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Metamorfosis y Evolucion

CLEIDE COSTA y SERGIO ANTONIO VANIN

Los insectos fueron los primeros seres vivos en volar
sobre la faz de la Tierra, hace cerca de 300 millones de
afios atras. Sin duda, la adquisicion de las alas fue una
novedad evolutiva importante, pues amplio la capacidad
de los insectos en la bisqueda de alimentos y de compa-
fieros para la reproduccion, la fuga de los depredadores, o
simplemente diseminacion. El origen de la metamorfosis
parece estar estrictamente relacionado con la generacion
de las alas.

Podemos resaltar cuatro estados importantes en la
evolucion de los insectos: I) la condicion original de un
insecto sin alas (las alas habrian surgido en un subgrupo
de los insectos y no en su base); II) la aparicion de las
alas con articulacion simple, incapaces de flexionarse
hacia atrds cuando estdn en reposo (lo que generd ese
proceso ha sido materia de mucha especulacién); III) la
modificacion de ciertos escleritos de la articulacion de las
alas, que permitio flexionarlas hacia atras; y IV) el desa-
rrollo interno de las alas, que tuvo como resultado un tipo
mas complejo de metamorfosis, la holometabolia (CAR-
PENTER, 1953).

Se escribid6 mucho a lo largo del siglo XX sobre
metamorfosis, evolucion y filogenia de los insectos. Al-
gunos autores propusieron secuencias evolutivas basadas
en los diferentes tipos de larvas (por ejemplo, BERLESE,
1913; CHEN, 1946). Otros atendieron mas la procedencia
y funcién de la pupa (por ejemplo, HINTON, 1948) o se
preocuparon mas por el origen y evolucion de las alas,
relacionandolas con el origen del estado metamorfico
(por ejemplo, KUKALOVA—PECK, 1983). En este capitulo,
ademas de los aspectos previos, presentamos una breve
historia filogenética de los insectos y la relacion entre el
desarrollo de las alas y la metamorfosis.
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ORIGEN Y EVOLUCION DE LAS LARVAS

Varios autores han intentado explicar, en un escenario
evolutivo, el origen de la metamorfosis completa. Por
ejemplo, Lameere (apud CHEN, 1946) atribuy6 el surgi-
miento de la holometabolia al hecho que algunas larvas
tienen capacidad de taladrar los tejidos vegetales. Hand-
lirsch (apud HENNIG, 1981) asoci6 el surgimiento de la
holometabolia a las alteraciones climaticas profundas del
Pérmico, principalmente a la aridez y al frio intensos,
caracteristicos de ese periodo, que habrian contribuido al
retraso en la formacion de las alas en las larvas.

En el abordaje prefilogenético de CHEN (1946), ca-
da tipo larval representaria un avance evolutivo (Fig. 3.1).
Por el estudio comparativo de las larvas de los insectos,
consider6 que, entre los distintos grupos, el tipo mas
generalizado poseeria apéndices bien desarrollados. A
medida que las larvas se volviesen mas especializadas,
ocurriria la reduccion de los apéndices. De esa forma,
CHEN (1946) agrup6 (véase el capitulo 1) las larvas en
tres categorias: I) tipo primitivo o generalizado; II) tipo
especializado, derivado principalmente por reducciones
de apéndices; y III) tipos premaduros, originados por el
rompimiento prematuro de la envoltura del huevo, oca-
sionando emergencia precoz de la larva. CHEN (1946)
intentd entonces establecer la secuencia evolutiva de las
larvas (Fig. 3.1). Los tipos especializados se originaron
del tipo campodeoide—polipoda y habrian seguido dos
lineas de desarrollo: una acudtica y otra terrestre. El linaje
acuatico principiaria con el tipo sialoide—polipoda y cul-
minaria con el tipo acéfalo—apoda de los Diptera; com-
prenderia las larvas de Neuroptera, Coleoptera, Strepsip-
tera, Diptera, Siphonaptera y Trichoptera. El linaje terres-
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tre se iniciaria con el tipo eruciforme—polipoda y alcanza-
ria el climax en el tipo hemicéfalo—apoda, que en los
Hymenoptera es seguido por los tipos premaduros; com-
prenderia Mecoptera, Hymenoptera y Lepidoptera. Para
CHEN (1946), conocer el origen de las larvas de los insec-
tos tiene gran importancia, una vez que significaria cono-
cer el origen de la holometabolia. Cuestiono los siguien-
tes puntos: I) modo de procedencia (;como, en el trans-
curso de la evolucion, el hemimetabolo inmaduro se
transformo en la larva y la pupa de holometabolo?). Con-
siderd los Pterygota descendientes de un Apterygota
ancestral y los Endopterygota (u Holometabola) descen-
dientes de un Exopterygota ancestral (o Hemimetabola);
1) medio de procedencia (;en qué habitat la larva primi-
tiva se desarroll6?). CHEN (1946) admitié que la larva de
los insectos se habria originado en el ambiente acuatico.
Las formas terrestres habrian sido capaces de readaptarse
a la vida acuatica. Por lo tanto, las larvas acuaticas ten-
drian dos procedencias: primaria o secundariamente acua-
ticas; III) tiempo de procedencia (;en qué época de la
historia geoldgica aparecio el primer holometabolo?). Los
Holometabola constituyen un grupo bastante antiguo. La
existencia del tipo campodeoide—polipoda, semejante a
un Thysanura, entre las formas larvarias indicaria que el
grupo debe haber aparecido poco tiempo después de los
Hemimetabola. Esa idea estaria de acuerdo con el registro
paleontologico, una vez que, en el Pérmico Inferior, ya
existian muchos holometabolos auténticos. Como el pri-
mer registro fosil de un holometabolo es del Carbonifero
Superior, se concluyd que el origen de los Holometabola
no seria posterior al Carbonifero Inferior.

HINTON (1948) y SCHWARZBACH (1950) concorda-
ron con la idea de que las condiciones de aridez del Pér-
mico ejercieron influencia importante en el origen de las
larvas. La ausencia de los brotes alares externos debe
haber representado una ventaja selectiva considerable,
permitiendo que las larvas penetrasen en sustratos firmes
y mas protegidos, tales como tejidos vegetales vivos o
muertos, o incluso en el suelo. Larvas con botones alares
tendrian gran dificultad para moverse hacia atrds en las
galerias excavadas en sustratos firmes. HENNIG (1981),
considerando que las larvas de los grupos basales de
holometabolos son campodeiformes o tisanuriformes,
consider6 que esas larvas dificilmente tendrian condicio-
nes para penetrar y excavar en el suelo o el tejido vegetal,
y descart6 la hipotesis de que el retraso en el surgimiento
de los brotes alares estaria relacionado a una adaptacion
para excavar en sustratos firmes, pero no elabord explica-
ciones nuevas, y solo considerd que las razones deben
haber sido otras. HENNIG (1981) también rechaz6 la hipo-
tesis de CHEN (1946), esto es, que la larva de los Holome-
tabola se habria originado en el agua, pero admitié que el
origen puede haberse dado en ambiente himedo, por
ejemplo, en detritos vegetales, como fue sugerido por
TYLLIARD (1926). Sin embargo, consider6 el retraso en el
surgimiento de los botones alares, cualesquiera que hayan
sido los motivos, como la caracteristica mas importante
de los Holometabola, pues permitié la divergencia de
formas y habitos entre la fase larval y la imaginal.
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ORIGEN Y FUNCION DE LA PUPA DE LOS
ENDOPTERYGOTA

Hay varias controversias sobre el origen y el significado
funcional del estadio pupal. COSTA (1984) reconocid por
lo menos cuatro corrientes principales de pensamiento
que intentaron explicar la procedencia y el significado
funcional de la pupa. El establecimiento de homologias
entre los estadios inmaduros de los Endopterygota y
aquéllos de los Exopterygota fue una de las grandes preo-
cupaciones comun a todas esas corrientes, pero tales
hipotesis fueron elaboradas dentro de un contexto prefi-
logenético. Al fin: jqué es la pupa? ;Una larva o un esta-
dio del adulto? ;Cual de los grupos de Exopterygota seria
mas proximo de los Endopterygota?

La teoria mas antigua parece ser la de BERLESE
(1913), que ha puesto gran énfasis en la supuesta preco-
cidad de las larvas en el momento de la eclosion del hue-
vo. Para los adeptos de esa teoria, el estado pupal seria
homoélogo a la sumatoria de los estadios ninfales de los
Exopterygota, comprendidos en un unico estado. Para
BERLESE (1913), las larvas de los Holometabola serian
como “embriones precoces”, y los estadios larvales de los
Hemimetabola ocurririan dentro del huevo. La pupa seria,
entonces, producto de la taquigénesis de los estadios ninfa-
les del “ancestral hemimetabdlico” de los Holometabola.

Autores subsiguientes reelaboraron las ideas de
BERLESE (1913). LOWER (1954) y HESLOP—HARRISON
(1961), con base en el “holometabolismo” de algunos
Exopterygota (Hemiptera, Coccidomorpha), consideraron
el estado pupal como una adquisicion mas antigua. Sus
funciones serian diferentes en los diversos ordenes de
insectos y hasta podria ser adquirida o perdida, indepen-
dientemente, en cualquiera de los dOrdenes de insectos.
Esos autores consideraron la pupa como homologa al
estado ninfal de los 6rdenes primitivos de los insectos.
Los estadios prepupal y pupal de los Holometabola con-
secuentemente serian el producto del desarrollo retardado
—taquigénesis— de una ninfa ancestral de los Holometabo-
la. En resumen, el estadio pupal, segin esos autores, seria
homologo al conjunto de los estadios ninfales compren-
didos en un tnico estadio.

La segunda teoria es la de POYARKOFF (1910,
1914), para quien la pupa seria un estado del adulto, con
alas no funcionales, homoélogo al subimago de los Ephe-
meroptera. Por lo tanto, los Endopterygota se caracteriza-
rian por dos estadios del adulto en su ciclo bioldgico, al
contrario de los Exopterygota, que solo tendrian uno.
POYARKOFF (1914) ponderaba que si una unica muda es
suficiente para transformar una larva de Diptera en pupa
(que no difiere en ninglin caracter morfologico externo
del adulto), esa misma muda seria capaz de transformar la
larva en adulto. Como en los Endopterygota y en Ephe-
meroptera hay dos mudas entre el ultimo estadio larval y
el adulto, la primera seria necesaria para transformar el
insecto en pupa (primer estadio imaginal) y la segunda
para transformar la pupa en el adulto activo (segundo
estadio imaginal). El problema seria descubrir el signifi-
cado funcional de esa muda adicional de los Endoptery-
gota y de los Ephemeroptera. A primera vista, podria
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Figura 3.1. Diagrama de la secuencia evolutiva (modificada de CHEN, 1946) de los tipos de larvas de los insectos.
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parecer que son necesarias dos mudas porque las alas se
desarrollan internamente en las larvas de los Endoptery-
gota. Contra eso, esta el hecho de que, en los Ephemerop-
tera, que también poseen dos mudas, las alas en el ultimo
estadio ninfal son externas, como en los otros Exoptery-
gota alados, que tienen una sola muda entre la ninfa del
ultimo estadio y el adulto. Ademas, si las alas pueden
evaginarse en una muda —de la larva a la pupa—, seria
dificil concebir por qué no se podria completar el desarro-
llo en una Unica muda. POYARKOFF (1910) habia obser-
vado que, en los Endopterygota, los unicos érganos inter-
nos que necesariamente requieren dos mudas entre el
ultimo estadio larval y el adulto serian los musculos del
esqueleto (los adultos de casi todos los Endopterygota
poseen musculos que no existen en las larvas). Para ese
autor, los musculos del exoesqueleto se desarrollarian en
linea recta entre dos puntos cuya distancia entre si se
deberia fijar exactamente de acuerdo con la especie. Si
esos puntos fuesen muy proximos uno del otro, los mus-
culos serian curvos; si fuesen muy distantes, seria dificil
para los miisculos fijarse a la cuticula. Asi que, para desa-
rrollar la musculatura de los adultos, seria necesario un
molde del tamafio del adulto, con partes cuticulares pro-
vistas de las mismas relaciones espaciales de las que el
adulto necesitaria. Ese molde seria la pupa. Considerando
que la secrecion de la cuticula del molde necesariamente
precederia el desarrollo de los misculos del adulto, los
musculos no deberian prenderse de las paredes del molde.
Una vez que los musculos de los adultos estuviesen for-
mados, necesitarian fijarse en la cuticula antes de entrar
en funcion, para lo que seria necesaria otra muda —de la
pupa al adulto— y una nueva cuticula deberia secretarse.
POYARKOFF (1914) concluyd que la razén fundamental
estaria en el sistema muscular, altamente especializado en
el adulto y generalizado en la larva. En resumen, la fun-
cion esencial de la pupa seria la de proveer un molde de
tamafio y forma adecuados dentro del cual la cuticula
imaginal y la musculatura correspondiente pudiesen desa-
rrollarse sincronicamente. POYARKOFF (1914) fue el
primero en dar una explicacion funcional para la existen-
cia de la pupa. Ademas, consider6 la pupa homoéloga a la
subimago de Ephemeroptera.

La tercera teoria es la de ZIKAN (1944), que no
acepta cualquier homologia entre las fases inmaduras de
los Exopterygota y los Endopterygota, puesto que consi-
dera a ambos grupos como insectos de metamorfosis
completa: la pupa de los Exopterygota seria embrionaria,
y la de los Endopterygota postembrionaria. Ese autor
sigue parcialmente las ideas de BERLESE (1913), pero
rechaza las homologias entre las fases inmaduras de los
Exopterygota y los Endopterygota. Propuso que los esta-
dios ninfales de los Exopterygota deberian denominarse
“preimago” o “pseudoimago”, por el hecho de vivir en el
mismo ambiente y comer el mismo alimento que los
adultos. Para ZIKAN (1944), una de las principales carac-
teristicas de la pupa seria la incapacidad de alimentarse.
Ese autor era partidario de la ley biogenética (actualmen-
te considerada equivocada), y con base en ella decia que,
si el desarrollo del individuo (ontogenia) corresponde a
una recapitulacion abreviada de la evolucion de la especie
(filogenia), todos los insectos por supuesto tendrian un
origen unico y no serian polifiléticos o heterofiléticos.
Las diferencias de tamafio y de reservas alimentarias de
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los huevos causarian en la embriogénesis una heterocro-
nia que, en los holometdbolos, actuaria en sentido de
retraso (ontogenético) y en los hemimetabolos, en sentido
de aceleracion (ontogenética).

La cuarta teoria, de PEREZ (1910) y HINTON (1963),
sugiere que la pupa seria homologa a uno de los estadios
ninfales o al ultimo estadio de los Exopterygota. PEREZ
(1910) acepto las ideas de DEEGENER (1909), quien con-
sideraba la pupa ontogenética y filogenéticamente un
estado intermediario entre la larva y el adulto, y homolo-
ga al tltimo estadio ninfal de los Exopterygota. HINTON
(1948) seguid las ideas de POYARKOFF (1914), incluso
respecto a la homologia de la pupa con la subimago de
Ephemeroptera, y subrayo que la unica diferencia entre la
subimago y la pupa es que la primera seria mas activa y
poseeria alas con las cuales podria volar. También admi-
ti6 que la subimago seria un tipo primitivo de pupa. Sin
embargo, HINTON (1963) reviso las ideas de POYARKOFF
(1914) y las rechazd completamente, por considerar que
estadios nuevos solo podrian aparecer como resultado de
modificaciones o divisiones de estadios previos, preexis-
tentes. Intent6 dar una explicacién mas simple, que aque-
llas sugeridas por las teorias de BERLESE (1913) y Po-
YARKOFF (1914), para el hecho de la similitud mayor de
la pupa con el adulto que con el Gltimo estadio larval. La
pupa se habria originado como una especializacion del
ultimo estadio ninfal de los ancestrales hemimetabolos de
los Holometabola. Con esto endos6 el punto de vista de
PEREZ (1910), para quien la pupa se originaria del tltimo
estadio ninfal con alas bien desarrolladas o ninfa libre
ancestral de los Hemimetabola. Habria una suspension
alimentaria y una inmovilidad que afectarian el sistema
muscular, de tal modo que esa ninfa ancestral perderia
poco a poco su aspecto ninfal y adquiriria aspecto subi-
maginal. En resumen, para esos autores, la pupa de los
Endopterygota seria homologa al ultimo estadio ninfal de
los Exopterygota.

Con HENNIG (1981) surgieron las primeras ideas
sobre el origen de la pupa y de los Holometabola dentro
de una concepcion filogenética. Para HENNIG (1981),
todos los Holometabola recientes son endopterigotos y
poseen estado pupal, dos caracteristicas que deben haber
estado presentes en el ultimo ancestral comun de todos
los Holometabola recientes. Este autor critico la posicion
de HINTON (1963), como se coment? arriba, que creia que
la reduccion de las alas externas en las larvas les posibili-
to salir del medio hiimedo al suelo y tejidos vegetales,
una vez que los tipos mas primitivos de larvas son cam-
podeiformes y, por lo tanto, incapaces de cavar sustratos
duros. HENNIG (1981) también considerd que el retraso
del crecimiento externo de las alas debe haber ocurrido
por otras razones, tal vez como una “preadaptacion” que
facilitaria la aparicion de especies cavadoras. De esa
forma, habria contribuido a la radiacidon evolutiva subsi-
guiente de los Holometabola, pero no a su origen. La
pupa no se habria originado porque las larvas y adultos
divergieron en su morfologia y modo de vida. Al contra-
rio, ese desarrollo divergente habria sido posible exacta-
mente porque los Holometabola retuvieron el estadio
subimaginal. Para HENNIG (1981), si la pupa se desarroll6
a partir del Gltimo estadio larval, no seria necesario atri-
buir, por lo menos, parte del éxito de los Holometabola a
la retencion de un estadio que se perdid, una o mas veces



en otros grupos. Para él, la division del desarrollo post-
embrionario de los Holometabola en dos fases separadas
—larva y pupa— podria haber sido la causa del éxito de su
adaptacion en los ambientes mas diversificados, lo que se
evidencia por el nimero de especies de endopterigotos en
relacion con los apterigotos y exopterigotos. En resumen,
para HENNIG (1981), la pérdida de las alas externas de las
larvas y el origen del estado quiescente (como ultimo
estadio ninfal o subimago) serian ambas adaptaciones
ventajosas a condiciones ambientales adversas.

Las ideas de KUKALOVA-PECK (1978) son muy
controvertidas a la luz de las hipotesis filogenéticas ac-
tuales. Propuso que la metamorfosis en los Pterygota se
origind varias veces e independientemente: por lo menos
dos veces en los Palaeoptera recientes, cuatro veces en
los Exopterygota—Neoptera y una vez en los Endoptery-
gota. Sugiri6 que la ontogenia de los Pterygota mas basa-
les habria sido ametabola y que el crecimiento de las alas
ninfales habria sido completamente secuencial en la serie
ninfal y que, en estas condiciones, el estado metamoérfico
no habria sido necesario. Este tipo de desarrollo habria
ocurrido en todos los ancestros de los linajes modernos.
La presion de seleccion en las ninfas de los Pterygota
condujo a la reduccion del tamafio y supresion de la mo-
vilidad de las alas ninfales, mientras que en el adulto las
alas se volvieron grandes y capaces de volar. Finalmente,
el punto de ruptura habria sido alcanzado y la metamorfo-
sis se hizo inevitable. Consider6 que ese punto de ruptura
podria haber ocurrido en la serie de estadios subimagina-
les; con alas de tamafo intermediario, esos estadios serian
vulnerables a presiones selectivas, pues eran menos capa-
ces de volar, de esconderse entre la vegetacion o en agu-
jeros, etc. La secuencia ontogenética primitiva puede
haberse desconectado en ese punto débil y una serie (des-
conocida) de ninfas ancestrales fue impelida a un (o dos
en el caso de los Endopterygota) estado metamorfico. El
autor aun considero el origen de los Endopterygota como
el mayor evento ocurrido dentro de los Pterygota.

ORIGEN DE LAS ALAS DE LOS INSECTOS

Se pueden agrupar asi las propuestas de origen de las alas
de los insectos: I) origen a partir de branquias; II) origen
a partir de paranotos; III) origen desde la epicoxa y éxito
de las patas de los crustaceos; V) origen mixto: pleural y
paranotal; y V) origen polifilético.

L. Origen a partir de branquias

Segun esa propuesta, las alas del adulto serian homoélogas
a las branquias de ninfas de un insecto pterigoto ances-
tral, que supuestamente tendria ninfa acudtica (OKEN,
1811; denominada por ALEXANDER y BROWN, 1963
como “teoria del pez—volador”). Al considerar que el
hébitat acuatico fue invadido secundariamente, ROSS
(1955) criticod esa teoria y divergid de la afirmacion de
que los primeros insectos hubieran sido acuaticos.
CRAMPTON (1916) discutié la homologia branquia—ala. A
favor de esa propuesta, se podria aducir el hecho de que
algunos Ephemeroptera modernos, por ejemplo, tienen
branquias abdominales utilizadas en la locomocion
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(ALEXANDER y BROWN, 1963). Contra la propuesta,
podria citarse la ausencia de branquias toracicas notales
en ninfas de insectos modernos, a pesar que existan evi-
dencias de que las branquias tuvieron origenes indepen-
dientes en los diferentes o6rdenes. Ninguno de los autores
que defienden esta propuesta ha intentado explicar como
ocurriria la transformacion de un 6rgano acuético en una
estructura de adulto adaptada al vuelo. ALEXANDER Yy
BROWN (1963) consideraron poco probable que un insec-
to pequeilo pudiese romper la tension superficial del
agua, como el “pez—volador”, para alzar vuelo. Otra teo-
ria es la que se conoce como “teoria de la cobertura bran-
quial”, de WOODWORTH (1906), y que se ha inspirado en
las proyecciones abdominales de algunos Ephemeroptera,
que aun hoy funcionan como opérculos para las branquias
filamentosas, protegiéndolas de la obstruccion por detri-
tos, ademas de propiciar un canal para la circulacion del
agua. Ese autor ofrece argumentos razonables para la
evolucion rapida de las “pre—alas rudimentarias”. Otra
hipotesis mas es la “teoria de la aleta”, propuesta por
BRADLEY (1942), que postula que los Pterygota inicial-
mente se volvieron anfibidticos y mas o menos adaptados
a realizar excursiones en el agua. Después, habrian sido
capaces de salir del agua para reproduccion y disemina-
cion y, en esas condiciones, las “alas rudimentarias”, que
tendrian poco o ningtn efecto en el aire, podrian ser utiles
como “aletas” en la propulsion dentro del agua, desarro-
llandose asi la musculatura de vuelo. De ese modo, ese
autor intentd explicar la coordinacién de la musculatura
de la base del ala, esencial para el vuelo, de las “alas
primitivas” mas desarrolladas. Mas tarde, hubo una tenta-
tiva de BOTSCHAROVA—MESSNER (1971) de explicar por
qué los “brotes alares” siempre se encuentran proximos y
arriba de los estigmas, tomando en cuenta el hecho que
los insectos primitivos eran terrestres y poseian patas
cursoriales. Su propuesta se conoce como “teoria de las
proyecciones espiraculares”. Esta autora basd sus estu-
dios en odonatos recientes, y considerd que las alas se
originaron de evaginaciones tegumentales que inicial-
mente servirian como proyecciones espiraculares. Poste-
riormente, esas estructuras adquirieron movilidad por
medio de musculatura y mecanismos sensoriales que
ayudaban en la respiracion. La primera funcion de esa
proyeccion tegumental arriba del estigma habria sido
tactil y exploratoria. Con la evolucion, éstas se volverian
grandes, lo suficiente para servir de mecanismos de respi-
racion en el sistema traqueal. Otra propuesta es la de
WIGGLESWORTH (1973b), que aproveché elementos de su
“teoria de diseminacion” (WIGGLESWORTH, 1963), y
llevo en consideracion que los estilos toracicos presentes
en Zygentoma actuales (por ejemplo, Machilidae), co-
rresponderian a los precursores de alas de los insectos. En
el transcurso del proceso de transformacion de los estilos
toracicos en placas branquiales, habria ocurrido una mi-
gracion de los estilos de la base de las coxas hacia el
dorso y una aproximacion de sus articulaciones basales al
tergo. Esa hipdtesis se apoya en el hecho de que Petro-
bius Leach, 1809 y otros Machilidae (Archaeognatha)
tienen estilos en la mayoria de los segmentos abdomina-
les, mientras que los estilos toracicos también se encuen-
tran en el meso— y metatorax. Esos estilos se originarian
en la base de la coxa, y corresponderian al exopodito de
apéndices segmentarios, en los cuales la region basal es
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reducida, pero el apéndice propiamente dicho, el telopo-
dito, desaparecio. Uno de los problemas de esa hipotesis
se encuentra en la homologia de los estilos toracicos y
abdominales, cuando se considera que los insectos apte-
ros no tienen patas abdominales, y aparentemente nunca
las tuvieron. Apoya a esa hipotesis el hecho que las pla-
cas abdominales de ninfas de Ephemeroptera tienen mus-
culatura derivada de musculos de los estilos, y mantienen
la ligazén con la region de la coxa. Por eso, para este
autor una musculatura correspondiente habria sido reteni-
da en las placas branquiales toracicas, a pesar que los
estilos toracicos de Machilidae actuales no retienen esos
musculos. Musculatura de ese tipo explicaria el origen de
los dos musculos directos de vuelo mas importantes en
insectos de linajes mas basales (WIGGLESWORTH, 1973b).

I1. Origen a partir de paranotos

Las alas de los insectos, en esa hipotesis, se habrian desa-
rrollado desde expansiones laterales de la pared del cuer-
po, con la funcidén inicial de una simple superficie pla-
neadora, dandole al insecto la posibilidad de planear de
una planta a otra en la vegetacion. Esta basada en la ninfa
de Kalotermes sp. (Isoptera, Kalotermitidae), en la que
hay expansiones laterales de los segmentos del torax.
Como esas expansiones no tienen traqueas, segun el prin-
cipio de la recapitulacion, en boga durante la época, no
podrian haberse originado de branquias (MUELLER,
1873). Es la primera propuesta que se basa en ancestral
no acuatico, denominada por ALEXANDER y BROWN
(1963) como hipotesis de la “ardilla voladora”. Sin em-
bargo, nadie presentd una explicacion sobre como empe-
70 el desarrollo de esas expansiones y de como la super-
ficie se habria ampliado para servir a la funcidén de pla-
near. Muchos artropodos terrestres, principalmente los
habitantes de hendeduras y grietas (miriapodos, tisanuros
y cucarachas, entre otros), tienen expansiones en el noto.
Al analizar esta hipotesis, BECKER (1958) acept6 la posi-
bilidad del origen de alas desde expansiones laterales
(paranotos), que se habrian vuelto muy reforzadas y aso-
ciadas con los miisculos dorso—ventrales de las patas, que
estaban bien desarrollados. Esto podria funcionar en un
ancestral de los insectos alados, activo, habitante de vege-
tacion, y explicaria el uso de la musculatura de las patas
en el movimiento de las alas. El origen de alas en insectos
a partir de paranotos, sin branquias, los morfélogos como
SNODGRASS (1935) la aceptaron muy bien y la defendie-
ron. Otra propuesta es la de WIGGLESWORTH (1963) que,
a pesar de ser una hipotesis sobre el origen del vuelo o la
diseminacion, considerd la existencia de “expansiones
cuticulares ligeras en el térax”, que facilitarian el despe-
gue de insectos pequefios y pasivamente aéreos. La exis-
tencia de musculos que pudiesen alterar la inclinacion de
esas expansiones aumentaria la eficiencia del despegue y
permitiria un control mejor en el aterrizaje. Un paso si-
guiente seria la adquisicion de musculatura de batimiento,
que aumentaria ain mas la eficiencia del despegue y del
aterrizaje. De esa forma, pasos pequefios en direccion a la
evolucion de alas completamente funcionales tendrian
valores selectivos inmediatos. Uno de los problemas de
esa hipotesis es la premisa de que el insecto alado ances-
tral era pequeiio. Otros autores, como ROSS (1965), con-
sideraron como ancestral de los insectos alados un insecto
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de tamafo grande. Aparentemente, cuanto menor el in-
secto, menos logica seria la ventaja de vuelo activo y
tanto mas drastica tendria que ser cualquier modificacion
inicial para funcionar en el control del vuelo. Una de las
criticas presentadas a esta hipdtesis, si la consideramos
razonable, es que seria posible esperar descubrir muchos
“intentos” en este sentido entre los pequeiios artropodos
aéreos. Seria mejor tener alas imperfectas que no tenerlas
y un vuelo imperfecto en cualquier estado de desarrollo
seria mejor que el transporte pasivo. Segun esos autores,
nada de lo dicho se encuentra en los insectos recientes
(ALEXANDER y BROWN, 1963). Un ancestral relativamen-
te grande, activo, habitante de vegetacion, habria desarro-
llado cuerpo allanado y l6bulos paranotales en adaptacion
a la vida en hendeduras y grietas, y también logrado me-
joria en la locomocion, mimetismo foliar, reduccion de
sombra, armadura lateral y combinaciones de algunas de
esas caracteristicas. Se puede considerar que los parano-
tos, en principio, podrian haber representado una mejoria
en la capacidad del insecto de vivir una existencia adulta
arborea y, eventualmente, haber llevado a una funcion
planeadora rudimentaria. La ventaja inicial seria un ate-
rrizaje mejor en niveles mas bajos, de forma que no ocu-
rriese la caida al suelo a cada salto. Esos autores han
apoyado la hipoétesis paranotal y han sugerido que entre la
primera expansion notal, cualquiera que haya sido su
funcion, y el desarrollo de alas verdaderas, habria habido
un momento en el que las aletas notales serian 6rganos
especializados de comportamiento de corte epigamico.
Incluso consideraron que la presencia de alas restringida
a los adultos se debe a la funcion de diseminacion. Ade-
mas propusieron que las aletas paranotales no podrian
haberse transformado en 6rganos de vuelo sin la asocia-
cioén con el comportamiento reproductivo. Para ellos, con
base en ejemplos de especies actuales, las aletas notales
podrian haber surgido en machos para atraer las hembras
(comportamiento de cortejo) o para proteger aperturas de
glandulas dorsales de atraccion de hembras, de cuya
secrecion se alimentarian ellas durante la copula. La
copula directa puede haber aparecido en los insectos al
mismo tiempo que las alas y el macho ancestral proba-
blemente poseia ornamentos dorsales para atraer las hem-
bras, ademas de que genéticamente habria sido facil que
la estructura pasara a las hembras después de haberse
adquirido por los machos, sin explicar como. El supuesto
es que también en Paleodictyoptera los 16bulos paranota-
les del pronoto, carnosos, habrian adquirido funcién epi-
gamica cuando los 16bulos paranotales del meso— y meta-
noto alcanzaron funcion de vuelo (ALEXANDER y
BROWN, 1963). Otras ideas fueron presentadas por
HAMILTON (1971), para quien las expansiones laterales se
habrian originado en los tres segmentos toracicos y habri-
an sido dobladas hacia atras con intensidad menor en el
protorax e intensidad mayor en el metatérax. Con el au-
mento en tamafio de los paranotos, que tendrian un siste-
ma traqueal superficial, habria ocurrido una ramificacion
de las traqueas hasta llegar a la venacion del ala primiti-
va. Las primeras alas (alas arquedpteras) serian gruesas,
pesadas y fuertemente esclerosadas, y por ello extintas en
la competicion con las alas mas eficientes de los Palaeop-
tera. La primera mejoria habria sido la reduccion del
esclerosamiento en la base del ala y en la region alrede-
dor de las traqueas. Las venaciones verdaderas se habrian



originado en torno a las traqueas, considerandose con
ello, una correspondencia completa entre traquea y vena-
cion. Por fin, QUARTAU (1986) reexamind la teoria para-
notal y la discutiéo comparandola con las teorias de origen
a partir de branquias y de los apéndices pleurales. Para
este autor, parte de la teoria paranotal debe ser correcta,
es decir, las alas deben haberse originado de evaginacio-
nes tergopleurales, originalmente inmoviles, y no de
exitos méviles de la pata de un artropodo, como lo suge-
rieron WIGGLESWORTH (1973b, 1976) y KUKALOVA-—
PECK (1978, 1983). Segtn ¢él, la mayoria de los trabajos
sobre el origen de las alas es especulativa y con poca
informacion, y tal vez fuese necesario modificar algunos
aspectos de la teoria paranotal, tomando en cuenta algu-
nas indicaciones de que los ambientes acuaticos podrian
estar primaria o secundariamente envueltos en el desarro-
llo de las pre—alas de los insectos.

III. Origen a partir de la epicoxa y exito de las patas
de los crustaceos

Esa teoria propone que todas las ninfas de Pterygota,
conocidas actualmente del Paleozoico, poseerian alas
moviles, libremente articuladas y reforzadas por venas
tubulares, lo que ya seria una indicacion de vuelo activo
(KUKALOVA—PECK, 1978). Esas alas ninfales primitivas
serian encorvadas hacia atras en los Palacoptera y flexio-
nadas hacia atréas en los Neoptera. Las branquias abdomi-
nales de las ninfas de Ephemeroptera paleozoicas serian
homodlogas a las de las alas toracicas por los patrones
comparables de venacion, posicion y desarrollo. El desa-
rrollo ontogenético de las ninfas paleozoicas habria sido
secuencial, con muchos estadios ninfales y subimagina-
les, y no existiria el estadio metamoérfico. Las ninfas mas
viejas, con alas de tamafio intermediario, no serian ni
buenas “voladoras” ni buenas “para esconderse”, y por
€so muy expuestas a presiones selectivas. Eventualmente
las hubiera sustituido un estadio metamorfico, que relle-
naria la laguna morfoldgica del crecimiento entre inma-
duros y adulto, mientras que las alas de los estadios jove-
nes perderian su articulacion y se transformarian en lobu-
los alares fusionados con el tergo. En algunos o6rdenes
(por ejemplo, Blattodea), ese proceso habria ocurrido en
el Carbonifero Inferior y, en otros (por ejemplo, Epheme-
roptera), solo mas tarde. De acuerdo con esta hipoétesis, el
estadio metamorfico se habria originado por la fusion de
varios estadios de ninfas maduras y, en la mayoria de los
ordenes, eso habria ocurrido solo después del Paleozoico,
separada, y paralelamente en todos los linajes modernos
mayores. Las razones para adoptar la simultaneidad no
fueron presentadas por la autora. Las alas fijas, inméviles,
de las ninfas recientes, serian el resultado de una adapta-
cion posterior que solo afectd a los inmaduros. La posi-
cion fija y oblicua hacia atras de los lobulos alares de las
ninfas modernas seria secundaria y no homologa en los
Palacoptera y Neoptera. La evidencia fosilifera indicaria
que los pasos mayores en la evolucion, que condujo pri-
mero al origen de los Pterygota y después a la de los
Neoptera y los Endopterygota, estarian relacionados con
el origen y la diversidad del aparato del vuelo. KUKALO-
VA-PECK, (1983) reafirmo la teoria sobre el origen pleu-
ral de las alas de los insectos ¢ intentd demostrar que la
articulacion alar de todos los Pterygota se derivaria de un
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ancestral comun, cuyo plan basico se encontraria en los
fosiles. Todas las alas serian primitivamente moéviles y
articuladas, tanto en las ninfas como en los adultos y, con
los detalles de su hipotesis sugerié que el ala se habria
originado de un exito epicoxal allanado de la pata de un
euartropoda, que se transformaria en una pre—ala. En esa
pre—ala originalmente ocurririan varias rotaciones en
torno de la epicoxa y subcoxa (pleura), volviéndose movil
por la musculatura epicoxal. La funcion original del esta-
dio metamorfico habria sido la de restablecer la condicion
articulada de las alas, que se fundieron en las ninfas. La
metamorfosis se habria originado paralelamente en varios
linajes y seria, por lo tanto, polifilética. KUKALOVA—
PECK (1985) a partir de un estudio nuevo sobre Epheme-
roptera gigantes del Carbonifero, afiadi6 datos sobre el
origen pleural de las alas y principalmente contestd las
criticas de RASNITSYN (1981), ademas de reformular su
hipétesis, afirmando que el estadio metamorfico se habria
originado entre estadios relativamente jovenes de la serie
de desarrollo primitivo y no en los estadios mas viejos,
como habia admitido en sus primeros trabajos. La hipote-
sis de KUKALOVA-PECK (1978, 1985) permite la conti-
nuidad de la evolucion de las alas de los insectos como
organos locomotores, es decir, se podrian considerar las
alas como homologas, total- o parcialmente a los pro—
epipoditos (un apéndice de la sub coxa) de un artrépodo
ancestral acuatico de los insectos.

IV. Origen mixto: pleural y paranotal

En esta propuesta, el artropodo ancestral de los insectos
seria acudtico y los precursores de las alas, posiblemente
los exopoditos, se habrian inmovilizado y fusionado con
el tergo, para formar el complejo paranotal; las alas solo
serian de origen pleural parcialmente. Luego, durante la
adaptacion de los insectos al vuelo, partes del complejo
paranotal se separarian secundariamente y se transforma-
rian en alas. La naturaleza pleural de las alas de los insec-
tos estaria bien apoyada por el hecho de que, en varios
ordenes diferentes de insectos, hay un “brote alar” que
aparece arriba del estigma, independientemente del tergo,
y solo mas tarde se dirige hacia el margen latero—tergal,
para incorporarse en el paranoto, que es de naturaleza
compleja. La homologia entre alas y placas branquiales
en los Ephemeroptera, segin esa hipotesis, estaria correc-
ta. Aun de acuerdo con ella, seria mas probable que los
insectos hubiesen evolucionado como un grupo terrestre y
que la ocupacion de los habitats acuaticos hubiese ocurri-
do posteriormente, después que desarrollaron el vuelo. Se
deberian considerar de desarrollo secundario las pre—alas
(placas branquiales) moéviles del abdomen, presentes en
las ninfas de Ephemeroptera, lo que permitiria la reconci-
liacion entre las hipotesis pleural y paranotal de origen de
las alas de los insectos. Los rudimentos alares ninfales
moviles habrian ocurrido en algunos insectos paleozoi-
cos, pero la evidencia de movilidad de ese rudimento en
ninfas mas jovenes no parece ser verdadera. Faltan in-
formaciones seguras sobre la formacion de las alas en
ninfas jovenes de los insectos paleozoicos, aunque exis-
tan estadios intermediarios para algunas formas. En un
estadio evolutivo dado, las pre—alas habrian sido incorpo-
radas a los paranotos para formar expansiones lateropos-
teriores; el vuelo activo de los insectos se originaria de un
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vuelo planeado, que seria el unico tipo de vuelo posible
con paranotos expandidos, pero inmoviles (RASNITSYN,
1981).

V. Origen polifilético

Con base en tal teoria, las alas de Palacoptera y Neoptera
se habrian originado de manera independiente a partir de
los paranotos. La apariciéon y el desarrollo de las alas
puede haberse dado independientemente en dos grupos de
insectos: en el primero de ellos, Plagioptera, las alas
presentan crecimiento esencialmente hacia los lados. El
unico representante reciente de Plagioptera es el orden
Odonata. Insectos recientes como Grylloblatodea (que no
existen en la region Neotropical), hembras de Zoraptera y
hembras de algunos Coleoptera (Lampyridae) primitiva-
mente habrian sido apteros (LEMCHE, 1940, 1942). La
evolucion independiente de las alas de los insectos se
constataria por el hecho de que, en el registro fosil del
Carbonifero, aparecen, al mismo tiempo, los dos tipos de
alas — con crecimiento para los lados y crecimiento hacia
atras (WILLIE, 1960).

FILOGENIA DE LOS INSECTOS Y
METAMORFOSIS

Los primeros insectos eran apteros y ametabolos, poseian
piezas bucales ectognatas del tipo masticador, rudimentos
de apéndices abdominales y realizaban inseminacion
indirecta. Las polillas—saltadoras (Archaeognatha) y las
polillas de los libros (Zygentoma) son las representantes
actuales de algunos de esos primeros linajes de insectos
primitivamente sin alas (Fig. 3.2). A pesar de la semejan-
za de esas polillas entre si, las polillas de los libros estan
mas relacionadas con los insectos Pterygota, pues com-
parten una novedad evolutiva importante, las mandibulas
provistas de dos condilos de articulacion, mientras que,
en los Archaeognatha, son monocondilicas. Las diferen-
cias entre estadios jovenes y adultos en Archaeognatha y
Zygentoma son leves y estan relacionadas con el dimor-
fismo sexual. Después de alcanzar la fase adulta, el indi-
viduo sigue pasando por mudas.

Los Pterygota pueden presentar diversos tipos de
aparato bucal, derivados del aparato ectognato mastica-
dor, han perdido los vestigios de apéndices abdominales y
practican inseminacion directa. El registro fosilifero indi-
ca que, después de la aparicion de las alas, los adultos,
alados, todavia siguieron presentando mudas. Entre los
insectos Pterygota actuales, sin embargo, solo los Ephe-
meroptera poseen dos estadios con alas funcionales (su-
bimago y adulto). En todos los demas Pterygota, las alas
funcionales solo ocurren en el ultimo estadio y esos in-
sectos no pasan por muda después de alcanzar la fase
adulta. Muchos autores aceptan la desaparicién de la
subimago como una de las sinapomorfias posibles que
sostendrian una relacion de grupo—hermano entre Ephe-
meroptera y los demas Neoptera, pero ésta es una cues-
tion aun abierta. Los Pterygota difieren entre si en cuanto
al tipo de articulacion de las alas y del mecanismo de
musculatura del vuelo, y eso llevo al reconocimiento de
dos grupos distintos: paledpteros, representado en la
fauna actual por los Ephemeroptera y los Odonata (que,
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en su conjunto, no deben formar un grupo monofilético),
y los Neoptera, representado por los demas insectos ala-
dos. En los Palacoptera, por lo menos en las formas ac-
tuales, las alas en reposo no pueden flexionarse hacia
atras y se mantienen perpendiculares al cuerpo, o dobla-
das hacia arriba. Hay indicios de que fosiles de Megase-
coptera (Pérmico Inferior), insectos considerados paleop-
teros, adquirieron, independientemente de los Neoptera,
la capacidad de flexionar las alas hacia a trds. En los
Neoptera, la existencia de un musculo pleural inserto en
el tercer esclerito axilar de la articulacion de las alas,
posibilita que éstas se plieguen hacia a tras, sobre el torax
y el abdomen. Ese plegamiento de las alas hizo posible
una serie de posibilidades nuevas para los neopteros, pues
esos insectos pueden mantener el cuerpo compacto, lo
que facilita la entrada en ambientes estrechos, como hen-
deduras de corteza de arboles y grietas del suelo, y les
permite explorar ambientes nuevos o escapar de predado-
res, siempre con la capacidad de vuelo, tan pronto las alas
se distiendan. Ademas, la superposicion de las alas meso
y metatoracicas posibilitd el desarrollo de otras noveda-
des evolutivas importantes, como aparatos estridulatorios,
reservorios de aire en los insectos acuaticos, coloraciones
adaptativas en las alas anteriores y posteriores, entre
otras.

Los Pterygota presentan dos tipos basicos de meta-
morfosis, hemimetabolo y holometabolo. El tipo hemime-
tabolo fue el primero en surgir y se mantuvo relacionado
con el tipo exopterigoto de desarrollo alar. El joven se
asemeja al adulto, excepto en cuanto al tamafio, grado de
desarrollo de las alas, aparato reproductor y caracteres
sexuales secundarios. Las alas se desarrollan del lado
externo del cuerpo, en la forma de brotes alares, inarticu-
lados. En general, jovenes y adultos viven en el mismo
ambiente y exploran los mismos recursos, aunque, en
algunos casos, pueden haber ocurrido especializaciones
marcadas de los estadios para en los ambientes acuatico y
terrestre, como en el caso de Odonata (larvas acuaticas y
adultos aéreos / adultos terrestres). Se puede observar el
desarrollo hemimetabdlico en los Palaeoptera y en dos
linajes de los Neoptera — los Paurometabola (complejo
Orthopteroidea — considerado como merofilético por
muchos autores) y los Paraneoptera (complejo Hemipte-
roidea). Mientras que los Paurometabola mantuvieron la
estructura bésica del aparato bucal masticador, en los
Paraneoptera hay formacion, en grados diferentes, de un
aparato bucal succionador labial, una adaptacion para
utilizar el alimento en forma liquida, sea él de origen
vegetal, como savia, sea de origen animal, como sangre o
tejidos animales predigeridos por accion de enzimas
proteoliticas. Finalmente, es posible observar el desarro-
llo holometabélico en un linaje monofilético, denominado
Holometabola. En él, los jovenes (larvas) son muy dife-
rentes de los adultos; las alas se desarrollan en el interior
del cuerpo de las larvas por un proceso denominado en-
dopterigotia. Otras estructuras propias de la fase adulta
también permanecen indiferenciadas en el interior del
cuerpo de la larva, bajo la forma de discos imaginales. La
inhibicion o el desarrollo de los discos imaginales depen-
de de la accion de genes reguladores y de los niveles de
las hormonas juvenil y ecdisona existentes en la hemolin-
fa de los insectos. Después del crecimiento y de la ali-
mentacion, la larva pasa por una fase quiescente, deno-
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Figura 3.2. Filogenia de los insectos y tipos de metamorfosis (otros hexapodos, como colémbolos, proturos y
dipluros, no estan representados). Lineas rayadas y taxones entre comillas indican grupos parafiléticos.

43



Insectos Inmaduros. Costa, Ide & Simonka

minada pupa, en la cual las alas rudimentarias aparecen
por primera vez. Por fin, la pupa pasa por una muda hacia
la fase adulta, y ésta no las presentara mas. Las larvas son
muy diferentes de los adultos, y poseen muchas adapta-
ciones que han permitido gran divergencia de habitos
entre ellas. Asi, larvas y adultos de una especie de insecto
holometabolo pueden existir en ambientes distintos y no
compiten entre si por los mismos recursos. En los Holo-
metabola, el aparato bucal masticador se desarrolld en
gran variedad de tipos succionadores, maxilar (Lepidop-
tera), labiales, picadores o no, (por ejemplo, Siphonapte-
ra, Diptera — tabano, zancudo y mosca doméstica) e in-
cluso puede estar constituido de forma diferente en la
larva y en el adulto (por ejemplo, masticador en la oruga,
espiritrompa succionadora en la mariposa). Se debe sub-
rayar que algunos Exopterygota, por ejemplo, Thysanop-
tera y algunos Hemiptera, son “fisiolégicamente” holo-
metéabolos, pues poseen un estado “pupal” caracterizado
por histoélisis de varias estructuras. Asimismo, en la onto-
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genia de los Thysanoptera las alas se exteriorizan en las
fases de “prepupa” y “pupa” (estadios “ninfales” Il y IV,
los estadios I y II no tienen botones alares), en Aleyrodi-
dae se exteriorizan solo en los adultos y, en Coccoidea,
solamente en las “pupas” (ninfa IV, de los machos), lo
que demuestra que se trata de una adquisicion convergen-
te, desarrollada independientemente en los Exopterygota
y en los Endopterygota. Al considerarse el numero de
especies conocidas de insectos, es interesante observar
que los Neoptera constituyen cerca del 96,2% de la diver-
sidad actual y los Palaeoptera apenas 3 %. Entre los neop-
teros, aproximadamente 14,2% son hemimetabolos—
exopterigotos y 85 % son holometabolos—endop-
terigotos; los “ametabola” constituyen cerca del 0,8%
(Fig. 3.2). Esas proporciones tan distintas demuestran
cabalmente la importancia que las alas y la metamorfosis
completa han desempefiado en la historia evolutiva de los
insectos.



