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RESUMEN

Psocidae es actualmente considerada la familia de psocopteros mas diversificada, agrupando aproximadamente 900
especies en cerca de 80 géneros. Histéricamente, la investigacion en este linaje ha sido principalmente en el &mbito
taxondmico, dejando a un lado discusiones en un contexto sistemdtico filogenético que impide verificar la pertinencia de
los clados propuestos inicialmente. En el marco del presente trabajo (i) se describieron once especies y dos géneros
nuevos para la ciencia, (ii) se revisaron caracteristicas taxondmicas de la familia, (iii) se realizaron reconstrucciones
filogenéticas con marco temporal absoluto y (iv) se analiz6 la diversidad macroevolutiva del linaje en el tiempo. El
ancestro comun mads reciente de la familia probablemente ocurrié hace ca. 55 Ma y los grupos mayores de Psocidae
divergieron subsecuentemente en un intervalo temporal estrecho durante el Palegeno. La evolucién morfoldgica dentro
de la familia no se correlaciona de forma directa con la molecular; aunque existen cambios notables en la forma
general (eg. Thyrsophorini y Ptyctini), todos los linajes han permanecido en una tnica tasa promedio de evolucién de
acuerdo al esquema molecular (sin implicar constancia evolutiva). Por tltimo, aunque hay una complementariedad
taxondmica-filogenética existen agrupamientos homoplasicos consecuencia de evolucidn convergente en linajes de
Psocidae. Especial atencion debe ser prestada a la sistemdtica de grupos mayores altamente diversificados y no naturales
como Psocinae: Ptyctini, pero también, la discusion de los aspectos taxondmicos en los linajes de Psocidae deben ser
realizados con base en comparaciones generales con respecto a los demads taxones de la familia.
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ABSTRACT

Psocidae is currently considered the most diversified family of Psocoptera, gathering approximately 900 species in about
80 genera. Historically, the research in this lineage has been primarily focused in the taxonomic aspects, leaving aside
discussions in a phylogenetic-systematic context that prevents to verify the pertinence of the clades initially proposed.
Within the framework of this work (i) eleven species and two genera new to science were described, (ii) the taxonomic
status of the family was reviewed, (iii) phylogenetic reconstructions were conducted in an absolute temporal frame and
(iv) the macroevolutionary lineage diversity was analyzed over time. The most recent common ancestor of the family
probably occurred ca. 55 Ma ago, and the major groups of Psocidae subsequently diverged in a narrow time interval,
during the Paleogene. The morphological evolution within the family does not correlate directly with the molecular;
although there are significant changes in the general form (eg. Thyrsophorini and Ptyctini), all lineages have remained
in a single average rate of evolution according to the molecular evidence (without implying evolutionary constancy).
Finally, although there is taxonomic-phylogenetic complementarity, there are homoplasic groupings result of convergent
evolution in the Psocidae lineages. Special attention should be paid to the systematics of major groups, mainly those
highly diversified and unnatural as Psocinae: Ptyctini, but also the discussion of the taxonomic aspects in Psocidae
lineages should be made based on general comparisons regarding other taxa of the family.

Key words: Diversification, Evolution, Psocids, Molecular Clock, Taxonomy.



INTRODUCCION

Psocidae es la familia mds grande dentro del subor-
den ’Psocoptera’ con aproximadamente 900 especies
descritas y agrupadas en cerca de 80 géneros (Yoshiza-
wa & Johnson 2008). Como consecuencia directa de
la elevada riqueza especifica y estudios relativamente
aislados que se restringen a locaciones y temas muy
especificos, existe ain un alto desconocimiento sobre
aspectos etoldgicos, fisiolégicos, morfolégicos, bio-
geogréficos, de historia natural y evolutivos para el
linaje (Liu er al. 2013, Slifer & Sekhon 1977). Esta
familia presenta notables particularidades bioldgicas
que la condicionan a ser un modelo en la investigacién
cientifica en diferentes campos: (1) la amplia variacién
morfolégica, (eg. tamafios desde 2 mm hasta 12 mm),
(2) un elevado polimorfismo morfolégico que llama la
atencion sobre la eficiencia en los métodos propuestos
de delimitacién de especies y (3) su amplia distribu-
cién cosmopolita (Yoshizawa et al. 2011, Yoshizawa
& Johnson 2014).

Los psocidos son considerados como un grupo mo-
nofilético de acuerdo con andlisis tanto morfoldgicos
como moleculares (Johnson & Mockford 2003, Yoshi-
zawa & Johnson 2008). Esta familia ha sido diagnos-
ticada con base en la articulacién hipandrio-clunium
y la presencia de un l6bulo posterior en la valva exter-
na de las hembras (Yoshizawa 2002). Histéricamente,
diferentes propuestas de clasificacion han sido deri-
vadas de caracteres exclusivos de diferentes grupos.
Inicialmente, Roesler (1943a) considero a Psocidae
como una subfamilia (Psocinae) que agrupaba cua-
tro tribus: Amphigerontiini, Psocini, Cerastipsocini y
Thyrsophorini. Las propuestas sucesivas consideraron
a Pscocinae como una familia y las tribus antes de-
finidas pasaron a ser las nuevas subfamilias. Tres de
estas propuestas (Badonnel 1951, Lienhard 1998, Smit-
hers 1972) plantearon que Thyrsophorinae pertenecia
a un linaje independiente (Thyrsophoridae) y difirieron
con respecto a la organizacion de las tribus en cada
subfamilia. Las propuestas mds recientes (Lienhard &
Smithers 2002, Mockford 1993, Yoshizawa & Johnson
2008) exhiben una notable concordancia en la clasifica-
cion, difiriendo en algunos casos con respecto a nuevos
taxones notablemente diferentes o exclusivos de cier-
tas dreas geogréficas (e.g. Sigmatoneurinae sensu Li
[2002]), discrepancias entre la taxonomia propuesta y
la nueva hipétesis filogenética (eg. Amphigerontinae
sensu Yoshizawa & Johnson [2008]), entre otras. Se
reconoce que estos cambios en las propuestas de clasi-
ficacion responden bésicamente a la elevada variacion
morfoldgica en la familia, pero también al grado de
polimorfismo queimposibilita el establecimiento de un
patrén claro en la evolucion de los Psocidos(Yoshizawa
2005a).

La posicidn evolutiva de Psocodea dentro de hexdpoda
ha sido recientemente discutida (Johnson et al. 2004,

Yoshizawa et al. 2011, Yoshizawa & Johnson 2006,
2014, Yoshizawa & Lienhard 2010), pero actualmente
se reconoce como el grupo hermano de holometébo-
la, con un tiempo de divergencia cercano a los 200
millones de afios (Misof et al. 2014). Las propuestas fi-
logenéticas basadas en datos moleculares que incluyen
el linaje han sido limitadas a pocos trabajos, y la mayor
parte estos han sido enfocados en familias con impor-
tancia econdmica como Liposcelididae (Johnson et al.
2004, Mikac & Clarke 2006, Mikac & FitzSimmons
2010, Qin et al. 2008, Wei et al. 2011). Inicialmen-
te Johnson & Mockford (2003) encontraron soporte
para la monofilia de la familia basados en los genes
18s, 12s, 16s y COI, empleando inferencias de mdxima
verosimilitud (ML) y parsimonia (MP). Yoshizawa &
Johnson (2008) propusieron la clasificacién taxonémi-
ca mas reciente utilizando los fragmentos de los genes
12s, 16s, 18s, COI y NDS5, bajo criterios de Inferen-
cia Bayesiana (IB) en concordancia con MP y ML.
Por otro lado, Yoshizawa (2004) defini6 las relaciones
entre algunas especies de Trichadenotecnum con ba-
se en los genes 18s, 16s, 12s, COI y ND5, siendo el
unico trabajo enfocado en dilucidar las relaciones filo-
genéticas en un linaje dentro de la familia. Bess et al.
(2014) realizaron la calibracién de un reloj molecular
para los Ptycta de Hawaii basados en las dataciones
de la fragmentacién ocurrida en las islas volcanicas
que conforman la red geoldgica, pero los resultados
se encuentran limitados a aplicaciones practicas y el
aporte, aunque importante, es discutible y mayor en
ambitos diferentes al conocimiento de las caracterfsti-
cas evolutivas y biogeogréficas del linaje (Roman-P,
ined.).

La filogenética constituye la base en la comprensién
de las relaciones entre los organismos, y es una he-
rramienta clave de la investigacién evolutiva moderna
(Losos et al. 2013). La importancia de los arboles fi-
logenéticos recae en diversos aspectos y son amplias
las aplicaciones en la biologia evolutiva y sistemadtica
(e.g. datacién molecular, biogeografia y otros métodos
comparativos). Un objetivo central de la sistemdtica es
definir grupos monofiléticos y establecer las relacio-
nes entre grupos hermanos, que pueden ser utilizados
posteriormente por taxénomos para desarrollar clasifi-
caciones estables y predictivas (McCabe 2011). Entre
los métodos actuales mas empleados en la explora-
cion de las relaciones filogenéticas se encuentran los
algoritmos Bayesianos, reconocidos su capacidad en el
manejo eficiente de la incertidumbre (Archibald et al.
2003, Cheon & Liang 2009, Huelsenbeck et al. 2001).

Ademas del establecimiento de relaciones evolutivas,
estos algoritmos han sido implementados para la data-
cion absoluta filogenias, pues los arboles datados son
pivotes en el entendimiento de la evolucién de diversos
grupos, por permitir una discusion inclusiva de los
aspectos que probablemente han modelado la historia



de diversificacién (Condamine er al. 2015, Lewis &
Swofford 2001). M4s recientemente, modelamientos
de las tasas de extincién y especiacién han sido pro-
puestos con base en datos moleculares, identificando
regimenes y cambios en las tasas dentro de las filo-
genias tiempo-calibradas (Hughes & Eastwood 2006,
Rabosky 2006, 2014). El presente trabajo esta enfoca-
do en revisar la taxonomia a nivel genérico de Psocidae
y discutir aspectos sisteméaticos y macroevolutivos de
esta.

METODOS

Taxonomia

Se revisaron las colecciones de psocopteros del Grupo
de Investigaciones Entomoldgicas (G.LE., Universidad
del Valle, Colombia), Coleccién Nacional de Insectos
(UNAM, México) y muestras del proyecto “Diversidad
de Insectos de Colombia” tomadas por el Instituto de
Investigacién de Recursos Bioldgicos Alexander von
Humboldt (IAvH) y la Unidad Administrativa Especial
de Parques Nacionales Naturales (UAESPPN). La iden-
tificacion de los ejemplares fue realizada empleando la
clave propuesta por Smithers (1990) y descripciones
originales. La realizacién de micro- preparaciones,
descripcion de nuevos taxones y lineamientos nomen-
claturales se ajustaron a los estindares (Gonzilez
Obando ef al. 2011b).

Sistematica

Obtencion de secuencias y alineamiento. Fueron in-
cluidos 120 taxones asignados a Psocidae (Ingroup),
representando 27 géneros. El grupo externo estuvo
conformado por 9 terminales, correspondientes a dos
géneros de Myopsocidae, uno de Psilopsocidae y
Hemipsocidae respectivamente. Fueron analizadas
secuencias de los genes 12s, 16s, 18s, COIL, H3 y ND5
obtenidas a partir de bases de datos (Tabla 1; Benson et
al. 2000). Los genes codificantes de proteinas fueron
alineados bajo el algoritmo implementado en MAFFT
(Katoh et al. 2002) con los parametros por defecto,
sobre una matriz traducida y variando el algoritmo em-
pleado para cada loci de acuerdo a sus caracteristicas
funcionales o el niimero de terminales (E-ins-i en Wg
y COI; L-ins-i aplicado a H3; G-ins-i en ND5). Los
genes ribosomales (16s, 18s, 12s) fueron alineados
teniendo en cuenta la estructura de segundo orden bajo
el algoritmo PRANK (L&ytynoja & Goldman 2010).
La prediccién conformacional para su implementacion
en algoritmos de inferencia filogenética se realiz6 en
Jalview 2 (Waterhouse & Procter 2009) de acuerdo
con el valor de entropia en el plegamiento (RNAfold;
Hofacker 2003). Las posiciones ambiguas de los ali-
neamientos de genes codificantes de proteinas fueron
removidas con Gblocks (Castresana 2002) aplicando

los criterios menos restrictivos.

Inferencia filogenética y datacion absoluta. La histo-
ria filogenética de Psocidae fue reconstruida bajo el
criterio de Inferencia Bayesiana (IB) en MrBayes 3.2
(Ronquist & Teslenko 2012) y la datacion absoluta rea-
lizada en BEAST 2.2 (Bouckaert et al. 2014), ambos
andlisis aplicados a la matriz de genes concatenados
y realizando particionados diferenciales. La seleccion
del modelo evolutivo se establecio de acuerdo al BIC
y el esquema de particionado 6ptimo fue realizado en
un contexto heuristico (greedy) en el software Parti-
tionFinder 1.1.1 (Lanfear et al. 2012), especificando
ademds un criterio unlinked para permitir la estimacién
independiente de longitudes de rama en cada particion.
En MrBayes 3.2, ademds de seleccionar el esquema
de particionado y el modelo evolutivo indicado a prio-
ri por PartitionFinder, se permitié un muestreo por la
totalidad del espacio de tasas de sustitucién usando
Cadenas de Markov Reversibles (rj-MCMC; Smorkat-
cheva & Lukhtanov 2014). La convergencia de las ca-
denas fue evaluada con el valor de PSRF en MrBayes
y el Tamafio Muestral Efectivo (ESS) de cada pardme-
tro en Tracer 1.6 (Rambaut et al. 2015) considerando
PSRF cercanos a 1.00 y ESS superiores a 200 como
indicadores de convergencia. Nodos con pp;0.95 son
considerados como bien soportados (Condamine et al.
2015).

La calibracién del reloj molecular se basé en la apro-
ximacién de coalescencia de mdltiples especies que
co-estima diferentes genealogias incluidas en un drbol
de especies compartidas, teniendo en cuenta la esto-
casticidad e incongruencia de los arboles de genes/
arboles de especies, como se espera con un modelo
con deriva génica (Drummond et al. 2012). BEAU-
ti 2.2 fue empleado para construir el inputfile para
BEAST. Se implement6 un reloj molecular relajado
no autocorrelacionado log-normal, asumiendo una dis-
tribucién lognormal subyacente a las tasas evolutivas.
Fue especificado a priori un esquema Birth-Death
(Nee et al. 1994) como modelo de especiacioén para
la construccién de arboles. Se calibraron dos nodos
asignando un tiempo minimo de divergencia para el
MRCA de Trichadenotecnum'y Psocidus (Lienhard &
Smithers 2002), especificando ademads una distribucién
logaritmica en la incertidumbre nodo-fésil. Los fésiles
empleados en la calibracién de los dos nodos fueron
descritos en ambar del Terciario, hace aproximadamen-
te 35 Ma (Enderlein 1911, Roesler 1943b).

Para las MCMC en BEAST se incluy6 un arbol semilla
(starting tree) binario y ultrametrico que satisfizo las
limitaciones topoldgicas impuestas por los a priori
de calibraciones f6siles. Este arbol fue obtenido por
algoritmos de Méxima Verosimilitud (MV) en RaxML
(Stamatakis 2008) de acuerdo con transformaciones



NPRS. La evaluaciéon de convergencia en las Cade-
nas de Markov se realizé en Tracer bajo los mismos
criterios de MrBayes. Cada andlisis de rj-MCMC (Mr-
Bayes) y MCMC (MrBayes y BEAST) fue corrido
por 100 millones de generaciones, muestreando cada
10.000 generaciones e indicando un burnin del 25 %
en el cluster CIPRES 3.3 (Miller et al. 2010) y usando
BEAGLE (Ayres et al. 2012).

Macroevolucién

Los andlisis macroevolutivos fueron realizados de
acuerdo con el proceso de especiacién Birth-Death
(Pybus & Harvey 2000). Los cambios en las tasas de
especiacion/extincion en el tiempo y entre/dentro de
clados fueron estimadas en BAMM (Rabosky 2014)
recurriendo a modelos que pretenden analizar aspec-
tos complejos en arboles filogenéticos como mezclas
heterogéneas de diferentes dindmicas evolutivas, ex-
tinciones y especiaciones a través de clados. BAMM
detecta el nimero de cambios de tasas y muestrea
diferentes dindmicas evolutivas para seleccionar una
optima en el clado usando rj-MCMC (Condamine et
al. 2015). Se corrieron los analisis de¢ BAMM sobre
la filogenia tiempo-calibrada de BEAST empleando
cuatro 1j-MCMC y corriendo durante 50.000.000 de
generaciones, muestreando cada 50.000. Los a prio-
ri y la visualizacién de resultados fue realizada en
BAMMtools (Rabosky et al. 2014), paquete de R-
software (R Core Team 2013), teniendo en cuenta
las recomendaciones presentadas por Rabosky (2014).
Se indic6 un muestreo incompleto, con una filogenia
representando un 47.2 % de los géneros descritos. Los
criterios de convergencia se establecieron usando el
ESS de forma equivalente a MrBayes y BEAST. La
configuracion de cambios de tasas de diversificacion
se aproxim¢ a partir de la distribucién posterior y los
modelos de diversificacién alternos se compararon
con Factores de Bayes (BF). Se realiz6 ademds un
analisis de cohortes macroevolutivas a partir de la
probabilidad de tasa comtin macroevolutiva entre dos
linajes o clados. Todos los archivos inéditos y figu-
ras pueden ser consultados en la siguiente direccidn:
45.55.203.177/Repositorio_Roman—P/.

RESULTADOS

Taxonomia En el marco del trabajo fueron descritas
once especies y dos géneros nuevos correspondientes a
las subfamilias Amphigerontiinae y Psocinae (Fig. 1):

Elaphopsocoides (Fig. 1A). Patréon de alas anteriores
con celdas m1 y m2 mayormente hialinas. Hypandrium
con largos procesos posteriores en el centro, y esquinas
posterolaterales con 2-3 proyecciones. Falosoma con
“side struts” claramente independientes, con largas
proyecciones mesales agudas en la parte interna; pa-

rameres externos delgados, distalmente rugosos, no
formando un arco; brazos aedagales negros, distalmen-
te dilatados, rugosos. Placa subgenital y gonapofisis
esencialmente como en Elaphopsocus, pero con v3
presentando un proceso posterior. Se describieron:
E. colombiensis y E. lahonduraensis. Roman-P et al.
2014.

Elaphopsocus (Fig. 1B). Ala anterior con distintivo,
aunque variable patrén de pigmentacién. Pterostigma
mds amplio posteriormente, con el dngulo posterior
agudo hacia Rs. Areola postica con lados levemente
convexos, con una pequefia vena transversal entre
su dpice y M. Hypandrium amplio, con borde pos-
terior a veces recto, con esquinas posterolaterales
redondeadas y no proyectadas posteriormente, o con
borde posterior recto, convexo o céncavo, con esquinas
posterolaterales proyectadas en extensiones largas o
cortas. Falosoma con “side struts” anteriormente fusio-
nados o independientes. Aedeagus formando un arco
o separado. Parameres externos simples o complejos,
ramificados en forma de astas, como en la especie tipo.
Paraproctos de machos con proyeccién posterior o me-
sal distintiva. Placa subgenital de hembras amplia, con
un proceso medio, recto posteriormente. Gonapofisis
con vl larga y delgada, distalmente aguda, v2 amplia,
con un proceso distal acuminado, v3 amplia con setae
posteriores y sin proyeccion posterior. Se describieron
E. amazonicus, E. bahianus, E. gorrones, E. nasa, E.
rayoi y E. roesleri. Roman-P et al. 2015.

Chaetoblaste (Fig. 1C). Psocido de tamafio mediano,
ala frontal de 3.35 mm de longitud. Clasificado en den-
tro de Blastini y caracterizado por la presencia de
setae en el ala frontal y presentar un campo de espinas
en cada area posterolateral del hypandrio. Difiere de
Chaetopsocidus, otro género de Blastini, por (A) la
posicion de las setae en el ala anterior: sobre la mem-
brana en Chaetopsocidus y en venas para Chaetoblaste
(B), primera seccién de Cula mds corta que la segunda
(Chaetopsocidus), (C) pterostigma en Chaetoblaste
agudo posteriormente, y suavemente redondeado en
Chaetopsocidus, y (D) margen anterior de paraproctos
redondeada en Chaetopsocidus y una proyeccion bien
desarrollada en Chaetoblaste. Se describi6 C. gonzale-
zi. Garcia Aldrete & Romén-P ined.

Thyrsopsocopsis (Fig. 1D-E). Alas anteriores con
razén L/W aproximadamente de 4.0. En ala anterior,
pterostigma muy elongado y esbelto; “stigmasaum”
continuo al rededor de la margen posterior del pteros-
tigma pero extremadamente angosto en el medio; venas
R4+5 y M unidas por una transversal. En ala posterior,
Rs y M fusionadas por una distancia. Hypandrium con
procesos simetricos anteriores, medios y posteriores
(pp, mdp y ldp sensu Mockford (2004). Margen distal


45.55.203.177/Repositorio_Roman-P/

Figura 1. Representantes de los nuevos taxones descritos para Psocidae. A. Elaphopsocoides colombiensis: macho-vista
lateral. B. Elaphopsocus nasa: hembra-vista lateral. C. Chaetoblaste gonzalezi: Ala frontal. D. Thyrsopsocopsis sp. n-2:
macho-vista lateral. E. Thyrsopsocopsis sp. n-2: hembra-vista lateral.

del clunium como una placa plana superpuesta al epi-
procto. Thyrsopsocopsis sp. nl 'y Thyrsopsocopsis sp.
n2. Roman-P et al. ined. a.

La clave para 76 géneros reconocidos para Psocidae
fue realizada siguiendo estrictamente la propuesta sis-
temdtica de Yoshizawa & Johnson (2008), exceptuando
algunos linajes que han sido soportados tnicamente
por evidencia molecular, sin caracteres morfol6gicos

sinapomorficos que soporten su separacion en la clave
(Roman-P et al. Ined. b). En el mismo documento
se realiza ademas de la clave, una breve evaluacion
sobre el estado taxondmico de los diferentes linajes
hasta nivel genérico, incluyendo una evaluacion de los
soportes morfologicos en los géneros problematicos
(filogenética y taxondmicamente). Se rediagnostican
algunos géneros y se incluyen las diagnosis en inglés
para todos los linajes supraespecificos de Psocidae. Por



ultimo, se proponen nuevos actos nomenclaturales para
permitir la delimitacién eficiente de algunos géneros
y reasignar algunas especies de acuerdo a sinonimias
establecidas.

Sistematica

La reconstruccién filogenética realizada en MrBayes
no presento una resolucion significativa de las relacio-
nes entre taxones. La politomia basal contiene algu-
nas agrupaciones taxondmicamente discernibles, pero
la utilidad general de la filogenia obtenida no es ma-
yor (ver repositorio). Por otro lado, el arbol obtenido
en BEAST durante la calibracién del reloj molecular,
ademads de ser totalmente resuelto, indica y soporta
las agrupaciones taxondmicas previas. Este andlisis
soport6 la monofilia de Psocidae (0.96 pp).

La datacién filogenética absoluta indico una posible di-
vergencia de Psocidae durante el Creataceo-Paleogeno,
hace aproximadamente 55.12 Ma (40.12-82.75 Ma
95 % HPD; Fig. 2). Los grupos corona (crown group)
de Amphigerontiinae y Kaindipsocinae ocurrieron
durante la transicién Paleogeo-Neogeno (25.71 Ma,
16.39-37.40 Ma HPD y 28.14 Ma,17.20-34.88 Ma
HPD). En Amphigerontinae las tribus aparecieron du-
rante finales del Paleoceno e inicios del Neogeno (Blas-
tini: 21.03 Ma, 12.54-31.13 Ma HPD) y mas reciente-
mente entre el Mioceno-Plioceno en el mismo periodo
(Amphigerontini: 9.00 Ma, 382-17.38 Ma HPD).

La monofilia de Psocinae no fue reconstruida por la
polifilia de Ptictini. Esta tribu estd constituida por al
menos cuatro linajes divergidos en tiempos similares.
El linaje més antiguo de esta tribu ocurri6 en el Eo-
ceno, hace aproximadamente 45 Ma (37.45-55.45 Ma
HPD) y los restantes clados entre inicios del Eoceno y
mediados del Mioceno.

En Psocinae, la tribu Atrichadenotecini divergié ha-
ce aproximadamente 12.11 Ma, entre el Plioceno-
Oligoceno (5.61-22.24 Ma HPD), al igual que Sigma-
toneurini (15.25 Ma, 5.92-25.01 Ma HPD) y Methylop-
horini (20.99 Ma, 9.99-33.08 Ma HPD). Thyrsophorini
aparece en la transiciéon Paleogeno-Neogeno en el Ce-
nozoico (24.07 Ma, 16.56-32.66 Ma HPD) y por ulti-
mo, Psocini probablemente apareci6 en la transicion
Paleogeo- Neogeno al igual que Amphigerontiinae y
Kaindipsocinae (30.06 Ma, 17.14-42.81 Ma HPD).

Macroevolucién

Los anélisis de BAMM convergieron (1382.278 ESS)
e indicaron la ausencia de cambios en el patron de
diversidad para la familia (Fig. 3). Aunque la matriz
de cohortes macroevolutivas mostrd la existencia de
una Unica dindmica general (régimen evolutivo), exis-
ten tasas de diversificacién menores en los géneros
Indiopsocus y Symbiopsocus (Fig. 4) y posiblemente
en linajes cercanos. Psocidae presenta una tasa de espe-
ciacién promedio de 3.58 linajes/millén de afios (3-4.2
HPD) y extincién cercana a 0.41 linajes/millon de afios

(0.02-0.10 HPD).

DISCUSION

Con la descripcidn de seis nuevas especies en el género
monotipico Elaphopsocus (Roesler 1943a, Roman-P
et al. 2015), la diversidad morfolégica se hizo notable
con respecto a los restantes taxones de la subfamilia.
El caricter diagnostico usado para su distincién dentro
de Amphigerontiinae (transversal Rs-M), compartido
con Elaphopsocoides, aparece en miltiples ocasiones
en la filogenia de Psocidae (Liu et al. 2011, Smithers
1972) (eg. Psocinae: Thyrsophorini: Eremopsocus), ha-
ciendo dudar del estatus filogenético de ambos géneros.
Por otro lado, la variacion estructural del falosoma en
Elaphopsocus no soporta una morfolégica comun ni
da indicios de relaciones reciprocas. La vena trans-
versal Rs-M en el ala anterior ha sido observado en
asimetria para otros individuos de Psocidae (Roman-P
et al. 2015). Es comiin en insectos encontrar variacion
en la venacion alar de acuerdo con las condiciones
ambientales, resultado de la alta plasticidad fenotipica
relativa a la exposicion temprana a diferentes condicio-
nes (Nijhout 2015). En este sentido, Elaphopsocoides
y Elaphopsocus podrian presentar problemas en su so-
porte filogenético, pero el conocimiento de la variacién
morfolégica dentro del género no permite establecer
limites estables entre los dos géneros, ni respecto a los
demads integrantes de Amphigerontiinae.

Las especies recientemente encontradas para Thyrsop-
socopsis plantean interrogantes sobre los conocimien-
tos biogréficos de Psocidae y oscurecen el panorama
al disponer tinicamente de morfologia para reconstruir
aspectos evolutivos del grupo. Este género ha sido la
excepcion biogeografica de Thyrsophorini s.str. (ex-
cluyendo el anterior Cerastipsocini), pues esta tribu
ha diversificado notablemente manteniendo una distri-
bucién exclusivamente neotropical (Mockford 1992,
2004, New & Lienhard 2007, New 1978, Roman-P et
al. ined-a; Smithers, 1972). Thyrsopsocopsis descrito
de Vietnam, fue hipotetizado como (i) un evento de
dispersion (ii) o vicarianza ocurrido millones de afios
atrds como efecto de separacion de dreas emergidas.
Por otro lado, (iii) evolucién convergente entre los lina-
jes Neotropicales y Asiaticos no se descarta (Mockford
2004). La primera hipétesis es favorecida en el nuevo
escenario que plantean las dos especies Neotropicales
(Roman-P et al. ined. a). La segunda y tercera hipdte-
sis requieren de un contexto evolutivo riguroso que
permita dilucidar tanto las relaciones dentro de Thyr-
sophorini, como con respecto a Cycetini. Esta tltima
tribu, definida con un género monotipico (Cycetes thyr-
sophoroides), presenta una distribucién Asiatica (New
& Lienhard 2007) y de ser el grupo hermano de Thyr-
sophorini indicaria un dnico gran evento de vicarianza
hacia el Neotropico.
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Las comparaciones morfoldgicas no descartan los efec- utilidad de las distribuciones biogeograficas para el
tos de paralelismos evolutivos, pues la orientacion de establecimiento de limites taxonémicos, y por lo tanto,
las proyecciones hipandriales es totalmente opuesto su poca pertinencia en la identificacién taxonémica
en las especies Neotropicales y Asidticas (obs. pers). (Smithers 1990).

Thyrsopsocopsis es un ejemplo claro sobre la infima El género Chaetoblaste fue considerado como un nue-



vo taxén de Amphigerontiinae por presentar setae en
las venas de las alas anteriores, un cardcter homoplasi-
co recurrente en la filogenia de Psocidae para los géne-
ros Lasiopsocus, Chaetopsocidus, Setopsocus, Clema-
toscenea 'y Diplacanthoda. Este nuevo género monoes-
pecifico es facilmente diferenciado de Chaetopsocidus
(Badonnel 1986, Garcia Aldrete & Romén-P ined.) pe-
ro no se descarta una posible asociacién sexual si se
dispone de una serie tipo mis amplia (Mockford &
Anonby 2007). El dimorfismo sexual es muy variable
en Psocidae: desde cambios genitales (eg. Amphige-
rontia, Blaste y Metylophorus) o en estructura alar (eg.
Camelopsocus y Arabopsocus) hasta planes corporales
muy disimiles (eg. Thyrsophorini) que hacen dificil la
asociacion sexual por métodos diferentes a las tempo-
rales y/o ecoldgicos (Kentjonowati et al. 2002, 2010).
El estatus taxonémico de Chaetoblaste, plantea un in-
terrogante sobre la probable parafilia desencadenada
para Chaetopsocidus, pero los dos especimenes dispo-
nibles de ambos géneros no permiten una discusioén
mads robusta.

Las reconstrucciones filogenéticas indicaron la mo-
nofilia para la mayoria de linajes supra-genéricos, y
ademads soportaron el estatus polifiletico de Ptyctini
(Psocinae). En retrospectiva, las propuestas sistemati-
cas en Psocidae han presentado un nivel de contraste
esperado por la subjetividad en la que se ha incurri-
do durante la delimitacién de linajes supra-especificos
(Li 2002, Lienhard & Smithers 2002, Roesler 1943).
Las aproximaciones iniciales fueron conducidas recu-
rriendo tUnicamente a datos morfoldgicos en aproxi-
maciones intuitivas (Li 2002, Smithers 1972, 1990) y
algoritmicas (Chui & Thornton 1972, Mockford, 1993),
desencadenando en muchos casos la formacién de gru-
pos sin soporte filogenético, como Ptyctini.

Entre los géneros de Ptyctini que implicaron la po-
lifilia del linaje estan Steleops y Ptycta. El primero
de los genero ha sido frecuentemente diagnosticado
recurriendo Unicamente a la presencia de ojos pedun-
culados (Garcia Aldrete & Menchaca 1981, Garcia
Aldrete 1981, 1995a, 1995b, Gonzalez Obando et al.
2011a, Gonzalez Obando et al. 2011b, Mockford 1993,
1996), un caracter homoplasico que aparece incluso
en otras subfamilias (Kaindipsocinae: Blaste lunata
species group y Tanystigma) y géneros de la misma
tribu (Ptycta y Trichadenoctenum) (Yoshizawa et al.
2011). La asignacién correcta de individuos al género
Steleops requiere por lo tanto de la complementarie-
dad entre la morfologia alar (ausencia de sc basal) y
la presencia de proyecciones de la capsula cefilica
(Smithers 1972). Por otro lado, Ptycta ha sido un géne-
ro Unicamente soportado por la morfologia alar y la
estructura del hypandrium, lo cual ha generado una
agrupacion notablemente heterogénea de taxones de
diferentes linajes que ha requerido una reciente diag-
nosis (Bess & Yoshizawa 2007). A pesar de ello, los

limites taxondmicos con respecto a otros géneros (eg.
Copostigma) no han sido bien establecidos por el fuerte
traslape morfoldgico.

La reciente implementacion de datos moleculares en
la inferencia de relaciones evolutivas en Psocidae ha
planteado grandes dificultades al no ser complementa-
da con informacién morfolégica (Gould 1977, Larson
1998, Wahlberg 2005). El soporte de un grupo a través
de andlisis basados tinicamente en secuencias molecu-
lares excluye el pragmatismo e ignora los desarrollos
y manejos taxondémicos/sistematicos pasados (Carter
et al. 2015), pero por otro lado, aproximaciones ex-
clusivamente morfoldgicas son fuertemente influidas
por efectos ambientales y/o variaciones poblacionales
por adaptacion local (Peres-Neto & Kembel 2015). La
escogencia de caracteres en las propuestas sistematicas
también influye significativamente en las relaciones
obtenidas (Maddison & FitzJohn 2015), pero mas que
eso, la exclusion de un contexto holistico en la discu-
sion morfolégica condiciona la clasificacion a recurrir
a homoplasias para el soporte de grupos (Yoshizawa &
Johnson 2008).

Son varios los ejemplos que existen sobre la falta de
soporte morfoldgico a grupos monofileticos soporta-
dos por datos moleculares. Uno de ellos respecta a la
tribu Thyrsophorini, la cual ha sido considerada co-
mo familia (Roesler 1943a) y subfamilia (New 1978)
en clasificaciones anteriores por su evidente distancia-
miento respecto al plan corporal del resto de psocidos.
Su posicién dentro de Psocini es actualmente sopor-
tada inicamente por datos moleculares (Yoshizawa &
Johnson 2008). La inclusién de esta tribu ha generado
un aumento de diversidad morfolégica en la subfami-
lia y ha planteado dificultades para su identificacién
respecto a Sigmatoneurini, pues tras la sinonimia de
Podopterocus y Dinopsocus (Yoshizawa 2005b) con
Sigmatoneura (Liu et al. 2011; Smithers 1980) resulta-
do de analisis moleculares, la variacién morfoldgica y
la ambigiiedad de caracteres en los machos de ambas
tribus no permite la distincién sin recurrir a aspectos
biogeograficos. Por otro lado, la subfamilia Kaindipso-
cinae, fuertemente soportada en anélisis moleculares
(Yoshizawa et al. 2011), carece de criterios morfologi-
cos validos para la identificacién de hembras (K. Yoshi-
zawa, com. pers.) y su asociacién depende tnicamente
de evidencias indirectas. Por esto, los problemas ta-
xondmicos actuales no se limitan exclusivamente a
la evidencia empleada, son resultado también de cos-
tumbres histérica en la labor taxondmica al considerar
como principal la informacién morfoldgica en machos,
y adicional la de hembras. Por esto, géneros estableci-
dos con base en hembras no pueden ser comparados
y analizados frente a la diversidad de Psocidae, y las
diagnosis empleadas para su distincién carecen de un
marco valido y objetivo (Li 2002).
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Figura 3. Patrén de diversificacion de Psocidae. El color de las ramas en cada punto a lo largo de las ramas corresponde
a la tasa de especiacion instantdneas inferidas de un escenario promedio.

Los andlisis de calibraciéon molecular indicaron la ma-
yoria de eventos de divergencias profundas (supra-
genericas) para Psocidae en un rango temporal estre-
cho, entre los 25 y 50 Ma indicando una probable gran
radiacion de los linajes modernos durante el Paleogeno.
El contexto temporal en las filogenias de Psocidae ha
sido pobremente investigado y los inicos andlisis reali-
zados han sido resultado de evidencia fosil (Smithers
1972) 6 dataciones absolutas en linajes particulares
(Bess et al. 2014). Se desconoce totalmente la dinami-
ca de los linajes extintos, pues efectos metodologicos
asociados a las calibraciones moleculares (eg. pull of
the present) impiden el discernimiento objetivo entre
(i) el MRCA de los grupos actuales y (ii) aquel corres-
pondiente tanto a linajes extintos como modernos. El
f6sil mds antiguo registrado para Psocidae ha sido data-
do del Jurasico Tardio (ca. 152 Ma; Grimaldi & Engel
2005), pero ademads de no ser posible su asignacién a
grupos modernos, la falta de una revisién detallada de
la morfologia fésil limita su utilidad en aspectos filo-
genéticos (Parham & Donoghue 2011, Ho & Phillips
2009).

Los Ptycta Hawaianos, en particular, han sido objeto
de estudios evolutivos por la intrinseca importancia
que los linajes insulares presentan (Emerson 2002). La
calibracién f6sil generada en los andlisis presentados
en el presente trabajo estimaron una divergencia para
el MRCA de los linajes Hawaiianos hace aproximada-
mente 17 Ma (6-21 Ma HPD), lo cual contrasta con lo

propuesto por Bess et al. (2014) para el mismo nodo en
al menos 7 Ma. Los nodos restantes son también signi-
ficativamente mds jovenes en la datacién biogeografica.
Bess et al. (2014) realizaron una contribucién merito-
ria sobre la biogeografia histérica de este linaje, como
un complemento con metodologias actuales a los tra-
bajos previamente desarrollados en la cadena de islas
(Chui & Thornton 1972; Thornton et al. 1990, Thorn-
ton 1981, 1984, 1990), pero los tiempos de divergencia
son fuertemente dependientes del modelo que se use
en las reconstrucciones biogeograficas (Heads 2010,
Kocher 2004) y calibraciones basadas en tiempos de
emergencia de islas son consideradas como limites
fuertes no objetivos para realizar dataciones filogenéti-
cas, pues debido a la ausencia de evidencia vehemente
que soporte un efecto bioldgico directo e inmediato.
Es decir, un linaje puede, por ejemplo, divergir en el
continente, dispersarse tras la emergencia de laisla y
radiar (evolutiva o adaptativamente), lo cual no apoya
la constriccidn temporal establecida con el surgimiento
de la isla (Forest 2009, Goswami & Upchurch 2010,
Heads 2005, 2010). Bajo el nuevo paradigma, la diver-
gencia de los diferentes linajes de Ptycta hawaianos
ocurrid previo a la emergencia de las islas lo cual es so-
portado por la dindmica geoldgica previa en la cadena
de montes sumergidos Hawai-Emperador (Roméan-P,
ined.) y apoyado por resultados obtenidos en otras in-
vestigaciones para otros sistemas de islas (Rassmann
1997, Hipsley & Miiller 2014).
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Figura 4. Patrén de diversificacion de Psocidae. El color de las ramas en cada punto a lo largo de las ramas corresponde
a la tasa de especiacion instantdneas inferidas de un escenario promedio.

Otro linaje de psocidos que exhibe peculiaridades
bioldgicas y donde han sido realizadas remarcables
aseveraciones sobre su evolucion es Thyrsophorini s.
str. La inclusién del marco temporal permite enrique-
cer la discusion y soportar o rechazar algunas hip6te-
sis previamente establecidas. Esta tribu surgié durante
el Cenozoico, hace aproximadamente 24 Ma (16.56-
32.66 Ma HPD), invalidando la propuesta de Mockford
(2004) sobre el efecto directo de la fragmentacién con-
tinental entre dfrica y Suramérica sobre la divergencia
de este clado (Mockford 1992; New 1978; Roman-P et
al. Ined a). En cambio, las caracteristicas temporales
y de diversidad en este linaje permiten hipotetizar la
probable influencia de las variaciones ambientales en
las tierras bajas de la pan-Amazonia, donde el grupo
alcanza actualmente sus mdximos de riqueza. Los cam-
bios alternos en las condiciones fluviales probablemen-
te influenciaron eventos esporddicos de especiacion
alopatrica como consecuencia de fluctuaciones en las
conexiones terrestres (Hoorn et al. 2010) y potencia-
dos por la incapacidad de los thyrsophorinos para reali-
zar vuelos largos (Thornton & Harrell 1965, Thornton
1964). Los resultados de diversificaciéon molecular in-
dicaron un solo régimen evolutivo para Psocidae, sin
implicar de forma directa la evolucién constante del
linaje. En este sentido, si se contrasta la diversidad mor-
foldgica del grupo (Yoshizawa et al. 2011, Yoshizawa
& Johnson 2008), las tendencias fenotipicas yuxtapues-
tas y los problemas taxondmicos surgidos a partir de

la amplia variacién morfoldgica (Li 2002, Lienhard &
Smithers 2002, Yoshizawa & Johnson 2008), se hace
evidente que el aporte mayoritario a la diversificacién
para la familia ha sido a nivel morfolégico como el
resultado de presiones evolutivas en ambientes locales.
Esto indica posiblemente (i) el surgimiento de caracte-
res por evolucién convergente o paralela como solucién
ante presiones evolutivas similares (eg. gigantismo en
Sigmatoneurini y Thyrsophorini; Doolittle 1994), (ii)
la escasa concordancia taxondmica-filogenética, (iii) la
discordancia entre hipdtesis morfolégicas y molecula-
res (Yoshizawa & Johnson 2014) entre otras. Por otro
lado, se reconoce que en insectos de vida libre como
Psocidae, las tasas evolutivas son significativamente
inferiores a las de grupos especializados parasitos o
parasitoides, en los cuales existen incluso host races
con identidad evolutiva particular (Hawthorne & Via
2001; Janz et al. 2006).

Por dltimo, los aspectos taxonémicos discutidos en
el presente documento, evidencian la amplitud y ex-
tension de los trabajos que han sido desarrollados en
Psocidae por méas de 150 afos. Los aportes moder-
nos al conocimiento de la familia deben poder ser
comparales con estos y permitir una relativa com-
plementariedad o una discusién objetiva sobre las
diferencias, pues aunque los paradigmas y métodos
cambien, no debe desconocerse la importancia de la
concepcion histérica. En este sentido, aunque los datos
moleculares han aportado valiosa informacién sobre



las relaciones y la historia evolutiva de los linajes que
conforman Psocidae, su uso aislado sin un soporte
morfoldgico claro impiden en la actualidad su uso,
sacrificando el pragmatismo por clasificaciones a par-
tir de nueva evidencia. Por otro lado, la calibracion
molecular establecida para la familia dio pistas sobre
los posibles eventos que pudieron haber modelado
la diversidad en los diferentes linajes: fluctuaciones
ambientales de la pan-Amazonia en Thyrsophorini,
eventos de dispersion reciente para Thyrsopsocopsis
thortoni y emergencias asincronicas de islas en la
cadena Hawaii-Emperador para los Ptycta Hawaiianos.
Las tasas de diversificacién no mostraron cambios
en el linaje, posiblemente por la historia de vida de
Psocidae, o quiza por presentar cambios marcados en
mayor medida a nivel morfoldgico.
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Tabla 1. Numeros de accesion para las secuencias de Psocidae analizadas en presente trabajo.

Taxa

Amphigerontia jezoensis
Amphigerontia sp.

Atlantopsocus personatus

Atrichadenotecnum quadripunctatum

Atrichadenotecnum sp.

Atropsocus atratus

Blaste cf. lunulata

Blaste quieta

Blaste sp.

Blastopsocus lithinus
Blastopsocus sp.
Camelopsocus monticolus
Camelopsocus sp.
Cerastipsocus sp.
Cerastipsocus trifasciatus
Cerastipsocus venosus

Clematoscenea sp.

Clematostigma sp.
Copostigma sp.
Copostigma collinum
Copostigma dispersum
Copostigma marosticum
Copostigma natewa
Copostigma sp.
Hemipsocus chloroticus

Hemipsocus sp.

Hyalopsocus floridanus
Hyalopsocus morio
Hyalopsocus sp.
Indiopsocus bisignatus

Indiopsocus sp.

Kaindipsocus sp.

Kimunpsocus takumai
Lichenomima muscosa

Lichenomima sp.

Loensia conspersa

Loensia moesta

Loensia variegata
Longivalvus nubilus
Longivalvus hyalospilus
Metylophorus novaescotiae
Metylophorus purus
Myopsocus sp.

Oreopsocus buholzeri

Psocidus sp.

Psococerastis nubila
Psococerastis sp.

Psocus bipunctatus

Gen
12s 16s 18s col H3 ND5 WG
EF662233  EF662104 AY630546 EF662067 EF662143 - EF662189
KF651948  KF499262 EF662068 EF662190
EF662234  EF662105 EF662266 KF651829 EF662144 } KF651710
EF662250 EF662123  EF662279 - - - -
AY374622 AY374572 AY374588 AY374555 EF662157 AY374605 EF662203
EF662273 EF662202
- EF662116 AY630551 EF662079 EF662156 - GU569370
EF662244 EF662117  EF662274  EF662080 EF662158 - EF662204
JF820378  JF820381 - JF820373 - - JF820383
EF662106  AY630547 EF662069 EF662145 - -
EF662235 EF662107 EF662267 EF662070 EF662146 - EF662191
AY275313  AY275363 AY275338 AY275288 EF662147 - EF662192
- EF662108 EF662268 EF662071  EF662148 - EF662193
- EF662124  EF662280 EF662086 EF662165 - EF662210
KF651832 KF499146  IN797294 KF651713 - - KF651594
- - - IN797359  IN797375 - IN797328
EF662237 EF662110 EF662270  EF662073  EF662150 - EF662195
- - AY252141 - - - -
EF662238 EF662111  AY630560 EF662151
JF820377 JF820380 JF820388 EF662074 JF820387 . EF662196
- - EF662281 - EF662166 - -
KF651897  KF499211 - KF651778 - - KF651659
KF651898  KF499212 - KF651779 - - KF651660
KF651833  KF499147 - KF651714 - - KF651595
KF651834  KF499148 - KF651715 - - KF651596
EF662251 EF662125 - EF662089 - - EF662213
AY139910 AY139957 AY630545 AY275290 AB919140 - -
EF662100 AB919141  AB919055 GU569366
EF662229 DQ104765 AY630544 GU569252 EF662139 - EF662184
EF662063 DQ104792 EF662185
EF662246  EF662119  EF662276 EF662082  EF662160 - EF662206
EF662245 EF662118 EF662275 EF662081 EF662159 - EF662205
EF662247 EF662120 EF662277 EF662083  EF662161 - EF662207
EF662252 EF662126 EF662282 EF662087 EF662167 - EF662211
KF651946  KF499260 EF662088 EF662212
EF662253  EF662127 EF662283 KF651827 EF662168 . KF651708
EF662236
JF820376  KF499264  EF662269 Eigg?gz EF662149 - Eigg? 17?;
KF651950
GQ231536  GQ231535 GQ231538 GQ231537 - - -
AY139908  AY 139955 - - - - -
AY275314 EF662103 AY275289
EF662232  AY275364 AY275339 EF662066 EF662142 EF662188
EF662254  EF662128  EF662284  EF662090 EF662171 EF662216
AY275310 AY275360 AY275335 AY275285 EF662169 EF662214
AY139906 AY139953 AY374589 AY374556 EF662170 AY374606 EF662215
- - - EF662075 EF662152 EF662197
JQ910986 - - - - - -
AY275311 AY275361 AY275336 AY275286 EF662154 - -
EF662241  EF662114  EF662272 - EF662155 - EF662200
EF662231 EF662102 EF662265 EF662065 EF662141 - EF662187
EF662255 EF662129  EF662285 - EF662172 - -
EF662256  KF499168 EF662091
KF651854  KF499204 KF651735
KF651890  KF499258 EF662286 KF651771 EF662173 - EF662217
KF651944  EF662130 KF651825
AY139905 AY139952 AY630559 - - - -
KF651836  EF662113 KF651717 KF651598
EF662240  KF499150 Eggggig EF662077 E£22§ % ;i - EF662199
EF662257 EF662131 EF662092 EF662218
EF662248  EF662121 - EF662084 EF662162 - EF662208



Taxa

Psocus crosbyi
Psocus sp.

Ptycta aaroni
Ptycta apicantha
Ptycta diadela
Ptycta diastema
Ptycta distinguenda
Ptycta frogneri
Ptycta giffardi
Ptycta haleakalae
Ptycta hardyi
Ptycta johnsoni
Ptycta kauaiensis
Ptycta leucothorax
Ptycta lobophora
Ptycta maculifrons
Ptycta microglena
Ptycta molokaiensis
Ptycta monticola
Ptycta palikea
Ptycta pikeloi
Ptycta placophora

Ptycta sp.

Ptycta simulator
Ptycta stenomedia
Ptycta telma
Ptycta zimmermani

Sigmatoneura kakisayap

Sigmatoneura kolbei
Steleops elegans
Steleops sp.
Symbiopsocus hastatus

Tanystigma sp.

Thyrsophorus sp.
Trichadenotecnum album
Trichadenotecnum castum
Trichadenotecnum circularoides
Trichadenotecnum corniculum
Trichadenotecnum desolatum
Trichadenotecnum falx
Trichadenotecnum furcalingum
Trichadenotecnum fuscipenne
Trichadenotecnum incognitum
Trichadenotecnum latebrachium
Trichadenotecnum mixtum
Trichadenotecnum nothoapertum
Trichadenotecnum quaesitum
Trichadenotecnum yamatomajus

Gen
125 16s 18s col H3 ND5 WG
EF662249 EF662122 EF662278 EF662085 EF662163 - EF662209
- - AY630555 - - - GU569371
KF651837 KF499151 - KF651718 - - KF651599
KF651858 KF499172 - KF651739 - - KF651620
KF651853  KF499167 - KF651734 - - KF651615
KF651845 KF499159 - KF651726 - - KF651607
KF651861 KF499175 - KF651742 - - KF651623
KF651913  KF499227 - KF651794 - - KF651675
KF651846  KF499160 - KF651727 - - KF651608
KF651884 KF499198 - KF651765 - - KF651646
KF651863 KF499177 - KF651744 - - KF651625
KF651899 KF499213 - EF662093 EF662175 - EF662219
KF651891 KF499205 - KF651772 - - KF651653
KF651872  KF499186 - KF651753 - - KF651634
KF651876  KF499190 - KF651757 - - KF651638
KF651860 KF499174 - KF651741 - - KF651622
KF651883 - - KF651764 - - KF651645
KF651851 KF499165 - KF651732 - - KF651613
KF651892 KF499201 - KF651768 - - KF651649
KF651895  KF499209 - KF651776 - - KF651657
KF651849 KF499163 - KF651730 - - KF651611
KF651840 KF499153 - KF651720 - - KF651601
EF662132
- AY 139954 - - - - -
KF499149
KF651843 KF499178 - KF651724 - - KF651605
KF651902 KF499216 - KF651783 - - KF651664
KF651893  KF499207 - KF651774 - - KF651655
KF651925 KF499239 - KF651806 - - KF651687
EF662198
EF662239 EF662112 - EF662076 - - GU569372
EF662242 EF662115 AY630556 EF662078 - - EF662201
EF662259 EF662133 EF662290 EF662095 EF662176 - EF662221
EF662260 EF662134 EF662291 EF662096 EF662177 - EF662222
- - EF662292 - EF662178 - EF662223
JF820374 JF820384
JF820379  JF820382 - JE820375 - - JE820385
EF662264 EF662138 EF662298 - EF662183 - EF662228
AY374637 AY374587 AY374604 AY374571 - AY374621 -
AY374624 AY374574 AY374591 AY374558 - AY374608 -
AY374623 AY374573 AY374590 AY374557 - AY374607 EF662224
AY374626 AY374576 AY374593 AY374560 - AY374610 -
EF662263 EF662137 EF662297 EF662099 - AY374612 EF662227
AY374628 AY374578 AY374595 AY374562 - AY374611 -
AY374627 AY374577 AY374594 AY374561 - AY374613 -
AY374629 AY374579 AY374596 AY374563 - AY374620 -
AY374636 AY374586 AY374603 AY374570 - AY374618 -
AY374634 AY374584 AY374601 AY374568 - - -
AY374633 AY374583 AY374600 AY374567 - AY374617 -
AY374632 AY374582 AY374599 AY374566 - AY374616 -
EF662262 EF662136 EF662296 EF662098 EF662181 - EF662226
AY374631 AY374581 AY374598 AY374565 - AY374615 -
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