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Resumen

L.as cucarachas, desgraciadamente, se suelen caracterizar en base de clichés. Segin estos, serian un grupo muy
antiguo que habria evolucionado lentamente y conservaria una morfologia generalizada junto con patrones de
conducta soclal primitives, Ademas, se dice que ias especies domésticas son representativas de tedo el grupo. Esto
son falacias. Primero, no hay pruebas sélidas para una datacion paleozoica. Segundo, las cucarachas han
experimentado radiaciones que han dado lugar a patrones de conducta répidamente divergentes. En tercer lugar,
son muy diversas, y esto hace dificil deducir ciertos caracteres de sus formas ancestrales, espacialmente en cuanto
a conducta. Las especies domeésticas son muy peculiares en muchas caracteristicas, si se las compara con las
especies salvajes. Las Uitimas hipdtesis filogenéticas, en las que se han suprimido jas ideas de parafilia, permiten
deducir determinadas historias evolutivas en los patrones de conducta reproductores y sociales. Los aspectos mas
innovadores estan relacionados con la exisiencia de hipotéticas regresiones evolutivas en patrones de
comportamiento social y con convargencias y atajos evolutives en la conducta reproductora.

Palabras clave: Cucaracha, Filogenia, Habitat, Gregarismo, Conducta subsocial, Reproduccion.

The origin of diversity in cockroaches: a phylogenetic perspective of sociality, reproduction,
communication and ecology

Abstract

Cockroaches are unfortunately ofien characterised with recurrent received ideas. In this way, cockroaches are
assumed to be a very ancient group, having evolved slowly, and keeping a generalized morphology as well as some
primitive social behaviours. in addition, domestic species are thought to be representative of the whole group. These
ideas are totally fallacious. First, there is not good evidence for palaeozoic datations. Second, cockroaches have
produced radiations with rapidly diverging behavicurs. Third, they are quite diverse and this is still difficult fo infer
some characters {especially behavioral) of thelr ancestor. Domestic species are very particular with respect to many
attributes, in comparison with feral species. Recent phylogenetic hypotheses, from which paraphyletic notions have
been removed, aliow o infer evolutionary histories of reproductive and social hehaviours, The most provocative issues
deat with the inferred occurrence of both evolutionary reversals in socia behaviours and evolutionary convergences
and shortcuts in reproductive behaviour,

Key words: Cockroach, Phylogeny, Mabitat, Gregarism, Subseocial behaviour, Reproduction.

INTRODUCCION

Las cucarachas normalmente se caracterizan sobre la base de
estudios que se ocupan de unas cuantas especies domésticas
o modelos de laboratorio cuyos atributos se piensa que
resultan representativos de todo el orden. También se conside-
ra que las cucarachas han conservado rasgos “primitivos” v/o
generalizados, v su origen se refrotrac, gencralmente, al
Paleozoico (Comwell, 1968; Guthrie & Tindall, 1968; Rust &
Owens, 1995),

Desgraciadamente, ¢l cuadro general es parcial y
engafioso {Grandcolas, 1996a, 1998a). Las cucarachas
domésticas o de laboratorio no sen més que unas pocas
decenas de especies pertenecientes a cuatro de las seis
familias. Resultar: poco diversas si se las compara con las

cuatro mil especies descritas (Princis, 1971). Las especies
antropdfilas y fos “ratones de laboratorio” no pueden tomarse
como muestra representativa de la diversidad de las cucara-
chas (Grandcolas, 1998a), habida cuenta de que no se conoce
st comportamiento en un contexto natural (Roth & Willis,
1960; Schal et al., 1984).

La datacién paleozoica del origen de las cucarachas
estd, igualmente, por establecer. Esta datacidn se basa en las
Hamadas “cucarachas con ovopositores™, que son fosiles
extraordinariamente abundantes de este periodo (e.g., Roth,
1970, 1989). Lamentablemente, estos fosiles no estin sufi-
cientemente verificados, dado que su Unica caracteristica
evidente, el ovopositor externo, no es una sinapomorfia de las
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Fig. 1.- El arbol evolutivo de las cucarachas de MeKittrick (1964) (adaptado de su figura 1). Este drbol no era auténticamente filogendtico, y no puede deducirse
de los datos de dicha autora, Cormno indica la flecha (fa flecha es nuestra), jos Blattellidae aparecian come parafiléticos segiin ef orden de radiacién de las sublamilias

en telacidn con la familia de los Blaberidae,

Fig. 1.- McKittriek's (1964) evolutionary tree of cockroaches (adapted from her figure 1). This tree was not genuinely phylogenetic and cannot be retrieved from
her data, As pointed by the arrow (indication ming), the family Blattellidae appearcd paraphyletic according to the branching order of subfamilies refative to the

famnily Blaberidac.

cucarachas sensu stricto o Dictyoptera sensu lato (Hennig,
1981; Grandcolas, 1996a). Con los conocimientos disponibles
actualmente, las “cucarachas con ovopositores” no deben ser
consideradas més que como simples parientes extinguidos, v
peculiares, de los Dictyoptera o de los Orthoptera, en lugar de
parientes cercanos de las cucarachas. De todas formas, los
fésiles comprobados de cucarachas més antiguos se remontan
sélo al Mesozoico, que es una fecha de origen muy comin
para un gran grupo de insectos.

Este répido repaso pone de manifiesto que verdadera-
mente se sabe poco de las cucarachas. Salvo por st conducta
reproductora, que conocemos ampliiamente por los estudios
clasicos de LM, Roth (Roth, 1970, 1989, v muchas otras
referencias ahi seflaladas), es muy dificil generalizar cualquier
descubrimiento a todo el grupo {(Grandcolas, 1996a). En
primer lugar examino las relaciones filogenéticas entre las
familias de las cucarachas para oftecer un marco que permita
comprender la diversidad del grupo. Luego describo la
diversidad de estructuras y pafrones de conducta de las
cucarachas, insistiendo en el uso del andlisis filogenético para
calcular el momento al que se remonta esta diversidad. Por
Giltimo, destaco algunas lineas de investigacion prometedoras.

RELACIONES FILOGENETICAS ENTRE LAS FAMILIAS
DE LAS CUCARACHAS: MARCO GENERAL DE LA
DIVERSIDAD DEL GRUPO

A la busca del arbol filogenético

El estudio evolucionista de McKittrick (1964) ha cambiado la
mayoria de los conceptos de los taxones superiores y sus
relaciones, si se compara con ios sistemas precedentes (e.g.,
Brunner von Wattenwyl, 18635, Princis, 1960). Al ser el primer

estudio giobal que combinaba anatomia y morfologia (v, de
forma experimental, la conducta), mejoraba considerablemente
el nivel de nuestros conocimientos sobre las cucarachas.

Siguiendo este estudio, la mayoria de los autores
reconocian cinco familias (Fig.1). S6lo la familia Cryptocer-
cidae era pequefia y monogenérica, mientras que las demas
eran grupos grandes y de distribucién mundial. En cuanto al
género Cryptocercus Scudder, 1862, McKittrick (1964)
segula en lineas generales la opinidn actual de que es “relic-
to” y “primitivo”. Segiin Cleveland et al. (1934) y Grassé &
Noirot (1959), este género seria una especie de “eslabon
perdide™ entre las cucarachas y [as termitas, porque alberga
una fauna intestinal de Protista v es xildfago como las
llamadas termitas “inferiores™. El analisis de MecKittrick
{1964} se vio apoyado por los estudios de Roth (1970) sobre
la reproduccion, que basicamente estabiecia que las familias
de McKitirick pareclan homogéneas en lo que respecta a
estrategias reproductoras.

Recientemente he presentado una evaluacion cladistica
de datos morfo-anatdmicos con vistas a comprobar la hipbtesis
filogenética y evolntiva de McKittrick (1964}, revisando los
caracteres de esta autora y afiadiendo muchos otros (Grandeo-
las, 1996a). Esta evaluacién confirma la mayor parte de los
conceptos de familias de McKittrick (1964), a pesar de que no
pueden demostrarse solo con los datos que ella presentaba
(Fig.2).

En mi estudio se introducian dos novedades sistemati-
cas principales (Grandcolas, 1996a), Primeramente, la familia
Polyphagidae es parafitética y el género Cryptocercus Scud-
der, 1862 (previamente en Cryptocercidae) deberia incluirse
en la familia (Grandcolas & Deleporte, 1992; Grandcolas,
1994a). En segundo lugar, la familiz Biattellidae sensu
McKittrick (1964) es parafilética (un dato que ya aparecia en
el 4rbol genealégico dibujado a mano por la autora, ver Fig.1)
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T2 caractercs merfologicos en 221 géneres (Cl
= 0'81, RI=0'88 sin astapomoirfiag). Las
relaciones cntre las subfamilias de los
Blattellidae no estdn definidas. Ei nombre
Pscudophyiodromiidac  ha  sustitwido a
Plectopterinag, nombre usado por McKittrick
{1964} {ver Grandcolas, 199Ga, para las
explicaciones). La lista de subfamilias vélidas
de cada familia aparece en el texto.

Fig. 2.- The phylogenetic tree presented in
Grandceelas {1996a}, based on the examination
of 12 morphological characters in 221 penera
(Cl=0.81, Ri= (.88 without autapomorphies),
The refationships between the Blattellidae
subfamilies are not resolved. The name
Pseudophyllodromiidae replaced the same
Plectopterinac used by McKittrick (1964} (see
Geandeolas, 1996a for further explanation). See
the text for the list of valid subfamities in each
family.

y debe dividirse en varias familias, una de ellas, los Pseu-
dophylledromiidae, més relacionada con los Blaberidae que
con los demas blatélidos. A propésito, la monofilia de ias
cucarachas también se revisa en Grandcolas (1996a), gue
enumeraba cinco estados de cardcter que definen €l grupo
frente a méantidos y termitas: 1, cabeza opistognata; 2,
deposicitn de la ooteca con posterioridad a su esclerotizacion,
3, seccidn trasversal de los paraproctos en forma de "V™; 4,
proventriculo de simetria bilateral; 5, tergos VIHI y IX
acortados (rernito al lector a ese trabajo para los detalles de fos
caracteres y de sus origenes).

Al mismo tiempo, varios estudios moleculares han
revelado nuevos datos filogenéticos. Gide et al. (1997) han
estudiade los péptidos trehalosémicos de los corpora cardiaca
de diversas cucarachas, mantidos y termitas. Estos pequefios
péptidos han corroborado totalmente mi evaluacion, que se
basaba en la merfologia, puesto que existen péptidos especifi-
cos de cada familia de cucarachas o grupo de familias; en
especial, el péptido de Crypfocercus Scudder, 1862 es el
mismo de los polifagidos.

Vawter (1991) y Kambhampati (1995, 1996} han
elaborade arboles {ilogenéticos, basados en secuencias cortas
de ARN, que resultan incompatibles entre si y con cualguier
ofra hipdtesis emitida hasta la fecha, con lo que su validez se
puede cuestionar seriamenie. En concreto los resultados de
Kambhampati {1996), referidos & todas las familias de
cucarachas, no resisten la infroduccién de pequefios cambios
en la secuenciacion, el grupo de referencia y la muestra de
taxones (Grandcolas & D'Haese, en evaluacion).

En estos momentos la hipdtesis filogenética Hlustradaen
la Figura 2 es la mas fiable {Grandcolas, 1996, 19592, b). Se
estd elaborando un andlisis que combina todos los conjuntos
de caracteres (Grandcolas et al., en: preparacion).

Esta hipdtesis filogenética se puede usar para inferir la
historia evolutiva de caracteres significativos en las cucara-
chas, en vista de que no son polimdrficos en todas las familias
{e.g., Grandcolas, 1996a, 1997a, 1998b).

Una panoramica de las familias de cucarachas
y sus caracteristicas

Sélo se puede hacer aqui un repase muy breve a la morfologia
de las seis familias de cucarachas, porgue son grupos muy
grandes, de cientos de especies, y demuestran una diversidad
extrema, Ademas de los caracteres apomérficos gue definen a
estas familias cuyas definiciones y presencias pueden consul-
tarse en Grandeolas (1996a), se incluyen algunos rasgos
peculiares, aungue no necesariamente apomorficos, que
describen estas familias con mds precision. En la siguiente
seccion, dedicada a habitats y comportamiento, s¢ pueden
encontrar algunos ¢jemplos de taxones pertenecientes a cada
famitiz. En cada familia se da el nombre de las subfamilias
validas, v se incluyen, como complemento, los estudios
recientes, taxonémices y/o filogenéticos, de utilidad. Se dedica
un fratamiento mas detallado a Jas subfamilias de los Blattefli-
dae porque er: McKittrick (1964) se les daba el mismo rango

que a las familias Anaplectidae y Pseudophyllodromiidae.

® Familia Blattidae

« Subfamilias recenocidas: Blattinae, Polyzosteriinae,
Lamproblattinae, Tryonicinae (Grandcolas, 1997b),
Macrocercinae (Rothk, 1993, 1994),

« Caracteres conspicuos: Talla mediana, a menudo de
color oscuro {aungue a veces de colores vivos), placa
subgenital a menudo simétrica; frecuentemente con
glandulas alomoenales abdominales, tergales ¢ esterna-
les; no hacen girar ias ootecas tras la extrusidn,

« Apomorflas: esclerito genital maseculine 1.1 pequeio y
poco esclerotizado; RZ plegado y articulado; R3d
ramificado; L2d y L2v largos vy salientes; faldmero
ventral estrechado; pliegue en abanico de las alas
posteriores situado mas alla de los seis primeros rami,
cuando esté presente (polimorfo); seis grupos de tubos
de Malpighi.
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® Familia Polyphagidae

+ Subfamilias reconocidas: Polyphaginae {(Grandcolas,
1994a), Euthyrrhaphinae, Holocompsinae, Tiviinae
Latindiinae,

*+ Caracteres conspicuos: Talla mediana en los Polyphagi-
nae, llegando a ser pequefia en las otras subfamilias,
clipee normalmente hinchado y plesiomdrficamente
dividido en post- y anteclipeo; plegado de las alas
normalmente plesiomérfice (el vannus se pliega sobre
jos sectores anteriores); coloracion a menudo marrdén o
amarillo-marrén; no hacen girar las ootecas tras la
extrusion, o lo hacen de manera autapomoérfica.

+ Apomorfias: esclerito genital masculine R2 con dos
tubéreulos; L2v arqueado; L1 con bordes engrosados v
vuelto hacia el orificio de eyaculacién; apodema apical
de L1 curvo; paraproctos con zona membranosa basal
¢ interna, rectos; paraterguitos largos y estrechos; uno
o dos grupos de tubos de Malpighi.

3

® Familia Anaplectidae

< Subfamilia reconocida: Anaplectinae (Roth, 1996).

= Caracteres conspicuos: {alla pequefia; alas posteriores
plegadas trasversalmente; contorno de cuerpo y alas
generalmente en forma de gota, déndoles aspecto de
escarabajo; no hacen girar las ootecas tras la extrusién.

+ Apomorfias: sedas largas y rectas en el pronoto;
apéfisis fuerte y aguda en el arco anterior; alas posterio-
res con plegado trasverso (homoplasia con algunos
Polyphagidae y Pseudophyllodromiidae); vannus con
dos dicotomias sucesivas en ¢l primer nervio.

¢ Familia Pseudophyllodromiidae

+ Subfamilia reconocida: Pseudophyllodromiinae.

+ Caracteres conspicuos: Talla mediana o pequefis;
précticamente indistinguibles de los Blattellinae a
primera vista, y a menudo con forma blateloide (alas
més largas que el abdomen, cuerpo esbelto, patas y
antenas largas, cabeza pequefa y triangular, etc); no
hacen girar las ootecas tras la extrusion.

» Apomorfias: L3d en forma de anillo; R3v en herradura.

®  Familia Blaberidae

+ Subfamilias reconocidas: Blaberinae (Grandcolas,
1993a), Zetoborinae (Grandeolas, 1993a), Gyninae
{Grandcolas, 1993a), Diplopterinae (Grandcolas,
1993a), Epilamprinae {Grandcolas, 1993b), Perisphae-
ritnae (Grandcolas, 1997¢), Oxyhaloinae, Panesthiinae
{Roth, 1977, 197%a, 1979b, 1982), Pycnoscelinae,
Panchlorinae.

+ Caracteres conspicuos: Talla de muy grande a pequefia
{generalmente grande), gran diversidad de formas y
colores; a menudo carecen de las plesiomorfias mas
Hamativas {clipeo, plegado de las alas, etc) que se
pueden observar a veces e otras familias (heche que
explica, probablemente, que muchos autores calificaran
a esta familia como “evolucionada™); bédsicamente
restringida a zonas tropicales; todas son ovoviviparas;
hacen girar y reintroducen ias ootecas en el saco de
incubacitn.

+ Apomorfias: tres grupos de tubos de Malpighi; saco
incubador (homoplasia con algunos Blattellinae y
Pseudopsyllodromiinae); R3v pequefio; primer nervio
del vannus con muchos rami basales; traqueas muy
desarrolladas y de forta vesicular.

&  TFamilia Blattellidae

+ Subfamilias reconocidas: ver detalles mas abajo.

+ Caracteres conspicuos: Talla de grande a pequefa; a
menudo practicamente indistinguibles de los Pseu-
dopsyllodromiidae a primera vista, con excepeion de las
hembras que ya han hecho girar sus ootecas; a menudo
de forma blateloide (alas més largas que el abdomen,
cuerpo esbelto, patas y antenas largas, cabeza pequefia
y triangular, etc).

+ Apomorfias: ja ranura del esclerito R2 estd dirigida
hacia delante.

¢ Subfamilia Blattellinae
+ Caracteres conspicuos: Talla mediana o pequefia.
+ Distribucidn: mundial,
+ Apomorfias: esclerito vestibular pequefio; laterosterni-
tos IX estrechos en seccién trasversal,

© Subfamilia Nyctiborinae

« Caracteres conspicuos: Talla grande o mediana; a
menudo de colores vivos; con pilosidad cuticular bien
visible (sedas especificas, ver mas abajo).

+ Distribucion: neotropical.

* Apomorfias: sedas deprimidas con estructura “de
espina de arenque”; R2 con una rama lateral alargada
unida a R34 (homoplasia con algunos Blattetlinae);
L1 en forma de gancho.

0 Subfamilia Ectobiinae

= Caracteres conspicuos: Tzlla pequefia.

s Distribucién: paledrtica, paleotropical y australiana,
llegando a las zonas templadas.

» Apomorfias: L1 y R3v alargados; tridngulo apical
encorvado hacia arriba (homoplasia con algunos
Blattellinae); un fnico ramus, distal y corto, en el
primer nervio del vannus; pliegue en abanico pasados
los dos primeros rami (potimorfo), ‘

DIVERSIDAD DE COMPORTAMIENTOS Y ECOLOGICA

Habitats y comportamiento

Aunque sean especiaimente abundantes y diversas en los
trépicos, se pueden encontrar cucarachas de cada familia en
cada bioma y habitat desde las regiones templadas a las
ecuatoriales, desde los desiertos a las selvas lluviosas tropica-
les, desde el subsuelo al dosel forestal (ver por ejemplo Roth
& Willis [1960], Schal et al. [1984] vy Grandcolas [1994b;
1994¢, 19944]). La mayoria de las especies son nocturnas, con
ia excepeidn de algunas especies que viven a nivel del suelo
en bosques tropicales o en zonas templadas, seglin, respectiva-
mente, Schal & Beli (1986) y Grandcolas (1994b), ¢ Dreisig
(1971).

En relacion con su diversidad y rigueza, se han dado
algunas estimaciones de la fauna amazénica de la Guayana
Francesa. Un muestree repetido con observacién visual
nocturna evidencid que mas de 60 especies habitan el estrato
inferior del bosque lluvioso (Fig. 3, sacada de Grandcolas,
1994¢). La comunidad de cucarachas completa incluye
muchas especies mds (mas de 200), que se pueden reunir en
11 agrupaciones diferentes, altamente especializadas (Tabla 1,
sacada de Grandcolas, 1994b).

Presento a continnacion seis ejeroplos diversos de
distintas zonas geogrificas para insistir en la diversidad de
habitos v habitats.
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Fig. 3.- Aumenio acumulativo en el nimero de especies de cucarachas en ¢l subvuelo de la seiva seglin el esfuerzo recolector
(ndimero de sesiones de recogida, cada una consistente en dos horas nocturnas de observacion visual) en la pluviselva tropical
de la Guayana Francesa {Grandcolas, 1994c). La localided de mucstreo es una zona de varias hectdrens de pluviselva intacta {8
¥m al NE de Saut Pararé, en el valle del ric Arataye, afluente del ric Approuagues). El némero total de especies es 67.

Fig. 3.- Cunwlative increase of the number of cockroach species in the forest understory according to the sampling effort
(number of sampling sesstons which are two hours of night visual observation) in the guianese tropical rainforest (Grandcolas,
1994c). The sampling location is an area of several hectares of undisturbed rainforest (8 km NE of Saut Pararé, on the river
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Arataye, a {ributary of the river Approuagues). The total number of species is 67.

Tabia % :

Agrupaciones ecoldgicas definidas por Grandcolas (1994b) en la fauna de cucarachas de la Guayana Francesa

Tabie 1

Ecological guilds defined by Grandcolas (1894b) in the cockroach fauna of French Guiana

Estraminicolas terrestres nocturnas (STN):
Straminicolous ferrestrial noctumat (STN):

se alimentan de noche y se refugian de dia en hojas muerias del suelo,
foraging nightly and refuging daily in dead leaves on the ground

Estraminicolas ferrestres diurnas (STD):
Straminicolous terrestrial diusnat {STO):

se alimendan de dia y se refugian de noche en holas muertas del suelo,
foraging daily and refuging nightly in dead leaves on the ground

Estraminicolas humicolas (SHY:
Straminiccious humicolous (SH):

se aimentan y refugian en montones de humus,
foraging and refuging in humus piles

Estraminicola corticicolas (SC).
Straminicolous corticolous (SC):

se alimentan y refugian bajc la corteza suelta de drboles {vivos o0 muerios).
foraging and refuging under loose bark of trees (dead or tiving)

Corticicolas {C):
Corticolous (C):

se alimentan y refugian sobre el tronco de arboles gue estan en pie,
foraging and refuging on the trunk of standing trees

Esframinicoias aéreas (SAE):

Straminicolous aerial (SAE):

se alimentan de noche y se refugian de dia en hojas muertas por encima del nivel del suefo
y por debajo del nivel de las copas.

foraging nighily and refuging daily in dead leaves above the ground level and below the
canopy.

Estraminicolas arhéreas (SAR):
Straminicolous arboreal (SAR):

se alimentan de noche y se refugian de dia en hojas muertas det dosel forestal,
foraging nightly and refuging daily in dead leaves in the canopy.

Paimicolas epifiticolas {(PE):

Paimicolous epiphyticolous (PE)

se almentan y refugian en humus asociado a palmeras vy epifitas (principalmente
bromeliaceas).

foraging and refuging in dead litter associated with paims and epiphytes (mainly
bromeliads)

Palmicolas arbdreas (PE):
Palmicolous arboreal (PE).

en la base de la corona de fas palmeras y en el dosel forestal.
al the basis of the crown of palms and in the canopy.

Arbareas (A)
Arboreal (A}

viven sdlo en las copas.
living in the canopy only.

Cavicolas (C):

Cavicolous (C):

viven en agujeros de arboles {ocasionalmenie en cuevas con guano), &l menos en el caso
de las larvas,
inhabiting freeholes (cocasionally caves with guano) at least for tarvae,
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Figs. 4—9.- 4, Heterogamisca chopardi Uvarov, 1936 (Polyphagidae, Polyphaginae). 5, Euthyrrhapha sp. (Polyphagidac, Euthyrrhaphinae). 6, Phertiocca nimbata
{Burmeister, 1838} (Blaberidae, Blaberinas). 7, Derocalymma sp. (Blaberidae, Perisphaeriinae). 8, Lawraesilpha mearetoi Grandeolas, 1997 (Blattidae,
Tryonicinae). 9, Xestoblarta cavicelo Grandeolas, 1992 (Blattellidae, Blattellinae).

Figs. 4—9.- 4, Heterogamisca chopardi Uvarov, 1936 (Polyphagidae, Polyphaginae). 5, Euthyrrhapha sp. { Polyphagidae, Buthyrrhaphinae). 6, Phorticeca nimbeata
{Burmeister, 1838) (Blaberidae, Blaberinae). 7, Derocalymme sp. (Blaberidae, Perisphaertinac). 8, Lawraesilpha mearetoi Grandcolas, 1997 (Blattidae,
Tryonicinae). 9, Xestoblarta cavicola Grandeotas, 1992 (BlatteHidae, Blattellinac).

Heterogamisca chopardi Uvarov, 1936
(Polyphagidae, Polyphaginae) (Fig. 4).

octecas las deposita directamente en la arena, sin aplicar
ningha tipo de recubrimiento o cola al sustrato.

Esta especie de Arabia Saudita pertenece a un género bien
distribuido por Oriente Medio y norte de Africa (Grandoo-
ias, 19944). En Arabia Saudita vive en desiertos & altitudes

Euthyrrhapha spp.
{Polyphagidae, Euthyrrhaphinae) (Fig. 3).

medias ¥ hace sus madrigueras de forma gregaria en la
arena, bajo matorrales de tipo almohadilla (Grandcolas,
1995). Esta especie es muy abundante, v Ias densidades de
poblacion llegan a 0,42 individuos por m  Como algunas
otras cucarachas polifagidas, tiene la capacidad de absorber
vapor de agua directamente del aire, debido a un sofisticado
aparato cefilico (O'Donnell, 1977, Grandeolas, 1994e), y se
orienta en arena suclta mediante sus especializades recepto-
res cercales (Roth & Slifer, 1973; Hartman etal., 1987). Las

Las especies de este género africanc habitan las partes
viejas de los nidos de termitas de los bosques tropicales
africancs. Los adultos y las larvas viven entre la tierra y
los excrementos de las termitas en las galerias viejas.
Nunca tienen contacto con las termitas y s6lo utilizan las
galerias como refugio y fuente de alimento. Estas costum-
bres son parecidas a las de los Holocompsinae, una
subfamilia emparentada que vive en la zona neotropical,
Como la mayoria de los pelifigidos (excepto Latindia



Fig,16.- Reconstruccion  filo-
genética de la historia evolutiva de
ta eleccion de hébitat en ¢l clado
[Zetoborinae  + Blaberinae +
Gyninae + Diplopterinae], segin
Grandeotas (1993d, 1998d). Las
dos primeras familias son neotro-
picales, la tercera es africama y Ia
dltima es de Australasia,

Fig. 10.- Phylogenctic
reconstruction of the evolutionary
history of habitat choice in the
clade [Zetoborinae + Blaberinae +
Gyninae + Diplopterinac],
according to Grandeolas (19934,
1998d}. The two first families arc
neotropical, the third one is
african and the last onc is
Australasian.

Stdl, 1858), depositan las ootecas en la Herra sin engomarias.
Sorprendentemente, las larvas salen de las ootecas haciendo
un agujero en la cascara esclerotizada, en lugar de abrir
juntas la sutura dorsal (Roth & Willis, 1960; observacion

personal).

Phorticeca nimbata (Burmeister, 1838)
{Blaberidae, Zetoborinae) (Fig. 6)

Thanatophyllum mahtillo « ground litter T

Schullesia nidos de aves - birds' nests

Parasphaeris ?

Fhotticess corteza suelia - loose bark ~
@

Schizopilia corteza suelia - loose bark <

Lanxoblafla corteza suelta - loose bark g.
]

Capucina conteza suelta - loose bark @

Tribonivm ?

Zetobora corteza suelta - icose bark

Zefoborella 7 »

Hyporhicnoda mantilic « ground litter

. NMeorhicnoda moho -mould

Paradicta huecos en arboles - treehole

Blaplica ?

Fhaelaiia ?

Homefica epifitas y palmeras - epiphytes & palms

Parahormefica ?

Brachygola ? g
(=2

Bionoblata K &

Byrsciria moho -mould §

Hsmibiabora mohe -mould

Monachoda ?

Menastra ?

Pelasodes ?

Hiereoblalia ?

Eublaberus huecos en arboles - treehole

Archimandnita huecos en arboles - ireehole

Blaberus huecos en arboles - treghole o

Oiploptera mantilio - ground litler =]
o

Calolampra mantillo - ground litter 4=

Fseudocalofampra  mantillo - ground fitter ™

Princisaria ? Q

Faraprincisaria ? %

Gyna manitio/hormigueros - ground litter/ants’ nests | §

Alfoblatta hormigueros - ants’ nests

Este género neotropical pertenece a la familia ovovivi-
para de los Blaberidae. Las larvas son gregarias y se
encuentran bajo la corteza suelta de arboles vives, a
cualquier altura del tronco (Grandcolas, 1993c).
Forman pequefios grupos que a veces se alimentan en
la superficie del tronco, y se dispersan cuando son
adultos. La superficie corporal de as larvas lleva un
gran mimero de sedas sensoriales, insertadas en promi-
nencias de ia cuticula (Grandcolas, 1993a), que proba-
blemente les permiten detectar cualguier vibracidn de su
fragmento de corteza.

Derocalymma spp.
{Blaberidae, Perisphaeriinae} (Fig. 7}

En Africa, las Derocalymma spp. sc encuentran agarradas
a la corteza de drboles no caidos, de grandes a muy
pequefios, en selvas y bosques abiertos {Grandcolas,
1997¢). Forman peguefias poblaciones en algunos arboles
desde la base del tronco hasta las ramas, y las larvas no
siempre se agrupan, al conirario que en otros Blaberidae
corticicolas (e.g. Grandcolas, 1993¢).
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Lauraesilpha mearetoi Grandeolas, 1997
(Blattidae, Tryonicinae) {Fig. 8)

Este género de Nueva Caledonia incluye sélo especies
solitarias xiléfagas que viven normalmente en ramas
muertas peguefias del subvuelo de lag sefvas fropicales
(Grandcolas, 1997b). Hacen pequedios tineles en la
madera blanda, que se van Henando a su paso con sus
excrementos. Trepositan las ootecas en la superficie del
tronco, bajo la corteza. La xilofagia de este taxon no lleva
consigo ninguna asociacion simbidtica con protistas
intestinales, salvo ciliados endocomensales.

Xestoblatta cavicola Grandcolas, 1992
{Blattellidae, Blattellinae) (Fig. 9)

Esta especie gregaria de la Guayana Francesa habita en
agujeros de los arboles {y a veces en cuevas, enire el
guano de los murciélagos). También se la encuentra en
viejos Ficus estranguladores, en el hueco dejado por el
drbol gue sirvio originalmente de apoyo a la higuera
{troncos con muchas aberturas), asi como en agujeros de
troncos que presentan sdlo uno o dos orificios (generai-
mente ejemplares de Pouacapoua americana que se han
ido ahuecande ai envejecer, o de cualquier oira especie si
presentan una cavidad grande). Las concentraciones son
grupos mixtos de adultos y larvas gue se alimentan en las
paredes de los agujeros. Depositan las ootecas poco
después de la extrusion, y las encolan al sustrato vertical.
Escapan velozmente cuando defectan corrienfes de aire
con los receptores cercates. Esta especie estd emparsntada
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con la especie centroamericana X, immaculata Hebart,
1919, habitando ambas en huecos de forma gregaria, a
diferencia de las demds especies del género, que son
solitarias y viven en los residuos del suelo.

Desde el punto de vista filogenético, las costumbres no
parecen ser similares en grandes clados como las familias o las
subfamilias, iii, por tanto, parecen ser evolutivamente estabies.
Muy al contrario, kan cambiado repetidamente y homoplésti-
camente en clados que luego ban radiado en los diversos
continentes, probablemente durante el Cenozoico. Como
ejemplo puede valer la familia Blaberidae, con el clade
[Zetoborinae + Blaberinae + Gyninae + Diplopterinae], cuyos
hébitos son muy diversoes y en su mayoria homoplésticos entre
las diferentes radiaciones continentales (Fig. 10, segin
Grandcolas, 1993d, 1998b). Las subfamilias Zetoborinae y
Blaberinae son neotropicales, los Gyninae son africanos y la
subfamilia Diplopteringe es de Australasia.

Conducta social

La presencia de gregarismo y conducta subsocial en las
cucarachas es bien conocida (Chopard, 1938; Roth & Willis,

Fig.11.- Agrupacién de larvas bajo
la hembra tras ¢l nacimiento en
Rhabdoblaita erubescens
(Gerstaccker, 1883), de la phavi-
selva tropical de Gabdn
(Grandceelas, 1996¢).

Fig.11.- Aggregation of larvae
beneath the female after the brood
birth in Rhabdeblatta erubescens
{Gerstaccker, 1883) fram the Ga-
bonese tropical rainforest
(Grandeolas, 1996¢).

Fig. 12.- Larvas gregarias de
Lanxoblatia emarginaia
(Burmneister, 1838) (Blaberidae,
Zetoborinae), en ia corteza suelta
de up fronco muerto en la
pluviselva tropical de ia Guayana
francesa.

. Fig, 12.- Gregarious larvae of
W Lanxoblatta emarginata
(Burmejster, 1838) (Blaberidae,
Zetoborinae}, on ioose bark of a
dead trunk in the tropical rinforest
of French Guiana.

Fig. 13~ Hembra de Thorax
porcellana  Saussure, 1862
{Blaberidae, Epilamprinae) cobi-
B jando a sus larvas bajo las alas
d {India, Pondicherry, por cortesia
de D. De Francesci). Como rasgo
de conducta subsocial, esta espe~
cic alimenta a sus larvas con
glandulas situadas en fos tergos
(Bhoopathy, 1998).

Fig13.- A female of Therax
porcellang  Saussure, 1862
(Blaberidae, Epilamprinae)
harbouring s larvae beneath her
wings (from India, Pondicherry,
courtesy of D, De Francescik. Asa
matter of subsocial behaviour, this
species perhaps also feeds its
tarvae with glands occurring on the
terga (Bhoopathy, 1598).

1960; Gautier et al., 1988; Nalepa & Bell, 1997). El término
“gregarismo” es sin embargo un cajon de sastre que engloba
una considerable diversidad de patrones de conducta, Segin
la estructura poblacional de las especies gregarias, se puede
predecis, ya de entrada, que se dan varios tipos de gregarismo
enire fas cucarachas. Muchas especies ovoviviparas de la
familia Blaberidac presentan asociaciones que al principio
incluyen a la hembra y las larvas (Fig, 11, “conducts mater-
nal”, Liechti & Belf, 1975} y luego sélo a las larvas. Estas
agregaciones pueden ser muy efimeras, como se ha demostra-
do en especies solitarias (Grandeolas, 1993¢), o mucho mas
duraderas, abarcando toda ka vida larvaria en especies grega-
rias {Fig. 12; Farine et al., 1981; Grandeolas, 1993¢, 1995,
1996b, 1997¢,d). Dichas asociaciones no son necesariamente
familias, puesto que varias agrupaciones de individuos
hermanos pueden fundirse parcialmente y permanecer estables
(Evans & Breed, 1984),

Otras especies presentan un gregarismo caracterizado
por grupos mixtos en los que se integran adultos v larvas, sean
o no padres y hermanos. Las especies domésticas Periplaneta
americona Linnaeus, 1758 y Blattella germanica Linnaeus,
1758 son ejemplos famosos de este tipo de conducta. Este
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modelo de conducta también se observa enire especies
silvestres en su medio natural: en la familia de los Polyphagi-
dae (Heterogamisca chopardi Uvarov, 1936, Polyphaga
aegyptiaca Linnaeus, 1758, Grandcolas, 1995, 1996b), en los
Blaberidae (e.g., Schuliesia lampyridiformis Roth, 1973,
seghn Roth, 1973), en la familia Blattellidae (e.g. Xestoblatta
cavicola Grandcolas, 1992, segdn Grandcolas, 1991} o en la
de los Blattidae (e.g. Lamproblatta albipalpus Hebard, 1919,
segin Gautier & Deleporte, 1986),

La evolucion de Ia conducta gregaria puede haberse

visto favorecida por algunas caracterisiicas reproductoras de
las cucarachas {Grandcolas, 1996a; Nalepa & Bell, 1997): en
las especies ovoviviparzs, lamadre y sus larvas ya estén juntas
al nacer las crias, y se ven ipso facto en la situacion gregaria.
Esto no ocurre con las especies oviparas que abandonan las
ootecas tras la deposicion. En este altimo caso, Gautier et al.
{1988) han insistido también en que posiblemente el uso de
recursos influya en la seleccién positiva de las agregaciones:
unos recursos dispersos y unos habitats restringidos pueden
haber favorecide la-evolucidn de la conducta social. Esta
interaccion evolutivala ha corroborado, con algunas modifica-
ciones, Grandcolas (1998b), que explicd como los habitos
gregarios ancestraies y exaptivos han permitido, probablemen-
te, que un clado de blabéridos se haya adaptado a recursos
dispersos y habitats restringidos.

La conducta subsocial también es diversa (Nalepa, 1994;
Nalepa & Bell, 1997): se ha encontrado, principalmente, en
especies ovaviviparas de los Blaberidae (Roth, 1981; Reuben,
1988; Rugg & Rose, 1991; Matsumoto, 1992; Bhoopathy,
1998}, pere también existe en un género oviparo (Cryptocercus
punctulatus Scudder, 1862, Cleveland etal,, 1934; Seelinger &
Seelinger, 1983; Nalepa, 1984), Las hembras pueden propor-
cionar comida o refugio o ambas cosas a sus crias. Bl refugio
puede consistir en las alas de la hembra (e.g., Thorax porcella-
na Saussure, 1862, Fig. 13), o en una madriguera en el suelo,
o en un tarel en madera muerta. El alimento puede ser a base
de fluidos digestivos acompafiados de simbientes, o bien la
secrecion de glandulas especializadas. Grandeotas (1997{) ba
sugerido gue la aparicidn de conductas subscciales puede
haberse visto faverecida en los clados gregarios por elementos
ancestrales de la conducta, por tanto pre-existentes, concreta-
mente fa tolerancia al grupo v la atraccidén mutua,

Finaknenie, la conducta solitaria es frecuente en las
cucarachas, pere se han discutide poco sus implicaciones,
aungue se hace muy necesario compararla con el gregarismo
desde un punto de vista evolutivo (Gautier et al,, 1988,
Grandcolas, 1997a). Segin los datos disponibles, las cucara-
chas solitarias parecen dispersarse bastante ripidamente tras
su nacimiento y no presentar atraccion mutua. En al menos
des casos, la conducta solitaria ha derivado homopldsticamen-
te de regresiones evolutivas de la conducta gregaria (Fig. 14,
Grandcolas, 1997a, 1998b). Una (arriesgada) linea futura de
investigacion en el estudio de las cucarachas podria ser la
bisgueda de especies que sean ancestraimente solitarias.

Conducta defensivas

Las cucarachas presentan diversidad de conductas ante los
predadores. La més conocida es de base quimica (Whitman et
al., 1990). Existen numerosas y diversas glindutas alomonales
o de alarma (Roth & Alsop, 1978; Brossut, 1983), sea en las
pleuras, en los espirdculos abdominales o en las membranas
abdominales, esternales o tergales. Las alomonas son especial-
mente efectivas a la hora de disuadir a algunos predadores ne
gregarios {e.g., Eisner, 1658). Otra forma quimica de disuadir
a predadores no gregarios es la secrecion, a través de los

Eupolyphaga ?

Polyphaga Gregaria
Anisogarnia ?

Ergaula Gregarla
“Eucorydia ?

Therea ?

Cryplocercus Subsocial
Eremobialia ?

Arenivaga Gregaria / Solitaria
Homoeogamia «  Gregaria
Hemelytroblatta  Gregaria

Mononychoblalia 7
Leiopteroblatta ' ?

Heterogamisca  Gregaria / Solitaria

Nymphytria 7

Heterogamodes 7

Fig. 14.- Reconstruccion fHogenética de la historia evolutiva de la ceaducta
social en la subfamilia Polyphaginae, segiin Grandcolas (1994a, 19972,d}. La
conducta solitaria s¢ ha derivado, homoplisticamente, de regresioncs (indicadas
mediante aspas), vy también ha tenide lugar una transicién de gregarismo a
conducta subsocial (vaya negra).

Fig. 14.» Phylogenetic reconstruction of the evolutionary history of social
behaviour in the subfamify Polyphaginae, according to Grandeolas (1994a,
1997a,d). Solitary behaviour homoplastically issued from reversals {indicated
by crosses) and one transition from gregarism to subsocial behaviour alse
occurred (black bar).

altimos tergos, de productos viscosos lo suficientemente
pegajosos como para mantener a raya a los predadores
(Ichinosé & Sennyoji, 1980; Abed et al.,, 1995). También
pueden combinarse varias sefiales, como la emision de
sonidos, secreciones viscosas répidas y un coloride lamative
en el caso de la especie centroamericana Megaloblatta blaberoi-
des (Watker, 1871) (Schal et al., 1982; Fig. 15).

Otros patrones de conducta defensiva son menos
conocides. El mas corriente, aungue no el menos ventajosc, es
la “paratizacion” (“hacerse el muerto™) a la que recurren
muchas especies diferentes de cucarachas. Se ha demostrade
que esta postura puede ser muy efectiva ante predadores
gregarios, especialmente comparada con los productos
alomonsles, que no estarfan disponibles en cantidad suficiente
para repeler a todos los predadores. La cucaracha Lanxoblatta
emarginata (Burmeister, 1838) sale airosa det ataque de las
hormigas legionarias de Ja selva de fa Guayana gracias a la
“paralizacion”, y carece de la glandula traqueal productora de
alomonas presente en otros Zetoborinae (Grandeolas &
Deleporte, 1994; Grandcolas, 1998d) (Fig. 16). Los comporta-
mientos defensivos también pueden consistir en fa excavacion
rapida y penetracion en un sustrato, o en una combinacién de
autoenterramiento y “paralizacién”, o en un vuelo rdpido
seguido de immersién en la capa de mantillo (Schal & Bell,
1986; Grandeolas, 1991), o en dar la vuelta y correr {Cambhi
& Tom, 1978), etc.
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Fig.15.- Larva de Megaloblaita blaberoides {(Walker, 1871) (Blattellidae, Nyctiborinae) en una phuviselva mejicana, desplegando una conducta anti-predador.
Obsérvese la scerecion tergal viscoss, blancuzca, y los dibujos anaranjados de Ios tergos. Bl individuo producia al mismo tienmpo un ruida por frotacitn.

Figd5- A larva of Megaloblatia blaberoides (Walker, 1871) (Blasteilidae, Nyctiborinae) in 2 Mexiean rainforest, displaying its anti-predator behavior. Note the
whitigh viscous tergal secretion and the orsnge tergal markings. The individual was alse performing a rubbing noise at the same time.

Fig.16.~ Larva de Lanxoblatta emarginata (Burmeister, 1838} (Blaberidae, Zetoborinae} sobre un tranco muerto en la pluviselva de la Guayana, fingiendo estar
merta para escapar al ataque de las hormigas fegionarias que por la noche invadian la zona durante varias horas. Bl individuo, junto con otras tres Jarvas, fue

marcado y vuelto a capturar ai dia siguiente (Grandeolas & Deleporte, 1994).

Fig.16.- A larva of Lanxoblata emarginata (Bunmeister, 1838) (Blaberidae, Zetoborinae) on a dead trunk in the Guianese rainforest, fei gning dead and escaping
to the army ants nightly swarming all over the area during several hours. The individual sogether with three other larvae were marked and re-captured the following

day (Grandeolas & Deteporte, 1994).

Respecto a los modelos de conducta defensiva, es
absolutamente necesario contar con observaciones en lu
natiraleza de especies no domésticas 31 se quiere confirmar
la finalidad de los comportamientos observados, con predado-
res naturales y normales.,

Comunicacion

A menude se ha caracterizado a las cucarachas en base de su
comunicactdn feromonal, en contraste con la comunicacién
principalmente aciistica de los Orthoptera (e.g. Otte, 1977,
Alexander, 1987); las feromonas relacionadas con ef gregaris-
mo ¥ la reproduccion son variadas v tienen, evidentemente, un
papel destacado en la conducta de las cucarachas (e.g. Brossut
& Roth, 1977; Brossut & Sreng, 1985; Abed et al., 1993).
Recientemente, algunos autores han descrito también feromo-
nas de dispersién (que inducen a los individuos a marcharse,
separandose de los grupos) y necromonas {olores repelentes
de cuerpos muertos), cuyos papeles estin menos comprobados
v menos generalizados (Nakayama et al., 1984; Rollo et al.,
1993).

Como es frecuente, 4 la hora de la reproduccién, en las
cucarachas un sexo atrae al otro mediante feromonas sexuales
de largo alcance (el macho, o fa hembra, o los dos, Roth &
Wiilis, 1954; Roth & Dateo, 1966; Schal & Bel, 1985; Abed
etal., 1993}, luego la hembra ingiere afrodisiaces masculinos
v el macho inicia la copula. La idea tradicional de gue solo las
hembras tienen feromonas sexuales para atraer a los machos,
excepto en la subfamilia Oxyhaloinae (e.g, Breed, 1983), seha
visto contradicha por el descubrimiento de que en algunos
Blattidae las tienen tanto los machos como las hembras (Abed
et al., 1993). Posiblemente se Hegue a la misma conclusion en
la familta Polyphagidae (Brossut et al., 1991, observacién
personal). Estos nuevos datos permiten formular la hipétesis
de que, ancestralmente, los <dos sexos tenian feromonas de
atraccién sexual en las cucarachas, v que hubo una pérdida

RS127?

BLATTIDAE

234
POLYPHAGIDAE o)
ANAPLECTIDAE ?
PSEUDOPHYLLODROMIDAE Q
BLABERIDAE S} Id‘
NYCTIBORINAE 9
ECTOBIINAE ?
BLATTELLINAE Q

Fig. L').- Hipotético esquema filogenético de conducta de atraccion sexual y
atraccion por feromonas a gran distancia. Los simbeolos de los sexos representan
las feromonas sexuales masculinas y femeninas. Se propone este esquerma pese
a ta falta de informacién especifica de muchos taxones de todas tas familias, y
sin tener en cuenta que los productos feromonales y las estructuras glandulares
n¢ sen homolegos. Los cambios en estados de cardecter que no sean
sinapemdrficos para los taxones terminales se indican junte a las ramas del
cladograrna (sobre las ramas ea el caso de las sinapomorfias).

Fig.17. A presumptive phylogenetic pattern of calling behavior and sex
pheromones atteacting at 2 loag range. The symbols & and ¢ represent male and
female sex pheromones, respectively. This pattern is proposed in spite of the
tack of specific information on reany taxa belonging to al! families, and
regardless the non-homologous glandular structures and phercmonat products,
Those changes in character's states which are net synapomorphic for the
terminal taxa are indicated besides the ciadogram branches (versus on the
cladogram branches for synapomorphics).
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Fig. 18.- Ooteca dc la cspecic ovipura Nvetibora tenebrosa Walker, 1868 (Blaberidae, Nyctiborinae), pegada 4 una hoja muerta, En fa Guayana Francesa, esta
espeeie se refugia en humus abreo asociado con palmeras del estrato arbustive o arbéree, en epifitas a todos los niveles (grupo de fas palmicolas arbéreas, segin
Grandcolas, 1994b, Tabla 1). A las larvas a menudo s¢ las ve en plena dispersidn nocturna entre cstos hibilais.

Fig. 18.- An cotheca of the aviparous species Nyctibora tenebrose Walker, 1868 (Blattellidae, Nyctiborinas) glued on a dead leaf. In French Guiana, this species
shelters in aerial Hitter present in understory and canopy palms, in epiphytes atall fevels {guild of palmicotous arboreal according to Grandeolas, 1994b, Table 1).
Larvae are often observed to disperse at night between these habitats.

Fig. 19.- Qoteca extraida de una hembra de Psendocalolampra sp, ovovivipara (Blaberidae, Gyninac), del seco Miombo de Tanzaniz, Obsérvesce que los huevos
estin agrupadoes dentro de una membrana simple, como en todas las especics ovoviviparas.

Fig. 19.- An cotheca taken from a brecding female of the ovoviviparous Pseudocalolampra sp. {Blaberidae, Gyninac) inhabiting the dry Miombo of Tanzania.

Note that the eggs are packed within a simple membrane a3 in all ovoviviparous species.

masiva de las feromonas masculinas, seguida de una regresion
y una pérdida de las feromonas femeninas ¢n la subfamilia
Oxyhaloinae (blabéridos) (Fig. 17). Esta hipdtesis quizas no
sea muy sélida, si tenemos en cuenta lo poco que se sabe de
las feromonag sexuales de fas cucarachas (e.g. en los Anaplec-
tidae y los Ectobiinae son practicamente desconocidos tanto
los comportamientog de atraccién como las glandulas), pere
sirve para preparar el terreno con vista a estudios futuros. Una
premisa esencial para la hipdtesis es que los comportamientos
de atraccién sexusal pueden haberse heredado, evolutivamente,
come funcidn, aunque las glandulas vy las sustancias de las
diversas familias no sean homologas (Abed et al,, 1993). La
perpetuacion de la funcidn, junto con la evelucion de los
brganos implicades, lleva a elaborar la hipdtesis de que ha
habido exaptacién en las gldndulas feromonales. ;Cdmo
puede ser gue unas giandulas y feromonas hayan reemplazado
a otras en ¢l curso de la evolucidn, y que la funcidn vitai de la
atraccion sexual haya permanecido efectiva todo el tiempo?
Algunas glandulas podrian haber desarrollade papeles
plesiomorficos en coexistencia con fas glandulas de feromonas
sexuales antes de converiirse ellas mismas en glandulas
feromonales sexuales cuando las glandulas sexuales originales
desaparecieron o pasaron a desernpefiar otras funciones. Esto
se demostraria si se encontrasen tales combinaciones de
glandulas en especies actuales.

Sin embargo, la emisidn y recepeidn de sonidos o
vibraciones no son tan infrecuentes en fas cucarachas {Howse,
1962; Roth & Hartman, 1967; Decker et al., 1989; Shaw,
1994), v en algunas especies concretas hay pruchas solidas
que demuestran el uso de informacion vibratoria en la conduc-
ta reproductora (Roth & Hartman, 1967) y en comportamien-
tos gregarios de huida (Grandcolas, 1991). De igual manera,
fa percepcion visual no es indtil en estos insectos, que, aungue
esencialmente necturnos, pueden detectar y usar sefiales
visuales incluso en ambientes oscures {Rivault & Dabouineau,
1996).

Los comportamientos de huida de algunas especies
corredoras dependen, por otra parte, de receptores cercales
especializados que detectan desplazamientos de aire (e.g.
Camhi & Veolman, 1978). Estos receptores se han estudiado en
experimentos de laboratorio, v se ha sugerido que su mision
es la deteccidn de predadores. Indudablemente, también
detectan los movimientos de aire producidos por miembros de
su especie, y en el futuro puede resultar que cumplan un papel
en la comunicacion.

Reproduccion

Dos elementos de la reproduccion son especialmente tipicos de
fas cucarachas: ponen ios huevos agrupados en ootecas gue se
depositan una vez esclerotizadas (Fig. 18; Roth, 1968) y han
evolucionado en repetidas ocasiones hacia el ovoviviparismo,
reintroduciendo las ootecas en un saco incubador para la
incubacion interna (Roth, 1970; Grandeolas, 199¢a). En este
Ultimo ¢aso, las cotecas se reinsertan (Fig. 19), y la hembra da
a luz larvas de primer estado (Fig. 11). De este esquema se han
derivado diversas variantes. Una especie, Diploptera punctata
(Eschscholtz, 1822) {Biaberidac) ha resultado ser vivipara, al
proporcionar leche a la ooteca durante la incubacidn (Stay &
Roth, 1958). En algunas especies de Geoscapheus Tepper,
1893 (Blaberidae, Panesthiinae), la membrana de la ooteca ha
desaparecido, y los huevos se meten por separado en ¢f saco
incubador (Rugg & Rose, 1984). Algunas especies de Gyna
Brunner von Wattenwyl, 1865 {Blaberidae) meten en ¢l saco
incubador sus ootecas, que son muy grandes, plegdndolas en
zigzag {Grandcolas & Deleporte, 1998),

Iguahmente, estas diferentes caracteristicas han evolu-
cionado de forma homoplastica. Roth {1970) presenté una
visidn gradual de la evolucién de la reproduccion, clasificando
a los grupos de cucarachas desde ¢l oviparismo de los Poly-
phagidae, Blattidae, Anaplectidae, Pseudophyllodromiidae,
Nyctiborinae y Ectobiinae, pasande por el oviparismo avanza-
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2 Rotacién de {a ootecal
oothecal rotation

Reinsercion de la ooteca/
oothecal retraction

Sinapomorfia de taxa terminalf
“Synapomorphic of terminal taxa

Fig. 20.~ Evclucidn de los patrones reproductores seglin Grandeotas {1996a). La reinsercion de |z ooteca en el saco incubador abdorinal (= ovoviviparisme y
viviparismo) es homopidstica, al igual que la rotacién de 1z ootecs, Ambas caracteristicas pueden ser sinapemérficas a nivel de grupos de familias, o peculiares
de unos cuantos taxones dentro de uno de estos grupos. Las que consideramos como categorfas adaprativas, “depositadoras” y “transportadoras”, se indican,

respectivamente, mediante fas letras “D” y “C”.

Fig, 20.- Evolution of the reproductive modes according to Grandeolas (1996a). Qothesal retraction in the abdominal brood sac (= ovoviviparity and viviparity)
is homoplastic as well as cothecal rotation, Both characteristios may be synapomorphic for farnilial groups or particular to a few taxa within one of these groups,
The two supposedly adaptive zones “depositers™ and “carriers” are indicated respectively by the letters “D and “C” after the family name.

do de los Blattellinae (que dejan la ooteca unida al abdomen
¢ intercambian), hasta el ovoviviparismo y el viviparismo de
los Blaberidae. Pero este autor también encontrd estupendos
ejemplos (infrecuentes) de ovoviviparismo convergente en los
Pseudophyllodromiidae y los Blattellidae (Roth, 1982, 1989,
1995). Al incluirlas en un 4rbol filogenético, se observa que
estas variedades de reproduccién resultan claramente homeo-
plasticas y que ¢l “oviparismo avanzado” ha precedido al
ovoviviparismo sdlo una vez, en algunas especies de Blattelli-
nae, sugiriendo que no hay necesariamente una “progresion
evolutiva™ y una “interiorizacién™ de las formas de reproduc-
cién (Fig. 20, adaptada de Grandcolas, 1996a), De todos
modos, y teniendo en cuenta que las especies oviparas han
desarrollado en su evelucion complejos elementos de cuidado
det hueve (encolado, recubrimiento, excavacion, ete; Fig, 18),
éstas no pueden ser consideradas a priori menos sofisticadas
o “evolucionadas™ o “peor adaptadas” que las especies
ovoviviparas a este respecto (Grandcolas, 19963).
Considero que hay dos categorias adaptativas segiin
las caracteristicas de la reproduccién, distribuidas parafiléti-
camente entre fas cucarachas: deposifadoras, que potencian
la fecundidad, y transportadoras, que priman la superviven-
cia de las crias (Tabla 2). Las depositadoras incluyen todas
{as familias oviparas, Blattidae, Polyphagidae, Anaplectidae,
y ademds los taxones estrictamente oviparos de Jas familias
Pseudophyllodromiidae y Blattellidae (Fig, 20). Las trans-
portadoras incluyen los taxones “oviparos avanzados” v
ovoviviparos de los Pseudophyllodromiidae y Blattellidae y
la familia ovovivipara/vivipara Blaberidae (Fig. 20). La
unica, y notable, excepcion a esta distribucién (Schal et al.,
1984) es la cucaracha polifigida Cryptocercus Scudder,
1862, cuya singular conducta subsocial es mas semejante a
ia estrategia de las transportadoras: esta es la inica cucaracha
ovipara conocida que cuida de sus crias (Cleveland et al.,
1934; Seelinger & Seelinger, 1983; Nalepa, 1984), una

caracteristica que a menudo se ha relacionado con su
simbiosis intestiral y con la consiguiente necesidad de
transferir simbiontes a la prole (e.g. Nalepa, 1988). Estas dos
posibles categorias adaptativas han determinado, probable-
mente, muchas tendencias evolutivas posteriores. Estas
hipétesis se desarrolian en la siguiente seccién como diver-
sas lineas de investigacion prometedora.

Las bacterias simbidticas del cuerpo graso son también
dignas de tener en cuenta 2 {a hora de analizar la biologia
reproductora de las cucarachas. Estos simbiontes estdn
presentes en todas las cucarachas examinadas (Roth & Willis,
1960}, y por tanto pueden considerarse como ancestrales en
Jas cucarachas (ver Grassé & Noirot, 1959 a propdsito de esta
hipdtesis). Estas bacterias estdn relacionadas con procesos
metabolicos que permiten la reutilizacion de los uratos: en
lugar de perderse totalmente, como en otros animales uricoté-
licos, los uratos se reciclan como valiosos compuestos ricos en
nitrégeno (Cochran, 1985; Mullins & Cochran, 1987). Eneste
contexto, se usan de hecho como regalo nupcial, recubriendo
el espermatéforo de muchos Blattellidae, Pseudophyllodromii-
dae y Blaberidae (Roth & Dateo, 1964; Roth, 1967, 1971,
Graves, 1969; Mullins & Keil, 1980; Schal & Bell, 1982;
Mullins et al., 1992). Esta peculiar aportacién paterna ha
aparecido tres veces, probablemente, en ¢l clado (Blattellidae
{Pseudophyllodromiidae + Blaberidae)), con posterioridad a
la sirnbiosis bacteriana ancestral, explicando asi la presencia
de polimorfismo en los Pseudophyllodromiidae, los Blaberi-
dae y los Blattellinae y su ausencia en los Nyctiborinae (Fig.
21). Otre esquema filogenético implicaria una aparicidn
ancestral seguida de cuatro desapariciones.

Ademas, en las cucarachas se da la reproduccién
partenogenética, de forma totalmente facultativa en algunas
familias (Roth & Willis, 1936) y obligatoria en varios Pycnos-
celus Scudder, 1862 (familia Blaberidae, Pycnoscelinae; Roth
& Willis, 1961; Parker et al., 1977; Grandcolas et al., 1998),
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Se definen dos categorias de cucarachas, las depositadoras y las fransportadoras, segln las caracteristicas de su reproduccion
(Grandcolas, 1996a). Debajo se pradicen algunas implicaciones evolutivas de estas dos estrategias.

Table 2

Two categories of cockroaches, the depositers and the carriers, are contrasted according io their reproductive characteristics
{Grandecolas, 1986a). Some important evolutionary correlates of these two strategies are predicted befow.

DEPOSITADCRAS /| DEPOSITERS

TRANSPORTADORAS /| CARRIERS

Tipo de reproduccion / Oviparismo / Qviparismo "avanzado”, ovoviviparismo, viviparismo/
Reproductive mode Ovliparity “Advanced” oviparity, Ovoviviparity, viviparity
Parametro potenciado / Fecundidad / Supervivencia de los huevos /

Maximised parameter Fecundity £gg survival

Conducta social / Infrecuente / Frecuenie /

Sccial behaviour rare commien

Parasitismo de huevos / Frecuente (7} / Ausente /

Egg parasitism common (7) lacking

Estrategia biolgica / "o K ™o "K'/

Life history strategy

r or K-selected

r- or K-selected

Sistema de apareamiento /
Mating systems

Apareamiento milliple (receptividad ciclica} /
mud, mating (cyclic receptivity)

Apareamiento Gnico de facto (7)/
single-mating de facto (?)

Competicion espermatica / Frecuente / Infrecuente /
Sperm competition COMHROn rare
Inversion paterna / Variabie / Alta/
Paternal investment variable high
BLATTIDAE 0
POLYPHAGIDAE 4]
ANAPLECTIDAE 0
PSEUDOPHYLLODROMUDAE G‘:;fgcl:d"c; 0
Metabolismo de los uratos \
{bacterias simbidticas}
Acido Urico 0
Urate metabolism fv BLABERIDAE Uric acid 0
{bacterial symbionts)
' NYCTIBORINAE 0
ECTOBIINAE 7
v BLATTELLINAE Acido Urico 0

Uric acid 0

Fig. 21.- Bvolucién del Acido trico como regale nupeial, sacada de la filogenia de Grandcolas (19962}, El metabolismo peculiar de
los uratos relacionado con bacterias simbidticas del cuerpo graso es ancestral en las cucarachas, y el recubrimiento del espermatéforo
con deido Grico tiene fugar sélo cn algunas especies perfenccientes a tres grupes diferentes, indicando tres aparicicnes convergentes
{flechas). Los datos se han sacado principalmente de Roth (1967, 1971) y Graves (1969}, con la adicién de elementos de Nalepa
(1988) para el género polifagide Cryptocercus Scudder, 1862,

Fig. 21.- Evolution of uric acid as a nuptial gift inferred from Grandeolas's (1996a) phylogeny. The peculiar metabolism of urates
refated to symbiotic bacteria in the fat body is ancestral to cockroaches and coating the spermatophore with uric acid is present only
in some species belonging to three different groups, indicating three convergent appeatances {arrows). The data were taken mainly
from Roth (1967, 1971) and Graves (1969}, with the addition of Nalepa {1988) for the potyphagid Cryptocercus Scudder, 1862,
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USANDO LAS CATEGORIAS REPRODUCTORAS PARA PREDECIR LINEAS DE INVESTIGACION UTILES

Hace cuarenta afios, Roth & Willis (1960) decian que las
cucarachas, con excepeién de unas pocas especies domésticas,
eran poco conocidas. Schal et al. (1984) reiteraban esa
afirmacidn refiriéndose al comportamiento de las cucarachas
en lanaturaleza. Hoy, dicha afirmacidn, desgraciadamente, es
todavia valida (Grandeolas, 1998a), porque poca gente ha
trabajado o actualmente trabaja en esta direccidn,

Para elevar el nivel de conocimientos sobre las cucara-
chas necesitamos perentoriamente estudios integrados que
tengan en cuenta la sistematica, la ecologia y la conducta.
Estos estudios deberfn levarse a cabo en direcciones prome-
tedoras y sobre la base del marco general de conocimientos
actual. Este marco lo proporcionan la filogenia y la hipétesis
de trabajo que clasifica las cucarachas, segin sus adaptacio-
nes, en dos grupos, depositadoras y transportadoras v &s
considerado un fundamento heuristico que ayuda tanto a
plantear cuestiones adecuadas como a definir estrictamente y
fijar la clasificacién.

Conducta social

Presentan conducta social mds transportadoras que deposita-
doras {ver més arriba, en la seccidn “conducia social™)
(Grandceolas, 1996a). Eso significa que la convivencia de las
crias con la hembra ha jugado un papel critico en la evolucién
de la conducta social. Hay que insistir en lag caracteristicas de
comportamiento de estas agrupaciones para comprender mejor
las primeras fases de la evolucién social en las cucarachas,
Esta es la linea de trabajo més urgente y prometedora si
queremos entender fa evolucidn de la conducta social en las
cucarachas.

Ciclo bioldgico

Contra algunas de las deducciones de Schal et al. {1984), las
depositadoras y las transportadoras ne manifiestan necesatia-
mente tendencia a las estrategias ‘t” y ‘K, respectivamente.
Estos autores decian que Diploptera Saussure, 1864 (Blaberi-
dae, Diplopterinae), que es vivipara, y las Perisphaerus
Serville, 1831, que son subsociales y ovoviviparas, son
‘especies extremadamente tendentes a la estrategia K, conun
alto nivel de cuidado parental’. Esto es adoptar una perspecti-
va sincrética de las estrategias r y K, confundiendo una
inversidn parental fuerte con adaptarse a fa capacidad del
medio (*K). Una especie puede aumentar el nimero de sus
individuos en condiciones adversas (clima, predadores,
pardsitos) o bien produciendo una gran cantidad de descen-
dencia o bien asegurando al mdximo la sapervivencia de ésta.
La inversidn parental fuerte puede contribuir a incrementar la
tasa infrinseca de aumento poblacional (‘r*). Desde este punto
de vista, Diploptera Saussure, 1864, vivipara, parece tender
simplemente a la estrategia “r”. Esta especie estd distribuida
por toda la region del Pacifico, de Hawati a Pascua (Princis,
1965), dando pruebas de unas notables posibilidades coloniza-
doras (presentando, al tiempo, altas tasas de incremento
poblacional). Las hembras dan a luz a camadas de larvas en
pequefio piimero pero de tamafio muy grande (Roth & Hahn,
1964; Schal et al., 1984). Bsto permitiria a esta especie evitar
las altas tasas de mortatidad asociadas con las larvas del
primer estado, normalmente pequefias, para aumentar la
supervivenciade las crias, y contribuir de manera significativa
al aumento de la poblacion {explicando, por cierto, su gran
capacidad colonizadora). Esta es realmente una situacién
clasica de las que se mencionan cuando se explica el viviparis-
mo en general (Williams, {966; Stearns, 1976).

Para evitar interpretaciones erréneas como las citadas,
toda investigacitn relacionada con las estrategias bioldgicas
deberia tener en cuenta las concretag caractetisticas de las
categorias de depositadoras y transportadoras, no asumiéndo-
las hipotéticamente de las nociones clésicas de las estrategias
vitales. Aqui, fa dicotomia depositadoras versus transportado-
ras sirve mas para refutar hipdtesis simplistas que para
propener una dicotomia entre estrategias vitales.

Parasitismo de los huevos

La dicotomia depositadoras/transporiadoras  determina
también el nivel de parasitismo de los huevos. Los pardsitos
atacan ias ootecas que no son transportadas por as hembras,
es decir, las ootecas de las depositadoras (¢f. Roth & Willis,
1960}, Es esta Ia razdn de que Roth (1970} pensase que el
ovoviviparismo es especialmente favorable para las cucara-
chas: podria protegerlas de forma total contra los pardsitos de
loshuevas. A lainversa, muchas depositadoras han desarrolia-
do complejas conductas de proteccidn de las ootecas, y nunca
se ha comprobado si algunas de esas conductas sirven de
hecho para proteger las ootecas. La mayoria de los estudios
sobre parasitismo se ocupan de las especies domésticas y los
himendpteros (Lebeck, 1991) v, segtin la informacidn de que
dispongo, sdlo se ha identificado un caso de parasitismo en
condiciones naturales (Grandcolas, 1995; Greathead &
Grandeoias, 1995). Seria necesario comprobar si la ocultacién
de las ootecas {en madrigueras, etc) supone reaimente una
ventaja para las cucarachas. Este no se puede estudiar en la
mayoria de las especies domésticas, que no tienen ocasién de
excavar en el sustrato de las viviendas humanas, v cuyos
parésitos ootecales quizds no sean naturales. El parasitismo
como presidn selectiva es 1a base de una de las hipbtesis més
prometedoras a la hora de explicar el éxito de la estrategia
transportadora (hipotesis propuesta por Roth [1989] en el
contexto de ovoviviparismo frente a oviparismo).

Sistemas de apareamiento y competicion
espermatica

Hay que dar unos cuantos detalles sobre la reproduccion de las
cucarachas. Una vez apareadas, las hembras pueden fecundar
muchas ootecas, En ia naturaleza, debido a las perspectivas de
longevidad, relativamente reducidas en comparacitn con las
condiciones de laboratorio, las hembras probablemente
necesitan aparearse s6lo una vez para asegurar la fecundacion
de todas las ootecas que tienen tiempa de producir a lo targoe
de su vida adulta. Las hembras que transportan ootecas no son
receptivas, y nunca aceptan la copula (e.g. Roth & Barth,
1964). Las transportadoras llevan las ootecas consigo més
tiempo, y en todo ese tiempo la copula no es posible. La
receptividad femenina vuelve durante muy poco tiempo en las
especies ovoviviparas, una vez nacidas las crias, y una vez
depositada la ooteca (lista para que nazcan las crias) en las
especies oviparas “avanzadas”. Las hembras rdpidamente
inician otro ciclo ovarico y vuelven a dejar de ser receptivas.
Segln estos datos, las cucarachas hembra presentan el
siguiente esquema de apareamiento: “apareamiento potencial-
mente muitiple con receptividad ciclica” (Thornhill & Alcock,
1983). De hecho, las fases receptivas en las transportadoras
son tan cortas {(unos pocos dias) comparadas con las fases no
receptivas (unas tres semanas) que en realidad se pueden
considerar como hembras de un solo aparcamiento. En las
depositadoras, las dos fases del ciclo de receptividad son més
semejantes entre si, de modo que se puede considerar que las



El origen de la diversidad en las cucarachas 414

depositadoras tienen realmente apareamiento potencialmente
miltiple y receptividad ciclica. De esta afirmacion se derivan
varias predicciones.

En primer lugar, 1a confianza en la propia paternidad
puede ser alta sbio en las fransportadoras, y la competencia
espermitica postinseminativa sblo puede ser alta en las
depositadoras: los tapones anti-copula o la vigilancia de la
pareja debe darse con més frecuencia en estas cucarachas (un
posible caso de tapén en los Tryonicinae, Blattidae en
Grandcoals, 1997b, v dates sobre diversos sistemas de fijacion
de espermatoforos a la genitalia femenina en Graves, 1969),

En segundo lugar, la inversion paterna debe ser mayor
en las transportadoras debido al alto grade de confianza en
la paternidad. Tedricamente, la inversion de los roles
sexuales debe ocurrir especiaimente en las transportadoras
si la inversidn paterna es suficientemente superior a la
materna. Aparecen 4 esie respecto una serie de correlaciones
poco claras. En los insectos, los comportamientos de
atraccion sexual son generalmente considerados como alge
frecuentemente caracteristico del macho, que se somete & la
eleccidn de las hembras (Thornhill & Alcock, 1983). En las
cucarachas, la atraccién a gran distancia es bdsicamente algo
propio de la hembra o bien de los dos sexos (Fig. 10).
Propongoe la idea de que la situacion estd invertida en las
cucarachas: el sexo que intenta atraer a distancia podria ser
también, en potencia, ¢ sexo que hace la eleccion de pareja,
porque la atraccidn feromonal no es tan cara (en términos de
energia) como la atraccion actstica: ¢l elegir lleva consigo la
necesidad de atraer. Se ha producido la inversién en la
subfamilia Oxyhaloinae de Ia familia Blaberidae (Fig. 16), en
la que los machos son fos que intentan atraer. Esta inversion
podria estar relacionada con una mayor inversién paterna en
este grupo, que habria traido como consecuencia que los
machos sean los que eligen. En esta subfamilia habria que
estudiar en mas detalle ciertos rasgos peculiares y enigméti-
cos del espermatéforo masculino y la genitalia femenina
(alargada, embutida en una auténtica bursa copulairix, segin
Graves, 1969), para establecer si apuntan a una inversién
mayor en términos de esfuerzo copulador (y consiguiente-
mente de esfuerzo parental en esta especie de transportado-
ras). Ademas, pese a la abundancia de frabajos sobre la
conducta reproductora, nunca se ha establecido, segin los

datos de que dispongo, cudl es el sexo que elige. De acuerdo
con estas conjeturas, habria que investigar en més detalle a
los Oxyhaloinae.

CONCLUSION

Gracias 2 los numerosos datos nuevos aportados por otros
especialistas, entre los que destaca Louis Roth, con sus
diversos estudios sobre fa biologia reproductora, pronto
podremos formular hipdtesis evolutivas razonables sobre
varios aspectos de la biologia de las cucarachas, Una vez
superada esta primera fase exploratoria, ya no es momento de
estudiar cualquier taxon al azar. Debemos basar la investiga-
cion en las conclusiones de estos estudios exploratorios, y
especiaimente documentar la sistematica y las costumbres de
los representantes peor conocidos de fas varias familias de las
cucarachas., Familias enteras, como los Anapleclidae, y
subfamilias completas, como la mayoria de las de fos Polypha-
gidae, estdn muy poco estudiadas, y estas lagunas impiden la
inferencia de tendencias firmes relativas a varios caracteres de
interés (Fig. 17y 21). Sorprendentemente, los comportamien-
tos 1mas corrientes o triviales son a menudo los peor conoci-
dos, guizas porque no eran suficienternente Hamativos para los
cientificos. Por eiemplo, la ecologia de la conducta subsocial
se ha documentado bien en varias especies de cucarachas, la
ecologia del gregarismo se ha estudiado unas cuantas veces y
ja ecologia de la vida solitaria s0lo una vez (ver mas arriba, la
seccidn de conducta social). Deigual manera, [as especies mds
abundantes en los medios naturales son frecueniemente
nuevas para la ciencia o poco conocidas desde el punto de
vista de su conducta, porque no acuden a trampas de luz o no
son féciles de criar en laboratorio.

Estas lagunas en nuestro conocimiento deberfan Henarse
siguiende lineas de investigacidn que parezcan potencialmente
fructiferss, inspiradas por hipétesis como la de las depositado-
ras y las transportadoras. Estas investigaciones deberian
integrar sistemdtica filogenética y conductas ecoldgicas de
especies silvestres, en orden a obtener rds razonables y
sintéticas conclusiones cvolutivas, Dichas conclusiones
deberian, 2 su vez, arrojar luz sobre el origen y las caracteristi-
cas de las especies domésticas, ayudando a disefiar estrategias
potentes de control y eliminacion.
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THE ORIGIN OF DIVERSITY IN COCKROACHES: A PHYLOGENETIC PERSPECTIVE
OF SOCIALITY, REPRODUCTION, COMMUNICATION, AND ECOLOGY

Philippe Grandcolas

Introduction

Cockroaches are most often characterised with studies dealing
with a few domestic pests or laboratory models whose atiributes
are believed to be representative of the whole order. Cockroaches
are also considered to have retained “primitive” and/or generali-
sed features and their origin is generally dated back to the
Paleozoic era and (Comnwell, 1968; Guthrie & Tindall, 1968;
Rust & Owensg, 1995).

Unfortunately, the whole picture is biased and misleading
(Grandceolas, 1996a, 1998a). Domestic or laboratery cockroaches
are only a few tens of species belonging to four among six
families. They appear poorly diverse when they are compared to
the four thousand species described (Princis, 1971). Pests and
“laboratory white rats” cannot be considered as a representative
sample of cockroach diversity (Grandcolas, 1998a), inasmuch as
their own field habits are not known in an actual natural context
(Roth & Willis, 1960; Schat et al., }984).

The Paleozoic datation of cockroach origin is no more
established. This datatios is based on the so-called “cockroaches
with ovipositors”, which are extremely abundant fossils of this
period {e.g., Roth, 1970, 1989). Unfortunately, these fossils are
poorly authenticated, since their only obvious characteristic — the
external ovipositor —is not a synapomorphy of cockroaches sensu
stricte or Dictyoptera sensu lato (Hennig, 1981; Grandcolas,
1996a). To our best present knowledge, “cockroaches with
ovipositors” should be merely considered as extinct and particular
relatives of Dictyoptera or Orthoptera than close relatives of
cockroaches. Anyway, the earliest ascertained fossii cockroaches
only date back to the Mesozoic era, which is a very common date
of origin for a large group of insects.

This brief critical account evidences that cockroaches are
indeed poorly known. Except for their reproductive behaviour
which has gained extensive knowledge from L.M. Roth's
classical studies (Roth, 1970, 1989, and many references therein},
it is guite difficult to generalise any finding to the whole group
(Grandcolas, 1996a). I first examine the phylogenetic relations-
hips of cockroach families to provide a framework for understan-
ding cockroach diversity. Then, I describe the diversity of
structures and behaviours in cockroaches, and I emphasise on
how far the origin of this diversity can be traced back using
phylogenetic analysis. Finally, I point out seme promising
research directions.

Phylogenetic relationships between families:
A framework for understanding cockroach diversity

Searching for a phylogenetic tree

The evolutionist study of McKittrick (1964) has changed most
concepts of higher taxa and their relationships, by comparison
with previous systems (e.g., Brunner von Watternwyl, 1865;
Princis, 1960). Because it was the first general account using
anatomy and morphology (and tenfatively the behaviour), it has
considerably increased the level of knowledge on: cockroaches.
Following this study, most authers recognised five families
(Fig. 1). Only the family Cryptocercidae was small and monoge-
neric while other families were large and worldwide-distributed
greups. Concerning the genus Cryplocercus Scudder, 1862,
McKittrick (1964) mainly followed the current opinion of
“relictness” and “primitiveness”. According to Cleveland et al.
{1934) and Grassé & Noirot {1959), this genus was considered as
a kind of “missing link™ between cockroaches and termites,
because it harbours intestinal Protista and is xylophagous like the
so-called “lower” termites, McKittrick’s (1964) analysis gained
support from Roth’s (1970) studies of repreduction which mainly

established that McKittrick’s families seemed homogencous
regarding reproductive modes and correlates.

I recently presented a cladistic appraisal of morpho-
anatomical data for testing the phylogenetic and evolutionary
hypothesis of McKittrick (1964), revising her characters and
providing many additional ones (Grandcolas, 1996a). This
appraisal confirms most of McKittrick’s (1964) concepts of
farnilies, evesn if they cannot be retrieved with the phylogenetic
analysis of her sole data set (Fig. 2).

Two main systematic novelties were introduced by my
study (Grandcolas, 1996a). First, the family Polyphagidae is
paraphyletic and the genus Cryprocercus Scudder, 1862 (pre-
viousty Cryptocercidac) should be assigned to the family
{Grandcolas & Deleporte, 1992; Grandcolas, 1994a). Second, the
family Biattellidae sensu McKiftrick (1964) is paraphyletic (2
point already visible on her hand-made genealogical tree, see Fig.
1) and should be divided into several families, one of which, the
Pseudophyliodromiidas, being more related to the family
Blaberidae than to other blattellids. By the way, the monophyly
of cockroaches was also revised by Grandcolas (1996a) who
recorded that five apomorphic states of character define the group
relative to mantids and termites: i: head opisthognathous, 2:
ootheca deposited after sclerotisation, 3: form of paraprocts V-
shaped in cross section, 4; proventriculus symmetry bilateral, 5:
terga VIII and ¥X shortened (I ask the reader to look at my
original paper for full citations of characters and of their origins).

At the same time, several molecular studies have made
available new phylogenetic data. Géde et al. (1997} studied
trehalosemic peptides from corpora cardiaca of varied cockroa-
ches, mantids and termites. These small peptides totaily corrobo-
rated my morphology-based appraisal, since it exists peptides
particular to each cockroach family or group of families; espe-
cially, the peptide of Cryptocercus Scudder 1862 is the same than
the polyphagid’s one.

Vawter (1991), Kambhampati (1995, 1996) produced
phylogenetic trees based on short rARN sequences which were
incongruent with each other and with any other hypothesis ever
produced, so that their validity can be seriously questioned. In
particular, it appears that Kambhamapti’s (1996} results, bearing
on all cockroach families, do not resist to small changes in
sequence alignment, outgroup and taxon sample (Grandeolas &
I>'Hacse, subimnitted).

At the present time, the phylogenetic hypothesis shown on
the Figure 2 is thus the most strongly corroborated (Grandcolas,
1996a, 1999a,b). An analysis in combination of ali data sets is in
preparation (Grandeolas et al,, in prep.).

This phylogenetic hypothesis can be used to derive
evolutionary histories of characters of interest in cockroaches,
given that they are not polymorphic in all families (e.g., Grandco-
las, 1996a, 1997a, 1998b).

A glimpse to cockroach families and their characteristics

Only a very brief overview of morphology can be given concer-
ning the six cockroach families, because they are very large
groups of hundreds of species showing an extreme diversity, In
addition to the apomorphic characters defining these families for
which full definitions and citations can be found in Grandcolas
(19564}, some peculiar but not necessarily apomorphic traits are
provided to describe better these groups. Some examples of taxa
belonging to cach family can be found in the next section bearing
on habifats and field habits. The name of valid subfamilies is
mentioned for each family, with in addition any recent and useful
taxonomic andfor phylogenetic study. The subfamilies of the
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family Blattellidae have been given a more detailed treatment
because they were considered at the same rank than the families
Anaplectidae and Psendophyilodromiidae in McKittrick (1964).

® Family Biattidae

» Recognised subfamilies: Blattinae, Polyzosteriinae,
Lamprobiattinae, Tryonicinae (Grandcolas, 1997b),
Macrocercinae (Roth, 1993, 1994).

* Conspicuous characters: Size medium, often darl-coloured
{even if sometimes brightly coloured), subgenital plate often
syminetrical, often with abdominal fergal or sternal allomonal
glands, not rotating their cothecae after extrusion.

» Apomorphies: male genital sclerite L1 small and weakly
sclerotised, R2 folded and jeinted, R3d fork-like, 124 and
L2v long and protruding, ventral phallomere narrowed,
fap-like fold of hind wings after six first rami, when it
exists (polymorphic),: six groups of Malpighian tubules.

. I’amﬁy Polyphagidae
« Recognised subfamilies:
1994a), Euthyrrhaphinae,
Latindiinae.

+ Conspicuous characters: Size medium in Polyphaginae to
smal} in other subfamilies, clypeus most often inflated and
plesiomorphically divided into post- and anteclypeus, wing
folding most often plesiomorphic (vannus folding on the
fore fields), coloration often brownish or tawny yellow,
not rotating their oothecae after extrusion or rotating it in
an autapomorphic way.

« Apomorphies: male genital sclerite R2 with two tubercles,
L.2v arch-shaped, 1.1 thick-lipped edges, LI turned on
ejaculatory opening, apical apodema of L1 curved,
paraprocts with basal and internal membranous area,
straight, long and narrow paratergites, ohe or two groups
of Malpighian tubules.

Polyphaginae (Grandcolas,
Holocompsinae, Tiviinae,

L] Famnly Anaplectidae
* Recognised subfamilies; Anaplectinae (Roth, 1996)

+ Conspicuous characters: Small size, hind wings transver-
sely foided, body and wing outiine most often drop-
shaped, giving them ofter a beetle-like aspect, not rotating
their oothecae after extrusion.

+ Apomorphies: long and straight setae on pronotum, strong
and sharp apophysis on anterior arch, transverse folding of
hind wings (homoplasy with some Polyphagidae and
Pseudophyllodromiidae), vannus with two short successive
dichotomies on its first vein.

¢  Family Psendophyllodromiidae

+ Recognised subfamilies: Pseudophyllodromiinae.

+ Conspicuous characters: Medium to small size, virmally
impossible to distinguish from Blattellinae at first visual
inspection, often blattelloid-shaped (wiags longer than the
abdomen, body slender on long legs, long antennae, smail
friangular head, etc.), not rotating their cothecae after
exirusion.

» Apomorphies: L.3d ring-shaped, R3v horseshoe.

. Farmly Blaberidae
« Recognised subfamilies: Blaberinae (Grandcolas, 1993a),
Zetoborinae (Grandcolas, 1993a), Gyninae (Grandcolas,
1993a), Diiplopterinae (Grandeolas, 1993a), Epilamprinae
{Grandcolas, 1993b), Perisphaeriinae {Grandcolas, 1997e),
Oxyhaioinae, Panesthiinae (Roth, 1977, 1979, 1979,
1982), Pycnoscelinae, Panchlorinae.

» Conspicuous characters: Very large to small size (gene-
rally large size), high diversity of shapes and colours, most
often lacking the most striking plesioraorphies (clypeus or
wing folding, efc.) that can be sometimes observed in other
families (2 point which probably explained that many
authors gradistically qualified this family as “evolved™),
mostly restricied to tropical areas; all ovoviviparous, rotating
and retracting their oothecae into their abdominal brood sac.

+ Apomorphies: three groups of Malpighian tabules, abdo-
minal brood sac (homoplasic with some Blattellinae and
Pseudophyllodromiinae), R3v smail, first vein of the
vannus with many basal rami, tracheae very important and
vesicie-shaped.

¢ Family Blattellidae
+ Recognised subfamilies: as detailed below.
= Conspicuous characters: Large to smail size, often vir-

tually impossible to distinguish from Pseudophyllodromii-
dac at first visual inspection, except for females whose
oothecae are already rotated, often blattelloid-shaped
(wings longer than the abdomen, body slender on long
legs, long antennae, small trianguiar head, etc.).

« Apomotphies: cleft of sclerite R2 directed forward.

©  Subfamily Blattellinae
+ Conspicuous characters: medium to small size.
» Apomorphies: vestibular sclerite small, laterosternites IX
in crosspieces narrow.
+ Distribution: worldwide.

O Subfamily Nyctiborinae

+ Conspicuous characters: large to medium size; ofien
brightly coloured with a conspicuous cuticular “fair
hairiness” (specific setas, cf. below),

+ Apomorphies: depressed setae with a herringbone pattern,
R2 with an elongated lateral branch connected to R3d
{homoplasy with some Blattellinae), L1 hook-like.

+ Distribution: neotropical.

©  Subfamily Ectobiinae

+ Conspicuous characters: smali size.

« Apomorphies: elongated L1 and R3v, apical triangle
curled up (homoplasic with some Blattellinae), single and
short distal ramus on first vein of vannus, fan-like fold
after only two first rami {polymerphic).

» Distribution: Palaearctic, palaeotropical and Australian,
extending to temperate areas.

Behavioural and ecological diversity
Habitats and field habits

Even if they are especially abundant and diverse in the tropics,
cockroaches from every family can be found in every biome and
habitat from temperate to equatorial regions, from deserts to
rainforests, fron: the underground to the canopy (see for example
the accounts in Roth & Willis [1960], in Schai et al. [1984] and
in Grandeolas [1994b; 1994c, 1994d]). Most species are noctur-
nal, except some species living at the ground level in tropical
forests or in temperate areas, according respectively to Schal &
Bell (1986) and Grandcolas {1994b), or to Dreisig (1971).

As a matter of diversity and richness, some estimates have
been provided for the Amazonian fauna in French Guiana.
Repeated sampling with nocturnal visual observation showed that
more than 60 cockroach species inhabit the understory of
rainforest (Fig. 3, from Grandeolas, 1994¢). The whole coc-
kroach community comprises many more species (imore than 200)
which can be sorted in 11 different highly specialised guilds
{Table t, from Grandcolas, 1994b).

I present here six contrasted examples from different
geographical areas to stress the diversity of field habits and
habitats.

Heterogamisca chopardi Uvarov, 1936
(Polyphagidae, Polyphaginae) (Fig. 4)

This species from Saudi Arabia belongs to 2 genus wides-
pread in the Middle East and in North Africa (Grandceolas,
1994d). In Saudi Arabia, it ocours in deserts at medium
altitudes and burrows pregariously in the sand beneath
cushion shrubs {Grandcolas, 1995). This species is very
abundant and the population densities are as high as 0.42
individuals/m?. As some other polyphagid cockroaches, it is
able to absorb water vapour directly from the atmosphere
owing to a sophisticated cepahlic apparatus (O’Dongell,
1977; Grandeolas, 1994¢) and can find his way within loose
sand, using its specialised cercal gravity receptors (Roth &
Slifer, 1973; Hartman et al., 1987}. The oothecae are deposi-
ted directly in the sand, without any coating or gluing on the
substratum.

Euthyrrhapha spp.
(Poiyphagidae, Euthyrrhaphinae) (Fig. 5)

The species of this african genus inhabit the senescent parts
of termite nests in African tropical forests. Adults and larvae
are found crawling in dust and termite facces in the old
termite galleries. They never have contacts with termites and
only utilise the galleries as a shelter and a source of food.
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These particular life habits are similar to those of Holocomp-
sinae, a related subfamily in the neotropics. As most poly-
phagids (except Latindia 3tal, 1858), they deposit cothecae
in the dust without gluing them. Surprisingly, the larvae
hatch from cothecae by making a hole in the sclerotised wall,
instead of opening together the dorsal keel (Roth & Willis,
1960; pers. obs.).

Phortioeca nimbata (Burmeister, 1838)
{Blaberidae, Zetoborinae} (Fig, 6)

This neotrepical genus belongs to the cvoviviparous family
Biaberidae, The larvae are gregarious beneath the loose bark
of living trees, at any level along the trunk {Grandcolas,
1993c). They comprise small groups which forage sometimes
at the trunk surface. They spread when they are adults. The
larval body surface is ornamented with a very high number
of sensorial setac inserted onto cuticular towers (Grandcolas,
1993a), which probably permit them to detect any vibration
in the bark fragment.

Derocalymme spp.
(Blaberidae, Perisphaeriinae) (Fig. 7)

In Africa, Derocalymma spp. arc found grasping on the bark
of large or very small standing trees in forests and in open
woodiands (Grandeolas, 1997c¢). Small populations are found
on some trees from the basis of the trunk 1o the branches,
without any obligatory aggregations of larvae, contrary to
other bark-living Blaberidae {¢.g., Grandcolas, 1993c).

Lauraesilpha mearetoi Grandeolas, 1997
(Blattidae, Tryonicinae) {Fig. 8)

This Neocaledonian genus only comprises selitary and
xylophagous species, most often found in smali dead bran-
ches in the understory of tropical forests (Grandcolas,
1997b). They make small wnnels in soft wood, which are
filied behind them by their facces. Qothecae are deposited at
the surface of the trunk, beneath the bark. The xylophagy of
this taxon does not involve symbiotic intestinal Protista,
except endocommensal Ciliates.

Xestoblatta cavicola Grandcolas, 1992
(Blattellidae, Blattellinae) (Fig. 9)

This gregarious Guianese species inhabits the treeholes (and
occasionally the caves with bat guano). They are found as
well in oid hollowed strangling Ficus whose host tree has
disappeared (trunks with many openings) as in treeholes with
one or two openings (usually Vouacapowa americana which
become hollowed when aging, or any other species with a
large cavity). The aggregations are mixed groups with adults
and larvac foraging on the wall of the cavities. They deposit
their oothecae not 2 long time after extrusion and glued them
inte the vertical substratam, They escape readily when
alerted by wind puffs perceived with their cerci receptors.
This species is related to the Central American X, immacula-
ta Hebard, 1919, both being cavicolous and gregarious and
differing from the other species of the genus, solitary and
living in the ground litter.

From a phylogenstic point of view, the life habits do not
appear sirmilar in large clades such as families or subfamilies and
thus evolutionarily stable. On the contrary, they changed repea-
tedly and komoplastically in clades which radiated on particular
continents, probably during the Cainozoic. One example can be
presented in the family Blaberidae with the clade [Zetoborinae +
Biaberinae + Gyninae + Diplopterinae], whose habitats are very
diverse and mostly homoplastic among different continental
radiations (Fig. 10, according to Grandcolas, 19934, 1998b). For
the record, the subfumilies Zetoborinae and Blaberinac are
ncotropical, the subfamily Gyninae is African and the subfamily
Diplopterinac is Australasian.

Sociai behaviour

The occurrence of gregarism and subsocial behaviour in cockroa-
ches is well-known (Chopard, 1938; Roth & Willis, 1960;
Gautier etal., 1988; Nalepa & Bel, 1997). The term “gregarism”
is however a black box, underemphasising a censiderable
diversity of behaviours. According te pepulation structure of

gregarious species, one can already predict at first glance that
several kinds of gregarism oceur in cockroaches. Many ovovivi-
parous species from the family Blaberidae show aggregations
involving the female and the larvae together at the beginning
(Fig. i1, “brooding behaviour”, Liechti & Bell, 1975) and then
only the larvae together. These aggregations can be very short-
lived, as it has been demonstrated in a solitary species (Grandco-
las, 1993¢}, or much more long-lived, during the whole larval life
for gregarious species (Fig. 12; Farine et al., 1981; Grandcolas,
1993¢, 1993, 1996b, 1997c,d). These aggregations are not
necessarily families, since several aggregations of siblings can
partly merge and remain stable (Evans & Breed, 1984).

Some other species show mixed-group gregarism, where
adults and larvae are aggregated together, being or not parenis
and siblings. The domestic species Periplaneta americana
Linnzeus, 1758 or Blattella germanica Linnaeus, 1758 are
fameus examples of this behaviour, This behaviour is also known
from feral species in the field; in the family Polyphagidae
{Heterogamisca chopardi Uvarov, 1936, Polyphaga aegyptiaca
Linnaeus, 1758, Grandcolas, 1995, 1996b), in the family
Blaberidae (e.g., Schultesic lampyridiformis Roth, 1973,
according to Roth, 1973), in the family Blattellidac (¢.g.,
Xestoblaita cavicola Grandeolas, 1992, according to Grandeolas,
1991) or in the family Blattidae (c.g., Lamproblatta albipalpus
Hebard, 1919, according to Gautier & Deleporte, 1986).

The evolution of gregarious behaviour may have been
favoured by some reproductive characteristics of cockroaches
(Grandcolas, 1996a; Nalepa & Bell, 1997): in ovoviviparous
specigs, mother and larvae are already together at the brood birth
and are placed ipso facto in the condition of aggregation. This is
not true for oviparous species whose oothecae are abandoned
after deposition. In this last case, Gautier et al. (1988) have also
emphasised on the possible role of resource use to select for
aggregations: pafchy resources and confined habitats may have
favoured the evolution of social behaviour. This evolutionary
interaction has been corroborated with some modifications by
Grandeolas (1998b) who showed that ancestral and exaptive
gregarious habits have probably permitted a blaberid clade to
adapt to patchy resources and confined habitats,

Subsocial behaviour is also diverse (Nalepa, 1994; Nalepa
& Bell, 1997): it has been mostly found in ovoviviparous
Blaberidae species (Roth, 1981; Reuben, 1988; Rugg & Rose,
1991; Matswmoto, 1992; Bhoopathy, 1998) but aiso exist in one
oviparous genus {Cryplocercus punctulatus Scudder, 1862,
Cleveland et al., 1934; Seelinger & Seclinger, 1983; Nalepa,
1984), Females can provide food or shelter or both of them to
their brood. Shelter can be either the wings of the female {e.g.,
Thorax porcellana Saussure, 1862, Fig. 13) or a burrow in the
ground or a tunnel in dead wood. Food can be either digestive
fluids together with symbionts or the secretion of specialised
glands. Grandcolas (1997{) has suggested that the appearance of
subsoeial behavior could have been favoured in gregarious clades
by the ancestral and thus pre-existing behavioural correlates of
the gregarious behaviour, narnely tolerance to crowding and
interattraction,

Finalty, solitary behaviour often occurs in cockroaches but
its significance has been little discussed, although it is highly
needed to compare it with gregarism from an evolutionary point
of view (Gautier et al., 1988; Grandcolas, 1997a). As far as they
are studied, solitary cockroaches seem to disperse quite rapidly
after their birth and not to show inter-attraction. At least in two
cases, solitary behaviour homoplasticaily issued from evolutio-
nary reversals of gregarious behaviour (Fig. 14, Grandcolas,
1997a, 1998b). A future and risky challenge in cockroach
research could be to search for some species being ancestrally
solitary.

Anti-predator behaviour

Diverse behaviours are displayed by cockroaches against
predators, The most well-known defense of cockroaches is
chemical (Whitman et al., 1990). Many different allomeonatl or
alarm glands exist (Roth & Alsop, 1978; Brossut, 1983}, cither
on the pleura, or on the abdominal spiracles, or on the abdominal
sternal or tergal membranes. Allomones are especially efficient
at deterring some non-swarming predators {(e.g., Eisner, 19358).
Another chemical way to deter non-swarming predators is the
secretion of viscous products by the last terga, which is sticky
enough to stop predators (Ichinosé & Sennyoji, 1980; Abed et al,
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1995). Several signals may also be combined, such as sound
emission, tergal viscous secretion and striking colouration in the
central american Megaloblatta blaberoides (Walker, 1871)
(Schal et al., 1982; Fig. 15).

Others defensive behaviours are less well-known. The
most common but not the less advantageous is the freezing
posture (“feigning dead”) displayed by many different cockroack
species. It has been shown that this posture can be very efficient
in front of swarming predators, especially in comparison with
allomenal products which would not be present in adequate
quantity to repel all predators. The cockroach Lanxoblatta
emarginatg (Burmeister, 1838) escaped arty ants in the Guiane-
se forest because of its freezing posture and lacked the allomonal
tracheal gland present in some other Zetobotinae (Grandcolas &
Deleporte, 1994; Grandcolas, 1998d} (Fig. 16). Anti-predator
behaviours can also involve burrowing rapidly in a substratum,
or a combination of burrowing and freezing, or rapidly flying and
diving into the ground litter (Schal & Bell, 1986; Grandcolas,
1991}, or turning and running (Camhi & Tom, 1978), ete.

Concerning anti-predator behaviours, observations in the
Jleld of non-domestic species are absolutely needed to truly
vatidate the function of the observed behaviour in front of natural
and normal predators.

Communication

Cockroaches have often been characterised by their pheromonal
communication compared to the mainly acoustic communication
of Orthoptera (e.p., Otte, 1977; Alexander, 1987): gregarism or
sex pheromones are diverse and have obviously prominent roles
in cockroach behaviour (e.g., Brossut & Roth, 1977; Brossut &
Sreng, 1985; Abed, Tokro et al., 1993). Recently, some authors
have also described dispersal pherornones (forcing individuals to
leave and fo disperse from aggregations) and necromones
(repellent odours from dead bodies) whose roles are less ascertai-
ned and generatised (Nakayama et al., 1984; Rollo et al., 1995).

Classically, reproduction takes place in cockroaches with
one sex attracting the other with long range sex pheromone
(either male or female or both sexes, Roth & Willis, 1954; Roth
& Dateo, [966; Schal & Bell, 1985; Abed et al., 1993), then the
fermale feeding on male aphrodisiacs and the male initiating the
copulation. The traditional view was that only fernales have a sex
pheromone and call males except it: the subfamily Oxyhaloinae
{&.g., Breed, 1983) has been recently challenged by the discovery
that some Blattidae species have sex pheromones in both males
and females {Abed et al, 1993). A similar conclusion will
probably be attained conceming the family Polyphagidae
(Brossut et al,, 1991, pers. obs.). These new data permit to
hypothesise that, ancestrally, both sexes had sex pheromones for
calting behaviour in cockroaches and that one major loss of male
sex pheromone occurred, followed by a reversal and a loss of
female sex pheromone in the blaberid subfamily Oxyhaloinae
(Fig. 17). This inferred history is probably not very robust,
according to the very poor knowledge about cockroach sex
pheromose (e.g., the caliing behaviour and glands in Anaplecti-
dae and Ectobiinae are virtually unknown), however it has the
merit to set the arena for future studies. A major assumption
implied in this inference is that caliing behaviour could have been
evolutionarily inherited as a function, even if the glands and the
products in the different families are not homologous (Abed et
al,, 1993), Function conservation along with changes in the
relevant organs lead to hypothesise the occurrence of exaptation
inpheromonal glands. How glands and pheromones are replacing
each other during the evolution when the vital function of calling
continuously should have remained efficient? Some glands could
have assured plesiomorphic roles and coexisted with sexual
pheromonal glands before to become themselves sexual pheromo-
nal when the latter disappeared or assured other roles. This
should be demonstrated when such crossed combinations of
glands are found in extant cockroaches.

However, sound or vibration emission and reception are
not so uncommon in cockroaches (Howse, 1962; Roth &
Hartman, 1967; Decker et al., 1989; Shaw, 1994) and there is
good evidence in some particular species for the use of vibratory
information in the reproductive behaviour (Roth & Hartman,
[967) and in escape group behaviour (Grandeolas, 1991} In the
same way, visual perception is not useless in these mostly
nocturnal insects which are able to detect and to use visual
signals even in dark envitonments (Rivault & Dabouineau, 1996).

Escape behaviour in some running species is also mediated
by the specialised cercal receptors detecting air displacement
(e.g., Camhi & Volman, 1978). These receptors have been
studied in: laboratory experiments and their role has been hypot-
hesised to deal with detecting predators. Undoubtedly, they also
detect air displacement produced by conspecifics and they may
be found to serve on purpose of communication in the future.

Reproduction

Two reproductive characters are highly peculiar o cockroaches:
they lay their eggs clustered in oothecae which are deposited after
sclerotisation {Fig. 18; Roth, 1568) and they have evolved
repeatedly toward ovoviviparity so that these ocothecae are
retracted in a brood sac for internal incubation (Roth, 1970;
Grandcotas, 1996a). In this last case, oothecae ave regressed (Fig.
193 and first instar larvae are dropped by the female (Fig, 11).
Diverse particular modalities derived from this general scheme.
One species, Diploptera punctata (Eschscholtz, 1822) (Blaberi-
dae), has been found viviparous because it provides the incuba-
ting oothecae with some milk (Stay & Roth, 1958). In some
species of Geoscapheus Tepper, 1893 (Blaberidae, Panesthiinae),
the oothecal membrane has disappeared and eggs are driven
separafely into the brood sac (Rugg & Rose, 1984). Some species
of Gyna Brunner von Wattenwyl, 1863 (Blaberidae) retracted
very large oothecae zigzag-folded into the brood sac {Grandeolas
& Deleporte, 1998).

Again, these different characteristics have evoived
homoplastically. Roth (1970) presented a gradistic view of the
evolution of reproduction, which ranked cockroach groups from
oviparity in Polyphagidae, Blattidae, Anaplectidae,
Pseudophyllodromiidac families, Nyctiborinae and Ectobiinae
subfamilies, to advanced oviparity in Blattellinae subfamily
{keeping oothecae attached st the abdomen snd exchanging
water) and finally to ovoviviparity asd viviparity in the family
Blaberidze. But he found himself splendid examples of conver-
gent and infrequent ovoviviparity in the famifies Pseudophyllo-
dromiidae and Blattellidae (Roth, 1982, 1989 ,1995). Mapped
onto a phylogenetic tree, these reproductive modes appear clearly
homoplastic and “advanced oviparity” preceded ovoviviparity
only once, in some Blatteliinae species, suggesting that there is
not & necessary “evolutionary progression” and “internalisation™
of reproductive modes (Fig. 20, adapted from Grandcolas,
19%96a). Anyway, because oviparous species have evolved highly
complicated kinds of egg care (gluing, coating, excavating, etc.,
Fig. 18) they cannot be considered a priori less sophisticated or
“evolved” or “adapted” than ovoviviparous species in this respect
{Grandcolas, 1996a),

I considered that there exist two possibly adaptive zones
according to reproductive characteristics which are paraphyleti-
cally distributed within cockroaches: depositers that maximise
fecundity and carriers that maximise brood survival (Table 2).
Depositers comprise all oviparous families, Blattidae, Polyphagi-
dae, Anaplectidae, and in addition, strictly oviparous faxa from
polymorphic families Pseudophyllodromiidae and Blattellidae
(Fig. 20). Catriers comprise “advanced oviparous” and ovovivi-
parous taxa from polymorphic families Pseudophylledromiidae,
Blattellidae and the ovoviviparous/viviparous family Blaberidae
(Fig. 20). A single and notable exception to this distribution
(Schal et al., 1984) is the polyphagid woedroach Cryptocercus
Scudder, 1862 whose unique subsocial behaviour is more similar
to the carrier-like strategy: this is the only known oviparous
cockroach to care its offspring (Cleveland et al., 1934; Seelinger
& Seelinger, 1983; Nalepa, 1984), a characteristic which has
been often refated to its intestinal symbiosis and to the subsequent
need to transfer symbionts to the offspring (e.g., Nalepa, 1988).
These two potential adaptive zones have probably determined
many subsequent evolutionary trends. These hypotheses are
elaborated in the next section as maay promising research
directions.

The symbiotic bacteria of the fat body are also worth of
congideration for analysing cockroach reproductive biology.
These symbionis are present in every cockroach examined (Roth
& Willis, 1960) and thus can be considered as ancestral to
cockroaches (see Grassé & Noirot, 1959 for such ar hypothesis),
These bacteria are involved in peculiar metabolism pathways
which permit urates to be re-utilised: instead of being complete
wastes as in other uricotelic animals, urates are utilised as
valuable nitrogen-rich compounds (Cochran, 1985; Mullins &
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Cochran, 1987). In this context, they are indeed used as a nuptial
gift coating the spermatophore of many Blatteliidae, Pseu-
dophyliodromiidae and Blaberidae (Roth & Dateo, 1564; Roth,
1967, 1971; Graves, 1969; Mullins & Keil, 1980; Schal & Bell,
1982; Mullins et af., 1992). This unusual paternal investment is
plausibly appeared three times convergently in the clade {Blatte-
llidae (Pseudophyliodromiidae + Blaberidae), subsequently to the
ancestral bacterial symbiosis, to explain both polymorphism in
Pscudophyllodromiidae, Blaberidae and Blattellinac and Jack in
Nyctiborinae {Fig. 21). Another phylogenetic pattern a little more
costly in terms of ad hoc hypotheses could involve one ancestral
appearsnce followed by four disappearances.

Additionally, parthenogenetic repreduction occurred in
cockroaches, either totally facultative in several families (Roth &
Willis, 1956} or obligatory in several clones of Pyenoscelus
Scudder, 1862 (family Blaberidae, Pyenoscelinae; Roth & Willis,
1961; Parker et al., 1977; Grandcolas et al., 1996).

Using possibly adaptive zones to predict useful
research directions

Forty years ago, Roth & Willis (1960} argued that cockroaches
except a few domestic species are poerly known. Schal et al,
(1984) reiterated this statement concerning the life habits of
cockreaches in the field. Today, this statement is unfortunately
stili appropriate (Grandeolas, 1998a), because few people have
worked or presently work in this direction. :

To increase the level of kaowledge on cockroaches, we
dramatically need integrated studics taking info account systema-
tics, field ecology and behavioural studies. These studies should
be carefully carried out in promising research directions, taking
into account the existing general framework of knowledge. This
framework is provided by both the phylogeny and the basic
working hypothesis separating cockroaches into two differently
possibly adapted groups, the depositers and the carriers. This
framework is considered rather a heuristic background that helps
to ask the good questions than a strictly defined and fixed
classification.

Secial behaviour

More carriers than depositers display social behaviour (see above
the section “social behaviour™) (Grandeolas, 1996a). That means
that the aggregation of the brood birth and the female have played
a critical role in the evolution of social behaviour. The behaviou-
ral characteristics of these aggregations should be emphasised to
better understand the first stages of social evolution in cockroa-
ches. This is the most urgent and promising and research
direction to understand the evolution of social behaviour in
cockroaches.

Life history

Contrary to some assumptions by Schal et al. {1984), depositers
and carriers have not been necessarily involved in r- and K-
selection, respectively. These authors stated that the viviparous
Diploptera Saussure, 1864 (Blaberidae, Diplopterinae) and the
subsocial ovoviviparous Perisphacrus Servilie, 1831 are
“extreme K-selected species with high levels of parental care™.
This is to adopt a syncretic view of v and K strategies and to
confuse high parental investment with fitting to the environment
carrying capacity (“K). A species can increase its populations
against adverse conditions {climate, predators, parasites} either
when preducing a lot of offsprings or when maximising their
survival. High parentai investment can contribute to increase the
intrinsic rate of population increase (“r™). In this perspective, the
viviparous Diploprera Saussure, 1864 appears merely r-selected,
This species spreads in the whote Pacific region, occurring from
Hawalian to Pascuan Istands (Princis, 1965), attesting of a very
high colonisation potential (in fum attesting of high rates of
population increase). Females give birth to broods of few but very
large larvae (Roth & Hahn, 1964, Schal ¢t al., 1984), That could
allow this species to avoid the high mortality rates associated
with the usually small first instar larvae, © increase the brood
survival, and to significantly contribute to the population increase
{explaining by the way its high colonising ability). This is indeed
a classical scenaric mentioned to explain the occurrence of
viviparity in general (Williams, 1966; Stearns, 1976).

To avoid misinterpretations, any research in the framework
of life history strategies should have concemn for the precise
characteristics of the categories of depositers and carriers, and
should not just derive hypothetically these characteristics from
classical notions of life history strategies. Here, the dichotomy of
depositers versus carriers serves more for refuting simplistic
hypotheses than for proposing a correlated dichotomy between
life history strategies.’

Parasitism of eggs

The dichotomy depositers/carriers also determines the rate of egg
paragitism. The parasites attack the oothecae which are not
carried by the female, i.e. the oothecae of the depositers {cf. Roth
& Willis, 1960). This was the reason why Roth (1970) thought
that ovoviviparity is especially favourable to cockroaches; it
could protect them totally against egg parasites. Conversely,
many depositers have evolved elaborated behaviours of ootheca
profection and it has never been assessed i some of these
behaviours definitely protect the oothecae. Most studies of
parasitism dealt with domestic species and Hymenoptera
(Lebeck, 1991) and, to my knowledge, only case of parasitism in
natural conditions has been identificd (Grandcolas, 1995;
Greathead & Grandeolas, 1995). It should be necessary to check
if the ootheca concealment (burrowing, etc.) is really advanta-
geous to cockroaches. this cannot be studied with most domestic
species which kave no opportunity to excavate any substratom in
human dwellings and whose cothecal parasites are perhaps not
natural ones. Parasitism is one of the most promising hypothesis
of selective pressure responsible for the success of the carrier
strategy {formuiated by Roth [1989] in the context of ovovivipa-
rity versus oviparity).

Mating systems and sperm competition

A few notions must be specified concerning cockroach reproduc-
tion. Once mated, females are able to fecundate many oothecae.
In the field, because of reduced life expectancy compared fo
laboratory conditions, females probably need to be mated only
once to be able to insure the fecundation of all the oothecae that
they have time to produce during their adult life. Females which
carry oothecae are not receptive and mever accept copulation
{e.g., Roth & Barth, 1964). Carsiers sransport their oothecae a
longer time per natura, a time during which copulation is no more
possible. Female receptivity is restored dusing a very short time
after the brood is dropped in ovoviviparous species or after the
ootheca is deposited {ready to hatch) in “advanced” oviparous
species. Females rapidly initiate another ovarian cycle and
become again unreceptive. According to these notions, female
cockroaches have the following mating pattern: “potentially
multiple mating with a cyclic receptivity”™ {Thornhill & Alcok,
1983). Actually, the phases of receptivity in carriers are so short-
lived {a few days) relative to phases of non-receptivity (about
three weeks) that they can be considered de facto as single-
mating females. In depositers, the two phases of the receptivity
eycle are more similar so that depositers can be considered
having really potential muitiple mating with a cyclic receptivity.
Several predictions issue from this statement.

First, paternity confidence can be high only in camricrs, so
that postinsemination sperm competition can be high ondy in
depositers: copulatory plugs or mate-guarding should be found
more often in these cockroaches (a possibie case of plug in
subfamily Tryonicinae, Blattidae, Grandcolas [1997b} and the
report of different means of spermatophore attachment to female
genitatia by Graves, [ 19691},

Second, paternal investiment should be higher in carriers,
because of high confidence patemity. Theoretically, sex role
reversal should occur especially in carriers if paternal investment
is sufficiently higher than maternal one. A series of unclear
correlations can be expesed in this respect. In insects, the calling
behaviour is generally considered as being most often the
attribute of the male sex which is submitted fo mate choice
(Thornhill & Alcock, 1983). In cockroaches, long distance
cailing is basically cither a female or a mixed attribute (Fig. 16).
I subimit the proposal that the situation is reverse in cockroaches:
the long distance caliing sex could be also potentiaily the sex
making mate choice because pheromonal calling is not as
expensive {cost in terms of energy) as it is for acoustic calling:
making choice means that it is necessary to aftract. A reversal
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occurred in the subfamily Oxyhaloinae of the family Biaberidae
(Fig. 16), where males are calling. This reversal could be related
to a higher paternal investment in this group, leading to mate
choice by maies. Several peculiar and intriguing characters of the
Oxyhaloinae male spermatophore and female genitalia (elonga-
ted, deposited in a true bursa copulatrix, according to Graves,
1969} should be further studied to determine if they indicate that
the investruent is higher in terms of mating effort (and ipso facto
parental effort for these specie sof carriers). Also, despite many
works dealing with reproductive behaviour, its has never been
assessed, to my knowledge, what is the sex making choice.
According to these conjectures, the subfamily Oxyhaloinae
should be studied further,

Conclusion

Thanks to the many new data provided by previcus workers
whose the best example is Louis Roth and his varicus studies in
reproductive biology, we are now close to be able to provide
reasonable evolutionary hypotheses cancerning several aspects of
cockroach biology. After this first exploratory research phase,
this is no more time to study any taxon at random. We must now
base cockroach research onto the statements issued from these
exploratory studies, and especially to document the systematics

and the life habits of poorly known representatives of the
different cockroach families. Some entire families as Anaplecti-
dae or entire subfamilies as most of Polyphagid ones are very
poorly known and these gaps prevent to derive robust phylogene-
tic patterns for several traits of interest (Figs 17 and 21). Surpsi-
singly, the most comumon or trivial behaviours are ofien the most
pootly known, perhaps because they were not striking enough for
scientists. For example, the ecology of subsocial behavicur has
been well documented in several cockroach species, the ecology
of gregarism has been studied 2 few times and the ecology of
solitariness only once (see above, the section social behaviour).
Similarly, the most abundant species in the natural biota are often
new to science or poorly known from the point of view of their
behaviour because they were not attracted to light traps or not
easily maintained in laboratory cultures.

These gaps in knowledge should be filled, using potentially
fruitful research directions provided by general hypotheses
alike those of depositers and carriers. These researches should
infegrate phylogenetic systematics and behavioural ecology in
feral species, in order to obtain more reasonable and synthetic
evolutionary conclusions. These conclusions should also provide
in turn useful insights into the origin and the characteristics of
domesti¢ species, helping to devise powerful cortro} and suppres-
sion strategies.





