T 1 9 9 1 ) . 

En realidad, por lo menos cinco de las especies de este complejo se conside-
ran como vectores de la enfermedad de Chagas: T. dimidiata, T. mazzottii, 
T. pallidipennis, T. longipennis, T. phyllosoma. Todas son capaces de colonizar 
el domic i l io y de transmitir T. cruzi al hombre. 

Estudios moleculares recientes sugieren que T. dimidiata ( M A R C I L L A et al. 
2 0 0 1 ) y T. pallidipennis (Kecia, com. pers.) podn'an contener mâs de una sola 
especie, y representarian complejos. 
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3.3.5.8.2.2.3. Complejo spinolai, 4 especies (subgrupo Rubrofasciata, grupo 
Rubrofasciata) 

Clâs icamente comprende tres especies de regiones âridas y semiâr idas del sur 
de América del Sur, susceptibles de encontrarse ocasionalmente en el medio peri-
domést ico: dos especies en Argentina, T. hreyeri D E L PONTE 1929 y T. eratyrusi-
formis D E L PONTE 1929 y una en Chile, 7̂  spinolai PORTER 1934. Esta ült ima es 
la unica especie de Triatominae donde los machos pueden ser âpteros (en reali
dad micrópteros). Ciertas particularidades, como el dimorfismo sexual en la estruc-
tura del conexivo, la ausencia de la plaça basai en los génitales masculinos, etc., 
han conducido a ciertos taxonomistas a elevar a esta especie al rango de nuevo 
género, en realidad un género revalidado: Mepraia M A Z Z A et al. 1940. Esta nueva 
clasificación que no goza de la total adhesión de los especialistas, deberâ ser com-
pletada con el estudio de las otras especies asociadas al complejo: T. hreyeri y 
T. eratyrusiformis. Después de la revalidación del género Mepraia, se describió en 
este género una segunda especie, también chilena: M. gajardoi PRIAS et al. 1998. 

3 .3 .5 .8 .2 .2 .4 . Complejo flavida, 3 especies (subgrupo Rubrofasciata, grupo Rubro
fasciata) 

Este complejo se encuentra en las islas del Caribe. Las especies presentan un 
importante pol imorfismo mor fo lóg ico pero se distinguen de otros complejos por 
dos proyecciones situadas en el escutelo. Dos especies son encontradas en Cuba: 
T. bruneri (USINGER 1 9 4 4 ) y T. flavida NEIVA 1 9 1 1 , esta ültima senalada en medio 
domést ico. Son especies encontradas en cuevas, a l imentândose de pequefios ver-
tebrados, pero su comportamiento demuestra agresividad hacia el hombre 
(BARRETT 1 9 9 1 ) . Una tercera especie, silvestre, es tâ situada en Jamaica: T. obs-
cura ( M A L D O N A D O & FARR 1 9 6 2 ) . Esta especie ha sido encontrada al imentândose 
del hombre ( B A R R E T T 1 9 9 1 ) . 

3.3.5.8.3. Especies no clasificadas — nuevas especies 

Seis de estas especies parecen pertenecer al subgrupo Infestans, pero son difi ' -
cilmente atribuibles a uno de sus complejos o subcomplejos. Estas son especies 
limitadas al territorio brasilero. T. lenti SHERLOCK & SERAFIM (1967) y T. vitti-
ceps ( S T A L 1859) son silvestres, pero muestran una tendencia adaptativa al medio 
per idomés t ico , incluso al domés t i co . Las otras cuatro especies son exclusiva
mente silvestres: T. deanei G A L V A O , SOUZA & L I M A 1967, T. tibiamaculata (PINTO 

1926), T. williami GALVAO, SOUZA & L I M A (1965) y T. wygodzinskyi L E N T (1951b). 
Segûn BARRETT (1991), 7̂  deanei podna representar un hfbrido entre T. williami 

y T. infestans. 
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Segùn Noireau (com. pers.), T. williami y T. wygodzinskyi muestran perfiles iso-
enz imâ t i cos comparables al subcomplejo guazu. 

T. gomeznunezi M A R T I N E Z , C A R C A V A L L O & JURBERG ( 1 9 9 4 ) es una especie 

mexicana conocida solamente por su holotipo. 
Las otras tres especies de M é x i c o y de los Estados Unidos no corresponden a 

ningûn esquema satisfactorio de clasificación: T. gerstaeckeri (STAL 1859) , T. recurva 
( S T A L 1 8 6 8 ) , clasificados por L E N T & W Y G O D Z I N S K Y ( 1 9 7 9 ) dentro del « c o m p l e j o 

recurva» , y T. rubida ( U H L E R 1 8 9 4 ) . 

3.3.6. Anâlisis morfométrico del género Triatoma LAPORTE 1832 

3 . 3 . 6 . 1 . Muestras utilizadas 

Tabla 3 
Género Triatoma. Especies y tamaiio de las muestras (entre paréntesis el Numero). 

Grupos Subgrupos Complejos Subcomplejos Especies N 

Protracta (18) 
protracta (5) barberi 5 

lecticularia (13) sanguisuga 13 

Rubrofasciata 
(237) 

Infestans (1.33) 
dispar (11) carrioni 1 

dispar 2 
venosa 8 

infestans (122) 
brasiliensis (53) brasiliensis 53 
infestans (36) infestans 36 

rubrovaria (33) rubrovaria 29 
costalimai 4 

Rubrofasciata (104) 
flavida (20) flavida 20 

phyllosoma (36) dimidiata 36 
rubrofasciata (48) migrans 18 

rubrofasciata 30 
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3.3.6.2. Anâl i s i s discriminante del género Triatoma sobre las medidas OE, AO, 
A T y R2 transformadas en logaritmes 

Subgrupo 
Infestans 

Subgrupo 
Rubrofasciata 

Grupo 
Protracta 

brasiliensis 

rubrovaria 

infestans 

dispar 

flavida 

phyllosoma 

rubrofasciata 

lecticularia 

[ protracta 

Complejo 
infestans 

Complejo dispar 

Fig. 4. — Género Trkitoma. Anâlisis discriminante sobre las medidas OE, AO, AT y R2 transfor
madas en logaritmos; ârbol UPGMA sobre las distancias de Mahalanobis. 

3.3.6.3. Comentarios sobre el estudio m o r f o m é t r i c o del génère Triatoma 

El anâl is is mor fomét r i co trata sobre un total de siete complejes de un género 
que tiene nueve. Los dos grupos. Protracta y Rubrofasciata, y les dos subgrupos, 
Infestans y Rubrofasciata, fueron incluidos (tabla 3). Solamente cuatro medidas 
de la cabeza fueron cxaminadas sobre un total de 255 especi'menes: el espacio 
externe entre les ojos (OE), el espacio anteecular (AO), el large del tubérculo 
antenffere (AT) y el segunde segmente del rostro (R2) (t'ig. 1 ). 

La clasif icación ebtenida en base a las distancias de Mahalanobis ( f lg . 4) sub-
divide al génère Triatoma en tres grupos; el primero comprende solamente el com
plejo infestans (subgrupo Infestans), representado aqui por tres subcomplejos: 
infestans, brasiliensis y rubrovaria. El segunde es mezcla de des subgrupos del 
grupo Rubrofasciata (f lavida y phyllosoma), el tercero y ultimo es mezcla de les 
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dos grandes grupos del géne ro Triatoma: Protracta (complejos protracta y lect i -
cularia) y Rubrofasciata (complejo rubrofasciata). 

Asi' pues el grupo Protracta es reconocido, compuesto de T. barberi y T. san-
guisuga (son dos complejos diferentes) pero estan asociados al complejo rubro
fasciata (7! rubrofasciata y T. migrans) que pertenecerian a otro grupo del género 
Triatoma, sugiriendo quizâs un parentesco entre las especies asiâticas y las espe
cies de A m é r i c a del Norte. Este parentesco ha sido sugerido también en base a un 
anâlisis c romosómico (semejanza de caractensticas cromosómicas entre T. barberi 
y T. rubrofasciata) (Panzera et al., datos no publicados). 

En el grupo Rubrofasciata el ordenamiento de los dos subgrupos (Infestans y 
Rubrofasciata) no es muy respetado: uno de los complejos del subgrupo Infestans, 
el complejo dispar, esta asociado con el subgrupo Rubrofasciata (los complejos 
phyllosoma y flavida). Un anâlisis mâs detallado (no presentado aqui') muestra 
que esta asociación se debe sobre todo a T. dispar que difiere mucho de la pareja 
T. carrioni y T. venosa. Es interesante comprobar la proximidad entre T. flavida, 
especie cubana, y T. dimidiata, especie continental de gran distr ibución geogrâ
fica, esto sugiere una primera hipótesis sobre el origen de las especies insulares 
caribenas. 

Los tres subcomplejos, brasiliensis, rubrovaria e infestans, fueron confirmados 
en SU pertenencia a un solo complejo. 

Este anâl is is preliminar muestra el interés que podn'an tener los estudios f i l o -
genét icos futuros basados en la biologi'a molecular para comprender la historia 
evolutiva de los miembros del género Triatoma. 

3.3.7. Anâlisis morfométrico de la tribu Triatomini 

3.3.7.1. Muestras utilizadas 

Tabla 4 
Tribu Triatomini. E.species y tamafio de la muestra (N). 

Géneros N Especies N 

Triatoma 255 ver tabla 3 
Dipetalogaster 14 maxima 14 
Linshcosteus 16 kali 1 

carnifex 1 
chota 1 
confumus 5 
costalis 8 

Mepraia 11 eratyrusiformis 7 
spinolai 4 

Panstrongylus 74 geniculatus 16 
megistus 9 
rufotuherculatus 49 

Paratriatoma 10 hirsuta 10 
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3.3.7.2. Anâlis is de la tribu Triatomini sobre las medidas OE, A O , AT y R2 
transformadas en logaritmos 

Dipetalogaster 

Mepraia 

rubrovaria 

infestans 

brasiliensis 

dispar 

flavida 

phyllosoma 

Panstrongylus 

Paratriatoma 

lecticularia 

rubrofasciata 

protracta 

Linshcosteus 

Fig. 5. — Tribu Triatomini. Anâlisis discriminante sobre las medidas OE. AO. AT y R2 transfor
madas en logaritmos; ârbol UPGMA sobre las distancias de Mahalanobis. 

3.3.7.3. Comentarios sobre el estudio m o r f o m é t r i c o de la tribu Triatomini 

Las medidas utilizadas son las mismas que nos permitieron el estudio del género 
Triatoma. La técnica de anâlisis es idéntica. Todos los géneros son presentados a 
excepc ión de Hermanlentia ( f ig . 5). 

Linshcosteus es el género mâs externo. Su aislamiento va de acuerdo con su 
s i tuación en otro continente, con las excepciones morfo lógicas que présenta en 
relación con los Triatominae en gênerai , y podn'a sugerir un rango taxonómico 
mâs elevado. 

El género Mepraia no se distingue del género Triatoma. Este ultimo muestra 
siempre las tres subdivisiones ya comentadas del ârbol de) género Triatoma. Nótese 
la posic ión de T. rubrofasciata con las especies norteamericanas de Triatoma. 

Conforme a su situación geogrâfica, el género Paratriatoma estâ reagrupado con 
los miembros mexicanos y norteamericanos del género Triatoma (gmpo Protracta). 
Hacemos notar que P. hirsuta, ûmca especie de este género, estâ asociada con 
ratas como todos los d e m â s miembros del grupo Protracta. 
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Los généras Dipetalogaster y Panstrongylus estan netamente separados y rela-
tivamente extemos en relación a las subdivisiones principales del généra Triatoma. 

3.3.8. Anâlisis morfométrico de la subfamilia Triatominae 

3.3.8.1. Muestras utilizadas 

Tabla 5 

Subfamilia Triatominae. Especies y tamafio de las muestra.s (N) 

Tribus N Géneros N Especies N 

Alberproseniini 5 Alberprosenia 5 goyovargasi 1 
malheiroi 4 

Bolboderini 6 Bolbodera 2 herreri I 
laportei 1 

Microtriatoma 4 trinidadensis 4 
Cavernicolini 20 Cavernicola 20 lenti 12 

pilosa 8 
Rhodniini 99 Psammolestes 54 coreodes 20 

arthuri 16 
tertius 18 

Rhodnius 45 brethesi 12 
pallescens 12 
prolixus 21 

Triatoinini 380 ver tabla 4 380 

3.3.8.2. Anâlisis discriminante sobre las medidas OE, AO, PO, DE, AC, RI y 
R2 transformadas en logaritmos 

Alberproseniini 

Cavernicolini 

Bolboderini 

Dipeta logaster 

Mepraia 

Triatoma 

Panstrongylus 

Paratriatoma 

Rhodnius 

Psammolestes 

Linshcosteus 

Fig. 6. — Subfamilia Triatominae. Anâlisis discriminante sobre las medidas OE, AO, PO, DE, AC, 
RI y R2 transformadas en logaritmos; ârbol UPGMA sobre las distancias de Mahalanobis. 
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3.3.8.3. Comentarios sobre el estudio morfométrico de la subfamilia Triatominae 

La técnica de analisis no cambió pero mas caractères fueron utilizados. Se uti-
lizaron el espacio externo entre los ojos (OE), el espacio anteocular (AO), el 
espacio postocular (PO), el diametro externo del ojo (DE), el anteclipeo (AC), el 
primer (Rl) y el segundo segmento del rostro (R2) (fig. 1). 

Dos grandes subdivisiones aparecieron (fig. 6), separando a un costado las 
especies mas pequefias de la subfamilia (tribus Alberproseniini, Bolboderini y 
Cavemicilini) de las especies mas grandes (Triatomini y Rhodniini). En lo que 
se ve, el analisis quizas esta bajo la influencia dominante del tamano. Sin embargo, 
esta subdivision parece satisfactoria a la vista de las numerosas particularidades 
morfológicas que singularizan a las tribus Alberproseniini, Bolboderini y Caver-
nicolini. 

La posición extema de Linshcosteus es mas visible aqui, se présenta como 
otra tribu separada de los Triatomini por los Rhodniini. 

La tribu Rhodniini esta compuesta por los géneros Rhodnius y Psammolestes. 
Las tres especies de Psammolestes se encuentran aqui representadas. Para el 
género Rhodnius, nosotros utilizamos especies representativas de los tres grupos 
observados por la electroforesis de isoenzimas (CHAVEZ et al. 1999, DUJARDIN et 
al. 1999a). A pesar de los argumentos cada vez mas numerosos en favor de la 
monofilia de la tribu Rhodniini, los géneros Psammolestes y Rhodnius, si bien 
son cercanos en el àrbol, no constituyen un grupo bien definido. 

Observâmes de nuevo la proximidad particular del género Mepraia con el 
género Triatoma. 

En fin observamos que sobre la base de la morfometn'a de la cabeza, Dipeta-
logaster es mas próximo al género Triatoma que lo son Panstmngylus o Para-
triatoma, estos ültimos curiosamente agrupados a pesar de sus grandes diferen-
cias morfológicas. 

3.3.9. El origen geogrâfico de los Triatominae 

Los ârboles trazados por la variación métrica de los caractères de la cabeza pue-
den ayudamos a discutir la pregunta acerca del origen geogrâfico de los Triatominae 
asi como de su caracter mono o polifilético. Sobre las 129 especies aqui listadas 
de Triatominae, 117 son encontradas en el Nuevo Mundo, desde la région de los 
grandes lagos en los Estados Unidos hasta la Patagonia (al sur de la Argentina). 

Una sola especie es pantropical, Triatoma rubrofasciata, invariablemente aso-
ciada con ratas en medio domésticos y senalada en regiones portuarias. Su dis-
tribución actual podria explicarse por su asociación a las ratas y la asociación de 
estas ratas a los barcos. De esta manera el transporte maritime sen'a el responsa
ble de la dispersion pasiva de esta especie, probablemente después del siglo X V I I 
(ScHOFiELD 1988). En las Indias, esta especie puede ser encontrada a lo largo de 
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los puertos, pero en condiciones domésticas (J. Patterson, com. pers.). La région 
asiâtica se ha designado como el posible origen geografico de T. rubrofasciata 
(RYCKMAN & ARCHBOLD 1981), la cual contiene por otra parte otras especies del 
género Triatoma y cinco especies de un género endémico (Linshcosteus) confi-
nado al subcontinente hindù (recientemente son seis especies en este género). A 
lo contrario de todas estas especies, T. rubrofasciata es igualmente encontrada en 
el Nuevo Mundo, en las tierras interiores del noreste del Brasil. Asi' que para 
T. rubrofasciata, un origen neotropical también es una hipótesis defendible. 

La distribución de los Triatominae aparece pues problemâtica. En efecto, la gran 
mayon'a de las especies (> 90%) son neotropicales, y mientras que ninguna espe-
cie (excepto T. rubrofasciata) es encontrada en Africa, por lo menos 12 especies 
se encuentran en Asia. ^Como explicar esta distribución? 

Se acepta como evidencia que el origen geografico de los Triatominae es el 
Nuevo Mundo. Pero en tal caso las especies de Asia serian la consecuencia de 
una invasion a partir de représentantes del Nuevo Mundo, o por el contrario 
^sen'an ellas nacidas en Asia? 

Si se admite que los Triatominae forman un grupo monofilético (LENT & 
WYGODZINSKY 1979), se podn'a elegir la primera explicación: las especies de 
Asia sen'an pues la consecuencia de una invasion a partir de représentantes del 
Nuevo Mundo. Segùn SCHOFIELD (1988), esta explicación es sin embargo poco 
creible debido a las numerosas diferencias morfológicas observadas entre los 
Linshcosteus y el resto de los Triatominae: ausencia de surco estridulatorio, ros-
tro bastante corto y cuerpo muy aplastado. El arbol obtenido a través de un estu-
dio morfométrico simple resalta estas diferencias (fig. 6), y los Linshcosteus podrfan 
explicarse mejor como un grupo endémico derivado de un depredador local. 

La cuestión de la posible polifilia de los Triatominae no esta resuelta hoy dia. 
Una demostración séria posible rechazando la hipótesis alterna de la monofilia, 
sobre la base de un ârbol filogenético de los Triatominae. Insistimos sobre el 
carâcter filogenético del ârbol: los ârboles métricos (figs. 4, 5, 6) no son ârboles 
filogenéticos y no se pueden utilizar en esta argumentación. En un ârbol filoge
nético, la presencia de un depredador «dentro» de los Triatominae, clasificado con 
los Triatominae, no «a fuera», permitina rechazar la hipótesis de la monofilia, y 
hasta hoy di'a no tenemos este ârbol (ver capi'tulo 6 sobre la biologia molecular). 
Sin embargo, consideramos la polifilia como una hipótesis muy aceptable, quizâs 
mâs coherente que la hipótesis alterna. 

Asi pues, dentro de la discusión sobre el origen geografico de los Triatominae, 
SCHOFIELD (1988) propone distinguir dos géneros: los Linshcosteus habrian nacido 
en Asia, mientras que las especies de Triatoma si provendrian de un ancestro 
«desembarcado» desde el Nuevo Mundo: T. rubrofasciata. 

Pero la version del origen neotropical de los Triatoma asiâticos deja un pro-
blema sin resolver porque T. rubrofasciata probablemente no habn'a comenzado 
sus migraciones antes del periodo marftimo del siglo X V I I (SCHOFIELD 1988). 
^Como siete especies pudieron surgir de ella en tan poco tiempo? Dos 
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argumentos pueden tratar de responder a esta pregunta, uno taxonómico y otro 
genético: 

— Argumento taxonómico: las especies asiaticas de Triatoma fueron descritas 
sobra la base de la morfologia de un niimero reducido de especimenes, esto 
disminuye la confianza que se puede atribuir a su status taxonómico, y todas 
tienen una fuerte proximidad con T. nihrofasciata. T. Amicitae, conocido por 
un solo ejemplar de Sri Lanka, T. Pugasi, una especie rara de Java, T. sinica 
en China, T. cavernicolci en Malasia, T. leopoldi en Australia e Indonesia y 
T. Migrans, la especie mds difundida (India, Malasia, Indonesia), son clasifi-
cadas por LENT & WYGODZINSKY (1979) en el grupo Rubrofasciata. Un estu-
dio morfométrico confirma este reagrupamiento (GORLA et al. 1997). 

— Argumento genético: esta demostrado a partir de la electroforesis de isoenzi-
mas que ciertas especies, aunque morfológicamente bien diferenciadas como 
T. platensis (arbon'cola) y T. infestans (saxi'cola), pueden estar genéticamente 
muy cercanas (PEREIRA et al. 1996), proximidad demostrada también, en el 
caso de estas dos especies, por el examen de los cromosomas (PANZERA et al. 
1995) y por una perfecta fertilidad (USINGER et al. 1966). PEREIRA et al. (1996) 
concluyen, como USINGER et al. (1966) treinta afios antes, que la morfologi'a 
de los Triatominae puede variar en respuesta a sus diferentes habites antes que 
las barreras genéticas se instalen. Esta plasticidad morfológica podn'a cxplicar 
la existencia de formas de Triatoma bastante diferentes por lo cual se les ha 
dado nombres de especies distintas (DUJARDIN et al. 1999b), como T. mfestans 
y T. melano.soma. Este podn'a ser el caso de las especies asiâticas de Triatoma. 

Por tanto si T. rubrofasciata se sembró en Asia partiendo del Nuevo Mundo, 
^de donde partió? Sobre la base de la distribución geografica actualmente cono-
cida, se deben'a designar a Brasil como sitio de origen. Porque solamente en Bra-
sil se la conoce como especie distribuida en el interior del pais, no solamente en 
las zonas portuarias. Pero en Brasil T. rubrofasciata es una especie doméstica y 
sus focos silvestres son desconocidos. Si bien es una especie doméstica particular, 
porque se alimenta preferentemente sobre ratas, como otras especies domésticas 
conocidas (T. infestans, T. dimidiata, R. prolixus), ella podn'a tener un origen 
geogrdfico sin relación con su distribución actual (ver capitulo 5, pârrafo 5.4.3.). 
Sus on'genes reaies deberian ser reexaminados a la vista de sus relaciones métri-
cas (figs. 4 y 5) y cromosómicas (Panzera et al., datos no publicados) con las 
especies del grupo Protracta (América del Norte). 

3.4. LI.STA ALFABETICA DE LOS TRIATOMINAE 

Distribución y lista de los Triatominae: sinopsis 

Te — infección natural por Trypanosoma cruzi seüalada 
S — poblaciones silvestres conocidas 
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L — atracción por la luz 
P — poblaciones peridomésticas conocidas 
D — poblaciones senaladas dentro del domicilio 

Tribu ALBERPROSENIINI MARTINEZ & CARCAVALLO 1977 

Género ALBERPROSENIA MARTINEZ & CARCAVALLO 1977 

A. goyovargasi MARTINEZ & CARCAVALLO 1977 

Tipo: Colección Carcavallo, FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Municipalidad de Farias, Zulia, Venezuela 
Distribución: NE Venezuela 
Biologia: (S, bosque, en troncos de arboles) 

A. malheiroi SERRA, ATZINGEN & SERRA 1980 
Tipo: Facultad de Salud Püblica, Sao Paulo 
Localidad tipo: Municipio de Jacunda (Rio Avancado de la USP), Para, Brasil 
Distribución: Brasil (Para) 
Biologia: (S, bosque, palmeras, nidos de aves) 

Tribu B O L B O D E R I N I USINGER 1944 

Género BELMINUS STAL 1859 
Sinónimo: Marlianus DISTANT 1902 

B. costaricensis HERRER, LENT & WYGODZINSKY 1954 

Tipo: Museo Nacional de Historia Natural, Instituto Smithsonian, Washing
ton DC 
Localidad tipo: Esparta, Costa Rica (sobre perezosos) 
Sinónimos: 

Triatoma rugulosa NEIVA 1 9 1 3 
Belminus rugolusus PICADO 1 9 1 3 
Belminus rug ulosus UsiNGER 1944 

Distribución: Costa Rica, México (Veracruz) 
Biologia: (S, perezosos, nidos de abejas, termiteros) 

B. herreri LENT & WYGODZINSKY 1979 

Tipo: Museo Americano de Historia Natural, Nueva York 
Localidad tipo: Sasardi, Panama 
Distribución: Panama 
Biologia: (S, selva tropical, sobre copas de arboles) 

B. laportei LENT, JURBERG & CARVALLO 1995 

Holotipo M, alotipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Paratipos MF: Museo Goeldi, Belém, Brasil 
Sinónimo: B. herreri (parte) 
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Localidad fipo: Utinga, Belém, Parâ, Brasil 
Distribución: Brasil (Para, Amazonas) 
Biologia: (S, selva tropical, sobre copas de ârboles, palmeras) 

B. peruvianus HERRER, LENT & WYGODZINSKY 1954 
Tipo: Instituto Miguel Lillo, Tucumân, Argentina 
Paratipo M: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Valle del alto Marafión, Peru 
Distribución: Peru 
Biologia: (S, Marsupiales P, D (techo de paja)) 

B. pittieri OSUNA & AYALA 1993 
Holotipo F: Museo del Instituto de Zoologi'a Agn'cola (MIZA), Venezuela 
Localidad tipo: Rancho Grande, Aragua, Venezuela 
Distribución: Venezuela 
Biologia: (S) 

B. rugulosus STAL 1859. Colombia, Venezuela. (S) 
Tipo: Museo Zoologisches, Berlin 
Localidad tipo: Colombia (detalles no disponibles) 
Sinónimos: 

Conorhinus diminutus WALKER 1873 
Marlianus diminutus DISTANT 1902 
(tipo: Museo de Historia Natural, Londres) 

Distribución: Colombia, Venezuela 
Biologia: (S, selva tropical, perezosos) 

Gémm BOLBODERA VALDES 1 9 1 0 

B. scabrosa VALDES 1910 
Tipo: Museo Gandlach, La Habana, Cuba 
Localidad tipo: Cuba (detalles no disponibles) 
Sinónimos: 

Bolbadea leabrusa VALDES 1910 
Callo Triatominae cuhana USINGER 1939 
(tipo: Museo Americano de Historia Natural, Nueva York) 

Distribución: Cuba 
Biologia: (S, sobre ârboles cai'dos, nidos de roedores) 

Género MICROTRIATOMA PROSEN & MARTINEZ 1952 

M. borbai LENT & WYGODZINSKY 1979 

Holotipo M , paratipos M M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Curitiba, Parana, Brasil 
Distribución: Brasil (Paranâ) 
Biologia: (S, roedores, marsupiales, bromeliâceas) Tc 
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M. trinidadensis (LENT 1951) 
Holotipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Arina, Trinidad 
Sinónimos: 

Bolbodera trinidadensis LENT 1951 
Microtriatoma mansosotoi PROSEN & MARTINEZ 1952 
(tipo: Mision de Estudios de Patologia Régional, Buenos Aires) 

Distribución: Bolivia, Brasil (Mato Grosso, Para, Amazonas), Colombia, 
Panama, Perù, Surinam, Trinidad, Venezuela 
Biologi'a: (S, P, L) 

(Nota: M. pratai SHERLOCK & GUITTON 1982, es un sinónimo de un redûvido 
predadoT Aradomorpha championi LENT & WYGODZINSKY 1945) 

Género PARABELMINUS LENT 1943 

P. carioca LENT 1943 
Holotipo M , alotipo F, paratipos M M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Barrio de Santa Tereza, Rio de Janeiro, Brasil 
Distribución: Brasil (Rio de Janeiro) 
Biologi'a: (S, palmeras) Te 

P. yurupucu LENT & WYGODZINSKY 1973 
Holotipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad fipo: Fazenda Velha, Sào Felipe, Bahia, Brasil 
Distribución: Brasil (Bahia) 
Biologia: (S, bromeliaceas) 

Tribu C A V E R N I C O L I N I USINGER 1944 

Géntro CAVERNICOLA BARBER 1937 

C. lenti BARRETT & ARIAS 1985 

Holotipo M , alotipo F, paratipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Balbina dam (Rio Uatumâ), Amazonas, Brasil 
Distribución: Brasil (Amazonas) 
Biologia: (S, bosque, sobre ârboles, quirópteros) Tc 

C. pilosus BARBER 1937 
Tipo: Museo Nacional de Historia Natural, Instituto Smithsonian, Washing
ton DC 
Localidad tipo: Chilibrillo cuevas. Panama 
Sinónimo: C. pilosa Barber 
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Distribución: Brasil (Bahia, Espirito Santo, Mato Grosso, Para), Colombia, 
Ecuador, 
Panama, Venezuela 
Biologi'a: (S, quirópteros, roedores) 

Género TORREALBAIA CARCAVALLO et al. 1998a 

T. marti'nezi CARCAVALLO et al. 1998a 
Tipo: Colección Carcavallo, FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Chabasquén, Municipalidad de Suero, Portuguesa, Venezuela 
Distribución: Venezuela 

Biologi'a: S 

Tribu RHODNIINI PINTO 1926 

Género PSAMMOLESTES BERGROTH 1911 
R arthuri (PINTO 1926) 

Holotipo F, alotipo M: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Venezuela (detalles no disponibles) 
Sinónimos: 

EuTriatominae arthuri PINTO 1926 
P.S. salazari ALDANA et al. 1996 ((ƒ. LENT 1997) 

Distribución: Colombia, Venezuela 
Biologi'a: (S, Furnariidae, Dendrocolaptidae) Tc 

P. coreodes BERGROTH 1911 
Tipo: Museo Universitats Zoologiska, Helsinki 
Localidad tipo: 
Distribución: Argentina (Catamarca, Chaco, Córdoba, Corrientes, Entre Ri'os, 
Formosa, 
Jujuy, La Rioja, Salta, Santa Fe, Santiago del Estero, Tucuman), Bolivia, 
Paraguay 
Biologi'a: (S, Furnariidae, ocasionalmente periquitos) 

P. tertius LENT & JURBERG 1965 

Holotipo M , alotipo F, paratipos: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Carmo de Rio Claro, Minas Gérais, Brasil 
Sinónimo: P.coreodes COSTA L I M A 1934 
Distribución: Brasil (Bahia, Ceard, Goias, Mato Grosso) 
Biologi'a: (S, Furnariidae, marsupial, palmeras) Tc 

Género RHODNIUS STAL 1859 

R. brethesi Matta 1919 
Tipo: desconocido 
Localidad tipo: Amazonas, Brasil 
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Distribución: Brasil (Amazonas, Para), Colombia, Venezuela 
Biologia: (S, palmera Leopoldina piassaba) Tc 

R. dalessandroi CARCAVALLO & BARRETO 1976 

Holotipo M , alotipo F, paratipos: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Hacienda Guarapito, Barbascal, El Merey, San Martin, Prov. 
Meta, 
Colombia 
Distribución: Colombia 
Biologia: (S, palmeras) 

R. domesticus NEIVA & PINTO 1923 

Holotipo F, paratipos M M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Angra dos Reis, Rio de Janeiro, Brasil 
Distribución: Brasil (Bahia, Espirito Santo, Rio de Janeiro, Parana, Santa 
Catarina, Sao Paulo) 
Biologia: (S, bromeliaceas) Tc 

R. ecuadoriensis LENT & LEON 1958 

Holotipo M , alotipo F, paratipos MF: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: La Torna, Valle de Catamayo, Prov. de Loja, Ecuador 
Sinónimo: R. pallescens CORNEJO 1958 (no Barber) 
Distribución: S. Colombia, Ecuador, N. Peru 
Biologia: (S palmeras, P, D) Tc 

R. nasutus STAL 1859 
Tipo: Museo Zoologisches, Berlin 
Localidad tipo: Rio Grande do Norte, Brasil 
Sinónimo: 

R. brumpti PINTO 1925 (holotipo M , paratipos MF: FIOCRUZ, Rio de 
Janeiro) 

Distribución: Brasil (Ceara, Piaui, Rio Grande do Norte) 
Biologia: (S palmeras, nidos de aves, P, D) Tc 

R. neglectus LENT 1954 
Holotipo M , alotipo F, paratipos MF: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Hacienda «Aguas Limpas», Uberaba, Minas Gérais, Brasil 
Distribución: Brasil (Bahia, DF, Goias, Mato Grosso, Minas Gérais, Parana, 
Sâo Paulo) 
Biologia: (S palmeras, nidos de aves, P, D) Tc 

R. neivai LENT 1953 
Holotipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Camacaro, C. Parajara, Estación Lara, Venezuela 
Distribución: Colombia, Venezuela 
Biologia: (S, ocasionalmente P, D) 

R. pallescens BARBER 1932 
Tipo: Museo Nacional de Historia Natural, Instituto Smithsonian, Washington 
DC 
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Localidad tipo: Panamâ (La Chorrera, Rio Trinidad, Cabima) 
Sinónimo: 

R. dunni Pinto 1932 (holotipo F paratipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro) 
Distribución: Colombia, Panamâ 
Biologia: (S, palmeras, nidos de pequefios mamiferos, nidos de aves, P, D) 
Te Vector 
principal en Panamâ 

R. paraensis SHERLOCK, GUITTON & MILES 1977 
Holotipo M, alotipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Utinga, Belém, Parâ, Brasil 
Sinónimo: 

R. domesticus MILES 1976 (no Neiva & Pinto) 
Distribución: Brasil (Parâ) 
Biologia: (S, nido de Echimys en plataformas) Te 

R. pictipes STAL 1872 
Tipo: Naturhistoriska Riksmuseet, Estocolmo 
Localidad tipo: Amazonas, Brasil 
Sinónimos: 

Conorhinus limosus WALKER 1873 (parte) 
(tipo: Museo de Historia Natural, Londres) 
Rhodnius amazonicus ALMEIDA, SANTOS & SPOSINA 1973 
(tipo: INPA, Manaus, Brasil) 

Distribución: Bolivia, Brasil (Amazonas, Goias, Mato Grosso, Parâ), Colombia, 
Ecuador, Guyana francesa, Guyana, Perù, Surinam, Trinidad, Venezuela 
Biologia: (S, palmeras, bromeliâceas, nidos de aves y de pequefîos mamiferos, 
L) Te 

R.prolixus STAL 1859 
Tipo: Museo Zoologisches, Bedfn 
Localidad tipo: La Guayra, Venezuela 
Sinónimo: 

Conorhinus limosus WALKER 1873 (parte) 
(tipo: Museo de Historia Natural, Londres) 

Distribución: Colombia, México, Guatemala, Honduras, Nicaragua, El Sal
vador, Venezuela 
Biologia: (S, R D) Te 

R. robustus LARROUSSE 1927 
Tipo: Facultad de Medicina, Paris 
Localidad tipo: No estân consignadas en la descripción original. Dos especi-
menes estân documentados, uno de Cayena, el otro de «Bouche de Tefé» 
Distribución: Brasil (Amazonas, Parâ), Colombia, Ecuador, Guyana francesa. 
Perd, Venezuela 
Biologia: (S, palmeras, bromeliâceas) Te 
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R. stalt LENT, JURBERG & GALVAO 1993 

Holotipo M , alotipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Salobra, Mato Grosso, Brasil 
Sinónimo: 

R. pictipes STAL 1872 (parte) 
Distribución: Bolivia, Brasil (Mato Grosso) 
Biologia: habitat silvestre desconocido (P, D) Tc 

Nota: R. jacundaensis SERRA et al. 1980 esta declarado nomen nudem segün el 
Articulo 9 del International Code of Zoological Nomenclature {cf. CARCAVALLO 
et al. 1998a) 

Tribu TRIATOMINI JEANNEL 1919 

Género DIPETALOGASTER USINGER 1939 

D. maxima (UHLER 1894) 
Tipo: Museo Nacional de Historia Natural, Instituto Smithsonian, Washington 
DC 
Localidad tipo: Baja Califomia, México 
Sinónimos: 

Conorhinus maximus UHLER 1894 
Triatoma maxima NEIVA 1914 
EuTriatominae maxima PINTO 1931 
Dipetalogaster maximus USINGER 1939, LENT & WYGODZINSKY 1979 

Distribución: México (Baja Califomia) 
Biologia: (S, piedras, ocasionalmente D) Tc 

Género ERATYRUS STAL 1859 

E. cuspidatus STAL 1859 
Tipo: Museo Zoologisches, Berlin 
Localidad tipo: Colombia 
Distribución: Colombia, Ecuador, Guatemala, Panama, Venezuela 
Biologia: (S, L , ocasionalmente encontrado en las casas) Tc 

E. mucronatus STAL 1859 
Tipo: Museo Zoologisches, Berlm 
Localidad tipo: 
Distribución: Bolivia, Brasil (Amazonas, Mato Grosso, Para), Colombia, 
Guyana francesa, 
Guyana, Peru, Surinam, Trinidad, Venezuela 
Biologia: (S, L , ocasionalmente encontrado en las casas) Tc 
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Género H E R M A N L E N T I A JURBERG & GALVAO 1997 
H. tnatsunoi (FERNANDEZ-LOAYZA 1989) 

Holotipo M , alotipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Corralón, Distrito Pias, Prov. Pataz, Dept. La Libertad, Perû 
Distribución: Norte Perû 
Biologi'a: (S, madrigueras) 

Género LINSHCOSTEUS DISTANT 1904 

L . carnifex DISTANT 1904 
Tipo: Museo de Historia Natural, Londres 
Localidad tipo: India (detalles no disponibles) 
Distribución: India 
Biologi'a: (S, bajo las piedras) 

L. chota LENT & WYGODZINSKY 1979 

Tipo: Museo de Historia Natural, Londres 
Localidad tipo: Sud India 
Distribución: Sur de India 
Biologi'a: (S, bajo las piedras) 

L . confumus GHAURI 1976 
Tipo: Museo de Historia Natural, Londres 
Localidad tipo: Kodigehalli, Bangalore, India 
Distribución: Sur de India (Mysore) 
Biologi'a: (S, bajo las piedras) 

L. costalis GHAURI 1976 
Tipo: Museo de Historia Natural, Londres 
Paratipos MF: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Kodigehalli, Bangalore, India 
Distribución: Sur de India (Mysore) 
Biologi'a: (S, bajo las piedras) 

L. kali LENT & WYGODZINSKY 1979 

Tipo: Museo Americano de Historia Natural, Nueva York 
Paratipo M: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Coimbatore, Madras, India 
Distribución: Sur de India 
Biologi'a: (S, bajo las piedras) 

Género MEPRAIA M A Z Z A et al. 1940 (LENT et al. 1994) 

M. gajardoi FRIAS et al. 1998 
Holotipo F, paratipos MF: Instituto de Entomologi'a, Universidad Metropoli-
tana, Santiago de Chile. 
Localidad tipo: Caleta Vitor, 65 km sur de Arica, Región I , Chile 
Sinónimo: T. spinolai PORTER 1934 (parte) 
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Distribución: regiones costeras de Chile, lafitud Norte 26° 
Biologi'a: como para M. spinolai 

M. spinolai (PORTER 1934) 
Holotipo M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Oriente de Vicuna, Prov. Coquimbo, Región IV, Chile 
Sinónimos: 

T. spinolai PORTER 1934 
Triatoma chilena USINGER 1939 (tipo: se dice que se encuentra en el 
Museo Americano de Historia Natural de Nueva York, pero no ha sido 
hallado en este lugar) 
Triatomaptera porteri NEIVA & LENT 1940 (holotipo M , alotipo F: 
FIOCRUZ, Rio de Janeiro) 
Mepraia spinolai M A Z Z A et al. 1940 

Distribución: Chile (Regiones I a VI) 
Biologia: (S, bajo las piedras, P, ocasionalmente D) Tc 

Género PANSTRONGYLUS BERG 1879 
Sinónimos: 

Conorhinus LAPORTE 1833 (parte) 
Lamus STAL 1859 (no Lamus STAL 1854 [Pentatomidae]) 
Mestor KIRKALDY 1904 

P. chinai (DHL PONTE 1929) 
Holotipo M : Museo de Historia Natural, Londres 
Localidad tipo: Organos (Norte de Lobitos), Perii 
Sinónimo: P. turpialis VALDERRAMA et al. 1996 {cf. LENT 1997) 
Distribución: Ecuador, Peru 
Biologi'a: (S, L , D) Tc 

P. diasi PiNTO & LENT 1946 
Holotipo F alotipo M: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Itambacuri, Minas Gérais, Brasil 
Distribución: Bolivia, Brasil (Bahia, Goias, Minas Gérais, Sào Paulo) 
Biologi'a: (S, L) 

P. geniculatus (LATREILLE 1811) 
Tipo: desconocido 
Localidad tipo: Guyana francesa 
Sinónimos: 

Reduvius geniculatus LATREILLE 1811 
Conorhinus geniculatus WALKER 1873 
Triatoma geniculata CHAGAS 1912 
Conorrhinus lutulentes ERICHSON 1848 (tipo desconocido) 
Conorhinus corticalis WALKER 1873 (tipo: Museo de Historia Natural, 
Londres) 
Triatoma tenuis NEIVA 1914 (holotipo M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro) 
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Triatoma fluminensis NEIVA & PINTO 1922 (tipo: FIOCRUZ, Rio de 
Janeiro) 
Panstrongylus parageniculatus ORTIZ 1971 (tipo desconocido) 

Distribución: Argentina (Chaco, Corrientes, Formosa, Misiones, Santa Fe, 
Santiago del Estero), Bolivia, Brasil (Acre, Amapd, Amazonas, Bahia, DF, 
Ceard, Espirito Santo, Goias, Maranhào, Mato Grosso, Minas Gérais, Para, 
Parana, Rio de Janeiro, Rondonia, Sào Paulo), Colombia, Costa Rica, Ecua
dor, Guyana francesa, Guyana, Nicaragua, Surinam, Panama, Paraguay, Peru, 
Trinidad, Uruguay, Venezuela 
Biologia: (S, gran diversidad de ecotopos, L, P y D en el norte del Brasil y 
al sur de Venezuela) Te 

P. guentheri BERG 1879 
Tipo: Museo de La Plata, Argentina 
Localidad tipo: Buenos Aires, Argentina 
Sinónimos: 

Panstrongylus giintheri BERG 1879 
Triatoma larroussei PINTO 1925 (holotipo M: FIOCRUZ, Rio de Janeiro) 
Triatoma seai DEL PONTE 1926 (tipo: desconocido) 
Panstrongylus seai PINTO 1931 

Distribución: Argentina (Buenos Aires, Catamarca, Chaco, Chubut, Córdoba, 
Corrientes, Entre Ri'os, Jujuy, La Pampa, La Rioja, Mendoza, Neuquén, Rio 
Negro, Salta, San Juan, San Luis, Santa Fe, Santiago del Estero, Tucumân), 
Bolivia, Paraguay 
Biologia: (S, habitats muy diversos, L) Te 

P. herreri WYGODZINSKY 1948 
Tipo: Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina 
Paratipo M: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Perd 
Distribución: Perû. 
Biologia: (S, P) Te 

P. howardi (NEIVA 1 9 1 1 ) 
Tipo: Museo Zoologisches, Berlin 
Localidad tipo: desconocido (en su origen atribuido al Africa) 
Sinónimo: T. howardi NEIVA 1 9 1 1 
Distribución: Ecuador 
Biologia: (habitats S desconocidos, raro, colectado en medios domésticos o 
peridomésticos en las regiones bajas del Ecuador) Te 

P. humeralis (USINGER 1939) 
Holotipo M : Museo Americano de Historia Natural, Nueva York 
Alotipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Isia Barro Colorado, Panama 
Distribución: Panama 
Biologia: (S, L) Te 
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P. lenti GALVAO & PALMA 1968 

Holotipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Goiania, Brasil 
Distribución: Brasil (Goias y/o Minas Gérais) 
Biologia: especie rara, biologia desconocida 

R lignarius (WALKER 1873) 
Holotipo M: Museo de Historia Natural, Londres 
Localidad tipo: Guyana 
Sinónimo: T. lignarius'WALKER 1873 
Distribución: Brasil (Amazonas, Parâ), Guyana, Surinam, Venezuela 
Biologia: (S, bosque, diversidad de ecotopos) Te 

P. lutzi (NEIVA & PINTO 1923) 

Cotipos MF: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Bahia, Brasil 
Sinónimo: T. lutzi NEIVA & PINTO 1923 
Distribución: Brasil (Bahia, Cearâ, Paraiba, Pernambuco, Piaui, Rio Grande 
do Norte) 
Biologi'a:(S, ocasionalmente D) Te 

P. megistus (BURMEISTER 1835) 
Tipo: Naturhistorika Riksmuseet, Estocolmo 
Localidad fipo: Brasil 
Sinónimos: 

Conorhinus gigas BuRMEiSTER 1861 (tipo: desconocido) 
Conorhinus porrigens WALKER 1873 (tipo: Museo de Historia Natural, 
Londres) 
Triatoma wernickei D E L PONTE 1923 (tipo: Instituto Bacteriológico, 
Buenos Aires) 
Triatoma africana NEIVA 1 9 1 1 (fipo: Museo Zoologisches, Berlin — 
pero al presente el reporte esta desaparecido) 
Panstrongylus africanus PiNTO 1931 

Panstrongylus megistus leucofasciatus LUCENA 1959 
Distribución: Argentina (Corrientes, Misiones), Brasil (Alagoas, Bahia, Cearâ, 
Espirito Santo, Goias, Maranhâo, Mato Grosso, Minas Gérais, Parâ, Paraiba, 
Paranâ, Pernambuco, Piaui, Rio de Janeiro, Rio Grande do Norte, Rio Grande 
do Sul, Santa Catarina, Sào Paulo, Sergipe), Paraguay, Uruguay 
Biologia: (S, L , P, D) Te 

P. rufotuberculatus (CHAMPION 1 8 9 9 ) 
Holotipo M: Museo de Historia Natural, Londres 
Localidad fipo: Bugaba, Panamâ 
Sinónimo: Triatoma coxo-rufa CAMPOS 1932 (tipo: desconocido) 
Distribución: Bolivia, Brasil (Amazonas, Parâ, Mato Grosso), Colombia, Costa 
Rica, Ecuador, México (Campeche, Veracruz), Panamâ, Perû, Venezuela 
Biologia: (S, L , P, D) Te 
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P. tupynambai LENT 1942 
Holotipo F, alotipo M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Municipio de Caçapava, Rio Grande do Sul, Brasil 
Distribución: Brasil (Rio Grande do Sul), Uruguay 
Biologi'a:(S, bajo las piedras) Te 

Gén&xo PARATRIATOMA BARBER 1938 

P. hirsuta BARBER 1938 
Tipo: Museo Nacional de Historia Natural, Instituto Smithsonian, Washington 
DC 
Paratipos MF: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Rancho Phantom, Gran Caiión, Arizona, USA 
Sinónimos: 

Paratriatoma hirsuta hirsuta RYCKMAN 1967 
Paratriatoma hirsuta kamiensis RYCKMAN 1967 
Paratriatoma hirsuta papagoensis RYCKMAN 1967 
Paratriatoma hirsuta pimae RYCKMAN 1967 
Paratriatoma hirsuta yumanensis RYCKMAN 1967 

Distribución: México (Baja California, Sonora), USA (Arizona, California, 
Nevada) 
Biologi'a: (S, nidos de Neotoma sp., regiones âridas) 

Género TRIATOMA LAPORTE 1832 

Sinónimos: 
Conorhimis LAPORTE 1833 (parte) 
Meccus STAL 1859 
EuTriatominae PiNTO 1926 
NeoTriatominae PiNTO 1931 
Triatomaptera NEIVA & LENT 1940 
NesoTriatominae USINGER 1944 

T. amicitiae LENT 1951 
Holotipo F: Museo de Historia Natural, Londres 
Localidad tipo: Wirawala, Sri Lanka 
Distribución: Sri Lanka 
Biologi'a: (conocida solamente por el holotipo) 

T. arthurneivai LENT & MARTINS 1940 

Holotipo F, alotipo M: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Sierra de Cipó, Minas Gérais, Brasil 
Distribución: Brasil (Bahia, Minas Gérais, Parana, Sào Paulo) 
Biologi'a: (S, bajo las piedras, L) 
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T. bassolsae A G U I L A R et al. 1999 

Holotipo M , paratipos M F : Depto. Parasitologia, ENCB-IPN, M é x i c o D F 
Localidad t ipo: San J e rón imo X a y a c a t l â n , M u n i c i p i o Acatlan, Estado do 
Puebla, Méx ico (1 213 m) 
Distr ibución: M é x i c o (Puebla) 
Biologia: los tipos fueron capturados en medio domés t i co Te 

T. barberi USINGER 1939 

Tipo: Academia de Ciencias de Ca l i fomia 
Localidad tipo: Cuemavaca, M é x i c o 
Distr ibución: M é x i c o (Colima, DF, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Michoacân , 
Morelos, Oaxaca, Puebla, Tlaxcala) 
Biologia: (S, P, D ) Te Vector principal en el centro y el sur de M é x i c o 

T. bolivari CARCAVALLO, MARTINEZ & PELAEZ 1987 

Holotipo M , paratipos M : F I O C R U Z , Rio de Janeiro 
Localidad tipo: cerca de un puente sobre el rio San José , entre Monot i t l ân y 
Santiago, Colima, México 
Distr ibución: M é x i c o (Colima, Jalisco, Nayarit) 
Biologia: ( L , solo los machos son conocidos) 

T. bouvieri LARROUSSE 1924 

Tipo: Museo Nacional de Historia Natural, Paris 
Localidad tipo: Nha-Trang, Vietnam 
Distribución: Islas Nicobar, Filipinas, Vietnam 
Biologia: desconocida 

T. brailovskyi M A R T I N E Z , C A R C A V A L L O & PELAEZ 1984 

Holotipo M , paratipos M : F I O C R U Z , Rio de Janeiro 
Localidad tipo: 15 k m al sur de Compostela, Nayarit, México 
Distr ibución: M é x i c o (Colima, Jalisco, Nayarit) 
Biologia:(L, solo los machos son conocidos) 

T. brasiliensis N E I V A 1911 

Holotipo F: F I O C R U Z , Rio de Janeiro 
Localidad tipo: R io Grande do Norte, Brasil 
S inónimos: 

T. brasiliensis melanica N E I V A & L E N T 1941 

T. brasiliensis macromelanosoma GALVAO 1956 
Distribución: Brasil (Alagoas, Bahia, Cearâ, Minas Gérais, Paraiba, Pemambuco, 
Piaui, Sergipe, R io Grande do Norte) 
Biologia: (S, bajo las piedras, P, D ) Te Vector importante al noreste de Brasil 

T. breyeri D E L P O N T E 1929 

Holotipo F: F I O C R U Z , Rio de Janeiro 
Localidad tipo: L a Rioja, Argentina 
S inónimo: T. breyeri dallasi N E I V A & L E N T 1941 
Distr ibución: Argentina (Catamarca, La Rioja) 
Biologia: (S, bajo las piedras, L ) 
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T. bruneri (USINGER 1944) L E N T & JURBERG 1981 

Tipo: Academia de Ciencias de California 
Localidad tipo: Cuba 
Sinónimo: T. flavida (parte) N E I V A 1911 
Distr ibución: Cuba 
Biologia: (S) 

T. carcavalloi JURBERG et al. 1998b 
Tipo, paratipos FF: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Rio Grande do Sul, Brasil 
Distr ibución: Brasil (Rio Grande do Sul) 
Biologia: 4 hembras encontradas en medio d o m é s t i c o ( L ) en conjunto con 
T. rubrovaria, especie a la cual T. carcavalloi recuerda fuertemente 

T. carrioni LARROUSSE 1926 

Tipo: Museo Nacional de Historia Natural, Instituto Smithsonian, Washington 
DC 
Paratipo M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Loja, Ecuador 
Distr ibución: S. Ecuador, N . Peru 
Biologia: ( S , L , P) Te 

T. cavernicola ELSE et al. 1977 
Tipo: Museo Bishop, Honolulu 
Paratipos: Museo de Historia Natural, Londres; FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Perlis, norte Malasia 
Distr ibución: Malasia 
Biologia: ( S ) 

T. circummaculata (STAL 1859) 

Tipo: Museo Zoologisches, Berl in 
Localidad tipo: Buenos Aires, Argentina 
Sinónimo: NeoTriatominae limai PROSEN & M A R T I N E Z 1951 (no Del Ponte) 
Distr ibución: Argentina (Buenos Aires), Brasil (Rio Grande do Sul), Uruguay 
Biologia: ( S , bajo las piedras, ocasionalmente P) Te 

T. costalimai V E R A N O & G A L V A O 1958 

Cotipos M F : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Taguatinga, Goias, Brasil 
Distr ibución: Brasil (Bahia, Goias) 
Biologia: ( S , bajo las piedras, L ) Te 

T. deanei G A L V A O , SOUZA & L I M A 1967 

Tipo: Instituto Butantàn, Sào Paulo 
Localidad tipo: Fazenda Antonio Buena Faria, Munic ip io de Piranhas, Goias, 
Bahia 
Distr ibución: Brasil (Goias) 
Biologia: desconocida; los especfmenes originales fueron colectados en una casa 
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T. delpontei R O M A N A & A B A L O S 1 9 4 7 

Tipo : Instituto M i g u e l Li l lo , T u c u m â n , Argentina 
Paratipos M F : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Santiago del Estero, Argentina 
Dis t r ibuc ión: Argentina (Catamarca, Chaco, C ó r d o b a , Formosa, Jujuy, La 
Pampa, La Rioja , Salta, Santiago del Estero), Paraguay, Uruguay 
Biologi'a: (S, nidos de pericos, P) T e 

T. dimidiata ( L A T R E I L L E 1 8 1 1 ) 
Tipo : desconocido 
Localidad tipo: Pe rù (Tumbes?) 
Sinónimos: 

Reduvius dimidiatus L A T R E I L L E 1 8 1 1 
Conorhinus maculipennis S T A L 1 8 5 9 (tipo: Museo Zoologisches, Berlin) 
Triatoma capitata U S I N G E R 1 9 4 1 (t ipo: Academia de Ciencias de 
California) 

Distribución: Belice, Colombia, Costa Rica, Ecuador, E l Salvador, Guatemala, 
Honduras, M é x i c o (Campeche, Chiapas, Jalisco, Oaxaca, Puebla, Quintana Rio, 
San Luis Potosî , Tabasco, Veracruz, Yucatân), Nicaragua, N . Perù, Venezuela 
Biologia: (S, L , P, D ) Te U n e de los tres grandes vectores de la enfermedad 
de Chagas 

T. disparLENJ 1 9 5 0 

Tipo: Museo Nacional de His tor ia Natural, Instituto Smithsonian, Washington 
DC 
Localidad t ipo: desconocida 
Sinónimos: 

Conorrhinus venosus C H A M P I O N 1 8 9 9 (no Stal) 
Triatoma venosa UsiNGER 1 9 4 4 (no Stal) 

Distr ibución: Colombia, Costa Rica, Ecuador, Panama 
Biologia: (S, bosque, L ) T e 

T. eratyrusiformis D E L PONTE 1 9 2 9 

Tipo: Museo Argentino de Ciencias Naturales 
Localidad t ipo: 
S inónimos: 

Triatoma eratyrusiforme D E L PONTE 1 9 2 9 
Triatoma ninoi C A R C A V A L L O et al. 1 9 6 4 (tipo: Colecc ión Carcavallo, 
F I O C R U Z , Rio de Janeiro) 
Eratyrus eratyrusiforme P INTO 1 9 3 1 

Distr ibución: Argentina (Catamarca, Chubut, Córdoba, La Pampa, La Rioja, 
Mendoza, Neuquén, R io Negro, San Juan, San Luis, Salta, T u c u m â n ) 
Biologi'a: (S, L , P) Te 

T.flavida N E I V A 1 9 1 1 

Tipo: Museo Nacional de Historia Natural, Instituto Smithsonian, Washington DC 
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Paratipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
S inónimo: EuTriatominae Jlavida P\mo 1931 
Localidad tipo: Cuba (sin detalles disponibles); Oeste de Cuba (UsiNGER 1944) 
Distribucion: Cuba 
Biologia: (S, D) 

T. garciabesi C A R C A V A L L O et al. 1967 

Tipo, paratipos: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Sinónimo: Triatoma sordida ( S T A L 1859) (parte) 
Localidad tipo: Pagancillo, La Rioja, Argentina 
Distribucion: Argentina (Córdoba , La Rioja, Salta, Santiago del Estero) 
Biologia: Te 
Nota: esta especie ha estado en sinonimia con T. sordida por L E N T & W Y G O D -
ZINSKY (1979), ella fue revalidada por JURBERG et al. 1998b 

T. gerstaeckeri ( S T A L 1859) 

Tipo: Museo Zoologisches, Berl in 
Localidad tipo: Texas, USA 
Distribucion: México (Chihuahua, Coahuila, Nuevo Léon, San Luis Potosi, 
Tamaulipas), USA (Nuevo M é x i c o , Texas) 
Biologia: (S, P) Te 

T. gomeznunezi M A R T I N E Z , C A R C A V A L L O & JURBERG 1994 

Holotipo M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Candelaria Loxica, Portillo del Rayo, Oaxaca, M é x i c o 
Distribucion: México (Oaxaca) 
Biologia: (S, selva tropical, L ) 

T. guasayana W Y G O D Z I N S K Y & A B A L O S 1949 

Tipo: 
Paratipos M F : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Santiago del Estero, Argentina 
Distribucion: Argentina (Buenos Aires, Catamarca, Chaco, Córdoba . Jujuy, 
La Pampa, La Rioja, Mendoza, Salta, San Juan, San Luis, Santiago del Estero, 
Santa Fe, Tucuman), Bolivia, Paraguay 
Biologia: (S, P, ocasionalmente D) Te 

T. guazu L E N T & W Y G O D Z I N S K Y 1979 

Holotipo F: Museo Americano de Historia Natural, Nueva York 
Alot ipo M : F IOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Villarica, Paraguay 
Distribución: Brasil (Mato Grosso), Paraguay 
Biologia: desconocida (P, especie rara) 

T. hegneri M A Z Z O T T I 1940 

Tipo: Instituto de Salubridad y Enfermedades Tropicales, México 
Paratipo M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Isla Cozumel. Quintana Rio, Méx ico 
Distribucion: M é x i c o (Quintana Rio) 
Biologia: (P, raro L ) Te 
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T. incrassata USINGER 1 9 3 9 
Tipo: Academia de Ciencias de Cal i fornia 
Localidad tipo: «Valley of M é x i c o » , M é x i c o 
S inón imos : 

T. incrassata incrassata R Y C K M A N 1 9 6 2 
T. incrassata apachensis R Y C K M A N 1 9 6 2 

Dis t r ibución: Méx ico (Sonora), U S A (Arizona) 
Biologia: (S, nidos de roedores Neotoma sp.) 

T. indicHva N E I V A 1 9 1 2 

Tipo: 
Paratipos M F : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: 
S inón imos : 

T. sanguisuga indictiva U S I N G E R 1 9 4 4 
T. s. occidentalis U S I N G E R 1 9 4 4 

Distribución: México (Chihuahua, Sinaloa), USA (Arizona, Nuevo México, Texas) 
Biologia: (S, nidos de roedores Neotoma sp.) 

T. infestons ( K L U G 1 8 3 4 ) . 

Tipo: Museo Zoologisches, Ber l in 
Localidad tipo: Argentina 
S inón imos : 

Reduvius infestans K l u g in M E Y E N 1 8 3 4 
Conorhinus infestans B E R G 1 8 7 9 
C. renggeri HERRI-SCHAEFFER 1 8 4 8 

C. sex-tuherculatus Spinola in G A Y 1 8 5 2 
C. paulseni PHILIPPI 1 8 6 0 
C. octotuberculatus PHILIPPI 1 8 6 0 

C. gracilipes PHILIPPI 1 8 6 0 

C. gigas BURMEISTER 1 8 6 1 (No Fabricius) 
C. nigrovarius B L A N C H A R D 1 8 9 0 

T. sordelli Dios & Z U C C A R I N I 1 9 2 6 
T. mazzae JORG 1 9 3 7 
T. oswaldoi NEIVA & P I N T O 1 9 2 3 (holotipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro) 
EuTriatominae oswaldoi N I N O 1 9 3 6 
T. infestans erythrophtalmus NoE & SILVA 1 9 4 9 

Distr ibución: Argentina (Buenos Aires, Catamarca, Chaco, Chubut, Córdoba , 
Corrientes, Entre Ri'os, Formosa, Jujuy, La Pampa, La Rioja, Mendoza, Misio-
nes, Neuquén , Rio Negro, Salta, San Juan, San Luis, Santa Fe, Santiago del 
Estero, Tucumân) , Bol iv ia , Brasil (Alagoas, Cearâ , Bahia, Goias, Maranhào , 
Mato Grosso, Minas G é r a i s , Parana, Paraiba, Pernambuco, Piaui , Rio de 
Janeiro, Rio Grande do Sul, Santa Catarina, S à o Paulo), Chile , Paraguay, 
S. Perù, Uruguay 

Biologia: (S en Bol ivia ; P, D ) Te Vector mâs importante de la enfermedad de 
Chagas 
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T. jurbergi C A R C A V A L L O et al. 1998b 
Holot ipo M , alotipo F, paratipos MF: C o l e c c i ó n Carcavallo, FIOCRUZ, Rio 
de Janeiro 
Localidad tipo: Rondonópo l i s , Mato Grosso, Brasil 
Dis t r ibución: Brasil (Mato Grosso). 
Biologia: desconocida; especie colectada en una vivienda, fuertemente cercana 
de T. guazu capturado en medios per idomést icos de la misma région 

T. lecticularia (STAL 1859) 

Lectotipo: Museo Zoologisches, Berlin 
Localidad tipo: Carolina del Sur, USA 
S inón imos : 

Conorhinus lecticularius STAL 1859 ( t ipo desconocido) 
C. variegatus STAL 1872 (parte) 
C. heidemanni PATTON & CRAGG 1913 

T. heidemanni N E I V A 1911 (tipo: US National Museum, Washington DC) 
T. occulta N E I V A 1911 (tipo: US National Museum, Washington DC) 
T. sanguisuga N E I V A 1914 (parte) 
T. lecticularius occulta USINGER 1944 (paratipos MF: FIOCRUZ, Rio de 
Janeiro) 

Dis t r ibuc ión : M é x i c o (Nuevo León) , USA (Arizona , Ca l i fomia , Florida, 
Georgia, I l l inois , Kansas, Louisiana, Maryland, Missouri, Nuevo Méx ico , 
N . Carolina, Oklahoma, Pennsylvania, S. Carolina, Tennessee, Texas) 
Biologia: (S, roedores, ocasionalmente P, D) T e 

T. lenti SHERLOCK & S E R A F I M 1967 

Holotipo M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Macaubas, Bahia, Brasil 
S inónimos : 

T. bahiensis SHERLOCK & SERAFIM 1967 (paratipo M : FIOCRUZ, Rio de 
Janeiro) 
T. pessoai SHERLOCK & S E R A F I M 1967 (paratipos M F : FIOCRUZ, Rio 
de Janeiro) 

Distr ibución: Brasil (Bahia) 
Biologia: (S, ocasionalmente P, D) Te 

T. leopoldi (SCHOUDETEN 1933} 

Tipo: Instituto Real de Ciencias Naturales de Bé lg ica 
Localidad tipo: Papua Nueva Guinea 
Sinónimos: 

Conorhinus leopoldi ScHOUDETEN 1933 
T. novaeguineae M I L L E R 1958 (tipo: Ri jksmuseum van Natuur l i jke 
Historie, Leiden 

Distribución: Australia (N. Queensland), Indonesia (W. Irian, Sulawesi), Papua 
Nueva Guinea 
Biologia: desconocida (L) 
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T. limai D E L P O N T E 1 9 2 9 
Holotipo F: F IOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad t ipo: Córdoba, Argentina 
Sinónimo: T. circummaculata limai C A R C A V A L L O & M A R T I N E Z 1 9 6 8 
Distr ibución: Argentina (Córdoba) 
Biologia: (S, bajo las piedras, L ) 

T. longipennis U S I N G E R 1 9 3 9 

Tipo: Academia de Ciencias de California 
Paratipo M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad t ipo: Venedio, Maza t l ân , Méx ico 
S inón imos : 

T. phyllosoma intermedia USINGER 1 9 4 4 
T. p. longipennis UsiNGER 1 9 4 4 
T. p. usingeri (parte) M A Z Z O T T I 1 9 4 3 

Dist r ibución: Méx ico (Aguascalientes, Chihuahua, Colima, Jalisco, Nayarit, 
Sinaloa, Zacatecas) 
Biologia: (S, ocasionalmente P o D) Te 

T. maculata (ERICHSON 1 8 4 8 ) 

Tipo: Museo Zoologisches, Berl in 
Localidad t ipo: Guyana 
S inón imo: Conorhinus immaculata PATTON & CRAGG 1 9 1 3 
Dis t r ibución: Aruba, Bonaire, Brasil (Roraima), Colombia, Curacào, Guyana, 
Surinam, Venezuela 
Biologi'a: (S, variedad de ecotopos P, ocasionalmente D ) T e 

T. matogrossensis L E I T E & B A R B O S A 1 9 5 3 

Holotipo M , alotipo F: F IOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Aquidauana, Mato Grosso, Brasil 
Dis t r ibución: Brasil (Mato Grosso) 
Biologi'a: habitat silvestre desconocido (P, D) Te 

T. mazzottii USINGER 1 9 4 1 

Tipo: Academia de Ciencias de California 
Localidad tipo: Costa Chica de Oaxaca, Méx ico 
S i n ó n i m o s : 

Meccus phyllosoma C H A M P I O N 1 8 9 9 (no Burmeister) 
T.phyllosoma mazzottii USINGER 1 9 4 4 

Dis t r ibuc ión: México (Durango, Guerrero, Michoacân , Nayarit, Oaxaca) 
Biologia : (S, frecuentemente P, ocasionalmente D) T e 

T. melanocephala N E I V A & PINTO 1 9 2 3 

Holot ipo F, paratipo M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Local idad tipo: Bahia, Brasil 
Dis t r ibución: Brasil (Bahia, Paraiba, Pemambuco) 
Biologia : (S, bromel iâceas , ocasionalmente D) Te 
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T. melanosoma M A R T I N E Z et al. 1 9 8 7 

Holotipo M , alotipo F: Museo Argentino de Ciencias Naturales, Buenos Aires 
Paratipos M F : Museo de La Plata, Argentina; FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Colonia Santa Rosa, Depto. San Ignacio, Misiones, Argentina 
S inón imos : 

T. infestans melanosoma M A R T I N E Z et al. 1 9 8 7 {cf. L E N T et al. 1 9 9 4 ) 
T. funerea CARPINTERO & L E G U I Z A M O N 1 9 9 4 { c f . L E N T et al. 1 9 9 5 ) 

Distr ibución: Argentina (Misiones) 
Biologia: (P, ocasionalmente D) 

T. mexicana (HERRICH-SCHAEFFER 1 8 4 8 ) 

Tipo: desconocido 
Localidad tipo: M é x i c o 
Dis t r ibución: M é x i c o (Hidalgo, Queré ta ro ) 
Biologia: (S, L , 3 especi'menes conocidos) 
Nota: T. mexicana N E I V A 1 9 1 2 es un s i n ó n i m o de T. ruhida 

T. migrons B R E D D I N 1 9 0 3 

Tipo: Deutches Entomologisches Instituto 
Localidad tipo: «South Java» 
S inón imo: T. pallidula Mi l l e r 1 9 4 1 (tipo: Museo de Historia Natural, Londres) 
Dis t r ibuc ión: India (S ikk im) , Indonesia (Bornéo , Java, Sumatra), Malasia, 
Filipinas, Sarawak, Tailandia 
Biologia: (S, troncos de ârboles) 

T. neotomae N E I V A 1 9 1 1 

Tipo: Museo Nacional de Historia Natural, Instituto Smithsonian, Washington 
DC 
Cotipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Brownsvil le (Los Barregos), Texas, USA 
Dis t r ibución: USA (Arizona, California, Nuevo México, Texas) 
Biologia: (S, nidos de ratas Neotoma sp.) T e 

nigromaculata (STAL 1 8 7 2 ) 
Tipo: desconocido 
Localidad tipo: La Guayra, Venezuela 
S inón imo : 

Conorhinus variegatus STAL 1 8 5 9 (tipo: Museo Zoologisches, Berli'n) 
Distribucion: Colombia, Venezuela 
Biologia: (S, P L) Te 

T. nitida USINGER 1 9 3 9 

Tipo: A M N H , Nueva York 
Localidad tipo: Sabranetas, La Roja, Guatemala 
Dis t r ibución: Costa Rica, Guatemala, Honduras, México (Yucatan) 
Biologia: (S, ocasionalmente P) Te 

T. obscura ( M A L D O N A D O & FARR 1 9 6 2 ) 

Holotipo M : Instituto de Jamaica, Kingston 
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Localidad t ipo: Jamaica 
Distr ibución: Jamaica 
Biologi'a: desconocida; ocasionalmente colectado en medios domés t icos 

T. oliveirai ( N E I V A , P INTO & L E N T 1939) 

Holotipo F: F IOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad t ipo: Porto Alegre, Rio Grande do Sul, Brasil 
S inónimo: EuTriatominae oliveirai N E I V A et al. 1939 
Distr ibución: Brasil (Rio Grande do Sul) 
Biologi'a: (S, roedores Cavidae) 

T. pallidipennis ( S T A L 1872) 

Tipo: Naturhistoriska Riksmuseet, Estocolmo 
Localidad t ipo: México (sin mas detalles) 
S inón imos : 

Meccus pallidipennis S T A L 1872 
Triatoma phyllosoma pallidipennis USINGER 1944 
T. p. usingeri M A Z Z O T T I 1943 (parte) 

Distribución: México (Colima, Guerrero, Jalisco, Michoacân, Morelos, Nayarit, 
Oaxaca, Puebla) 
Biologi'a: (S, roedores; P, D ) Te Importante vector en las regiones centrales 
y al sur de M é x i c o 

T. patagonica D E L PONTE 1929 

Tipo: Museo Argentino de Historia Natural 
Localidad tipo: valle del Lago Blanco, San Luis , Argentina 
Sinónimo: T. gallardoi CARPINTERO 1986 { c f . CARCAVALLO & M A R T I N E Z 1987) 

Dist r ibución: Argentina (Chubut, Córdoba, La Pampa, Mendoza, Neuquén, 
Ri'o Negro, San Juan, San Luis) 
Biologi'a: (S, R L ) Tc 

T. peninsularis USINGER 1940 

Holotipo M : Academia de Ciencias de Cahfomia 
Localidad tipo: Baja California, México 
S inón imo: T. protracta peninsularis USINGER 1944 (alotipo F: FIOCRUZ, Rio 
de Janeiro) 
Dis t r ibuc ión: México (Baja California) 
Biologi'a: (S, L ) T c 

T. petrochii P I N T O & BARRETO 1925 

Holot ipo M , cotipo F: F IOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Brasil («Regiâo Norte») 
Dis t r ibuc ión: Brasil (Bahia, Pemambuco, Rio Grande do Norte) 
Biologi'a: (S, regiones âr idas , roedores Cavidae) 

T. phyllosoma BURMEISTER 1835 
Holot ipo: desconocido 
Paratipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Local idad tipo: M é x i c o (Istmo de Tehuantepec?) 



86 — 

Sinón imo: Meccus phyllosoma S T A L 1859 
Distr ibución: M é x i c o (Oaxaca) 
Biologia: (S, P) T c 

T. picturata USINGER 1939 

Tipo: Academia de Ciencias de Ca l i fomia 
Localidad tipo: Nayarit, México 
S inón imo: T. phyllosoma picturata UsiNGER 1944 
Distr ibución: M é x i c o (Colima, Jalisco, Nayarit, Oaxaca) 
Biologia: (S, P) Te 

T.platensis N E I V A 1913 

Tipo: Museo Argentino de Ciencias Naturales 
Paratipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Pampa Central, Argentina 
S inón imo: T. rosenhuschi M A Z Z A 1936 (tipo: MEPRA, Buenos Aires) 
Distr ibución: Argentina (Buenos Aires, Catamarca, Chaco, Córdoba, Corrien-
tes. Entre Ri'os, Formosa, Jujuy, La Pampa, La Rioja, Mendoza, Rio Negro, San 
Juan, San Luis, Santa Fe, Santiago del Estero, Salta, Tucumân) , S. Bolivia, 
Brasil (Rio Grande do Sul), Paraguay, Uruguay 
Biologia: (S, nidos de aves, ocasionalmente P) Te 

T. protracta ( U H L E R 1894) 

Tipo: Museo Nacional de Historia Natural, Instituto Smithsonian, Washington 
D C 
Localidad tipo: 
S inón imos : 

Conorhinus protractus U H L E R 1894 
T.p. nahuatlae (tipo: Academia de Ciencias de Cal i fomia) 
T.p. navajoensis (tipo: Academia de Ciencias de Cal i fomia) 
T.p. protracta (tipo: Academia de Ciencias de Cal i fomia) 
T.p. woodi USINGER 1939 (tipo: Academia de Ciencias de Cal i fomia ; 
paratipo F: FIOCRUZ, Rio de Janeiro) 
T.p. zacatecensis (tipo: Academia de Ciencias de Cal i fomia) 

Distr ibución: México (Baja Califomia, Coahuila, Chihuahua, Durango, Nuevo 
León, San Luis Potosi, Sinaloa, Sonora, Tamaulipas, Zacatecas), USA (Arizona, 
Cal i fomia , Colorado, Nevada, Nuevo M é x i c o , Texas, Utah) 
Biologia: (S, nidos de roedores Neotoma sp., P, L ) Te 

T. pseudomaculata CORREA & ESPINOLA 1964 

Holotipo M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Munic ip io de Sobral, Ceara, Brasil 
Distribución: Brasil (Alagoas, Bahia, DF, Cearâ , Goias, Minas Gérais, Paraiba, 
Pemambuco, Piaui, Rio Grande do Norte, Sergipe) 
Biologia: (S, frecuentemente P, también D ) Te 

T.pugasilJam 1953 
Tipo: N H M , Londres 
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Paratipos M F : F IOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Blawan, Java 
Distr ibución: Indonesia (Java) 
Biologia: (S, raro, troncos de â r b o l e s en el bosque) 

T. recurva (STAL 1 8 6 8 ) 

Tipo: Naturhistoriska Riksmuseet, Estocolmo 
Localidad tipo: Patagonia, Arizona, U S A 
Sinón imos : 

Conorhinus recurvus STAL 1 8 6 8 
Triatoma longipes BARBER 1 9 3 7 (tipo: US National Museo de Historia 
Natural, Insti tuto Smithsonian) 
T. longipes nigricollis U S I N G E R 1 9 4 4 ( t ipo: US National Museo de 
Historia Natural , Instituto Smithsonian) 
T. recurva nigricollis R Y C K M A N & R Y C K M A N 1967 (tipo: C o l e c c i ó n 
Ryckman, Universidad de L o m a Linda, Redlands, California) 

Distr ibución: M é x i c o (Chihuahua, Nayarit, Sinaloa, Sonora), USA (Arizona) 
Biologia: S, roedores y reptiles de regiones âridas (Te) 

T. rubida ( U H L E R 1894) 

Tipo: Museo Nacional de Historia Natural, Instituto Smithsonian, Washington 
D C 
Localidad tipo: Cabo San Lucas, Ba ja California, M é x i c o 
S inón imos : 

Conorhinus rubidus U H L E R 1 8 9 4 
C. rubrofasciatus C H A M P I O N 1 8 9 9 (no D E G E E R 1 7 7 3 ) 

T. uhleri N E I V A 1 9 1 1 (tipo: Museo Nacional de Historia Natural, Instituto 
Smithsonian; cotipos MF: F IOCRUZ, Rio de Janeiro) 
T. mexicana N E I V A 1 9 1 2 (no HERRICH-SCHAEFFER 1 8 4 8 ) 

(tipo: N H M Londres) 
C. uhleri P A T T O N & CRAGG 1 9 1 3 

EuTriatominae uhleri PINTO 1 9 3 1 
EuTriatominae mexicana PiNTO 1 9 3 1 
C. rubrofasciatus vdT.mexicana PATTON & C R A G G 1 9 1 3 

T. ocellata N E I V A 1 9 1 4 ( t ipo : Museo Nacional de Historia Natural , 
Instituto Smithsonian) 
T. maxima V A N D U Z E E 1 9 1 6 (no Neiva) 
T. sonoriana D E L PONTE 1 9 3 0 (tipo: N H M , Londres) 
T. rubida sonoriana USINGER 1 9 4 4 (tipo: Co lecc ión Ryckman, Univer
sidad de L o m a Linda, Cal i fornia) 

T. r. uhleri U S I N G E R 1 9 4 4 ( t ipo: Colección Ryckman, Universidad de 
Loma Linda, California) 
T. r cochimiensis R Y C K M A N 1 9 6 7 (tipo: Colección Ryckman, Universidad 
de Loma Linda , California) 



T. r. jaegeri R Y C K M A N 1967 (tipo: Colecc ión Ryckman, Universidad de 
Loma Linda, California) 

Distribucion: México (Baja California, Nayarit, Sinaloa, Sonora, Veracruz) 
Biologia: S, roedores y qui rópteros , P, zonas periurbanas del norte de México 

T. rubrofasciata ( D E GEER 1773) 

Tipo: Naturhistoriska Riksmuseet, Estocoimo 
Localidad tipo: «en las Ind ias» (Indonesia?) 
S inón imos : 

Cimex ruhm-fasciatus D E GEER 1773 
Cimex variegatus D R U R Y 1773 
Cimex gigas GyiELm 1788 
Cimex claviger GuEun 1788 
Cimex erythrozonias G M E L I N 1788 
Conorhinus ruhrofasciatus A M Y O T & SERVIELE 1843 

Conorhinus variegatus STAL 1872 (parte) 
Reduvius gigas ¥kBR\CW?, 1775 
Reduvius variegatus W E S T W O O D 1837 
Triatoma variegata N E I V A 1914 
Nabis gigas L A T R E I L L E 1804 
Triatoma gigas L A P O R T E 1832 
Conorhinus gigas LAPORTE 1833 
Reduvius giganti K l u g in M E Y E N 1834 
Conorhinus stalii S IGNORET 1860 
Conorhinus limhatus SCHOUDETEN 1907 
Triatoma evandroi FIGUEIREDO 1938 

Dis t r ibuc ión: Islas Andaman, Angola, Ant igua, Argentina (Buenos Aires), 
Azores, Bahamas, Brasil (Alagoas, Bahia, M a r a n h â o , Para, Paraiba, Pernam-
buco, Rio de Janeiro, Rio Grande do Norte, S à o Paulo, Sergipe), Camboya, 
Islas Carolina, China, Comores, Cuba, Rep. Dominicana, Guyana f r anc , Gra-
nada, Guadalupe, Hait i , Hong Kong, India (Assam), Indonesia (Bornéo , Java, 
Sumatra), Jamaica, Japón (Okinawa), Madagascar, Malasia, Martinica, Mau-
ritania, Myanmar, Papua Nueva Guinea, Filipinas, Reunión, Islas Rodn'guez, 
Arabia Saudita, Seychelles, Sierra Leona, Singapur, Sud Afr ica , Sri Lanka, St. 
Croix, St.Vincent, Taiwan, Tanzania, Tailandia, Trinidad, Venezuela, Vietnam, 
Islas Vi'rgenes, USA (Florida, Hawaii) 

Biologia: Habitat silvestre desconocido, asociado con ratas en medios domés-
ticos (Te) 

T. rubrovaria ( B L A N C H A R D 1843) 

Tipo: desconocido; lectotipo: Museo Zoologisches, Berlin 
Localidad tipo: Maldonado, Buenos Aires, Argentina 
S inón imos : 

Conorhinus rubro-varius B L A N C H A R D 1843 
C. phyllosoma HERRICH-SCHAEFFER 1848 (no Burmeister) 
C. rubroniger STAL 1859 (tipo: Zoologisches Museum, Berl in) 
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EuTriatominae rubrovaria P I N T O 1931 
T. gomesi N E I V A & PINTO 1923 (tipo: F IOCRUZ, Rio de Janeiro) 
E. gomesi P I N T O 1931 

T. bruchi M A Z Z A & JORG 1944 

Distr ibución: Argentina (Corrientes, Entre Ri'os, Misiones), Brasil (Parana, 
Rio Grande do Sul), Umguay 
Biologia: tipicamente en los amontonamientos de piedras utilizados como 
clôtures («pedrega les») ; (S, ocasionalmente P o D) T c 

T. ryckmani Z E L E D O N & PONCE 1972 

Tipo: Museo Americano de Historia Natural, Nueva York 
Localidad tipo: Honduras 
Distr ibución: Guatemala, Honduras, Nicaragua 
Biologia: silvestre, bromeliaceas, sobre la corteza de los arboles, pero también 
se colectan en medio domést ico 

T. sanguisuga ( L E C O N T E 1855) 
Tipo: desconocido 
Localidad tipo: Liber ty County, Georgia, USA 
Sinónimos: 

C. lateralis S T A L 1859 (tipo: Zoologische Museo, Berlin) 
C. variegatus S T A L 1872 (no D m r y ) 
T. sanguisuga ambigua N E I V A 1911 
T. ambigua D A V I S et al. 1943 (tipo: Museo Nacional de Historia Natural, 
Instituto Smithsonian) 
T. pintoi LARROUSSE 1926 (t ipo: desconocido; paratipo F: F IOCRUZ, 
Rio de Janeiro) 
T. sanguisuga texana U S I N G E R 1944 (tipo: Academia de Ciencias de 
Califomia) 

Distribución: U S A (Alabama, Arizona, Arkansas, Florida, Georgia, I l l inois , 
Indiana, Kansas, Kentucky, Louisiana, Maryland, Mississipi, Missouri, N . Caro
lina, Ohio, Oklahoma, Pennsylvania, S. Carolina, Tennessee, Texas, Virginia) 
Biologia: (S, nidos de roedores y de marsupiales, L , frecuentemente P o D) Te 

T. sinaloensis R Y C K M A N 1962 

Tipo: Academia de Ciencias de Ca l i fomia 
Localidad tipo: M é x i c o 
Distr ibución: M é x i c o (Sinaloa, Sonora) 
Biologia: (S, roedores Cactaceae) T e 

T. sinica H S A I O 1965 

Tipo: Colección de la Universidad de Nankai, Tientsin, China 
Localidad tipo: Nanking, China 
Distr ibución: China (Nanking) 
Biologia: desconocida 

T. sordida (STAL 1859) 

Tipo: Museo Zoologisches, Berl in 
Localidad tipo: Brasi l (sin mayores detalles) 
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Sinón imos : 
Conorhinus sordidus S T A L 1839 
EuTriatominae sordida P I N T O 1931 

Distr ibución: Argentina (Buenos Aires, Chaco, Córdoba , Corrientes, Formosa, 
Jujuy, La Rioja, Misiones, Salta, Santa Fe, Santiago del Estero, Tucumân) , 
Bolivia, Brasil (Bahia, Goias, Mato Grosso, Minas Gérais, Paranâ, Pemambuco, 
Piaui, Rio Grande do Sul, Santa Catarina, Sào Paulo), Paraguay, Uruguay 
Biologi'a: (S grande diversidad de hâbi ta ts , P abundantemente encontrado en 
los gallineros, D domést ico en ciertas regiones orientales de Bolivia) Te 

T. tibiamaculata (P INTO 1926) 

Holotipo M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Japuyba, Angra dos Reis, Rio de Janeiro, Brasil 
Dis t r ibuc ión: Brasil (Bahia, Espiri to Santo, Minas Géra is , Paranâ , Rio de 
Janeiro, Santa Catarina, Sào Paulo, Sergipe) 
Biologi'a: S, marsupiales, b romel i âceas (Te) 

T. venosa ( S T A L 1872) 

Tipo: Naturhistoriska Riksmuseet, Estocolmo 
Localidad tipo: «Nueva Grenada, Bogo tâ» , Colombia 
Dis t r ibución: Colombia, Ecuador, P a n a m â 
Biologia: Habitat silvestre desconocido; colectados solamente en medio 
domés t ico , generalmente a grandes altitudes (1 600-2 200 m) (Te) 

T. vitticeps ( S T A L 1859) 

Tipo: Museo Zoologisches, Berl in 
Localidad tipo: Conceiçâo de M a c a b ù , Rio de Janeiro, Brasil 
S inón imos : 

T. chagasi BRUMPT & G O M E S 1914 (tipo: Facultad de Medicina, Paris, 
pero no encontrado) 
T. holmbergi D E L PONTE 1923 (tipo: desconocido) 
T. neivai D E L PONTE 1923 (tipo: desconocido) 

Distr ibución: Brasil (Bahia, Espirito Santo, Minas Gérais , Rio de Janeiro) 
Biologi'a: S, marsupiales roedores; ocasionalmente P, ocasionalmente D (Te) 

T. williami G A L V A O , SOUZA & L I M A 1965 

Tipo: Instituto Butantân, Sào Paulo 
Paratipo M : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Municipio de Piranhas, Goias, Brasil 
Distr ibución: Brasil (Goias, Mato Grosso) 

Biologi'a: Hâbitat silvestre desconocido; colectado solamente en medio domés
tico (Te) 

T. wygodzinskyi L E N T 1951 

Holotipo F, alotipo M , paratipos M F : FIOCRUZ, Rio de Janeiro 
Localidad tipo: Santa Rita de Caldas, Minas Géra is , Brasil 
S inón imo: T.arthurneivai PELLEGRINO 1950 (no Lent & Martins) 
Dis t r ibución: Brasil (Minas Géra i s ) 
Biologi'a: desconocida 
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INCERTAE CEDIS 

T. arenaria ( W A L K E R 1 8 7 3 ) 

Tipo: N H M Londres, pero no se encuentra 

Localidad tipo: Para, Brasil 

Esta especie no ha sido considerada por L E N T & W Y G O D Z I N S K Y ( 1 9 7 9 ) , proba-

blemente porque el espéc imen tipo no se encuentra. 

N U E V A S ESPECIES DESCRITAS DESDE L A VERSION F R A N C E S A 

D E L L I B R O 

A esta lista de las especies de Triatominae, desde la versión francesa de este 

l ibro, nueve especies fueron descritas, para las cuales solamente senalamos aqui 

la referencia bibl iogrâf ica: 

B E R E N G E R , J . M . & P L U O T - S I G W A L T , D . 2002. Rhodnius amazonicus Almeida, Santos & 
Spozina, 1973, hona species, close to R. pictipes Stal, 1872 (Heteroptera, Reduviidae, 
Triatominae). — M e m ó r i a s do Instituto Oswaldo Cruz, 97 (1): 13-11. 

C A R C A V A L L O , R . U . & J U R B E R G J . 2000. Triatoma baratai sp. n. do estado do Mato Grosso 
do Sul, Brasil (Hemiptera: Reduviidae: Triatominae). — Entomologîa y Vectores, 
7: 373-387. 

C A R C A V A L L O , R . U . , J U R B E R G , J . , L E N T , H . , G A L V A O , C , S T E I N D E L , M. & C A R V A L H O PINTO 

C . J . 2001. Nova espéc ie do complexe oliveirai (nova denominaçâo para o complexo 
matogrossensis (Hemiptera, Reduviidae, Triatominae) do Estado do Rio Grande do 
Sul, Brasil. — Memórias do In.stituto Oswaldo Cruz, 96 (1); 71-79. 

C A R C A V A L L O , R . U . , J U R B E R G , J . , DA S I L V A R O C H A , D . , G A L V A O , C , N O I R E A U , F . & L E N T , 

H. 2002. Triatoma vandae sp. n. do complexo oliveirai encontrada no Estado de 
Mato Grosso, Brasil (Hemiptera: Reduviidae: Triatominae). — Memórias do Insti
tuto Oswaldo Cruz (en prensa). 

C O S T A V A L E N T E , V . , S I L V A V A L E N T E , A. , C A R C A V A L L O , R . U . , S I L V A R O C H A , D. , G A L V A O , 

C . & J U R B E R G , J . 2001. Consideraçôes sobre uma nova espécie do género Rhodnius 
Stal, do Estado do Para, Brasil (Hemiptera, Reduviidae, Triatominae). — Entomo
logîa y Vectores, 8 (1): 65-80. 

G A L V A O , C . , P A T T E R S O N , J . S . , R O C H A , D .D .S . , J U R B E R G , J . , C A R C A V A L L O , R. , R A J E N , K . , 

A M B R O S E , D . P . & M I L E S , M.A. 2002. A new species of Triatominae from Tamil 
Nadu, India. — Médical and Veterinary Entomology, 16: 75-82. 

J U R B E R G , ]. , C A R C A V A L L O , R . U . & L E N T , H. 200\. Panstrongytus sherlocki sp. n. do Estado 

da Bahia, Brasil (Hemiptera, Reduviidae, Triatominae). — Entomologîa y Vectores, 
8 (1): 261-274. 

M E J I A , J . M . , G A L V A O , C . & J U R B E R G , J . 1999. Rhodnius colombiensis sp. n. de Colombia 

corn quadros comparativos entre as estructuras fâlicas do género Rhodnius (Hemiptera, 
Reduviidae, Triatominae). — Entomologîa y Vectores, 6 (6): 601-617. 

P A P A , A .R . , J U R B E R G , J . , C A R C A V A L L O , R . U . , C E R Q U E I R A , R . L . & B A R A T A , J . M . S . 2002. 

Triatoma sherlocki sp. n. coletada na Bahia, Brasil (Hemiptera, Reduviidae, Triato
minae). — Entomologîa y Vectores 9 (1): 133-146. 





4. Biologia de los Triatominae 

Los conocimientos de la biologia de los Triatominae se refieren en général a 
aquellos conocimientos sobre las principales especies vectores de la enfermedad 
de Chagas, es decir las especies mas domésticas, o las poblaciones domésticas 
de especies ocupando también ecotopos silvestres menos conocidos. Lo que se 
dice aqui' abajo también se refiere a poblaciones domésticas, y sen'a quizas poco 
prudente generalizar el conjunto de las observaciones a todos los miembros de 
la subfamilia. Una descripción sintética de los aspectos fisiológicos y de com-
portamiento de los Triatominae puede ser encontrada en SCHOFIELD (1994) . 

4 . 1 . DESARROLLO Y METAMORFOSIS 

EI ciclo de un Triatominae es exopterigota hemimetabolo. Comprende el huevo, 
cinco estadios larvarios y el imago. 

Los huevos son operculados, blancos en el momento de la postura, se hacen rosa-
dos a oscuros a medida que el embrión madura, y eclosionan a los 1 0 a 4 0 dias 
de la postura. 

Las larvas apenas eclosionadas son de color rosado que va oscureciéndose con 
el endurecimiento progresivo de la quitina. Dos a tres di'as mas tarde son capa-
ces de tomar su primer alimente de sangre. Una larva es capaz de tornar una can-
tidad de sangre equivalente varias veces a su propio peso (8 a 9 veces), lo que la 
transforma en una «pequeiïa bola». La toma de sangre dura varios minutes 
( 2 0 minutes para un adulto o larva V). Si la cantidad de sangre ingerida es sufi-
ciente la muda puede desencadenarse probablemente por via reflejo parietal (dis
tension abdominal). Si la toma de sangre es incompleta, porque el huésped se agita 
y hace escapar al insecto, la muda es retrasada asi como la defecación, la cual 
generalmente ocurre mientras el insecto se alimenta o poco después. 

Las especies domésticas pican en gênerai al hombre o a un animal dormido, lo 
que disminuye las oportunidades de interrupción del alimente. Cuando el hombre 
0 el animal estân picados por un gran numero de insectes, las reacciones alérgicas 
de la piel pueden prevecar la interrupción de la alimentacién del insecto. La rapi-
dez del cicle (y del reflejo de defecación) dépende sobre tede de la posibilidad de 
tomar les alimentes complètes en cada estadie. Se entiende asî que la densidad de 
insectes puede prevecar un enlentecimiente del ciclo: si son muy numeresos elles 
se disputan la sangre del mismo huésped, muches ne se alimentarân completa-
mente y su desarrollo se resentirâ (ver punte 4.4. dinâmica de poblaciones). 

En premedio, la duración del ciclo va de algunos meses (Rhodnius prolixus) hasta 
1 a 2 anos {Triatoma dimidiata, Panstrongylus megistus, Dipetalogaster maxima). 
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Como se ha mostrado en T. Infestons, otros parametros que la densidad pobla-
cional, como por ejemplo la temperatura externa, también pueden modificar la 
velocidad del ciclo (GORLA & SCHOFIELD 1985) . 

La duración de la vida de un adulto puede sobrepasar los 2 anos. 

4.2. APAREAMIENTO, OVIPOSICION 

La copulación (macho en posición dorso-lateral sobre la hembra) dura entre 5 
a 15 minutos, los huevos son depositados 1 0 a 30 dias mas tarde, de manera indi-
vidual en forma mas o menos continua durante la vida de la hembra sobre todo 
en las especies de madrigueras y las especies saxi'colas. Dentro de la tribu Rhod-
niini, tribu arbon'cola, los huevos pueden ser depositados en serie (Rhodnius) 
o en paquetes (Psammolestes arthuri) y se adhieren al sustrato. Una hembra de 
T. infestons deposita una centena o mas de huevos durante su vida. 

Se ha demostrado que el numéro de huevos puestos dépende sobre todo de la 
densidad de la población: una ûnica hembra en un frasco pone mucho mas que 
varias hembras juntas, siempre que la fuente de sangre sea la misma. De hecho, 
como se verd mâs tarde, la cantidad de sangre disponible y la fecundidad estan 
directamente ligadas. 

4.3. COMPORTAMIENTO GENERAL 

4.3. J. Hematofagia 

Por régla gênerai, todos los Triatominae son hematófagos estrictos. No existe 
otro insecto vector de parasitosis humana que sea hematófago en la totalidad de 
sus estadios de desarrollo asi como en sus dos sexos. Los Reduviidae predadores 
de otros invertebrados pueden ser facultativamente hematófagos, en particular si 
estàn asociados a nidos de aves o de pequenos mamiferos, y se podria ver en esta 
caracteristica la tendencia evolutiva que conduce a la aparición de especies com-
pletamente hematófagas. 

La hematofagia estricta se traduce morfológicamente por una trompa caracte-
n'sticamente fina, capaz de hacerse recta gracias a la existencia de una membrana 
articular entre el segundo y tercer segmento (LENT & WYGODZINSKY 1979) . Este 
carâcter podn'a representar una convergencia evolutiva entre ancestros predado
res diferentes. Algunas excepciones a la hematofagia estricta parecen correspon-
der a esta hipótesis. Por ejemplo, las formas larvarias de Eratyrus mucronatus 
(Triatomini) pueden alimentarse eventualmente de otros insectos mientras que 
los adultos Triatoma circummaculata (Triatomini) pueden alimentarse sobre cuca-
rachas. Con la ayuda de anticuerpos anti-cucaracha ha sido posible identificar 
esta fuente en el contenido intestinal de T. mhwvaria (Triatomini). Mâs alla de 
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estos casos anecdóticos, los Triatominae se alimentan exclusivamente de sangre 
de vertebrados. 

Cuando el habitat doméstico es colonizado por un Triatominae, la frecuencia 
de alimentación no es diaria (una vez cada 4 a 9 di'as). Es mas, el insecto puede 
resistir el ayuno mas de un mes; en nuestra experiencia, T. infestans puede per-
manecer hasta nueve meses sin alimentarse. 

En la mayoria de los casos es notable observar en su comportamiento la ausen-
cia de especificidad de huésped. En la naturaleza, todos los animales de sangre 
caliente parecen ser apropiados. En laboratorio, para asegurar la cria de la mayo-
na de los Triatominae, puede ser conveniente el uso de sangre de roedores (rato
nes o cobayos), o de aves (palomas o gallinas) o de cualquier otra fuente natural 
o artificial de sangre. Las ninfas pequeüas pueden eventualmente nutrirse sobre los 
estadios mas grandes Uenos de sangre (canibalismo, kleptohematofagia). 

También existen algunas excepciones a esta aparente carencia de especificidad. 
Una asociación casi estricta a las aves es observada por ejemplo en las especies 
de género Psammolestes (Rhodniini), y en Z delpontei y T. platensis (Triatomini). 
La asociación con roedores es observada por algunas especies de la tribu Triato
mini: la mayoria de especies del grupo protracta (género Triatoma), y la ünica 
especie del género Paratriatoma, P. hirsuta. A pesar de su caracter exclusivamente 
doméstico, T. mbrofasciata (grupo Rubrofasciata) esta sistemâticamente asociada 
a las ratas: esta dependencia explica sin duda sus migraciones fuera del continente 
americano por via maritima. Una preferencia de huésped es igualmente observada 
en la tribu Cavemicolini {Cavernicola pilosa). 

4.3.2. Habitat 

Por regla général, el habitat de un Triatominae debe ofrecer caracteristicas comu-
nes de estabilidad, protección climatica y de facil acceso a la fuente de sangre. En 
la mayon'a de los casos, para las especies arboricolas se trata de nidos de aves, de 
huecos en troncos de arboles (quirópteros), de végétales con hojas englobantes 
(bromeliâceas), etc., mientras que para las otras especies se trata de madrigueras 
de pequeüos mamiferos, de escondites bajo piedras o rocas, etc. La asociación no 
es muy estricta: una especie arboricola se puede a veces encontrar en madrigue
ras, y al rêvés, una especie ocupando el suelo se puede encontrar a veces ocu-
pando ârboles o nidos de ave. Lo que parece aqui mas importante que el habitat 
es la disponibilidad de huésped (de su sangre en realidad). 

El habitat del hombre le ofrece al Triatominae dos ventajas relacionadas con 
el huésped: ( 1 ) la estabilidad y (2 ) la abundancia de la fuente de sangre. Se podna 
anadir también la ventaja del tamaiîo mas grande de las estructuras que le ofrecen 
protección. 

Estas estructuras, en particular para el ambiente peridoméstico, representan 
frecuentemente una «prolongación» de los ambientes silvestres (palmas, piedras. 
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etc.) asi que la presencia de los animales domésticos fâcilmente puede atraer a 
las especies silvestres de Triatominae. Las que entonces reciben el nivel de «espe-
cies peridomésticas» no son nada mas que especies silvestres encontrando mas 
sangre en un ambiente muy similar a su ambiente natural. La existencia de las 
«especies peridomésticas» recibe entonces una explicación ecológica sencilla: 
similaridad de habitat. 

Las especies domésticas no se pueden explicar de la misma manera. Por lo 
menos, no se puede siempre utilizar el argumento de la similaridad entre ambien-
tes silvestres y domésticos, como se hizo por ejemplo — quizâs de manera erró-
nea — para explicar la colonización de prolixus en casas (uso de hojas de palma 
para el techo). Sin embargo, en relación con la fuente de sangre, el medio domés-
tico représenta uno de los mejores ambientes para los Triatominae: cada humano 
adulto contiene hasta 5 litros de sangre, y ocupa su casa en periodos prolonga-
dos, durante afios. 

Tanto en el medio silvestre como en el medio doméstico o peridoméstico, los 
Triatominae presentan la misma caracten'stica de comportamiento: buscarn el 
contacto de su cuerpo con los elementos de su habitat (tigmotropismo). Por ejem
plo, T. infestans en las casas se esconde en las mas profundas anfractuosidades 
de los muros o entre el muro y un cuadro o entre los cobertores de las camas, 
entre el colchón y el jergón, etc. En su escondite el insecto se queda inmóvil 
durante el dia (ataxia), saliendo de él por la noche para alimentarse. En algunos 
casos se alimenta en el mismo dia a merced del hombre en un lugar oscuro de 
la casa (sobre un bebé dormido, obs. pers.). 

4.3.3. Dispersion 

En los Triatominae es muy importante distinguir dos modos de dispersion, una 
activa por la marcha y el vuelo, la otra pasiva, que se hace usando el desplaza-
miento del huésped animal. 

4 . 3 . 3 . 1 . Dispersion activa 

Cuando se descubre el refugio de un Triatominae, como por ejemplo levantando 
una piedra, el insecto sorprendido trata de escapar caminando, no volando, a la 
busca de otro escondrijo, o en ciertos casos se hace el muerto. Esta ùltima actitud 
puede ser frecuente en ciertas especies silvestres incapaces de veneer a la carrera 
de los hemfpteros predadores que rodean siempre su entomo, pero no se reporta 
en especies domésticas cuyo entomo generalmente no alberga a predadores. Salvo 
excepciones (como por ejemplo Parahelminus yurupucu y Microtriatoma trini-
dadensis, ver BARRETT 1991), los Triatominae parecen incapaces de alzar el vuelo 
en reacción a una situación de stress: el vuelo es el resultado de una preparación 
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fisiológica que requière el ayuno prolongado y un calentamiento previo. El vuelo 
parece mâs frecuente durante la noche, y mâs frecuente en periodos câlidos. Pero 
no se puede distinguir a ciencia cierta entre los efectos posibles de la temperatura 
y/o humedad (verdadera variación estacional), de la estructura poblacional que 
résulta de las caracten'sticas climâticas de la estación y/o de la disponibilidad de 
huéspedes en cada estación del ano (BARRETT 1991) . 

La orientación del vuelo es completamente aleatoria, pero parece que durante 
su vuelo el insecto puede ser atrai'do por una fuente luminosa. Las trampas lumi-
nosas colocadas para capturar a otros insectos también capturan a Triatominae 
(Le Pont, com. pers.). El carâcter atractivo de la luz le puede conducir al insecto 
al interior de una casa o al borde de las ventanas. 

La distancia de vuelo, por lo menos la de T. infestans, no es muy importante: 
puede ser del orden de algunos cientos de métros hasta algunos kilómetros 
(LEHANE & SCHOFIELD 1976). 

4.3.3.2. Dispersión pasiva 

La dispersion pasiva parece ser la principal manera migratoria de numerosos 
Triatominae. Esto parece resultar de su dependencia mâs y mâs estricta de un hués-
ped. D u j A R D i N (1998) emitió la hipótesis de que todas las especies domésticas 
(7^ infestans, R. prolixus, T. dimidiata, T. mbrofasciata) han conocido una expan-
sión migratoria con el hombre, de manera pasiva, como consecuencia de una 
adaptación compléta al habitat humano. Los territorios muy vastos ocupados por 
ciertas especies serian, de hecho, conquistas recientes, contemporâneas de las 
conquistas humanas. Las migraciones humanas sen'an responsables de haber des-
plazado a ciertos insectos fuera de su ambiente natural, lo que explicaria la difi-
cultad del insecto a ganar nuevos ecotopos, su vulnerabihdad hacia las campanas 
con insecticidas (SCHOFIELD & DUJARDIN 1997) y su falta (relativa) de variabili-
dad genética (DUJARDIN & TIBAYRENC 1985b, HARRY et al. 1992a, GARCIA et al. 
1995a, DUJARDIN 1998, DUJARDIN et al. 1998a,b). 

Ciertos Triatominae, en particular las especies arbon'colas, aumentan la opor-
tunidad de utilizar al huésped en sus desplazamientos al colocar huevos pega-
josos que se adhieren al sustrato. Se puede imaginar que los huevos puestos 
sobre un ave pueden viajar la misma distancia que ella y fundar poblaciones en 
el trayecto migratorio. Tal es asi que se ha propuesto la hipótesis de una inva-
sión de América Central por R. prolixus: el insecto habn'a viajado en forma de 
huevos pegados al plumaje de Mycteria americana (GAMBOA 1962). Esta atrac-
tiva hipótesis no explica porque en América Central es una especie exclusiva-
mente doméstica, sin ningûn foco silvestre conocido. DUJARDIN et al. (1998b) 
apoyan un estudio histórico de ZELEDON (1996), defendiendo una hipótesis 
altemativa de una colonización de América Central por medio de actividades 
humanas. 



— 98 — 

4.4. DiNAMICA DE LAS POBLACIONES 

4.4.1. Intmducción 

De la misma manera que los individues tienen ciertes caractères que permi-
ten distinguirse une de etro, las poblaciones tienen caracterfsticas relativas a la 
abundancia, la densidad, el cruzamiento, el lugar y el devenir de cada una de 
ellas. Estas caracterfsticas son necesariamente dinamicas, perque las poblaciones 
ne son entidades fijas. Cualquiera que sea la descripción utilizada para referirse 
a una población en un memento dade, esta descripción deberâ incluir una neción 
implicita de cambio. 

Caractères individuales Caractères de población 

Morfolegi'a (^Qué es?) Densidad 
(^Cuantes individues tiene la población?) 

Cempertamiente (<,Qué hace?) Dispersion 
(^Dónde estaran les individues?) 

Fisielogi'a {iCómo lo hace?) Reproducción 
(^Cuantos seran elles?) 

La descripción anah'tica de una población es particulannente importante cuando 
se trata de una especie blanco para una campafia de contrei. Después de tode, un 
Triatominae ne es mas que una curiosidad académica, pero una población de 
elles représenta un serie problema de salud püblica al que se debe afrentar. 

4.4.2. Den.iidad 

Por densidad se puede decir: cuantos individues hay en una unidad de espa-
cie. El analisis implica el heche de contar cuantos son les individues de una 
población; de erdinario ésta es una tarea impesible y se deben hacer estimacio-
nes a partir de muestras. Para les Triatominae han side estudiadas numeresas 
técnicas de muestree (SCHOFIELD 1978) . Ninguna de ellas es idéal, pere se puede 
obtener una idea aceptable de! numero de insectes en un medio ambiente dade. 
La técnica mâs empleada es la Uamada «captura por unidad de esfuerzo»: les Tria
tominae son capturades durante un limite de tiempo deflnido y su numéro expre-
sade per ejemple en «hombre/hora» (el numéro de insectes capturades por un 
hombre en una hora). Dentro de les pregramas de contrei que tienen por obje-
tivo éliminât las poblaciones domésticas de Triatominae, la presencia de un sole 
individuo puede significar la intervencién. Para adaptarse a esta situación la téc
nica puede medificarse como sigue: las casas son examinadas durante una hera 
y el examen se termina desde que un individuo vivo, une sólo, es encontrado. 
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4.4.3. Reproducción 

Por reproducción se entiende «cuantos individuos existiran en una población 
dada después de un lapso de tiempo definido». Como este tiempo es a menudo 
la duración promedio de una generación de la especie considerada, la pregunta 
sera ^cual sera el cambio de densidad de esta o estas poblaciones de generación 
en generación? La respuesta numérica a esta ültima pregunta se obtiene con el 
si'mbolo Ro. 

La reproducción de una población esta afectada por dos procesos: el nacimiento 
(b del inglés birth) y la muerte (d del inglés death). La natalidad y la mortalidad. 
Si se nombra r la tasa de crecimiento de una población, 

r = b - d 

Debido a que estos procesos son dependientes de cada individuo (cada uno tiene 
una probabilidad diferente de morir o de dar nacimiento a otro individuo), es 
importante considerar el numero de individuos para medir la reproducción de 
una población. 

En promedio cada individuo dard nacimiento a un numero dado de nuevos 
individuos. Por ejemplo si cada hembra da, supongamos, diez hijos, y cada uno 
de éstos darâ nacimiento a otros diez hijos y asi sucesivamente, la progresión sera 
del tipo 1 - 2 - 4 - 8 - etc. En otras palabras el crecimiento de la población sera 
de forma geométrica (exponencialmente 1 - 2' - 2^ - 2̂" - etc, ver recuadro 2). 

El cambio del numero de individuos (N) en un lapso de tiempo t, es decir rN (ver 
r aqui' arriba, la tasa de crecimiento) puede describirse de manera simple como sigue: 

rN = dN / dt 

Pero en un modelo finito, una población no puede crecer hasta el infinito. Den-
tro de todas las poblaciones naturales, existe un limite al crecimiento. Este limite 
puede estar asimilado a la capacidad maxima del medio ambiente para esta pobla
ción. Este limite, esta capacidad maxima, se reconoce con el simbolo K. 

El modelo matematico que incluye rN y K debe por consiguiente poder modi-
ficar rN a la medida de que su valor se aproxime a K. La ecuación de crecimiento 
de una población sera entonces: 

dN / dt = rN [(K- N) / K] 

Asi' la tasa de crecimiento de una población es dependiente de la densidad de 
los individuos (relativamente a K) mas que de su numero absoluto; el crecimiento 
de una población es un concepto densito-dependiente. 

La naturaleza de la densito-dependencia en los Triatominae es un campo impor
tante de las investigaciones porque el efecto de los tratamientos con insecticidas 
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es de modificar la densidad de las poblaciones, y por consiguiente la tasa de cre-
cimiento de las poblaciones residuales. 

4.4.4. Densito-dependencia 

De los estudios de las casas infestadas por T. infestans en Brasil entre 1976 y 
1978 se mostró que en promedio no hubo cambio en la densidad de las poblaciones 
de un ano al otro (SCHOFIELD 1980a). Se ha encontrado de hecho oscilación de estas 
poblaciones alrededor de un promedio constante: en enero de 1978 se podia encon-
trar el mismo numero de especi'menes adultos, colectados en una veintena de 
casas, que en el mismo mes del aüo anterior. ^Por qué estas poblaciones no tenian 
un crecimiento continuo? ^Por qué? puesto que las experiencias de laboratorio 
demostraban que las poblaciones de T. infestans tenian la facultad de crecer en 
un factor 25 de una generación a otra (RABINOVICH 1972). 

La bûsqueda de un «factor limitante» en condiciones naturales ha sido empren-
dida. .̂Era el tamafïo de las casas quienes limitaban a las poblaciones de T. infes
tans! ^Existia un efecto moderador de factores extemos como la temperatura, la 
presencia de predadores, etc.? .̂Era la disponibilidad de sangre? 

El espacio ha sido considerado como un factor limitante por GOMEZ-NUNEZ 
(1965). En efecto, una casa no ofrece muchos lugares con condiciones idéales de 
crecimiento (cerca de la cama, por ejemplo). Se puede imaginar que una vez ocu-
pados todos los refugios que ofrece la casa a los Triatominae, todos los que se 
encuentran fuera de estos refugios son capturados por sus predadores (las galli-
nas por ejemplo) y se exponen a vurios riesgos mortales. Esta hipótesis ha sido 
puesta a prueba a través de un experimento directo en una casa donde la densi
dad de T. infestans se habia estimado con anterioridad. Durante un ano los mues-
treos mensuales permitieron conocer la densidad de los Triatominae. A conti-
nuación, la mitad de la casa fue tratada: todas las fisuras de los muros fueron 
revocadas. Después de esta intervencion sobre la mitad de la casa, se siguió con 
los muestreos mensuales de T. infestans por un tiempo de seis meses. Si el espa
cio era un factor limitante se podi'a esperar una baja de la densidad, y la misma 
podia predecirse en un valor de aproximadamente 50%. Sin embargo, después de 
seis meses ninguna notable reducción fue puesta en evidencia. La casa luego fue 
tratada enteramente y entonces la densidad bajó hasta umbrales no détectables. 
Esta experiencia sugiere que el espacio, salvo condiciones extremas, no es un 
factor limitante. 

Las tablas de mortalidad (recuadro \ ) de T. infestans fueron entonces exami-
nadas en busca de factores limitantes «candidates» capaces de reducir la tasa de 
crecimiento de 25 (su valor posible en laboratorio) a I (su valor observado en con
diciones naturales). Las investigaciones mostraron que un ligero alargamiento en 
el paso de un estadio de desarrollo a otro, es decir un ligero alargamiento del 
tiempo de una generación — del huevo al adulto —, podia reducir considéra-
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blemente la tasa de crecimiento de la población, y que lo que podia provocar tal 
alargamiento no era otro que la reducción del aprovisionamiento de sangre (SCHO-
FIELD 1980a). Se pudo también observar que la reducción de los aportes de san
gre tenian el efecto de disminuir el numero de huevos puestos por la hembra. La 
hipótesis pasó a ser la siguiente: la densito-regulación séria el efecto de la com-
petición intraespeci'fica por el acceso a la sangre, menos sangre provocando una 
baja de la fecundidad y una reducción de la tasa de desarrollo de los estadios pre-
imaginales (SCHOFIELD 1980b). 

Las observaciones de campo hablaban en favor de esta hipótesis: en gênerai 
la densidad aparente de T. infestans en las casas esta correlacionada con el numero 
de ocupantes humanos y de animales domésticos présentes en ella (PIESMAN et al. 
1983). Paralelamente las experiencias de laboratorio estudiaban poblaciones de 
densidades diferentes alimentadas sobre ratones (SCHOFIELD 1982) y estudios de 
campo utilizaban galUneros expérimentales (GORLA & SCHOHELD 1985, 1989) para 
confirmar que el desarrollo de las poblaciones de T. infestans dependia efectiva-
mente de la disponibilidad de huéspedes. Un efecto adicional habi'a sido ahora 
observado: la probabilidad de dispersion por el vuelo pareci'a correlacionada con 
la disponibilidad de sangre. Menos sangre, mas vuelos, mas dispersión. Asf, otro 
factor de regulación de la densidad de población, la dispersión de los individuos, 
dependia también de factores nutricionales. 

Sin embargo, ciertos aspectos estaban poco claros. Después de todo, cada per-
sona dentro de una casa contiene mas sangre de la que se necesita para alimen-
tar a una población de Triatominae: ^cómo sostener entonces que el numero de 
personas es el que régula el numero de T. infestans! Faltaba définir de manera 
mâs précisa el concepto de disponibilidad de sangre. Son las experiencias de 
laboratorio que proporcionaron la respuesta, mostrando que la irritabilidad del 
huésped iba creciendo con el numero de Triatominae que se alimentaban sobre 
él (WIER-LOPEZ 1982, SCHOFIELD et al. 1986). De hecho, se demostró que la pro
babilidad para cada insecto de alimentarse hasta la saciedad era una función de 
la irritabilidad del huésped. 

En los trabajos posteriores, la teon'a gênerai de la regulación densito-depen
diente de las poblaciones de T. infestans ha sido probada y verificada. 

Unos corolarios comienzan a ser objetos de nuevas investigaciones. Desde un 
punto de vista finalista, puesto que la irritación del huésped es una séria limita-
ción al acceso a la sangre, es ventajoso para el Triatominae provocar la menor 
irritación posible. La irritación del huésped dépende de dos factores: (1) el tamano 
de las partes bucales insertadas en el tegumento de la presa de la que se nutre 
(un tamano mâs grande aumenta la posibilidad de contacto con las regiones ner-
viosas); (2) la composición mâs o menos irritante de la saliva del Triatominae. 
De hecho, las piezas bucales en acción dentro de la presa son muy finas, su aper-
tura es de 10 micrones, lo que permite pasar a un solo glóbulo rojo a la vez. Esto 
significa que en ausencia de anticoagulantes muy poderosos este canal tan fino 
podrîa obstruirse; sin embargo una saliva apta para este cometido podria provocar 
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reacciones alérgicas. Parece que todos los Triatominae no son iguales para esta 
consideración. No todos son capaces de evitar reacciones importantes del hués
ped y los que si son capaces son en général las especies que desplazan a las otras 
en caso de competición interespeciTica. De suerte que el valor de K, densidad 
mâxima de Triatominae soportada por los huéspedes en un medio ambiente dado, 
dépende también de la especie implicada. 

Por estas razones, el anâlisis de la composición salivar de las diferentes espe
cies y de sus efectos sobre diferentes huéspedes es un tema importante de las 
investigaciones sobre los Triatominae. 

4.4.5. Estrategias demogrâficas 

De la misma manera que los caractères morfológicos, por lo menos en parte, 
tienen un sustrato genético, las caracten'sticas observadas a nivel de las pobla
ciones, como la tasa de crecimiento por ejemplo, pueden resultar en parte de una 
composición genética particular de la población. Ciertamente una dinâmica de 
poblaciones refleja adaptaciones ambientales, pero quizâ debe pensarse esta afir-
mación en términos de selección: el medio ambiente selecciona rasgos pobla-
cionales con cierto sustrato genético, y asi las poblaciones que estân bajo la pre-
sión de medios ambientes diferentes pueden Uegar a divergir genéticamente. 
Segün MARGALEF (1958) , tales divergencias serian particularmente aparentes en 
especies que explotan un medio inestable, temporal, que en las otras que explotan 
un medio estable, definitivo. Estas ideas han sido redefinidas y formalizadas por 
MAC ARTHUR & WILSON (1967) que inventaron los términos de «r-selección» para 
las primeras (especies de medio inestable), y «K-selección» para las segundas 
(medios estables). Estos conceptos son en el presente parte del vocabulario corriente 
(ver recuadros 3 y 4 ) . 

En un medio ambiente dado, mientras que los estrategas «r» buscan la explo-
tación mâxima de sus recursos disponibles (recuadro 3) , los estrategas «K» opti-
mizan eficazmente la utilización de sus recursos (recuadro 4 ) . En général los estra
tegas «r» se caracterizan por una natalidad elevada y un tiempo de generaciones 
corto, mientras que es lo inverso para los estrategas «K», los cuales por otra parte 
presentan una menor capacidad de dispersión (PIANKA 1970, 1972). En lo que 
concieme a los artrópodos de importancia médica, se comprende de manera intui-
tiva que es mâs dificil controlar a los mosquitos adaptados a condiciones cambiantes 
(estrategas «r») que a los Triatominae domésticos adaptados a un medio ambiente 
estable, es decir poco adaptados a cambios bruscos (estrategas «K»). Los mosquitos 
como el Anophèles gamhiae o Culex quinquefasciatus pueden multiplicar el 
tamaiïo de sus poblaciones por 60-70 en una sola generación ( 3 0 a 45 dias). Sus 
poblaciones son capaces de restaurarse râpidamente inclusive después de una 
mortalidad catastrófica provocada por ejemplo por un programa bien hecho de 
desinsectización. Por el contrario, los Triatominae como T. infestans necesitan 180 
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a 220 dias para completar una generación, durante la cual el numero de individues 
no aumentarâ mâs de 10 a 30 veces en las mejores cendicienes. Un solo mosquito 
hembra puede generar una familia de un millón de individues en un ane, mien
tras que en el mismo tiempo, un T. infestans hembra no producirâ probablemente 
mâs de 1 000 hijes. 

Una de las consecuencias de la formidable tasa de crecimiente de les estrate-
gas «r» que son les mosquitos, es de sobrepasar la capacidad de acegida del 
medio ambiente (K). Cuando les recursos se acaban, la población cae de manera 
drâstica. Cuando estes recursos reaparecen, la población se restablece. Estas osci-
laciones del tamano de la población son realmente menos probables para les 
estrategas «K» que se autoregulan segùn la capacidad de eferta del medio 
ambiente. 

Estas fluctuaciones poblacionales influyen la evelución de estes organismes. 
Los estrategas «r» producen numeresos descendientes que se dispersan y son 
sometidos a diferentes presiones medioambientales, lo que aumenta la probabili-
dad de seleccionar nueves atributos. Los estrategas «K» tienden a la fijación de les 
genetipes mâs adaptados al medioambiente dentre del que se desarrellan, y del 
que no muestran tendencia a salir. RABINOVICH (1974) concluyó que les estrategas 
«r» son capaces de producir poblaciones que se van adaptando en case de cambios 
a un ambiente estable, mientras que a la inversa, les estrategas «K» tienen mener 
prebabilidad de adaptarse a cendicienes cambiantes. La evelución demogrâfica 
puede ser vista cemo el paso progresivo de una estrategia «r» a una estrategia «K», 
pero a medida de que la estrategia «K» se desarrella esta evelución se hace mâs 
y mâs irréversible. 

La extinción sena el destine natural de les estrategas «K» si el medio ambiente 
se hace adverse. Pere no se puede cenfundir esta fragilidad con una influencia 
prépondérante del medio ambiente sobre las poblaciones de les Triatominae. Se 
ve por el contrario que si la cantidad de sangre disponible no cambia, las mor-
talidades catastróficas de una población (a causa de predadores, de insecticidas 
— en aplicacienes incempletas, etc.) no alteran su estabilidad. Se puede eliminar 
en laboratório a la mayoria de les hueves y el numero de adultes serâ restaurade 
en una generación. ^Cóme se explica esta resistencia, esta estabiUdad? Una vez 
mâs, se explica a través de la dispenibilidad de la fuente de alimentacióii. La mor-
talidad reducirâ el numero de individuos, y por consecuencia disminuirâ la com-
petición intema per la misma cantidad de sangre. Corne consecuencias, cada ninfa 
se alimentarâ mejor, las mudas serân mâs râpidas y cada hembra prenada estarâ 
llena de sangre y pondrâ mâs huevos. Sucederâ como si en case de alarma la 
población se empenara en producir hembras mâs fecundas. 

Ahora bien ^qué pasa si la cantidad de sangre se reduce? Pue observade en 
T. infestans que la disminución de la cantidad de sangre reduce paralelamente la 
producción de huevos. Pere ne parece existir un nivel minime deseable bajo el 
cual la hembra no pondria mâs hueves. Si imaginâmes que cada miligramo de 
sangre représenta un huevo, cada miligramo serâ bien aprovechado. La situación 
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es totalmente diferente en los mosquitos como Aedes aegypti (SCHOFIELD 1991). 
Estos ùltimos (hembras) necesitan una cierta dosis de sangre, una dosis minima, 
para permitir la maduración de los huevos, dosis bajo la cual la oviposición ya 
no sera posible. Esto explica el empefio del mosquito en llegar y después volver 
sobre su huésped para satisfacer esta necesidad, y la discreción de un Triatomi
nae que no insiste si su alimentación se ve interrumpida. 
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RECUADRO 1 

Tablas de mortalidad 

Ciertas caractensticas de una población de insectos, como la mortalidad en cada 
estadio o el niimero de descendientes producidos por una hembra, etc., son 
importantes para conocer y comprender como el insecto reaccionarâ al cam
bio de medio. Estas caracterfsticas o «estadi'sticas vitales» de un organismo 
pueden estar resumidas en un pequefio numero de parâmetros conocidos como 
«tablas de mortalidad». Estas ùltimas representan una manera simple de des-
cribir la historia de la vida de un organismo. En ellas se agrupan toda una serie 
de datos que conciernen a la mortalidad y la natalidad, los cuales son enton
ces utilizados para hacer predicciones sobre la tasa de crecimiento de una 
población, las causas de mortalidad, la esperanza de vida, etc. 

Se distinguen las tablas «horizontales», que se construyen a partir de una cohorte 
que se sigue hasta la muerte de los individuos, y las tablas «verticales» que des-
criben la estructura de la población que fue examinada una sola vez. 

La descripción de los individuos se puede basar en la identificación de los esta-
dios o sobre la edad real de los individuos. Para los Triatominae, se utilizan en 
gênerai las tablas basadas en la identificación de los estadios de desarrollo. 

La construcción de las tablas de sobrevivencia con los Triatominae es relati-
vamente fâcil, porque todos los estadios del insecto son faciles de criar en 
laboratorio. Por ejemplo, es simple contar la mortalidad a cada estadio al con-
tar los muertos y las exuvias, pues éstas representan los individuos que hayan 
mudado y sobreviven. 

Si la mortalidad es contada en cada estadio se podrâ estimar el numero de adul
tos que se obtendrân por ejemplo a partir de 1 000 huevos. Se puede estimar 
también cual sera la proporción de hembras y el numero de huevos que serân 
puestos en la generación siguiente. Este numero de huevos (segunda genera
ción) dividido por 1 000 (nuestra base de estimación al inicio) représenta la tasa 
de crecimiento de la población (Ro). 
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R E C U A D R O 2 

Crecimiento exponencial y crecimiento «logfstico» 

Sobre los parâmetros de una «tabla de mortalidad», casi la mitad se refiere a 
la tasa de crecimiento (Ro) de la población. Esto es en efecto el parâmetro 
esencial que describe la dinâmica de una población. 

La tasa de crecimiento de una población (Ro) es fâcil de estimar, es una frac-
ción del numero de individuos de una generación dada sobre el numero de indi-
viduos de la generación précédente. Se estima en gênerai sobre el numero de 
huevos. Si Ro > 1, la población estâ en crecimiento; si Ro = 1, la población 
estâ estabilizada; y si Ro < 1, la población estâ en descenso. En epidemiolo-
gi'a, Ro es el numero de nuevos casos a partir de un primer caso: la epidemia 
se inicia cuando Ro > 1, la epidemia se estabiliza cuando Ro = 1, y déclina 
si Ro < 1. 

Crecimiento exponencial 

Si la población crece de manera exponencial, el numero de individuos (N) 
cambia con el tiempo (t) segùn la formula dN / dt = rN. 

Crecimiento «logistico» 

Si el crecimiento de una población estâ limitado por su capacidad (K) de 
poblar un medio ambiente dado de manera que este medio ambiente dado no 
soportarâ mâs de K individuos, una aproximación mâs realista del crecimiento 
de la población serâ dado por la fórmula dN / dt = rN [(K - N) / K] (ver texto). 

Es a partir de esta fórmula que los términos de estrategia «r» y estrategia «K» 
fueron ideados (MACARTHUR & WILSON 1967, ver texto). 
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RECUADRO 3 

Estrategia «r» 

Esta estrategia se trata de maximizar la tasa de crecimiente. Es la estrategia apa-
rente de las bacterias, pretezoarios y, en el mundo de les insectos, les mosquitos. 

Las caracterfsticas de una especie detada de esta estrategia son las siguientes: 
organismes de pequeno tamaiïe (una misma biomasa tendrâ mâs individues), 
un tiempo de generaciones mâs corto, una alta fecundidad, una alta mortalidad, 
una gran capacidad de dispersion (sobre tede en cases de fuertes densidades 
poblacionales). 

Dada la impertancia de la tasa de crecimiente de una población, diferentes 
estrategias reproductivas son adoptadas (reproducción sexual, partenogénesis, 
hermafroditismo, etc.). 

Una especie dotada de una estrategia «r» es mâs apta para colenizar nueves 
medies, frecuentemente temporales, y ne muestra tendencia a establecerse en 
un medio de elección, del cual se mudan'a lo menos posible. 

Cada medio celenizado es explotado lo mâs râpidamente posible, antes de 
que especies concurrentes o predadores frenen su ocupación. Las especies con 
estrategia «r» son malas cempetidoras y pueden ser râpidamente desplazadas 
de su medio ambiente per una especie mejor adaptada. A les predadores, ope
nen tasas elevadas de fecundidad, un grade elevado de sincrenización de las 
generaciones y una gran mevilidad. De una cierta manera, una parte de su 
descendencia es sacrificada para satisfacer a les predadores, mientras que la 
etra tiene pesibilidades de escapar râpidamente, y de colenizar un nuevo medio 
si es necesario. 

En taies especies, la colonización de nueves medies, pere también la extinción 
de ciertas poblaciones, son eventos frecuentes. 
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RECUADRO 4 

Estrategia «K» 

Al contrario de las especies con estrategia «r» (ver recuadro 3, asi como el 
texto), las especies con estrategia «K» requieren de un medio estable, dentro del 
cual buscarân un equilibrio hasta la tasa maxima de ocupación del medio (K). 

Ejemplos en parâsitos: los esquistosomas; en vertebrados: el hombre, el 
elefante, la ballena. En insectos de importancia médica: la mosca Tse-Tse en 
cierta medida, y sobre todo los Triatominae. 

Los tiempos de generación son largos y la tasa de crecimiento (r) general-
mente es baja. Para reducir su tasa de mortalidad estas especies poseen nume-
rosos mecanismos de defensa (espinas, tamaüo grande, producción de âcidos, 
etc.). Elias invierten mâs energi'a en cada descendiente, mâs que en el numero 
de descendientes. Estas especies son capaces de competición interespeciTica, 
la cual seleccionarâ generalmente a los individuos de talla mâs grande. 

En caso de perturbación del medio, ellas tratan de encontrar un nuevo equi
librio para restaurar su competitividad. Esta reacción pasa generalmente por 
un aumento temporal de la fecundidad y una reducción de los periodos de 
maduración de los estadios juvéniles. Sin embargo, esta reacción puede com-
prometerse si la perturbación es muy importante, e incapaces de modificar el 
medio (o se adaptan o emigran), la población se extingue. 



5. Capacidad vectorial 

Fuera de la posibilidad de infectarse por una transfusion de sangre, por vi'a con-
génita o por accidente (de laboratorio), el riesgo del hombre de contraer la enfer-
medad de Chagas dépende directamente de la presencia de los Triatominae en su 
casa. Uno de los mejores indices de riesgo es aportado por el conteo y el exa
men de los Triatominae présentes en la casa, y su relación con el numero de 
habitantes por casa (CATALÂ et al. 1997). Nosotros revisarcmos aqui los criterios 
de la capacidad vectorial de los Triatominae tal como aparecen frecuentemente 
en la literatura, sobre todo para resaltar su valor muy relative y para recordar una 
vez mas la condición sine qua non de la capacidad vectorial: la «domesticidad» 
del Triatominae. 

5 . 1 . A D A P T A C I O N AL PARASITO 

Todos los trabajos sobre la adaptación mutua del pardsito y el insecto conclu-
yen que la mejor adaptación ocurre entre la cepa local del parasito y el vector 
local correspondiente (trabajos basados en la concentración de tripomastigotes 
présentes en las deyecciones). La adaptación entre el parasito y el insecto es un 
sujeto de investigación de gran importancia biológica, pero no représenta un cri-
terio crucial de la capacidad vectorial de los Triatominae. Es suficiente constatar 
que el parasito responsable de la enfermedad de Chagas en todo el continente es 
transmitido por especies diferentes, géneros diferentes y basta tribus diferentes. El 
mismo puede cumplir su ciclo vital en otro orden de insecto, como en la mosca 
doméstica por ejemplo (DIAZ-UNGRIA 1966). 

5.2. HEMATOFAGIA 

La hematofagia es un carâcter indispensable para hacer del insecto un vector 
significativo, pero la hematofagia no es indispensable al mécanisme de transmi-
sión del parasito al huésped vertebrado. T. cruzi es un estercolaria: no esta pre
sente en la trompa (rostro) o en las glândulas salivales (salvo casos excepciona-
les), pero si dentro del intestine del insecto y sus defecaciones. Es asi que si las 
deyecciones infectadas del insecto entran en contacto con ta piel o las mucosas 
del huésped el riesgo de transmisión existe. El parasite pénétra activamente la 
mucosa (conjuntiva ocular, por ejemplo) y puede penetrar por la piel igualmente 
si una lésion le facilita el paso (como la lesión de la picadura por si misma o las 
micro-lesiones provocadas por el rascado). 
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La hematofagia es sin embargo un carâcter indispensable al roi vectorial porque 
ella permite al insecto infectarse, y le obliga a un contacto frecuente y prolongado 
con el huésped («domesticación»). 

Por ejemplo, la mosca doméstica permite también el desarroUo de T. cruzi en 
su intestino (DIAZ-UNGRIA 1966), o eventualmente transporta sobre los alimen
tes las materias contaminadas por el parâsito (excrementos de Triatominae). Estos 
mécanismes no juegan ningûn roi importante en la transmisión. La razón para esto 
es simple: el parâsito eventualmente presente en el intestino de la mosca no entra 
en contacto con el hombre, pues la mosca no se alimenta sobre el hombre, y depo-
sita generalmente sus deyecciones en otro lugan Por otra parte, la mosca se infecta 
accidentalmente del parâsito (por ejemplo alimentândose sobre deyecciones de 
Triatominae), puesto que no es un insecto hematófago. Pero las chinches de cama 
son hematófagas, las garrapatas son hematófagas y permiten eventualmente, las 
unas y las otras, el desarrollo complète del parâsito en su intestino. Estos artré-
podos no juegan un roi importante en la transmisión de T. cruzi porque el reflejo 
de defecación es diferente: el parâsito se queda en el intestino y no entra en con
tacto con el hombre porque estos artrópodos se retiran del huésped antes de depo-
sitar sus deyecciones. 

La hematofagia es necesaria para que el insecto se pueda infectar de un ver-
tebrado. Pero es un criterio importante del papel vectorial sobre todo porque sig
nifica el contacto frecuente y prolongado entre el insecto y el hombre, y asi la 
posibilidad del contacto entre las deyecciones del insecto y la piel, o mucosas. 
Se comprende asi que la demora entre la toma de sangre y la defecación puede 
ser un parâmetro biológico importante de la capacidad vectorial. 

Numerosos estudios han demostrado que esta demora varia con la especie de 
Triatominae, el sexo o el estadio larvario del insecto (ZELEDON 1974). Pero qui-
zâs la observación mâs relevante es que se trata de un carâcter densito-depen-
diente, entonces variable también dentro de una misma especie. En caso de fuer-
tes densidades, donde existe competición entre los insectes per alimentarse en el 
mismo huésped, este ultime, ya sea per su compertamiento e por las reacciones 
alérgicas de la piel, hace huir a los insectes (SCHOFIELD et al. 1986), de suerte que 
todos les insectes no alcanzan a tomar sangre. Muchos insectes «irritados», o 
«menos compétitives», se retiran del huésped y por censecuencia depositan en 
etra parte sus deyecciones. O simplemente no defecan porque una cantidad incem-
pleta de sangre en el intestino puede ne preducir el refiejo de la defecación, que 
se desencadena con la distension abdominal. 

En las casas muy infectadas, se ven sobre les mures las gotas de las deyec
ciones de les Triatominae. Se trata de les insectes que fueren interrumpides 
durante su alimentación, que se retiraron del huésped y depesitaren después las 
deyecciones sobre el trayecte que les conduce a sus réfugies, al interior del mure 
o en el techo. Estos caminos de deyecciones secas son une de les criteries que 
orientan a hacer capturas en medios domésticos. 



— 1 1 1 — 

5.3. ESTRATEGIAS DE LUCHA 

Esta densito-dependencia que hace variable el tiempo entre la torna de sangre y 
la defecación influye sobre la elección de las estrategias de lucha mas apropiadas. 
Ella justifica en efecto el objetivo radical de las campanas de lucha contra los Tria-
tominae, que es la erradicación compléta del insecto de las estructuras domésticas. 

Si la eliminación no es compléta, los sobrevivientes no sufren de competición 
entre individuos y se pueden alimentar sin provocar reacciones del huésped. Se 
alimentan completamente, asi que defecan râpidamente sobre el huésped: el riesgo 
de transmision del parasite es real. El mejoramiento del habitat, el use de pre-
dadores (lucha biológica) o todas las técnicas que podrîan tener efecto en una baja 
de la densidad y no en la eliminación compléta de los individuos, podrian aumen-
tar el riesgo de transmision. 

Solo el tratamiento con insecticidas puede lograr una eliminación compléta, 
hasta el ultimo individuo, de los Triatominae de una casa. 

5.4. DOMESTICIDAD 

La «domesticidad» de un insecto se entiende como su grado de adaptación al 
hombre o a su medio ambiente doméstico. Este es un criterio extrinseco, pero cru
cial, en la capacidad vectorial de un Triatominae. 

La gran mayorîa de las especies de Triatominae viven exclusivamente en habi
tats «silvestres», asociados a diferentes animales salvajes. Generalmente las espe
cies del género Rhodnius son arboricolas, asociadas a aves y otros pequenos 
mamiferos y reptiles que se refugian en los ârboles mientras que las especies de 
Panstrongylus estân asociadas a animales de madriguera (roedores, marsupiales, 
tatus, etc.). El género Triatoma es muy vasto y agrupa especies que ocupan 
diferentes tipos de habitat. 

Menos del 5% de especies de Triatominae presentan una adaptación al habitat 
humano mas o menos avanzada. En estos procesos de adaptación se reconocen eta-
pas que van desde la invasión accidentai de un domicilio por un espécimen adulto, 
generalmente macho (5.4.1.), hasta la presencia intradomiciliar de colonias per
manentes y muy abundantes (5.4.3.). En la cima de esta adaptación se encuentran 
las especies que dejaron sus focos originales silvestres, para acompafiar al hom
bre en sus migraciones. T. infestans es el modelo de especie doméstica sobre todo 
su territorio, excepto en algunos focos del centro de Bolivia (TORRICO 1946, DUJAR-
DiN et al. 1987), mientras que R. prolixus es otro ejemplo en América Central y 
en Colombia, donde sus focos silvestres parecen ausentes (DUJARDIN et al. 1998b, 
CHAVEZ et al. 1999). 

El hecho de que menos del 5% de los Triatominae estén bien adaptados al 
medio doméstico indica que no es un proceso fâcil y que la adaptación compléta 
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al habitat humano no es un evento frecuente (5.4.2.)- La mayoria de los reportes 
parecen adoptar la ecuación «presencia intra-domiciliar de ninfas - domestica-
ción compléta». Las etapas que conducen a una domesticación compléta son cier-
tamente menos simples. 

Las podn'amos presentar de la manera siguiente: intrusion (5.4.1.), domiciliación 
(5.4.2.), domesticación (5.4.3.). Y, como lo comentamos ya, podriamos afladir «gran
des migraciones» (ver 5.5.). 

5.4.1. Intrusion 

Numerosas especies silvestres estan citadas dentro del habitat del hombre, atra-
idas por la luz o transportadas alli por su huésped animal, como por ejemplo los 
marsupiales que se aproximan al habitat y construyen sus nidos en la proximidad. 
Ciertas especies nuevas ban sido capturadas ünicamente en medio doméstico, y 
su biologia permanece enteramente desconocida (por ejemplo T. jurhergi). 

Los «vectores potenciales» {cf. 1.1. y 5.5.) son las especies de Triatominae 
atraidas por el habitat. 

5.4.2. Domiciliación 

El criterio principal de una «domiciliación», lo que la distingue de una «intru-
sión», es la presencia de adultos, larvas y exuvias en las casas o en las estructu-
ras peridomiciliares, lo que significa el establecimiento y el desarrollo del ciclo 
completo del insecto en medio doméstico. Las colonias son generalmente poco 
abundantes y representan una tentativa de adaptación al medio doméstico. Una 
domiciliación esta descrita para ciertas especies como R. stali en el Alto Beni 
boliviano (MATIAS et al. 2001 ), R. pallescens en el norte de Colombia, T. sordida, 
E. mucronatus y P. rufotuherculatus en Bolivia (Departamento de La Paz), etc. 
(NoiREAU et al. 1994, DUJARDIN et al. 1998c). Estas tentativas no significan nece-
sariamente una domesticación exitosa y permanente. Por ejemplo en la région del 
norte de Colombia, donde poblaciones domiciliadas de R. pallescens habi'an sido 
senaladas hace algunos anos, no se encuentra ahora ninguna población intrado-
miciliar, y eso sin intervención especifica (Moreno, com. pers.). 

Las especies que se domicilian, sin ser todavi'a especies domésticas (que son 
«vectores confirmados» mayormente), sen'an clasificadas como «candidates vec
tores» mas que como «vectores secundarios» (ver punto 5.5.). 

5.4.3. Domesticación 

El criterio de una domesticación es el mismo que el de una domiciliación, es 
decir la presencia del ciclo completo del insecto en las estructuras domésticas. 
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Pero a este criterio se aumenta la misma observación hecha en muchas casas de 
la misma localidad y en muchas localidades de la misma región y en varias regio
nes. En otras palabras, una domesticación sen'a una domiciliación exitosa, y su 
carâcter exitoso se deducirîa de su extension geogrâfica. 

Pero esta extensión sobre un territorio vasto debe sugerir que el insecto fue 
transportado por el hombre, lo que atestigua de su carâcter «doméstico». Para con-
firmar una «domesticación» verdadera, la distribución de los focos domiciliares 
deben'a poder ser explicada por los desplazamientos del hombre, porque un trans
porte pasivo durante las actividades humanas indica una asociación estrecha y 
duradera con el hombre. 

En muy pocos casos la domiciliación ha podido desembocar en una domesti
cación exitosa y permanente (7^ infestans, R. prolixus, T. dimidiata, T. brasilien-
sis, T. barberi, T. rubrofasciata, etc.). En estos casos particulares podemos sospe-
char una expansion geogrâfica casi explosiva, probablemente el resultado de la 
misma domesticación (DUJARDIN 1998). Los vectores «principales» y «secundarios» 
(ver mâs adelante), salvo T. rubrofasciata (ver 3.3.9.), pertenecen a esta categon'a. 

Citamos el caso particular de una especie doméstica, Panstrongyîus megistus, que 
fue desplazada de las casas por otra especie doméstica mâs eficiente: T. infestans. 

5.5. EXTENSION GEOGRÂFICA, O VECTORES «PRINCIPALES» Y «SECUNDARIOS» 

Mencionamos y adoptamos en el prólogo esta forma de hablar de vectores 
«potenciales» (la mayori'a, sino el conjunto de los Triatominae, o mâs precisamente 
las especies que estân atrai'das por el medio doméstico), de «candidatos» vectores 
(en gênerai las especies Uamadas «peridomésticas», aquellas que se «domicilian» 
en el sentido que ya describimos) y de vectores «confirmados». Otra terminologi'a 
frecuentemente encontrada es la de vectores «principales» y vectores «secundarios». 
En los dos casos se trata de vectores «confirmados», significativos: ellos estân 
bien adaptados al hombre y juegan un roi activo en la transmisión. La diferencia 
réside solamente en la amplitud de su extensión territorial. La importancia («prin
cipal» o «secundario») que se le da a un vector confirmado dépende de la exten
sión geogrâfica considerada. 

En toda América Latina los vectores «principales» son tres: 

— Triatoma infestans, que ocupa los siete pai'ses al sur de la cuenca amazónica. 
— Rhodnius prolixus, encontrado en México (hasta una fecha reciente), en Amé

rica Central (salvo Panama y gran parte de Nicaragua) y en los pai'ses al norte 
de la cuenca del Amazonas. 

— Triatoma dimidiata, que se extiende a lo largo de la costa paciTica desde 
México hasta el norte del Peru. Notamos que en los pafses donde R. prolixus 
y T. dimidiata coexisten, el vector mâs importante en gênerai es R. prolixus: 
es mâs abundante, tiene un ciclo de desarrollo mâs corto, forma colonias intra-
domiciliares mâs densas, etc. Pero dentro de cada pals de América Latina son 
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encontradas situaciones particulares, susceptibles de cambiar en función a los 
progresos de la lucha antivectorial o por el contrario en función a las negli-
gencias de la vigilancia entomológica. 

T. infestans, por su extensión geografica sobre todo el territorio del Cono Sur, 
excepte las regiones amazónicas, fue el vector principal en Brasil hasta hace 
algunes anes, mientras que T. hrasiliensis es un vector muy active y desarrella 
abundantes colenias intrademiciliares, siendo censiderade como un vector «secun-
darie» porque estaba limitado al noreste del Brasil. Hoy en dia, después de los 
éxitos de las campafias contra T. infestans en el Brasil, es decir después de la casi 
desaparición de T. infestans en Brasil, T. hrasiliensis se ha convertido, lógicamente, 
en el vector «principal» en este pais. 

En Uruguay, Argentina, Chile, Paraguay y Bolivia, las especies diferentes a 
T. infestans no son vectores secundarios, la mayon'a son «candidates» vecteres. 
Ninguna de ellas juega, por lo menos lecalmente, un rol active en la transmisión 
al hombre, pero en ciertas zonas especiTicas estas especies sufren un proceso de 
adaptación al habitat del hombre: se trata de T. rubrovaria en Uruguay, T. guasa-
yana en Argentina, M. spinolai en Chile, T. sordida, P. rufotuherculatus y R. stali 
en Bolivia. 

En Peru se ha encontrado gran diversidad de especies susceptibles de jugar un 
papel en la transmisión del parasite. A l sur del pafs reina T. Infestans, probable-
mente importado desde Chile, siendo el foco mas importante de la enfermedad 
de Chagas. En el norte del pais muchas especies son incriminadas en feces de la 
enfermedad de Chagas representados a veces por unes pocos cases humanos. Tres 
de ellas se pueden clasificar actualmente como «candidates» vectores: R. ecua-
doriensis, P. chinai y P. herren. De estas tres especies, dos pedn'an tener el range 
de vecteres «secundarios» porque parecen haber lograde una buena adaptación al 
habitat humane: R. ecuadoriensis y P. herreri. Esta ûltima especie, P. herreri, 
solamente se encuentra dentro de les domicilios: los conocimientos insuficientes 
sobre su estatuto taxonómico (^.serâ P. herreri realmente una especie diferente de 
P. humeralis, o de f! lignariusl), y por censecuencia su verdadera distribución 
geogrâfica, no permiten por ahora clasificar esta especie como un Triatominae ver-
daderamente «doméstico». 

En Ecuador, T. dimidiata es probablemente el vector «principal», en particular 
en las regiones peri-urbanas. R. ecuadoriensis es una especie de palmeras, pero 
esta domiciliado en el sur del pais donde podria ser un vector «secundario». 

En les paises situados al norte del Ecuador y del Brasil, entrâmes dentro de les 
territerios privilegiados de R. prolixus. 

En Venezuela, R. prolixus es el vector «principal», pero son recenecidos vecte
res «secundarios», como per ejemplo T. maculata. La capacidad de este ultime para 
formar colonias densas intradomiciliarias ne es tan buena como la de R. prolixus. 

En Colombia, el vector «principal» es también R. prolixus. La ûnica especie 
que podria considerarse como vector «secundario», junte con 7̂  dimidiata, esta 
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limitada al norte del pafs, en la frontera con Panama: se trata de R. pallescens. 
Esta es una especie de palmera encontrada sobre una gran parte del territorio 
colombiano. Es también seiïalada en Surinam y Panama. En esta región al norte 
de Colombia que bordea a Panama, R. pallescens tiende a adaptarse al domicilio. 
En Panama, R. pallescens seria el ünico vector de la enfermedad de Chagas. 

Los pai'ses de América Central estân ocupados por R. prolixus con la rara 
excepción de Panama. En todas las situaciones, R. prolixus en América Central 
se encuentra en situación «doméstica», contrariamente a lo que se conoce en 
Venezuela. En estas regiones, T. dimidiata représenta siempre la especie secundaria. 

En México, R. prolixus parece haber desaparecido de las regiones donde se la 
senalaba presente. Esta especie todavia puede ser encontrada en algunos focos 
(Ramsey, com. pers.). Muchos vectores se disputan el rol de vector «principal» 
como T. barberi, T. dimidiata y T. pallidipennis. Las otras especies citadas, del 
complejo phyllosoma, podn'an ser clasificadas dentro de vectores «candidates», 
lo mismo que Dipetalogaster maxima. 





6. Genética de los Triatominae 

6.1. INTRODUCCION 

La subfamilia de les Triatominae, si bien es de tamane modeste, provoca nume-
rosas preguntas. 

^Sen los predadores les ancestros de Triatominae? Esta subfamilia ês un grupo 
monofilétice derivade de un predador que se adapté a la hematofagia estricta? o 
ŝe trata de un ensamblaje polifilétice constituido sobre la base de ciertes carac

tères merfelógices somctidos a una convergencia evolutiva (la hematofagia)? 
Las especies asiâticas ^son eriginarias de Oriente o bien han sido introducidas 

a partir del Nueve Munde? 
La adaptación compléta de un Triatominae al medio doméstico le hace de por 

SI un vector de la enfermedad de Chagas (con la excepción de T. rubrofasciata). 
Las tentativas de demiciliación estân descritas en todas las tribus de Triatominae 
a excepción de Alberpreseniini y Cavemicolini. Este carâcter de compertamiento 
tan importante epidemielógicamente ^tendrâ un sustrato genético o dependerâ de 
facteres medioambientales? ^Qué ocurre con las especies asiâticas {Linshcosteus 
y el complejo rubrofasciata): ellas muestran la misma tendencia a invadir el habi
tat humane? 

^Por qué ciertas especies merfelógicamente bien diferenciadas no presentan 
diferencias genéticas significativas? ^Por qué especies gemelas, frecuentes en 
otros grupes, son mâs bien raras en Triatominae? 

^Cuâl es la historia evolutiva de les grandes vecteres actuales? iSon T. infes-
tans, R. prolixus y T. dimidiata (y P. megistus) especies dispersadas per el hom
bre fuera de sus limites ecológicos iniciales? Su adaptación al hombre ês un 
évente ûnico en su historia evolutiva o ha ocurride muchas veces? ^.Estân ellas 
separadas completamente de sus ecotopos silvestres de origen? 

^Por qué estes grandes vecteres no manifiestan ninguna resistencia a les insecti-
cidas? ^Cuâl sena el mode de prepagación de la aparicién eventual de una resistencia? 

La eliminación de les vecteres principales ^crearâ un espacio ecelógico sus
ceptible de llenarse cen especies de reemplazo? ^Serâ posible predecir de les 
«candidates vectores» cuâles especies presentan un riesgo real para el hombre? 
^Existen caractères fenéticos o genétices que revelen la adaptación al hombre? 

Para intentar contestar algunas de estas preguntas, nos parece adecuado abordar 
el estudio de les Triatominae mediante técnicas bioqui'micas y genéticas, sin aban-
denar el enfeque tradicienal basado en la merfelogi'a, ecologi'a y epidemiologia. 

Nosotros présentâmes en este capitule algunes trabajos relatives a la genética 
de poblaciones de les grandes vectores, y algunes relatives a la genética evolutiva 
de les Triatominae, una rama de investigación que recién ha comenzado. 
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6.2. CiTOGENETICA 

6.2.1. Los cromosomas de los Triatominae 

Los insectos del Orden Hemiptera, al igual que otros grupos taxonómicos tales 
como Nematoda, Lepidoptera y algunos aracnidos, poseen cromosomas particu-
lares denominados «holocéntricos» (o cromosomas con centrómero no localizado 
O difuso) (WHITE 1973). A diferencia de los cromosomas monocéntricos (cromo
somas con centrómero localizado), présentes en la mayoria de los organismes, los 
cromosomas holocéntricos de los hemipteros presentan varias caracten'sticas dife-
renciales: 

— Estos cromosomas no poseen constricción primaria, estructura morfológica-
mente diferenciada presente en los cromosomas monocéntricos. 

— Cuando se producen fragmentes cremesómices, ya sea de origen espontanee 
e por inducción expérimental con rayes X, todos los fragmentes son capaces 
de migrar hacia les polos celulares tante en la mitesis como en la meiesis 
(HUGHES-SCHRADER & ScHRADER 1961) . Esto no ecurre con muchos de los 
fragmentes de les cromosomas monocéntricos. 

— En la mitesis de estes insectos, el cinetocero (estructura proteica a la cual se 
asocian los microtubules del huso) ocupa la mayor parte de la superficie polar 
de las cromâtidas, por lo que las fibras del huso estân asociadas a lo large de 
todo, e casi todo el cromosoma (BucK 1967, COMINGS & OKADA 1972). Cemo 
censecuencia, durante anafase mitótica las cromâtidas se dirigen hacia les 
polos celulares en ferma paralela al plane ecuatorial, exhibiendo lo que se 
denomina mevimiento "holocinétice" (fig. 7 A ) . 

— A diferencia de lo que ocurre en mitesis, les cromosomas meióticos ne peseen 
estructuras cinetocóricas, insertândese les microtubules del huso directamente 
en la crematina (BucK 1967, COMINGS & OKADA 1972, RUFAS & GIMENEZ-
M A R T I N 1986, PIMPINELLI & GODAY 1989) . 

— En meiosis, la asociación de les microtubules se halla restringida a les 
extrêmes cremesómices (fig. 7 8 ) (SCHRADER 1935, HUGHES-SCHRADER & 
ScHRADER 1961). La actividad cinética se lecaliza a un extreme cremosómice 
durante la primera division meiética y al extreme opuesto durante la segunda 
división meiótica (NOKKALA 1985). En T. infestans, ambos extrêmes pueden 
presentar actividad cinética, pero la elección del extreme active no es un pro
ceso al azar, sine que esta relacienade con la posicién del quiasma y cen la 
presencia de heterocrematina C (PEREZ et al. 1997, 2 0 0 0 ) . 

— Tradicionalmente se ha sugerido que les cromosomas holocéntricos presentan 
el fenómeno de terminalización de quiasmas (desplazamiento del quiasma a 
une de les extrêmes cremesómices) (JOHN 1990). Sin embargo, este proceso 
no ecurre en triatominos, al menos en T. infestans. Esto ha sido comprobade 
mediante estudios de microscopia electrónica (SOLARI & AGOPIAN 1987) y el 
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anâlisis mediante bandeo C de las configuraciones que adoptan los bivalentes 
durante metafase 1 (PEREZ et al. 1997, 2 0 0 0 ) . 

En Heteroptera, es comûnmente aceptado que los bivalentes se disponen en 
forma axial (WHITE 1973 , JOHN 1990) , presentando una segregación reduc-

cional en la primera división meiótica y ecuacional durante la segunda (UES-
HiMA 1 9 7 9 ) . Sin embargo, estos conceptos sobre la disposición y segregación 
autosómica no pueden ser aplicados a T. infestans (PEREZ et al. 1997) y pro
bablemente tampoco al resto de los Hemiptera (NOKKALA & NOKKALA 1997) . 

En estas especies, los quiasmas no terminalizan y la orientación de los biva
lentes dependen del extremo cromosómico que posée actividad cinética durante 
las anafases meióticas. La ocurrencia de estos procesos conducen a que los 
términos «reduccional» y «ecuacional» no sean los adecuados para describir 
las divisiones meióticas de los autosomas de Heteroptera (PEREZ et al. 1997, 
N O K K A L A & NOKKALA 1997) . 

Los cromosomas sexuales segregan ecuacionalmente durante la primera divi
sión meiótica y reduccionalmente durante la segunda (WHITE 1973, GONZALEZ-
GARCIA et al. 1996) (fig. 8 ) , al contrario de lo que se observa en la mayori'a 
de los organismos con cromosomas monocéntricos. 

MITOSIS 

METAFASE ANAFASE 

MEIOIS 

+ 
METAFASE I 

B 

A 
V 

ANAFASE I 

Fig . 7. — Orientación y s e g r e g a c i ó n c r o m o s ó m i c a en los Triatominae. A (esquema a la izquierda). 
Durante la mitosis, las cromât idas hermanas se dirigen hacia los polos celulares en forma paralela al 
piano ecuatorial («movimiento holoc inét ico») . B (esquema a la derecha). E n meiosis, son los extremos 
c r o m o s ó m i c o s los que poseen actividad cinética, un extremo en la primera div is ión meiótica, y el otro 
extremo durante la segunda division meiótica. 
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Fig. 8. — Componarniento cromosomico durante la meiosis del macho de Triatoma infestuns 
(individuos provenienles de poblaciones naturales de Uruguay). Niimero cromnsómico diploide (2n) 
dc 22 cromosomah, constituidos por 20 autosomas y dos cromosomas sexualcs (XY en el macho y X X 
en las hembras). Técnica de bandeo C. Rcproducido con permise de Chromosome Research (U.K.). 
La barra représenta 10 micras. 
A. Prufase meiólica I (estadio difuso). La tlecha indica la presencia de un corpûsculo heterocmmaüco 
posirivo (cromocentro). 
B. Diploteno temprano. Ademls del cromocentro heterocromatico, se observan siete bivalentes auto-
sómicos eucromaticos libres, que no se astx:ian con el cromocentro. 
C. Diploteno medio y D. Diploteno tardfo. El cromocentro comienza a disociarse en sus componentes. 
Priraero se sépara un bivalente autosómico fmarcado con el numero 3 en C. Hn D. se pueden aprcciar 
ciaramente los 5 componentes del cromocentro: 3 bivalentes autosómicos y los cromosomas scxuales 
X e Y . 
E. Metafase mciótica I . Los autosomas forman un circulo. en el medio del cual se disponen los 
cromosomas sexualcs, asociados «a dlstancia». Lus 3 bivalentes autosómicos mas grandes y cl cro-
mosoma Y aparecen C-helerocromâticos. Los restantes 7 pares auto.s6mtcos y el cromosoma X no 
presentan bandas C. Durante anafase I , las cromâtidas de cada cromosoma sexual se separan a polos 
opuestos (division ecuacional). 
F. Metafase meiotica I I , Las cromâtidas de los cromosomas sexuales se hallan asociadas (louch-and-

pairing) y se disponen en el centro de un anilto formado por los autosomas. Durante anafase I I , 
estai cromâtidas segregan a polos opuestos, por lo que la segunda división meiotica es reduccionai 
para los cromosomas sexuales. 
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6.2.2. Breve révision historica 

La primera descripción del nùmere de cremosomas de les Triatominae fue 
realizada en Triatoma sanguisuga (complejo lecticularia, grupo Protracta) per 
PAYNE (1909). Posteriormente se destacan les numerosos trabajos del grupo de 
Giorgio Schreiber en Minas Gérais (Brasil) desde 1950 (SCHREIBER & PELLE-
GRINO 1950) hasta principios de la década del 70 (SCHREIBER et al. 1974a). Sus 
importantes aportes, resumidos por les propios auteres (1974b), comprendieron: 

— El anâlisis del cariotipe de una quincena de especies (ver tablas 7 y 8). 
— La descripción del fenómeno de heteropicnosis en ciertes autesomas de algu

nas especies. A medida que se ampli'a el numero de especies estudiadas, se 
pene en evidencia que la presencia de heterocromatina C, responsable de la 
heteropicnosis, es cada vez mâs frecuente en les Triatominae. 

— El significado évolutive de la heteropicnosis cemo posible mécanisme de 
aislamiento reproductive, sugeride a partir de la observación de anomah'as en 
el apareamiento cromosómice en la meiesis de hfbridos de especies con y sin 
cremosomas heteropicnéticos (SCHREIBER & PELLEGRINO 1950; SCHREIBER 
et al. 1972, 1974a). Sin embargo, el apareamiento y segregación meióticas nor
males observados entre individuos de T. infestans con cantidades muy dife-
rentes de heterocromatina C ponen en duda lo postulado per el grupo de Sch
reiber. Es posible que las alteracienes descritas en hfbridos interespeci'fices se 
deban a diferencias en la eucromatina de les cremosomas homologes de las 
especies parentales, mâs que a variaciones en la cantidad de heterocromatina 
(PANZERA fl/. 1992, 1995, 1997). 

— La cuantificación per densitometria del contenide de A D N nuclear de 7 espe
cies puso de manifieste que les valores de ADN pueden variar significativa-
mente, alcanzande entre ciertas especies valores de duplicación (SCHREIBER 
et al. 1972). Por ejemplo, Rhodnius prolixus pesée pece mâs de la tercera parte 
de A D N que Triatoma infestans, aunque ambas presentan el mismo nùmere 
de cremosomas. Segun estos auteres, estas variaciones pueden ser debidas a 
fenómenos de pelinemia o a la existencia de ADN repetido caracterfstico en 
cada especie. Para algunas especies de Triatoma se cemprobó que esta ultima 
hipótesis es la correcta (PANZERA et al. 1995, 1997). Dates recientes ebteni-
dos por citometria de flujo, senalan que las especies de Rhodnius presentan entre 
0,7 a 1,0 pg de contenide haploïde de ADN, mientras que las especies del 
génère Triatoma poseen un range muy amplio de ADN, entre 1,0 y 3,0 pg 
(PANZERA et al. 2001). 

— El use de los tubes testiculares corne carâcter taxonómico permite diferenciar 
las tribus y les génères de Triatominae: Panstrongylus (Triatomini) posée 7 
tûbules casi iguales, el génère Triatoma (Triatomini) présenta tres tûbulos cer
tes, 2 médianes y 2 larges, mientras que Rhodnius y Psammolestes (Rhedniini) 
peseen 5 tûbulos muy certes y dos largos (PENALVA D A SILVA & SCHREIBER 
1969). 
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Durante la década del 50, son de destacar les trabajos de Barth sobre la his-
tologia, citolegia y anatomia del testicule de T. infestans (BARTH 1956b, 1958) y 
de otras especies (1956a). Posteriermente, UESHIMA (1966) describe el cariotipo 
de una decena de especies destacando la impertancia del cemportamiento cro-
mosómice durante la meiesis corne carâcter diferencial entre ellas. 

6.2.i. Numéro cromosómico 

Debide al pequeno tamafie de les cromosomas y a su escasa diferenciación 
longitudinal, tradicionalmente el estudio citegenético de les Triatominae estaba 
reducide a la enumeración del numero de cromosomas de la especie. En 1979 se 
conocian les numéros cremesómices de 29 especies de Triatominae (UESHIMA 
1979). Actualmente este numero se ha elevado a 70 especies (tabla 6), pertene-
cientes solamente a dos de las cinco tribus de la subfamilia Triatominae: Rhod-
niini (tabla 7) y Triatomini (tabla 8). Se carece de información citogenética de las 
tres tribus restantes: Alberproseniini, Bolbederini y Cavemicolini. 

Tal corne se puede apreciar en las tablas 7 y 8, el numero dipleide en los 
machos se encuentra entre 2n = 21 y 2n = 25, siende el mas frecuente 2n - 22 
cromosomas. Dentro del cemplemento cromosómico de una especie se pueden 
distinguir bâsicamente dos tipos de cromosomas: les autosomas y les cromosomas 
sexuales. 

6.2.4. Autosomas 

En Triatominae, el numero de autosomas (A) es muy homogéneo. Solamente 
tres de las 70 especies analizadas se alejan del valer mâs cemûn, y supuestamente 
ancestral, de 20 autosomas (UESHIMA 1966): Panstrongylus megistus y Triatoma 
nitida tienen 18 autosomas, y T. rubrofasciata tiene 22. Esta uniformidad de la sub
familia Triatominae indica que les procesos de fragmentación y de fusión cro-
mosómica, responsables de la variación en el numero de autosomas y muy fre-
cuentes en el reste de les Hemiptera, no ocurren frecuentemente en esta subfamilia. 

6.2.5. Cromosomas sexuales 

Los cromosomas sexuales de les Triatominae se caracterizan per la ausencia 
de quiasmas y por presentar un tipe especial de asociación Uamado «apareamiento 
a distancia» durante la primera división meiótica y touch-and-go pairing durante 
la segunda división meiótica (fig. 8). La mayon'a de las especies presentan un par 
de cromosomas sexuales, X e Y, en el macho. Este es el case de todos les inté
grantes de la tribu Rhodniini estudiades hasta el presente (tabla 7). Mientras tante 



— 1 2 3 — 

en la tribu Triatomini, y en particular en el género Triatoma, se observa una varia-
ción significativa en el numero de cromosomas sexuales (tabla 8) , tal vez como 
reflejo de su supuesto origen polifilético. 

En los heterópteros, los cromosomas sexuales multiples son mâs frecuentes que 
en otros grupos de insectos, probablemente por la naturaleza holocéntrica de sus 
cromosomas. En los Triatominae, ademâs del sistema XY, el cromosoma X puede 
dividirse en dos (sistema X i X j Y ) o en tres segmentos (sistema X1X2X3Y). Si ana-
lizamos las especies del género Triatoma de acuerdo a su distribución geogrâfica, 
se puede observar una buena correlación, aunque con excepciones, entre el numero 
de cromosomas sexuales y su localización geogrâfica (fig. 9) : 

TRIATOMA S P E C I E S 
S E X U A L S Y S T E M S 

16(47.1%) 

X1X2Y 

16 (47.1%) 

XY 

2 (5.9%) 

X1X2X3Y 

NORTH AMERICAN S P E C I E S 
S E X U A L S Y S T E M S 

14 (93.3%) 

X1X2Y 

1 (6.7%) 

X Y 

SOUTH AMERICAN S P E C I E S 
S E X U A L S Y S T E M S 

15(83.3%) 

XY X1X2X3Y 

2 11.1% 

X1X2Y 

Fig. 9. — Relación entre los sistemas cromo
s ó m i c o s sexuales y la distribución geogrâf i ca en 
el género Triatoma. 

— Todas las especies estudiadas en América Central y del Norte, excepto una 
(T. lecticularia), presentan un mecanismo X i X j Y en los machos. 

— De las 1 8 especies de América del Sur, 15 presentan un sistema sexual XY, 
una posée el sistema X i X j Y (7̂  tibiamaculata) y dos presentan el sistema 
sexual X i X j X j Y (7̂  vitticeps y T. eratyrusiformis). No se toman en cuenta 
aquellas especies agregadas en el momento de publicar esta traducción. 

Estâ generalmente admitido que los mécanismes sexuales multiples derivan de 
la fragmentación de un sistema X Y ancestral (SCHRADER 1947, WHITE 1973). 
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UESHIMA ( 1 9 6 6 ) sugiere, por comparación del tamano entre los cromosomas 
sexuales, que el sistema sexual X i X j Y de las especies de Triatoma de América 
del Norte dériva del sistema X Y de las especies de América del Sur. Sin embargo, 
estudios preliminares indican que los cromosomas sexuales de cada hemisferio 
poseen caracteristicas distintas cuando son analizados mediante bandeo cromo
sómico. Con estas evidencias podemos plantear dos hipótesis acerca del origen 
de las especies de Triatoma: las especies del norte derivan de las del sur y por lo 
tante tienen un ancestro comun reciente (hipótesis sugerida per Ueshima), o que 
cada grupo de especies dériva de distintes ancestros. Les datos citogenéticos de 
que disponemos actualmente no nes permiten inclinâmes hacia una u otra hipó
tesis. 

Recientemente FRIAS & ATRIA ( 1 9 9 8 ) describieron en Mepraia spinolai un sis
tema sexual X1X2Y1Y2, el cual implica, por primera vez en Triatominae, una 
fisión del cromosoma Y. Sin embargo, estes resultados no concuerdan con les ante-
riormente publicades (SCHOFIELD et al. 1998, PANZERA et al. 1998) y por lo que 
es necesario confirmar este hallazge. 

6.2.6. Otros caractères citogenéticos 

En los ultimes anes ei e.studio del comportamiento de les cromosomas durante 
la meiesis del macho y la aplicación de técnicas de bandeo cromosómico han 
demostrado ser muy utiles para el analisis detallade de esta subfamilia, carioló-
gicamente muy homogénea. La tabla 9 muestra las caracteristicas citogenéticas 
utilizadas para comparar las especies de Triatominae. Ejemples concrètes del use 
de estes caractères se observan en PEREZ et al. (1992 , 2 0 0 2 ) y PANZERA et al. 
(1995 , 1997, 2000) . 

6 .2 .6 .1 . Meiosis del macho 

En los Triatominae, corne en otros heterópteros, el desarrollo de la meiosis varia 
significativamente entre especies. Esta variación se debe principalmente a dife
rentes asociaciones que presentan les cromosomas durante la profase meiótica del 
macho. Estas asociaciones ocurren entre zonas heteropicnóticas positivas (mas 
coloreadas), que pueden estar présentes en los autosomas o en les cromosomas 
sexuales. En todas las especies de Triatominae, les cromosomas sexuales se man-
tienen asociados, heteropicnótices positives, formando un ûnico cromocentro 
desde la profase temprana hasta la diacinesis. Luego se separan y se observan iso-
picnótices. En ciertas especies, ademâs de les cromosomas sexuales, existe un 
numero variable de autosomas que también aparecen heteropicnótices, pudiendo 
presentarse asociados o no entre si y con les cromosomas sexuales. En gênerai, 
cada especie posée un nilmero constante de cromosomas heteropicnótices asi 
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como un tipo especiTico de asociación. Por ejemplo, T. infestans présenta durante 
la profase temprana, un cromocentro constituido por la asociación entre tres biva
lentes autosómicos y los dos cromosomas sexuales (SOLARI 1979, PANZERA et al. 
1992) ( f i g . 8). Mientras que T. delpontei p résen ta un ûnico cromocentro formado 
por los diez bivalentes y los dos cromosomas sexuales, todos ellos asociados a 
través de las regiones de heterocromatina C positiva (PANZERA et al. 1995). En 
T. sordida y T. patagonica, especies con cariotipos muy similares, se aprecian aso-
ciaciones totalmente diferentes y especiTicas que nos permiten diferenciarlas por 
la sola observación de nüc leos meiót icos en profase temprana (PANZERA et al. 
1997). La especificidad del comportamiento c romosómico , junto a la simplicidad 
de las técnicas y su costo reducido, hacen de la ci togenética un complemento 
muy interesante para la taxonomi'a y s i s temât ica de los Triatominae. 

6.2.6.2. Bandas C 

En gênera i , las regiones heteropicnót icas positivas detectadas durante la pro-
fase meió t ica pueden observarse mcjor con la técnica conocida como «bandeo C» 
(SuMNER 1972). Las regiones que muestran las bandas C son llamadas hetero-
c romât icas C positivas y estân constituidas principalmente por A D N altamente 
repetido. Hasta el presente, todas las especies de Triatominae analizadas presen-
tan heterocromatina sobre el cromosoma Y. Muchas de las especies también 
presentan heterocromatina C en sus autosomas (tablas 7 y 8) y solo unas pocas 
especies sobre el cromosoma X . 

Hasta el presente, la heterocromatina C au tosómica ha sido observada en cua-
tro géne ros de Triatominae: Mepraia, Panstrongylus, Rhodnim y Triatoma. Por 
la sencillez y alta reproducibilidad de la técnica , asi como por su variación entre 
las distintas especies, las bandas C constituyen un marcador c romosómico muy 
eficaz y sencillo para caracterizar y diferenciar especies, especialmente dentro del 
género Triatoma. 

La gran variabilidad interespeciTica de la heterocromatina C autosómica com-
prende variaciones de tamafio, cantidad, local ización e incluso de tinción. Su can-
tidad puede variar entre 0 (por ejemplo en T. rubroraria) y 45% (T. delpontei) del 
total del complemento au tosómico (PANZERA et al. 1995). Puede encontrarse en 
un par c romosómico {T. pseudomaculata), 2 pares (7^ nitida), 3 (7^ melanosoma) 
o en los 10 pares de autosomas {T. delpontei y M. spinolai). En gênerai se loca-
liza en los extremos c romosómicos , pudiendo estar en uno solo (7^ delpontei) o 
en ambos extremos del cromosoma (M. .spinolai). Excepcionalmente se observan 
bandas intersticiales, como en T. patagonica, siendo una caracten'stica especiTica 
y diferencial de esta especie. El tamafio del bloque heterocromatico también es 
una variable a tener en consideración. En varias especies de Rhodnius los bloques 
son puntiformes, mientras que en T. nitida el bloque représenta mas de! 50% del 
cromosoma (FEREZ 1998). 
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También se han observado variaciones de heterocromatina dentro de una misma 
especie. La primera referencia constatada del polimorfismo c romosómico intraes-
peciTico en los Heteroptera se observó en poblaciones naturales de T. infestons en 
Uruguay (PANZERA et al. 1988, 1992). Estas diferencias en los patrones de bandas 
C, detectadas sobre una muestra de casi 200 individuos, involucran el numero de 
autosomas afectados, la localización sobre el autosoma (en un extremo o en los dos) 
y el tamafio de los bloques C positivos (PANZERA et al. 1992, 1995; FEREZ 1996) 
( f ig . 10). 

t) Bi C« Bi Dl yc 
Al A2 A3 

Fig. 10. — Variantes cromosómicas de lieterocromatina C detectada,s en los cromosomas initóticos 
de Triatoma infestans. Las variaciones de heterocromatina implican tanto presencia y ausencia de ban
das C, asi como diferencias en su tamano. Cada individuo présenta un patron especi'tko de bandeo C, 
sin variación intra-individual. Se pueden reconocer tres variantes C-heterocromâticas (A, B y C), las 
cuales a su vez presentan subtipos: 
Variante A: solo uno de los extremos cromosómicos posée un bloque C-heterocromâtico. El otro 
extremo puede ser totalmente eucromâtico (A,), puede presentar un punto pequeno (A,) 0 una banda 
delgada (A,)-
Variante B: los dos extremos cromosómicos presentan bloques C-heterocromâticos. Estos bloques 
pueden ser ambos simples (B,), uno simple y el otro doble (B,) 0 los dos dobles (B,). 
Variante C: en un solo extremo cromosómico se observa un pequeüo punto C-heterocromâtico. 
Estas variaciones parecen ser causadas por adición o deleción de heterocromatina constitutiva y pro-
bablemente constituyan el cambio cariotipico mâs importante en la evolución de T. infeslans. 

6.2.6.3. Bandas fluorescentes 

Los fluorocromos son agentes quimicos que tinen a los cromosomas de manera 
diferencial segùn la compos ic ión nucleoti'dica del A D N y su interacción con las 
protemas c romosómicas . A pesar de que es de frecuente apl icación en otros gru-
pos de insectos, su uso ha sido muy limitado en Triatominae. Estudios no publi-
cados realizados en el marco de estudios de postgrado en Uruguay (FEREZ 1996, 
1998) muestran que la heterocromatina C de T. infestans esta subdividida en dos 
regiones: una région te lomérica DAPI positiva (probablemente rica en Adenina y 
Timina), y una otra subte lomérica positiva a la cromomicina A3 (probablemente 
rica en Guanina y Citosina). Anâlisis de la heterocromatina C de las especies de 
Triatoma de América del Norte muestran una composición nucleoti'dica muy dis
tinta a la observada para T. infestans, que resalta nuevamente la diversidad cro-
m o s ó m i c a en el género Triatoma. 
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Tabla 6 

Clasificación taxonómica de las especies de Triatominae, con A' el numero de especies dentro 
de cada género y « el niimero de especies que fueron objeto de trabajo en citogenética 

Tribus Género N n 

Alberproseniini Alberprosenia 2 0 
Bolboderini Belminus 6 0 

Bolhodera 1 0 
Microtriatoma 2 0 
Parabelminus 2 0 

Cavernicolini Cavernicola 2 0 
Torrealbaia 1 0 

Rhodniini Rhodnius 13 12 
Psammolestes 3 2 

Triatomini Dipetalogaster 1 1 
Eratyrus 2 2 
Hermanlentia 1 0 
Linshcosteus 5 0 
Mepraia 2 2 
Panstrongylus 13 7 
Paratriatoma 1 1 
Triatoma 72 43 

Tabla 7 

Lista de especies de la tribu Rhodniini estudiadas por la citogenética 

Especies Niimero cromosómico Heterocromatina Referencias* 
autosómica 

Psammolestes coreodes 
22ni = 20A + XY 7 SCHREIBER & 

PELI.F.GRINO 1950 

Ps. tertius 
22m = 20A + XY No PANZERA el al. 1998 
22f = 20A + XX No PANZERA et al. 1998 

Rhodnius brethesi 
22ni = 20A +.XY No PANZERA et al. 1998 
22f = 20A + XX No PANZERA et al. 1998 

R. colombiensis 
22ni = 20A + XY ? No publicado 

22f = 20A + XX 7 No publicado 

R. domesticus 
22m = 20A + XY Si' No publicado 

22f = 20A + XX Si No publicado 

R. ecuadoriensis 
22m = 20A + XY No PANZERA et al. 1998 

22f = 20A + XX No PANZERA et al. 1998 

R. nasutus 
22m = 20A + XY Si VEREZetal. 1992 

PANZERA et al. 1998 
22f = 20A + XX Si' PANZERA et al. 1998 
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R. neglectus 
22m = 20A + XY No BARTH 1956 a 

UESHIMA 1966 

K o s H Y I979ab 

ARIAS et al. 1990 

22f = 20A + XX No K o s H Y I979ab 

ARIAS et al. 1990 

R. neivai 
22m = 20A + XY 7 K o s H Y 1979ab 

22f = 20A + XX ? K o s H Y 1979ab 

R. pallescens 
22m = 20A + XY Si' PANZERA et al. 1998 

22f = 20A + XX Si' PANZERA et al. 1998 

R. pictipes 
22m = 20A + XY No K o s H Y 1979 a 

FEREZ et al. 1992 

PANZERA et al. 1998 

22f = 20A + XX No K o s H Y 1979a 

R. prolixus 
22m = 2ÜA + XY No SCHREIBER & 

PELLEGRINO 1950 

BARTH 1956a 
UESHIMA 1966 

BucK 1967 
SCHREIBER et al. 1972 

MAUDLIN 1976 

K o s H Y 1979a 
VAIO et al. 1985 

PANZERA et al. 1998 

22f = 20A + XX No K o s H Y 1979a 

R. robustus 
22m = 20A + XY No K o s H Y 1979ab 

PEREZ et al. 1992 

PANZERA et al. 1998 

22f = 20A + XX No K o s H Y 1979ab 

R. slali 
22m = 20A + XY 7 No publicado 
22f = 20A + XX 7 No publicado 

Los datos no publicados se refieren a investigaciones del grupo de Uruguay en conjunto con otros 
laboratorios latinoamericanos. 
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Tabla 8 

Lista de las especies de la tribu Triatomini estudiadas por la citogenética 

Especies Numero cromosómico Heterocromatina 
autosómica 

Referencias* 

Dipetalogaster maxima 
22m = 20A + XY 
22f = 20A + XX 

No 
N o 

UESHIMA 1966 

N o publicado 

Eratyrus cuspidatm 
23m = 20A + X.X^Y 
23f = 20A + X.XjY 

No 
No 

N o publicado 
N o publicado 

E. mucronatus 
23m = 20A + X.XzY 
23f = 20A + X.XjY 

No 
No 

N i c o L i N i et al. 1996 

N i c o L i N i et al. 1996 

Mepraia gajardoi 
23m = 20A + X . X Î Y 

23f = 20A + XiXîY 
No 
N o 

FRIAS et al. 1998 
FRIAS et al. 1998 

Mepraia spinolai 
23m = 20A + X.X^Y 

23/24m = 20A + X .XjY/ 
X i X j Y i Y j 
24f = 20A + X . X . X j X , 

Si 

Si 

PANZERA et al. 1998 
S c H O H E L D et al. 1998 

FRIAS & ATRIA 1998 
PANZERA el al. 1998 
S c H O F i E L D et al. 1998 

Panstrongylus chinai 
23m = 20A + X 1 X 2 Y 

24f=20A + X | X | X 2 X , 
Si 
Si 

PEREZ et al. 2002 
PEREZ et al. 2002 

P. geniculalus 
23m = 20A + X . X Î Y 

24f = 20A + X1X1X2X2 
Polimórfica 
Polimórfica 

PEREZ et al. 2002 
PEREZ et al. 2002 

P. herreri 
23m = 20A + X.X^Y 

24f = 20A + X |X ,X2X2 

Si' 

SI 

UESHIMA 1966 

SCHREIBER et al. 1972 

T A R T A R O T T I & V i L E L A 
1999 a 
T A R T A R O T T I & V i L E L A 
1999 b 
PEREZ et al. 2002 
PEREZ et al. 2002 

P. lignarius 
23m = 20A + X1X2Y 

24f = 20A + X1X1X2X2 

No 
No 

PEREZ et al. 2002 
PEREZ et al. 2002 

P. megistus 
21m = 18A + X1X2Y No 

No 
Si' 

SCHREIBER & 
PELLEGRINO 1950, 1951 
BARTH 1956 a 
SCHREIBER et al. 1972 
MELLO et al. 1986 
PANZERA et al. 1998 

T A R T A R O T T I & V i L E L A 
1999a 
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24f = 20A + X . X . X j X j 

Sî 

No 
No 

T A R T A R O T T I & V i L E L A 

1999b 
PEREZ et al. 2002 
PEREZ et al. 2002 

p. rufotubercidatus 
23m = 20A + X,X,Y 
241 = 20A + X | X | X , X 2 

Si 
Sf 

PEREZ et al. 2002 
PEREZ et al. 2002 

P. tupynainbai 
23ni = 20A + X,X,Y 
24f = 20A + X1X1X2X2 

No 
No 

PANZERA et al. 1998 

PANZERA et al. 1998 

Paratriatoma hirsuta 
22m = 20A + XY 
22f = 20A + XX 

7 

7 
UESHJMA 1966 

UESHIMA 1966 

Triatoma arthurneivai 
22m = 20A + XY No No publicado 

T. barberi 
23m = 20A + X|X,Y 
241 = 20A + X 1 X 1 X 2 X , 

Si 
Si 

UESHIMA 1966 

UESHIMA 1966 

T. bassolsae 
23m = 20A + X | X , Y 
24f = 20A + X , X | X , X , 

No 
No 

No publicado 
No publicado 

T. brasiliensis 
22m = 20A + XY 

221 = 20A + XX 

Sî 

Si 

SrHREIBER & 

PEI.I.ECRINO 1950 

TAVARES & VILELA 

1997a 
TAVARES & VILELA 

1997b 
PANZERA et al. 2000 
SCHREIBER et al. 1967 

PANZERA et al. 2000 

T. circummaculata 
22m = 20A + XY 
22f = 20A + XX 

No 
No 

PANZERA et al. 1998 

PANZERA et al. 1998 

T. costalimai 
22m = 20A + XY 
22f = 20A + XX 

No 
No 

No publicado 
No publicado 

T. delponlei 
22m = 20A + XY 

22f = 20A + XX 

Sf 

Si 

UESHIMA 1966 

PANZERA et al. 1995 

TAVARES & VILELA 

1997a 
TAVARES & VILELA 

1997b 
PANZERA et al. 1995, 

1998 

T. dimidiata** 
22m = 20A + XY 

23m = 20A + X . X j Y 
24r = 20A + X | X , X , Y 

No 

No 
No 

SCHREIBER & 

PELLECiRINO 1950 

PANZERA et al. 1994 

No publicado 
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T. eratyrusiformis 
24m = 20A -1- X | X 2 X , Y No UESHIMA 1966 

T. flavida 
23m = 20A -i- X .XjY No No publicado 
24f = 20A + X , X 2 X , Y No No publicado 

T. garciabesi 
22m = 20A + XY No PANZERA et al. 1997 

REBAGLIATTI el al. 1998 
22f = 20A + XX No PANZERA et al. 1997 

T. gerstaeckeri 
23m = 20A + X.XjY 7 UESHIMA 1966 

T. guasayana 
22m = 20A + XY No PANZERA et al. 1997 
22f = 20A + XX No PANZERA et al. 1997 

T. guazu 
22m = 20A + XY No No publicado 
22f = 20A + XX No No publicado 

T. hegneri 
23m = 20A + X.XjY Si No publicado 
24f = 20A + X |X ,X,X2 Sf No publicado 

T. infestans 
22m = 20A + XY Si SCHREIBER & 

PELLEGRINO 1950, 1951 
SCHREIBER et al. 1967. 
1972, 1974a 
BARTH 1956b, 1958 
UESHIMA 1966 
M A U D U N 1974 
SOLARI 1979 
VAIO et al. 1985 
SOLARI & AGOPIAN 1987 
MELLO & 
RECCO-PIMENTEL 1987 
PANZERA et al. 1988, 
1992, 1995, 1998 
ARIAS et al. 1990 
H i R A I et al. 1991 
PEREZ 1996, 1998 
PEREZ et al. 1997. 2000 
SALVATELLA et al. 1992 

22f = 20A + XX Si SCHREIBER et al. 1967. 
1974a 
PANZERA et al. 1988. 
1992, 1995 
ARIAS et al. 1990 
HIRAI et al. 1991 
PEREZ 1996, 1998 

T. jurbergi 
22m = 20A + XY No No publicado 
22f = 20A -1- XX No No publicado 

T. lecticularia 
22m = 20A -i- XY No UESHIMA 1966 
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22f = 20A + XX No 

T A V A R E S & V i L E L A 
1997a 

T A V A R E S & V [ L E L A 

1997b 
UESHIMA 1966 

T. Umgipennis 
23m = 20A + XjXjY 
24f=20A + X,X |X2X2 

No 
No 

PANZERA et al. 1994 

No publicado 

T. maculata 
22m = 20A + XY 

22f = 2ÜA + XX 

Sî 

Sf 

SCHREIBER & 
PELLEGRINO 1950 
BARTU 1956a 
SCHREiBER et al. 1967 

T. matogrossensis 
22m = 20A + XY 
22f = 20A + XX 

No 
No 

PEREZC/O/. 1992 
No publicado 

T. mazzottii 
23m = 20A + X.XjY 
24f=2ÜA + X | X | X 2 X , 

No 
No 

PANZERA et al. 1994 

No publicado 

T. meluno.'ioina 
22m = 20A + XY 

22f = 20A + XX 

Sî 

Sî 

PEREZ 1996 
PANZERA et al. 1996 
MoNTEiRO et al. 1999 
PEREZ 1996 
PANZERA et al. 1996 
MONTEIRO et al. 1999 

T. nitida 
21m = 18A + X|X:Y 

22f = I8A + X.X.XjX, 

Sî 

Sî 

SCHREIBER & 
PELLEtiRINO 1950 

PEREZ 1998 
PEREZ 1998 

T. pallidipennis** 
22m = 20A + XY 
23m = 20A + X|X,Y 

24f = 20A + X,X |X,X, 

7 

7 

K o s H Y 1979c 
UESHIMA 1966 
PANZERA et al. 1994 
No publicado 

T. patagonica 
22m = 20A + XY 

22f = 20A + XX 

Sî 

Sî 

UESHIMA 1966 
PANZERA et al. 1997 
PANZERA et al. 1997 

T. peninsulari.s 
23m = 20A + X|X,Y 
241'= 20A + X |X,X,X, 

7 
7 

UESHIMA 1966 
UESHIMA 1966 

T. petrochii 
22m = 20A + XY 
22f = 20A + XX 

Sî 
Sî 

PANZERA et al. 2000 

PANZERA et al. 2000 

T. phyllosoma 
23m = 20A + X.XjY 
24f = 20A + X|X,X,X, 

No 
No 

No publicado 
No publicado 
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T. picturata 
23m = 20A + X,X,Y 
24f = 20A + X1X1X2X2 

No 
No 

PANZERA et al. 1996 
No publicado 

T. platensis 
22m = 20A + XY 

22f = 20A + XX 

Si' 

Si 

SCHREIBER & 
PELLEGRINO 1950 
SCHREIBER et al. 1972 
PANZERA et al. 1995, 
1998 
PANZERA et al. 1995, 
1998 

T. protracta 
23m = 20A + X.XjY 
24f = 20A + X,X|X2X2 

Si' 
Si 

UESHIMA 1966 
UESHIMA 1966 

T. pseudomaculata 
22m = 20A + XY 

22f = 20A + XX 

SI 

Si 

SCHREIBER et al. 1972, 
1974a 
PEREZ e/a/. 1992 
PANZERA et al. 1998 
SCHREIBER et al. 1972, 
1974a 

T. rubida 
23m = 20A + X.XjY 
24f = 20A + X1X1X2X2 

No 
No 

UESHIMA 1966 
UESHIMA 1966 

T. rubrofa.sciata 
25m = 22A + X1X2Y Si MANNA 1950, 1951 

T. rubrovaria 
22m = 20A + XY 

22f = 20A + XX 

No 

No 

SCHREIBER & 
PELLEGRINO 1950 
UESHIMA 1966 
VAIO et al. 1985 
PANZERA et al. 1998 
T A V A R E S & V i L E L A 

1997a 
T A V A R E S & V i L E L A 

1997b 
PANZERA et al. 1998 

T. ryckmani 
23m = 20A + X | X 2 Y 
24f = 2ÜA + X,X |X2X2 

No 
No 

No publicado 
No publicado 

T. sanguisuga 
23m = 20A + X1X2Y Si PAYNE 1909 

T. .ünaloensis 
23m = 20A + X , X 2 Y 
24f = 20A + X |X,X2X2 

7 
7 

UESHIMA 1966 
UESHIMA 1966 

T. sordida 
22m = 20A + XY Si SCHREIBER & 

PELLEGRINO 1950, 1951 
BARTH 1956a 
SCHREIBER et al. 1967 
PANZERA et a/. 1997 
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22f = 2ÜA + XX Sf 

TAVARES & VILELA 
1997a 
TAVARES & VILELA 
1997b 
SCHREIBER et al. 1967 
PANZERA et al. 1997 

T. tibiamaculata 
23m = 20A -i- X .XjY 
24f = 20A + X,X |X,X, 

Si 
Si 

PANZERA et al. 1998 
PANZERA et al. 1998 

T. vitticeps 
24m = 2ÜA + X.X, X,Y 

26f = 20A + X . X . X j X , 

x.,x, 

No 

No 

SCHREIBER & 
PELLEGRINO 1950 
BARTH 1956a 
PANZERA et al. 1998 

SCHREIBER & 
PELLEGRINO 1950 
PANZERA et al. 1998 

T. willtami 
22m = 20A + XY No No publicado 

22f = 20A -1- X X No No publicado 

* Los datos no publicados se refieren a investigaciones del grupo de Uruguay en conjunto con 
otros laboratorios latinoamericanos. 

** Dos mecanismos sexuales diferentes. descritos para la misme especie. 

Tabla 9 

Caractères cromosómicos utilizados en los estudios citogenéticos aplicados a los Triatominae 

Caractères cromosómicos I I I m IV 

Numero de autosomas 18 20 2 2 _ 

Mecanismo sexual del macho X Y X 1 X 2 Y X | X 2 X , Y X i X j Y i Y , 
Tamano relativo de los Pequefia Gran variación - -
autosomas variación 
Tamaiio relativo de Xs < Y Xs > Y Otros -
los cromosomas sexuales 
Tamafio relativo de Grandes Medianos Negligibles 
los autosomas y de los 
cromosomas sexuales 
Constituciôn de los Cromosomas Autosomas Otros -
cromocentros sexuales mâs sexuales y sexuales 
Numero de los pares 0 1 3-4 10 
autosómicos con Bandas C 
Cantidad de heterocromatina 0% 0-15% 15-30% > 30% 
C autosómica 
Contenido haploïde en DNA < 0,.50 0,50-1,00 1,0-1,5 > 1,5 

(Pg) 
Cromosomas con Bandas C Si No Variable -

Comentarios: Diez caractères cromosómicos cada uno presentando al menos dos variantes, en gêne
rai tres, estân disponibles para clasiticar a los Triatominae sobre la base de anâlisis citogenéticos. Esta 
organizaciôn de caractères puede permitir la construcción de tablas de clasificaciôn numérica. 
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6.3. ELECTROFORESIS D E LAS I S O E N Z I M A S 
6.3.1. Introducción 

L a electroforesis de isoenzimas aplicada a los Triatominae se inició hace veinte 
aüos ( A L M E I D A 1982). Esta técnica habia sido probada en otros insectos de impor-
tancia médica . En los Triatominae, ella permit ió realizar los primeros estudios cla-
sicos de genética de poblaciones. 

Esta disciplina (genét ica de poblaciones) aplicada a los Triatominae fue i n i -
ciada en los aiïos 1980 (TIBAYRENC 1980) con el apoyo de la IRD (Instituto de 
investigaciones para el Desarrollo, antiguamente ORSTOM) , en base a la elec
troforesis de isoenzimas. 

A ü n hoy di'a, la electroforesis de isoenzimas sigue representando un gran 
avance de mucho interés en taxonomia: ella permite validar la homogeneidad 
especiTica de ciertos taxones, detectar especies b io lóg icas inséparables por la 
morfo logia (especies «gemelas» o « i somorfas») , estimar las relaciones f i logené -
ticas entre especies ( R I C H A R D S O N et al. 1986) o apreciar el f l u jo gén ico entre 
poblaciones locales de una misma especie (DUJARDIN et al. 1988c, 1998a). Com-
parado con otros m é t o d o s que utilizan directamente el A D N , la electroforesis de 
isoenzimas présenta la ventaja de su bajo costo, del gran numero de genes que 
se pueden estudiar al mismo tiempo y de la simplicidad de la interpretación. Se 
puede encontrar el siguiente comentario en un trabajo de 1993 listando a las téc-
nicas moleculares aplicadas a los estudios poblacionales: «Después de mas de dos 
d é c a d a s la electroforesis de isoenzimas es la técnica standard para analizar las 
variaciones geograficas y la estructura de las poblaciones. Nosotros estimamos 
que esta técnica todavi'a no tiene rival para generar datos para multiples loei y gran
des muestras de manera rapida y a bajo costo» (traducido de LESSA & A P P L E B A U M 
1993). 

Su desventaja teórica réside en que es una técnica indirecta de lectura del A D N : 
ella proporciona una est imación parcial del numero de mutaciones separando indi-
viduos, grupos o especies. Ella no es muy indicada en el estudio f i logenét ico de 
especies muy alejadas, conviene mas para especies cercanas. Su problema técnico 
es la necesidad de una cadena de fn'o, de tal suerte que muchas colectas valiosas 
no permiten ser estudiadas por este mé todo . 

Como toda la sistematica de los Triatominae se basa sobre la morfologia, y 
puesto que las experiencias de cruzamiento habian mostrado la frecuencia de los 
hibridismos interespecfficos (USINGER et al. 1966), esta técnica ha sido muy ut i l , 
y l o puede ser todavia, para comprender las relaciones taxonómicas y estimar el 
parentesco evolutivo entre especies aparentemente no muy alejadas. 

L a electroforesis de isoenzimas ha sido aphcada para: 

— Verificar la validez genét ica de ciertas especies ( H A R R Y et al. 1992b, G A R C I A 
et al. 1995b, M O N T E I R O et al. 1998); 
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— Despistar eventuales especies «gemelas» ( D U J A R D I N et al. 1987, PANZERA et al. 
1997, COSTA et al. 1997, N O I R E A U et al. 1998); 

— Proporcionar claves de d iagnós t ico en especies difi'ciles (SOLANO et al. 1996, 
SOARES et al. 1999); 

— Comparar las poblaciones geograficas al interior de una especie ( D U J A R D I N & 
TiBAYRENC 1985a; FRIAS & K A T T A N 1989; D U J A R D I N et al. 1987, 1988c, 1990, 

1998abc; H A R R Y et al. 1992a; LOPEZ & M O R E N O 1995; G A R C I A et al. 1995a; 

BRENIERE et al. 1998; N O I R E A U et al. 1999); 

— Indagar la historia evolutiva de T. infestans CDUJARDIN & T I B A Y R E N C 1985b, 
G A R C I A et al. 1995\ D U J A R D I N et al. 1998a) o de R. prolixus ( D U J A R D I N et al. 

1998b); 
— Ayudar a tornar decisiones operacionales en los problemas de reinfes tación 

después del tratamiento con insecticida ( D U J A R D I N et al. 1991, 1996a, 1999d). 

Por ultimo, esta técnica se ap l icó para aclarar la relación f i logenética entre los 
miembros de la tribu Rhodniini ( C H A V E Z et al. 1999, D U J A R D I N et al. 1999a) o al 
interior del complejo infestans (PEREIRA et al. 1996). 

6.3.2. Révision de trabajos anteriores 

Hasta ahora, mas de una cuarentena de trabajos ban sido publicados sobre la 
electroforesis de isoenzimas aplicada a los Triatominae, cubriendo mas de una 
veintena de especies. 

Género Triatoma 
— T. infestans (TIBAYRENC 1980; A L M E I D A 1982; D U J A R D I N & TIBAYRENC 1985ab; 

DUJARDIN et al. 1987, 1988abc, 1990, 1996a, 1998a, 1999d; FRIAS & K A T A N 
1989; G A R C I A et al. 1995a; PANZERA et al. 1988; PIRES et al. 1994; PEREIRA 

et al. 1996; BRENIERE e? (//. 1998); 

— T. rubrovaria (PEREIRA et al. 1996); 
— T. platensis ( G A R C I A et al. 1995b, PEREIRA et al. 1996); 
— T. delpontei (PEREIRA et al. 1996); 
— T. .sordida ( G A R C I A et al. 1995b, PANZERA et al. 1997, NOIREAU et al. 1998, 

1999); 
— T. guasayana ( G A R C I A et al. 1995b, NOIREAU et al. 1995); 
— T. brasiliensis (COSTA et al. 1998); 
— T. petrochii ( M O N T E I R O et al. 1998); 
— T. melanosoma ( M O N T E I R O et al. 1999). 

Género Mepraia 
- M. .spinolai ( P R I A S & K A T A N 1 9 8 9 ) . 
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G é n e r o Rhodnius 

— R. prolixus (RIBEIRO 1982; D U J A R D I N et al. 1991, 1998b, 1999a; H A R R Y et al. 
1992ab; LOPEZ & M O R E N O 1995; S O L A N O et al. 1996; C H A V E Z et al. 1999); 

— R. robustus ( H A R R Y et al. 1992b, S O L A N O et al. 1996, C H A V E Z et al. 1999); 

— R. neglectus ( D U J A R D I N et al. 1991, 1999a; H A R R Y et al. 1992b, S O L A N O et al. 
1996; SOARES et al. 1999; C H A V E Z et al. 1999); 

— R. ecuadoriensis ( S O L A N O et al. 1996, CHAVEZ et al. 1999, D U J A R D I N et al. 

1999a); 
— R. brethesi C H A V E Z et al. 1999, D U J A R D I N et al. 1999a); 

— R. n. sp. ( C H A V E Z et al. 1999, Dujardin et al. 1999a). 

G é n e r o Panstrongylus 

— P. megistus ( D O R E A et al. 1982, C A R B A J A L N E T O et al. 1983); 

— P. rufotuberculatus ( D U J A R D I N et al. no publicado). 

G é n e r o Psammolestes 

— P. coreodes ( D U J A R D I N et al. 1999a). 

6.3.3. Variabilidad isoenzimâtica de los Triatominae 

E l conjunto de los trabajos permite hacerse una idea de la variabilidad genét ica 
de los Triatominae. En gênera i , con la electroforesis de las isoenzimas, no se 
encuentran valores elevados de variabilidad, en particular para las especies d o m é s -
ticas como R. prolixus ( H A R R Y et al. 1992a) o T. infestans (DUJARDIN & T I B A Y -
RENC 1985b, D U J A R D I N et al. 1998a). En promedio estas especies domést icas son 
menos variables que las especies silvestres (tabla 10). Esta tendencia esta atri-
buida a los efectos fundadores mayores en T. infestans ( D U J A R D I N & T I B A Y R E N C 
1985ab, G A R C I A et al. 1995a, D U J A R D I N et al. 1998a), a mecanismos y conse-
cuencias de la domest icac ión (SCHOFIELD 1988), o a la especiaüzación eco lóg ica 
de ciertas especies ( H A R R Y et al. 1992ab). En ocasiones esta variabilidad isoen
z imât ica reducida puede también observarse en especies silvestres, en particular 
las que presentan gran especificidad de habitat como T. delpontei (PEREIRA et al. 
1996). 

Aunque estas estimaciones pueden mostrar diferencias significativas segûn los 
autores ( G A R C I A et al. 1995ab, D U J A R D I N & TIBAYRENC 1985ab), nos podemos 
quedar con la idea de que las especies silvestres tienden a mostrar mayor varia
bi l idad que las especies domés t i cas . 
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Tabla 10 

Variabilidad isoenzimâtica de los Triatominae 

Género P H Loci Especies estudiadas 

Triatoma 0,329 0,103 18,9 7 
Rhodnius 0,144 0,031 16,2 6 
Panstrongylus 0,230 0,070 14,3 2 

Especies P H Loci Referencias 

T. infestans 0,16 0,047 19 DUJARDIN & TIBAYRENC I985ab 
0,16 0,049 19 DUJARDIN 1990 
0,15 0,175 18 PRIAS & KATTAN 1989 
0,13 0,050 24 PEREIRA et al. 1996 
0,53 0,073 17 GARCIA et al. 1995b 

T. pkitensis 0,17 0,02 24 PEREIRA et al. 1996 
0,57 0,103 14 GARCIA a/. 1995b 

T. ruhrovaria 0,13 0,023 24 PEREIRA et al. 1996 
T. delponlei 0,04 0,19 24 PEREIRA et al. 1996 
T. spinolai 0,35 0,235 18 PRIAS & K A T I A N 1989 
T. .sordida 0,30 / 20 NOIREAU et al. 1998 

0,57 0,062 14 GARCIA et al. 1995b 
T. guasayana 0,40 / 20 NOIREAU et al. 1998 

0,58 0,156 12 GARCIA et al. 1995b 
R. prolixus 0,12 0,025 19 HARRY et al. 1992a 

0,23 0,096 19 HARRY et al. 1992b 
0,23 0,044 19 HARRY et al. 1992b 
0,14 0,052 19 HARRY et al. 1992b 
0,10 / 10 DUJARDIN et al. 1988a 
0,07 / 15 DUJARDIN et al. 1991 
0,12 0,026 17 SOLANO et al. 1996 

doméstico 0,09 0,011 17 LoPEZ & MORENO 1995 
«silvestre» * 0,73 0,035 17 LoPEZ & MORENO 1995 
R. robustus 0,05 / 19 Dujardin, datos no publicados 

0,16 0,042 19 HARRY 1992 
0,00 0,00 19 HARRY « a / . 1992b 
0,13 0,066 19 HARRY et al. 1992a 
0,13 0,02 17 SOLANO et al. 1996 

R. neglectus 0,07 / 15 DUJARDIN et al. 1991 
0.13 0,007 17 SOLANO et al. 1996 

R. pictipes 0,10 / 10 DUJARDIN et al. 1988a 
0,19 / 19 HARRY et al. 1992b 

R. ecuadoriensis 0,06 0,03 17 SOLANO et al. 1996 
R. pallescens 0,18 0,005 17 LoPEZ & MORENO 1995 
P. rufotuberculatus 0,27 0,04 15 Dujardin et al., 

datos no publicados 
P. megistus 0,21 0,1 14 Dujardin et al., 

datos no publicados 
0,21 / 14 DOREA et al. 1982 

P = proporción de loci heterocigotos; H = heterocigosis. 
* Esta población silvestre de R. prolixus se ha revelado de hecho como otra especie, cercana de 

R. ecuadoriensis y de R. pallescens (CHAVEZ et al. 1999) (actualmente R. colomhiensis). 
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6.4. A P L I C A C I O N E S A L A SISTEMATICA DE LOS T R I A T O M I N A E 
6.4.1. Electroforesis de isoenzimas 

6.4.1.1. Poblaciones simpâtr icas 

La electroforesis de isoenzimas como instrumento taxonómico ha encontrado 
su apl icación idéal en el estudio de poblaciones simpâtricas. En caso de simpa-
tria, dos especies biológicas se pueden detectar si la población total muestra un 
importante déf ic i t de heterocigotas, sea en un solo locus (desequilibrio de Hardy-
Weinberg). U n locus muestra alelos «diagnóst icos», llamados también «al temos», 
si en este locus el déficit de heterocigotos en simpatrfa es total: dos fenotipos son 
visibles sin la imagen de heterocigosis entre ellos (a pesar de la simpatn'a, que les 
daria la oportunidad de concebir taies genotipos). U n caso solamente ha sido des-
crito en los Triatominae: el taxón T. sordida en Bol iv ia muestra poblaciones sim
pâtricas, sexualmente aisladas entre ellas ( N O I R E A U et al. 1998). Los alelos diag
nósticos pueden ser ligados a los alelos de otros loci («desequilibrio de ligamiento», 
o linkage disequilibrium en inglés) , y las dos poblaciones sexualmente aisladas 
muestran distancias genéticas incompatibles con poblaciones conespecî f icas (ver 
tabla 11). 

Desequilibrios genéticos, sea dentro de un locus o entre loci, se pudieron detec
tar dentro de poblaciones aparentemente s impât r icas de T. infestans en Bolivia 
(BRENIERE et al. 1998) sin que fuera posible demostrar la existencia de distan
cias gené t icas apreciables entre las poblaciones. Este estudio muestra que dese
quilibrios gené t i cos significatives pueden explicarse por la microes t ructuración 
poblacional muy importante de T. infestans ( D U J A R D I N et al. 1998a). 

6.4.1.2. Poblaciones alopâtricas 

^Qué es lo que se entiende por «distancias genét icas apreciables», o por «dis
tancias gené t i cas incompatibles con poblaciones conespecî f icas»? Se puede decir 
que son distancias mâs grandes que aquellas que se conocen «en gênerai» entre 
poblaciones « locales» de una misma especie ( S O L A N O et al. 1996). A partir de 
trabajos publicados se pueden proponer en efecto algunas estadisticas sobre las 
distancias gené t i cas encontradas entre especies diferentes y sobre las distancias 
observadas entre las poblaciones de una misma especie. La tabla 11 présenta las 
distancias e s t ânda r de N E I (1987) encontradas en promedio, con el desvio estân-
dar de este promedio, asi como la misma estadfstica sobre otra est imación de 
distancia gené t i ca : el porcentaje de loci d i agnósdcos (RICHARDSON et al. 1986), 
por el total de treinta comparaciones interespeciTicas y de 142 comparaciones 
intraespecfficas. 
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Tabla 11 

Distancias genéticas encontradas en promedio entre especies y entre poblaciones conespeci'ficas, 
dentro de los géneros Triatoma y Rhodnius 

n n loci Nei desv. % diagnóstico desv. 

Especies 30 17,4 0 , 5 0 4 0,341 0 , 4 3 8 0 , 2 4 6 
Poblaciones 142 17,0 0 , 0 1 3 0 ,009 0 , 0 0 0 0 , 0 0 0 

n = numero de comparaciones 
n loci = numero promedio de loci 
Nei = distancia estândar de N E I ( 1 9 8 7 ) 
desv. = desviaciôn estândar 
% diagnóstico = Proporción de loci sin ningün alelo en comûn; es un estimador también llamado 
«di.stancia de Richardson» (RICHARDSON et al. 19X6) 

Recordemos que estas comparaciones conciernen solamente a los géneros Tria
toma y Rhodnius. Se puede constatar que los valores que diferencian las especies 
son muy diferentes de los valores que separan las poblaciones conespeciTicas: no 
hay sobreposic ión. En particular nunca se ha puesto en evidencia algiin locus 
d iagnós t ico entre poblaciones conespeciTicas. Notemos que la distancia es tândar 
de N E I (1987) es la mas utilizada en los trabajos de este géne ro . Por esta simple 
razón es preferible seguir utilizandola. Entre especies p róx imas , una «dis tancia» 
muy correlacionada con la distancia e s t ânda r de Nei es la «dis tancia de Richard
son» ( S O L A N O et al. 1996), que no es otra que la proporción de loci sin n ingün 
alelo c o m ù n entre los dos grupos (% diagnós t ico , tabla 11 ). 

De esta manera, la puesta en evidencia de distancias genét icas «importantes» 
pudo permitir detectar o sospechar una heterogeneidad especiTica dentro de T. sor
dida entre poblaciones alopatricas (PANZERA et al. 1997). Se debe remarcar que 
la sospecha existia desde 1964 sobre la base de un estudio bioquimico que paso 
mayormente inadvertido (AcTis et al. 1964). La apreciación del nivel de distan
cias genét icas fue utilizada para evaluar ciertos taxones dudosos (MONTEIRO et al. 
1999) y permitió detectar una nueva especie de Rhodnius en Colombia ( C H A V E Z 
et al. 1999, DUJARDIN et al. 1999a). 

Una discusión sobre el valor de las distancias genét icas es también una dis-
cusión sobre el f e n ó m e n o de «especiación», es decir el proceso desconocido que 
lleva a una población hacia el status de otra especie. Tocamos en realidad el pro-
blema de los mecanismos de especiac ión en los Triatominae. DUJARDIN et al. 
(1999b) proponen una teon'a de especiac ión de los Triatominae en la cual po l i -
f i let ismo, adaptación ecológica y plasticidad morfológica provocan desacuerdos 
entre la genética y la morfologia, sin necesariamente poner en duda la validez taxo-
n ó m i c a de las entidades comparadas. Esto es posible si admitimos una fuerte 
plasticidad morfológica en los Triatominae. Asi , cambios morfo lógicos rapidos 
podn'an ocurrir entre poblaciones de la misma especie en respuesta a medios 
ambientes diferentes (por ejemplo T. infestans y T. melanosoma, que representa-
n'an dos ecotipos de la misma especie), mientras una convergencia mor fo lóg ica 
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sorprendente podrîa aproximar especies genéticamente distintas adaptandose al 
mismo nicho ecológico, como lo son ciertas especies del género Rhodnius (DUJAR-
DiN et al. 1999b). 

6.4.2. Citogenética y sistemâtica en los Triatominae 

El analisis global de las caracteristicas citogenéticas en los Triatominae apoya 
la existencia de distintos linajes cromosómicos dentro de la subfamilia. El estu-
dio comparativo de las tablas 7 y 8 nos permite destacar las siguientes conside-
raciones. 

La tribu Rhodniini se muestra muy homogénea cromosómicamente, lo que 
apoya un origen monofilético de este taxón. Todas las especies de Psammolestes 
y Rhodnius presentan el mismo numero de autosomas (20) y mecanismo sexual 
(XY). El tamano relativo de sus cromosomas es muy similor y mas pequeno en 
comparación con los otros géneros de Triatominae. 

Por el contrario, la tribu Triatomini, constituida por 8 géneros distintos, apa-
rece muy variable desde el punto de vista cromosómico, tal vez reflejando su 
origen polifilético. A excepción del género Triatoma, las especies dentro de un 
mismo género aparecen muy semejantes entre si. Por ejemplo, todas las especies 
de los géneros Panstrongylus y Eratyrus presentan el mismo mecanismo sexual 
multiple, X i X j Y , a pesar de sus amplias distribuciones geograficas. 

Dentro del género Triatoma, la extensa variación observada en distintos carac
tères cromosómicos apoya la existencia de diferentes li'neas de evolución, con gra-
dos muy variables de diferenciación cromosómica segün el grupo de especies con-
siderada. Es destacable que las especies que constituyen los complejos y 
subcomplejos, agrupadas por semejanzas morfológicas, presentan en général simi-
lares caracteristicas cromosómicas. Citaremos algunos casos a modo de ejemplo: 

— Complejo phyllosoma. Las especies estudiadas carecen de heterocromatina 
autosómica y presentan un sistema sexual X i X j Y (2n = 23 cromosomas). 

— Complejo protracta. A l igual que el anterior, este complejo se distribuye en 
Norteamérica, pero las tres especies estudiadas presentan heterocromatina 
autosómica {T. barberi, T. nitida y T. protracta). Sin embargo, este grupo se 
présenta como extremadamente variable considerando el niimero de autosomas 
(7̂  nitida présenta 18 autosomas en lugar de los 20 del resto de las especies), 
asi' como en la localización, numero, tamano y comportamiento meiótico de 
las regiones heterocromaticas. Este complejo, junto con el subgrupo infes-
tans, esta constituido por especies que presentan entre si' un alto grado de 
diferenciación cromosómica. 

— Complejo flavida. Solamente se ha estudiado T. flavida, presentando la misma 
fórmula cromosómica y caracteristicas citogenéticas que las especies del com
plejo phyllosoma, lo cual sugiere un ancestro comun para las especies de 
ambos complejos. 
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— Subcomplejo infestans: 2n = 22 (20A + XY). Todas ellas presentan grandes 
bloques de heterocromatina localizados en uno o en ambos extremos cromo-
sómicos. El comportamiento y localización de estas regiones es especiTico y 
caracten'stico de cada especie (PANZERA et al. 1995, MONTEIRO et al. 1999, 
NoiREAU et al. 2000). Para T. infestans se ha encontrado una llamativa varia-
ción intraespeciTica (PANZERA et al. 1992). 

— Subcomplejo sordida: 2n = 22 (20A + XY) (PANZERA et al. 1997, REBAGLIATTI 
et al. 1998). Dentro de este subcomplejo es posible reconocer dos clases dis
tintas de especies, aquellas que carecen de bandas C (7̂  garciahesi y T. gua-
sayana) y aquellas que las poseen (7̂  sordida y T. patagonica). Sen'a impor
tante determinar si la similitud morfológica observada entre las especies de 
este grupo es un reflejo de su parentesco genético o es resultado de procesos 
de convergencia morfológica (DUJARDIN et al. 1999b). 

— Subcomplejo rubrovaria: (2n = 20A + XY, sin bandas C). Este subcomplejo 
posée las mismas caracteristicas cromosómicas que los subcomplejos guazu 
y circummaculata. Las especies analizadas de estos tres subcomplejos no se 
pueden identificar o separar mediante citogenética debido a su homogeneidad 
desde el punto de vista cromosómico (VAIO et al. 1985, Panzera et al., no 
publicado). 

— Complejo spinolai. A pesar de su distribución sudamericana, las especies que 
integran este complejo presentan mecanismo sexual multiple. La integración 
de este grupo es incierta debido a la revalidación del género Mepraia (LENT 
et al. 1994) constituido por una especie antes incluida en el género Triatoma 
(T. spinolai) y otra descrita recientemente {M. gajardoi) (PRIAS et al. 1998). 
Las 3 especies analizadas presentan caractensticas cromosómicas muy distintas 
(PRIAS & ATRIA 1998, PRIAS et al. 1998, PANZERA et al. 1998, SCHOFIELD et al. 
1998), lo que es muy Uamativo para especies que integran un mismo complejo. 

Los analisis citogenéticos indican que diferentes grupos de Triatominae pue
den mostrar tasas de evolución cromosómica muy variables, las cuales podn'an 
ser debidas a diferentes tiempos de divergencia, a distintas presiones y/o adap-
taciones ecológicas sobre sus poblaciones o incluso a propiedades intn'nsecas de 
sus propios cariotipos. Algunos grupos estrechamente relacionados presentan una 
gran similitud o identidad total en sus caracteristicas cromosómicas, como son 
las especies del complejo phyllosoma, y de los subcomplejos guazu y rubrova
ria. Por el contrario, otros grupos presentan importantes divergencias cromosó
micas (spinolai, protracta e infestans), lo cual sugiere que el proceso de espe-
ciación ha actuado mas rapido en estos grupos de especies o bien que las especies 
no presentan un ancestro comün reciente. 

Por ultimo, es necesario aclarar que el agrupamiento de especies en Triatomi
nae (complejos, subcomplejos, etc.) se basa en el analisis de distintos caractères 
morfológicos, los cuales por supuesto no necesariamente reflejan su parentesco 
evolutivo (DUJARDIN et al. 1999a). Como consecuencia, a fin de establecer las rela-



— 143 — 

ciones filogenéticas dentro y entre grupos de especies y asi' comprender la evo-
lución en Triatominae es necesario profundizar en los estudios genéticos y bio-
qui'micos de estos insectos. 

La determinación de las caracteristicas cromosómicas de una especie, enume-
radas en la tabla 9, nos permitieron: 

— Dilucidar problemas taxonómicos clarificando la validez genética de especies 
O grupos de especies, como por ejemplo los casos de T. patagonica (PANZERA 
et al. 1997) y T. melanosoma (MONTEIRO et al. 1999). 

— Detectar la existencia de especies gemelas. La presencia de heterocromatina 
C ha permitido diferenciar especies cn'pticas en el taxón Triatoma sordida, 
confirmadas por electroforesis de isoenzimas (PANZERA et al. 1997, NOIREAU 
et al. 1998) y morfologi'a (JURBERG et al. 1998a). 

— Comparar variaciones geograficas poblacionales dentro de una especie, como 
por ejemplo en T. infestans (PANZERA et al. 1992, NOIREAU et al. 2000) y 
recientemente P. geniculatus (PEREZ et al. 2002). Aunque en este ultimo ejem
plo sospechamos la existencia de especies cn'pticas. 

— Conocer la historia de migración de T. infestans (Panzera et al., no publicado). 
— Dilucidar las relaciones filogenéticas entre grupos de especies, como por ejem

plo el complejo infestans (PANZERA et al. 1995) y en el género Panstrongylus 
(PEREZ et al. 2002). 

A nivel cromosómico quedan pendientes de resolver ciertas interrogantes 
taxonómicas y/o sistematicas que involucran a especies o grupos de especies con 
evidente importancia epidemiológica tales como: 

— El grupo «prolixus»: Rhodnius prolixus, R. nasutus, R. neglectus y R. robustus. 
— El grupo «pallescens».- Rhodnius pallescens, R. colombiensis y R. Ecuado-

riensis. 
— El complejo phyllosoma de México {Triatoma phyllosoma, T. longipennis, 

T. mazzottii, T. pallidipennis, T. picturata, T. mexicana y T. brailovskyï). Cier-
tos marcadores cromosómicos son capaces de diferenciar algunos miembros 
de este complejo (PANZERA et al. 1994). 

— Las variedades morfológicas y cromâticas de T. dimidiata, importante vector 
de Chagas en México, América Central y ciertos pafses andinos. 

— Las distintas especies, subespecies (y/o variantes cromâticas) del complejo 
protracta de América del Norte. 

— Las variantes morfológicas y/o cromâticas que se observan en innumerables 
especies de Triatominae, algunas de las cuales son elevadas al rango de especie 
por criterios exclusivamente morfológicos (como por ejemplo T. melanosoma). 

A pesar de los avances logrados, debemos resaltar la carencia total de infor-
mación cromosómica en Alberproseniini, Bolboderini y Cavemicolini, tres de las 
5 tribus de la subfamilia. Ademâs, los cromosomas de los représentantes asiâticos 
de Triatominae, en particular del género Linshcosteus, tampoco se han estudiado. 
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6.5. MORFOMETRIA TRADICIONAL 

6.5.7. Introducción 

Muchas de las especies de Triatominae se diferencian por el tamano. Al inte-
rior de una especie se observan también tales diferencias, las cuales se ponen en 
evidencia entre poblaciones geograficas o entre ecotopos (DUJARDIN et al. 1996b). 

De una manera général, se supone que diferencias de talla reflejan diferencias 
medioambientales. Los estudios morfométricos intentan generalmente reducir la 
influencia externa sobre el cambio de tamano, con la idea de quedarse con la 
variación genética. En este intento, los primeros estudios hicieron uso de pro-
porciones entre medidas (por ejemplo ei largo de la cabeza dividido por el largo 
del cuerpo) (HARRY 1994). Esta aproximación intuitiva es sin embargo insufi-
ciente, pues las proporciones sufren al menos dos anomalias, su distribución esta-
distica y su valor verdadero como variable de conformación: 

— La distribución estadistica de una proporción no es en général una distribución 
normal, de tal suerte que los numerosos tests de comparación son inaplicables, 
en particular en el analisis multivariado. 

— En général, las proporciones no son independientes del tamano. Es suficiente 
para convencerse probar la correlación entre las proporciones y un estimador 
de la talla général del insecto. En la gran mayoria de los casos, se puede ver 
que el cambio de conformación capturado por las proporciones es una con-
secuencia pasiva de un cambio del tamafio (ver fig. 3), y no una forma inde-
pendiente de la talla. Es pues otra estimación del tamano. 

Existen técnicas estadi'sticas cohérentes que permiten crear variables exentas 
del efecto de la variación de la talla, pero lamentablemente no todas producen los 
mismos resultados (Rohlf, com. pers.). Por consecuencia, cual sea la técnica esta
distica utilizada, siempre hay que verificar como se logra la remoción del tamano. 

El estudio de la morfometria persigue en général dos objetivos, uno descriptivo 
y otro biológico: 

— El elemento descriptivo del estudio morfométrico no se limita solamente a la 
representación de las variaciones del tamaiïo y de la forma, sino que también 
Ie interesa los cambios de dimensiones en el desarrollo del individuo (alometria 
ontogenética), entre individuos del mismo estadio (alometn'a estatica) o entre 
poblaciones (alometn'a evolutiva). 

— El objetivo biológico dépende del organismo y de los problemas que él pré
senta. En los Triatominae, la morfometria se aplicó a varios problemas como: 
— representar las relaciones tllogenéticas entre especies (DUJARDIN et al. 

1999a); 
— poner en relación la variación métrica y los fenómenos de especiación 

(DUJARDIN et al. 1999b, NOIREAU et al. 1997a); 
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— representar la estructura de las poblaciones (DUJARDIN et al. 1997a, 1998b; 
SoARES et al. 1999); 

— buscar el origen de una reinfestación después de! tratamiento con insec-
ticidas (DUJARDIN et al. 1997b); 

— estudiar la historia de las migraciones de una especie (GORLA et al. 1997, 
DUJARDIN et al. 1998b). 

Estos objetivos requieren una gran prudencia y un método riguroso. Nosotros 
trataremos de explicar resumidamente los principios. 

6.5.2. Elección de los caractères a medir 

La mayor preocupación de todo estudio morfométrico es la correlación bioló-
gica que suelen tener los caractères utilizados. A l menos dos partes diferentes del 
insecto (capsula cefâlica y aparato alar) deben'an ser utilizadas para reducir lo mas 
posible la correlación biológica entre ciertas medidas. Nosotros no tuvimos esta 
precaución en el anâlisis morfométrico del género Triatoma, de la tribu Triato-
mini o de la subfamilia Triatominae (ver capi'tulo 3.3.). 

6.5.3. Eligiendo las técnicas estadîsticas de anâlisis 

Para eliminar la correlación estadistica entre los caractères, el anâlisis univa-
riado o bivariado (proporciones) se descarta, y se consideran solamente ciertas 
técnicas de anâlisis multivariado. Estas ùltimas crean combinaciones lineares de 
variables iniciales («componentes principales» o «factores»), que por construc-
ción matemâtica no presentan correlación entre ellas. 

Dos anâlisis multivariados bien conocidos son indispensables: el anâlisis en 
componentes principales (ACP) y el anâlisis discriminante (AD), también llamado 
anâlisis discriminante multivariado o anâlisis canónico {canonical variate analy-
sis, en el mundo anglosajón). 

6.5.3.1. El anâlisis en componentes principales o ACP 

El primer anâlisis, el anâlisis en componentes principales (ACP), permite explo-
rar la variación individual y reconocer eventuaimente los agrupamientos parti-
culares (las «nubes») sobre un «mapa factorial» (un plot de los dos primeros 
componentes principales, generalmente), correspondiente o no a su clasificación 
morfológica en grupos diferentes. 

Los datos necesarios para el ACP son los valores individuales sin la mención 
de grupos que separen a los individuos. Este anâlisis no toma en cuenta la 
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pertenencia de cada individuo a grupos diferentes, es un analisis «ciego» pero fre-
cuentemente puede detectar estos grupos a partir de los valores individuales. A 
veces détecta la existencia de otros grupos, no definidos por el utilizador. En este 
sentido, el ACP, al igual que el microscopio para el parasitólogo, es una herramienta 
de exploración. Pero lo que se explora es la estructuración de los datos métricos. 

El ACP présenta el interés adicional de proporcionar una «variable de tamafio», 
en général el primer componente principal (CPl), variable que sera utilizada des-
pués para eliminar el «efecto tamafio» de las poblaciones en comparación. Para 
este fin esta aconsejado utilizar ciertos ACP particulares (ACP multi-grupos, ACP 
comunes). 

En resumen, la función del ACP es doble. Por una parte, el ACP permite reco
nocer una estructuración particular de los individuos, correspondiente o no a su 
clasificación inicial, asf que también puede ser utilizado como instrumento de cla-
sificación. De otra parte, el ACP brinda una variable de tamaiïo (CPl) y otras 
variables (CP2, 3, 4, etc), matemaficamente independientes, que son variables de 
conformación. El ACP permite separar la influencia del tamafio de la influencia 
de la forma sobre la estructuración observada. 

Para realizar de manera óptima estos dos objetivos del ACP, los datos inicia-
les deben ser abordados transformandolos en logaritmos. Esta transformación 
présenta numerosas ventajas estadisticas (normalización de las distribuciones, 
igualación de las varianzas, etc.) y permite comparar las diferencias relativas mas 
que las absolutas. Ella autoriza la interpretación de ciertos parametros del ACP 
en términos de alometn'a multivariada (coeficientes alométricos multivariados). 

6.5.3.1.1. El ACP y el numero de grupos 

El ACP es el analisis de individuos de un solo grupo. En el caso de varios 
grupos, como varias especies por ejemplo, o varias localidades geogrdficas, varios 
ecotopos, etc, adaptaciones son necesarias. 

6.5.3.1.2. El ACP y un solo grupo 

En el caso de un solo grupo, los componentes principales son extraidos de la 
matriz de varianza-covarianza del grupo. En el caso mas frecuente, el primer 
componente principal (CPl) esta orientado segün el eje mas grande de esta matriz, 
de manera que el CPl llega a representar las diferencias de tamafio de los dife
rentes individuos. Existen sin embargo excepciones donde el CPl esté alineado 
sobre un solo carâcter particularmente variable. 

El segundo componente principal es ortogonal al primero: por construcción 
matematica, el CP2 es independiente del CPl . Si el CPl représenta efectivamente 
el cambio de tamano global, y no solamente el cambio de una sola variable, el 
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CP2 représenta una variable independiente del eje de tamaiïos. Esta indepen-
dencia estadi'stica le otorga la cualidad de variable de «conformación», y lo mismo 
ocurre con los componentes siguientes. Estos componentes ortogonales al CPl 
representan la «conformación», lo que aquf significa una dimension abstracta, 
una dimensión cuya ûnica cualidad interesante es su independencia frente al 
tamaiîo. 

En gênerai, esta aproximación es bastante buena. Sin embargo, el CPl, aûn 
representando el eje de los cambios de tamano global, puede no representarles 
en su totalidad. Parte de la variación de tamano se puede dispersar sobre los otros 
componentes (CP2, CP3, etc.), los cuales por consecuencia no representan de 
manera exclusiva dimensiones exentas del efecto «tamafio». Lamentablemente, 
estas consideraciones no se pueden cuantificar. 

6.5.3.1.3. El ACP y varios grupos 

Cuando varios grupos son considerados, el ACP sobre la matriz total de varian-
zas y covarianzas no se ajusta muy bien al eje principal (CPl) de cada grupo: el 
ACP total confunde los ejes de variación intragrupos (alometria «de crecimiento») 
e intergrupos (alometna «evolutiva»). Es preferible entonces usar una matriz con-
senso entre las matrices de cada uno de los grupos {pooled within group matrix 
en inglés, o ACPMG por ACP «multi-grupos»), o mejor aûn calcular los com
ponentes principales «comunes» {common principal components en inglés o 
ACPC por anâlisis en componentes principales comunes). El ACP multigrupo 
calcula una direccion de crecimiento consenso, promediando las direcciones indi-
viduales, mientras el ACPC busca una direccion de crecimiento que sea la mâs 
paralela posible con los primeros componentes principales individuales (o sea de 
cada grupo). Estos dos ùltimos anâlisis son mâs exigentes que un ACP total sobre 
los efectivos utilizados: el numero de individuos por grupo debe permitir estimar 
razonablemente las direcciones de crecimiento (CPl). Estas operaciones comple-
jas estân implementadas en ciertos programas estadi'sticos, como el NTSYS® de 
J. Rohlf {Applied Biostatistics Inc.), o el BAC — gratuite — de J.-P Dujardin 
(http://eclat.fcien.edu.uy). 

6.5.3.2. El anâlisis discriminante o A D 

El anâlisis discriminante (AD) supone al menos dos grupos. Este anâlisis mul-
tivariado obtiene la mejor separación posible entre los grupos comparados. Los 
datos que utiliza son las medidas de cada individuo, ademâs de la indicación del 
grupo al cual pertenece el individuo. El toma en cuenta las variaciones entre los 
grupos y las variaciones al interior de los grupos, y busca la proporción mâs favo
rable a la separación de estos ùltimos. Por esta razón el AD es también exigente 
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sobre los efectivos utilizados: el niimero de individuos por grupo debe permitir 
estimar razonablemente las variaciones posibles. Este anâlisis esta implementado 
en el NTSYS® de J. Rohlf (Applied Biostatistics Inc.), o el PAD — gratuito — 
de J.-P. Dujardin (http://eclat.fcien.edu.uy). 

Si bien se lo clasifica estrictamente como una técnica de clasificación multi-
variada, el A D présenta opciones interesantes para realizar estudios filogenéticos. 
Las razones son explicadas en SORENSEN (1992). 

Nosotros hemos visto que el ACP nos permite separar la influencia del tamano, 
proporcionando asi nuevas variables independientes del tamafio («conformación», 
«forma»). La discriminación proporcionada por el AD puede por consiguiente apo-
yarse sobre diferentes juegos de variables: las variables iniciales, que combinan 
los efectos del tamafio y de la forma, y por otra parte las variables construidas 
como para ser independientes de la influencia del tamano. 

Este ultimo anâlisis, el anâlisis en base a las variables de conformación o forma, 
es mas recomendado cuando se quiere remover el efecto del ambiente sobre la 
variación métrica, apuntando asi mas a la variación genética. Claro que las varia
bles de conformación no representan exclusivamente la variación genética: el 
ambiente también afecta a la conformación de los individuos, pero mâs lentamente, 
y generalmente mâs discretamente, que a su tamano. 

El anâlisis en base a las variables de conformación o forma es menos justifica-
ble cuando se décide comparar especies diferentes, es decir grupos donde los cam-
bios de conformación no son solamente la consecuencia pasiva de las variaciones 
de tamaiïo. Esto es porque nosotros no hemos retirado el efecto del tamaiio en 
nuestro anâlisis de los géneros y complejos de los Triatominae (ver capi'tulo 3.3.). 

6.5.3.2.1. AD incluyendo el tamaiïo 

En el anâlisis discriminante incluyendo el tamano, las variables utilizadas son 
simplemente las medidas iniciales, transformadas o no en logaritmos. En este 
caso el anâlisis discriminante opera a la vez sobre las diferencias de talla y de 
forma, y no busca detectar las diferencias independientes del tamaiïo. 

6.5.3.2.2. AD excluyendo el tamano 

En el anâlisis discriminante excluyendo el tamaiïo, las variables iniciales son 
modificadas. Primeramente, son transformadas en logaritmos sin importar la base 
(natural o décimal). Luego, son subdivididas en variables representando el tamafio 
y otras variables, independientes, representando la conformación. El procedi-
miento estadfstico, basado en el anâlisis en componentes principales y sus varian
tes, consiste en crear una variable capturando los cambios de tamano para luego 
eliminarla del conjunto de variables. 
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Tamano isométrico. En vez de hablar de tamafio isométrico, seria mas correcto 
de hablar del cambio isométrico del tamafio. Significa un cambio entre indi
viduos que se puede apreciar a través de un solo coeficiente. Una analogia sen-
cilla permite comprender esta definición: cuando se aumenta el tamano de un 
documento con la fotocopiadora, se aprieta un solo botón de aumento en el 
cual esta indicado el coeficiente de aumento deseado — generalmente la foto
copiadora lo indica en porcentajes. Este aumento propuesto por la fotocopia
dora es isométrico: la geometn'a del documento, su conformación, esta pre-
servada. Entre las primeras técnicas propuestas para aislar y eliminar este 
cambio de tamafio entre organismes biológicos, encontramos el centrado de 
datos (centrado doble, por lineas y columnas, o centrado simple por Ifneas). 
Si los individuos estan en h'neas y los caractères en columnas, el promedio 
de cada Iinea représenta una «variable de tamano» individual. El promedio de 
todos los valores de las dimensiones de un individuo no mide nada en parfi-
cular de su anatomfa, pero représenta un indice de sus dimensiones, indice 
cuyo cambio de un individuo al otro se expresa por un solo coeficiente que 
es lo que mâs nos interesa. Para eliminar este cambio de tamafio, y a la con-
dición que los datos iniciales hayan sido transformados en logaritmos, el 
indice es sustraido a cada medida del individuo, y esta operación se repite para 
todos los individuos. Las variables résultantes de esta diferencia se suponen 
libres del cambio isométrico de tamano entre individuos: se Uaman variables 
de conformación (shape, en inglés). Estas variables «se suponen» libres del 
tamafio en la medida en la cual el cambio isométrico haya sido adecuada-
mente estimado. La estimación de este cambio se limita a las dimensiones con-
sideradas, y muy dificilmente abarca al organismo entero. De una manera 
gênerai, se dice que las variables de conformación son los valores que que-
dan cuando se retira el efecto del cambio isométrico del tamafio. Para aplicar 
un analisis discriminante en base a la variación de conformación entre indi
viduos, es necesario un paso adicional. En efecto, en el procedimiento mate-
mâtico de la remoción del promedio de cada h'nea, las variables résultantes 
han perdido un grado de libertad: la suma de las variables de conformación 
de un individuo es siempre nula. Para saber cómo eliminar una de estas varia
bles, se sugiere hacer un ACP total de la cual se guardan los componentes prin
cipales de contribución no nula. Son entonces los componentes de confor
mación y no las variables de conformación que se utilizan a continuación 
para el analisis discriminante. No se pasa al analisis discriminante en caso, 
por ejemplo, de escasos efectivos en ciertos grupos o de varianzas excesiva-
mente diferentes entre ellos (heterocedasticidad). 

Tamano alométrico. El cambio isométrico de tamafio quizâs tenga que ver, 
muy parcialmente, con ciertos cambios evolutivos entre organismos, pero no 
corresponde a las leyes biológicas de crecimiento. Cuando un organismo 
aumenta de tamano, sus dimensiones no son multiplicadas por un solo coe
ficiente, un coeficiente que sen'a el mismo para cada dimensión. Las dimen-



150 

siones de un organismo biológico crecen a «velocidades» diferentes, sus pro
porciones cambian: es lo que se llama el cambio alométrico de tamano, o la 
alometn'a. En este cambio la geometn'a del individuo no esta preservada. Vean 
por ejemplo el crecimiento humano: la cabeza de un bebé es proporcional-
mente al cuerpo mucho mâs grande que la misma proporción en un adulto. 
Si uno quiere eliminar los cambios de tamano debido a crecimientos desiguales 
entre individuos, es mâs realista eliminar el efecto de la alometn'a, mâs que 
de buscar cómo retirar el cambio isométrico. Lastimosamente, las diferentes 
técnicas estadi'sticas que existen no llevan siempre a los mismos resultados. 
Se recomienda al lector interesado la lectura de la revisión de KLINGENBERG 
(1996) , el cual termina proponiendo la combinación de dos técnicas: la técnica 
de BURNABY (1966) aplicada al anâlisis en componentes principales comunes 
(ACPC). Mâs sencillamente aùn, KLINGENBERG (1996) termina proponiendo un 
procedimiento equivalente, que es el utilizar como variables exentas de alo
metn'a los componentes principales comunes excepto el primero. Este anâlisis 
estâ implementado en el NTSYS® de J. Rohlf (Applied Biostatistics Inc.). 
Esta técnica retira de la variación métrica los cambios alométricos intragrupos, 
y por consecuencia es la mâs idónea para pretender eliminar el cambio debido 
a crecimientos desiguales. Es importante saber que esta técnica no remueve los 
cambios alométricos intergrupos, los que mâs probablemente tienen que ver 
con la dériva genética o la divergencia evolutiva. Tampoco, por supuesto, no 
puede remover completamente el componente isométrico de la variación de 
tamafio. 

Para distinguir adecuadamente sobre qué tipo de cambio de tamano el proce
dimiento estadi'stico ha obrado para retirar el efecto de tamano, llamamos noso
tros variables de «forma» las variables que se consideran exentas del cambio alo
métrico, y variables de «conformación» las variables que se suponen libres del 
cambio isométrico. 

Un anâlisis discriminante de la «forma» se hace entonces sobre todos los com
ponentes principales comunes, excepto el primero. 

6.5.4. Presentación grdfica de los resultados 

Principalmente se utilizan dos modos de presentación grâfica: el ârbol de cla
sificación y cl «mapa factorial». 

El ârbol de clasificación se puede construir a partir de numerosos algoritmes. 
El mâs comûn es el agrupamiento por pares de promedios (UPGMA, o unweigh-
ted pair group method analysis), que fue el que se utilizó en el capi'tulo 3.3. 

El «mapa factorial» no es otro que la proyección de los individuos sobre los 
primeros ejes discriminantes (en gênerai los dos primeros). Para poner en relieve 
los grupos a los que pertenecen los individuos estudiados, se puede dibujar una 
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Imea recta entre los individuos mâs externos de cada grupo para asi' disenar polf-
gonos sobre este mapa factorial. La figura que aqui' présentâmes muestra el mismo 
anâlisis del género Triatoma que la del capi'tulo 3.3. pero en forma de un mapa 
factorial. 

4.7 

FDl H 

3.8 H 

. : fia \ 

Complejo infestans 

phy y 

pro 

.48 FD2 1.55 

Subgrupo Infestans 
Subgrupo Rubrofasciata 
Grupo Protracta 

Fig. 11. — Mapa factorial del género Triatoma (ver también fig. 2). (lec, lecticularia; pro, protracta; 
rbf, rubrofasciata; phy, phyllosoma; fla, flavida; dis, dispar; rub, rubrovaria; inf, infestans; bra, 
hrasiliensis; PD, función discriminante). 

6.6. E S T R U C T U R A DE LAS P O B L A C I O N E S Y E P I D E M I O L O G I A 

6.6.1. Definición 

No trataremos aquf de la estructura genética presentada por poblaciones per-
teneciendo a especies diferentes. La estructura poblacional se refiere solamente 
a las poblaciones de una misma especie. 

El estudio de la estructura de las poblaciones de una especie intenta determi-
nar si, en la continuidad aparente de su distribución geogrâfica, existen o no pobla
ciones fi'sicamente aisladas entre ellas. Esto tiene consecuencias importantes para 
las estrategias de control puesto que, debido a un riesgo menor de reinfestación 
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en poblaciones aisladas, taies poblaciones tendrian una probabilidad mayor de per-
manecer «limpias» después del tratamiento. La estructura de las poblaciones fre-
cuentemente se refiere a cómo el territorio de una especie se halla ocupado: en 
poblaciones geogrâficas espaciadas, en poblaciones contiguas, en poblaciones 
ininterrumpidas, etc. Se trata de conocer si el flujo génico recorre indiferentemente 
por todas estas poblaciones, o si esta geogrâficamente fragmentado. Se excluye 
aqui el caso de una especiación crfptica afectando el flujo génico. En la prâctica, 
un problema comûn es saber si existen intercambios frecuentes de individuos entre 
ciertas poblaciones. Pero la estructura de las poblaciones no se relaciona sola
mente con la geografia (estmctura espacial), se la puede examinar también con rela-
ción al tiempo, cuando se comparan generaciones diferentes (estructura temporal), 
o a otros parâmetros, como por ejemplo los ecológicos: ^existe una separación natu
ral entre poblaciones silvestres y domésticas de Triatoma infestaml 

6.6.2. Estructura poblacional y marcadores 

6.6.2.1. Marcadores genéticos 

De una manera rigurosa el estudio de la estructura de las poblaciones se basa 
en la estimación cuantitativa del flujo génico entre estas poblaciones. Esto brinda 
información sobre el intercambio, presente o pasado, de individuos entre estas 
poblaciones; de tal forma que es una estimación indirecta de las tasas de inmi-
gración y/o emigración. Preferiblemente, el material genético estudiado deben'a 
ser de origen nuclear y no mitocondrial, puesto que en caso de determinar ausen-
cia de diferencias mitocondriales habn'a que excluir la hipótesis de «introgre-
sión»... repitiendo la comparación con marcadores nucleares. Idealmente, estos 
marcadores nucleares deben'an ser «neutros» y «polimórficos». 

6.6.2.1.1. Marcadores «neutros» 

Para permitir una estimación no sesgada del flujo génico entre poblaciones, el 
marcador genético tiene que evolucionar sin interferencia de la selección, tiene 
que ser «neutro» o sea no influenciado por el medio ambiente. Pero esta carac-
teristica no es muy fâcil de demostrar, y en la mayon'a de los casos su validez es 
una mera hipótesis. 

6.6.2.1.2. Marcadores «polimórficos» 

Un marcador «polimórfico» se refiere aqui, de manera aproximada, a una téc
nica capaz de revelar variaciones genéticas individuales. Entre los segmentes del 
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ADN que tienen una tasa evolutiva diferente, los mâs «râpidos» sen'an los mâs 
aptos en présentât variaciones individuales. Sin embargo, las predicciones gene
rales no se aplican necesariamente a todas las especies, y a la hora de seleccio-
nar el marcador adecuado, la experiencia es lo que prevalece. Por otra parte, 
puesto que la tasa de mutación en gênerai es demasiado lenta como para inter-
ferir con la estructura poblacional, lo mâs importante es contar con polimorfismo 
aûn si el marcador tiene la reputación de ser «lento». Por ejemplo, la electrofo
resis de las isoenzimas no révéla mucha variación individual dentro del grupo 
«prolixus» del género Rhodnius (HARRY et al. 1992b, DUJARDIN et al. 1998b) y 
no se presta bien para estudios poblacionales. Sin embargo, el mismo marcador 
fue muy informativo en el género Triatoma (BRENIERE et al. 1998, DUJARDIN et 
al. 1998a, NOIREAU et al. 1999). Los dos marcadores con reputación de ser gene-
ralmente «râpidos», como los RAPD o los microsatélites, también permitieron 
revelar bastante polimorfismos (CARLIER et al. 1996, HARRY et al. 1998), pero rela-
tivamente menos que en otros insectos como ciertos dfpteros. 

6.6.2.2. Tamano poblacional efectivo 

Notar la sensibilidad de un marcador genético no es lo ûnico que prevale en 
revelar una estructura poblacional, también influye el comportamiento repro-
ductivo de las poblaciones del insecto. Asi, cual sea el carâcter, «lento» o «râpido», 
de un marcador genético, la detección de una estructura poblacional serâ mâs 
evidente si el «tamaüo reproductor efectivo» de las poblaciones es pequeüo. El 
«tamano reproductor efectivo» se refiere al nûmero de individuos que efectiva-
mente contribuyen a la generación siguiente. Si son pocos los individuos que 
contribuyen a la generación siguiente, los efectos de la dériva genética serân mâs 
amplios y mâs râpidos, generando divergencias de frecuencias génicas, y por 
consecuencia en su estructura poblacional. Pero es difi'cil conocer este parâmetro, 
el cual puede cambiar de una población a otra. 

6.6.2.3. Marcadores fenéticos 

Es muy probable que marcadores tales como las dimensiones externas (mor-
fometrfa), o la cobertura antenal de microreceptores qui'micos y mecânicos, dos 
marcadores recientemente utilizados en el estudio de la estructura poblacional 
(DUJARDIN et al. 1997ab, 1998bc, 1999d; CATALA & DUJARDIN 2001), no sean 
marcadores muy neutres. Los caractères fenéticos, y en particular los caractères 
métricos, estân por supuesto mâs influenciados por el medio ambiente, en parti
cular durante el desarrollo del insecto desde el huevo al adulte. No obstante, si se 
puede dividir la variabilidad métrica en sus componentes supuestamente ambien-
tales y genéticos, la morfemetria puede ser informativa. 
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En efecto, el carâcter métrico es de cambio «râpido», y su variación no dépende 
solamente del medio ambiente, también estâ bajo control genético. Segùn FAL-
CONER (1981), en caso de aislamiento fi'sico entre dos poblaciones, el rasgo métrico 
es el primero en cambiar, sea por razones ambientales o por dériva genética. El 
contenido genético de la información métrica se puede verificar criando los espe-
ci'menes comparados en un mismo ambiente. Asi', la diferenciación métrica de las 
poblaciones «Norte» y «Sur» de T. infestans en el Uruguay no sólo existe en las 
poblaciones naturales sino también en sus descendientes criados en el mismo 
laboratorio (CASINI et al. 1995), y persiste aûn después de eliminar matemâtica-
mente las diferencias de tamano (DUJARDIN & CASINI 1996b). La remoción del 
tamafio es un procedimiento que busca reducir la varianza ambiental de la hete-
rogeneidad métrica. 

6.6.3. Estructura pohlacional y tiempo 

La apariencia de la estructura genética no es necesariamente el efecto del flujo 
génico en el momento mismo de! estudio, y el problema puede surgir al atribuir 
a los tiempos présentes o a una época pasada las diferencias aparentes — o su 
ausencia — entre poblaciones. Desde un punto de vista epidemiológico, no se pré
tende saber si las diferencias genéticas o fenéticas entre poblaciones se refieren 
a unos cambios ocurridos en el pasado, sino si estas diferencias se deben a una 
separación que existe ahora. Para responder a tal pregunta, una aproximación tra-
dicional es el uso de «marcadores externos» (colores, etc.). Sin embargo, esta 
técnica informa generalmente sobre los estadios que se desplazan activamente, 
como los adultos alados. En los Triatominae el modo principal de dispersión 
parece mâs bien una dispersión pasiva de los estadios pre-imaginales (huevos, 
pequefias ninfas). Las poblaciones silvestres y domésticas de T. infestans en Boli
via no muestran diferencias notables en la electroforesis de isoenzimas, lo que 
sugiere flujo génico entre estos dos ecotopos, y por consecuencia intercambio de 
individuos (DUJARDIN et al. 1987). Sin embargo, suponiendo que las poblaciones 
domésticas aparecieron hace unos cuantos miles de afios (SCHOFIELD 1988, 2000), 
es aceptable la hipótesis que en tan poco tiempo evolutivo no se hayan instalado 
diferencias isoenzimâticas significativas aun en el caso de aislamiento actual entre 
estos ecotopos. Asi, mientras las isoenzimas permanecieron «mudas», tanto el 
RAPD como la morfometria mostraron diferencias significativas entre los eco
topos de T. infestans (CARLIER et al. 1996, DUJARDIN et al. 1997ab). 

6.6.4. Importancia epidemiológico 

Dos tipos de información son utiles para la epidemiologi'a, uno se refiere a la 
importancia de los cambios actuales del insecto entre poblaciones locales y el otro 
concierne a la historia de las poblaciones anteriores. 
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Si entre las poblaciones de los insectos ocurren cambios accidentales, o muy 
raros, se podria decir que ellas estân aisladas. Una campafia de lucha podrfa tra-
tar sus poblaciones de manera secuencial, sin temer grandes riesgos de invasión 
la una de la otra. 

Si la historia de las migraciones del insecto es conocida, es decir si su foco 
original de dispersion ha podido ser razonablemente identificado, la estrategia 
de control, en particular la vigilancia entomológica, se puede adaptar segûn la 
población blanco. En la zona geogrâfica donde se supone que nació la primera 
población doméstica del insecto, se debe desarrollar una vigilancia mâs estricta. 
En esta zona existe la probabilidad mâs alta de focos silvestres, que posterior-
mente provocarân nuevas reinfestaciones. En las regiones de invasión reciente, los 
insectos no han tenido ni siquiera el tiempo de abandonar el hombre con el cual 
han llegado para conquistar nuevos huéspedes, nuevos niches: son estas zonas 
periféricas donde un programa puede tener mâs oportunidades de éxito. 

6.6.5. Aproximación escogida 

Nosotros elegimos estudiar la estructura de las poblaciones de los vectores de 
la enfermedad de Chagas combinando varios marcadores, algunos «lentos» y otros 
«râpidos», algunos «genéticos», otros «fenéticos», pero adoptando una aproxi
mación indirecta que consiste en considerar solamente los resultados positives, es 
decir aquellos resultados que indican diferencias estadfsticamente significativas. 
En efecto la infermación valiosa es aquella que habla de diferencias entre grupos, 
porque taies diferencias — si ne se deben al efecto ambiental — son raramente 
compatibles con migraciones entre les grupos. En esta aproximación, se rechaza 
obligatoriamente la hipótesis de una selección sobre les marcadores utilizados. 

6.6.6. Técnicas 

Hasta el presente, la estructura de las poblaciones de los principales vectores 
de la enfermedad de Chagas ha sido estudiada con la ayuda de diferentes mar
cadores: la electroforesis de isoenzimas, la citogenética, la morfemetria y el 
R A P D . En les trabajos publicados, todos estos marcadores ne pudieron ser apli-
cados simultâneamente, pero en varios estudies se cembinan varios de ellos 
(DUJARDIN et al. 1998b, SOARES et al. 2001, BORGES et al. 2000, MONTEIRO et al. 

1999, N o i R E A u e / al. 2000). 

6.6.6.1. Electroforesis de isoenzimas 

El marcador isoenzimâtico es de evolución lenta, y mucho mâs informativo 
entre especies que entre poblaciones locales. Es un marcador taxonómico mâs que 
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de poblaciones. Sin embargo, se ha revelado util en los estudios de poblaciones 
de especies del género Triatoma, como T. infestans (DUJARDIN et al. 1998a) y mâs 
recientemente con T. sordida (NOIREAU et al. 1999). 

Para T. infestans ha sido propuesto un modelo de aislamiento por distancia 
(DUJARDIN et al. 1998a). Sus poblaciones muestran una estructuración muy mar-
cada al punto de que no es raro encontrar diferencias alélicas significativas entre 
pueblos vecinos, y estas diferencias aumentan con las distancias geogrâficas. Se 
observa también que esta misma estructuración no alcanza los mismos nivelés 
segün las regiones estudiadas: la región mâs «estructurada» de Bolivia estâ en los 
Yungas (DUJARDIN et al. 1998a). BRENIERE et al. (1998) ademâs pusieron en evi-
dencia una subestructuración a la escala de pueblo. 

En el ejemplo de los ecotopos silvestres y domésticos de T. infestans en Cocha-
bamba dijimos que si el aislamiento fuera reciente entre las dos poblaciones, 
estas ûltimas probablemente no tuvieron el tiempo para diferenciarse, y la elec-
troforesis de isoenzimas se quedó muda. Debemos senalar que este estudio iso-
enzimâtico comparando ambos ecotopos (DUJARDIN et al. 1987), se realizó utili-
zando una muestra pequefia y no fue repetido. La electroforesis de las isoenzimas 
no es apropiada para detectar cambios recientes a diferencia del RAPD. Su apli-
cación permitió mostrar diferencias significativas entre los ecotopos estudiados 
(CARLIER et al. 1996). El caso de R. prolixus apoya esta idea. Las poblaciones 
de América Central de R. prolixus y las del continente (Venezuela, Colombia) estân 
ffsicamente aisladas, pues R. prolixus no existe en Panamâ. Segûn ZELEDON 
( 1996), las poblaciones de América Central serian recientes, y se encontran'an ais
ladas de las poblaciones de América del Sur, aunque sólo hayan transcurridos unos 
pocos decenios. De acuerdo a esta hipótesis la electroforesis de isoenzimas no 
reveló ninguna diferencia, pero el RAPD y la morfometn'a se mostraron muy 
resolutivos (DUJARDIN et al. 1998b). En Venezuela, que es el supuesto origen 
geogrâfico de R. prolixus, HARRY et al. (1992a) no han podido revelar ninguna 
estructuración. Esta asombrosa situación para un insecto de poca capacidad activa 
de dispersión podria explicarse porque la electroforesis de isoenzimas es un mar
cador inadecuado. Podn'amos predecir que un marcador râpido, como el RAPD, 
mostran'a una estructuración poblacional. También se podria pensar que la falta 
de estructuración aparente de R. prolixus en Venezuela se podria atribuir a otra 
causa que el marcador mismo. En efecto tendn'amos poca estructuración si la dis
persión doméstica de R. prolixus — es decir sus migraciones con el hombre, debi-
das a los desplazamientos humanos — fuera muy reciente. Otra hipótesis expli-
cativa, no excluyente de las otras, podria residir en el tamano efectivo de R. prolixus 
(el tamano de la población de los reproductores efectivos), que sen'a mâs grande 
entre R. prolixus relativamente a la de JT infestans, por ejemplo. 

Un reciente estudio isoenzimâtico sobre la estructura de las poblaciones de 
T. sordida en Bolivia puso de manifiesto las mismas caracteristicas que las encon-
tradas en T. infe.stans, aunque menos pronunciadas que las descritas para esta 
ùltima especie (NOIREAU et al. 1999). 
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6.6.6.2. Citogenét ica 

En T. infestans, las variaciones en la pos ic ión y cantidad de heterocromatina 
son trasmitidas en forma mendeliana (Panzera et al., no publicado) y parecen un 
marcador sensible para revelar la estructura de las poblaciones. En Uruguay, las 
poblaciones del norte del pafs muestran una di ferenciación significativa en com-
parac ión con las del Sur (PANZERA et al. 1992). Se ha emitido la hipótesis de que 
estas dos regiones, que muestran diferencias epidemiológicas notables, han sido 
colonizadas en épocas diferentes y siguiendo rutas distintas. 

Anâ l i s i s de bandeo C indican una drâs t ica reducción de la cantidad de hete
rocromatina en T. infestans desde su h ipoté t ico centro de origen (valles andinos 
de Bo l iv i a ) hacia las regiones mas per i fé r icas de su distr ibución. Esta r educc ión 
esta acompafiada por una d isminución importante de la cantidad de A D N del 
orden del 30%, revelada por recientes estudios de citometn'a de flujo (PANZERA 
et al. 2001). 

6.6.6.3. Morfometrfa 

Los caractères mé t r i cos estân por supuesto mas influenciados por el medio 
ambiente que un gene de enzimas o un bloque de heterocromatina. No obstante, 
la mor fomet r î a puede ser informativa si se puede subdividir la variabilidad métr ica 
en sus componentes ambiental y gené t i co . 

Estudiar poblaciones geogrâ f i ca s diferentes criadas en un mismo medio 
ambiente (un insectario) permite hacer tentativamente esta subdivision entre 
ambiental (poblaciones naturales) y gené t ico (poblaciones de laboratorio, some-
tidas a un mismo y ûn ico ambiente). Este ultimo m é t o d o supone que la dériva 
gené t i ca haya podido ser excluida ( C A S I N I et al. 1995). 

S é p a r a i matemât icamente c o n f o r m a c i ó n y tamaflo en variables supuestamente 
independientes t amb ién ayuda en esta es t imación, en la medida en la cual varia
bles de c o n f o r m a c i ó n presentan una varianza ambiental generalmente menor 
(DujARDiN a/. 1997ab, 1998c). 

Asf la diferenciación métrica de las poblaciones «Norte» y «Sur» en el Uruguay 
existe tanto en las poblaciones naturales como en las criadas en el mismo labora
torio ( C A S I N I et al. 1995), y existe tanto comparando tamanos como comparando 
formas (DuJARDIN & C A S I N I 1996b). Asf , las diferencias de forma «pura» entre los 
ecotopos silvestres y domésticos de T. infestans en Bol ivia (DUJARDIN et al. 1997a) 
han confirmado los resultados del anâl is is del R A P D (CARLIER et al. 1996). 

Los estudios mor fomét r i cos hechos sobre las poblaciones de T. infestans y de 
R. prolixus han revelado entre otras cosas que la variación del tamano corresponde 
a las supuestas rutas de migraciones de los insectos: la talla va declinando desde 
las regiones del origen hacia las regiones de co lonizac ión mas reciente (DUJAR
D I N et al. 1998b). Esta caracten'stica no tiene una expl icación b io lógica clara. En 
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T. infestans ella parece tener una relación paralela con la reducción progresiva de 
la cantidad de A D N (ver ta tnbién 6.6.4.2.). 

6.6.7. Un caso particular: los estudios de reinfestación 

Si las brigadas encargadas de la vigilancia en tomológ ica (que sigue a la apli-
cación de insecticidas) pueden encontrar especi'menes vivos de T. infestans, en 
este caso una nueva aplicación del insecticida debe ser decidida. 

Desde un punto de vista operacional, se habla de «población residual» si la pre-
sencia de individuos vivos es detectada durante los primeros meses, se habla de 
reinvasión si ella es detectada después de tres aiïos (si es que hubo vigilancia 
en tomológica — activa o pasiva — durante estos tres aflos, por supuesto). En el 
primer caso se supone que los individuos vivos fueron los que escaparon a la 
aplicación del insecticida. En el segundo caso se puede pensar en una invasion, 
pasiva o activa, a partir de focos vecinos no identificados. La distinción es impor
tante porque de ella dépende ampliar una nueva intervención en el sitio: limitada 
al pueblo, a un cuarto del pueblo, en caso de pob lac ión residual, o extendida a 
los pueblos vecinos en caso de «reinvasión». 

En T. infestans, la electroforesis de isoenzimas o la morfometn'a pueden ayu-
dar a la distinción entre las dos hipótesis. Se trata de comparaciones fenéticas entre 
los individuos de reinfestación y de otros: los del mismo sitio antes de la apli
cación del insecticida, y los de otros sitios (generalmente vecinos). El resultado 
permitirâ proporcionar a los responsables una ayuda para su decisión. 

La comparac ión se hace o bien entre los reinfestantes y la población inicial , 
antes de un tratamiento, o entre las poblaciones reinfestantes y las poblaciones 
vecinas, o entre todos estos grupos si es posible. Para comprender este método , 
nosotros definiremos los grupos comparados de la manera siguiente: 

1 = Población inicial antes de la apl icación del insecticida 
V = Población(es) vecina(s) 
R = Población de reinfestación (de «reinvasión») 

Si I = R y R < > V, se concluye que es una población residual; 
Si I <> R y R = V, se concluye que es una reinvasión (a partir de V ) ; 
Si I <> R y R < > V, se concluye que es una reinvasión de origen desconocido; 
Si I = R y R = V, no se concluye nada. 

Desde un punto de vista conceptual, se podn'a imaginar una diferencia entre 1 
y R donde R séria una población residual, diferencia debida a la dériva genét ica 
a partir de algunos sobrevivientes. Pero la dériva gén ica demanda en gênerai mâs 
que una generac ión para producir sus efectos: como el cicio de los Triatominae 
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es largo, en gênerai de muchos meses, y que las reinfestaciones son detectadas 
generalmente algunos meses después del tratamiento, las comparaciones se rea-
lizan generalmente al interior de una generac ión . 

Este ejercicio puede realizarse sobre la base de una variación i soenzimât ica o 
mét r i ca porque T. infestans suele presentar una es t ructuración importante de sus 
poblaciones, conduciendo a las diferencias microgeogrâf icas a menudo s ign i f i -
cativas. 

Una comparac ión estadi'stica entre dos grupos supone generalmente hacer una 
es t imac ión aceptable de sus variaciones internas (la varianza). En gênera i , los 
especfmenes de re infes tac ión son poco numerosos y la est imación de su varia
c ión puede estar desviada. Pero el objetivo del estudio es verificar si estos espe
cfmenes (R) provienen de otra pob lac ión ( I o V ) . Nosotros proponemos ignorar 
la varianza de la pob lac ión de re infes tac ión y utilizar en las comparaciones la 
varianza de la poblac ión de origen supuesto ( I o V ) ( D U J A R D I N et al. 1996a). 

Sobre la base de las frecuencias alél icas, las comparaciones miden el riesgo de 
error rechazando una población candidata como fuente de reinfestación. Conside-
rando esto, se puede asociar a las conclusiones un riesgo de error En morfometrfa 
no podemos llegar a tal exactitud, nos contentamos de evaluar la similitud de las 
poblaciones comparadas: un ârbol de clasif icación incluye a los reinfestantes (R), 
es factible entonces indicar su aparente fuente ( I o V ) . 

Podemos mencionar tres estudios que utilizaron este método, el primero basado 
sobre las isoenzimas en la región de Vallegrande (Bolivia) (DUJARDIN et al. 1996a), 
el segundo basado sobre la morfometrfa en la région de los focos silvestres de 
Bo l iv i a (DUJARDIN et al. 1997b) y el tercero combinando isoenzimas y morfo-
met r î a en la provincia de Cordillera (Bolivia) ( D U J A R D I N et al. 1999d). Los dos 
primeros estudios concluyen a la existencia de una población residual, el tercero 
a una reinvasión a partir de focos vecinos. 

Los resultados del segundo estudio (DUJARDIN et al. 1997b) apoyan la hipóte-
sis de un aislamiento entre ecotopos silvestres y domés t icos de T. infestans en 
Cochabamba, reduciendo asf la importancia ep idemio lóg ica exagerada que se 
a t r ibuyó a estos focos silvestres. 

Dentro del tercer estudio es notable constatar la simili tud de las informacio-
nes proporcionadas por la morfometrfa y la electroforesis de isoenzimas (DUJAR
D I N et al. 1999d). L a figura 12 muestra los resultados de este estudio de la pro
vincia Cordillera utilizando a la vez isoenzimas y morfometr îa . Présenta un mapa 
factorial de los factores discriminantes (FD) de la variación de la forma inde-
pendiente del tamafio en las hembras con la probabilidad de error rechazando 
I o V como fuente de reinfestación. Esta probabilidad es deducida de las com
paraciones entre los mismos grupos de las frecuencias alélicas derivadas de la elec
troforesis de isoenzimas. Las poblaciones hembras I , V y R son representadas por 
un cfrculo de confianza (95%). El mismo resultado se verificó para los machos 
(no se muestra). 
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Fig, 12. — Estudio isoenzimatico y morfométrico de la reinfestación por T. infestans en la pro-
vincia Cordillera (Bolivia). FDl y FD2, primera y segunda función discriminante. Entre paréntesis 
su representatividad. I , población inicial antes de la aplicación del insecticida; V, población(es) 
vecina(s); R, población de reinfestación; P, riesgo de error en el rechazo de I o V como fuente posible 
de reinfestación, estimada sobre la base de las diferencias de frecuencias alélicas entre poblaciones 
(electroforesis de isoenzimas). Estudio en colaboración con el CENETROP (Santa Cruz de la Sierra, 
Bolivia). 

6.6.8. Citogenética 

La variabilidad c romosómica de T. infestans puede ser utilizada para el estudio 
de los fenómenos de reinfestación, que afectan alrededor del 5% del territorio tra-
tado (Brasil, Uruguay, Chile, una parte de Argentina y Paraguay). 

En Uruguay (Sexta Seccional de Tacuarembó) , entre 1992 y 1994, los perfiles 
c romosómicos de los individuos reinfestantes no dif ir ieron de aquellos que carac-
terizaban a las poblaciones tratadas, mientras que las poblaciones vecinas presen-
taban patrones c romosómicos distintos. Estos resultados (Panzera, no publicados) 
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se pueden resumir como I = R y R < > V, y por consecuencia sugieren que las 
reinfestaciones en Uruguay surgieron a partir de individuos residuales, no afec-
tados por los tratamientos anteriores. 

6 . 7 . Los INICIOS D E L A BIOLOGIA M O L E C U L A R 

Curiosamente, a pesar del gran tamai îo corporal de los Triatominae, la extrac-
c i ó n del A D N tuvo numerosos problemas técnicos y pocos trabajos han sido 
publicados sobre la biologia molecular aplicada a los Triatominae. Sin duda estos 
trabajos serân p r ó x i m a m e n t e mas y mas frecuentes y aportarân informaciones 
cruciales sobre la gené t ica de poblaciones y la filogenia de los Triatominae. 

Algunas técnicas que fueron utilizadas se citan aquf en el orden aproximada-
mente cronológico: el RAPD, la secuenciac ión de gènes del A D N mitocondrial, 
los microsatél i tes y la secuenciación de gènes nucleares. 

6.7.1. El RAPD 

L a primera técnica molecular probada fue el R A P D {Random Amplified Poly-
mophic DNA): el pol imorf ismo del A D N es explorado con ayuda de sondas ale-
atorias (CARLIER et al. 1 9 9 6 , G A R C I A et al. 1 9 9 8 ) . Estas sondas son habitual-
mente oligonucleótidos con una decena de bases (decâmeros) . Debido a su tamano 
reducido, ellas pueden descubrir al azar numerosos segmentes complementarios 
en el genoma que, con la ampl i f icac ión (PCR) y la electroforesis, son posibles 
de visualizar («ampl icones») sobre un gel. Las ventajas de esta técnica son atrac-
tivas. Una es su bajo costo y gran sensibilidad. Es de destacar que para la apli
cac ión del R A P D no se necesitan conocimientos previos sobre el genoma del 
organismo estudiado. Se trata pues de una técnica simple en mano de obra. 

Sin embargo, se debe lamentar posibles problemas en su reproducibilidad, la 
cual puede ser afectada por la pureza del A D N blanco, las condiciones técnicas 
y los reactivos utilizados, asf como problemas en la lectura de los gelés cuando 
el numero de bandas es grande, o cuando ciertas bandas muestran fuertes varia-
ciones de intensidades sobre el gel. 

Otro problema propio de esta técnica es el carâcter dominante de la transmisión 
hereditaria: en otras palabras, no se pueden distinguir heterocigotas de homocigo-
tas, lo que puede dificultar el anâlisis de los datos. Es decir, si uno quiere utilizar 
frecuencias alélicas en base a R A P D , tiene que contar los individuos con banda 
ausente, deducir de su frecuencia el numero de alelos recesivos, y en base a un equi-
l ibr io de Hardy-Weinberg estimar el numero de los homocigotas dominantes y el 
numero de los heterocigotas. La presuposición del equilibrio de Hardy-Weinberg 
no siempre es valida, en especial cuando se analizan especies tan estructuradas 
geogrâ f icamente como pueden ser los Triatominae. 
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El RAPD reveló diferencias notables entre los focos silvestres y domés t icos 
de T. infestans en la région de Cochabamba. Sobre un total de ocho sondas ale-
atorias, los especimenes domést icos presentaron un numero promedio de bandas 
por sonda de 3,875 mientras que este valor estaba en 5,625 en los especi'menes 
silvestres. En estos ùlt imos se pudieron enumerar 14 bandas (sobre un total de 45) 
no detectadas en las poblaciones domést icas (CARLIER et al. 1996). Una clasifi-
cación de los individuos basada solamente sobre ocho sondas aleatorias pudo sepa-
rar los dos ecotopos de una manera casi perfecta (fig. 13). Un estudio reciente inclu-
yendo los especimenes silvestres de Cochabamba y otras poblaciones domést icas , 
asi como los dark morphs (NOIREAU et al. 1997a) confirman con tres sondas RAPD 
la separación del ecotopo silvestre de Cochabamba ( N O I R E A U et al. 2000). 

Esta técnica permi t ió sugerir la hipótes is de una invasión reciente de Amér ica 
Central por R. prolixus poniendo en evidencia un numero de bandas por primer 
netamente menos elevado, en promedio, en América Central que en Colombia y 
Venezuela ( D U J A R D I N et al. 1998b). 
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Fig. 1,̂ . — Arbol UPGMA derivado de las distancias de Jaceard entre individuos de Triatoma 
infestans. Los ci'rculos representan los individuos domésticos (li'neas gruesas), los triângulos los espe-
ci'menes silvestres. Un solo espécimen silvestre ha sido mal clasit'icado (1/10) (CARI.IF.R et al. 199fi). 
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Por otra parte, G A R C I A et al. (1998) pudieron con esta misma técnica revelar 
divergencias genéticas entre R. prolixus y R. robustus, dos taxones hasta el presente 
indiferenciados por la electroforesis de isoenzimas. Es de destacar que ellos han 
podido obtener imagenes de R A P D a partir de especfmenes de museo de un siglo 
de antigiiedad (Miles, com. pers.). 

6.7.2. ADN mitocondrial 

De las numerosas aplicaciones con los insectos dériva el estudio de la varia-
bilidad del A D N mitocondrial tanto a nivel intraespecffico como interespecffico. 
Las caracterfsticas de este A D N es la abundancia (numerosas copias en una 
célula), la ausencia de r ecombinac ión , la presencia de regiones altamente varia
bles, la presencia también de regiones altamente conservadas, y de modo parti-
cular su p ropagac ión (casi) exclusivamente maternai. Se puede estudiar por elec
troforesis de fragmentes obtenidos después de digest ión enzimâtica. De este modo 
se puede estudiar y después secuenciar ciertos componentes (ver mas abajo). 
Existen disponibles sondas universales para aislar ciertas regiones. Esta aproxi-
mación ha sido utihzada en los Triatominae (STOTHARD et al. 1998, G A R C I A & 
PowELL 1998, L Y M A N et al. 1999, M O N T E I R O et al. 1999). 

STOTHARD et al. (1998) analizaron el gene 16S de diversas especies de Rhod-
nius, Triatoma y Panstwngylus. Sin incluir un grupo extemo, los resultados con-
cuerdan globalmente con la morfologfa y la morfometrfa: ellos demuestran que 
las especies se agrupan efectivamente en func ión de sus tribus o de sus géneros, 
y que existe una mayor proximidad entre Panstwngylus y Triatoma que entre 
Panstwngylus y Rhodnius. En el género Rhodnius, ellos observan las mismas 
subdivisiones que las que aparecen con las isoenzimas (SOLANO et al. 1996, C H A -
V E Z et al. 1999) o con la morfometrfa ( D U J A R D I N et al. 1999a). 

G A R C I A & P O W E L L (1998) compararon la secuencia de los fragmentos de los 
gènes 12S, 18S y citocromo oxidasa I ( C O I ) en el complejo infestans, represen-
tado por 7 especies, y el complejo circummaculata representado por una especie 
(7^ circummaculata). Ellos constataron que T. circummaculata esta incluida dentro 
del complejo infestans, p róx imo a T. rubrovaria, y dejan en duda la clasificación 
morfológica actual. De hecho, segun la clasif icación en subcomplejos presentada 
en el capftulo 3.1.3., su material comprende ademâs del complejo circummaculata, 
los subcomplejos infestans, brasiliensis, sordida y rubrovaria. Como se puede ver 
en su ârbol existen otras anomalfas como por ejemplo la inclus ión en el sub-
complejo sordida a la vez del complejo circummaculata y del subcomplejo rubro
varia. Por el contrario, de acuerdo con la c las i f icación morfológica , los subcom
plejos brasiliensis e infestans estân bien individualizados, mientras que T. vitticeps, 
especie todavfa no clasificada por la morfologfa, se encuentra en efecto aislada 
de los otros grupos. Por otra parte, el subcomplejo brasiliensis es mas cercano al 
subcomplejo rubrovaria que al subcomplejo infestans: lo que es igual a nuestra 
clasif icación mor fomé t r i ca del género Triatoma ( f i g . 4). 
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L Y M A N et al. ( 1999) secuenciaron otros fragmentos del genoma mitocondrial 
y compararon 1 7 especies representando a las dos tribus mâs importantes, Tria-
tomini y Rhodniini . Su rigurosa aprox imac ión f i logené t ica incluyó un reduvi i -
dae predador (Arilus cristatus) como grupo hermano. Sus arboles f i logené t icos 
confirman la separac ión en dos tribus propuesta sobre bases morfo lóg icas . Sin 
embargo, en la tr ibu Rhodniini no se confirma la separac ión en dos géne ros , 
Psammolestes y Rhodnius: el g é n e r o Psammolestes esta incluido dentro del 
género Rhodnius y se junta con las especies del grupo prolixus. Esta relación sor-
prendente no puede ser reproducida por nuestro analisis morfomét r ico de las t r i 
bus (ver 3.3.8.2.); ella no aparece tampoco en otro estudio basado en isoenzi
mas, donde la pos ic ión de Psammolestes habi'a sido declarada «no resue l t a» 
(DuJARDiN et al. 1999a). Otro estudio isoenzimatico mas reciente, uti l izando 
geles de agarosa en vez de geles de acetato, confirma la inclusión de Psammo
lestes dentro del género Rhodnius (Monteiro et al., com. pers.). Tres grupos dis
tintos aparecen en el género Rhodnius, los cuales concuerdan plenamente con los 
estudios isoenzimaticos ( C H A V E Z et al. 1999) y de morfometn'a ( D U J A R D I N et al. 
1999a). LOS resultados de L Y M A N et al. (1999) referidos a los Triatomini mues-
tran que los subcomplejos sordida e infestans (subgrupo infestans) estan todos 
agrupados y separados del subgrupo Rubrofasciata asi' como del grupo Protracta, 
mientras que estos dos ül t imos se separan mal: estas caracten'sticas aparecen 
también , con otras especies, en nuestro analisis m o r f o m é t r i c o de la tribu Tria
tomini ( f i g . 5). 

M O N T E I R O et al. ( 1999), basandose sobre la misma técnica que L Y M A N et al. 
(1999), no encuentran diferencia alguna entre los focos silvestres y domés t i cos 
de T. infestans en Cochabamba. Asi', las diferencias del A D N nuclear por el 
R A P D (CARLIER et al. 1996, NoiREAU et al. 2000) no se confirman con el A O N 
de las mitocondrias, sugiriendo una posible introgresión. El mismo trabajo no 
diferencia los especi'menes oscuros de T. infestans {dark morphs), ni tampoco el 
T. melanosoma, confirmando una siempre valida homogeneidad especiTica y un 
reciente origen para todas estas poblaciones del T. infestans. 

M O N T E I R O et al. (2000) exploran el género Rhodnius con el A D N mitocondrial, 
combinando este A D N con un .segmento del genoma nuclear (région variable D2 
del 28S). Utilizan T. infestans como grupo extemo para déf in i r dos clados pr in
cipales dentro de Rhodnius, uno incluyendo R. prolixus, R. robustus, R. nasutus, 
R. neglectus, R. domesticus y R. neivai, otro incluyendo las demas especies. Nue-
vamente el género Psammolestes (P. tertius) aparece como próximo al grupo 
prol ixus. Como se habi'a mostrado con R A P D ( G A R C I A et al. 1998), existen 
diferencias genéticas entre R. prolixus y R. robustus, que sugieren divergencia 
especiTica. 

Otra ventaja del A D N mitocondrial es su pequeno tamano. Recientemente, fue 
completamente secuenciado el A D N mitocondrial de Triatoma dimidiata 
( D O T S O N & B E A R D 2001). 
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6.7.5. ADN microsatélites 

Se trata de secuencias muy cortas, repetidas en el genoma (por ejemplo 
G T G T G T G T G T ) , generalmente situadas en partes no colindantes de los gènes. 
El polimorfismo réside en el cambio (con el tiempo évolutive) del numero de repe-
ticiones. Los microsatél i tes pueden ser amplificados (PCR) si se utilizan sondas 
especi'ficas. 

Las imagenes e lec t roforé t icas son simples y pueden ser interpretadas como en 
la electroforesis de isoenzimas, donde se distinguen facilmente los homocigotas 
y los heterocigotas. Los primeros microsatél i tes de Triatominae puestos en evi
dencia fueron realizados por HARRY et al. (1998) sobre R. pallescens, R. ecua-
doriensis y R. prolixus. Una población de especimenes de R. pallescens prove-
nientes de 36 palmeras {Attalea butyraceae) de la région de San Onofre, al norte 
de Colombia, fue examinada para una decena de loci. Cuatro de ellos revelaron 
un desequilibrio de Hardy-Weinberg. Las sondas utilizadas para R. pallescens han 
permitido también poner en evidencia los microsatél i tes de R. ecuadoriensis y 
R. prolixus. Hasta el presente no ha sido posible amplificarlos en T. infestans. Un 
trabajo reciente indica el interés de los microsaté l i tes en el estudio de las micro-
poblaciones de T. dimidiata ( A N D E R S O N et al. 2002). 

6.7.4. ADN nuclear 

Para la filogenia de grupos supuestamente distantes, como pueden ser por 
ejemplo las tribus de los Triatominae, se pr ivi légia la secuenciación de los gènes 
del A R N ribosomal. 

B A R G U E S et al. (2000) recomiendan el uso de la pequefia subunidad 18S y del 
segundo ITS {internai transcribed spacer) del A D N nuclear ribosomal para la esti
mación del tiempo évolu t ive . Sugieren una separación de mas de 20 millones de 
anos entre los Triatoma del Norte y los Triatoma del Sur, lo que probablemente 
va a i n f l u i r sobre la actual validez t a x o n ó m i c a del género. Los mismos autores 
insisten en la necesidad de una révision t axonómica de toda la subfamilia Tria
tominae. 

Los primeros resultados utilizando Lygus hesperus como grupo extemo e inclu-
yendo numerosas especies de Hemi'pteros en el drbol f i logenét ico , confirman la 
separación de las dos tribus Rhodniini y Triatomini . 

M A R C I L L A et al. (2001) comparan la secuencia nucleotidica del segundo ITS 
de 15 especies pertenecientes a los géneros Dipetalogaster, Psammolestes, Rhod-
nius y Triatoma (incluyendo représentantes de América del Sur y de Amér ica del 
Norte). Se encontraron diferencias marcadas entre Rhodnius (tribu Rhodniini) y 
Triatoma (tribu Triatomini) . Aunque compatibles con pol i f i l ia , estos resultados 
no lo demuestran claramente. Entre géne ros , este marcador aparece interesante 
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también, puesto que confirma la inclus ión de Psammolestes dentro del g é n e r o 
Rhodnius, y sugiere que el género Dipetalogaster se incluya en el género Triatoma. 
Este i j l f imo también esta cuestionado, puesto que se reveló una nitida separación 
entre Triatoma del Sur del continente, y Triatoma del Norte. 

Como es de esperarse con un marcador evolutivo lento, se observa una ausen-
cia total de diferencias nucleotidicas entre los miembros del complejo phyllosoma, 
a excepción de Triatoma dimidiata que présenta un solo nucleót ido diferente. En 
esta ù l t ima especie, el anâl is is del ITS-2 révéla la probable existencia de una 
especie gemela, es decir una especie no descrita, confundida mor fo lóg icamente 
con T. dimidiata, y procedente del Yucatdn (México) . 

Recientemente, los mismos autores con el mismo marcador sugieren la existencia 
de po l i f i l i a en el género Panstrongylus ( M A R C I L L A et al. 2002). 
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