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Resumen 
 
La morfología larval de los géneros argentinos de escarabajos buceadores (Dytiscidae) es estudiada sobre la 
base de análisis morfométricos y quetotáxicos detallados de estructuras seleccionadas (cápsula cefálica, 
apéndices de la cabeza, patas, último segmento abdominal y urogonfos). Se presentan claves para larvas 
incluyendo 21 de los 26 géneros argentinos. Las relaciones filogenéticas dentro de la familia son 
investigadas en un análisis cladístico incluyendo 59 taxa de Dytiscidae y 287 caracteres morfológicos 
larvales. Los resultados sugieren varias conclusiones significativas con respecto a la sistemática de las 
Dytiscidae y a las relaciones filogenéticas dentro de la familia, incluyendo: origen monofilético de 
Dytiscinae, Colymbetinae e Hydroporinae (incluido Methlini); polifilia de Copelatinae si se considera a 
Agaporomorphus Zimmermann incluido en ella; inclusión de Cybistrini como una tribu dentro de Dytiscinae 
y no como una subfamilia separada; polifilia de los géneros Rhantus Dejean y Megadytes Sharp tal como 
están definidos actualmente; estatus genérico para Trifurcitus Brinck; relación hermana entre Bunites 
Spangler y Meladema Laporte; nuevo género para varias especies de Rhantus y ubicación de estas especies 
en la base de los Colymbetini; relación hermana entre Hydroporinae y Agaporomorphus; inclusión de 
Methlini como una tribu dentro de Hydroporinae y no como una subfamilia separada; condición ancestral de 
Hydrovatini, Canthyporus Zimmermann, Laccornellus Roughley & Wolfe y Pachydrus Sharp dentro de 
Hydroporinae; inclusión de Pachydrus en su propia tribu, Pachydrini; polifilia de Hydroporini e Hyphydrini 
tal como están definidas en la actualidad; monofilia de Bidessini y anidamiento de Amarodytes Régimbart 
dentro de esta tribu; monofilia de Hyphydrini excluyendo a Pachydrus; relación cercana entre Laccophilini y 
Agabetini. Los resultados presentados aquí son discutidos en un contexto filogenético y comparados con 
hipótesis previas sobre la filogenia de los diferentes grupos dentro de la familia, basadas en caracteres 
morfológicos de adultos y larvas y en datos de secuencias de ADN. 
 
Palabras clave: Coleoptera, Adephaga, Dytiscidae, escarabajos buceadores, larvas, sistemática, filogenia, 
Argentina 
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Abstract 
 
Larval morphology of the Argentinean genera of diving beetles (Dytiscidae) is studied based on detailed 
morphometric and chaetotaxic analyses of selected structures (cephalic capsule, head appendages, legs, last 
abdominal segment and urogomphi). Keys to larvae are presented including 21 of the 26 Argentinean genera. 
The phylogenetic relationships within the family are investigated based on a cladistic analysis of 59 dytiscid 
taxa and 287 morphological larval characters. The results suggest several significant conclusions with 
respect to the systematics of the Dytiscidae and the phylogenetic relationships within the family, including: 
monophyletic origin of Dytiscinae, Colymbetinae and Hydroporinae (including Methlini); poliphyly of 
Copelatinae as long as Agaporomorphus Zimmermann is included in it; inclusion of Cybistrini as a tribe 
within Dytiscinae and not as a separate subfamily; poliphyly of the genera Rhantus Dejean and Megadytes 
Sharp as they are presently defined; generic status for Trifurcitus Brinck; a sister group relationship between 
Bunites Spangler and Meladema Laporte; new genus for several species of Rhantus and placement of these 
species at the base of the Colymbetini; a sister group relationship between Hydroporinae and 
Agaporomorphus; inclusion of Methlini as a tribe within Hydroporinae and not as a separate subfamily; 
ancestral condition of Hydrovatini, Canthyporus Zimmermann, Laccornellus Roughley & Wolfe and 
Pachydrus Sharp within Hydroporinae; inclusion of Pachydrus in its own tribe, Pachydrini; poliphyly of 
Hydroporini and Hyphydrini as they are presently defined; monophyly of Bidessini and nesting of 
Amarodytes Régimbart within the tribe; monophyly of Hyphydrini excluding Pachydrus; close relationship 
between Laccophilini and Agabetini. The results presented here are discussed in a phylogenetic context and 
compared with previous hypotheses on the phylogeny of different groups within the family based on adult 
and larval morphological characters, and DNA sequence data. 
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Introducción 
 
Los dytiscidos son un grupo muy numeroso y diverso de coleópteros acuáticos. Se los conoce vulgarmente como 
escarabajos buceadores, debido a los hábitos de vida de los adultos, los cuales suben esporádicamente a la superficie del 
agua para renovar su provisión de aire atmosférico. También son llamados escarabajos acuáticos predadores por los 
hábitos alimentarios de larvas y adultos. Si bien la mayor parte de la gente ignora por completo su existencia, son muy 
comunes y fácilmente reconocibles, sobre todo en los meses cálidos. Además de sus hábitats naturales, se los encuentra 
frecuentemente en piletas de natación o estanques artificiales, y también acuden en grandes cantidades a las fuentes de 
luz artificial durante la noche. 

La familia es cosmopolita, con representantes en todo el mundo, desde ambas zonas polares hasta el ecuador 
(Galewski 1971). Sin embargo, el mayor número de especies se encuentra en áreas tropicales y subtropicales (Nilsson 
2001; Ribera et al. 2004; Balke 2005). Varias especies tienen una distribución muy amplia, abarcando varias regiones 
zoogeográficas; otras, por el contrario, tienen una distribución muy restringida, o son endémicas de islas o determinadas 
áreas. Algunas otras tienen una distribución circumpolar, y otras habitan en alturas de hasta 4700 msnm en áreas 
montañosas. 

Los dytiscidos son acuáticos en todos los estados de desarrollo excepto el pupal, que transcurre en tierra, en la 
vecindad de los cuerpos de agua, en cámaras construidas entre la hojarasca o bajo tierra (Trémouilles et al. 1995). 
Larvas y adultos son totalmente acuáticos, aunque ambos son capaces de vivir fuera del agua por períodos 
considerables: las larvas cuando buscan un lugar para empupar y los adultos cuando se dispersan (Watts 1978). Están 
presentes en casi la totalidad de los cuerpos de agua continentales (Wilson 1923; Trémouilles 1998; Balke 2005). Se los 
puede encontrar en grandes lagos, lagunas, charcas de desborde de ríos, arroyos, charcos temporarios, aguas 
hipersalinas, superficies mojadas de rocas (ambientes higropétricos), fitotelmata y hasta en cuerpos de agua 
estacionados en grutas o cavernas, aguas subterráneas o freáticas de hasta 30 m de profundidad (Trémouilles 1998; 
Balke 2005). Unos pocos grupos han desarrollado secundariamente un modo de vida semiterrestre y hasta terrestre 
(Brancucci 1979; Watts 1982). Por lo general se los encuentra en mayor número en ambientes lénticos, permanentes o 
temporarios. En los cuerpos de agua lóticos se los observa más frecuentemente en los remansos, donde la velocidad de 
la corriente es baja o nula, y donde se acumulan sedimentos y materia orgánica. Son siempre menos abundantes en los 
cuerpos de agua con grandes poblaciones de peces (Watts 1978). Viven asociados a la vegetación acuática. Por ello, son 
mucho más abundantes en las zonas marginales de los cuerpos de agua, donde la profundidad es baja y la vegetación 
acuática (emergente o sumergida) es abundante. También utilizan sin problemas la vegetación terrestre cuando habitan 
en cuerpos de agua de desborde o charcos temporarios. Debido a su gran capacidad de vuelo, los adultos son un 
componente inestable de la fauna en los cuerpos de agua. Esto hace que a menudo adultos de la misma especie se 
encuentren en tipos de ambientes muy diversos (Galewski 1971). Las larvas, por el contrario, al carecer de la capacidad 
para trasladarse de un cuerpo de agua a otro, están mucho más especializadas ecológicamente que los adultos (Galewski 
1971). Tanto larvas como adultos son activos en todas las estaciones del año, aunque en el invierno se los ve mucho 
menos que en el verano (Watts 1978). No se conoce con certeza la forma en que las especies (o al menos la mayor parte 
de los individuos) pasan el invierno. Sin embargo, se ha reportado que algunos adultos hibernan fuera del agua, en la 
hojarasca de bosques (Galewski 1964). 

Los adultos tienen un tamaño muy diverso. Los más pequeños (varios Bidessini e Hyphydrini) miden alrededor de 
1 mm y suelen parecerse a semillas (Young 1990a), mientras que los más grandes (algunos Cybistrini) alcanzan 
tamaños cercanos a los 50 mm y son verdaderos acorazados del agua. Presentan una gran uniformidad estructural y una 
marcada adaptación al medio acuático (Trémouilles 1998). Tienen un cuerpo compacto, rígido, de forma oblonga, oval 
o elipsoide en vista dorsal. La mayor parte son aplanados dorsoventralmente, pero muchos son más o menos globosos 
(Balke 2005). Tienen un alto coeficiente hidrodinámico (Trémouilles 1998), y las patas posteriores están fuertemente 
adaptadas para la natación (Watts 1978). Son carnívoros (predadores o carroñeros), pudiendo atacar casi cualquier tipo 
de organismo que su tamaño les permita dominar (Galewski 1971). Muchas especies pueden consumir también material 
vegetal para suplementar su dieta (Balke 2005). Las hembras ponen los huevos dentro del agua, aislados o en pequeños 
grupos, ya sea en el fondo o adheridos a las plantas acuáticas u otros sustratos (Balke 2005), en hábitats que presenten 
condiciones convenientes para el desarrollo de sus larvas (Galewski 1971). Las larvas pasan por tres estadios 
semejantes morfológicamente excepto por el tamaño. Son predadoras y por lo general muy voraces; comen 
prácticamente cualquier presa (en general artrópodos o anélidos) de un tamaño adecuado (Balke 2005). Las larvas más 
pequeñas se alimentan comúnmente de pequeños crustáceos y larvas de dípteros, pero las larvas más grandes también 
pueden alimentarse de renacuajos o pequeños peces (Watts 1978; Balke 2005). También se alimentan de larvas de otros 
coleópteros (incluso dytiscidos), y el canibalismo es común dentro del grupo. Con pocas excepciones (Copelatus 
Erichson, Hydrotrupes Sharp), las larvas de los dytiscidos se encuentran adaptadas para la succión de los líquidos 
internos de las presas, por medio de mandíbulas suctoras (Wesenberg-Lund 1943; Balke 2005). Presentan un surco 
cerrado en la cara interna de las mandíbulas por donde inyectan enzimas digestivas y succionan el alimento, y la boca 
está anatómicamente cerrada (De Marzo 1976d, 1977, 1979). Las larvas de Copelatus e Hydrotrupes, por el contrario, 
mastican y tragan las presas, y presentan un surco mandibular abierto y una boca anatómicamente abierta (De Marzo 
1976b; Beutel 1994; Balke 2005). Una descripción detallada de todos los estadios de desarrollo de las Dytis cidae puede 
encontrarse en Balke (2005). 

Además de su interés biológico inherente, los dytiscidos cumplen un importante rol en los ecosistemas acuáticos, 
como predadores de especies de importancia económica y como indicadores de condiciones ambientales (Larson 1975). 
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Además, forman parte de la dieta de diferentes grupos biológicos. Son un grupo muy importante desde el punto de vista 
limnológico, aunque raramente aparecen en grandes biomasas (Trémouilles et al. 1995). El conocimiento deficiente de 
las larvas de coleópteros acuáticos en general, y de Dytiscidae en particular, tiene consecuencias serias para otras áreas 
de investigación biológica, como estudios de diversidad de especies, ecológicos o limnológicos. Estos problemas se 
deben en muchos casos a la imposibilidad de identificar las larvas colectadas en el campo (Archangelsky 1997).  
 
Sistemática y filogenia 
La familia Dytiscidae está incluida en el orden Coleoptera, suborden Adephaga. Si bien los adéfagos son un grupo 
numeroso incluyendo unas 30.000 especies, representan tan solo un 10% de las especies de coleópteros (Shull et al. 
2001). Dentro de los adéfagos, unas 5420 especies son acuáticas y se conocen en conjunto como hydradéfagos (Shull et 
al. 2001). Los hydradéfagos están divididos en ocho familias: Gyrinidae (con unas 1000 especies), Haliplidae (204 
especies), Noteridae (250 especies), Dytiscidae (unas 3950 especies), Amphizoidae (5 especies), Paelobiidae (= 
Hygrobiidae) (6 especies), Aspidytidae (2 especies) y Meruidae (1 especie) (Nilsson 2001, 2003, 2004; Ribera et al. 
2002a; Balke et al. 2005; Nilsson & van Vondel 2005; Spangler & Steiner 2005; Nilsson & Fery 2006). La monofilia de 
Hydradephaga ha sido siempre un tópico controvertido. Mientras algunos autores postularon un origen monofilético de 
los hydradéfagos y como consecuencia un único evento de colonización del medio acuático (Shull et al. 2001; Ribera et 
al. 2002b), otros propusieron un origen polifilético de las familias acuáticas y tres invasiones independientes por 
ancestros de los grupos que hoy conocemos como Gyrinidae, Haliplidae y Dytiscoidea (Beutel 1993, 1995, 1999; 
Beutel et al. 2006). La superfamilia Dytiscoidea está formada por las familias Noteridae, Dytiscidae, Amphizoidae, 
Paelobiidae, Aspidytidae y Meruidae, y en general se acepta como un grupo monofilético (Beutel 1993; Beutel & Haas 
1996; Ribera et al. 2002a, 2002b; Beutel et al. 2006). Las relaciones filogenéticas entre las familias de Dytiscoidea, sin 
embargo, son todavía discutidas (Balke et al. 2005), y particularmente no hay un acuerdo general acerca del grupo 
hermano de Dytiscidae. Algunos autores propusieron que Noteridae es la familia hermana de Dytiscidae (Kavanaugh 
1986; Miller 2001a), pero otros postularon a Paelobiidae como el grupo hermano (Ruhnau 1986; Shull et al. 2001; 
Ribera et al. 2002a; Beutel et al. 2006). Por otra parte, hay considerable evidencia en favor de un origen monofilético de 
la familia Dytiscidae, sobre la base de caracteres de adultos (Miller 2001a) y larvas (Ruhnau 1986). 

Con aproximadamente 3950 especies descriptas (Nilsson 2001, 2003, 2004; Nilsson & Fery 2006), los dytiscidos 
son el grupo más numeroso de coleópteros acuáticos a nivel mundial. La clasificación que se sigue aquí es la de Miller 
(2001a, 2002a, 2005a) y Nilsson (2001) (Tabla 1), en la cual la familia se divide en 10 subfamilias, 27 tribus y unos 175 
géneros. Aproximadamente la mitad de las especies están incluidas en la numerosa y morfológicamente muy diversa 
subfamilia Hydroporinae (unas 1950 especies). Las demás están divididas en las restantes nueve subfamilias, de la 
siguiente manera (valores aproximados): Agabinae (363 especies), Colymbetinae (129 especies), Copelatinae (540 
especies), Coptotominae (5 especies), Dytiscinae (373 especies), Hydrodytinae (4 especies), Laccophilinae (394 
especies), Lancetinae (22 especies) y Matinae (8 especies). Siete (70%) de las 10 subfamilias están presentes en la 
Argentina, solo Coptotominae, Hydrodytinae y Matinae (las familias menos numerosas) están ausentes. Asimismo, 16 
(59%) de las 27 tribus y 26 (15%) de los 172 géneros tienen representantes en nuestro país (Tabla 1). La familia incluye 
unas 111 especies en la Argentina (aproximadamente un 3% del total de especies mundiales) (Tabla 1), aunque casi con 
seguridad este número se incrementará con nuevos estudios. 

A pesar de esfuerzos considerables de muchos investigadores de renombre, no fue sino hasta tiempos recientes que 
se propuso una filogenia completa de los grupos superiores (subfamilias y tribus) dentro de la familia Dytiscidae (Miller 
2001a). La importancia del trabajo de Miller (2001a) radica en que reunió los caracteres morfológicos útiles, que han 
sido usados históricamente en las clasificaciones y análisis filogenéticos, en un análisis cladístico amplio de la familia. 
La filogenia y clasificación resultantes son una base muy útil en el estudio del grupo. Sin embargo, Miller (2001a) 
utilizó solamente caracteres históricos de la morfología de los adultos e incorporó muchos caracteres del sistema 
reproductor de la hembra. Por lo tanto, esta clasificación debe ser tomada como una base para el estudio de las 
relaciones filogenéticas dentro de Dytiscidae. Otros trabajos que estudiaron la filogenia de las Dytiscidae de una forma 
amplia son el de Burmeister (1976) sobre la base de caracteres del sistema reproductor de la hembra y el de Ribera et al. 
(2002b) sobre la base de caracteres de secuencias de ADN. Los resultados de este último trabajo deben ser considerados 
tentativos debido a las dificultades en asignar homologías entre los pares de bases (alineamiento), y a las tasas de 
evolución muy heterogéneas de las diferentes partes del gen utilizado (18S rARN) (Balke 2005). 

A continuación se presenta un repaso de los trabajos que han tratado las relaciones filogenéticas de los grupos de 
Dytiscidae presentes en la Argentina. La mayor parte de estos trabajos se discuten en detalle en el tratamiento de cada 
grupo, sobre la base de los resultados obtenidos en este estudio. 

Considerable evidencia en favor de un origen monofilético de la subfamilia Hydroporinae fue aportada por algunos 
autores (Burmeister 1976; Wolfe 1985; Miller 2001a) sobre la base principalmente de caracteres de adultos. Sin 
embargo, otros consideraron a la tribu Methlini en el rango de subfamilia (Bertrand 1972; Pederzani 1995; Trémouilles 
1995). Esta última hipótesis es improbable debido a que el clado Hydroporinae (incluyendo a Methlini) está muy bien 
apoyado por los caracteres y además es un grupo fácilmente reconocible. Además, debido a que la hipótesis de que 
Methlini es el grupo hermano del resto de los hydroporinos ciertamente no está firme (varios autores como Wolfe 
(1985), Alarie & Harper (1990), Alarie (1991a) y Miller (2001a) propusieron a Laccornini como la tribu basal), 
reconocer a Methlini al nivel de subfamilia implica una ruptura basal de las Hydroporinae, porque al menos una 
subfamilia adicional (para Laccornis Gozis ) debe necesariamente ser propuesta. Las relaciones filogenéticas entre los 
linajes ancestrales de Hydroporinae fueron estudiadas por Wolfe (1985, 1988) principalmente sobre caracteres de 
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Tabla 1. Los géneros de Dytiscidae y el número de especies de cada uno presentes en la Argentina (Young 1974, 1981; 
Trémouilles & Bachmann 1980, 1981; Bachmann & Trémouilles 1981, 1982; Trémouilles 1984, 1989c, 1995, 1996, 
1998, 2000; Trémouilles et al. 1995; Balke 1992; Miller 2000b, 2005a; Nilsson 2001; Michat, obs. pers.). Se muestran 
además, para cada género, las larvas descriptas previamente (a nivel mundial y en la Argentina) y las larvas descriptas 
en este trabajo. LI = larva I, LII = larva II, LIII = larva III. 
 

Taxa  
Número de 

especies  en la 
Argentina 

Larvas descriptas 
previamente (a 
nivel mundial) 

Larvas descriptas 
previamente (en la 

Argentina) 

Larvas 
descriptas en 
este trabajo 

DYTISCIDAE     
  AGABINAE     
    AGABINI     
      Leuronectes Sharp  1 - - LI, LII, LIII 
  COLYMBETINAE     
    COLYMBETINI     
      Bunites Spangler 1 - - LI 
      Rhantus Dejean 9 LI, LII, LIII LIII LI, LII, LIII 
  COPELATINAE     
    COPELATINI     
      Agaporomorphus Zimmermann 1 - - LII, LIII 
      Copelatus Erichson 7 LI, LII, LIII - LI, LIII 
  DYTISCINAE     
    ACILIINI     
      Thermonectus Dejean 6 LIII LIII LI, LII, LIII 
    AUBEHYDRINI     
      Notaticus Zimmermann 1 LIII - - 
    CYBISTRINI     
      Cybister Curtis  1 LI, LII, LIII - - 
      Megadytes Sharp 9 LIII LIII LI, LII, LIII 
    HYDATICINI     
      Hydaticus Leach 3 LI, LII, LIII LIII LI, LII, LIII 
  HYDROPORINAE     
    BIDESSINI     
      Amarodytes Régimbart 2 LIII - LI, LII, LIII 
      Anodocheilus Babington 2 - - LI, LII, LIII 
      Brachyvatus Zimmermann 1 - - - 
      Hemibidessus Guignot 1 - - - 
      Hypodessus Guignot 1 - - LI, LII, LIII 
      Liodessus Guignot 7 LI, LII, LIII - LI, LII, LIII 
      Neobidessus Young 1 - - - 
    HYDROPORINI     
      Laccornellus Roughley & Wolfe  1 - - LI 
    HYDROVATINI     
      Hydrovatus Motschulsky 3 LIII - LI, LII, LIII 
    HYPHYDRINI     
      Desmopachria Babington 11 LI, LII, LIII - LI, LII, LIII 
      Pachydrus Sharp  2 LIII LIII LI, LII, LIII 
    METHLINI     
      Celina Aubé 7 LIII LIII LI, LII, LIII 
    VATELLINI     
      Derovatellus Sharp 3 LIII?  - - 
      Vatellus Aubé 2 LIII - LI, LII, LIII 
  LACCOPHILINAE     
    LACCOPHILINI     
      Laccophilus Leach 12 LI, LII, LIII - LI, LII, LIII 
  LANCETINAE     
    LANCETINI     
      Lancetes Sharp  16 LI, LII, LIII LI, LII, LIII LI, LII, LIII 
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adultos. Millar et al. (2006) estudiaron la filogenia de Hydroporinae también sobre la base de caracteres de adultos, con 
el objeto de ubicar filogenéticamente al género Peschetius Guignot. El resto de los trabajos son más restringidos, y 
estudiaron la filogenia dentro de tribus o géneros. La filogenia de la tribu Hydroporini fue discutida en una serie de 
trabajos sobre la base de caracteres morfológicos larvales (Alarie et al. 1990b, 1996, 1999; Alarie 1991b, 1997; Alarie 
& Nilsson 1996, 1997; Alarie & Delgado 1999; Shaverdo & Alarie 2006). Nilsson & Angus (1992) estudiaron las 
relaciones del grupo de géneros Deronectes Sharp basados sobre los adultos. Miller (2001a) postuló que las tribus 
Hydroporini e Hygrotini tal como están definidas actualmente son para- o polifiléticas. Mientras que algunos miembros 
de Hydroporini parecen estar más relacionados con Vatellini que con otros Hydroporini, algunos miembros de 
Hygrotini parecen estar más relacionados con Hyphydrini que con otros Hygrotini. La posición filogenética y la 
monofilia de la tribu Hydrovatini fueron estudiadas por Wolfe (1985, 1988) quien propuso una posición ancestral de 
Hydrovatus Motschulsky dentro de Hydroporinae. Miller (2001a), sin embargo, fue de la opinión de que Hydrovatini es 
derivado dentro de Hydroporinae. La filogenia de la tribu Bidessini está muy poco estudiada. El grupo es bastante 
homogéneo, pero hay discrepancias respecto de si los géneros Hydrodessus J. Balfour-Browne y Amarodytes Régimbart 
deben ser excluidos de la tribu (Biström 1988) o deben ser retenidos como sus miembros más ancestrales (Miller 
2001a). Las relaciones filogenéticas dentro de la tribu Hyphydrini fueron estudiadas considerando caracteres de adultos 
(Biström et al. 1997; Miller 2001a) y larvas (Alarie et al. 1997; Alarie & Challet 2006a, 2006b). Biström et al. (1997) 
postularon que Pachydrus Sharp debe ser excluido de Hyphydrini y ubicado en su propia tribu, Pachydrini. Sin 
embargo, Miller (2001a) y Alarie et al. (1997) sugirieron un origen monofilético de Hyphydrini incluyendo a 
Pachydrus. Miller (2001a) rechazó la creación de la tribu Pachydrini y transfirió a Pachydrus de nuevo a Hyphydrini. 
La filogenia de la tribu Vatellini fue estudiada por Miller (2001a, 2005a) sobre la base de caracteres de adultos. Como 
consecuencia el número de géneros incluidos en la tribu se redujo a la mitad (Miller 2005a). Por último, se conoce muy 
poco sobre las relaciones filogenéticas de la tribu Carabhydrini. 

La subfamilia Agabinae fue considerada por largo tiempo como una tribu dentro de Colymbetinae. Recientemente 
se aportó evidencia de que los agabinos representan un grupo monofilético que merece la categoría de subfamilia 
(Miller 2001a; Ribera et al. 2004). Dentro del grupo, las diferencias de opinión más significativas se centraron en la 
posición filogenética del género Hydrotrupes. Beutel (1994, 1997), basado sobre caracteres de la cabeza larval, postuló 
que Hydrotrupes representa el grupo hermano de las restantes Dytiscidae menos Copelatinae. Roughley (en Larson et 
al. 2000) erigió la subfamilia Hydrotrupinae para este taxón, lo cual fue calificado por Balke (2005) como problemático 
en ausencia de un estudio estructural y filogenético detallado. Otros autores incluyeron a Hydrotrupes dentro de los 
agabinos sobre la base de caracteres de adultos (Nilsson 2000; Miller 2001a) y larvas (Alarie et al. 1998). Las relaciones 
filogenéticas de varios géneros de Agabinae fueron estudiadas por Nilsson (2000) y Miller (2001a) sobre la base de 
caracteres de adultos, por Alarie (1995, 1998) sobre la base de caracteres larvales y por Ribera et al. (2004) sobre la 
base de caracteres de secuencias de ADN mitocondrial. 

Varios autores sugirieron que la subfamilia Colymbetinae tal como estaba definida hasta hace poco tiempo era un 
grupo parafilético. Como consecuencia de estudios recientes, Colymbetinae ha experimentado muchos cambios 
convirtiéndose en un grupo más reducido (Miller 2001a). Sin embargo, las relaciones de los taxa incluidos en ella distan 
mucho de estar bien entendidas. La filogenia de Colymbetinae fue estudiada sobre la base de caracteres de adultos 
(Miller 2001a; Balke 2001 y referencias en ese trabajo) y larvas (Alarie 1995, 1998; Alarie & Balke 1999; Alarie & 
Hughes 2006). Existe fuerte evidencia de que el género Rhantus Dejean no es monofilético (Miller 2001a), lo cual es 
muy probable dada su gran diversidad morfológica. Por otra parte, se postuló que Carabdytes Balke, Hendrich & 
Wewalka es un linaje basal dentro de la subfamilia y debe ser ubicado en su propia tribu, Carabdytini (Alarie & Balke 
1999; Miller 2001a). Las relaciones de la tribu Anisomeriini se desconocen por completo. 

Tradicionalmente se consideró que Copelatus y varios géneros relacionados debían formar una tribu (Copelatini) 
dentro de Colymbetinae. Sin embargo, sobre la base de la ausencia de un surco cerrado en las mandíbulas larvales, se 
propuso a Copelatus como el grupo hermano de los restantes dytiscidos (Ruhnau & Brancucci 1984; Beutel 1994). Esta 
hipótesis fue apoyada por Beutel (1997) quien propuso otras dos sinapomorfías de Dytiscidae excluyendo a 
Copelatinae. Miller (2001a) propuso una tercera alternativa, asignando a los copelatinos el nivel de subfamilia y 
considerándolos derivados dentro de Dytiscidae, una hipótesis apoyada por Balke et al. (2004) sobre la base de 
caracteres de secuencias de ADN mitocondrial. Miller (2001a) sugirió que Copelatinae es el grupo hermano del clado 
compuesto por las subfamilias Hydrodytinae e Hydroporinae. Además, creó la subfamilia Hydrodytinae sobre la base de 
dos especies previamente ubicadas en Agaporomorphus Zimmermann. Balke et al. (2004) encontraron que Copelatus 
(el género más numeroso dentro de la subfamilia) es parafilético con respecto a algunos géneros menores (Lacconectus 
Motschulsky y Aglymbus Sharp). Además, elevaron a género a Papuadytes Balke, previamente considerado como un 
subgénero de Copelatus, y asignaron el nombre disponible Liopterus Dejean a otras dos especies previamente ubicadas 
en Copelatus. 

Las relaciones filogenéticas dentro de la subfamilia Dytiscinae fueron estudiadas exhaustivamente sobre la base de 
caracteres de adultos (Miller 2000a, 2001a, 2003). Guignot (1942) postuló que la tribu Aubehydrini (con un único 
género, Notaticus Zimmermann) debía ser excluida de Dytiscinae y elevada al rango de subfamilia. Sin embargo, existe 
considerable evidencia de que Dytiscinae (incluyendo a Aubehydrini) es un grupo natural (Miller 2000a, 2001a, 2003). 
Del mismo modo, la tribu Cybistrini fue tratada en el rango de subfamilia por algunos autores (ej., Trémouilles et al. 
1995), aunque Dytiscinae incluyendo a Cybistrini es un grupo muy característico y bien apoyado dentro de Dytiscidae. 

La monofilia de la subfamilia Laccophilinae fue documentada sobre la base de caracteres de adultos (Miller 2001a) 
y larvas (Alarie et al. 2002a). Burmeister (1990) sugirió incluir a Agabetes Crotch en su propia subfamilia. Sin 
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embargo, Miller (2001a) fue de la opinión de incluirlo como una tribu (Agabetini) dentro de Laccophilinae. Las 
relaciones filogenéticas de unos pocos géneros de Laccophilinae fueron estudiadas por Alarie et al. (2000, 2002a) 
basados sobre caracteres larvales, y por Miller (2001a) sobre caracteres de adultos. 

Lancetes Sharp, el único género de la subfamilia Lancetinae, fue por mucho tiempo considerado como 
perteneciente a la subfamilia Colymbetinae. Ruhnau & Brancucci (1984) estudiaron caracteres larvales y pupales y 
propusieron que este género está estrechamente relacionado con las subfamilias Colymbetinae y Dytiscinae. 
Posteriormente, sobre la base de caracteres de adultos (Miller 2001a) y larvas (Alarie et al. 2002b), se postuló que 
Lancetes debe incluirse en su propia subfamilia, y que Lancetinae y Dytiscinae son grupos hermanos. 
 
Importancia de los caracteres larvales y de la quetotaxia larval en estudios filogenéticos 
La mayor parte de las clasificaciones y filogenias dentro de Dytiscidae están basadas sobre caracteres de adultos (ej., 
Burmeister 1976; Miller 2000a, 2001a; Miller et al. 2006). Esto se debe principalmente a la gran cantidad de larvas que 
aun son desconocidas, no solo al nivel de especie o género, sino también de tribu y hasta de subfamilia (la larva de 
Hydrodytinae es desconocida). Sin embargo, es difícil resolver algunos problemas cuando se intenta hacer filogenia 
considerando solamente la morfología de los adultos. Una solución es el estudio de las larvas, que en los insectos 
holometábolos son morfológicamente muy diferentes de los adultos. Al representar distintas expresiones del mismo 
genotipo, los caracteres larvales complementan a los caracteres de adultos, que han sido tradicionalmente la base 
primaria de las clasificaciones (Alarie & Watts 2004). En particular, la quetotaxia primaria (setas y poros) es una 
expresión muy conservativa del fenotipo, cuya relativa estabilidad dentro de los taxa superiores (como subfamilias y 
tribus) sugiere un alto valor en estudios filogenéticos (Nilsson 1988). En los últimos años se ha desarrollado un sistema 
de nomenclatura para la quetotaxia primaria (presente en la larva I) y secundaria (adicionada en los estadios posteriores) 
de larvas de Dytiscidae (Wolfe & Roughley 1985; Nilsson 1988; Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a, 2000, 
2001a, 2002b; Alarie 1991a, 1995, 1998; Alarie & Michat 2007). Este sistema es de gran utilidad porque permite, como 
complemento del estudio morfométrico, explorar una fuente de nuevos caracteres larvales muy importantes para 
establecer diferencias diagnósticas entre especies y estadios, y para establecer relaciones filogenéticas entre los distintos 
taxones. El valor de este sistema es aun mayor porque las setas y poros primarios pueden distinguirse de las setas y 
poros secundarios (Alarie 1998). Hay un patrón distribucional general que es común entre los taxa, aunque puede 
presentar distintos grados de variación entre los grupos. Este patrón es suficientemente consistente como para ser 
utilizado en análisis filogenéticos, y a la vez es suficientemente variable como para permitir distinciones taxonómicas 
(Alarie 1998). Además, las setas y poros secundarios a menudo muestran variaciones específicas en número, posición y 
tamaño, y son por lo tanto útiles para fines taxonómicos (Alarie et al. 1997). 

Las relaciones filogenéticas de muchos de los grupos de Dytiscidae presentes en la Argentina no han sido 
investigadas considerando caracteres larvales. Por esta razón, el descubrimiento durante este trabajo de las larvas de 
varios géneros y especies novedosos o muy poco estudiados brinda una gran oportunidad para revisar las hipótesis 
filogenéticas presentadas sobre estos grupos, basadas principalmente en caracteres de adultos. 
 
Estado del conocimiento sobre las larvas en la Argentina 
Contrariamente al estudio de los adultos, el cual está mucho más avanzado en nuestro país, el estudio de las larvas de 
Dytiscidae está recién en su infancia. De los 26 géneros presentes en la Argentina, solo siete (27%) tienen larvas 
conocidas de material autóctono (Tabla 1). De los restantes 19 géneros, existen descripciones larvales de 10 de ellos 
realizadas con material de otras partes del mundo. Si se asume que estas descripciones pueden aplicarse a nuestra fauna, 
esto eleva a 17 (65%) el número total de géneros conocidos. Este estudio presenta descripciones de 20 de los 26 géneros 
argentinos (77%), sobre la base de material autóctono. De estos 20 géneros, 13 permanecían desconocidos de nuestro 
país, y seis desconocidos a nivel mundial (Tabla 1). Considerando este aporte, solo tres  géneros de los presentes en la 
Argentina permanecen sin conocerse: Brachyvatus Zimmermann, Hemibidessus Zimmermann y Neobidessus Young 
(todos pertenecientes a la tribu Bidessini). 

Al nivel específico, las larvas de solo 17 (15%) de las 111 especies presentes en la Argentina son conocidas. De 
ellas, 12 fueron descriptas sobre la base de material de nuestro país (Crespo 1987; Alarie et al. 2002b) mientras que 
cinco se describieron de material de otras partes de la región Neotropical (Costa et al. 1988; Ferreira Jr. 1995; Alarie et 
al. 1997, 2002b; Miller et al. en prensa). En este estudio se describen las larvas de 28 especies, de las cuales 22 son 
novedosas. De las restantes seis especies, las larvas I y II son novedosas, y la larva III es redescripta. Esto eleva el 
número de especies conocidas de la Argentina a 39 (35%). 

Excepto por el trabajo de Crespo (1987), en el que se describieron las larvas de 10 especies y siete géneros, no 
existen trabajos que hayan tratado la morfología larval de Dytiscidae en un sentido amplio en la Argentina. Sin 
embargo, existen muchos trabajos de otras regiones del mundo que incluyen géneros presentes en nuestro país. A 
continuación se detallan solamente los tratamientos más amplios, que incluyeron a muchos géneros. Los trabajos más 
pequeños, en los que se describieron larvas de especies individuales o grupos reducidos de especies, se discuten en el 
tratamiento de cada género. Bertrand (1972) presentó descripciones larvales de muchos géneros de coleópteros 
acuáticos, incluyendo varios de Dytiscidae presentes aquí. Sin embargo, sus descripciones son muy breves o bien están 
basadas en trabajos previos, lo cual en la mayor parte de los casos hace difíciles las comparaciones. Varios trabajos más 
de Bertrand (resumidos en Bertrand 1972) presentaron tratamientos de géneros presentes en nuestro país, pero con la 
misma brevedad que en Bertrand (1972). Larson et al. (2000) trataron al nivel de género las larvas de Dytiscidae de la 
región Neártica. El trabajo es detallado y utilizó una metodología moderna en las descripciones. Otros trabajos menos 
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extensos pero que también involucraron descripciones breves de larvas de varios géneros presentes en nuestro país 
fueron aportados por Watts (1963, 1970). Por último, Wilson (1923) estudió las larvas de varios géneros de coleópteros 
acuáticos de América del Norte. Si bien se incluyeron relativamente pocos dytiscidos, el trabajo es muy completo e 
incluye abundante información bionómica. 

Uno de los problemas más importantes derivados del escaso conocimiento sobre las larvas de Dytiscidae de la 
Argentina es la falta de claves de identificación. Esto trae como consecuencia que la fauna de nuestro país deba ser 
identificada con claves de otras regiones del mundo, construidas para una fauna diferente de la nuestra, y que por lo 
tanto presentan problemas al ser aplicadas a nuestra fauna. Entre los problemas más comunes se encuentran: 1) el 
género que se quiere identificar no está incluido en la clave (este es un problema serio dado que lleva con frecuencia a 
una identificación errónea), y 2) los géneros argentinos están mezclados con muchos otros que no están presentes aquí y 
que complican la identificación. En este trabajo se presentan claves para la identificación de las subfamilias, tribus y 
géneros de Dytiscidae de la Argentina.  
 
Objetivos 
Con el conocimiento deficiente que se tiene hasta el momento sobre las larvas de Dytiscidae de la Argentina, el objetivo 
general de este trabajo es estudiar la morfología larval, sistemática y filogenia de las Dytiscidae de nuestro país, con la 
esperanza de que los resultados presentados aquí sirvan como una base para estudios posteriores (sistemáticos y 
bionómicos) que involucren larvas de este grupo. Objetivos específicos: 1) presentar diagnosis y descripciones larvales 
detalladas para los géneros de Dytiscidae de la Argentina, con énfasis en la morfometría y quetotaxia, tal como es la 
tendencia moderna en las descripciones de larvas de esta familia a nivel mundial; 2) elaborar claves de identificación 
para las larvas de los géneros de Dytiscidae de nuestro país; 3) presentar hipótesis sobre las relaciones filogenéticas de 
los grupos presentes en la Argentina sobre la base de caracteres larvales, utilizando técnicas cladísticas. 
 
 
Materiales y métodos  
 
Área de estudio y procedencia del material 
Los límites de este estudio son los límites políticos de la Argentina. Ningún género de Dytiscidae es endémico de 
nuestro país. Varios son neotropicales, otros más amplios, abarcando todo el continente americano y hasta mundiales 
(Nilsson 2001). Se conocen con certeza 26 géneros de Dytiscidae en la Argentina (Tabla 1). Algunos otros, conocidos 
de países limítrofes (incluso de áreas muy cercanas a los límites de nuestro país), podrían estar presentes aquí. Sin 
embargo, como su presencia no ha sido documentada hasta el momento, no son tratados en este trabajo. 

Casi la totalidad del material utilizado fue colectado en muchas campañas de muestreo realizadas desde 2000 hasta 
2005 a distintas partes de la Argentina. Las provincias visitadas fueron Buenos Aires, Chubut, Córdoba, Entre Ríos, 
Jujuy, Misiones, Salta y Tucumán. En estos sitios se relevaron todo tipo de ambientes acuáticos, lénticos y lóticos, 
permanentes y temporarios, naturales y artificiales, colectando abundante cantidad y diversidad de dytiscidos. También 
se utilizó material de Corrientes, Formosa, La Rioja y Buenos Aires adquirido por donación. 
 
Técnicas de colecta 
Se han desarrollado diferentes métodos para colectar coleópteros acuáticos. Entre los más comúnmente utilizados 
pueden citarse las trampas de luz, las trampas subacuáticas (botellas u otros recipientes) y las redes de agua (de distintas 
formas y tamaños). Una lista de estas y otras técnicas en sus diferentes variantes, y comentarios sobre su efectividad 
pueden encontrarse en Hilsenhoff (1985) y Archangelsky (1997). Debido a que las trampas de luz capturan solamente 
insectos con capacidad de vuelo, no son utilizadas para colectar larvas. Sin embargo, son muy útiles para capturar 
coleópteros acuáticos adultos, los cuales pueden mantenerse vivos en el laboratorio y tratar de obtener puestas de 
huevos. Las trampas subacuáticas consisten en un recipiente de boca angosta (por ejemplo una botella de plástico con el 
pico invertido) lleno de agua y puesto en el fondo del cuerpo de agua. Tienen la ventaja de que trabajan solas, y suelen 
dar buenos resultados. Sin embargo, son más efectivas en la captura de adultos que de larvas. Además, como los 
individuos mueren por asfixia una vez dentro de la trampa, no pueden utilizarse para cría. La herramienta más utilizada 
en la captura de larvas de coleópteros acuáticos, y la que se ha empleado casi con exclusividad para este estudio, es la 
red de agua. Debido a que las larvas están generalmente agarradas a la vegetación, pasar la red repetidas veces por la 
vegetación sumergida o emergente da muy buenos resultados. Los dytiscidos adultos de mayor tamaño son muy buenos 
y rápidos nadadores, y pueden evitar la red si ésta es arrastrada lentamente. Sin embargo, son capturados si la red es 
arrastrada con rapidez. La malla de la red debe ser suficientemente fina como para capturar los organismos más 
pequeños que se desea obtener, pero a su vez suficientemente grande como para dejar escapar las partículas de detrito 
que de otra forma la colmatan. Durante el período de colecta se utilizaron distintas redes; todas ellas fueron efectivas 
dependiendo del ambiente relevado. Cuando el cuerpo de agua era grande y más o menos profundo (unos 10 cm o más), 
se utilizó una red redonda, de marco robusto, de unos 25-30 cm de diámetro y con una malla menor a 500 µm. Cuando 
la vegetación es densa y/o abundante, una red de este tipo es muy adecuada debido a su fortaleza. En cuerpos de agua 
pequeños o muy poco profundos, sin embargo, es más adecuada una red pequeña (particularmente se utilizó una red 
rectangular de 10 x 8 cm y una malla de 350 µm). Una red de este tipo permite una mayor maniobrabilidad en lugares 
pequeños. En determinados cuerpos de agua pequeños y de agua clara, como las fosas que se forman a los lados de los 
arroyos, es útil buscar las larvas por inspección visual directa. De esta forma se las puede observar caminando por el 
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fondo, y se las puede aspirar por ejemplo con una pipeta. Este método resultó útil para capturar larvas pequeñas como 
las de Bidessini, que en muestras muy sucias son difíciles de encontrar. 

En general, las muestras tomadas con la red en ambientes muy vegetados tenían, además de los insectos, mucho 
material indeseable como materia orgánica y restos de plantas. En estos casos fue conveniente limpiar un poco la 
muestra antes de guardarla. Para ello se utilizó una bandeja plana y amplia, blanca o de color claro. Se colocó la 
muestra en la bandeja con algo de agua y se separaron los restos de mayor tamaño, cuidando de no descartar los 
insectos de interés. Este procedimiento ahorra mucho tiempo en el laboratorio, cuando se realiza la separación final del 
material. 

Todas las muestras se fijaron “in situ” con etanol 96°. En las muestras de agua, que incluyen materia orgánica y 
restos de plantas además de los insectos, es conveniente la fijación con alcohol sin diluir. El agua que se desprende de la 
materia orgánica y restos de plantas una vez fijados hace que el alcohol se diluya bastante. 
 
Técnicas de cría 
Al igual que con las técnicas de colecta, se han desarrollado diferentes métodos para criar coleópteros acuáticos en el 
laboratorio. Si bien cada grupo tiene sus requerimientos particulares, el proceso de cría en general se divide en dos 
partes que pueden ser muy diferentes: la cría de los adultos y la cría de las larvas. Las técnicas de cría son muy variadas, 
y van desde las más simp les (Alarie et al. 1989) hasta algunas muy elaboradas (Inoda & Kamimura 2004). Varios 
trabajos han tratado más o menos extensamente la cría de coleópteros acuáticos en condiciones de laboratorio y 
presentaron discusiones sobre la efectividad de las diferentes variantes (Young 1958; Anderson 1976; Bauer 1986; 
Alarie et al. 1989; Archangelsky 1997; Inoda & Kamimura 2004). Cuando se crían coleópteros acuáticos para una 
investigación en sistemática larval, lo más importante es tratar de obtener todos los estadios larvales, en especial las 
larvas I que son de gran importancia en los análisis filogenéticos y en la caracterización de patrones ancestrales, por 
ejemplo de quetotaxia. Por lo tanto, lo mejor es partir de adultos colectados en el campo y tratar de obtener las puestas 
de huevos en el laboratorio. Criar adultos de Dytiscidae no es una tarea difícil, se los puede mantener por largos 
períodos en recipientes acordes a su tamaño, alimentándolos por ejemplo con comida de peces o Tubifex (oligoquetos 
de venta comercial). Criar las larvas es una tarea mucho más trabajosa dado que requiere de una atención diaria y 
además los individuos deben ser mantenidos en recipientes individuales para evitar el canibalismo. Además, deben ser 
atendidas y alimentadas diariamente para evitar que el agua se pudra. Generalmente, las dos etapas más difíciles de 
lograr con éxito son la oviposición y la pupación. Esto se debe a que los distintos grupos tienen requerimientos 
diferentes, y por lo general es difícil dar con ellos. Larvas y adultos deben mantenerse con agua del lugar donde fueron 
colectados, o en su defecto con agua corriente declorada. El agua corriente no declorada provoca la muerte de los 
individuos en la mayor parte de los casos. Si bien Alarie et al. (1989) reportaron haber podido obtener huevos de 
algunos grupos de Dytiscidae (Hydroporinae, Colymbetinae) en el laboratorio con relativa facilidad, los resultados 
obtenidos aquí fueron diferentes, dado que solo se pudo criar con éxito desde el huevo hasta el adulto una sola especie 
(Rhantus signatus (Fabricius)). Para Lancetes marginatus (Steinheil) también se obtuvieron adultos en el laboratorio, 
pero a partir de larvas I capturadas en el campo. Por último, se logró la oviposición de Desmopachria concolor Sharp y 
se obtuvieron las larvas I pero no los estadios siguientes. Como consecuencia, la mayor parte de este trabajo se basó en 
la asociación de las larvas con los adultos por co-ocurrencia en el sitio de colecta. Si bien asociar las larvas con los 
adultos mediante cría o usando marcadores moleculares es preferible, cuando esto resulta imposible, la co-ocurrencia en 
un sitio puede ser usada en combinación con un buen conocimiento larval y distribucional de las especies alternativas 
que pueden estar siendo pasadas por alto. 

Para Rhantus signatus y Lancetes marginatus, los adultos colectados en el campo se criaron en acuarios de plástico 
de aproximadamente 25 cm de diámetro, con 10 cm de agua corriente declorada, Elodea y lemnáceas como sustrato, y 
Tubifex y/o comida comercial de peces como alimento. Diariamente se revisaron los recipientes en busca de larvas I, las 
cuales eran inmediatamente retiradas de ellos y colocadas individualmente en recipientes de cría de 4 cm de diámetro 
con 5-10 mm de agua declorada y Elodea. Todos los estadios larvales fueron alimentados con Tubifex. Un día después 
de que las larvas mudaban al tercer estadio, y a fin de que se produzca la pupación, el recipiente de cría en el que se 
encontraban era incluido dentro de otro de 10-15 cm de diámetro, el cual contenía tierra de modo tal que esta alcanzara 
el borde superior del recipiente de cría. El desarrollo de los estadios preimaginales fue seguido diariamente, 
registrándose los eventos de muda, muerte y emergencia de los adultos. Con el objetivo de determinar la duración del 
desarrollo del embrión, se tomaron de los recipientes de los adultos huevos recientemente puestos y se los colocó 
individualmente en recipientes de cría con 3-5 mm de agua declorada. Los recipientes fueron revisados diariamente 
hasta la eclosión. 
 
Procesamiento del material 
Las larvas fueron aclaradas con ácido láctico puro. Este proceso puede demorar desde 3-4 días para los especímenes 
muy pequeños (Hydroporinae), hasta 15-20 días o aun más para los grandes y muy esclerotizados (Colymbetinae, 
Dytiscinae), aunque puede acelerarse con calor. De esta forma el material se hace mucho más transparente permitiendo 
visualizar los detalles morfológicos finos y la quetotaxia. Si el material es montado sin este proceso previo, es muy 
difícil estudiar en detalle la quetotaxia. La permanencia de las larvas en ácido láctico por tiempos prolongados (varios 
meses) no parece afectar sensiblemente la cutícula ni las setas. Una vez aclaradas, las larvas fueron disecadas bajo el 
microscopio estereoscópico con agujas entomológicas y montadas en preparados microscópicos con medio de Hoyer o 
polivinil-lacto-glicerol. Ambos medios de montaje tienen excelentes propiedades ópticas y son fáciles de preparar; el 
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polivinil-lacto-glicerol tiene la ventaja adicional de que tiene una toxicidad muy baja. Cuando se dispuso de abundantes 
larvas, en general se hicieron preparados microscópicos de la cabeza, apéndices cefálicos, tórax, patas, abdomen y 
urogonfos en sus diferentes vistas. Si se contó con escaso material (1-2 larvas), por el contrario, el espécimen fue 
desmontado y vuelto a montar varias veces a fin de completar todas las vistas. Entre tres y cuatro meses después de 
hechos los preparados, éstos fueron sellados con esmalte de uñas transparente para hacerlos permanentes. El 
microscopio estereoscópico (Zeiss equipado con tubo de dibujo) fue utilizado solo para hacer los dibujos del hábito de 
las larvas de mayor tamaño (ej. Colymbetinae y Dytiscinae) y para hacer los preparados microscópicos. El detalle que 
permite alcanzar este instrumento no es suficiente para los objetivos de este trabajo. Por lo tanto, todas las 
observaciones (a magnificaciones de entre 40x y 1000x) e ilustraciones se realizaron con un microscopio compuesto 
binocular Olympus CX31 equipado con tubo de dibujo. La edición de las ilustraciones y la preparación de las láminas 
se realizaron con una computadora, scanner y software adecuados. 
 
Conservación y almacenamiento del material 
La mejor forma de conservar las larvas de coleópteros acuáticos una vez separadas del resto de la muestra es en alcohol, 
preferentemente en tubos dentro de frascos madre. Para este estudio se las conservó en etanol 96°. Contrariamente a lo 
que ocurre con los adultos, las larvas nunca deben guardarse en seco. Una forma útil de prevenir el secado de las 
muestras, y la consiguiente pérdida del material, es almacenarlas en alcohol con aproximadamente 3-5% de glicerina. 
La glicerina previene el secado de los especímenes en caso de evaporación del alcohol. 

El material utilizado en este trabajo consta exclusivamente de larvas de Dytiscidae. Como ocurre prácticamente en 
todos los grupos de insectos, la taxonomía y clasificación de esta familia está basada sobre los adultos. Como 
consecuencia, el material utilizado aquí no incluye especies nuevas ni especímenes tipo, y se encuentra depositado en el 
Laboratorio de Entomología de la Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Universidad de Buenos Aires (colección 
personal). 
 
Descripciones 
Se presenta un tratamiento a nivel de género de las larvas de Dytiscidae de la Argentina. Para los géneros en los que se 
contó con más de una especie, las descripciones genéricas se basaron en todas las especies disponibles, y luego se 
presentó para cada especie una diagnosis y/o una descripción breve, incluyendo solo los caracteres diagnósticos. 
 
Análisis morfométrico 
La metodología y nomenclatura utilizadas siguen los métodos modernos empleados para describir larvas de Dytiscidae. 
Se utilizaron, con mínimas modificaciones y agregados, los términos usados en trabajos previos sobre la morfología 
larval de miembros de esta familia (Alarie et al. 1990b, 1997, 1998, 1999, 2000, 2001a, 2002b; Alarie 1991b, 1997; 
Alarie & Larson 1998). Las estructuras pares de cada individuo fueron consideradas independientemente. Todas las 
medidas se tomaron con un micrómetro adaptado al ocular del microscopio compuesto. Las estructuras a ser medidas 
fueron ajustadas de tal forma que quedaran, tanto como fuera posible, paralelas al plano de los objetivos. Se tomaron las 
siguientes medidas (Figs 1-8). Longitud total (excluyendo los urogonfos) (TL). Ancho máximo (MW). Longitud de la 
cápsula cefálica (HL): longitud total incluyendo el frontoclípeo, medida medialmente a lo largo de la línea coronal. 
Ancho máximo de la cápsula cefálica (HW). Longitud del frontoclípeo (FRL): desde el margen anterior del frontoclípeo 
hasta el extremo anterior de la línea coronal. Ancho del foramen occipital (OCW): ancho máximo medido a lo largo del 
margen dorsal del foramen occipital. Longitud de la línea coronal (COL). Longitud de la mandíbula (MNL): medida 
desde el ángulo laterobasal hasta el ápice. Ancho de la mandíbula (MNW): ancho máximo medido en la base. Longitud 
del palpifer (PPF). Longitud de la galea (GA). La longitud de la antena (A), del palpo maxilar (MP) y del palpo labial 
(LP) se obtuvieron de la suma de las longitudes de los segmentos individuales; cada segmento es indicado por la(s) 
letra(s) correspondiente(s) seguida(s) por un número (ej., A1 = primer antenómero). A3’ se usó como una abreviatura 
para el proceso apical lateroventral del tercer antenómero. La longitud de la pata (L) incluyendo la uña más larga (CL) 
se obtuvo de la suma de las longitudes de los segmentos individuales; cada pata es indicada por la letra L seguida por un 
número (ej., L1 = pata protorácica). La longitud del trocánter incluye solo la porción proximal, la longitud de la porción 
distal está incluida en la longitud del fémur (Fig. 7). Se consideró que las patas están compuestas por seis segmentos 
siguiendo a Lawrence (1991). Longitud del último segmento abdominal (LAS): medida a lo largo de la línea media 
dorsal desde el margen anterior hasta el margen posterior. La longitud del urogonfo (U) se obtuvo de la suma de las 
longitudes de los segmentos individuales; cada urogonfómero es indicado por la letra U seguida por un número (ej., U1 
= primer urogonfómero). Estas medidas se utilizaron para calcular varios cocientes que caracterizan la forma del 
cuerpo. 
 
Análisis de la quetotaxia 
La metodología y nomenclatura utilizadas siguen a las empleadas en trabajos previos sobre la quetotaxia larval de 
miembros de las familias Dytiscidae y Carabidae (Bousquet & Goulet 1984; Nilsson 1988; Alarie & Harper 1990; 
Alarie et al. 1990a, 2000, 2001a, 2002b; Alarie 1991a, 1995, 1998; Alarie & Michat 2007). Las estructuras pares de 
cada individuo fueron consideradas independientemente. El análisis de la quetotaxia larval constituye una parte 
importante del presente trabajo. A continuación se define en detalle la terminología aplicada: 

Setas. Son receptores de contacto articulados en la base. Dependiendo de su forma, una seta puede ser espiniforme 
(robusta, ancha en su base, con forma de espina y punta más o menos aguzada) o setiforme (delgada, estrecha en su 
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Figs 1-8. Medidas morfométricas tomadas para las diferentes estructuras de las larvas de Dytiscidae. 1, cápsula cefálica; 2, antena; 3, 
maxila; 4, mandíbula; 5, labio; 6, segmento abdominal VIII; 7, pata; 8, urogonfo.
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base, con forma de pelo). Ambos tipos de seta pueden ser largos o cortos. Las setas natatorias son setas largas, 
setiformes, que forman hileras más o menos densas, presentes por ejemplo en algunos segmentos de las patas o en 
algunos segmentos abdominales. Estas setas tienen una clara función natatoria. Las setas espatuladas son setas 
robustas, de base ancha pero que contrariamente a las setas espiniformes tienen la punta más ancha que la base y muy 
redondeada. Son en general cortas y se las encuentra en el margen anterior del frontoclípeo. Por último, a las setas 
individuales que se dividen en dos o más ramas setiformes a una cierta distancia de su base (comunes por ejemplo en el 
género Megadytes Sharp) se las llamó ramificadas, y a las setas espiniformes que presentan pequeñas proyecciones 
laterales cortas y aguzadas (comunes en las patas de varios géneros de Hydroporinae) se las llamó compuestas. 

Poros. Son estructuras circulares que no sobresalen de la cutícula. Se parecen mucho a la base de una seta. El 
término “poro” es algo inespecífico y engloba a varios tipos diferentes de estructuras, siendo las más comunes los 
sensilios placoideos o campaniformes. Su nombre deriva del hecho de que al microscopio de luz aparecen como 
pequeños poros circulares de márgenes brillantes. Setas y poros se refieren en conjunto como sensilios. 

Espínulas. No son sensilios sino expansiones cuticulares que pueden tener diferentes formas, longitudes y tamaños. 
Al igual que algunas setas, pueden presentan proyecciones laterales, en cuyo caso se las llamó compuestas. No tienen 
una base sensorial.  

Sensilios primarios. El término primario se aplica a aquellos sensilios (setas y poros) que están presentes en la 
larva I, y a sus estructuras homólogas en los estadios siguientes. Los sensilios primarios pueden dividirse en ancestrales 
y adicionales. Sensilios ancestrales son aquellos que pueden ser reconocidos y homologados en la mayor parte o todos 
los grupos dentro de una familia, y que están además presentes en grupos externos, de tal forma que su ausencia en 
algún grupo restringido dentro de esa familia puede considerarse como un evento secundario. Sensilios adicionales son 
aquellos que han evolucionado secundariamente en la larva I, y que generalmente están restringidos a un grupo pequeño 
(género o tribu) dentro de la familia. 

Sensilios secundarios. Son las setas y poros presentes en las larvas II y III, excluyendo a las setas y poros 
primarios. 

Los sensilios primarios y secundarios fueron identificados en la cápsula cefálica, apéndices cefálicos, patas, último 
segmento abdominal y urogonfos [las setas ubicadas en la superficie ventral del frontoclípeo fueron identificadas y 
homologadas solamente en los miembros de la subfamilia Hydroporinae, caracterizados por la proyección anterior del 
frontoclípeo en un nasale. No fueron consideradas en las restantes Dytiscidae debido a la ausencia de nasale, que hace 
muy difícil la identificación y homologación de los sensilios insertados ventralmente en el frontoclípeo]. Los sensilios 
se codificaron con dos letras mayúsculas, en la mayor parte de los casos correspondientes a las primeras dos letras del 
nombre de la estructura sobre la cual están ubicados, y un número (setas) o una letra minúscula (poros). Se utilizaron las 
siguientes abreviaturas: segmento abdominal VIII (AB), antena (AN), coxa (CO), fémur (FE), frontoclípeo (FR), labio 
(LA), mandíbula (MN), maxila (MX), parietal (PA), pretarso (PT), tarso (TA), tibia (TI), trocánter (TR), urogonfo 
(UR). Las setas y poros presentes en la larva I se identificaron por comparación con el plan ancestral de quetotaxia 
propuesto para varias subfamilias de Dytiscidae (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a, 2000, 2001a, 2002b; Alarie 
1991a, 1995, 1998; Alarie & Michat 2007). Las homologías se establecieron utilizando el criterio de similitud de 
posición (Wiley 1981). Para las subfamilias en las cuales todavía no se estableció formalmente un sistema ancestral de 
quetotaxia (Copelatinae y Dytiscinae) las homologías se establecieron por comparación con los patrones ancestrales de 
otras subfamilias presumiblemente cercanas filogenéticamente, utilizando el mismo criterio. Este procedimiento es 
apoyado por la relativa estabilidad del sistema de caracteres considerado dentro de los taxa superiores, por ejemplo 
subfamilias (Nilsson 1988). Las setas ubicadas en el ápice de los palpos maxilar y labial fueron extremadamente 
difíciles de distinguir debido a su posición terminal y pequeño tamaño. Por lo tanto, no fueron representadas con 
precisión en los dibujos. Para los miembros de la subfamilia Hydroporinae, la asignación de setas en el sifón fue difícil 
en algunos casos, y por lo tanto debe considerarse tentativa. Esto es debido a las diferentes formas que presenta el sifón 
de Hydroporinae, que hace que las homologías entre géneros sean difíciles de establecer. 

Debido a que las setas y poros secundarios varían en número y posición, y son difíciles de homologar entre 
especies de diferentes tribus y subfamilias, no son nombradas independientemente. Sin embargo, las setas secundarias 
presentes en las patas en general se disponen en series más o menos lineales. Las series de setas secundarias de las patas 
fueron nombradas de acuerdo con el sistema propuesto por Wolfe & Roughley (1985) y modificado por Nilsson (1986, 
1987a, 1987b) y por Alarie (1991b). Las series de setas se nombraron con abreviaturas derivadas de su ubicación en los 
segmentos de las patas (A = anterior, D = dorsal, Di = distal, P = posterior, Pr = proximal, V = ventral), o con 
combinaciones de dos o más abreviaturas (ej. , ADPr = anterodorsoproximal). En los conteos se incluyeron solo las setas 
secundarias, y se excluyeron las setas primarias. También se excluyeron las setas natatorias. Sin embargo, las setas 
adicionales presentes en las patas de las especies de Colymbetinae y Lancetinae fueron incluidas en los conteos, debido 
a la imposibilidad de poder distinguirlas de las setas secundarias. El número total de setas secundarias (excluyendo las 
setas primarias y natatorias) fue calculado para cada segmento. 
 
Análisis filogenéticos 
Los análisis filogenéticos se realizaron aplicando métodos de parsimonia. Se construyeron matrices de caracteres 
larvales, las cuales se analizaron con el programa TNT (Goloboff et al. 2003). Todos los caracteres fueron tratados 
como no ordenados y de igual peso. Cuando fue posible y se consideró conveniente, se incluyeron además de los 
taxones presentes en la Argentina, taxones representativos de otros grupos, con el objetivo de robustecer los análisis y 
hacerlos más amplios. Cuando el número de taxones lo permitió, se implementaron algoritmos exactos (enumeración 
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implícita). Cuando el número de taxones fue grande se implementaron búsquedas heurísticas usando TBR (tree 
bisection reconnection) como algoritmo, con 200 réplicas y salvando 100 árboles por réplica (fijando previamente ‘hold 
20000’). Se calcularon los valores de apoyo de Bremer usando los comandos ‘hold 20000’, ‘sub n’ y ‘bsupport’, donde 
‘n’ es el número de pasos adicionales permitidos. El proceso se repitió incrementando la longitud de los cladogramas 
subóptimos de a un paso, hasta que fueron obtenidos todos los valores de Bremer (Kitching et al. 1998). Los valores de 
Jackknife fueron calculados con 2000 réplicas y P (probabilidad de remoción) = 36. El mapeo de los caracteres (usando 
la optimización ACCTRAN) y la construcción de los árboles filogenéticos se realizaron con el programa TNT. 
 
 
Resultados 
 
Familia DYTISCIDAE Leach 1815 
 
Morfologia general de la larva de Dytiscidae. Cuerpo. Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal. Cabeza . 
Suboval o subtriangular; constricción occipital y sutura occipital presentes o ausentes; líneas frontal y coronal visibles; 
foramen occipital emarginado ventralmente; fosetas tentoriales posteriores visibles ventralmente; FR subtriangular, 
ovirruptores presentes en la larva I; margen anterior proyectado o no en un nasale; lóbulos anterolaterales redondeados, 
a veces inconspicuos; seis stemmata a cada lado. Antena. Compuesta por cuatro antenómeros; A3’ prominente o no. 
Mandíbula. Prominente, ancha basalmente, aguzada apicalmente; mitad distal proyectada hacia adentro; margen interno 
con o sin dentículos pequeños; canal mandibular presente o ausente. Maxila . Estipes bien desarrollado; cardo y GA 
presentes o ausentes; PPF inconspícuo o bien desarrollado; MP compuesto por tres palpómeros. Labio. Prementum bien 
desarrollado; LP compuesto por dos palpómeros, raramente por uno. Tórax. Tergos convexos, pronoto 
aproximadamente tan largo como meso- y metanoto combinados, meso- y metanoto subiguales, más anchos que el 
pronoto; protergito más desarrollado que meso- y metatergito, meso- y metatergito transversos; prosterno membranoso 
o esclerotizado; meso- y metasterno membranosos; espiráculos presentes en el mesotórax de la larva III. Patas. Bien 
desarrolladas, compuestas por seis segmentos; CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, 
TI y TA delgados, subcilíndricos, PT con dos uñas largas, delgadas. Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; 
segmentos I-VII esclerotizados dorsalmente, membranosos o esclerotizados ventralmente; segmento VII completamente 
esclerotizado en larvas II-III; tergitos I-VII angostos, transversos, redondeados lateralmente; espiráculos presentes en 
los segmentos I-VII de la larva III; LAS el más largo, completamente esclerotizado; sifón desde muy corto e 
inconspicuo a muy largo y con la apariencia de un urogonfómero. Urogonfo . Desde diminuto a muy largo, compuesto 
por uno o dos urogonfómeros. 
 
Subfamilia AGABINAE Thomson 1867 
 
Los agabinos fueron tradicionalmente considerados como una tribu dentro de la subfamilia Colymbetinae, hasta que 
Miller (2001a) les dio el rango de subfamilia. En su clasificación moderna (Nilsson 2000, 2001), Agabinae incluye una 
tribu, 10 géneros y unas 360 especies distribuidas mundialmente. El grupo es mucho más diverso en la región holártica, 
con solo unos pocos géneros presentes en el hemisferio Sur (Nilsson 2001, Ribera et al. 2004). Los géneros Agametrus 
Sharp, Andonectes Guéorguiev, Leuronectes Sharp y Platynectes Régimbart son los únicos representantes de la 
subfamilia en América del Sur, reuniendo unas 20 especies en el continente. Los tres primeros son exclusivamente 
neotropicales, mientras que Platynectes tiene representantes en las regiones Australiana, Neotropical, Oriental y 
Paleártica. Leuronectes es el único género de Agabinae conocido de la Argentina. 

La posición filogenética de la subfamilia Agabinae dentro de Dytiscidae, y sobre todo las relaciones intergenéricas 
dentro de Agabinae son todavía poco conocidas. Miller (2001a), sobre la base de caracteres de adultos, postuló una 
relación de grupo hermano entre Agabinae y el clado compuesto por las subfamilias Colymbetinae, Lancetinae y 
Dytiscinae. Sin embargo, en un estudio basado sobre secuencias de ADN mitocondrial, Ribera et al. (2004) postularon 
una relación de grupo hermano entre Agabinae y las restantes Dytiscidae. 
 
Diagnosis. Nasale ausente; seta PA7 y poro PAp presentes; cuarto antenómero algo más corto que el tercero; poro ANg 
insertado basalmente; poro ANi presente; mandíbula no orientada oblicuamente; setas natatorias ventrales ausentes en 
la protibia; segmento abdominal VIII sin una hilera lateral de setas natatorias; urogonfos no fracturados, compuestos por 
uno o dos urogonfómeros. 
 
Tribu AGABINI Thomson 1867 
 
Leuronectes Sharp 1882 (Figs 9-27; Tablas 2-3) 
 
El género Leuronectes es sudamericano, e incluye cinco especies de tamaño mediano a pequeño distribuidas en la 
Argentina, Chile, Brasil, Perú y Colombia (Trémouilles 2000). De ellas, solo una (L. curtulus Régimbart) está presente 
en la Argentina (Trémouilles 2000). En cuanto a sus relaciones filogenéticas, el único estudio que incluyó a Leuronectes 
es el de Miller (2001a), en el cual su “grupo Agabini” (compuesto por Leuronectes y Agametrus) formó parte de una 
politomía basal junto con Hydrotrupes, Platynectes, un clado compuesto por especies de Agabus Leach e Ilybius 
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Erichson, y un clado compuesto por especies de Agabus y Platambus Thomson. Miller (2001a) sugirió que las 
relaciones entre estos grupos debían ser evaluadas nuevamente en análisis futuros incluyendo más taxa y más 
caracteres. 
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La larva de Leuronectes es desconocida. Se describe aquí por primera vez.  
 
Material examinado 
Cuatro larvas I, cuatro larvas II y cuatro larvas III de L. curtulus fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en las siguientes localidades. Argentina, provincia de La Rioja: 1) 24-XI-1998, 
Dpto. Famatina, aproximadamente 1 km del río Amarillo, al sur de los corrales, 1980 msnm; 2) 6-XII-1998, Dpto. 
Famatina, camino a la mina de oro, 1990 msnm, arroyo de agua clara; 3) 2-XI-1999, Parque Nacional Talampaya, 
arroyo Los Cajones; 4) 9-XI-2001, ruta a Laguna Brava, arroyo cerca del río del Peñón, 3040-3070 msnm. L. curtulus 
es la única especie de Leuronectes registrada de la Argentina (Trémouilles 2000).  
 
Diagnosis 
Las larvas de Leuronectes se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: cápsula cefálica con constricción 
occipital (Figs 10-11, 24); sutura occipital ausente (Figs 10, 24); A3 con una espínula ventroapical (Fig. 13); A3’ no 
prominente (Fig. 13); GA presente (Figs 14-15); prementum más ancho que largo (Figs 17-18); patas sin setas 
natatorias (Figs 19-20, 25-26); sifón muy corto (Figs 21-22, 27); urogonfos compuestos por dos urogonfómeros (Figs 
23, 27); poro FRe ausente (Fig. 10); A3 con dos poros adicionales contiguos (Fig. 13); poro MXa ausente (Figs 14-15); 
estipes con una seta adicional (Fig. 14); setas FE5, TI6 y TI7 cortas, espiniformes (Fig. 20); LAS con una seta adicional 
espiniforme lateral (Fig. 21); U2 con una seta adicional diminuta (Fig. 23); U sin setas secundarias (Fig. 27). 
 
Descripción, larva I (Figs 9-23) 
Color. Cápsula cefálica marrón clara excepto por una mácula testácea posterior a cada ovirruptor; apéndices cefálicos 
testáceos, MN levemente más oscura; escleritos torácicos y abdominales marrón claros; partes membranosas y patas 
testáceas; U con el tercio basal marrón claro y los dos tercios distales testáceos. 

Cuerpo (Fig. 9). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 2. 

Cabeza. Cápsula cefálica  (Figs 10-11). Suboval a subcuadrada, algo más larga que ancha; parietales cubiertos con 
espínulas diminutas; ancho máximo al nivel de los stemmata, lados subparalelos; constricción occipital presente; sutura 
occipital ausente; línea ecdisial bien marcada, línea coronal larga; foramen occipital anchamente emarginado 
ventralmente; fosetas tentoriales posteriores visibles ventralmente; FR subtriangular, con un ovirruptor espiniforme en 
cada lateral, margen anterior redondeado medialmente, con 10 setas espatuladas prominentes; lóbulos anterolaterales 
redondeados, no proyectados más allá del margen anterior; seis stemmata laterales a cada lado, dispuestos en dos hileras 
verticales curvas. Antena (Figs 12-13). Larga, delgada, más corta que HW, compuesta por cuatro antenómeros; A1 el 
más corto, A3 el más largo, con una espínula ventroapical; A3’ no prominente. Mandíbula (Fig. 16). Prominente, ancha 
basalmente, aguzada apicalmente; mitad distal proyectada hacia adentro; margen basoexterno con espínulas diminutas, 
margen ventrointerno con dentículos pequeños; canal mandibular presente. Maxila  (Figs 14-15). Cardo pequeño, 
suboval; estipes corto, ancho, con espínulas diminutas en el margen interno y en la base de la GA; GA bien 
desarrollada, subcónica; PPF corto, similar a un palpómero, con espínulas dorsodistales; MP largo, compuesto por tres 
palpómeros, MP1 y MP2 los más cortos, subiguales, MP3 el más largo. Labio (Figs 17-18). Prementum bien 
desarrollado, subrectangular, más ancho que largo, con espínulas diminutas en las superficies dorsal y ventral; LP largo, 
compuesto por dos palpómeros subiguales. 

Tórax. Tergos convexos, pronoto levemente más corto que meso- y metanoto combinados, meso- y metanoto 
subiguales, más anchos que el pronoto; protergito subrectangular, márgenes redondeados, más desarrollado que meso- y 
metatergito, meso- y metatergito transversos, con carena anterotransversa; línea sagital visible en los tres tergitos; 
esternos membranosos; espiráculos ausentes. Patas (Figs 19-20). Bien desarrolladas, compuestas por seis segmentos, 
L1 la más corta, L3 la más larga; CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA 
delgados, subcilíndricos, PT con dos uñas largas, delgadas, levemente curvadas, uña posterior más corta que la anterior 
en L1 y L2, uña anterior más corta o subigual a la posterior en L3; superficie de FE, TI y TA cubierta con espínulas 
diminutas dispersas; superficie ventral de TI y TA con una hilera de espínulas cortas, más desarrolladas en L1. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VII esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; tergitos I-VII angostos, transversos, redondeados lateralmente, con línea sagital (menos visible en el 
segmento VII), con carena anterotransversa, cubiertos con espínulas diminutas en hileras transversas; espiráculos 
ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 21-22) el más largo, completamente esclerotizado, con carena 
anterotransversa dorsalmente y lateralmente, cubierto con espínulas diminutas en hileras transversas; sifón muy corto. 
Urogonfo  (Fig. 23). Largo, compuesto por dos urogonfómeros; U1 más largo que LAS, mitad basal cubierta con 
espínulas diminutas; U2 mucho más corto que U1. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Colymbetinae (Alarie 1995, 1998) excepto por las siguientes 
características: poro FRe ausente; seta FR5 contigua al poro FRd; poro ANi diminuto; A3 con dos poros adicionales 
contiguos cercanos a la seta AN2; poro ANg proximal; una estructura diminuta (posiblemente un poro) presente en la 
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Tabla 2. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de Leuronectes curtulus. 
 

Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

 Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

TL (mm) 2.70–4.00 3.90–7.50 7.00–13.90  MP2/MP1 1.14–1.24 1.10–1.15 1.00–1.07 
MW (mm)  0.60–0.70 0.90–1.10 1.60–2.00  MP2/MP3 0.61–0.68 0.79–0.86 0.96–0.98 
HL (mm) 0.79–0.81 1.18–1.25 1.77–1.79  MP/LP 1.05–1.08 1.02–1.06 1.03–1.05 
HW (mm) 0.68–0.70 0.99–1.01 1.38–1.51  LP2/LP1 0.90–1.00 0.78–0.80 0.71–0.73 
FRL (mm) 0.37–0.38 0.49–0.52 0.69–0.73  L3 (mm) 1.85–1.91 2.84–2.99 4.27–4.42 
OCW (mm) 0.33–0.34 0.45–0.49 0.73–0.75  L3/L1 1.25–1.28 1.32–1.33 1.36–1.39 
HL/HW  1.15–1.17 1.19–1.23 1.19–1.29  L3/L2 1.14–1.15 1.16–1.17 1.18–1.20 
HW/OCW  2.03–2.11 2.09–2.23 1.83–2.06  L3/HW  2.68–2.77 2.85–2.95 2.83–3.21 
COL/HL 0.53–0.55 0.58–0.61 0.59–0.62  L3 (CO/FE) 0.91–0.93 0.89–0.91 0.87–0.91 
FRL/HL 0.45–0.47 0.41–0.43 0.38–0.41  L3 (TI/FE) 0.67–0.71 0.66–0.68 0.64–0.66 
A/HW 0.77–0.79 0.70–0.72 0.61–0.71  L3 (TA/FE)  0.93–0.97 0.86–0.89 0.81–0.84 
A3/A1 1.39–1.55 1.11–1.17 0.90–1.02  L3 (CL/TA) 0.38–0.44 0.32–0.35 0.28–0.32 
A3/A2 1.10–1.21 1.00–1.02 0.93–0.98  LAS (mm) 0.29–0.31 0.65–0.71 1.16–1.26 
A4/A3 0.74–0.81 0.55–0.57 0.43–0.44  LAS/HW 0.43–0.44 0.65–0.70 0.77–0.91 
MNL/MNW 2.50–2.51 2.50–2.59 2.67–2.77  U (mm)  1.02–1.12 1.39–1.72 2.05–2.43 
MNL/HL 0.49 0.45–0.47 0.43–0.45  U/LAS 3.51–3.77 2.14–2.63 1.72–1.98 
A/MP 1.22–1.26 1.28–1.35 1.28–1.40  U/HW  1.50–1.63 1.39–1.72 1.36–1.69 
GA/MP1 0.27–0.36 0.30–0.33 0.31–0.35  U1/U2 8.00–9.50 20.69–25.33 45.11–52.00 
PPF/MP1 0.27–0.29 0.26–0.33 0.31–0.35      

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Tabla 3. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de 
Leuronectes curtulus. Los números entre barras se refieren a la pata pro-, meso- 
y metatorácica respectivamente. 

 
Segmento Posición Larva II (n = 3) Larva III (n = 3) 
Coxa  A 1–3 / 2–4 / 3–5 3–8 / 3–11 / 8–10 
 ADPr 0 / 0–1 / 1–2 0–2 / 2–4 / 3–5 
 PD 5–7 / 4–7 / 4–5 7–11 / 7–11 / 8–10 
 Total 7–9 / 7–11 / 8–11 12–17 / 15–23 / 22–24 
Fémur ADPr 1–2 / 1–2 / 2 1–2 / 1–2 / 2–3 
 PV 2–3 / 2–4 / 2–5 2–3 / 2–4 / 2–4 
 Total 3–5 / 4–5 / 4–7 3–5 / 3–6 / 4–7 
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Figs 9-11. Leuronectes curtulus, larva I. 9, hábito, vista dorsal; 10, cápsula cefálica, vista dorsal; 11, cápsula cefálica, vista ventral. 
EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Barras de escala = 0.50 mm para la Fig. 9 y 0.10 mm para las Figs 10-11.
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Figs 12-18. Leuronectes curtulus, larva I. 12, antena, vista dorsal; 13, antena, vista ventral; 14, maxila, vista dorsal; 15, maxila, vista 
ventral; 16, mandíbula, vista dorsal; 17, labio, vista dorsal; 18, labio, vista ventral. Sp: espínula. Los cuadrados y triángulos negros 
indican setas y poros adicionales respectivamente. Barras de escala = 0.08 mm.
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Figs 19-23. Leuronectes curtulus, larva I. 19, pata metatorácica, vista anterior; 20, pata metatorácica, vista posterior; 21, segmento 
abdominal VIII, vista dorsal; 22, segmento abdominal VIII, vista ventral; 23, urogonfo, vista dorsal. Los cuadrados negros indican 
setas adicionales. Barras de escala = 0.10 mm.
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superficie dorsal de A4; poro MXa ausente; estipes con una seta adicional en el margen interno; setas LA10 y LA12 
submediales; seta CO7 insertada más proximalmente en L1; poro COd distal; seta FE1 insertada proximalmente; seta 
FE5 corta, espiniforme; seta FE6 setiforme; setas adicionales espiniformes presentes en los márgenes anteroventral, 
anterodistal, posteroventral y posterodistal del FE; setas TI6 y TI7 cortas, espiniformes; LAS con una seta adicional 
espiniforme lateral; setas UR2, UR3 y UR4 insertadas aproximadamente en la mitad de U1; poro URc ubicado lejos del 
ápice; setas UR5, UR6, UR7 y UR8 largas, insertadas apicalmente en U1; U2 con una seta adicional diminuta basal. 
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Cápsula cefálica marrón clara. 
Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 2. 
Cabeza. Cápsula cefálica. Ovirruptores ausentes; espínulas en el PA cubriendo solo las regiones occipital y lateral; 

margen anterior del FR con 24-25 setas espatuladas. Antena. A4 el más corto, A2 y A3 los más largos, subiguales. 
Mandíbula. Sin espínulas. Maxila . MP1 el más corto. Labio. LP1 más largo que LP2. 

Abdomen. Segmento VII completamente esclerotizado. 
Quetotaxia. Cápsula cefálica con muchas setas secundarias, principalmente diminutas o setiformes, 6-8 setas 

espiniformes en cada margen lateral del PA, y algunas setas espiniformes a cada lado de la superficie ventral del PA; 
MN con una seta secundaria setiforme en el margen basoexterno, proximal al poro MNa, y algunas setas secundarias 
diminutas a lo largo del margen externo; estipes con 1-2 setas secundarias diminutas en la superficie ventral, contiguas a 
las setas MX2 y MX3; prementum con un poro secundario en la superficie ventral, contiguo a la seta LA1; tergitos 
torácicos con muchas setas secundarias diminutas o setiformes, meso- y metatergito además con algunas setas 
secundarias espiniformes; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 3; CO con 1-2 poros secundarios en la 
superficie posterior; TR con un poro secundario en la porción proximal; escleritos abdominales I-VII con muchas setas 
secundarias, la mayor parte de ellas espiniformes; LAS con muchas setas secundarias en las superficies dorsal y lateral, 
la mayor parte de ellas espiniformes. 
 
Descripción, larva III (Figs 24-27) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color. Cápsula cefálica marrón clara excepto por varias máculas testáceas en la porción central del FR, en la región 
posterior y medial a cada área ocular, y en la región occipital (Fig. 24); escleritos torácicos y abdominales marrón claros 
con algunas máculas testáceas; patas testáceas a marrón claras. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 2.  
Cabeza (Fig. 24). Cápsula cefálica . Margen anterior del FR con 47-50 setas espatuladas. Antena. A4 el más corto, 

A1, A2 y A3 los más largos, subiguales. Maxila. MP1, MP2 y MP3 subiguales. 
Tórax. Espiráculos presentes en el mesotórax.  
Abdomen. Espiráculos presentes en los segmentos I-VII. 
Quetotaxia. Cápsula cefálica con 7-8 setas secundarias espiniformes en cada margen lateral del PA, y varias setas 

secundarias espiniformes a cada lado de la superficie ventral del PA; estipes con dos setas secundarias diminutas en la 
superficie ventral, contiguas a las setas MX2 y MX3; prementum con dos poros secundarios ventrales, contiguos a la 
seta LA1; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 3 y en las Figs 25-26; CO con 2-3 poros secundarios en 
la superficie posterior; setación del segmento abdominal VIII y de los urogonfos detallada en la Fig. 27. 
 
Notas comparativas 
De acuerdo con Nilsson (2000, 2001), la subfamilia Agabinae incluye una tribu (Agabini) y 10 géneros (Agabus, 
Agametrus, Andonectes, Hydronebrius Jakovlev, Hydrotrupes, Ilybiosoma  Crotch, Ilybius, Leuronectes, Platambus (= 
Agabinus Crotch) y Platynectes) de los cuales se conocen las larvas de seis (incluido Leuronectes). Las larvas de 
Platynectes decempunctatus (Fabricius) fueron descriptas brevemente por Watts (1963) y Bertrand (1972), mientras que 
las de Platambus glabrellus (Motschulsky) e Hydrotrupes palpalis Sharp fueron descriptas en detalle por Alarie & 
Larson (1998) y Alarie et al. (1998) respectivamente. Las larvas de muchas especies de Agabus e Ilybius fueron 
descriptas con diferente grado de detalle por varios autores. Entre los tratamientos más detallados pueden mencionarse 
los de De Marzo (1973, 1974b), Alarie (1995, 1998), y muchos trabajos de Galewski y Nilsson, resumidos en Galewski 
(1987), Nilsson (1982, 1983, 1987d), Nilsson & Kholin (1997) y referencias en esos trabajos. 

La larva I de Leuronectes se diferencia de las de Agabus, Ilybius, Hydrotrupes y Platambus (Alarie 1995, 1998; 
Alarie & Larson 1998; Alarie et al. 1998) por tener el proceso lateroventral del tercer antenómero no prominente, por la 
presencia de dos poros adicionales contiguos en la superficie ventral del tercer antenómero, por la ausencia del poro 
MXa, y por la presencia de una seta adicional espiniforme en cada margen lateral del segmento abdominal VIII. Los 
tres primeros caracteres pueden identificarse también en las larvas II y III, por lo que pueden considerarse diagnósticos 
para todos los estadios. Además, Leuronectes no presenta setas adicionales en el prementum (una seta adicional está 
presente en el prementum de Hydrotrupes y Platambus) y presenta 10 setas espatuladas en el margen anterior del 
frontoclípeo (seis en Platambus, cuatro en Hydrotrupes). Estos dos últimos caracteres no se evaluaron en larvas de 
Agabus e Ilybius. Las larvas I de los restantes géneros de Agabinae son desconocidas y no pudieron ser comparadas. 

Las únicas claves larvales para los géneros de Agabinae son las de Bertrand (1972), Galewski (1973b), Nilsson 
(1987d) y Larson et al. (2000), e incluyen muy pocos géneros. En estas claves (con la posible excepción de Be rtrand 
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Figs 24-27. Leuronectes curtulus, larva III. 24, cabeza, vista dorsal; 25, pata protorácica, vista anterior; 26, pata protorácica, vista 
posterior; 27, segmento abdominal VIII y urogonfos, vista dorsal. Barras de escala = 0.40 mm.
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(1972)), las larvas de Leuronectes son identificadas como Agabus. A pesar de considerables esfuerzos por encontrar 
caracteres larvales confiables que permitan separar a Agabus e Ilybius (Nilsson 1979, 1983, 1987d; Nilsson & Kholin 
1997; Galewski 1987; Hilsenhoff 1993b; Larson et al. 2000; Barman et al. 2001), esta separación sigue siendo 
problemática debido a la gran diversidad morfológica que presentan estos géneros tal como están definidos en la 
actualidad. Entre los caracteres que se han propuesto para separar las larvas III de Agabus e Ilybius pueden 
mencionarse: la presencia de un reborde longitudinal lateral en la cápsula cefálica (Balfour-Browne 1950; Larson et al. 
2000); la disposición de las setas espiniformes dorsales en el profémur (Balfour-Browne 1950; Galewski 1973b); la 
forma y tamaño del segmento abdominal VIII y del sifón (Galewski 1987; Larson et al. 2000); la esclerotización del 
segmento abdominal VI junto con la disposición de las setas y del espiráculo en su superficie ventral (Nils son 1983; 
Larson et al. 2000); la distancia entre el espiráculo y el margen del tergito en el segmento abdominal VI (Barman et al. 
2001); la setación del urogonfo (Hilsenhoff 1993b; Larson et al. 2000); y la disposición de las setas espiniformes 
temporales en la cápsula cefálica (Larson et al. 2000). La siguiente combinación de caracteres sirve para separar las 
larvas III de Leuronectes de las de Agabus e Ilybius: reborde longitudinal lateral en la cápsula cefálica ausente; sutura 
occipital ausente; setas espiniformes temporales en la cápsula cefálica oblicuas; patas sin setas natatorias; fémur con o 
sin setas espiniformes anterodorsales (si presentes, solo en la parte proximal); área membranosa ventral del segmento 
abdominal VI muy ancha; setas posteriores ventrales del segmento abdominal VI insertadas en la zona membranosa; 
espiráculos del segmento abdominal VI más cercanos al margen interno del esclerito que al margen lateral del 
segmento; sifón muy corto; urogonfos compuestos por dos urogonfómeros, sin setas secundarias. 

Las larvas III de Leuronectes se diferencian de las de Platynectes por la ausencia de setas secundarias en la tibia. 
De acuerdo con las ilustraciones de Watts (1963), las larvas de Platynectes tienen setas secundarias dorsales en la tibia. 
Por otra parte, las larvas II y III de Leuronectes se distinguen de las de Hydrotrupes y Platambus por la ausencia de 
setas secundarias en el trocánter. Hydrotrupes (Alarie et al. 1998) y Platambus (Alarie & Larson 1998) presentan al 
menos una seta secundaria en el trocánter. 

Por último, todos los estadios larvales de Leuronectes se distinguen de Hydrotrupes (Alarie et al. 1998) por el 
aspecto normal de las setas AB8 y AB14 (prominentes y lanceoladas en Hydrotrupes) y de Platambus (Alarie & Larson 
1998) por tener el urogonfo compuesto por dos urogonfómeros (compuesto por un urogonfómero en Platambus). 
 
Subfamilia COLYMBETINAE Erichson 1837 
 
La subfamilia Colymbetinae ha sido objeto de cambios recientes (Miller 2001a, Nilsson 2001). Para los fines de este 
estudio se consideró a Colymbetinae sensu Nilsson (2001), o sea incluyendo tres tribus: Anisomeriini (con los géneros 
monobásicos Anisomeria Brinck y Senilites Brinck, de América del Sur y Tristán da Cunha respectivamente), 
Carabdytini (con el género monobásico Carabdytes de Nueva Guinea) y Colymbetini. Agabini, históricamente 
considerada como una tribu de Colymbetinae, ha sido elevada al rango de subfamilia y propuesta como un linaje basal 
con respecto a Colymbetinae (Miller 2001a). La tribu Colymbetini incluye los géneros monobásicos Bunites Spangler, 
Hoperius Fall y Melanodytes Seidlitz, de América del Sur, América del Norte y Europa respectivamente, el género 
dibásico Neoscutopterus J. Balfour-Browne de América del Norte, el género tribásico Meladema  Laporte de la zona 
oeste del Mediterráneo y las islas de la Macaronesia, el género holártico Colymbetes Clairville que incluye 21 especies, 
y el género cosmopolita Rhantus con más de 100 especies. A nivel genérico, Bunites es el único miembro de 
Colymbetini cuya larva es todavía desconocida. 

Las relaciones filogenéticas entre tribus y géneros dentro de Colymbetinae no están bien entendidas. La tribu 
Anisomeriini se sugirió como un linaje basal dentro de Colymbetinae sobre la base de caracteres de adultos (Brinck 
1948), pero este grupo indudablemente necesita más estudio. Por otra parte, caracteres de adultos (Miller 2001a) y 
larvas (Alarie & Balke 1999) sugirieron que Carabdytes representa uno de los linajes más basales de la subfamilia. Una 
condición altamente derivada de Colymbetes dentro de Colymbetini fue propuesta por Balfour-Browne (1950) basado 
sobre caracteres de adultos. Burmeister (1976), estudiando el ovipositor de la hembra, contradijo esta hipótesis y aportó 
evidencia para una condición basal de este género, y una condición más derivada de Rhantus y Meladema . Nilsson & 
Hilsenhoff (1991) y Alarie (1995, 1998), trabajando con caracteres de la larva I, apoyaron las conclusiones de 
Burmeister (1976). Nilsson & Hilsenhoff (1991) encontraron que Neoscutopterus y Meladema  son grupos hermanos, 
compartiendo varios caracteres derivados. Estos autores además sugirieron que los géneros Rhantus, Melanodytes, 
Bunites y Hoperius podrían formar un grupo natural sobre la base de caracteres de adultos. Hilsenhoff (1989), en su 
estudio del tercer estadio larval de Neoscutopterus, concluyó que se asemeja a las larvas de Hoperius (Spangler 1973a) 
más que a las de otros Colymbetini estudiados por él (Rhantus y Colymbetes). De Marzo (1976d), basado sobre 
caracteres de la mandíbula larval, postuló una condición derivada de Melanodytes y, en menor medida de Meladema 
con respecto a una condición presumiblemente primitiva en especies de Rhantus y Colymbetes. Sin embargo, otros 
autores sugirieron una posición ancestral de Melanodytes (Nilsson & Hilsenhoff 1991; Alarie 1995). Orígenes 
monofiléticos del clado compuesto por Rhantus s. lat. y Neoscutopterus, y dentro de él, del clado Rhantus (Nartus) + 
Neoscutopterus, fueron propuestos por Alarie (1995, 1998) basado sobre caracteres del primer estadio larval. Este autor 
además sugirió una condición altamente derivada de Neoscutopterus dentro de Colymbetini. Nilsson & Hilsenhoff 
(1991) aportaron evidencia de un origen monofilético para cada uno de los géneros Colymbetes, Neoscutopterus y 
Meladema . 
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Diagnosis. Nasale ausente; seta PA7 y poro PAp presentes; cuarto antenómero subigual o algo más largo que el tercero; 
poro ANg insertado medialmente; poro ANi presente; mandíbula no orientada oblicuamente; setas natatorias ventrales 
ausentes en la protibia; segmento abdominal VIII sin una hilera lateral de setas natatorias; urogonfos no fracturados, 
compuestos por un urogonfómero. 
 
Tribu COLYMBETINI Erichson 1837 
 
Bunites Spangler 1972 (Figs 28-42; Tabla 4) 
 
El género neotropical Bunites Spangler 1972 fue creado para recibir una única especie, B. phyllisae Spangler, de las 
tierras altas bolivianas (aproximadamente 3000 msnm). Sobre la base de caracteres de adultos, Bunites fue ubicado en la 
subfamilia Colymbetinae, tribu Colymbetini (Spangler 1972). Bunites phyllisae fue citado posteriormente de altitudes 
por encima de 2000 msnm en las provincias del norte argentino (Bachmann & Trémouilles 1982). Trémouilles & 
Bachmann (1989) encontraron que B. phyllisae Spangler era un sinónimo subjetivo de Dyticus distigma  Brullé 1838, de 
modo que la especie debe ser llamada Bunites distigma  (Brullé). Esta nueva combinación fue luego reconocida por 
Nilsson (2001). Hasta el momento, ninguna otra especie ha sido descripta o asignada al género. 

Las relaciones filogenéticas de Bunites dentro de Colymbetini se conocen pobremente. Spangler (1972) sugirió que 
los adultos de este género caen en Meladema  en la clave de Zimmermann (1919) de Colymbetinae, lo cual sugiere que 
ambos géneros podrían estar estrechamente relacionados. Como se mencionó anteriormente, Nilsson & Hilsenhoff 
(1991) sugirieron que Bunites podría formar un grupo natural junto con Rhantus, Melanodytes y Hoperius, porque los 
adultos comparten la presencia de una impresión anteromedial bien desarrollada en el metasterno. Discusiones 
adicionales sobre las relaciones filogenéticas entre los miembros de Colymbetini pueden encontrarse en Brinck (1948), 
Burmeister (1976), De Marzo (1976d), Alarie (1995, 1998) y Alarie & Hughes (2006).  
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La larva de Bunites es desconocida. Se describe aquí por primera vez.  
 
Material examinado 
Tres larvas I de B. distigma  fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron colectadas en asociación con adultos 
en la siguiente localidad: Argentina, provincia de Jujuy, ruta Yala-Termas de Reyes, 25/26-XI-2003, aproximadamente 
2000 msnm, charco elongado de aproximadamente 2 m de ancho, 30 m de largo y 20 cm de profundidad, con algo de 
vegetación. El charco estaba ubicado cerca de un arroyo sombreado en un área boscosa montañosa. Adultos de B. 
distigma  fueron colectados en el charco y en el arroyo. Las larvas fueron identificadas por tamaño y eliminación. El 
estadio de las larvas se determinó por la presencia de ovirruptores en el frontoclípeo. Las larvas I de Rhantus calileguai 
Trémouilles, el otro miembro de Colymbetini colectado en el área, son considerablemente más pequeñas. Las larvas II 
de R. calileguai son similares en tamaño a las larvas I de B. distigma , pero no tienen ovirruptores y difieren claramente 
en otros aspectos como la quetotaxia.  
 
Diagnosis 
Las larvas de Bunites se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: cápsula cefálica con constricción 
occipital (Figs 29-30); sutura occipital presente (Figs 29, 30); A3 con una espínula ventroapical (Fig. 32); A3’ no 
prominente (Fig. 32); GA presente (Figs 33-34); prementum más ancho que largo (Figs 36-37); uñas con espínulas 
basoventrales (Figs 38-39); sifón muy corto (Figs 40-41); urogonfos compuestos por un urogonfómero (Fig. 42); setas 
adicionales presentes en FR (Fig. 29), PA (Figs 29-30), MN (Fig. 35), estipes (Fig. 33), LAS (Figs 40-41), U (Fig. 42), 
superficie anterodistal de la CO (Fig. 38) y superficie anterodorsal de la TI (Fig. 38); poros adicionales presentes en 
LAS (Fig. 40) y U (Fig. 42); poro FRe presente (Fig. 29); A3 con dos poros adicionales contiguos (Fig. 32); prementum 
con 5-10 setas adicionales espiniformes a cada lado de la superficie anterodorsal (Fig. 36); seta FE5 corta, espiniforme 
(Fig. 39); setas TI6 y TI7 largas, setiformes (Fig. 39). 
 
Descripción, larva I (Figs 28-42) 
Color. Superficie dorsal de la cápsula cefálica con patrón de coloración compuesto por un fondo marrón claro y varias 
máculas amarillentas de diferentes formas y tamaños, ubicadas centralmente en el FR, posteriores a los stemmata, 
mediales a los stemmata y anteriores a la sutura occipital. Superficie ventral marrón clara excepto por unas pocas 
máculas pequeñas posterolaterales amarillentas en al PA. Apéndices cefálicos amarillentos a marrón claros excepto por 
MP3, LP2 y los ápices de A4 y MN marrón claros. Tergitos torácicos marrón claros con un patrón de máculas 
amarillentas. Tergitos abdominales marrón claros, algo más pálidos en los lados. Partes membranosas y patas 
amarillentas a marrón claras. U marrón claro. 

Cuerpo (Fig. 28). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 4. 

Cabeza. Cápsula cefálica  (Figs 29-30). Aplanada, subcircular, aproximadamente tan larga como ancha; ancho 
máximo al nivel de los stemmata; constricción occipital presente; sutura occipital presente; línea ecdisial claramente 
visible; fosetas tentoriales posteriores visibles ventralmente; foramen occipital profundamente emarginado 
ventralmente; cápsula cefálica cubierta con espínulas pequeñas densamente distribuidas; FR subtriangular, márgenes 

20



laterales curvados, margen anterior redondeado medialmente, con un ovirruptor espiniforme en cada lateral, y 31-37 
setas espatuladas bien desarrolladas en el margen anterior, dispuestas en una hilera simple; lóbulos anterolaterales 
redondeados, no proyectados más allá del margen anterior; seis stemmata a cada lado, cuatro en el margen dorsal de la 
cabeza y dos en el margen ventral, dispuestos en dos series verticales convexas. Antena (Figs 31-32). Larga, delgada, 
compuesta por cuatro antenómeros, más corta que HW; A1 el más corto, A2, A3 y A4 los más largos, subiguales; A3 
con una espínula ventroapical; A3’ no prominente. Mandíbula (Fig. 35). Prominente, ancha basalmente, aguzada 
apicalmente; mitad distal proyectada hacia adentro; canal mandibular presente. Maxila (Figs 33-34). Cardo pequeño, 
subrectangular; estipes bien desarrollado, subtrapezoidal; GA bien desarrollada, subcónica, algo curvada hacia adentro; 
PPF corto, ancho, similar a un palpómero, incompletamente esclerotizado; MP largo, delgado, compuesto por tres 
palpómeros; MP1 el más corto; MP3 el más largo. Labio (Figs 36-37). Prementum subrectangular, mucho más ancho 
que largo, margen anterior levemente emarginado, con espínulas pequeñas en la superficie dorsal; LP largo, delgado, 
compuesto por dos palpómeros subiguales. 

Tórax. Tergos convexos, márgenes laterales curvados; pronoto tan largo como meso- y metanoto combinados, 
meso- y metanoto subiguales; tergitos subrectangulares, transversos, márgenes redondeados; línea sagital bien marcada; 
protergito más desarrollado que meso- y metatergito, meso- y metatergito con carena anterotransversa; esternos 
membranosos; espiráculos ausentes. Patas (Figs 38-39). Largas, compuestas por seis segmentos; L1 la más corta, L3 la 
más larga; CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos; PT 
con dos uñas largas, delgadas, levemente curvadas; uña posterior más corta que la anterior en L1 y L2; uña anterior algo 
más corta o subigual a la posterior en L3; patas cubiertas con espínulas pequeñas excepto en la superficie posterior de la 
CO y en la mayor parte del TR; una hilera de espínulas ventrales bien desarrolladas presente en el proTA y en la mitad 
distal de la proTI; en L2 y L3 solo 1-2 espínulas largas en la porción ventrodistal del TA; uñas con espínulas 
basoventrales. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VII esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; tergitos I-VI similares, angostos, transversos, redondeados lateralmente, con carena anterotransversa, 
línea sagital visible; segmento VII algo más largo, con carena anterotransversa; espiráculos ausentes en los segmentos I-
VII; LAS (Figs 40-41) el más largo, completamente esclerotizado, con carena anterotransversa dorsalmente, cubierto 
con espínulas pequeñas densamente distribuidas; sifón muy corto. Urogonfo  (Fig. 42). Moderadamente largo, 
compuesto por un urogonfómero, cubierto con espínulas pequeñas densamente distribuidas. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Colymbetinae (Alarie 1995, 1998) excepto por las siguientes 
características; FR con 6-12 setas adicionales setiformes contiguas a cada ovirruptor, y 0-1 mediales a la seta FR5; 
superficie dorsal del parietal con 68-74 setas adicionales setiformes en cada mitad basal y mediales a cada área ocular; 
superficie ventral del PA con 10-13 setas adicionales espiniformes y setiformes en cada mitad basal; A3 con dos poros 
adicionales en la superficie ventral; A4 con una estructura diminuta (posiblemente un poro) en la superficie dorsal, 
distal al poro ANg; MN con 11-12 y 9-10 setas adicionales diminutas en las superficies dorsal y ventral 
respectivamente; poro MXa ausente (en cinco de las seis maxilas examinadas, 1-2 setas espiniformes cortas están 
presentes donde MXa está comúnmente ubicado); estipes con una seta adicional espiniforme contigua a MX5 y MX6; 
una seta adicional espiniforme a veces presente contigua a la seta MX4; MP3 con cuatro setas adicionales diminutas 
subapicales; prementum con 5-10 setas adicionales espiniformes a cada lado de la superficie anterodorsal; LP2 con dos 
setas adicionales diminutas subapicales, contiguas a las setas LA10 y LA12; tergitos torácicos con algunas setas 
espiniformes y muchas setas setiformes; CO con una seta adicional espiniforme contigua a la seta CO10; seta CO7 
levemente más proximal en la proCO; TR sin setas adicionales o con 1-2 setas adicionales espiniformes en la porción 
distal; FE con setas adicionales espiniformes en las superficies anterodistal (0-1 en L1 y L2, 1 en L3), anteroventral (3-5 
en L1, 4-6 en L2, 3-4 en L3) y posteroventral (2-4 en L1 y L2, 2-3 en L3); seta FE5 corta, espiniforme; TI con setas 
adicionales espiniformes en las superficies anterodorsal (1-2 en L1, 0-2 en L2, 2 en L3), anteroventral (2-4 en L1, 3-5 
en L2, 4 en L3) y posteroventral (1-2 en L1, L2 y L3); setas FE6, TI6 y TI7 largas, setiformes; TA con setas adicionales 
espiniformes en las superficies anteroventral (2-3 en L1, 3-5 en L2, 4-5 en L3) y posteroventral (1-2 en L1, 2 en L2, 2-3 
en L3); tergitos abdominales I-VII con varias setas setiformes y muchas setas espiniformes; LAS con 62-87 setas 
adicionales espiniformes y 7-11 poros adicionales en la superficie dorsal, y 19-23 setas adicionales espiniformes en la 
superficie ventral; U con 21-38 setas adicionales espiniformes más o menos elongadas, una seta adicional diminuta 
apical y 7-12 poros adicionales dorsales. 
 
Notas comparativas 
Las larvas I de Bunites pueden distinguirse de las de otros Colymbetini por la presencia de setas y poros adicionales en 
algunas regiones del cuerpo. La presencia de setas adicionales en la porción lateromedial del frontoclípeo, en la 
superficie ventral del parietal, en el margen interno del estipes y en la superficie anterodorsal de la tibia, y la presencia 
de poros adicionales dorsales en el urogonfo distinguen a Bunites de los demás géneros de Colymbetini conocidos 
excepto Meladema . Bunites y Meladema  comparten además la presencia de cinco o más setas espiniformes a cada lado 
del margen anterodistal del prementum, mientras que los otros Colymbetini tienen tres o menos setas. Bunites puede 
distinguirse de cualquier otro género de Colymbetini (incluido Meladema) por la presencia de una seta adicional 
espiniforme en la coxa (contigua a la seta CO10), y por la presencia de poros adicionales dorsales en el segmento 
abdominal VIII. La presencia de setas adicionales en la mandíbula es otra característica distintiva de Bunites, 
compartida solo con Neoscutopterus. 
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Tabla 4. Medidas y cocientes para el primer estadio larval de Bunites distigma . 
 

Medida Larva I (n = 3)  Medida Larva I (n = 3) 
TL (mm) 5.50-8.20  PPF/MP1 0.26-0.30 
MW (mm)  1.50-1.70  MP2/MP1 1.03-1.12 
HL (mm) 1.64-1.69  MP2/MP3 0.91-0.94 
HW (mm) 1.69-1.70  MP/LP 1.09-1.13 
FRL (mm) 0.76-0.78  LP2/LP1 0.97-1.02 
OCW (mm) 0.74-0.91  L3 (mm) 4.10-4.52 
HL/HW  0.97-1.00  L3/L1 1.24-1.34 
HW/OCW  1.88-2.27  L3/L2 1.11-1.14 
COL/HL 0.52-0.55  L3/HW  2.41-2.68 
FRL/HL 0.45-0.48  L3 (CO/FE) 0.81-0.93 
A/HW 0.75-0.80  L3 (TI/FE) 0.71-0.74 
A3/A1 1.25-1.31  L3 (TA/FE)  0.80-0.88 
A3/A2 0.95-1.00  L3 (CL/TA) 0.46-0.50 
A4/A3 1.00-1.05  LAS (mm) 0.97-1.17 
MNL/MNW 1.88-2.24  LAS/HW 0.57-0.69 
MNL/HL 0.36-0.41  U (mm)  1.79-2.13 
A/MP 1.37-1.39  U/LAS 1.78-1.91 
GA/MP1 0.43-0.51  U/HW  1.06-1.26 
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Figs 28-30. Bunites distigma, larva I. 28, hábito, vista dorsal; 29, cápsula cefálica, vista dorsal; 30, cápsula cefálica, vista ventral. EB: 
ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Setas adicionales no rotuladas. Barras de escala = 1.00 mm para la Fig. 28 y 0.30 mm para 
las Figs 29-30.
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Figs 31-37. Bunites distigma, larva I. 31, antena, vista dorsal; 32, antena, vista ventral; 33, maxila, vista dorsal; 34, maxila, vista 
ventral; 35, mandíbula, vista dorsal; 36, labio, vista dorsal; 37, labio, vista ventral. Sp: espínula. Los cuadrados y triángulos negros 
indican setas y poros adicionales respectivamente. Barras de escala = 0.20 mm.
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Figs 38-42. Bunites distigma, larva I. 38, pata metatorácica, vista anterior; 39, pata metatorácica, vista posterior; 40, segmento 
abdominal VIII, vista dorsal; 41, segmento abdominal VIII, vista ventral; 42, urogonfo, vista dorsal. Los cuadrados negros en las Figs 
38-39 indican setas adicionales. Setas y poros adicionales no rotulados en las Figs 40-42. Barras de escala = 0.20 mm.

39

38

CO
TR

FE

TI

TA

1

2

6

10

7

18

a

17

5
4

3

1
8

9

b
c
d

e

2

7

3
4

1
b

10

9

8

2

3

7
2

3

4
a

a

16

g

11

12d

13

1415

f

6

5

a

6

5

4
a

5

1

6
7

76
25

fe

1

23
14

b
cd

PT

40 41

42

AB UR

9

1

a

b

c

5
643

2

7

12
13

10
15

11

14
8

25



Es interesante notar que la larva I de Bunites tiene setas adicionales en varias partes del cuerpo en las cuales 
estadios posteriores de otras especies de Colymbetini tienen setas secundarias. Las setas secundarias que se observan 
comúnmente en la superficie dorsal del frontoclípeo, en los tergitos torácicos y abdominales, en las superficies dorsal y 
ventral del parietal, en la mandíbula, en el segmento abdominal VIII, en el urogonfo, en la superficie anterodorsal de la 
tibia y en la superficie posteroventral de fémur, tibia y tarso en miembros de otros géneros de Colymbetini (Colymbetes, 
Melanodytes, Rhantus), están presentes en la larva I de Bunites como setas adicionales. Nilsson (1988) postuló que 
muchas novedades evolutivas aparecen primero como estructuras secundarias, y luego son incorporadas en la larva I. 
Esto implica que especies presumiblemente más derivadas, como B. distigma , podrían presentar estructuras primarias 
más complejas. Sin embargo, esta especulación es algo oscurecida por el hecho de que no pude examinar larvas II y III 
de B. distigma . 
 
Rhantus Dejean 1833 (Figs 43-142; Tablas 5-9) 
 
El género cosmopolita Rhantus incluye escarabajos de tamaño mediano a grande y es, por mucho, el más rico en 
número de especies dentro de la tribu Colymbetini. Aproximadamente 100 especies han sido descriptas (Nilsson 2001), 
y nuevas especies son reportadas esporádicamente. El género está compuesto de dos subgéneros: Nartus Zaitzev, con 
una especie palaeártica y una neártica, y Rhantus que incluye al resto de las especies. El nivel taxonómico asignado a 
Nartus ha sido históricamente un tópico controvertido. Mientras algunos autores aceptaron a Nartus en el nivel 
subgenérico (ej., Larson et al. 2000), otros no estuvieron de acuerdo con este estatus, y no reconocieron a Nartus 
(Zimmerman & Smith 1975), o bien lo trataron como un género separado (ej., Brinck 1948; Pederzani 1995). Varios 
trabajos han tratado la taxonomía de Rhantus basados sobre caracteres de adultos. Con excepción del trabajo de Sharp 
(1882), todas las revisiones o tratamientos se han desarrollado a una escala restringida (Zimmerman & Smith 1975; 
Trémouilles 1984; Moroni 1988; Balke 1993b; Balke et al. 2002). Otros autores han tratado al género en un contexto 
más general, como parte de la subfamilia Colymbetinae (Brinck 1948; Balke 2001).  

Balke (1993a, 2001) postuló que muchas especies de Rhantus podrían formar una unidad monofilética, lo que él 
llamó el grupo de especies R. suturalis (MacLeay). Como este grupo incluye a la especie tipo del género (Colymbetes 
suturalis MacLeay) puede ser considerado como Rhantus s. str., e incluye especies paleárticas, orientales, austro-
pacíficas y neárticas. Sin embargo, debido a la gran diversidad morfológica observada en las restantes especies de 
Rhantus s. lat., la monofilia de este género tal cual está definido actualmente, o aun considerando a Nartus como un 
género separado, ha sido seriamente cuestionada. Miller (2001a), en un análisis cladístico de las Dytiscidae basado 
sobre caracteres de adultos, mostró que Rhantus tal cual está delimitado actualmente podría no ser monofilético. De 
acuerdo con su análisis, ciertas especies como R. calidus (Fabricius) o R. pseudopacificus Balke podrían estar en la base 
de los Colymbetini, relacionadas más lejanamente con otros Rhantus s. str. que con otros géneros de Colymbetini. 
Zimmerman & Smith (1975) concluyeron que ninguna de las especies del nuevo mundo R. sinuatus (LeConte), R. 
atricolor (Aubé) y R. calidus podría ser identificada superficialmente como una especie de Rhantus, pero consideraron 
prematura en ese momento cualquier separación subgenérica. Ellos además sugirieron, como también lo hicieron Balke 
et al. (2002), que los parientes más cercanos de R. calidus podrían ser especies africanas o pacíficas. Otros autores han 
estado disconformes con la ubicación actual de R. calidus. Nilsson & Hilsenhoff (1991) sugirieron que la ausencia de 
setas secundarias en los urogonfos de esta especie (Costa et al. 1988; Crespo 1987), un carácter presente en la mayor 
parte de las Agabinae, es seguramente plesiomórfica dentro de Colymbetini, y podría indicar una ubicación genérica 
incorrecta de esta especie. La fauna neotropical de Rhantus s. lat. parece ser uno de los grupos más conflictivos. Muchas 
de las especies podrían formar un grupo monofilético, el grupo de especies R. signatus (Peck & Balke 1993; Balke et al. 
2002). Por otra parte, evidencia de un origen monofilético del grupo sudamericano R. antarcticus (Germain) + R. 
limbatus (Aubé) + R. orbignyi  Balke fue presentada por Balke (1993b). Sin embargo, no se presentó evidencia hasta el 
momento de que alguna de las especies neotropicales de Rhantus s. lat. esté incluida en el grupo de especies R. suturalis 
(Balke 1993a, 2001), el cual puede ser considerado como el núcleo del género. 

Se conocen nueve especies de Rhantus en la Argentina: R. antarcticus, R. calidus, R. calileguai, R. duponti  (Aubé), 
R. limbatus, R. obscuricollis (Aubé), R. orbignyi (= R. nitidus (Brullé)), R. signatus y R. validus Sharp (Trémouilles 
1984; Balke 1992). Rhantus orbignyi y R. antarcticus son muy similares, incluso considerados sinónimos por algunos 
autores (ver discusiones en Balke 1992, 1993b). Sin embargo, Trémouilles (1984) mostró que ambas especies son bien 
distinguibles morfológicamente. La distribución de R. orbignyi incluye Uruguay, Brasil, y dentro de la Argentina las 
provincias de Santa Fe, Entre Ríos, Buenos Aires y Río Negro. Dentro de R. antarcticus, Trémouilles (1984) reconoció 
dos subespecies, R. antarcticus antarcticus (conocida solo de Chile) y R. antarcticus nahueli Trémouilles (conocida de 
la Argentina, de las provincias de Río Negro y Chubut). Rhantus validus es conocido de Chile y Argentina (provincias 
de Río Negro, Neuquén, Chubut y Santa Cruz), mientras que R. calileguai  se conoce solo de la provincia de Jujuy. 
Rhantus signatus es una especie ampliamente distribuida en América del Sur, incluyendo Ecuador, Perú, Bolivia, 
Brasil, Paraguay, Uruguay, Chile y prácticamente toda la Argentina hasta Tierra del Fuego (Trémouilles 1984).  
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
A pesar de su elevado número de especies y distribución mundial, la morfología larval de Rhantus es pobremente 
conocida, particularmente en algunas regiones. En el Neotrópico, por ejemp lo, se reconocen 21 especies (Balke et al. 
2002), pero se conocen las larvas de tres de ellas (y solo las larvas III). Descripciones de los tres estadios larvales a 
nivel genérico pueden encontrarse en Bertrand (1928), Galewski (1963) y Larson et al. (2000), y claves para las larvas 
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de especies neárticas fueron presentadas por Galewski (1963) y Nilsson (1987c). La larva madura de R. suturalis fue 
descripta de Tasmania como  R. pulverosus Stephens (Watts 1963), y la de R. frontalis (Marsham) fue descripta de 
América del Norte bajo el nombre R. notatus (Fabricius) (Watts 1970). La larva III de R. formosanus Kamiya, una 
especie endémica de Taiwán, fue descripta por Alarie & Wang (2004). La larva madura de R. suturellus (Harris) fue 
descripta por van Emden (1932). Descripciones de todos los estadios larvales de estas tres especies fueron presentadas 
de Europa Central por Galewski (1963). Todos los estadios larvales de la especie neártica R. binotatus (Harris) fueron 
descriptos por James (1969). Descripciones de las larvas maduras de las especies neotropicales R. signatus y R. orbignyi 
fueron presentadas por Crespo (1987). La larva III de la especie del nuevo mundo R. calidus fue descripta por primera 
vez por Meinert (1901) y redescripta por Crespo (1987) y Costa et al. (1988). Los tres estadios larvales de la especie de 
la Fennoscandia R. fennicus Huldén fueron descriptos por Nilsson (1987c). Finalmente, en un tratamiento extenso de las 
especies del género de Europa Central, Galewski (1963) describió todos los estadios larvales de R. (Nartus) grapii 
(Gyllenhal), R. bistriatus (Bergsträsser), R. exsoletus (Forster), R. latitans Sharp, R. incognitus Scholz y R. notaticollis 
(Aubé), y la larva madura de R. consputus (Sturm). Bertrand (1928, 1976) describió las larvas de algunas especies 
europeas y africanas. El grado de detalle en las descripciones resumidas arriba es variado pero, como regla general, no 
enfatizaron la quetotaxia primaria. 
 
Material examinado 
Seis larvas I, tres larvas II y tres larvas III de R. antarcticus nahueli fueron usadas para las descripciones. Las larvas 
fueron colectadas en las siguientes localidades. Argentina, provincia del Chubut: 1) Aldea Escolar, laguna seca 
(estación experimental del INTA), 450 msnm, 3-XI-2003; 2) arroyo que nace de la Laguna La Z, alrededores de Esquel, 
2003. Algunas larvas fueron criadas hasta el estado adulto. 

Seis larvas I, tres larvas II y tres larvas III de R. calileguai  fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en la siguiente localidad: Argentina, provincia de Jujuy, Ruta Yala-Termas de 
Reyes, aproximadamente 2000 msnm, 25/26-XI-2003. Charco elongado de aproximadamente 2 m de ancho, 30 m de 
largo y 20 cm de profundidad, con algo de vegetación. El charco estaba ubicado cerca de un arroyo sombreado en un 
área boscosa montañosa. Ninguna otra especie de Rhantus fue colectada en los muestreos. 

Tres larvas I, tres larvas II y una larva III de R. orbignyi fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en las siguientes localidades. Argentina: 1) provincia de Buenos Aires, Magdalena, 23-VI-2001, arroyo con 
vegetación flotante; 2) ciudad de Buenos Aires, 25-IX-2000 (laguna permanente con vegetación litoral), 11-VI-2001 
(cuerpo de agua de aproximadamente 30 m de largo con abundante vegetación), IX-2004 (charco temporario). Dos 
especies de Rhantus están presentes en la ciudad de Buenos Aires y áreas vecinas: R. signatus, el cual es muy común, y 
R. orbignyi , que es infrecuente. Las larvas colectadas, que sin dudas pertenecen al género Rhantus, tienen un tamaño 
mayor que las de R. signatus, y difieren claramente en su morfología y apariencia externa. Los adultos de R. orbignyi 
tienen un tamaño mayor que los de R. signatus (Trémouilles 1984). Además, las larvas son similares a las de R. 
antarcticus nahueli , una especie muy cercana a R. orbignyi (Balke 1992, 1993b). 

Cinco larvas I, cuatro larvas II y tres larvas III de R. signatus fueron usadas para las descripciones. Las larvas 
fueron criadas ex ovo en el laboratorio a partir de adultos colectados en la siguiente localidad: Argentina, Ciudad de 
Buenos Aires, IX-2000 (tanque artificial circular de aproximadamente 6 m de diámetro y 1 m de profundidad).  

Dos larvas I, una larva II y una larva III de R. validus fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en la siguiente localidad: Argentina, provincia del Chubut, arroyo que nace de la 
Laguna La Z, alrededores de Esquel, 2003. 
 
Diagnosis 
Las larvas de Rhantus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: sutura occipital presente desde larva I 
(Figs 44-45, 58, 64-65, 78, 84-85, 98, 104-105, 118, 124-125, 138); A3 con una espínula ventroapical (Figs 47, 67, 87, 
107, 127); A3’ no prominente (Figs 47, 67, 87, 107, 127); dos poros adicionales en la superficie ventral de A3 (Figs 47, 
67, 87, 107, 127); poro MXa ausente (Figs 48-49, 68-69, 88-89, 108-109, 128-129); prementum con 1-3 setas 
adicionales espiniformes a cada lado de la superficie anterodorsal (Figs 51, 71, 91, 111, 131); setas FE6 y TI6 largas, 
setiformes (Figs 54, 74, 94, 114, 134); hileras de setas natatorias en el margen posterodorsal de FE, TI y TA (larvas II-
III) (Figs 60, 80, 100, 120, 140); U con una seta adicional diminuta apical (Figs 57, 77, 97, 117, 137). 
 
Descripción, larva I (Figs 43-57, 63-77, 83-97, 103-117, 123-137) 
Color. Algunas especies predominantemente amarillentas, otras marrones a marrón grisáceas; cápsula cefálica con o sin 
patrón de coloración, resto del cuerpo sin patrón de coloración. 

Cuerpo (Figs 43, 63, 83, 103, 123). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal. 
Cabeza. Cápsula cefálica  (Figs 44-45, 64-65, 84-85, 104-105, 124-125). Aplanada, suboval, aproximadamente tan 

larga como ancha o algo más larga que ancha, ancho máximo al nivel de los stemmata; constricción occipital presente; 
línea ecdisial bien marcada, línea coronal algo alongada; sutura occipital presente; fosetas tentoriales posteriores 
visibles ventralmente; foramen occipital profundamente emarginado ventralmente; PA cubierto con espínulas pequeñas 
en toda la superficie o solo en la mitad basal; FR subtriangular, márgenes laterales curvados, margen anterior 
redondeado medialmente, con un ovirruptor espiniforme en cada lateral; lóbulos anterolaterales redondeados, no 
proyectados más allá del margen anterior; seis stemmata a cada lado, cuatro en el margen superior de la cabeza y dos en 
el margen inferior, dispuestos en dos series verticales convexas. Antena (Figs 46-47, 66-67, 86-87, 106-107, 126-127). 
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Tabla 5. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de especies de Rhantus s. lat. 
 

 Rhantus calileguai  Rhantus orbignyi  Rhantus signatus 

Medida Larva I 
(n = 6) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

 Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 1) 

 Larva I 
(n = 5) 

Larva II 
(n = 4) 

Larva III 
(n = 3) 

TL (mm) 2.60-4.30 7.00-8.20 12.00-17.30  4.70-6.00 9.00-11.00 16.00  2.40-5.40 5.10-8.80 8.30-13.70 

MW (mm)  0.60-0.80 1.00-1.40 2.90-3.60  0.90-1.00 1.70-2.00 3.00  0.50-0.90 1.00-1.20 2.20-2.80 

HL (mm) 0.87-0.99 1.41-1.55 2.50-2.53  1.08-1.16 1.61-1.68 2.90  0.85-0.92 1.32-1.48 2.14-2.21 

HW (mm) 0.86-0.89 1.34-1.46 2.38-2.46  1.02-1.07 1.59-1.64 2.77  0.78-0.89 1.25-1.32 2.04-2.30 

FRL (mm) 0.43-0.47 0.62-0.67 1.02-1.05  0.56 0.76-0.80 1.22  0.38-0.43 0.60-0.65 0.85-0.94 

OCW (mm) 0.42-0.47 0.72-0.84 1.41-1.49  0.51-0.52 0.96-1.12 1.97  0.37-0.43 0.66-0.70 1.22-1.29 

HL/HW  1.01-1.11 1.06 1.03-1.05  1.05-1.10 0.98-1.04 1.05  0.97-1.12 1.06-1.16 0.96-1.05 

HW/OCW  1.82-2.12 1.69-1.86 1.60-1.72  1.95-2.10 1.47-1.66 1.41  1.86-2.22 1.84-1.91 1.58-1.67 

COL/HL 0.50-0.53 0.56-0.57 0.58-0.59  0.49-0.50 0.52-0.55 0.58  0.53-0.56 0.47-0.57 0.56-0.60 

FRL/HL 0.47-0.50 0.43-0.44 0.41-0.42  0.48-0.52 0.45-0.48 0.42  0.44-0.47 0.43-0.45 0.40-0.44 

A/HW 0.82-0.94 0.75-0.77 0.62-0.64  0.86-0.91 0.69-0.71 0.56  0.90-1.01 0.78-0.85 0.62-0.74 

A3/A1 1.33-1.62 1.17-1.29 0.96-1.03  1.35-1.46 1.17-1.21 0.90  1.27-1.47 1.00-1.19 1.05-1.09 

A3/A2 1.02-1.24 1.02-1.13 0.93-1.00  0.92-0.97 0.87-0.89 0.83-0.85  1.00-1.18 0.91-1.08 0.94-1.02 

A4/A3 0.95-1.12 0.87-0.98 0.73-0.80  1.13-1.25 1.07-1.12 1.00  1.10-1.25 0.97-1.20 0.81-0.92 

MNL/MNW 2.38-2.73 2.78-3.00 2.97-3.22  2.58-2.95 2.46-2.71 2.70-2.73  2.11-2.55 2.58-2.68 2.42-2.86 

MNL/HL 0.53-0.57 0.52-0.54 0.50-0.51  0.52-0.56 0.49-0.54 0.47  0.50-0.52 0.45-0.53 0.44-0.48 

A/MP 1.37-1.55 1.43-1.51 1.38-1.47  1.63-1.70 1.58-1.61 1.60  1.38-1.48 1.43-1.53 1.43-1.53 

GA/MP1 0.47-0.57 0.29-0.44 0.35-0.41  0.53-0.65 0.55-0.59 0.43  0.44-0.59 0.42-0.50 0.41-0.43 

PPF/MP1 0.26-0.31 0.29-0.34 0.28-0.30  0.29-0.32 0.36-0.39 0.33  0.22-0.30 0.25-0.29 0.29-0.30 

MP2/MP1 1.19-1.42 1.13-1.23 0.89-0.95  1.26-1.38 1.21-1.30 0.95  1.00-1.31 1.04-1.09 0.97-1.00 

MP2/MP3 0.82-0.90 1.02-1.12 1.17-1.34  0.72-0.80 0.86-0.88 1.03  0.68-0.79 0.91-0.97 1.06-1.11 

MP/LP 1.09-1.25 1.17-1.23 1.13-1.19  1.04-1.08 1.08-1.09 1.09  1.08-1.16 1.10-1.15 1.11-1.18 

LP2/LP1 1.00-1.34 0.82-0.92 0.70-0.75  1.09-1.11 0.95 0.82-0.84  1.00-1.14 0.81-0.96 0.75-0.77 

L3 (mm) 2.62-2.88 3.85-4.40 6.77-6.90  3.13-3.31 4.59-4.66 7.61  2.38-2.64 3.87-4.15 5.42-5.97 

L3/L1 1.27-1.35 1.30-1.33 1.31-1.38  1.29-1.33 1.30-1.34 1.33  1.27-1.32 1.32-1.39 1.35-1.39 

L3/L2 1.12-1.15 1.10-1.14 1.13-1.15  1.15-1.18 1.16-1.20 1.17-1.18  1.12-1.16 1.15-1.19 1.15-1.19 

L3/HW  3.00-3.29 2.87-3.00 2.79-2.86  3.05-3.11 2.81-2.93 2.75  3.08-3.21 3.07-3.17 2.58-2.89 

L3 (CO/FE) 0.78-0.84 0.81-0.88 0.83-0.90  0.89-0.95 0.94-1.02 1.07-1.09  0.82-0.91 0.84-0.90 0.90-0.99 

L3 (TI/FE) 0.78-0.82 0.76-0.79 0.73-0.77  0.68-0.74 0.67-0.71 0.66  0.73-0.81 0.71-0.78 0.69-0.72 

L3 (TA/FE)  0.86-0.92 0.77-0.82 0.67-0.71  0.75-0.81 0.67-0.71 0.57-0.58  0.81-0.96 0.75-0.78 0.63-0.71 

L3 (CL/TA) 0.47-0.51 0.45-0.47 0.40-0.42  0.67-0.73 0.55-0.62 0.42-0.43  0.48-0.63 0.44-0.52 0.44-0.49 

LAS (mm) 0.51-0.57 1.03-1.29 1.98-2.08  0.67-0.98 1.56-1.59 3.20  0.56-0.62 1.10-1.26 1.86-1.94 

LAS/HW 0.59-0.64 0.77-0.88 0.83-0.86  0.66-0.92 0.96-0.99 1.16  0.63-0.78 0.88-0.96 0.84-0.95 

U (mm)  1.33-1.62 1.95-2.43 3.29-3.70  1.26-1.44 1.36-1.73 2.13-2.17  1.26-1.44 1.73-2.00 2.52-2.94 

U/LAS 2.33-3.12 1.85-2.00 1.61-1.82  1.34-2.15 0.87-1.09 0.67-0.68  2.10-2.53 1.51-1.82 1.30-1.58 

U/HW  1.49-1.87 1.45-1.67 1.38-1.51  1.19-1.41 0.84-1.09 0.77-0.78  1.48-1.78 1.38-1.60 1.23-1.44 
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Tabla 6. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de especies de Rhantus s. lat. 
 
 Rhantus antarcticus nahueli  Rhantus validus 
Medida Larva I (n = 6) Larva II (n = 6) Larva III (n = 6)  Larva I (n = 2) Larva II (n = 1) Larva III (n = 1) 
TL (mm) 3.5-5.5 8.0-9.5 16.0-19.0  4.0-4.5 15.0 19.0 
MW (mm)  0.6-0.8 1.9-2.2 3.2-3.8  0.9-1.0 2.0 4.2 
HL (mm) 1.32-1.39 2.06-2.22 3.19-3.36  1.4 2.28 3.54 
HW (mm) 1.34-1.44 2.14-2.20 3.06-3.16  1.26-1.28 2.06 3.40 
FRL (mm) 0.62-0.67 0.92-0.98 1.27-1.38  0.64-0.66 1.02 1.44 
OCW (mm) 0.76-0.88 1.16-1.22 1.98-2.00  0.62-0.66 1.10 1.90 
HL/HW  0.94-1.04 0.96-1.02 1.04-1.06  1.09-1.11 1.11 1.04 
HW/OCW  1.64-1.76 1.75-1.88 1.53-1.60  1.94-2.03 1.87 1.79 
COL/HL 0.52-0.53 0.55-0.56 0.59-0.60  0.53-0.54 0.55 0.59 
FRL/HL 0.47-0.48 0.43-0.45 0.40-0.41  0.46-0.47 0.45 0.41 
A/HW 0.65-0.70 0.55-0.57 0.50-0.51  0.77 0.64 0.52 
A3/A1 1.32-1.47 1.13-1.15 0.89-0.92  1.30-1.33 - 1.04 
A3/A2 0.89 0.87 0.82  1.06 - 0.99 
A4/A3 1.22-1.31 1.16-1.17 1.04-1.07  1.16-1.19 0.91 0.76 
MNL/MNW 2.67-2.85 2.42-2.64 2.86-2.93  2.77 2.81-3.00 2.77-2.84 
MNL/HL 0.55-0.59 0.51-0.56 0.49-0.53  0.59 0.52 0.50 
A/MP 1.41-1.53 1.39-1.42 1.37-1.39  1.27-1.29 1.32-1.35 1.24-1.25 
GA/MP1 0.60-0.70 0.56-0.61 0.52-0.54  0.52-0.56 0.41-0.45 0.35-0.36 
PPF/MP1 0.30-0.36 0.32-0.36 0.37-0.40  0.33-0.36 0.32-0.33 0.37-0.39 
MP2/MP1 1.13-1.22 1.00-1.03 0.89-0.91  1.20 - - 
MP2/MP3 0.76-0.79 0.92-0.97 1.11  0.75 - 0.96 
MP/LP 0.94-0.99 0.96-1.02 0.99-1.06  1.13-1.15 1.24-1.30 1.17-1.20 
LP2/LP1 1.07-1.15 0.88-0.93 0.84-0.87  1.18-1.24 1.06 0.79 
L3 (mm) 3.99-4.16 5.86-6.04 8.71-8.82  3.61-3.75 5.98-6.06 8.84-8.88 
L3/L1 1.35-1.38 1.33-1.37 1.32-1.34  1.25 1.32 1.31 
L3/L2 1.16-1.21 1.14-1.17 1.15-1.16  1.09-1.14 1.15-1.17 1.14 
L3/HW  2.89-2.99 2.71-2.77 2.79-2.87  2.87-2.93 2.90-2.94 2.60-2.61 
L3 (CO/FE) 0.96-1.04 0.96-1.03 0.96-1.01  0.83-0.85 0.93-0.94 1.03-1.05 
L3 (TI/FE) 0.69-0.74 0.70-0.74 0.68-0.69  0.72-0.75 0.70 0.68-0.69 
L3 (TA/FE)  0.73-0.78 0.66-0.68 0.57-0.59  0.78-0.83 0.75-0.76 0.72-0.73 
L3 (CL/TA) 0.63-0.68 0.60-0.62 0.54-0.58  0.44-0.49 0.38-0.40 0.31 
LAS (mm) 0.82-0.84 1.68-1.78 3.04-3.12  0.78-0.82 1.70 2.8 
LAS/HW 0.58-0.61 0.76-0.83 0.96-1.02  0.62-0.64 0.83 0.82 
U (mm)  1.54-1.78 2.10-2.20 2.50-2.72  1.28-1.34 1.96-2.04 2.36-2.54 
U/LAS 1.88-2.02 1.19-1.25 0.83-0.89  1.56-1.72 1.15-1.20 0.84-0.91 
U/HW  1.15-1.29 0.95-0.99 0.84-0.86  1.00-1.06 0.95-0.99 0.69-0.75 
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Tabla 7. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de especies de Rhantus s. lat. Los números entre 
barras se refieren a la pata pro-, meso- y metatorácica respectivamente. 
 

  Rhantus calileguai  Rhantus orbignyi  Rhantus signatus 
Segmento Posición larva II (n = 3) larva III (n = 3)  larva II (n = 3) larva III (n = 1)  larva II (n = 3) larva III (n = 3) 
Coxa  A 3-5 / 4 / 3 -5 6-11 / 4 -10 / 6 -8  4 / 4 -5 / 2 -4 14 / 11-13 / 17  2-4 / 2 -3 / 0 -2 6-9 / 6 -9 / 6 -12 

 P 0 / 0 / 0  0 / 0 / 0   0 / 0  / 0  0 / 0 / 0   0 / 0 / 0  0 / 0 -1 / 0 -1 

 PD 5-8 / 4 -6 / 3 -5 11-18 / 13 -16 / 10 -13  5-6 / 6 -7 / 3 -5 11 / 8 -13 / 10  3-6 / 3 -4 / 2 -3 7-14 / 7 -12 / 6 -10 

 V 3-6 / 3 -7 / 4 -6 4-7 / 5 -10 / 4 -10  0-1 / 1 -4 / 1 -4 1 / 3 -4 / 2 -3  2-3 / 2 -4 / 2 -4 2-4 / 3 -5 / 3 -5 

 Total 13-17 / 11 -16 / 12 -16 22-30 / 24 -32 / 20 -29  9-10 / 11-14 / 7 -13 26 / 23-29 / 29-30  8-10 / 8 -10 / 5 -8 16-26 / 16 -26 / 20 -24 
Trocánter Di 0-1 / 0 -1 / 0 -1 0 / 0 -1 / 0 -1  0 / 0 / 0 -1 0 / 0 / 1   0 / 0 / 0  0 / 0 / 0  
 Pr 0-1 / 0 / 0 -1 2-4 / 3 -4 / 3 -5  0-1 / 1 / 1 0 / 2 / 3   0 / 0 / 0  2-3 / 1 -4 / 2 -4 

 Total 0-1 / 0 -1 / 0 -1 2-4 / 3 -5 / 3 -5  0-1 / 1 / 1 -2 0 / 2 / 4   0 / 0 / 0  2-3 / 1 -4 / 2 -4 

Fémur AD 8-14 / 10-15 / 10-16 14-18 / 15 -19 / 16 -23  8-11 / 7 -14 / 10-14 10-11 / 9 -10 / 11  6-9 / 6 -9 / 7 -10 8-11 / 9-12 / 11-14 

 AV 7-10 / 9 -13 / 6 -10 14-18 / 11 -15 / 10 -15  8-12 / 11-14 / 11-13 7 / 13-15 / 11  6-8 / 7 -12 / 6 -8 11-13 / 12 -14 / 10 -12 

 PV 6-8 / 6 -10 / 6 -8 7-11 / 11-14 / 11-15  6-8 / 7 -9 / 7 -10 9 / 10-13 / 10  4-7 / 4 -6 / 4 -7 8-11 / 11-13 / 9 -11 

 Total 23-31 / 28 -33 / 22 -34 36-45 / 38 -46 / 38 -52  22-28 / 27 -35 / 30 -34 26-27 / 34 -36 / 32  16-24 / 19 -26 / 19 -24 27-33 / 32 -38 / 33 -34 

Tibia  AD 3-5 / 6 -8 / 5 -10 3-5 / 6 -8 / 10-11  1 / 2 -3 / 3 -5 1 / 1 -2 / 3 -4  3 / 3 -5 / 4 -6 2-4 / 4 -6 / 5 -9 
 AV 3-4 / 4 -9 / 7 -10 2-5 / 6 -8 / 7 -12  2-4 / 4 -6 / 6 -8 4 / 5 -7 / 7 -9  2-4 / 6 -7 / 6 -8 3-5 / 7 -9 / 7 -9 
 P 0 / 0 / 0  0 / 0 / 0   0 / 0 / 0  0 / 0 / 0   0 / 0 / 0  0 / 0 / 0  

 PV 2-4 / 3 -7 / 3 -6 2-4 / 4 -6 / 4 -6  2-3 / 3 / 0 -2 2 / 2 -3 / 0 -1  2-4 / 2 -4 / 1 -3 3-5 / 2 -4 / 3 -5 

 Total 9-12 / 15-19 / 19-24 8-12 / 17-22 / 22-28  5-8 / 10-12 / 10-14 7 / 8 -12 / 10-14  8-10 / 12-16 / 11-17 8-12 / 14-18 / 17-23 

Tarso AD 2 / 0 / 0  2-3 / 0 / 0  0 / 0 / 0  0 / 0 / 0   2 / 0 / 0  1-2 / 0 / 0 

 AV 4-5 / 5 -7 / 7 -9 4-6 / 7 -9 / 7 -11  2-4 / 5 -6 / 6 -8 4 / 6 / 9   3-4 / 5 -8 / 6 -9 4-5 / 5 -9 / 7 -10 

 D 0 / 2 -3 / 3 -4 0 / 2 -3 / 3 -5  0 / 0 -1 / 1 -2 0 / 1 / 1   0 / 2 -3 / 2 -3 0 / 2 / 2 -3 
 PV 0 / 1 -3 / 2 -3 0 / 4 -2 / 2 -6  0 / 0 / 0  0 / 0 / 0   0 / 0 -2 / 1 -2 0 / 1 -2 / 1 -2 
 Total 6-7 / 8 -12 / 12 -16 6-8 / 11-16 / 12-18  2-4 / 5 -7 / 8 -9 4 / 7 / 10  5-6 / 7 -13 / 10 -13 5-7 / 9 -13 / 10 -14 

 
 
 
 
 

Tabla 8. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de especies de Rhantus s. lat. Los 
números entre barras se refieren a la pata pro-, meso- y metatorácica respectivamente. 

 
  Rhantus antarcticus nahueli  Rhantus validus 
Segmento Posición larva II (n = 2) larva III (n = 3)  larva II (n = 1) larva III (n = 1) 
Coxa  A 4-6 / 4 -7 / 4 -7 17-20 / 18 -25 / 21 -26  5 / 5 -6 / 5 19-21 / 20 -22 / 23 -27 

 P 0 / 0 / 0  0 / 0 / 0   0 / 0 / 0  0 / 0 / 0  

 PD 7-10 / 8 -10 / 5 -7 17-20 / 17 -24 / 17 -24  11-13 / 9 -10 / 5 21-23 / 20 -25 / 18 -21 

 V 3 / 3 -5 / 3 -5 4-5 / 3 -7 / 3 -7  2-3 / 4 -7 / 5 -6 4-7 / 6 -8 / 6 -7 

 Total 15-19 / 17 -21 / 15 -19 41-43 / 43 -51 / 45 -49  19-20 / 19 -22 / 15 -16 47-48 / 48 -53 / 50 -52 

Trocánter Di 0 / 0 -1 / 1 -2 0-1 / 0 -1 / 1 -2  0 / 0 -1 / 0 0-1 / 0 -1 / 1 

 Pr 1-3 / 2 -3 / 1 -6 4-7 / 4 -7 / 4 -6  2 / 4 -5 / 4 6-7 / 8 -10 / 8 

 Total 1-3 / 2 -3 / 3 -7 4-7 / 4 -7 / 4 -6  2 / 5 / 4  7 / 9 -10 / 9 

Fémur AD 9-11 / 11-12 / 13-16 9-12 / 12-14 /  13-16  9 / 18-20 / 20 -22 16-20 / 23 / 32 

 AV 7-9 / 10-12 / 9 -11 8-10 / 10-12 / 11-13  11-13 / 12 -13 / 11 -12 18-19 / 16 -17 / 12 -15 

 PV 6-7 / 8 -10 / 8 -13 7-10 / 9 -12 / 9 -12  8-10 / 8 -9 / 9 11-13 / 12 / 9 -10 

 Total 23-29 / 31 -33 / 32 -39 27-31 / 32 -38 / 34 -38  30 / 39-41 / 40-41 48-49 / 51 -52 / 54 -56 

Tibia  AD 1 / 3 -4 / 5 1 / 3 -4 / 4 -6  6 / 9 -11 / 12-14 4-5 / 5 -7 / 12-15 

 AV 3-4 / 5 -8 / 8 3-5 / 7 -8 / 9 -12  4 / 7 -8 / 7 -8 4-5 / 8 -9 / 8 

 P 0 / 0 / 0  0 / 0 / 0   2-3 / 2 -3 / 3 1-2 / 3 / 4 -5 

 PV 3-4 / 4 -5 / 4 -5 3-4 / 4 -6 / 4 -7  5-6 / 5 -6 / 6 6 / 5 -7 / 6 -7 

 Total 7-8 / 13-16 / 17-18 6-8 / 15-17 / 19-24  15-18 / 24 -27 / 28 -31 18 / 21-26 / 31-34 

Tarso AD 0 / 0 / 0  0 / 0 / 0   3-5 / 0 / 0 4 / 0 / 0  

 AV 3-4 / 5 -7 / 6 -8 3-4 / 6 -7 / 8 -10  5-6 / 8 -9 / 10 5 / 8 -9 / 9 -11 

 D 0 / 1 / 1 -3 0 / 0 -1 / 2  0 / 6 / 8 -9 0 / 7 / 7 -8 

 PV 3 / 3 -5 / 4 -6 3-4 / 4 -5 / 4 -6  6 / 8 / 8 -9 6 / 7 -8 / 8 

 Total 6-7 / 10-13 / 11-16 6-8 / 11-13 / 15-16  15-16 / 22 -23 / 26 -28 15 / 23 / 24-27 
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Larga, delgada, compuesta por cuatro antenómeros, más corta que HW o aproximadamente tan larga como HW; A1 el 
más corto, A4 el más largo o subigual a A3; A3 con una espínula ventroapical; A3’ no prominente. Mandíbula (Figs 50, 
70, 90, 110, 130). Prominente, ancha basalmente, aguzada apicalmente; mitad distal proyectada hacia adentro; canal 
mandibular presente. Maxila (Figs 48-49, 68-69, 88-89, 108-109, 128-129). Cardo pequeño, angosto; estipes bien 
desarrollado, subtrapezoidal, con o sin unas pocas espínulas pequeñas en el margen interno; GA bien desarrollada, 
subcónica; PPF corto, ancho, similar a un palpómero; MP largo, delgado, compuesto por tres palpómeros, MP1 el más 
corto, MP3 el más largo. Labio (Figs 51-52, 71-72, 91-92, 111-112, 131-132). Prementum subrectangular, más ancho 
que largo, margen anterior recto o levemente emarginado medialmente, con espínulas pequeñas en la superficie dorsal; 
LP largo, delgado, compuesto por dos palpómeros; LP1 y LP2 subiguales o LP2 algo más largo que LP1. 

Tórax. Tergos convexos, márgenes laterales curvados; pronoto tan largo como meso- y metanoto combinados, 
meso- y metanoto subiguales; línea sagital visible; tergitos subrectangulares, transversos, márgenes redondeados, 
protergito más desarrollado que meso- y metatergito, meso- y metatergito con carena anterotransversa; esternos 
membranosos; espiráculos ausentes. Patas (Figs 53-54, 73-74, 93-94, 113-114, 133-134). Largas, compuestas por seis 
segmentos; L1 la más corta, L3 la más larga; CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI 
y TA delgados, subcilíndricos; PT con dos uñas largas, delgadas, levemente curvadas, uña posterior más corta que la 
anterior en L1 y L2, uña anterior más corta o subigual a la posterior en L3; patas más o menos cubiertas con espínulas 
pequeñas excepto en la superficie posterior de la CO y en la mayor parte del TR; espínulas en la superficie ventral del 
FE cortas; TI y TA con una hilera de espínulas ventrales moderadamente largas en todas las patas o solo en L1 (en este 
caso L2 y L3 con unas pocas espínulas en la porción ventrodistal del TA); uñas con espínulas basoventrales. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VII esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; línea sagital visible en los segmentos I-III o I-IV; tergitos I-VI similares, angostos, transversos, 
redondeados lateralmente, con carena anterotransversa; segmento VII algo más largo, con carena anterotransversa; 
espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 55-56, 75-76, 95-96, 115-116, 135-136) elongado o muy 
elongado, completamente esclerotizado, sin carena anterotransversa, cubierto con espínulas pequeñas densamente 
distribuidas; sifón muy corto. Urogonfo  (Figs 57, 77, 97, 117, 137). Moderadamente largo, compuesto por un 
urogonfómero, con espínulas pequeñas en toda la superficie o solo en la mitad basal aproximadamente. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Colymbetinae (Alarie 1995, 1998) excepto por las siguientes 
características: FR con 15-35 setas espatuladas más o menos desarrolladas en el margen anterior, dispuestas en una 
hilera simple; poro FRe presente o ausente; seta FR8 larga o muy larga; A3 con dos poros adicionales en la superficie 
ventral; seta MN1 insertada más o menos distalmente; seta MX6 bien desarrollada o vestigial; poro MXa ausente; setas 
espiniformes en la superficie anterodorsal del prementum muy cortas o alongadas; prementum con 1-3 setas adicionales 
espiniformes a cada lado de la superficie anterodorsal; LP2 con 1-2 estructuras diminutas cercanas a las setas LA10 y 
LA12; setas adicionales en la superficie posteroventral del FE y en la superficie anteroventral de TI y TA presentes o 
ausentes; algunas de las setas adicionales anteroventrales de meso- y metaFE largas o muy largas; seta FE5 en meso- y 
metaFE moderadamente larga, espiniforme, o muy larga, setiforme; setas FE6 y TI6 largas, setiformes; seta TI4 
insertada más ventralmente en la proTI; seta TI7 corta, espiniforme, o larga, setiforme; setas AB1, AB12 y AB13 
insertadas más o menos basalmente; U con una seta adicional diminuta apical, con o sin muchas setas adicionales 
largas; poros URb y URc proximales o distales a las setas UR2 y UR4 respectivamente (no determinado en R. validus 
debido a la presencia de setas  adicionales). 
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Algunas especies predominantemente amarillentas, otras marrón claras a marrones o casi negras; cabeza y 
tergitos torácicos y abdominales con o sin patrón de coloración, resto del cuerpo sin patrón de coloración. 

Cabeza. Cápsula cefálica. Subcuadrada, de lados paralelos; ovirruptores ausentes; PA cubierto con espínulas 
pequeñas en toda la superficie o solo en la región temporal. Antena. Más corta que HW; A1 el más corto, restantes 
antenómeros subiguales. Maxila . MP2 o MP3 el más largo. Labio. LP1 más largo o algo más corto que LP2. 

Tórax. Patas. Todas las patas sin espínulas pequeñas, o L2 y L3 con espínulas pequeñas en la superficie dorsal de 
la CO, L3 además con o sin espínulas pequeñas en la superficie dorsal de TI y TA. 

Abdomen. Línea sagital visible en los segmentos I-VI; segmento VII completamente esclerotizado, con carena 
anterotransversa dorsalmente y lateralmente; LAS con carena anterotransversa. Urogonfo . Sin espínulas pequeñas o con 
espínulas pequeñas en la región basal. 

Quetotaxia. Cápsula cefálica con varios poros secundarios y setas secundarias setiformes; FR con 32-88 setas 
espatuladas en el margen apical, dispuestas en una hilera doble; PA con 2-5 setas secundarias espiniformes a cada lado 
en la superficie ventral, y 5-12 setas espiniformes temporales posteriores a los stemmata; MN con 1-2 setas secundarias 
posteriores al poro MNa y varias setas secundarias diminutas en los márgenes dorsal, ventral y externo; estipes con 2-4 
setas secundarias diminutas en la superficie ventral; prementum con 1-5 setas secundarias espiniformes anterodorsales, 
y un poro secundario ventral (contiguo a la seta LA1); CO con un poro secundario en la superficie posterior; TR con un 
poro secundario en la porción proximal; margen posterodorsal de FE, TI y TA con hileras de setas natatorias (en el 
metaFE restringidas al tercio o mitad distal); LAS con varias setas secundarias espiniformes y setiformes (excepto 
medialmente en la superficie ventral); U sin setas  secundarias o con muchas setas secundarias espiniformes y 
setiformes. 
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Descripción, larva III (Figs 58-62, 78-82, 98-102, 118-122, 138-142) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color. Algunas especies predominantemente amarillentas a marrón claras, otras amarillo oscuras a rojizas, otras 
marrón claras a marrones. 

Cabeza (Figs 58, 78, 98, 118, 138). Cápsula cefálica . Aproximadamente tan larga como ancha, de lados paralelos 
con el ancho máximo al nivel de los stemmata, o con los lados convergiendo anteriormente y el ancho máximo posterior 
a los stemmata; línea ecdisial claramente visible o difícil de ver (en las especies más oscuras); PA sin espínulas 
pequeñas o con espínulas pequeñas en la región temporal. Antena. A2 el más largo, A3 o A4 el más corto. Maxila. MP1 
y MP2 subiguales, MP3 algo más corto. Labio. Prementum no esclerotizado ventromedialmente; LP1 algo más largo 
que LP2. 

Tórax. Protergito subcuadrado, fuertemente convexo pero cóncavo en los laterales; espiráculos presentes en el 
mesotórax. Patas (Figs 59-60, 79-80, 99-100, 119-120, 139-140). Sin espínulas pequeñas o con espínulas pequeñas en 
la superficie dorsal de la CO; espínulas algo más desarrolladas en la superficie ventral del proFE; TI y TA con una 
hilera de espínulas ventrales moderadamente largas en todas las patas. 

Abdomen. Línea sagital visible en los segmentos I-VI o I-VII; segmento VII con carena anterotransversa; 
espiráculos presentes en los segmentos I-VII. 

Quetotaxia. FR con 60-90 setas espatuladas en el margen apical; PA con 13-23 setas secundarias espiniformes a 
cada lado en la superficie ventral, y 7-16 setas espiniformes temporales posteriores a los stemmata; estipes con 2-7 setas 
secundarias diminutas en la superficie ventral; prementum con 1-4 setas secundarias espiniformes anterodorsales, y dos 
poros secundarios ventrales; CO con 1-4 poros secundarios en la superficie posterior; LAS (Figs 61, 81, 101, 121, 141) 
con muchas setas secundarias espiniformes y setiformes (excepto medialmente en la superficie ventral). Setación del U 
detallada en las Figs 62, 82, 102, 122 y 142. 
 
Rhantus antarcticus nahueli  Trémouilles 1984 (Figs 43-62; Tablas 6, 8-9) 
 
Diagnosis 
Las larvas de R. antarcticus nahueli se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: poro FRe ausente (larva 
I) (Fig. 44); espínulas pequeñas presentes en la mitad basal del PA (larva I); seta MX6 vestigial (larva I) (Fig. 49); 
estipes sin setas adicionales (larva I) (Fig. 48-49); seta FE5 en meso- y metaFE corta, espiniforme (larva I) (Fig. 54); 
margen posteroventral del FE sin setas adicionales (larva I) (Fig. 54); seta TI7 corta, espiniforme (larva I) (Fig. 54); 
margen anteroventral de la proTI sin setas adicionales (larva I); setas adicionales presentes en el margen anteroventral 
de meso- y metaTI (larva I) (Fig. 53); margen anteroventral del TA sin setas adicionales (larva I) (Fig. 53); U con una 
única seta adicional (diminuta, distal) (larva I) (Fig. 57); margen posterior de la TI sin setas secundarias (larvas II-III) 
(Fig. 60); margen anterodorsal del proTA sin setas secundarias (larvas II-III) (Fig. 60); setas secundarias presentes en el 
margen posteroventral del proTA (larvas II-III) (Fig. 60); setas secundarias presentes en el margen posteroventral del 
metaTA (larvas II-III); U sin setas secundarias (larvas II-III) (Fig. 62); medidas y cocientes que caracterizan la forma 
del cuerpo se muestran en la Tabla 6; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 8. 
 
Color 
Larva I. Superficie dorsal de la cápsula cefálica marrón oscura excepto por una mácula marrón clara rodeando a cada 
ovirruptor; superficie ventral marrón oscura excepto por una línea fina central longitudinal marrón clara; apéndices 
cefálicos marrones excepto por la mitad distal de la MN amarillenta; tergitos torácicos y abdominales marrones; partes 
membranosas testáceas a marrón claras; patas marrones excepto por la CO algo más clara y la porción media del TR 
testácea clara; U marrón. 

Larva II. Como la larva I excepto: superficie de la cápsula cefálica marrón oscura dorsalmente y ventralmente, 
excepto por una mácula dorsal marrón clara posterior a cada margen lateral del FR; apéndices cefálicos marrones 
excepto por la mitad distal de la MN marrón rojiza; U marrón claro. 

Larva III. Como la larva II excepto: superficie dorsal de la cápsula cefálica marrón clara excepto por varias máculas 
pequeñas más claras en la porción central del FR, posteriores a los stemmata, anteriores a la sutura occipital y mediales 
a cada área ocular; apéndices cefálicos marrón claros excepto por la mitad distal de la MN rojiza; tergitos torácicos y 
abdominales marrón claros; partes membranosas testáceas; patas marrón claras; U amarillento. 
 
Rhantus calileguai  Trémouilles 1984 (Figs 63-82; Tablas 5, 7, 9) 
 
Diagnosis 
Las larvas de R. calileguai se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: poro FRe presente (larva I) (Fig. 
64); espínulas pequeñas presentes en toda la superficie del PA (larva I); seta MX6 bien desarrollada (larva I) (Fig. 68); 
estipes sin setas adicionales (larva I) (Figs 68-69); seta FE5 en meso- y metaFE larga, setiforme (larva I) (Fig. 74); setas 
adicionales presentes en el margen posteroventral del FE (larva I) (Fig. 74); seta TI7 larga, setiforme (larva I) (Fig. 74); 
setas adicionales presentes en el margen anteroventral de la proTI (larva I); setas adicionales presentes en el margen 
anteroventral de meso- y metaTI (larva I) (Fig. 73); setas adicionales presentes en el margen anteroventral del TA (larva 
I) (Fig. 73); U con una única seta adicional (diminuta, distal) (larva I) (Fig. 77); margen posterior de la TI sin setas 
secundarias (larvas II-III) (Fig. 80); setas secundarias presentes en el margen anterodorsal del proTA (larvas II-III) (Fig. 

32



79); margen posteroventral del proTA sin setas secundarias (larvas II-III) (Fig. 80); setas secundarias presentes en el 
margen posteroventral del metaTA (larvas II-III); setas secundarias presentes en el U (larvas II-III) (Fig. 82); medidas y 
cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 5; setación secundaria de las patas detallada en 
la Tabla 7. 
 
Color 
Larva I. Superficie dorsal de la cápsula cefálica marrón oscura excepto por una mácula marrón clara rodeando a cada 
ovirruptor; superficie ventral marrón clara excepto por una banda amarillenta angosta central longitudinal; apéndices 
cefálicos grisáceos a marrón claros excepto A1 y ápices de A3, A4, MP3 y LP2 marrones; escleritos torácicos y 
abdominales marrón claros; partes membranosas amarillentas; segmentos de las patas amarillentos, superficie dorsal 
marrón clara; U grisáceo a marrón pálido. 

Larva II. Como la larva I excepto: superficie dorsal de la cápsula cefálica marrón clara excepto por los márgenes 
laterales y anterior amarillentos, y varias máculas pequeñas amarillentas en la porción central del FR, posteriores a los 
stemmata, anteriores a la sutura occipital y mediales a cada área ocular; superficie ventral amarillenta; apéndices 
cefálicos amarillentos excepto el ápice de LP2 marrón claro; escleritos torácicos y en menor grado abdominales con un 
patrón de máculas amarillentas sobre un fondo grisáceo a marrón claro; partes membranosas, patas y U amarillentos. 

Larva III. Como la larva II excepto: superficie dorsal de la cápsula cefálica rojiza a marrón clara excepto por varias 
máculas amarillentas en la porción central del FR, posteriores a los stemmata, anteriores a la sutura occipital y mediales 
a cada área ocular; superficie ventral amarillo oscura excepto por áreas posterolaterales rojizas a marrón claras que 
llevan varias máculas pequeñas amarillo  oscuras; apéndices cefálicos amarillentos excepto por los ápices de MP3 y LP2 
marrón claros y la mitad distal de la MN marrón oscura; escleritos torácicos y abdominales rojizos a marrón claros, con 
un patrón de máculas amarillo oscuras, escleritos VII y VIII sin este patrón; partes membranosas testáceas; patas 
amarillas a rojizas; U amarillento pálido. 
 
Rhantus orbignyi  Balke 1992 (Figs 83-102; Tablas 5, 7, 9) 
 
Diagnosis 
Las larvas de R. orbignyi se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: poro FRe ausente (larva I) (Fig. 
84); espínulas pequeñas presentes en la mitad basal del PA (larva I); seta MX6 bien desarrollada (larva I) (Fig. 88); 
estipes sin setas adicionales (larva I) (Figs 88-89); seta FE5 en meso- y metaFE corta, espiniforme (larva I) (Fig. 94); 
margen posteroventral del FE sin setas adicionales (larva I) (Fig. 94); seta TI7 corta, espiniforme (larva I) (Fig. 94); 
margen anteroventral de la proTI sin setas adicionales (larva I); margen anteroventral de meso- y metaTI sin setas 
adicionales (larva I); margen anteroventral del TA sin setas adicionales (larva I) (Fig. 93); U con una única seta 
adicional (diminuta, distal) (larva I) (Fig. 97); margen posterior de la TI sin setas secundarias (larvas II-III) (Fig. 100); 
margen anterodorsal del proTA sin setas secundarias (larvas II-III) (Fig. 99); margen posteroventral del proTA sin setas 
secundarias (larvas II-III) (Fig. 100); margen posteroventral del metaTA sin setas secundarias (larvas II-III); U sin setas 
secundarias (larvas II-III) (Fig. 102); medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 
5; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 7.  
 
Color 
Larva I. Superficie dorsal de la cápsula cefálica marrón oscura excepto por una mácula marrón clara rodeando a cada 
ovirruptor; superficie ventral marrón oscura excepto por una línea fina central longitudinal marrón clara; apéndices 
cefálicos marrones excepto por la MN marrón oscura; tergitos torácicos y abdominales marrones; partes membranosas 
testáceas a marrón claras; patas y U marrones. 

Larva II. Como la larva I excepto: superficie de la cápsula cefálica marrón oscura dorsalmente y ventralmente, 
excepto por una mácula dorsal amarillenta posterior a cada margen lateral del FR; apéndices cefálicos marrones; 
escleritos torácicos y abdominales marrones a marrón oscuros; partes membranosas testáceo amarronadas a marrón 
claras; U amarillo oscuro a marrón claro. 

Larva III. Como la larva II excepto: superficie dorsal de la cápsula cefálica marrón oscura a ferrugíneo oscura 
dorsalmente y ventralmente; apéndices cefálicos marrones excepto por la MN marrón oscura; tergitos torácicos negro 
pálidos a ferrugíneo oscuros; tergitos abdominales I-VI marrón oscuros a negro pálidos, escleritos VII y VIII marrones; 
partes membranosas testáceas a amarronadas; patas marrones a marrón oscuras; U amarillo a marrón pálido, porción 
distal oscura. 
 
Rhantus signatus (Fabricius 1775) (Figs 103-122; Tablas 5, 7, 9) 
 
Diagnosis 
Las larvas de R. signatus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: poro FRe presente (larva I) (Fig. 
104); espínulas pequeñas presentes en la mitad basal del PA (larva I); seta MX6 bien desarrollada (larva I) (Fig. 108); 
estipes sin setas adicionales (larva I) (Figs 108-109); seta FE5 en meso- y metaFE larga, setiforme (larva I) (Fig. 114); 
setas adicionales presentes en el margen posteroventral del FE (larva I) (Fig. 114); seta TI7 larga, setiforme (larva I) 
(Fig. 114); setas adicionales presentes en el margen anteroventral de la proTI (larva I); setas adicionales presentes en el 
margen anteroventral de meso- y metaTI (larva I) (Fig. 113); setas adicionales presentes en el margen anteroventral del 
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TA (larva I) (Fig. 113); U con una única seta adicional (diminuta, distal) (larva I) (Fig. 117); margen posterior de la TI 
sin setas secundarias (larvas II-III) (Fig. 120); setas secundarias presentes en el margen anterodorsal del proTA (larvas 
II-III) (Fig. 119); margen posteroventral del proTA sin setas secundarias (larvas II-III) (Fig. 120); setas secundarias 
presentes en el margen posteroventral del metaTA (larvas II-III); setas secundarias presentes en el U (larvas II-III) (Fig. 
122); medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 5; setación secundaria de las 
patas detallada en la Tabla 7. 
 
Color 
Larva I. Superficie dorsal de la cápsula cefálica marrón clara excepto por los márgenes anterolaterales del FR y varias 
máculas en la porción central del FR amarillentos; superficie ventral amarillenta a marrón clara; apéndices cefálicos 
amarillentos a marrón claros excepto el ápice de A3 marrón claro; escleritos torácicos y abdominales marrón claros; 
partes membranosas amarillentas; patas y U amarillentos a marrón claros. 

Larva II. Como la larva I excepto: superficie dorsal de la cápsula cefálica amarillenta a marrón clara excepto por 
varias máculas amarillentas en la porción central del FR, anteriores a la sutura occipital y mediales a cada área ocular; 
apéndices cefálicos amarillentos excepto la mitad distal de la MN marrón clara; escleritos torácicos y en menor medida 
abdominales con un patrón de máculas blancas sobre un fondo amarillento a marrón claro; partes membranosas 
amarillentas. 

Larva III. Como la larva II excepto: superficie dorsal de la cápsula cefálica grisácea a marrón clara excepto por 
varias máculas amarillentas en la porción central del FR, posteriores a los stemmata, anteriores a la sutura occipital y 
mediales a cada área ocular; superficie ventral amarilla excepto por áreas posterolaterales marrón claras que llevan 
varias máculas pequeñas amarillentas; apéndices cefálicos amarillentos excepto por los ápices de A3, A4, MP3 y LP2 
marrón claros y la mitad distal de la MN marrón; escleritos torácicos y abdominales grisáceos a marrón claros, con un 
patrón de máculas amarillentas (escleritos abdominales VII y VIII sin este patrón); partes membranosas blancas; patas 
amarillentas; U amarillento excepto la porción distal marrón clara.  
 
Tiempos de desarrollo preimaginal 
Rhantus signatus tardó en promedio 29.5 días en alcanzar el estado imaginal, de los cuales 3.5 días transcurrieron hasta 
la eclosión del huevo, 17 días fueron necesarios para completar las etapas larvales acuáticas, y 9 días estuvo enterrado 
(prepupa + pupa). Los estadios de menor duración dentro del ciclo preimaginal fueron la larva I y la larva II, con un 
promedio de 3 días cada uno, y el estadio de mayor duración fue la larva III (en su etapa acuática) con un promedio de 
11 días. Todos los estadios larvales fueron activos y agresivos. Las cámaras pupales, excavadas a una profundidad de 5-
30 mm, fueron subesféricas, con un diámetro de 9-13 mm. Una vez enterrados, los individuos permanecieron en las 
cámaras pupales hasta la emergencia de los adultos. 
 
Rhantus validus Sharp 1882 (Figs 123-142; Tablas 6, 8-9) 
 
Diagnosis 
Las larvas de R. validus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: poro FRe ausente (larva I) (Fig. 
124); espínulas pequeñas presentes en toda la superficie del PA (larva I); seta MX6 bien desarrollada (larva I) (Fig. 
128); una seta adicional presente en el estipes (larva I) (Fig. 128); seta FE5 en meso- y metaFE corta, espiniforme (larva 
I) (Fig. 134); margen posteroventral del FE sin setas adicionales (larva I) (Fig. 134); seta TI7 larga, setiforme (larva I) 
(Fig. 134); margen anteroventral de la proTI sin setas adicionales (larva I); margen anteroventral de meso- y metaTI sin 
setas adicionales (larva I) (Fig. 133); margen anteroventral del TA sin setas adicionales (larva I) (Fig. 133); U con 
muchas setas adicionales (larva I) (Fig. 137); setas secundarias presentes en el margen posterior de la TI (larvas II-III) 
(Fig. 140); setas secundarias presentes en el margen anterodorsal del proTA (larvas II-III) (Fig. 139); setas secundarias 
presentes en el margen posteroventral del proTA (larvas II-III) (Fig. 140); setas secundarias presentes en el margen 
posteroventral del metaTA (larvas II-III); medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la 
Tabla 6; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 8. 
 
Color 
Larva I. Superficie dorsal de la cápsula cefálica marrón excepto por una mácula marrón clara rodeando a cada 
ovirruptor; superficie ventral marrón excepto por una línea fina central longitudinal marrón clara; apéndices cefálicos 
testáceos a marrón claros excepto por la MN marrón clara; tergitos torácicos y abdominales testáceos a marrón claros; 
partes membranosas testáceas; patas testáceas a marrón claras excepto por la CO algo más clara y la porción media del 
TR testácea clara; U testáceo a marrón claro. 
 
Notas comparativas 
El género Rhantus tal como está definido en la actualidad (Nilsson 2001) presenta una gran diversidad morfológica, que 
sugiere que algunas especies (principalmente varias neotropicales) probablemente estén erróneamente incluidas en el 
género. La falta de detalle en la mayor parte de las descripciones larvales hace difícil una comparación detallada con el 
material descripto en este trabajo. En particular, el estudio de la quetotaxia (principalmente de la larva I) es de mucha 
utilidad para encontrar diferencias diagnósticas entre las especies, y también en un contexto filogenético. Rhantus 
orbignyi y R. antarcticus nahueli  son muy similares morfológicamente, de acuerdo con la observación de que los 
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Figs 43-45. Rhantus antarcticus nahueli, larva I. 43, hábito, vista dorsal; 44, cápsula cefálica, vista dorsal; 45, cápsula cefálica, vista 
ventral. EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Barras de escala = 1.00 mm para la Fig. 43 y 0.20 mm para las Figs 44-45.
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Figs 46-52. Rhantus antarcticus nahueli, larva I. 46, antena, vista dorsal; 47, antena, vista ventral; 48, maxila, vista dorsal; 49, 
maxila, vista ventral; 50, mandíbula, vista dorsal; 51, labio, vista dorsal; 52, labio, vista ventral. Sp: espínula. Los cuadrados y 
triángulos negros indican setas y poros adicionales respectivamente. Barras de escala = 0.10 mm.
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Figs 53-57. Rhantus antarcticus nahueli, larva I. 53, pata metatorácica, vista anterior; 54, pata metatorácica, vista posterior; 55, 
segmento abdominal VIII, vista dorsal; 56, segmento abdominal VIII, vista ventral; 57, urogonfo, vista dorsal. Los cuadrados negros 
indican setas adicionales. Barras de escala = 0.20 mm.
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Figs 58-62. Rhantus antarcticus nahueli, larva III. 58, cabeza, vista dorsal; 59, pata protorácica, vista anterior; 60, pata protorácica, 
vista posterior; 61, segmento abdominal VIII, vista dorsal; 62, urogonfo, vista dorsal. Barras de escala = 0.50 mm.
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Figs 63-65. Rhantus calileguai, larva I. 63, hábito, vista dorsal; 64, cápsula cefálica, vista dorsal; 65, cápsula cefálica, vista ventral. 
EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Barras de escala = 1.00 mm para la Fig. 63 y 0.15 mm para las Figs 64-65.
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Figs 66-72. Rhantus calileguai, larva I. 66, antena, vista dorsal; 67, antena, vista ventral; 68, maxila, vista dorsal; 69, maxila, vista 
ventral; 70, mandíbula, vista dorsal; 71, labio, vista dorsal; 72, labio, vista ventral. Sp: espínula. Los cuadrados y triángulos negros 
indican setas y poros adicionales respectivamente. Barras de escala = 0.10 mm.
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Figs 73-77. Rhantus calileguai, larva I. 73, pata metatorácica, vista anterior; 74, pata metatorácica, vista posterior; 75, segmento 
abdominal VIII, vista dorsal; 76, segmento abdominal VIII, vista ventral; 77, urogonfo, vista dorsal. Los cuadrados negros indican 
setas adicionales. Barras de escala = 0.15 mm.
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Figs 78-82. Rhantus calileguai, larva III. 78, cabeza, vista dorsal; 79, pata protorácica, vista anterior; 80, pata protorácica, vista 
posterior; 81, segmento abdominal VIII, vista dorsal; 82, urogonfo, vista dorsal. Barras de escala = 0.50 mm.
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Figs 83-85. Rhantus orbignyi, larva I. 83, hábito, vista dorsal; 84, cápsula cefálica, vista dorsal; 85, cápsula cefálica, vista ventral. 
EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Barras de escala = 1.00 mm para la Fig. 83 y 0.15 mm para las Figs 84-85.
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Figs 86-92. Rhantus orbignyi, larva I. 86, antena, vista dorsal; 87, antena, vista ventral; 88, maxila, vista dorsal; 89, maxila, vista 
ventral; 90, mandíbula, vista dorsal; 91, labio, vista dorsal; 92, labio, vista ventral. Sp: espínula. Los cuadrados y triángulos negros 
indican setas y poros adicionales respectivamente. Barras de escala = 0.10 mm.
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Figs 93-97. Rhantus orbignyi, larva I. 93, pata metatorácica, vista anterior; 94, pata metatorácica, vista posterior; 95, segmento 
abdominal VIII, vista dorsal; 96, segmento abdominal VIII, vista ventral; 97, urogonfo, vista dorsal. Los cuadrados negros indican 
setas adicionales. Barras de escala = 0.20 mm.
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Figs 98-102. Rhantus orbignyi, larva III. 98, cabeza, vista dorsal; 99, pata protorácica, vista anterior; 100, pata protorácica, vista 
posterior; 101, segmento abdominal VIII, vista dorsal; 102, urogonfo, vista dorsal. Barras de escala = 0.50 mm.

98

102

101

99

100

46



Figs 103-105. Rhantus signatus, larva I. 103, hábito, vista dorsal; 104, cápsula cefálica, vista dorsal; 105, cápsula cefálica, vista 
ventral. EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Barras de escala = 1.00 mm para la Fig. 103 y 0.15 mm para las Figs 104-105.
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Figs 106-112. Rhantus signatus, larva I. 106, antena, vista dorsal; 107, antena, vista ventral; 108, maxila, vista dorsal; 109, maxila, 
vista ventral; 110, mandíbula, vista dorsal; 111, labio, vista dorsal; 112, labio, vista ventral. Sp: espínula. Los cuadrados y triángulos 
negros indican setas y poros adicionales respectivamente. Barras de escala = 0.10 mm.
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Figs 113-117. Rhantus signatus, larva I. 113, pata metatorácica, vista anterior; 114, pata metatorácica, vista posterior; 115, segmento 
abdominal VIII, vista dorsal; 116, segmento abdominal VIII, vista ventral; 117, urogonfo, vista dorsal. Los cuadrados negros indican 
setas adicionales. Barras de escala = 0.15 mm.
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Figs 118-122. Rhantus signatus, larva III. 118, cabeza, vista dorsal; 119, pata protorácica, vista anterior; 120, pata protorácica, vista 
posterior; 121, segmento abdominal VIII, vista dorsal; 122, urogonfo, vista dorsal. Barras de escala = 0.50 mm.
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Figs 123-125. Rhantus validus, larva I. 123, hábito, vista dorsal; 124, cápsula cefálica, vista dorsal; 125, cápsula cefálica, vista 
ventral. EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Barras de escala = 1.00 mm para la Fig. 123 y 0.20 mm para las Figs 124-125.
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Figs 126-132. Rhantus validus, larva I. 126, antena, vista dorsal; 127, antena, vista ventral; 128, maxila, vista dorsal; 129, maxila, 
vista ventral; 130, mandíbula, vista dorsal; 131, labio, vista dorsal; 132, labio, vista ventral. Sp: espínula. Los cuadrados y triángulos 
negros indican setas y poros adicionales respectivamente. Barras de escala = 0.10 mm.
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Figs 133-137. Rhantus validus, larva I. 133, pata metatorácica, vista anterior; 134, pata metatorácica, vista posterior; 135, segmento 
abdominal VIII, vista dorsal; 136, segmento abdominal VIII, vista ventral; 137, urogonfo, vista dorsal. Los cuadrados y triángulos 
negros en las Figs 133 y 137 indican setas y poros adicionales respectivamente. Setas adicionales no rotulados en la Fig. 137. Barras 
de escala = 0.20 mm.
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Figs 138-142. Rhantus validus, larva III. 138, cabeza, vista dorsal; 139, pata protorácica, vista anterior; 140, pata protorácica, vista 
posterior; 141, segmento abdominal VIII, vista dorsal; 142, urogonfo, vista dorsal. Barras de escala = 0.60 mm.
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Tabla 9. Resumen de los caracteres que diferencian a las larvas de cinco especies de Rhantus s. lat. Los números entre 
barras se refieren a larva I, larva II y larva III respectivamente. 
 
Caracter Larva R. a. nahueli R. calileguai R. orbignyi R. signatus R. validus 
Seta FR8 I Larga Corta Larga Corta Larga 
Forma de las setas en el margen A 
del FR I Mas anchas 

apicalmente 
Mas anchas 
basalmente 

Mas anchas 
basalmente 

Mas anchas 
basalmente 

Mas anchas 
apicalmente 

Poro FRe I Ausente Presente Ausente Presente Ausente 

Espínulas pequeñas en el PA I En la mitad basal En toda la superficie En la mitad basal En la mitad basal En toda la superficie 

Inserción de la seta MN1 I Distal Subdistal Distal Subdistal Subdistal 

Seta MX6 I Vestigial Bien desarrollada Bien desarrollada Bien desarrollada Bien desarrollada 

Seta adicional en el estipes I Ausente Ausente Ausente Ausente Presente 
Setas espiniformes AD en el 
prementum I Muy cortas Muy cortas Muy cortas Muy cortas Largas 

Setas adicionales AD en el 
prementum I 2-3 1 1 1 2 

Espínulas pequeñas en las patas I Escasas Densas Escasas Escasas Densas 

Seta FE5 en mesoFE y metaFE I Corta, espiniforme Larga, setiforme Corta, espiniforme Larga, setiforme Corta, espiniforme 

Setas adicionales PV en el FE I Ausentes Presentes Ausentes Presentes Ausentes 
Setas adicionales AV en mesoFE y 
metaFE I Muy largas Longitud moderada Muy largas Longitud moderada Longitud moderada 

Seta TI7 I Corta, espiniforme Larga, setiforme Corta, espiniforme Larga, setiforme Larga, setiforme 

Setas adicionales AV en la proTI I Ausentes Presentes Ausentes Presentes Ausentes 

Setas adicionales AV en mesoTI y 
metaTI I Presentes Presentes Ausentes Presentes Ausentes 

Hilera V de espínulas en TI y TA (L2 
y L3) I Bien desarrollada Reducida Bien desarrollada Reducida Bien desarrollada 

Setas adicionales AV en el TA I Ausentes Presentes Ausentes Presentes Ausentes 

Setas adicionales en el U I Una (diminuta, 
distal) 

Una (diminuta, 
distal) Una (diminuta, distal) Una (diminuta, 

distal) Numerosas 

Poros URb y URc I Di a UR2 y UR4 Pr a UR2 y UR4 Di a UR2 y UR4 Pr a UR2 y UR4 Inaplicable 

Espínulas pequeñas en el U I En la mitad basal En toda la superficie En la mitad basal En la mitad basal En toda la superficie 

Espínulas pequeñas en el PA II En los temporales En toda la superficie En los temporales En los temporales En toda la superficie 

Segmento mas largo del MP II MP2 MP3 MP2 MP2 MP2 

Setas secundarias Pr en el mesoTR II Presentes Ausentes Presentes Ausentes Presentes 

Lados de la cápsula cefálica III Convergen 
anteriormente Paralelos Convergen 

anteriormente Paralelos Convergen 
anteriormente 

Espínulas pequeñas en el PA III Ausentes En los temporales Ausentes En los temporales En los temporales 

Total de setas secundarias en la CO III 41-51 20-32 23-30 16-26 47-53 

U/HW III 0.84-0.86 1.38-1.51 0.77-0.78 1.23-1.44 0.69-0.75 

N° setas en el margen A del FR I-III 27-31 / 63-68 / 115 19-22 / 43-47 / 81-90 15-16 / 32-40 / 60 16-23 / 38-41 / 74-82 34-35 / - / - 

Uña metatorácica A I-III Subigual a la P Subigual a la P Mas corta que la P Subigual a la P Subigual a la P 

LAS I-III Longitud moderada Longitud moderada Muy largo Longitud moderada Longitud moderada 

Setas secundarias espiniformes 
temporales en el PA II-III 7-9 / 7-8 9-12 / 12-16 5-6 / 7 8-10 / 8-10 - / - 

Setas secundarias espiniformes V en 
el PA II-III 7-9 / 17-20 3-5 / 18-23 2-5 / 13-14 4-5 / 13-17 - / - 

Setas secundarias V en el estipes II-III 3-4 / 6-7 2 / 2 2 / 4-5 2 / 2-3 - / - 

Setas secundarias AD en el 
prementum II-III 3-5 / 4 3-5 / 3-4 3 / 3 2-4 / 2-3 - / - 

Setas natatorias en el metaFE II-III Mitad distal Tercio distal Tercio distal Tercio distal Tercio distal 

Setas secundarias P en la TI II-III Ausentes Ausentes Ausentes Ausentes Presentes 

Setas secundarias AD en el proTA II-III Ausentes Presentes Ausentes Presentes Presentes 

Setas secundarias PV en el proTA II-III Presentes Ausentes Ausentes Ausentes Presentes 
Total de setas secundarias en el 
proTA II-III 6-8 6-8 2-4 5-7 15-16 

Setas secundarias PV en el metaTA II-III Presentes Presentes Ausentes Presentes Presentes 
Total de setas secundarias en 
mesoTA y metaTA II-III 10-16 8-18 5-10 7-14 22-28 

Setas secundarias en el U II-III Ausentes Presentes Ausentes Presentes Inaplicable 
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adultos también son muy próximos en su morfología (ver Balke 1993b). Por otra parte, R. calileguai y R. signatus 
también muestran varias similitudes morfológicas. Rhantus validus presenta algunas características únicas como la 
presencia de una seta adicional en el estipes y de muchas setas adicionales en los urogonfos. Las cinco especies 
estudiadas pueden separarse usando los caracteres detallados en la Tabla 9.  
 
Subfamilia COPELATINAE Erichson 1837 
 
Los copelatinos fueron tradicionalmente considerados como una tribu, Copelatini, dentro de la subfamilia 
Colymbetinae. Sin embargo, en la actualidad se los considera una subfamilia (Miller 2001a; Nilsson 2001). La 
taxonomía dentro de Copelatinae ha sido objeto de cambios recientes. Cuatro géneros fueron históricamente incluidos 
en la subfami lia: Agaporomorphus, Aglymbus, Copelatus y Lacconectus (Miller 2001a; Nilsson 2001). Sin embargo, 
Balke et al. (2004), en un análisis muy completo a nivel mundial, dieron a Papuadytes (previamente considerado como 
un subgénero de Copelatus) el rango de género, y asignaron el nombre genérico Liopterus a dos especies del oeste 
paleártico previamente ubicadas en Copelatus. Como resultado, la subfamilia incluye una tribu y seis géneros en la 
actualidad. Copelatinae es un grupo homogéneo y muy numeroso dentro de Dytiscidae, con unas 540 especies listadas 
en el catálogo de Nilsson (2001), aunque desde entonces se han descripto (o se están por describir) gran cantidad de 
especies, principalmente de los géneros Copelatus y Papuadytes (Balke et al. 2004, 2007). 

Si bien la monofilia de Copelatinae parece estar bien apoyada (Miller 2001a; Balke et al. 2004), la posición 
filogenética del grupo dentro de Dytiscidae ha promovido muchas discusiones y controversias en las últimas décadas. 
Algunos autores (Ruhnau & Brancucci 1984; De Marzo & Nilsson 1986; Beutel 1994, 1995) han considerado a 
Copelatus como el grupo hermano de las restantes Dytiscidae. Ruhnau & Brancucci (1984) propusieron varias 
sinapomorfías larvales de Dytiscidae excepto Copelatus, entre ellas la presencia de un canal mandibular cerrado y la 
ausencia de buche (las larvas de los otros géneros de Copelatinae son desconocidas con excepción de Liopterus (De 
Marzo 1976b)). Sin embargo, además de Copelatus, las larvas de Hydrotrupes tienen un canal mandibular abierto 
(Beutel 1994; Alarie et al. 1998), mientras que otros hydradéfagos (Gyrinidae, Haliplidae) presentan canales 
mandibulares cerrados (Ruhnau 1986). Otros autores sugirieron una posición más derivada de Copelatinae, ya sea como 
el grupo hermano del clado Hydrodytinae + Hydroporinae (Miller 2001a), o como el grupo hermano del clado Agabinae 
+ Laccophilinae (Alarie et al. 2002b), o bien más relacionado con Laccophilinae y miembros de Dytiscinae (Ribera et 
al. 2002b), o con un clado formado por Colymbetinae, Hydroporinae, Dytiscinae y Lancetinae (Balke et al. 2004). 
Burmeister (1976) ubicó a Copelatus en una posición aislada y no pudo identificar a su grupo hermano. Estos resultados 
tan disímiles evidencian la necesidad de estudios más amplios, incluyendo tantos taxa y caracteres como sea posible. 

Las relaciones intergenéricas dentro de Copelatinae están poco estudiadas. Miller (2001a) propuso que 
Agaporomorphus es el grupo hermano de los restantes copelatinos, y que Copelatus y Lacconectus son grupos 
hermanos (su estudio no incluyó miembros de Aglymbus). Por otra parte, Balke et al. (2004) postularon que Papuadytes 
y las restantes Copelatinae (con la posible excepción de Liopterus) son grupos hermanos (su estudio no incluyó 
miembros de Agaporomorphus). Ellos encontraron además que Copelatus s. lat. es parafilético con respecto a 
Lacconectus y miembros de Aglymbus, y que existe una posible relación de grupo hermano entre Liopterus y miembros 
de Aglymbus o entre Liopterus y las restantes Copelatinae. 
 
Diagnosis. Nasale ausente; seta PA7 y poro PAp presentes; cuarto antenómero más corto que el tercero; poro ANg 
insertado basalmente; poro ANi presente; mandíbula no orientada oblicuamente; setas natatorias ventrales ausentes en 
la protibia; segmento abdominal VIII sin una hilera lateral de setas natatorias; urogonfos no fracturados, compuestos por 
dos urogonfómeros. 
 
Tribu COPELATINI Erichson 1837 
 
Agaporomorphus Zimmermann 1921 (Figs 143-161; Tablas 10-12) 
 
Agaporomorphus es un pequeño género que incluye siete especies neotropicales (Nilsson 2001; Miller 2001c, 2005c). 
Se caracteriza por los siguientes caracteres de adultos (Miller 2005c): 1) tamaño pequeño (<3.65 mm), 2) escutelo 
visible, 3) líneas metacoxales muy próximas, 4) metacoxas sin estrías finas oblicuas, 5) bursa copulatrix ausente, y 6) 
superficie dorsal de pronoto y élitros con estrías muy finas, cortas, distribuidas uniformemente en toda la superficie. El 
género se distribuye desde el este de Perú hacia el norte hasta Surinam y hacia el sur hasta el sureste de Brasil (Miller 
2005c). Si bien Agaporomorphus nunca fue citado de la Argentina (Trémouilles et al. 1995), al menos una especie está 
presente en la provincia de Misiones (obs. pers.). El género ha sido objeto de cambios recientemente, dado que Miller 
(2001a) describió un nuevo género (Hydrodytes Miller) y una nueva subfamilia (Hydrodytinae) sobre la base de dos 
especies previamente ubicadas en Agaporomorphus. El único análisis filogenético que incluyó miembros de este género 
es el de Miller (2001a), en el cual, sobre la base de caracteres morfológicos de adultos, Agaporomorphus es resuelto 
como el grupo hermano de las restantes Copelatinae.  
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La larva de Agaporomorphus es desconocida. Se describe aquí por primera vez. 
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Material examinado 
Cuatro larvas II y siete larvas III de Agaporomorphus sp. fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en la siguiente localidad: Argentina, provincia de Misiones, Parque Provincial Cañadón de Profundidad, 25-
II-2002, charco temporario de forma oval alargada, de unos 5 m de largo y unos 20 cm de profundidad, con vegetación 
en la zona marginal (principalmente pasto). También se colectó una larva III de este género (no incluida en las 
descripciones) en la provincia de Entre Ríos, Parque Nacional El Palmar, 27/29-II-2004, laguna de forma oval de 
aproximadamente 20 m de largo, con agua clara, fondo de tierra y abundante vegetación. La asociación del material 
estudiado con el género Agaporomorphus es tentativa, basada sobre el pequeño tamaño de las larvas, comparable al de 
los hydroporinos más pequeños (Bidessini, Hydrovatus, Desmopachria Babington). Dentro de los dytiscidos no 
hydroporinos presentes en la Argentina, solo Agaporomorphus y algunas especies de Laccophilus Leach alcanzan 
tamaños tan pequeños. Además, la ausencia de nasale previene que las larvas correspondan a un hydroporino. La 
posibilidad de que las larvas correspondan a Laccophilus (el único género de Laccophilinae conocido de la Argentina) 
parece improbable dados el aspecto corto de las setas espiniformes temporales (largas en Laccophilus), la forma 
alargada del segmento abdominal VIII (corto en Laccophilus) y los urogonfos cortos (largos en Laccophilus). Si bien 
Agaporomorphus hasta ahora no fue citado de la Argentina, he visto adultos de una especie de este género 
(probablemente A. knischi Zimmermann) colectados en más de una localidad de la provincia de Misiones. 
 
Nota 
Como la larva I no pudo ser estudiada, la interpretación de las setas y poros como primarios y secundarios es tentativa, 
sujeta a cambios cuando se examine la larva I. Asimismo, para el análisis filogenético se consideró que muchos de los 
caracteres presentes en la larva II están también presentes en la larva I. Como consecuencia, la ubicación filogenética de 
Agaporomorphus debe considerarse tentativa. 
 
Diagnosis 
Las larvas de Agaporomorphus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: cápsula cefálica con 
constricción occipital levemente marcada (Figs 144-145, 158); sutura occipital ausente (Figs 144, 158); lóbulos 
anterolaterales del FR proyectándose más allá del margen anterior (Figs 144, 158); A3 sin espínula ventroapical (Fig. 
147); A3’ elongado (Fig. 147); canal mandibular presente (Fig. 150); GA pequeña (Fig. 148); pre mentum más ancho 
que largo (Figs 151-152); setas natatorias presentes en TI y meso- y metaTA (Figs 154, 160); sifón moderadamente 
largo (Figs 155-156, 161); urogonfo compuesto por dos urogonfómeros (Figs 157, 161); U2 delgado, setiforme (Figs 
157, 161); poro FRe ausente (Fig. 144); uno de los poros PAc o PAd ausente (Fig. 144); poros ANh y ANi ausentes 
(Figs 146-147); poros MXa, MXd y MXi ausentes (Figs 148-149); setas MX5 y MX6 ausentes; (Figs 148-149); poro 
LAc ausente (Figs 151-152); seta TR3 ausente (Fig. 153); setas FE5, TI6 y TI7 cortas, espiniformes (Fig. 154); poro 
URc insertado terminalmente en U1 (Fig. 157); setas UR2 y UR3 insertadas contiguas (Fig. 157); seta UR8 insertada en 
U1 (Fig. 157); tergitos torácicos y abdominales con setas secundarias setiformes insertadas en los ápices de espínulas 
robustas; U sin setas secundarias (Figs 157, 161).  
 
Descripción, larva II (Figs 143-157) 
Color. Cápsula cefálica marrón clara; apéndices cefálicos testáceos a marrón claros excepto por la MN marrón clara; 
escleritos torácicos y abdominales testáceos a marrón claros; partes membranosas blancas; patas y U testáceos a marrón 
claros. 

Cuerpo (Fig. 143). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 10. 

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 144-145). Suboval, más larga que ancha; superficie cubierta con reticulación; ancho 
máximo al nivel de los stemmata; con constricción occipital levemente marcada; sutura occipital ausente; línea ecdisial 
bien marcada; línea coronal moderadamente larga; foramen occipital ampliamente emarginado ventralmente; fosetas 
tentoriales posteriores visibles ventralmente; FR subtriangular, margen anterior redondeado medialmente, con nueve 
setas espiniformes cortas; lóbulos anterolaterales redondeados, proyectándose más allá del margen anterior, con 
espínulas delgadas en el ángulo anterointerno; seis stemmata laterales a cada lado, dispuestos en dos hileras verticales 
curvas. Antena  (Figs 146-147). Corta, robusta, más corta que HW, compuesta por cuatro antenómeros; A1 y A4 los más 
cortos, subiguales, A2 y A3 los más largos, subiguales; A3 sin espínula ventroapical; A3’ elongado. Mandíbula (Fig. 
150). Prominente, ancha basalmente, mitad distal proyectada hacia adentro, aguzada apicalmente; margen ventrointerno 
con dentículos pequeños; canal mandibular presente. Maxila (Figs 148-149). Cardo elongado, suboval; estipes corto, 
robusto, no esclerotizado dorsalmente, con espínulas diminutas en el margen interno; GA pequeña; PPF corto, similar a 
un palpómero; MP corto, compuesto por tres palpómeros; MP1 el más corto, MP2 el más largo. Labio (Figs 151-152). 
Prementum bien desarrollado, subrectangular, más ancho que largo, no esclerotizado dorsalmente; LP corto, compuesto 
por dos palpómeros; LP2 más largo que LP1. 

Tórax. Tergos convexos, pronoto aproximadamente tan largo como meso- y metanoto combinados, meso- y 
metanoto subiguales; protergito subrectangular, márgenes redondeados, más desarrollado que meso- y metatergito, 
meso- y metatergito transversos, con carena anterotransversa; todos los tergitos cubiertos con espínulas pequeñas, 
robustas; línea sagital bien visible; esternos membranosos; espiráculos ausentes. Patas (Figs 153-154). Moderadamente 
cortas, compuestas por seis segmentos; L1 la más corta, L3 la más larga; CO robusta, elongada, TR dividido 
transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos; PT con dos uñas largas, delgadas, levemente 
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Tabla 10. Medidas y cocientes para los estadios larvales de Agaporomorphus sp. 
 

Medida Larva II (n = 3) Larva III (n = 3)  Medida Larva II (n = 3) Larva III (n = 3) 
TL (mm) 2.40–2.80 3.30–3.95  PPF/MP1 0.60–0.75 0.71 
MW (mm)  0.45–0.50 0.70–0.80  MP2/MP1 2.80–3.50 2.43–2.57 
HL (mm) 0.43 0.53–0.54  MP2/MP3 1.27–1.40 1.55–1.64 
HW (mm) 0.35–0.36 0.47–0.48  MP/LP 2.55–3.00 2.77–3.00 
FRL (mm) 0.24 0.27–0.30  LP2/LP1 2.33–2.67 2.00–2.25 
OCW (mm) 0.14–0.16 0.22–0.25  L3 (mm) 0.96–0.99 1.24–1.30 
HL/HW  1.21–1.23 1.13–1.17  L3/L1 1.25–1.28 1.28–1.32 
HW/OCW  2.19–2.48 1.92–2.18  L3/L2 1.17–1.21 1.19–1.22 
COL/HL 0.43–0.45 0.45–0.49  L3/HW  2.75–2.78 2.60–2.74 
FRL/HL 0.55–0.57 0.51–0.55  L3 (CO/FE) 0.92–0.96 0.94–0.97 
A/HW 0.49–0.50 0.43–0.46  L3 (TI/FE) 0.60–0.64 0.56–0.60 
A3/A1 2.80–3.50 2.14–2.50  L3 (TA/FE)  0.80–0.84 0.69–0.73 
A3/A2 1.08–1.27 0.93–1.00  L3 (CL/TA) 0.37–0.39 0.35–0.37 
A4/A3 0.36–0.38 0.40–0.43  LAS (mm) 0.45–0.49 0.61–0.65 
A3’/A4 0.80–1.00 0.83–1.00  LAS/HW 1.26–1.34 1.29–1.38 
MNL/MNW 2.57–2.85 2.81–3.07  U (mm)  0.39–0.44 0.14–0.16 
MNL/HL 0.42–0.44 0.41–0.42  U/LAS 0.86–0.90 0.23–0.25 
A/MP 1.17–1.32 1.14–1.22  U/HW  1.08 0.30–0.34 
GA/MP1 0.40–0.65 0.43  U1/U2 0.42–0.50 1.21–1.64 

 
 
 
 
 
 
 
 

Tabla 11. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de 
Agaporomorphus sp. Los números entre barras se refieren a la pata pro-, 
meso- y metatorácica respectivamente. Como las larvas I no pudieron ser 
estudiadas, la setación secundaria presentada aquí es tentativa, sujeta a 
cambios cuando se examinen las larvas I. 

 
Segmento Posición Larva II (n = 3) Larva III (n = 3) 
Coxa  A 0–1 / 0–1 / 0–1 1–2 / 1–3 / 3–4 
 PD 1–2 / 1–2 / 1–2 3–5 / 4–5 / 3–5 
 Total 1–3 / 2–3 / 2–3 5–6 / 6–8 / 6–9 
Trocánter Pr 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1 
 Total 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1 
Fémur AV 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1–2 
 Total 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1–2 
Tibia  AD 1 / 1 / 1 1–2 / 2–3 / 2–3 
 Total 1 / 1 / 1 1–2 / 2–3 / 2–3 
Tarso AD 1 / 0 / 1 1 / 0 / 1 
 Total 1 / 0 / 1 1 / 0 / 1 
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Figs 143-145. Agaporomorphus sp., larva II. 143, hábito, vista dorsal; 144, cápsula cefálica, vista dorsal; 145, cápsula cefálica, vista 
ventral. TP: foseta tentorial posterior. Barras de escala = 0.30 mm para la Fig. 143 y 0.07 mm para las Figs 144-145.
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Figs 146-152. Agaporomorphus sp., larva II. 146, antena, vista dorsal; 147, antena, vista ventral; 148, maxila, vista dorsal; 149, 
maxila, vista ventral; 150, mandíbula, vista dorsal; 151, labio, vista dorsal; 152, labio, vista ventral. Barras de escala = 0.03 mm.
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Figs 153-157. Agaporomorphus sp., larva II. 153, pata metatorácica, vista anterior; 154, pata metatorácica, vista posterior; 155, 
segmento abdominal VIII, vista dorsal; 156, segmento abdominal VIII, vista ventral; 157, urogonfo, vista dorsal. Barras de escala = 
0.07 mm.
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Figs 158-161. Agaporomorphus sp., larva III. 158, cabeza, vista dorsal; 159, pata protorácica, vista anterior; 160, pata protorácica, 
vista posterior; 161, segmento abdominal VIII y urogonfos, vista dorsal. Barras de escala = 0.10 mm.
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Tabla 12. Resumen de los caracteres que diferencian a las larvas de Agaporomorphus, Copelatus y Laccophilus. 
 
Caracter Agaporomorphus Copelatus Laccophilus 
Sutura occipital (larva III) Ausente Presente Ausente 
Setas espiniformes temporales Cortas Cortas Largas 
Poro ANi Ausente Presente Ausente 
Espínula VDi en A3 Ausente Presente Ausente 
Sensilio D en A4 Presente Presente Ausente 
Canal mandibular Presente Ausente Presente 
MP1 Corto Corto Largo 
Sensilio contiguo a la seta MX1 Presente Ausente Presente 
Seta MX5 Ausente Presente Presente 
Seta MX6 Ausente Ausente Presente 
Seta LA3 Presente Presente Ausente 
Poro LAc Ausente Presente Presente 
Poro D en el prementum Presente Presente Ausente 
Rebordes coxales longitudinales (larva III) Ausentes Ausentes Presentes 
Seta TR3 Presente Ausente Presente 
Seta FE4 Proximal Proximal Distal 
Setas FE8 y FE9 Setiformes Espiniformes Espiniformes 
Seta adicional PV en FE Ausente Presente Ausente 
Seta TI6 Corta Corta Larga 
Setas secundarias en TR, TI y TA Presentes Ausentes Presentes 
Setas natatorias en las patas (larvas II-III) Presentes Ausentes Presentes 
Espínulas tergales robustas que portan una seta apical Presentes Presentes Ausentes 
Segmento abdominal VIII Largo Corto Corto 
Carena anterotransversa en el segmento abdominal VIII Presente Presente Ausente 
Poro ABc  Presente Presente Ausente 
U1 Corto Corto Largo 
U2 Largo Corto Corto 
Setas UR2 y UR3 Setiformes Setiformes Espiniformes 
Seta UR7 Larga Larga Corta 
Inserción de la seta UR8 U1 U2 U1 
Poro URc  Terminal Subterminal Terminal 
Setas secundarias en el U Ausentes Ausentes Presentes 
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curvadas; uña posterior más corta que la anterior en L1 y L2, uñas subiguales en longitud en L3; patas con espínulas 
reducidas o ausentes excepto por una hilera de espínulas bien desarrolladas en el margen ventral de TI, TA y metaFE. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-V esclerotizados dorsalmente, segmentos I-II cada uno 
con dos escleritos ventrales (los del segmento I pequeños) independientes del esclerito dorsal; segmentos III-V cada uno 
con un único esclerito ventral grande independiente del esclerito dorsal; segmentos VI-VII completamente 
esclerotizados; tergitos I-V angostos, transversos, redondeados lateralmente, con línea sagital; escleritos VI -VII más 
largos; todos los escleritos con carena anterotransversa, cubiertos con espínulas diminutas; espiráculos ausentes en los 
segmentos I-VII; LAS (Figs 155-156) muy elongado, el más largo, completamente esclerotizado; sifón moderadamente 
largo, subcónico. Urogonfo  (Fig. 157). Moderadamente largo, compuesto por dos urogonfómeros; U1 más corto que 
LAS; U2 setiforme, más largo que U1. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Colymbetinae (Alarie 1995, 1998) excepto por las siguientes 
características: poro FRe ausente; uno de los poros PAc o PAd ausente; cápsula cefálica con muchas setas secundarias 
setiformes, 3-4 setas espiniformes en cada margen lateral del PA, una seta espiniforme a cada lado de la superficie 
dorsolateral del PA, y 2-4 setas espiniformes a cada lado de la superficie ventrolateral del PA; poros ANh y ANi 
ausentes; poro ANg proximal; una estructura diminuta (posiblemente un poro) presente en la superficie dorsal de A4, 
contigua al poro ANg; A3 sin poros adicionales; no pude encontrar el poro ANe, pero no pude determinar si está 
realmente ausente; seta MN1 contigua al poro MNc; MN con una seta secundaria setiforme en el margen basoexterno; 
poros MXa, MXd y MXi ausentes; setas MX5 y MX6 ausentes; cardo con un sensilio diminuto (posiblemente un poro) 
contiguo a la seta MX1; estipes con un sensilio diminuto (interpretado como el poro MXb) contiguo a las setas MX2 y 
MX3; prementum con un poro pequeño en la superficie dorsal (contiguo a la seta LA8) y un poro en la superficie 
ventral (contiguo a la seta LA1); poro LAc ausente; seta LA7 ausente; setas LA10 y LA12 ausentes o incorporadas al 
grupo de setas apicales del palpo; tergitos torácicos con setas secundarias, las marginales insertadas en los ápices de 
espínulas robustas; seta CO7 insertada más proximalmente en L1; seta TR3 ausente; TR con un poro secundario en la 
porción proximal; setas FE1 y FE4 insertadas proximalmente; seta FE5 corta, espiniforme; seta FE6 setiforme; seta TI4 
insertada más proximalmente en L1; setas TI6 y TI7 cortas, espiniformes; TI con una seta natatoria proximal en el 
margen posterior; proTA sin setas natatorias; mesoTA con dos setas natatorias en el margen posterior; metaTA con 
cuatro setas natatorias en el margen posterior; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 11; escleritos 
abdominales con setas secundarias, las marginales insertadas en los ápices de espínulas robustas; poro URc insertado 
terminalmente en U1; setas UR2 y UR3 insertadas contiguas, seta UR4 insertada algo distalmente a UR2 y UR3; setas 
UR5, UR6, UR7 y UR8 largas, insertadas terminalmente en U1; U sin setas secundarias. 
 
Descripción, larva III (Figs 158-161) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 10. 
Cabeza (Fig. 158). Cápsula cefálica. Margen anterior del FR con 12 setas espiniformes cortas. 
Tórax. Espiráculos presentes en el mesotórax.  
Abdomen. Segmento II con un único esclerito ventral grande, independiente del esclerito dorsal; tergito VI con 

línea sagital; espiráculos presentes en los segmentos I-VII, cada uno en el ápice de un pequeño lóbulo. Urogonfo  (Fig. 
161). U2 más corto que U1. 

Quetotaxia. Setación secundaria en la cápsula cefálica y escleritos torácicos y abdominales más abundante; PA con 
7-10 setas espiniformes en cada margen lateral, 3-4 setas espiniformes dorsolaterales a cada lado, y 9-10 setas 
espiniformes a cada lado de la superficie ventral; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 11 y en las Figs 
159-160. 
 
Notas comparativas 
Morfológicamente, las larvas de Agaporomorphus muestran similitudes tanto con las de Laccophilus como con las de 
Copelatus. La distribución de varios caracteres en los tres géneros se muestra en la tabla 12. 
 
Copelatus Erichson 1832 (Figs 162-180; Tablas 12-14) 
 
Copelatus incluye más de 430 especies, lo cual lo constituye en el género más numeroso dentro de Dytiscidae (Nilsson 
2001). Están incluidas especies de tamaño mediano a pequeño, distribuidas mundialmente aunque mucho más 
abundantes en los trópicos (Spangler 1962b; Miller & Balke 2003; Balke et al. 2004). El género fue dividido en grupos 
de especies de acuerdo al número de estrías elitrales (Guéorguiev 1968). Si bien esta clasificación presenta cierta 
utilidad práctica, los grupos definidos sobre la base de este carácter probablemente no sean naturales (Balke et al. 2004). 
Tal como lo han sugerido autores previos (ej., Miller & Balke 2003), Copelatus necesita fuertemente una revisión 
completa de sus especies a nivel mundial. De acuerdo con Trémouilles (1998) hay siete especies citadas de la 
Argentina. 
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
Descripciones de larvas de Copelatus fueron aportadas por varios autores, con diferente grado de detalle. Williams 
(1936) describió brevemente la larva de Copelatus parvulus (Boisduval), y aportó interesante información sobre su 
biología. Esta larva fue tratada como Liopterus parvulus, siendo Liopterus un sinónimo de Copelatus. Cuando Balke et 
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al. (2004) reflotaron el nombre Liopterus, lo hicieron para incluir solo dos especies, L. haemorrhoidalis (Fabricius) y L. 
atriceps Sharp. Por lo tanto, C. parvulus (no tratada en el trabajo de Balke et al. (2004)) debe considerarse incluida en 
Copelatus (Nilsson 2001). Los tres estadios larvales de Liopterus haemorrhoidalis (como Copelatus haemorrhoidalis) 
fueron descriptos en detalle por De Marzo (1976b). La larva III de C. glyphicus (Say) fue descripta por Spangler 
(1962b), y la larva de C. australiae Clark (como C. extensus Sharp) fue descripta por Watts (1963), quienes incluyeron 
además breves comentarios sobre su hábitat y biología. Una descripción de los tres estadios larvales a nivel genérico fue 
provista por Larson et al. (2000), y varias descripciones breves de diferentes especies de Copelatus fueron presentadas 
por Bertrand (resumidas en Bertrand 1972). Por último, estudios detallados de la mandíbula, el aparato suctor cibario-
faríngeo y la quetotaxia de la pata de Liopterus haemorrhoidalis (como Copelatus haemorrhoidalis) fueron presentados 
por De Marzo (1976a, 1976d, 1979) y Nilsson (1988). 
 
Material examinado 
Cinco larvas I y tres larvas III de Copelatus sp. fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron colectadas en 
asociación con adultos en las siguientes localidades. Argentina, Ciudad de Buenos Aires: 1) 11-V-2000 y 18-IX-2000, 
lagunas permanentes con vegetación litoral; 2) 7-I-2002 y 17/19-IV-2002, charcos temporarios de tamaño variado, con 
agua clara, fondo de tierra y abundante vegetación (principalmente pasto). La ausencia de una revisión de este género a 
nivel específico en la región neotropical hace muy difícil la identificación hasta especie del material colectado. De todas 
maneras, los adultos son conservados en alcohol para permitir su futura identificación hasta el nivel de especie. 
 
Diagnosis 
Las larvas de Copelatus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: cápsula cefálica con constricción 
occipital levemente marcada (Figs 163-164, 177); sutura occipital ausente en la larva I (Fig. 163), presente en la larva 
III (Fig. 177); lóbulos anterolaterales del FR no prominentes, serrados marginalmente (Figs 163, 177); A3 con una 
espínula ventroapical (Fig. 166); A3’ corto (Figs 165-166); canal mandibular ausente (Fig. 169); estipes con tres 
espínulas robustas en el margen interno, en la base de la GA (Figs 167-168); GA fuertemente desarrollada, espiniforme 
(Figs 167-168); prementum más ancho que largo (Figs 170-171); patas sin setas natatorias (Figs 172-173, 178-179); 
sifón corto (Figs 174, 180); U compuesto por dos urogonfómeros (Figs 176, 180); U2 muy corto, mucho más corto que 
U1 (Figs 176, 180); poro FRe ausente (Fig. 163); poro MXa ausente (Figs 167-168); seta MX6 ausente (Fig. 168); 
prementum con una seta adicional y un poro adicional en la superficie dorsal (Fig. 170); setas FE5, TI6 y TI7 cortas, 
espiniformes (Fig. 173); setas UR2, UR3 y UR4 insertadas contiguas (Fig. 176); seta UR8 insertada en U2 (Fig. 176); 
tergitos torácicos y abdominales con setas secundarias setiformes insertadas en los ápices de espínulas robustas (Fig. 
180); U sin setas secundarias (Fig. 180). 
 
Descripción, larva I (Figs 162-176) 
Color. Larva enteramente testácea excepto por la mitad distal de la MN marrón clara.  

Cuerpo (Fig. 162). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 13.  

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 163-164). Subcircular, levemente más larga que ancha; superficie cubierta con 
espínulas cortas, robustas, excepto ventrodistalmente; ancho máximo al nivel de los stemmata; con constricción 
occipital levemente marcada; sutura occipital ausente; línea ecdisial visible, débilmente marcada; línea coronal corta; 
foramen occipital ampliamente emarginado ventralmente; fosetas tentoriales posteriores visibles ventralmente; FR 
subtriangular, con un ovirruptor espiniforme en cada lateral; margen anterior redondeado medialmente, con ocho setas 
espiniformes pequeñas; lóbulos anterolaterales no prominentes, serrados marginalmente, no proyectados más allá del 
margen anterior; seis stemmata laterales a cada lado, dispuestos en dos hileras verticales curvas. Antena  (Figs 165-166). 
Corta, robusta, más corta que HW, compuesta por cuatro antenómeros; A1 el más corto, A3 el más largo, con una 
espínula ventroapical; A3’ corto. Mandíbula (Fig. 169). Prominente, ancha basalmente, mitad distal proyectada hacia 
adentro, aguzada apicalmente; margen interno con dentículos, los dorsointernos más desarrollados; canal mandibular 
ausente. Maxila  (Figs 167-168). Cardo elongado, bien desarrollado; estipes corto, robusto, con espínulas diminutas en 
su superficie y tres espínulas robustas en el margen interno, en la base de la GA; GA fuertemente desarrollada, 
espiniforme; PPF corto, similar a un palpómero; MP corto, compuesto por tres palpómeros; MP1 el más corto, MP3 el 
más largo. Labio (Figs 170-171). Prementum bien desarrollado, subrectangular, más ancho que largo; LP corto, 
compuesto por dos palpómeros; LP2 más largo que LP1. 

Tórax. Tergos convexos, pronoto aproximadamente tan largo como meso- y metanoto combinados, meso- y 
metanoto subiguales, más anchos que el pronoto; protergito subrectangular, márgenes redondeados, más desarrollado 
que meso- y metatergito; meso- y metatergito transversos, cubiertos con espínulas cortas; tergitos sin carena 
anterotransversa, con línea sagital apenas visible; esternos membranosos; espiráculos ausentes. Patas (Figs 172-173). 
Cortas, compuestas por seis segmentos; L1 y L2 las más cortas, subiguales, L3 la más larga; CO robusta, elongada, TR 
dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos; PT con dos uñas largas, delgadas, 
levemente curvadas; uña posterior más corta que la anterior en L1 y L2, uña posterior más larga que la anterior en L3; 
superficies de FE, TI y TA cubiertas en parte con espínulas diminutas dispersas, más desarrolladas en la superficie 
ventral de TI y TA. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VII esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; tergitos I-VII angostos, transversos, redondeados lateralmente, sin línea sagital, sin carena 
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Tabla 13. Medidas y cocientes para los estadios larvales de Copelatus sp. 
 

Medida Larva I (n = 3) Larva III (n = 3)  Medida Larva I (n = 3) Larva III (n = 3) 
TL (mm) 2.10–3.00 6.40–7.00  PPF/MP1 0.67–0.80 0.57–0.75 
MW (mm)  0.40–0.50 0.90–1.00  MP2/MP1 1.67–2.20 1.57–2.00 
HL (mm) 0.42–0.46 0.90–0.93  MP2/MP3 0.45–0.50 0.88–0.96 
HW (mm) 0.47–0.49 0.95–1.00  MP/LP 1.67–1.90 1.71–1.88 
FRL (mm) 0.30–0.33 0.58–0.61  LP2/LP1 2.50–3.00 1.33–1.46 
OCW (mm) 0.32–0.34 0.68–0.70  L3 (mm) 0.82–0.84 1.67–1.72 
HL/HW  0.89–0.94 0.93–0.95  L3/L1 1.02–1.06 1.08–1.12 
HW/OCW  1.42–1.53 1.35–1.47  L3/L2 1.03–1.07 1.08–1.10 
COL/HL 0.27–0.29 0.34–0.36  L3/HW  1.71–1.77 1.69–1.77 
FRL/HL 0.71–0.73 0.64–0.66  L3 (CO/FE) 1.10–1.21 1.06–1.09 
A/HW 0.52–0.55 0.47  L3 (TI/FE) 0.59–0.66 0.59–0.62 
A3/A1 1.80–2.25 1.08–1.45  L3 (TA/FE)  0.79–0.84 0.67–0.71 
A3/A2 1.13–1.38 1.00–1.11  L3 (CL/TA) 0.59–0.69 0.41–0.43 
A4/A3 0.58–0.71 0.34–0.42  LAS (mm) 0.27–0.34 0.62–0.64 
A3’/A4 0.33–0.45 0.33–0.42  LAS/HW 0.59–0.70 0.64–0.66 
MNL/MNW 2.75–3.13 2.50–2.76  U (mm)  0.16–0.19 0.27–0.28 
MNL/HL 0.52–0.54 0.47–0.50  U/LAS 0.51–0.66 0.43–0.44 
A/MP 1.37–1.49 1.43–1.64  U/HW  0.34–0.39 0.28–0.29 
GA/MP1 2.17–2.80 1.43–2.09  U1/U2 5.17–7.00 8.33–10.40 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Tabla 14. Número y posición de setas secundarias 
en las patas larvales de Copelatus sp. Los números 
entre barras se refieren a la pata pro-, meso- y 
metatorácica respectivamente. 

 
Segmento Posición Larva III (n = 3) 
Coxa  A 0–3 / 1–5 / 1–6 
 PD 3–5 / 3–4 / 1–4 
 Total 3–7 / 4–8 / 2–9 
Fémur AV 0–1 / 1 / 1 
 PV 0–1 / 0–1 / 0–1 
 Total 1–2 / 1–2 / 1–2 
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Figs 162-164. Copelatus sp., larva I. 162, hábito, vista dorsal; 163, cápsula cefálica, vista dorsal; 164, cápsula cefálica, vista ventral. 
EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Barras de escala = 0.50 mm para la Fig. 162 y 0.10 mm para las Figs 163-164.
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Figs 165-171. Copelatus sp., larva I. 165, antena, vista dorsal; 166, antena, vista ventral; 167, maxila, vista dorsal; 168, maxila, vista 
ventral; 169, mandíbula, vista dorsal; 170, labio, vista dorsal; 171, labio, vista ventral. Sp: espínula. Los cuadrados y triángulos 
negros indican setas y poros adicionales respectivamente. Barras de escala = 0.04 mm.
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Figs 172-176. Copelatus sp., larva I. 172, pata metatorácica, vista anterior; 173, pata metatorácica, vista posterior; 174, segmento 
abdominal VIII, vista dorsal; 175, segmento abdominal VIII, vista ventral; 176, urogonfo, vista dorsal. Los cuadrados negros indican 
setas adicionales. Barras de escala = 0.06 mm.

175

UR

7

172

173

176

174

TI

FE

TR
CO

AB

PT

TA

8

11

9

16

1

2 2

3
7

8

9

10

1

b

3

4

7

2

a
b
c
d

e

1

9
8

6

107

182

a

5

4

3

17

11

12d

13

15

14

d c
4

1

3
b 2

1

a

3

4

e f
5

6

7

1

7

6

5

a

a

6

5

4

6

5g

f

2

c
4

3

7

12
13

10

15

1

a

c

b

5
4

3

2

5

8

1

a b

2

6

6

69



Figs 177-180. Copelatus sp., larva III. 177, cabeza, vista dorsal; 178, pata protorácica, vista anterior; 179, pata protorácica, vista 
posterior; 180, segmento abdominal VIII y urogonfos, vista dorsal. Barras de escala = 0.20 mm.
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anterotransversa, cubiertos con espínulas cortas, robustas; espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 174-
175) el más largo, completamente esclerotizado, sin carena anterotransversa, cubierto con espínulas cortas, robustas, 
dorsalmente y lateralmente; sifón corto. Urogonfo  (Fig. 176). Corto, compuesto por dos urogonfómeros; U1 más corto 
que LAS, cubierto con espínulas diminutas; U2 muy corto, mucho más corto que U1. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Colymbetinae (Alarie 1995, 1998) excepto por las siguientes 
características: poro FRe ausente; poro ANg proxima l; A3 sin poros adicionales; una estructura diminuta (posiblemente 
un poro) presente en la superficie dorsal de A4; seta MN1 contigua al poro MNc; poro MXa ausente; seta MX6 ausente; 
una de las setas MX8 o MX9 diminuta, con la apariencia de un poro; estipes sin setas adicionales; prementum con una 
seta adicional y un poro adicional en la superficie dorsal; seta LA2 larga, setiforme; setas LA10 y LA12 diminutas, 
insertadas apicalmente (las codifiqué como presentes pero con alguna duda); setas CO6 y CO7 insertadas más 
proximalmente en L1; seta FE1 insertada proximalmente; seta FE4 insertada algo más proximalmente; seta FE5 corta, 
espiniforme; seta FE6 setiforme; setas adicionales espiniformes presentes en los márgenes anteroventral y 
posteroventral del FE; seta TI4 insertada algo más proximalmente en L1; setas TI6 y TI7 cortas, espiniformes; TI y TA 
sin setas adicionales; seta AB14 ausente; setas UR2, UR3 y UR4 insertadas contiguas aproximadamente en la mitad de 
U1; setas UR5, UR6 y UR7 largas, insertadas apicalmente en U1; seta UR8 insertada en el tercio distal de U2. 
 
Descripción, larva III (Figs 177-180) 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Larva enteramente testácea a marrón clara excepto por la cápsula cefálica, la MN y los escleritos torácicos y 
abdominales marrones (escleritos abdominales III-VII con una mácula blanca en cada ángulo anterolateral).  

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 13. 
Cabeza (Fig. 177). Cápsula cefálica. Levemente más ancha que larga; ancho máximo posterior a los stemmata; 

ovirruptores ausentes; espínulas ausentes en varias áreas pequeñas redondeadas en la base del FR y en el PA 
(posteriores a los stemmata); sutura occipital presente; línea ecdisial bien marcada; margen anterior del FR con 22 setas 
espiniformes pequeñas. Antena . A4 el más corto. 

Tórax. Todos los tergitos cubiertos con espínulas robustas, con la línea sagital bien visible; meso- y metatergito con 
carena anterotransversa; espiráculos presentes en el mesotórax. 

Abdomen. Segmento VII completamente esclerotizado; tergitos I-VII con línea sagital, con carena 
anterotransversa; espiráculos presentes en los segmentos I-VII; LAS (Fig. 180) con carena anterotransversa. Urogonfo  
(Fig. 180). Sin espínulas. 

Quetotaxia. Cápsula cefálica con muchas setas secundarias, principalmente diminutas o setiformes, 4-5 setas 
espiniformes en cada margen lateral del PA, y 7-10 setas espiniformes a cada lado en la superficie ventral del PA; MN 
con 3-4 setas secundarias diminutas a lo largo del margen externo; estipes con 1-2 setas secundarias diminutas en la 
superficie ventral, contiguas a las setas MX2 y MX3; prementum con dos poros secundarios en la superficie ventral, 
contiguos a la seta LA1; tergitos torácicos con muchas setas secundarias setiformes, meso- y metatergito con setas 
secundarias setiformes insertadas en los ápices de espínulas robustas; setación secundaria de las patas detallada en la 
Tabla 14 y en las Figs 178-179; CO con 1-3 poros secundarios en la superficie posterior; TR con un poro secundario en 
la porción proximal; tergitos abdominales I-VI con muchas setas secundarias setiformes insertadas en los ápices de 
espínulas robustas; escleritos VII y VIII con muchas setas secundarias setiformes, las de las superficies dorsal y lateral 
insertadas en los ápices de espínulas robustas (Fig. 180). 
 
Notas comparativas 
Las descripciones de larvas de Copelatus presentadas por Williams (1936), Watts (1963) y Bertrand (ver Bertrand 
1972) son algo superficiales y no permiten una comparación en profundidad con las larvas descriptas en este trabajo. No 
se encontraron diferencias morfológicas diagnósticas para separar estas larvas de las descriptas aquí. Las larvas de C. 
australiae descriptas por Watts (1963) parecen tener un tamaño considerablemente mayor (HW = 1.88 mm para la larva 
III) a las descriptas aquí (HW = 0.95-1.00 mm para la larva III). La descripción de C. glyphicus (Spangler 1962b) es 
más detallada pero no incluye medidas morfométricas. Spangler (1962b), De Marzo (1976b) y Larson et al. (2000) 
mencionaron la presencia de urogonfos unisegmentados en las larvas que describieron. En las larvas descriptas aquí los 
urogonfos son bisegmentados. Sin embargo, como el segundo urogonfómero es muy corto y puede haber sido pasado 
por alto, no considero a esta una diferencia confiable. La larva I de Liopterus haemorrhoidalis (De Marzo 1976b; 
Nilsson 1988) se diferencia de la descripta aquí por tener sutura occipital y por presentar cinco setas adicionales 
anteroventrales en el fémur, mientras que la larva I descripta en este trabajo no tiene sutura occipital y tiene dos setas 
adicionales anteroventrales en el fémur. La larva III de L. haemorrhoidalis se diferencia de la descripta aquí por tener 
una constricción occipital más marcada y por tener 5-8 setas secundarias posterodorsales en la coxa, mientras que la 
larva III descripta en este trabajo tiene una constricción occipital menos marcada y presenta 1-5 setas secundarias 
posterodorsales en la coxa. Caracteres que diferencian a Copelatus de Agaporomorphus se resumen en la Tabla 12. 
 
Subfamilia DYTISCINAE Leach 1815 
 
La subfamilia Dytiscinae está compuesta por siete tribus (Miller 2000a; Nilsson 2001). Cybistrini y Aciliini incluyen un 
número de géneros relativamente alto, siete cada una. Las restantes tribus son monogenéricas con excepción de 
Hydaticini que contiene dos géneros. Aunque hay evidencia sustancial sobre la monofilia de Dytiscinae proveniente de 
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caracteres de adultos y larvas (Burmeister 1976; Ruhnau & Brancucci 1984; Miller 2000a, 2001a), las relaciones 
filogenéticas entre tribus y géneros dentro de la subfamilia están menos entendidas. En un estudio reciente sobre las 
relaciones filogenéticas de las tribus de Dytiscinae basado sobre caracteres de adultos, Mille r (2000a) postuló una 
relación de grupo hermano entre Hydaticini y el clado compuesto por las tribus Eretini y Aciliini. Además, aportó 
evidencia para la monofilia del clado Hydaticini + Eretini + Aciliini, con Aubehydrini como su tribu hermana, y para 
una posición ancestral de Cybistrini, como el grupo hermano de las restantes Dytiscinae. Por otra parte, la monofilia de 
cada una de las tribus de Dytiscinae tal como están definidas actualmente es apoyada principalmente sobre la base de 
caracteres de adultos (Miller 2000a, 2001a, 2002b; Miller et al. 2007). 
 
Diagnosis. Nasale ausente; seta PA7 y poro PAp presentes; cuarto antenómero más corto que el tercero; poro ANg 
insertado basalmente; poro ANi presente; mandíbula no orientada oblicuamente; setas natatorias ventrales presentes en 
la protibia; segmento abdominal VIII con una hilera lateral de setas natatorias; urogonfos no fracturados, compuestos 
por un urogonfómero. 
 
Tribu ACILIINI Thomson 1867 
 
La tribu Aciliini es cosmopolita e incluye siete géneros (Miller 2000a; Nilsson 2001). Evidencia basada sobre caracteres 
de adultos sugiere que Aciliini y su tribu hermana Eretini son derivadas dentro de Dytiscinae (Miller 2000a). La 
morfología larval apoya esta relación, dado que los miembros de estas tribus comparten las siguientes apomorfías 
(Miller 2002b): 1) cuerpo arqueado medialmente; 2) stemmata anterodorsales muy grandes, 3) margen ventrointerno de 
la mandíbula serrado, 4) estipes robusto, con hileras de largas setas, y 5) proceso medio del prementum simple.  

Las larvas de Aciliini están caracterizadas por un estilo de vida planctónico (Wilson 1923; Galewski 1971). 
Estudios sobre varias especies sugieren que las larvas pasan mucho tiempo cerca de la película superficial, y predan 
principalmente en aguas abiertas (Wilson 1923; Galewski 1971). La habilidad de arquear el cuerpo les da a estas larvas 
un comportamiento de natación particular: usualmente nadan lentamente impulsadas por suaves movimientos de las 
patas, pero si son perturbadas, súbitamente se alejan con una flexión del cuerpo, en un movimiento tan rápido que el ojo 
difícilmente pueda seguirlo. Este comportamiento pudo haber evolucionado como un mecanismo para evitar la 
predación (Galewski 1971). El fuerte desarrollo de los dos stemmata anterodorsales está posiblemente relacionado a un 
estilo de vida planctónico diurno, dado que algunas larvas de Acilius Leach son más activas durante el día que durante 
la noche, en contraste con otros dytiscidos (James 1967). Además, se ha propuesto que las mandíbulas cortas y serradas 
son una adaptación para la captura de crustáceos planctónicos con caparazón (Galewski 1971). 
 
Thermonectus Dejean 1833 (Figs 181-200; Tablas 15-16) 
 
El género americano Thermonectus Dejean es un grupo bastante homogéneo morfológicamente (Trémouilles 1989c), 
que incluye 18 especies de escarabajos buceadores de tamaño mediano (Nilsson 2001). Se reconocen al menos cinco 
especies en la Argentina (Trémouilles 1989c), aunque una sexta especie de identidad aun no aclarada está presente en 
nuestro país (obs. pers.). Thermonectus succinctus (Aubé), la especie más común en la Argentina, está ampliamente 
distribuida en la región neotropical; su distribución abarca desde México hasta la zona central de nuestro país 
(Trémouilles 1989c). 
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La morfología larval de Thermonectus es escasamente conocida. Wilson (1923) describió las larvas maduras de T. 
basillaris (Harris) y T. nigrofasciatus ornaticollis (Aubé), y aportó información interesante sobre su historia de vida. 
Hilsenhoff (1993a) aportó una clave para las larvas de las dos especies descriptas por Wilson (1923). Crespo (1987) 
describió la larva madura de T. alfredi Griffini y además proporcionó algunos datos bionómicos. Bertrand (1931) 
describió brevemente la larva III de T. circumscriptus (Latreille). Barman & Carroll (2002) dieron una descripción de 
algunas estructuras cefálicas de la larva madura de T. basillaris. Spangler (1966a) describió la larva III de una especie 
no identificada del Perú. Estos trabajos no enfatizaron la quetotaxia, y los primeros dos estadios larvales no fueron 
descriptos. 
 
Material examinado 
Cinco larvas I, tres larvas II y cuatro larvas III de T. succinctus fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en las siguientes localidades. Argentina: 1) provincia de Buenos Aires, Bragado, 
La Escondida, III-2005, laguna semipermanente con abundante vegetación acuática; 2) Ciudad de Buenos Aires, XI-
2000 a III-2001, charcos temporarios de distintos tamaños con agua clara, fondo de tierra y algo de vegetación 
(principalmente pasto). 
 
Diagnosis 
Las larvas de Thermonectus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: cuerpo giboso en vista lateral 
(Fig. 181); constricción occipital presente (Figs 182-183, 196); foramen occipital profundamente emarginado dorsal y 
ventralmente (Figs 182-183); los dos stemmata anterodorsales fuertemente desarrollados (Figs 182, 196); A1 con setas 
secundarias (larvas II-III); A3 con una espínula ventroapical fuertemente desarrollada (Fig. 185); A3’ no prominente 
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(Fig. 185); A4 con un proceso lateroventral en la mitad de su longitud, similar a A3’ (Fig. 185); A2 y A3 divididos 
basalmente (larva III) (Fig. 196); MN con una hilera setas secundarias setiformes en el margen basoexterno (larvas II-
III); estipes fuertemente desarrollado (Figs 186-187); GA bien desarrollada, espiniforme (Figs 186-187); MP3 con un 
proceso lateroventral subapical similar a A3’ (Fig. 187); MP3 dividido basalmente (larva III) (Fig. 196); margen 
anterodorsal del prementum proyectado hacia adelante (Figs 189-190); proceso medio del prementum cortamente bífido 
apicalmente (Figs 189-190); protórax con un único esclerito ventral (larvas II-III); sifón muy corto (Figs 193-194, 199-
200); U compuesto por un urogonfómero (Figs 195, 199-200); poros FRe, PAl, PAm y PAo ausentes (Figs 182-183); 
poro ANg dorsoproximal (Fig. 184); A3 sin poros adicionales (Fig. 185); poro MXa ausente (Figs 186-187); estipes con 
hileras de setas (Figs 186, 196); prementum con un poro adicional dorsal a cada lado de la base del proceso medio (Fig. 
189); seta LA8 insertada en el ápice del proceso medio (Figs 189-190); patas con setas natatorias (Figs 191-192, 197-
198); seta TR2 ausente (Fig. 191); poros TAc, TAd, TAe y TAf ausentes (Figs 191-192); setas PT1 y PT2 ausentes 
(Figs 191-192); poro ABc ausente (Fig. 193); segmento abdominal VII con una hilera de setas natatorias en el margen 
lateral (larvas II-III) (Fig. 199); LAS con una hilera de setas natatorias en el margen lateral (Fig. 193, 199).  
 
Descripción, larva I (Figs 181-195) 
Color. Superficie dorsal de la cápsula cefálica blanca excepto por los márgenes laterales y anterior marrones y la 
porción central amarillenta; superficie ventral blanca; A marrón clara; MN marrón oscura excepto el ápice marrón 
claro; MP y LP2 blanquecinos a marrón claros; LP1 blanco; tergitos torácicos marrones, laterales de pro- y mesonoto 
blancos; patas marrones excepto por la porción anterior de FE y TI blanquecinos, y CO con un patrón de áreas blancas y 
marrones; escleritos abdominales marrones, segmentos VII y VIII blanquecinos lateralmente; partes membranosas 
blancas; U marrón oscuro. 

Cuerpo (Fig. 181). Subcilíndrico, curvado al nivel del primer segmento abdominal, giboso en vista lateral; medidas 
y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 15. 

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 182-183). Aplanada, subtriangular, más larga que ancha; ancho máximo al nivel de 
los stemmata; constricción occipital presente; sutura occipital débilmente marcada; línea ecdisial bien marcada; foramen 
occipital profundamente emarginado dorsal y ventralmente; fosetas tentoriales posteriores visibles ventralmente; 
superficie cubierta con espínulas cortas redondeadas; FR subtriangular, márgenes laterales curvados, margen anterior 
redondeado medialmente, con 54-64 setas espatuladas bien desarrolladas, dispuestas en tres hileras, setas de la hilera 
ventral con hasta cuatro escotaduras apicales; FR con un ovirruptor espiniforme en cada lateral; lóbulos anterolaterales 
redondeados, no proyectados más allá del margen anterior; tres stemmata en el margen dorsal de la cabeza, uno en el 
margen ventral y dos en el margen lateral, formando una gran área ocular subcircular; stemmata protruyendo una corta 
distancia de la superficie de la cabeza, los dos anterodorsales fuertemente desarrollados. Antena  (Figs 184-185). Corta, 
robusta, compuesta por cuatro antenómeros, mucho más corta que HW; A1 y A2 subiguales, con espínulas cortas 
redondeadas; A3 el más largo, con una espínula ventroapical fuertemente desarrollada; A3’ no prominente; A4 el más 
corto, con un proceso lateroventral en la mitad de su longitud, similar a A3’. Mandíbula (Fig. 188). Prominente, ancha 
basalmente, aguzada apicalmente, con espínulas cortas redondeadas en la superficie ventroexterna del tercio basal; 
canal mandibular presente. Maxila  (Figs 186-187). Cardo bien desarrollado; estipes fuertemente desarrollado, 
subtrapezoidal, ángulo anterointerno proyectado hacia adentro, margen interno con espínulas cortas; GA bien 
desarrollada, espiniforme, subcónica, levemente curvada hacia adentro, superficie cubierta con espínulas diminutas 
dispersas; PPF muy corto, ancho, incompletamente esclerotizado; MP corto, robusto, compuesto por tres palpómeros, 
MP1 el más corto, MP3 el más largo, con un proceso lateroventral subapical similar a los de la A. Labio (Figs 189-190). 
Prementum subrectangular, levemente más largo que ancho, con espínulas cortas dorsales excepto en el tercio distal, 
margen anterodorsal redondeado, proyectado hacia adelante; proceso medio cortamente bífido apicalmente; LP corto, 
robusto, compuesto por dos palpómeros subiguales, con espínulas cortas redondeadas en el margen externo. 

Tórax. Tergos convexos, pronoto aproximadamente tan largo como meso- y metanoto combinados; meso- y 
metanoto subiguales; protergito subrectangular, márgenes truncados, más desarrollado que meso- y metatergito; meso- 
y metatergito transversos, con carena anterotransversa; línea sagital bien marcada; esternos membranosos; espiráculos 
ausentes. Patas (Figs 191-192). Largas, compuestas por seis segmentos; L2 la más larga; L1 y L3 las más cortas, 
subiguales; CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos, 
PT con dos uñas largas, delgadas, casi rectas; uña posterior más corta que la anterior; FE, TI, TA, superficie dorsal de la 
CO y superficie ventral de la porción distal del TR cubiertos con espínulas cortas; TA con una hilera de espínulas 
ventrales bien desarrolladas en la mitad distal.  

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VI esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; segmentos III-V los más anchos, segmentos restantes angostándose progresivamente hacia el ápice; 
tergitos I-VI similares, transversos, redondeados lateralmente, con carena anterotransversa, línea sagital presente en el 
tercio anterior; segmento VII algo más largo, completamente esclerotizado excepto por una línea angosta longitudinal 
ventral, sin carena anterotransversa; espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 193-194) el más largo, 
completamente esclerotizado, sin carena anterotransversa, cubierto con espínulas cortas; sifón muy corto. Urogonfo  
(Fig. 195). Corto, compuesto por un urogonfómero, cubierto con espínulas cortas. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Colymbetinae y Lancetinae (Alarie 1995, 1998; Alarie et al. 
2002b) excepto por las siguientes características: poros FRe, PAl, PAm y PAo ausentes; seta PA10 y poro PAd 
contiguos a las setas PA21 y PA22; poro ANi distal; poro ANg dorsoproximal; A3 sin poros adicionales; A4 con una 
seta adicional diminuta apical; poro MNa distal al poro MNb; seta MN1 contigua al poro MNc; estipes con una hilera 
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Tabla 15. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de Thermonectus succinctus. 
 

Medida 
Larva I 
(n = 5) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 4) 

 
Medida 

Larva I 
(n = 5) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 4) 

TL (mm) 4.2-6.7 9.5-13.8 18.0-20.8  MP3/MP2 1.69-2.00 1.38-1.67 1.19-1.42 
MW (mm)  0.5-1.0 1.1-1.7 2.2-2.7  GA/MP1 1.99-2.85 2.23-2.57 2.01-2.42 
HL (mm) 0.94-1.02 1.41-1.45 1.98-2.13  MP/LP 1.04-1.19 0.98-1.03 0.95-1.11 
HW (mm) 0.79-0.82 1.13-1.17 1.53-1.59  LP2/LP1 0.91-1.09 0.72-0.82 0.76-0.86 
FRL (mm) 0.42-0.46 0.61-0.63 0.84-0.89  L3 (mm) 1.94-2.02 2.96-3.00 4.29-4.70 
OCW (mm) 0.27-0.30 0.42-0.50 0.67-0.77  L3/L1 1.00-1.07 1.05 1.10-1.12 
HL/HW  1.19-1.25 1.23-1.25 1.28-1.33  L3/L2 0.94-0.97 0.97 0.99-1.02 
HW/OCW  2.67-3.00 2.35-2.68 2.06-2.37  L3/HW  2.44-2.55 2.55-2.62 2.70-2.80 
COL/HL 0.55-0.58 0.56-0.58 0.57-0.59  L3 (CO/FE) 0.73-0.79 0.79-0.81 0.85-0.99 
FRL/HL 0.43-0.45 0.42-0.44 0.41-0.43  L3 (TI/FE) 0.77-0.82 0.73-0.76 0.71-0.76 
A/HW 0.49-0.55 0.45-0.49 0.45-0.52  L3 (TA/FE)  0.59-0.64 0.52-0.58 0.48-0.51 
A1/A3 0.70-0.79 0.79-0.91 0.74-0.92  L3 (CL/TA) 0.40-0.46 0.28-0.32 0.22-0.26 
A4/A3 0.32-0.40 0.24-0.29 0.19-0.23  LAS (mm) 0.99-1.09 1.53-1.54 2.06-2.18 
MNL/MNW 2.50-3.00 2.83-3.06 2.83-3.29  LAS/HW 1.27-1.38 1.32-1.35 1.34-1.38 
MNL/HL 0.45-0.46 0.44-0.46 0.41-0.46  U (mm)  0.38-0.42 0.52-0.62 0.73-0.84 
PPF/MP1 0.15-0.36 0.17-0.21 0.13-0.22  U/LAS 0.36-0.41 0.34-0.40 0.34-0.41 
A/MP 1.56-1.76 1.64-1.79 1.73-1.89  U/HW  0.47-0.53 0.45-0.53 0.47-0.55 

 
 
 
 
 

Tabla 16. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de 
Thermonectus succinctus. Los números entre barras se refieren a la pata pro-, 
meso- y metatorácica respectivamente. 

 
Segmento Posición Larva II (n = 3) Larva III (n = 3) 
Coxa  AD 0 / 3-4 / 5-8 6-7 / 11-20 / 13-27 
 P 2-6 / 1-4 / 1-2 8-13 / 10-12 / 4-11 
 PD 0 / 0 / 0 6-8 / 11-12 / 6-10 
 V 1 / 1-4 / 1-3 5-8 / 4-9 / 4-6 
 Total 3-9 / 7-11 / 9 27-32 / 37-48 / 30-49 
Trocánter Pr 1 / 1-2 / 1-2 3-5 / 4-6 / 3-6 
 Total 1 / 1-2 / 1-2 3-5 / 4-6 / 3-6 
Fémur A 5-7 / 6-9 / 4-9 5-12 / 9-13 / 10-18 
 ADi 0-3 / 0-2 / 1-3 1-3 / 1-2 / 3-5 
 D 6-7 / 6-8 / 5-7 3-7 / 4-9 / 5-9 
 PDi 1 / 1 / 1 1-3 / 0-1 / 1 
 PV 6-9 / 7-9 / 5-8 11-14 / 11-13 / 7-16 
 Total 19-26 / 21-26 / 16-26 24-36 / 27-31 / 27-47 
Tibia  A 1-2 / 6-8 / 6-10 3-10 / 9-13 / 11-17 
 ADi 0-1 / 1 / 1-2 1-2 / 2-5 / 2-4 
 D 5-9 / 7-8 / 7-8 6-8 / 7-10 / 8-10 
 PDi 1 / 1 / 1 1-2 / 1 / 1 
 PV 0 / 0 / 0 2-6 / 3-5 / 1-7 
 Total 9-12 / 15-18 / 15-21 19-26 / 24-28 / 28-36 
Tarso D 4-6 / 4-6 / 3-5 3-5 / 3-4 / 3-5 
 V 3-6 / 3-5 / 2-5 3-6 / 3-4 / 3-5 
 Total 7-11 / 7-11 / 5-10 7-11 / 6-8 / 7-8 
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Figs 181-183. Thermonectus succinctus, larva I. 181, hábito, vista lateral; 182, cápsula cefálica, vista dorsal; 183, cápsula cefálica, 
vista ventral. EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Barras de escala = 1.00 mm para la Fig. 181 y 0.10 mm para las Figs 182-
183.
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Figs 184-190. Thermonectus succinctus, larva I. 184, antena, vista dorsal; 185, antena, vista ventral; 186, maxila, vista dorsal; 187, 
maxila, vista ventral; 188, mandíbula, vista dorsal; 189, labio, vista dorsal; 190, labio, vista ventral. Sp: espínula. Los cuadrados y 
triángulos negros indican setas y poros adicionales respectivamente. Barras de escala = 0.05 mm.
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Figs 191-195. Thermonectus succinctus, larva I. 191, pata metatorácica, vista anterior; 192, pata metatorácica, vista posterior; 193, 
segmento abdominal VIII, vista dorsal; 194, segmento abdominal VIII, vista ventral; 195, urogonfo, vista dorsal. Barras de escala = 
0.10 mm.

2

195

AB

UR

194193

191

192

CO

TR

FE

TI

TA

PT

4

3

c

a

1

b

5

6
8

7

12 13

11

15

10

14 8

1

a

b
2

9

3

4

5

7

6

1

18
3 2

a
4 5

17 7
6

10

9
8 1 b

ac
d

e

7

4

3

1 b

7

2

3
2
3

a

2
4

b

16

15

14

13

d

11

12 g
f

6
5

a

a
1

7
6

7

1
5

3

6

5

77



de 6-12 setas adicionales espiniformes en la superficie dorsal; seta MX6 ausente o incorporada a la hilera dorsal de setas 
espiniformes; poro MXa ausente; seta MX9 subapical; poro MXj medial; MP3 con dos setas adicionales diminutas en el 
tercio distal; prementum con 0-2 setas adicionales espiniformes a cada lado en el margen anterodorsal, y un poro 
adicional dorsal a cada lado de la base del proceso medio; seta LA8 insertada en el ápice del proceso medio; LP2 con 
dos setas adicionales diminutas dorsales en la mitad distal; tergitos torácicos con varias setas setiformes en la mitad 
posterior, protergito con una hilera anterotransversa de setas setiformes; seta CO7 anteromedial; seta CO12 setiforme; 
seta TR2 ausente; seta FE1 proximal; hileras de setas natatorias en los márgenes anteroventral y posterodorsal de FE y 
TI, hilera posterodorsal del FE solo en el tercio distal; setas FE4, FE5, FE6, FE8, FE9, FE10 y TI4 ausentes o largas, 
setiformes, incorporadas a las hileras de setas natatorias; seta TI5 setiforme; setas TI6 y TI7 largas, setiformes; poro 
TAa proximal; seta TA1 insertada lejos del ápice; poros TAc, TAd, TAe y TAf ausentes; setas PT1 y PT2 ausentes; 
tergitos abdominales I-VII con varias setas setiformes en la mitad posterior; poro ABc ausente; setas AB11 y AB15 
insertadas lejos del margen ventroapical; margen lateral de LAS con una hilera de setas natatorias; setas UR2, UR3 y 
UR4 insertadas en el tercio basal (UR3 y UR4 insertadas contiguas); setas UR5, UR6, UR7 y UR8 insertadas 
apicalmente. 
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Superficie dorsal de la cápsula cefálica amarilla excepto por los márgenes laterales marrones; apéndices 
cefálicos blanquecinos excepto por A4 y la mitad distal de A3, MP3 y LP2 marrón claros y MN amarillenta; tergitos 
torácicos amarillos con los laterales blancos; patas blancas excepto por los ápices de FE, TI y TA marrones y CO con 
un patrón de áreas blancas y marrón claras; escleritos abdominales amarillos; U marrón claro. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 15.  
Cabeza. Cápsula cefálica. Ovirruptores ausentes; FR con aproximadamente 70-80 setas espatuladas en el margen 

anterior; espínulas ausentes excepto por un grupo posterior a la sutura occipital. Antena. A1 y A2 sin espínulas. 
Mandíbula. Sin espínulas; margen ventrointerno con seis dentículos pequeños en el tercio distal. Labio. Prementum con 
espínulas dorsales solo en el tercio basal y en los márgenes; LP1 levemente más largo que LP2. 

Tórax. Protórax con un único esclerito ventral. Patas. Sin espínulas excepto por la hilera ventral en la mitad distal 
del TA; L1 la más corta. 

Abdomen. Segmento VII completamente esclerotizado, con carena anterotransversa; LAS y U sin espínulas. 
Quetotaxia. Cápsula cefálica con muchas setas secundarias diminutas anteriores a la sutura occipital; PA con 11-12 

setas secundarias espiniformes temporales y 3-5 setas secundarias espiniformes ventrales a cada lado; A1 con 7-8 setas 
secundarias setiformes; MN con una hilera de 16-17 setas secundarias setiformes en el margen basoexterno; estipes con 
una hilera de 17-20 setas secundarias espiniformes en el margen dorsal, una hilera de 15-18 setas secundarias setiformes 
en el margen externo y una hilera de 27-30 setas secundarias setiformes en el margen dorsoexterno; prementum con 4-8 
setas secundarias espiniformes a cada lado de la superficie anterodorsal; setación secundaria de las patas detallada en la 
Tabla 16; superficie posterior de la CO y superficie proximal del TR con un poro secundario; hilera de setas natatorias 
en el margen posterodorsal del FE todo a lo largo del segmento; margen posterodorsal del TA y mitad basal del margen 
anteroventral del TA con hileras de setas natatorias; segmento abdominal VII con una hilera de setas natatorias en el 
margen lateral y muchas setas secundarias espiniformes ventrales; LAS con varias setas secundarias setiformes dorsales 
y muchas setas secundarias espiniformes ventrales. 
 
Descripción, larva III (Figs 196-200) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color. Superficie dorsal de la cápsula cefálica amarilla a marrón clara excepto por los márgenes laterales y una 
mácula posterior a los stemmata marrones; tergitos torácicos amarillos a marrón claros, pronoto blanquecino en los 
laterales; CO amarilla; escleritos abdominales amarillos a marrón claros; U amarillo oscuro. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 15. 
Cabeza (Fig. 196). Cápsula cefálica. Lóbulos anterolaterales del FR levemente proyectados más allá del margen 

anterior; FR con aproximadamente 95-101 setas espatuladas en el margen anterior. Antena. A2 y A3 divididos 
basalmente. Mandíbula. Margen ventrointerno con 8-9 dentículos pequeños en el tercio distal. Maxila. MP3 dividido 
basalmente. 

Tórax. Espiráculos presentes en el mesotórax. Patas (Figs 197-198). L2 y L3 subiguales. 
Abdomen (Figs 199-200). Línea sagital y espiráculos presentes en los segmentos I-VII. 
Quetotaxia. PA con 9-12 setas secundarias espiniformes temporales y 6-10 setas secundarias espiniformes ventrales 

a cada lado; A1 con 6-7 setas secundarias setiformes; MN con una hilera de 14-19 setas secundarias setiformes en el 
margen basoexterno, y muchas setas secundarias diminutas; estipes con una hilera de 21-26 setas secundarias 
espiniformes en el margen dorsal, una hilera de 20-21 setas secundarias setiformes en el margen externo, una hilera de 
31-35 setas secundarias setiformes en el margen dorsoexterno, y 2-3 setas secundarias diminutas ventroexternas; 
prementum con 4-6 setas secundarias espiniformes a cada lado de la superficie anterodorsal; setación secundaria de las 
patas detallada en la Tabla 16; superficie posterior de la CO con 1-3 poros secundarios. 
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Figs 196-200. Thermonectus succinctus, larva III. 196, cabeza, vista dorsal; 197, pata protorácica, vista anterior; 198, pata 
protorácica, vista posterior; 199, segmentos abdominales VII-VIII y urogonfos, vista dorsal; 200, segmentos abdominales VII-VIII y 
urogonfos, vista ventral. Barras de escala = 0.30 mm.
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Observaciones biológicas 
Larvas de todos los estadios fueron mantenidas en un acuario con 10 cm de agua del ambiente donde fueron capturadas, 
y observadas por un período de seis horas. 

Todos los estadios larvales de T. succinctus tienen un estilo de vida marcadamente planctónico. Las larvas nadan en 
una posición horizontal impulsadas por movimientos suaves de las patas. Cuando el nado se detiene, adoptan una 
posición oblicua con el abdomen orientado hacia la superficie. En esta posición alcanzan fácilmente la superficie por 
medio de movimientos de las patas. Sin embargo, pueden permanecer por algún tiempo a una cierta profundidad en la 
columna de agua (esto fue observado más frecuentemente en las larvas I y II). Mientras están en el plancton, 
esporádicamente desarrollan un comportamiento de acicalado (la flexión del cuerpo lleva la cabeza más cerca de las 
patas o del extremo del abdomen). Cuando son perturbadas muestran un comportamiento que es característico de las 
larvas de Aciliini: se alejan repentina y muy rápidamente flexionando el cuerpo, en un movimiento que las coloca a una 
considerable distancia de su posición inicial. 

Las larvas tienen un comportamiento activo de búsqueda de presas; mientras nadan en la columna de agua, atacan 
muchas de las cosas con las que se encuentran, como cladóceros, larvas de mosquito o partículas de basura (las cuales 
son inmediatamente descartadas). Cuando agarran una presa paran de nadar y van a la superficie para comer, ya sea 
agarradas a plantas o flotando libremente. Siempre descartan las partes esclerotizadas de la presa luego de la succión de 
los líquidos. Pocos ataques de una larva a otra fueron observados cuando buscaban alimento en el plancton. Más 
comúnmente, sin embargo, ambas larvas se alejaban una de la otra cuando se encontraban, por medio de los rápidos 
movimientos de huida descriptos arriba. No se observó canibalismo. 

Las larvas I invierten mucho tiempo cerca de la superficie, nadando a una profundidad de 1-2 cm, y son menos 
agresivas. Nunca visitan el fondo y raramente visitan las plantas, aunque a veces permanecían agarradas a las paredes 
del acuario. Descansan en una posición oblicua, con el último segmento abdominal en la superficie. Las larvas II 
generalmente permanecen en la columna de agua a una mayor profundidad que las larvas I (aproximadamente 3-7 cm), 
pero raramente vis itan el fondo o las plantas. Frecuentemente van a la superficie para renovar el aire (aproximadamente 
una vez por minuto). Las larvas III también tienen un estilo de vida planctónico, y nadan principalmente a unos 5-8 cm 
de profundidad. Sin embargo, a menudo visitan el fondo, y permanecen allí hasta que van a renovar el aire. Además 
invierten mucho tiempo cerca de las plantas, agarradas a ellas o no. 
 
Comentarios sobre la quetotaxia 
Las larvas de T. succinctus presentan una maxila muy característica. Algunas setas y poros del estipes fueron difíciles 
de homologar con los de Colymbetinae y Lancetinae (Alarie 1998; Alarie et al. 2002b) debido a la ausencia o a la 
diferente posición de algunos sensilios. Una única seta está presente en el margen dorsointerno del estipes en T. 
succinctus, mientras que en Colymbetinae y Lancetinae hay dos (MX5 y MX6). Además, la seta MX4 en T. succinctus 
está ausente de la superficie medioventral del estipes (donde está ubicada en Colymbetinae y Lancetinae), y una seta 
está presente en el margen ventrointerno. Dos interpretaciones son posibles para la condición presente en T. succinctus. 
Una es que MX4 está insertada muy cerca del margen interno del estipes, y una de MX5 o MX6 está ausente. La otra es 
que las dos setas en el margen interno del estipes son MX5 y MX6, y MX4 está ausente. Se ha seguido la primera 
interpretación, considerando que MX6 está ausente. Por otra parte, solo dos poros están presentes en el estipes. En 
Agabinae y en varias especies de Lancetes hay tres poros en el estipes (MXa, MXb y MXc) (Alarie 1998; Alarie et al. 
2002b). En Colymbetinae y en Lancetes marginatus, sin embargo, MXa está ausente (Alarie 1998). Se consideró que 
MXa está ausente en T. succinctus, si bien esta interpretación puede ser discutible sobre la base de homología 
posicional. 

La ausencia de algunas setas y poros en las patas larvales de T. succinctus es interesante. Las larvas de Aciliini son 
excelentes nadadoras y flotadoras, completamente independientes de la vegetación; raramente visitan el fondo y pueden 
permanecer sin movimiento a la profundidad deseada, cazando principalmente en aguas abiertas (Galewski 1971). La 
ausencia de los poros tarsales TAc, TAd, TAe y TAf y de las setas pretarsales PT1 y PT2 en las larvas de T. succinctus 
podrían ser consecuencia de su estilo de vida planctónico, y de un contacto restringido con el sustrato (plantas acuáticas 
o el fondo). En apoyo de esta hipótesis, en las larvas de Hydaticus tuyuensis Trémouilles estos sensilios están presentes; 
las larvas de Hydaticus Leach, aunque son excelentes nadadoras, pasan su vida cerca de las plantas acuáticas más que 
en el plancton (Galewski 1971). Debe decirse, sin embargo, que hasta que se describan en detalle más larvas de Aciliini 
(incluyendo análisis de la quetotaxia), esta hipótesis permanecerá débilmente apoyada. 
 
Notas comparativas 
Algunas claves genéricas para larvas de Dytiscinae pueden encontrarse en la literatura. Sin embargo, solo las propuestas 
por Bertrand (1972) y Larson et al. (2000) incluyen al género Thermonectus. La forma del proceso medio del 
prementum y el número de setas espiniformes que hay en él, usadas un las claves mencionadas arriba, son buenos 
caracteres para distinguir Thermonectus de los otros géneros de Aciliini con larvas conocidas. El proceso medio es 
cortamente bífido apicalmente y lleva dos setas espiniformes en T. succinctus y en las otras especies conocidas del 
género. En los otros géneros de Aciliini el proceso medio es simple o profundamente bífido, y lleva al menos cuatro 
setas espiniformes (Bertrand 1972; Larson et al. 2000). Algunas otras diferencias en la quetotaxia pueden marcarse 
entre las larvas I de Thermonectus, Acilius y Graphoderus Dejean (Nilsson 1988). El número de setas adicionales 
espiniformes anterodistales del fémur (contiguas a las setas FE2, FE3 y FE7) presenta diferencias: en Thermonectus hay 
0-1 setas adicionales, mientras que en Acilius y Graphoderus hay 4-6. En Acilius y Thermonectus la seta TA1 es simple, 
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mientras que en Graphoderus está profundamente bifurcada. Las larvas de Graphoderus tienen un poro adicional 
posterior en la tibia, el cual está ausente en Acilius y Thermonectus. 

Las descripciones de larvas de Thermonectus de Bertrand (1931) y Spangler (1966a) son algo superficiales, y no 
pude encontrar caracteres confiables para distinguirlas de las larvas de T. succinctus. La larva madura de T. alfredi 
(Crespo 1987) difiere de la de T. succinctus en su tamaño considerablemente mayor (ancho de la cabeza = 2.05 mm), en 
que los lóbulos anterolaterales del frontoclípeo no se proyectan más allá del margen anterior, en la presencia de 23-28 
setas secundarias espiniformes ventrales a cada lado del parietal, en la presencia de una hilera de aproximadamente 37 
setas secundarias setiformes en el margen basoexterno de la mandíbula, y en la presencia de una hilera de 31-39 setas 
secundarias espiniformes en el margen dorsal del estipes. La larva III de T. basillaris (Wilson 1923) se distingue de la 
de T. succinctus por tener una hilera de ‘pelos diminutos’ (probablemente espínulas) a lo largo del margen interno de la 
galea. La larva III de T. nigrofasciatus ornaticollis (Wilson 1923) tiene la seta LA8 tan larga como el proceso medio del 
prementum, mientras que en T. succinctus LA8 es más corta que el proceso medio. En su clave de larvas de 
Thermonectus, Hilsenhoff (1993a), basado sobre el dibujo de Wilson (1923) del labio de T. basillaris, usó la presencia 
de una seta larga ventral a cada lado de la base del proceso medio del prementum para distinguir esta especie de T. 
nigrofasciatus ornaticollis. Sin embargo, Barman & Epler (2005) objetaron esta diferencia argumentando que esta seta 
está también ausente en T. basillaris. A juzgar por su posición, la seta en cuestión podría ser LA6. Aunque no he 
examinado larvas de T. basillaris y T. nigrofasciatus ornaticollis, parece improbable que esta seta primaria esté ausente. 
El otro carácter usado en la clave de Hilsenhoff (1993a) es la longitud de la seta LA8, que parece más convincente. 
 
Tribu AUBEHYDRINI Guignot 1942 
 
La tribu Aubehydrini incluye solo al género neotropical Notaticus (Nilsson 2001). Aubehydrini fue tratada en el rango 
de subfamilia por varios autores (ej., Spangler 1973b; Pederzani 1995; Trémouilles et al. 1995; Trémouilles 1998). 
Miller (2000a, 2001a) en un análisis cladístico amplio basado sobre caracteres morfológicos de adultos, aportó 
evidencia fuerte a favor de una ubicación de Notaticus dentro de la tribu Dytiscinae. Este resultado fue apoyado 
posteriormente por Ribera et al. (2002b) en un análisis cladístico basado sobre caracteres de secuencias de ADN. Miller 
(2000a) formalmente ubicó a Notaticus en su propia tribu (Aubehydrini) dentro de Dytiscinae, y aportó evidencia para 
una relación de grupo hermano entre Aubehydrini y el clado compuesto por las tribus Hydaticini, Eretini y Aciliini. Sin 
embargo, Ribera et al. (2002b) aportaron evidencia para una ubicación de Notaticus dentro de la tribu Hydaticini, donde 
había sido originalmente ubicado por Zimmermann (1928). 
 
Notaticus Zimmermann 1928 
 
Notaticus incluye dos especies de dytiscinos de tamaño relativamente pequeño y de distribución neotropical (Nilsson 
2001, 2003). El género tiene una especie en la Argentina, N. fasciatus Zimmermann. La distribución conocida de N. 
fasciatus comprende Bolivia, Brasil, Colombia, Paraguay, Uruguay, Venezuela, y dentro de la Argentina las provincias 
de Santa Fe, Salta, Formosa, Chaco y Corrientes (Spangler 1973b; Trémouilles & Bachmann 1981). La larva III de N. 
fasciatus fue descripta por Miller et al. (en prensa). No se contó con material para su estudio. 
 
Tribu CYBISTRINI Sharp 1882 
 
La tribu Cybistrini es cosmopolita e incluye siete géneros (Miller 2000a; Nilsson 2001; Miller et al. 2007). Los 
escarabajos buceadores de mayor tamaño están incluidos en esta tribu. Cybistrini, como un grupo natural, parece estar 
bien apoyado por caracteres de adultos (Miller 2000a, 2001a). Además, un estudio amplio basado sobre caracteres 
morfológicos de adultos (incluyendo también unos pocos caracteres larvales) y sobre caracteres de secuencias de ADN 
(Miller et al. 2007) apoyó la monofilia de Cybistrini. La tribu constituye el grupo hermano de las restantes Dytiscinae 
(Burmeister 1976; Miller 2000a), y exhibe un número excepcional de apomorfías estructurales que la convierten en uno 
de los grupos más distintivos dentro de Dytiscidae (Miller et al. 2007). Sin embargo, la monofilia de la tribu y la de los 
géneros que la componen no han sido investigadas en detalle considerando la morfología larval.  
 
Cybister Curtis 1827 
 
El género Cybister Curtis incluye 102 especies de escarabajos buceadores de gran tamaño, y es de distribución mundial 
(Nilsson 2001). Actualmente está dividido en cuatro subgéneros: Cybister s. str., Megadytoides Brinck, Melanectes 
Brinck y Neocybister Miller, Bergsten & Whiting (Miller et al. 2007). Nueve especies están presentes en la región 
Neotropical, de las cuales solo una fue registrada de la Argentina, C. puncticollis (Brullé), la única especie del 
subgénero Neocybister (Trémouilles & Bachmann 1980). La morfología larval de Cybister es poco conocida. 
Descripciones o tratamientos de larvas de este género fueron presentados por Wilson (1923), Bertrand (1934), Fiori 
(1949), Watts (1964), De Marzo (1985), De Marzo & Nilsson (1986) y Nilsson (1988). Estos trabajos ofrecen diferente 
grado de detalle, pero ninguno de ellos trató extensamente la quetotaxia, con excepción de Nilsson (1988) quien 
describió la quetotaxia de las patas. Cybister puncticollis es una especie ampliamente distribuida en América del Sur. 
Existen registros de Bolivia, Brasil, Paraguay, Guayana Francesa, y de las provincias argentinas de Santa Fe, Chaco y 

81



Formosa (Trémouilles & Bachmann 1980; obs. pers.). Las larvas de C. puncticollis son desconocidas, y no se contó con 
material para su estudio. 
 
Megadytes Sharp 1882 (Figs 201-232; Tabla 17) 
 
El género neotropical Megadytes incluye 21 especies de escarabajos buceadores grandes a muy grandes (Nilsson 2001). 
Megadytes está actualmente dividido en cuatro subgéneros (Nilsson 2001; Miller et al. 2007). Los subgéneros 
Megadytes s. str., Trifurcitus Brinck y Bifurcitus Brinck incluyen 10, seis y tres especies respectivamente y están 
ampliamente distribuidos en el neotrópico (Trémouilles & Bachmann 1980; Trémouilles 1989a, 1989b). El cuarto y más 
recientemente creado subgénero, Paramegadytes Trémouilles & Bachmann, incluye dos especies restringidas al sur de 
América del Sur (Trémouilles & Bachmann 1980). 

Un estudio reciente basado principalmente sobre la morfología de los adultos y sobre datos de secuencias de ADN 
(aunque se incluyeron también algunos caracteres larvales) (Miller et al. 2007) apoyó la monofilia de Megadytes y de 
sus subgéneros. Miller et al. (2007) también sugirieron que M. (Bifurcitus) y M. (Trifurcitus)  podrían ser grupos 
hermanos, aunque su estudio no incluyó mie mbros de M. (Bifurcitus). 
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
Tal como está definido actualmente, Megadytes es morfológicamente muy diverso, especialmente las larvas. Cinco 
especies (y solamente la larva III) han sido descriptas: M. (P.) australis (Germain) (Cekalovic Kuschevich 1974), M. 
(P.) glaucus (Brullé) (Crespo 1982), M. (B.) giganteus (Laporte), M (T.) fallax (Aubé) y M. (M.) marginithorax (Perty) 
(Ferreira Jr. 1993, 1995). Bertrand (1934) presentó descripciones breves de siete especies no identificadas de diferentes 
partes de la región Neotropical, asignándolas a Megadytes. Sin embargo, dado que el género estrechamente relacionado 
Cybister está también presente en la región, la asignación de al menos algunas de estas larvas a Megadytes es 
considerada dudosa. Esto indica un conocimiento muy pobre de la morfología larval de Megadytes. Para las especies 
mencionadas arriba, los primeros dos estadios larvales son desconocidos o fueron tratados muy superficialmente, y las 
larvas III están descriptas con diferentes grados de detalle, haciendo difíciles las comparaciones. 
 
Material examinado 
Seis larvas I, tres larvas II y tres larvas III de M. glaucus fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en la siguiente localidad: Argentina, provincia de Buenos Aires, Bragado, La 
Escondida, I-2002 y III-2005, laguna semipermanente de gran tamaño con abundante vegetación acuática. Megadytes 
glaucus es la única especie del género presente en el área donde se colectaron las larvas. 

Una larva III de M. magnus Trémouilles & Bachmann fue usada para la descripción. La larva fue colectada en la 
siguiente localidad: Argentina, provincia de Formosa, Laguna Yema, I-1998. Megadytes magnus es la única especie del 
subgénero Bifurcitus presente en el área donde se colectó la larva. La posibilidad de que el espécimen pueda 
corresponder a Cybister puncticollis es descartada sobre la base de su gran tamaño. 

Una larva III de M. robustus (Aubé) fue usada para la descripción. La larva fue colectada en la siguiente localidad: 
Argentina, provincia de Entre Ríos, Villa Paranacito, 1983. Megadytes robustus es la única especie del subgénero 
Trifurcitus presente en el área donde se colectó la larva.  
 
Nota 
La descripción de cada estadio al nivel de género se basó sobre las especies disponibles. De esta manera, las 
descripciones de las larvas I y II se basaron sobre M. glaucus, y la descripción de la larva III sobre M. glaucus, M. 
magnus y M. robustus. Como consecuencia, y considerando la gran diversidad morfológica dentro del género, es 
probable que la descripción genérica proporcionada aquí cambie cuando se estudien más especies. 
 
Comentarios sobre algunas decisiones referentes a la quetotaxia 
Trabajos recientes han sugerido que Lancetinae es la subfamilia hermana de Dytiscinae, y que Colymbetinae es la 
subfamilia hermana de Lancetinae + Dytiscinae (Miller 2001a). Por esta razón, las setas y poros de las larvas I de M. 
glaucus se nombraron por comparación con Colymbetinae (sensu Miller 2001a) y Lancetinae (Alarie 1995, 1998; 
Alarie et al. 2002b). Las homologías se establecieron utilizando el criterio de similitud de posición (Wiley 1981). Sin 
embargo, la homología de algunos sensilios primarios con el sistema ancestral de Colymbetinae y Lancetinae fue difícil 
de establecer debido a la presencia de setas y poros adicionales en M. glaucus. Por esta razón, se utilizó un criterio 
adicional basado sobre el hecho de que las larvas de M. glaucus están caracterizadas por la presencia de setas 
ramificadas, y la distribución de estas setas en algunas estructuras es muy similar a la de las setas ancestrales en otras 
Dytiscidae. La presencia de una seta ramificada fue considerada como un argumento para establecer homología cuando 
más de una seta era potencialmente homóloga con una determinada seta de Colymbetinae y Lancetinae. Para el 
urogonfo, la homología de las setas y poros con el patrón de Colymbetinae y Lancetinae no se intentó debido a la forma 
fuertemente modificada de esta estructura en Megadytes. 
 
Diagnosis 
Las larvas de Megadytes se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: margen anterior del FR 
profundamente sinuado (Figs 202, 216, 221, 226); A1 dividido en dos partes, A2 y A3 divididos en tres partes (Figs 
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204-205, 216, 221, 226); lóbulos premaxilares fuertemente desarrollados, proyectados hacia adelante; estipes largo, 
delgado, subcilíndrico (Figs 206-207, 228); PPF largo, similar a un palpómero (Figs 206-207); MP1 y MP3 divididos en 
tres partes, MP2 dividido en dos partes (Figs 206-207); GA ausente (Figs 206-207, 228); proceso medio del prementum 
simple, digitiforme, glabro (Figs 209-210, 227); LP1 y LP2 divididos en dos partes (Figs 209-210, 227); protórax con 
dos escleritos ventrales; proTA con un parche denso de espínulas delgadas en el tercio basal (Figs 217, 222, 229); 
tergitos abdominales I-VI reducidos (Fig. 201); LAS elongado, no esclerotizado alrededor del ano (Figs 213-214, 219-
220, 224-225, 231-232); U diminuto (Figs 214, 220, 225, 232); PA sin setas espiniformes; margen anteroventral de TR, 
FE y proTI, y margen posterodorsal de FE, TI y TA con hileras de setas natatorias (Figs 211-212, 217-218, 222-223, 
229-230); superficie anteroventral de TI y meso- y metaTA con una hilera de setas espiniformes redondeadas 
apicalmente (Fig. 211); márgenes laterales de los segmentos abdominales VII-VIII con una hilera de setas natatorias 
(Figs 213, 219, 224, 231); poro FRe ausente (Fig. 202); muchas de las setas ancestrales de la cápsula cefálica 
ramificadas (Figs 202-203); poro ANg dorsoproximal (Fig. 204); A1, A2, MN, estipes, PPF, MP1, MP2 y LP1 con setas 
adicionales (larva I) (Figs 204-210); poro MXa ausente (Figs 206, 207); setas MX8 y MX9 y poros MXd y MXh 
insertados en el estipes (Figs 207, 228); segmentos de las patas con muchas setas adicionales (larva I) (Figs 211-212); U 
con siete setas primarias y un poro primario (Fig. 215). 
 
Descripción, larva I (Figs 201-215) 
Color. Cápsula cefálica amarillo pálida excepto por máculas marrones cerca de los ovirruptores y posterodorsales a los 
stemmata; apéndices cefálicos amarillo pálidos excepto por A4 y los ápices de A3, MP3 y MN marrones; tergitos 
torácicos amarillo pálidos, meso- y metatergito cada uno con cuatro máculas marrones en los márgenes laterales y 
anterior; tergitos abdominales amarillo pálidos, cada uno con cuatro máculas marrones en el margen anterior; partes 
membranosas blancas; patas blancas a amarillo pálidas; U marrón. 

Cuerpo (Fig. 201). Elongado, subcilíndrico; medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran 
en la Tabla 17. 

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 202-203). Aplanada, subtriangular, más larga que ancha; ancho máximo al nivel de 
los stemmata; constricción occipital presente; sutura occipital presente; línea ecdisial bien marcada; foramen occipital 
profundamente emarginado ventralmente; fosetas tentoriales posteriores visibles ventralmente; espínulas ausentes 
excepto por una banda anterior a la sutura occipital; FR subtriangular, margen anterior profundamente sinuado, con tres 
proyecciones, proyección media angosta, bien desarrollada, aplanada apicalmente; proyecciones laterales prominentes, 
bífidas; margen anterior del FR con 55-64 setas espiniformes largas, delgadas, dispuestas mayormente en los ápices de 
las proyecciones, setas en la proyección media más largas que las otras; lóbulos anterolaterales redondeados, no 
proyectados más allá del margen anterior; FR con un ovirruptor redondeado en cada lateral; cuatro stemmata en el 
margen dorsal de la cabeza y dos en el margen ventral, dispuestos en dos series verticales convexas. Antena  (Figs 204-
205). Larga, delgada, compuesta por cuatro antenómeros, más larga que HW; A2 el más largo, A1 algo más corto que 
A2, A3 algo más corto que A1; A1 dividido en dos partes, parte distal algo más larga que la basal; A2 dividido en tres 
partes subiguales; A3 dividido en tres partes, parte distal la más larga, parte basal la más corta; A3 con una espínula 
ventroapical; A3’ largo; A4 el más corto, con un proceso pequeño lateroventral en el tercio distal. Mandíbula  (Fig. 
208). Prominente, robusta, ancha basalmente, aguzada apicalmente, tercio distal recto, más fuertemente proyectado 
hacia adentro; canal mandibular presente. Maxila  (Figs 206-207). Lóbulos premaxilares fuertemente desarrollados, 
proyectados hacia adelante; cardo bien desarrollado, suboval; estipes elongado, delgado, subcilíndrico; GA ausente; 
PPF elongado, similar a un palpómero; MP largo, delgado, compuesto por tres palpómeros, MP1 el más largo, MP3 
algo más corto que MP1, MP2 el más corto; MP1 dividido en tres partes subiguales; MP2 dividido en dos partes, parte 
distal algo más larga que la basal; MP3 dividido en tres partes, parte distal la más larga, parte basal la más corta. Labio 
(Figs 209-210). Prementum más largo que ancho, no esclerotizado en una banda medial sagital; margen anterior amplia 
y profundamente emarginado medialmente, margen anterodorsal proyectado hacia adelante en un proceso medio 
simple, digitiforme; LP corto, compuesto por dos palpómeros; LP1 algo más largo que LP2; LP1 dividido en dos partes 
subiguales; LP2 dividido en dos partes, parte distal del doble de largo que la basal.  

Tórax. Tergos convexos, pronoto algo más corto que meso- y metanoto combinados, meso- y metanoto subiguales; 
protergito subrectangular, márgenes redondeados, mucho más desarrollado que meso- y metatergito; meso- y 
metatergito transversos, con carena anterotransversa; línea sagital bien marcada; esternos membranosos excepto por dos 
escleritos anteriores en el protórax; espiráculos ausentes. Patas (Figs 211-212). Largas, compuestas por seis segmentos, 
L1 la más corta, L3 la más larga; CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA 
delgados, subcilíndricos, PT con dos uñas largas, delgadas, levemente curvadas; uña posterior más corta que la anterior 
en L1 y L2, uña posterior levemente más larga que la anterior en L3; proTA con una hilera de espínulas ventrales bien 
desarrolladas; espínulas en el tercio basal del proTA pequeñas, muy delgadas, formando un parche denso. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos, segmentos I-VI membranosos excepto por un pequeño esclerito 
anterodorsal y un esclerito diminuto en cada lateral; escleritos dorsales I-VI similares, subrectangulares, sin carena 
anterotransversa, línea sagital bien marcada, mitad posterior cubierta con espínulas cortas; segmento VII angosto, 
esclerotizado dorsal y lateralmente, membranoso ventralmente, sin carena anterotransversa, esclerito cubierto con 
espínulas cortas; espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 213-214) el más largo y angosto, 
completamente esclerotizado excepto ventrodistalmente alrededor del ano, sin carena anterotransversa, cubierto con 
espínulas cortas excepto en el tercio distal; sifón muy corto. Urogonfo (Fig. 215). Diminuto, compuesto por un 
urogonfómero. 
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Tabla 17. Medidas y cocientes para los estadios larvales de especies of Megadytes. 
 

 M. glaucus  M. magnus  M. robustus 
Medida Larva I (n = 6) Larva II (n = 3) Larva III (n = 3)  Larva III (n = 1)  Larva III (n = 1) 
TL (mm) 20.00-29.00 30.00-38.00 43.00-46.00  89.00  90.00 
MW (mm)  1.50-2.90 2.10-3.50 4.00-4.50  12.00  10.50 
HL (mm) 2.65-2.85 4.08-4.19 6.22-6.47  8.64  7.61 
HW (mm) 2.01-2.12 3.08-3.27 5.21-5.43  7.74  7.43 
FRL (mm) 1.35-1.48 1.90-1.98 2.63-2.67  3.35  3.63 
OCW (mm) 0.82-1.04 1.51-1.74 2.93-3.08  4.71  3.17 
HL/HW  1.32-1.35 1.27-1.36 1.19-1.20  1.12  1.03 
HW/OCW  1.99-2.45 1.89-2.08 1.77-1.78  1.64  2.34 
COL/HL 0.46-0.50 0.53-0.54 0.58-0.59  0.61  0.52 
FRL/HL 0.50-0.54 0.46-0.47 0.41-0.42  0.39  0.48 
A/HW 1.28-1.39 1.02-1.12 0.84-0.90  0.86  0.95 
A3/A1 0.82-0.89 0.69-0.72 0.55-0.56  0.40-0.41  0.34-0.35 
A4/A3 0.10-0.12 0.07-0.09 0.06-0.07  0.06  0.07 
A3’/A4 0.71-0.94 0.80-0.83 0.83  0.86-0.93  0.88 
MNL/MNW 2.72-3.40 3.04-3.20 2.90-3.12  2.72-2.77  3.93-3.94 
MNL/HL 0.46-0.48 0.44-0.49 0.51-0.53  0.56  0.70-0.71 
PPF/MP1 0.30-0.35 0.34-0.38 0.40-0.42  0.47  0.38 
A/MP 1.31-1.36 1.33-1.38 1.38-1.47  1.38-1.40  1.67 
MP3/MP2 1.57-1.71 1.38-1.47 1.23-1.30  0.96-0.97  0.66-0.67 
MP/LP 2.39-2.56 2.35-2.48 2.03-2.19  1.87-1.90  1.72-1.73 
LP2/LP1 0.80-0.95 0.83-1.00 0.68-0.73  0.43  0.32 
L3 (mm) 5.97-6.53 8.37-9.24 12.21-13.03  19.58-19.82  19.02 
L3/L1 1.21-1.26 1.22-1.27 1.21-1.29  1.34-1.36  1.30-1.33 
L3/L2 1.10-1.14 1.11-1.13 1.11-1.15  1.14-1.16  1.15-1.16 
L3/HW  2.89-3.14 2.66-2.82 2.32-2.46  2.53-2.56  2.56 
L3 (CO/FE) 0.97-1.02 0.96-1.01 0.99-1.04  0.99  1.01 
L3 (TI/FE) 0.70-0.73 0.67-0.70 0.64-0.68  0.70-0.71  0.65 
L3 (TA/FE)  0.74-0.81 0.65-0.68 0.53-0.58  0.62-0.63  0.54 
L3 (CL/TA) 0.40-0.44 0.34-0.36 0.31-0.34  0.22-0.23  0.27 
LAS (mm) 4.49-4.77 6.08-6.84 9.25-9.78  13.24  17.07 
LAS/HW 2.23-2.30 1.98-2.09 1.74-1.86  1.71  2.30 
U (mm)  0.02-0.03 0.03-0.04 0.05-0.06  0.09-0.10  0.10-0.11 

 

84



Figs 201-203. Megadytes glaucus, larva I. 201, hábito, vista dorsal; 202, cápsula cefálica, vista dorsal; 203, cápsula cefálica, vista 
ventral. EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Setas adicionales no rotuladas. Barras de escala = 5.00 mm para la Fig. 201 y 
0.50 mm para las Figs 202-203.
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Figs 204-210. Megadytes glaucus, larva I. 204, antena, vista dorsal; 205, antena, vista ventral; 206, maxila, vista dorsal; 207, maxila, 
vista ventral; 208, mandíbula, vista dorsal; 209, labio, vista dorsal; 210, labio, vista ventral. Sp: espínula. Setas y poros adicionales no 
rotulados. Barras de escala = 0.20 mm.
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Figs 211-215. Megadytes glaucus, larva I. 211, pata metatorácica, vista anterior; 212, pata metatorácica, vista posterior; 213, 
segmento abdominal VIII, vista dorsal; 214, segmento abdominal VIII, vista ventral; 215, urogonfo, vista ventral. Setas y poros 
adicionales no rotulados. Barras de escala = 0.30 mm para las Figs 211-212, 0.50 mm para las Figs 213-214 y 0.03 mm para la Fig. 
215.
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Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Colymbetinae y Lancetinae (Alarie 1995, 1998; Alarie et al. 
2002b) excepto por las siguientes características: poro FRe ausente; poro FRd ubicado aproximadamente en la mitad de 
la proyección medial; setas FR4 y FR5 algo desplazadas lateralmente; poro PAl insertado lejos de la sutura occipital; 
todas las setas ancestrales de la cápsula cefálica ramificadas excepto FR6, FR9, PA1, PA2, PA3 y a veces PA17; 
cápsula cefálica con muchas setas adicionales, la mayor parte diminutas o largas, setiformes, y pocas ramificadas (una 
contigua a FR5 y 2-3 dentro de cada área ocular); PA sin setas espiniformes; poro ANg dorsoproximal; A1 y A2 con 
aproximadamente 81 y 18 setas adicionales setiformes respectivamente, mayormente en la superficie dorsal; poro MNa 
distal al poro MNb; seta MN1 contigua al poro MNc; superficies dorsal y ventral de la MN con muchas setas 
adicionales, la mayor parte diminutas o largas, setiformes, y pocas ramificadas formando un anillo denso en el tercio 
distal; poro MXa ausente; setas MX8 y MX9 y poros MXd y MXh insertados en el estipes; poro MXj medial; setas 
MX1, MX2 y MX3 ramificadas; seta MX14 simple o ramificada; estipes, PPF y MP1 con aproximadamente 13, 10 y 20 
setas adicionales setiformes respectivamente, insertadas en las superficies laterales y ventral (tres de las setas 
adicionales en MP1 ramificadas); MP2 con dos setas adicionales apicales ramificadas; setas LA3, LA4, LA5 y LA8 
largas, espiniformes; setas LA2, LA6 y LA11 ramificadas; LP1 con aproximadamente 16-18 setas adicionales 
setiformes en las superficies ventral e interna, dos de las setas apicales ramificadas; no pude encontrar la seta LA7; 
tergitos torácicos con muchas setas setiformes (pocas ramificadas) en toda la superficie; seta CO7 anteromedial; 
superficie posterior de la CO con 7-12 poros adicionales; no pude identificar la seta CO18; setas CO1, CO2, CO3, CO4, 
CO5, CO13, CO14, CO15, CO16, CO17, TR1, FE1, FE2, FE3, FE7, FE8, TI2, TI3, TI4, TI5, TA2, TA4 y TA5 
redondeadas apicalmente; seta TR2 anteroventral; segmentos de las patas con muchas setas adicionales, algunas de las 
de TI y TA redondeadas apicalmente; setas FE6, TI1 y TA1 frecuentemente ramificadas; hileras de setas natatorias en el 
margen anteroventral de TR, FE y proTI, y en el margen posterodorsal de FE, TI y TA (hilera posterodorsal del metaFE 
solo en los dos tercios distales); setas FE9 y FE10 ausentes o largas, setiformes, incorporadas a las hileras de setas 
natatorias; superficie anteroventral de TI y meso- y metaTA con una hilera de setas espiniformes redondeadas 
apicalmente; setas TI6 y TI7 largas, setiformes; seta TA1 insertada lejos del ápice; escleritos abdominales I-VI con 
varias setas setiformes en la mitad posterior; esclerito abdominal VII con muchas setas setiformes en toda la superficie, 
y una hilera de setas natatorias en el margen lateral; setas AB10, AB11 y AB15 insertadas lejos del margen 
ventroapical; seta AB10 muy larga, setiforme; setas AB1, AB12 y AB13 redondeadas apicalmente; setas AB2, AB3, 
AB5, AB9, AB11 y AB15 ramificadas; LAS con muchas setas adicionales setiformes y 6-10 poros adicionales dorsales; 
margen lateral de LAS con una hilera de setas natatorias; no pude identificar el poro ABa debido a la presencia de poros 
adicionales; U con siete setas y un poro. 
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Cápsula cefálica amarillo pálida a amarilla con muchas máculas pequeñas marrón oscuras dispuestas en dos 
áreas: centralmente en el FR y en toda la superficie del PA excepto en el tercio anterior; apéndices cefálicos amarillo 
pálidos excepto por A4 y los ápices de A3, MP3, LP2 y MN marrón oscuros; tergitos torácicos amarillo pálidos a 
amarillos, con una banda longitudinal marrón a cada lado de la línea media, y muchas máculas marrón oscuras en toda 
la superficie; tergitos abdominales I-VI variegados, con bandas longitudinales amarillo pálidas y marrones; tergito VII 
amarillo pálido a marrón claro excepto por una banda longitudinal dorsal más clara; esclerito VIII amarillo pálido a 
marrón claro; partes membranosas blancas ventralmente, grises con bandas blancas longitudinales dorsalmente; patas 
amarillo pálidas a marrón claras. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 17. 
Cabeza. Cápsula cefálica . Ovirruptores ausentes; FR con 136-159 setas delgadas espiniformes en el margen 

anterior; espínulas ausentes. Antena . Levemente más larga que HW; A1 y A2 subiguales. Labio. LP2 dividido en dos 
partes subiguales. 

Abdomen. Escleritos I-VIII sin espínulas; esclerito I con carena anterotransversa. 
Quetotaxia. Prementum con 0-1 setas secundarias y 3-5 poros secundarios a cada lado de la superficie ventral; 

hilera posterodorsal de setas natatorias en el metaFE todo a lo largo del segmento. 
 
Descripción, larva III (Figs 216-232) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color. Cápsula cefálica amarillo pálida a marrón rojiza con muchas máculas pequeñas rojizo oscuras a marrón 
oscuras dispuestas en dos áreas: en el FR (solo centralmente o en toda la superficie excepto los ángulos anterolaterales), 
y en el PA excepto el tercio anterior; apéndices cefálicos amarillo pálidos a marrones excepto la MN marrón rojiza a 
marrón oscura, A4 y el ápice de A3 marrones a marrón oscuros, y MP3 y LP2 marrón claros a marrón oscuros; tergitos 
torácicos amarillo pálidos a marrón rojizos, con una banda longitudinal marrón a marrón oscura a cada lado de la línea 
media, y varias a muchas máculas marrón oscuras en toda la superficie; tergitos abdominales I-VI variegados, con 
bandas longitudinales amarillo pálidas y marrones a marrón oscuras; tergito VII marrón claro excepto por una banda 
longitudinal dorsal más clara; esclerito VIII amarillo pálido a marrón claro; partes membranosas blancas ventralmente y 
grises con bandas longitudinales blancas dorsalmente, o blancas con bandas longitudinales marrón claras; patas amarillo 
pálidas a marrón claras, o bien marrones excepto la CO marrón rojiza, o bien marrón claras con la CO llevando máculas 
marrones; U marrón rojizo a marrón. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 17. 
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Cabeza (Figs 216, 221, 226). Cápsula cefálica. Subcuadrada, algo más larga que ancha, o subtriangular, 
aproximadamente tan larga como ancha; proyección media del FR truncada apicalmente, con muchas setas apicales, o 
aguzada apicalmente, casi glabra; proyecciones laterales anchas, aplanadas, o prominentes (en este último caso pueden 
ser unífidas o bífidas); FR con aproximadamente 115-216 setas en el margen anterior, las cuales pueden ser cortas, 
robustas y redondeadas apicalmente, o delgadas, espiniformes. Antena. Algo más corta que HW; A1 el más largo, A2 
algo más corto que A1. Mandíbula . Robusta, con el tercio distal recto y más fuertemente proyectado hacia adentro, o 
larga, delgada y regularmente curvada. Maxila (Fig. 228). MP2 el más corto, o bien MP3 el más corto, o bien MP2 y 
MP3 subiguales; longitud relativa de las partes que componen a MP2 y MP3 variable. Labio. Proceso medio del 
prementum redondeado apicalmente o levemente bífido apicalmente (Fig. 227); LP1 más largo que LP2; longitud 
relativa de las partes que componen a LP1 y LP2 variable.  

Tórax. Meso- y metatergito cubriendo todo el segmento dorsalmente; espiráculos presentes en el mesotórax. 
Abdomen (Figs 219-220, 224-225, 231-232). Segmento VII membranoso o esclerotizado ventralmente; esclerito 

VII con o sin carena anterotransversa; espiráculos presentes en los segmentos I-VII. 
Quetotaxia. MN con o sin un anillo de setas ramificadas en el tercio distal; setación de las patas detallada en las 

Figs 217-218, 222-223 y 229-230. 
 
Megadytes (Paramegadytes) glaucus (Brullé 1838) (Figs 201-220; Tabla 17) 
 
Diagnosis 
Las larvas de M. glaucus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: proyección media del FR truncada 
apicalmente, con muchas setas apicales (Fig. 216); proyecciones laterales prominentes, bífidas (Fig. 216); MN con el 
tercio distal más fuertemente proyectado hacia adentro, llevando un anillo de setas ramificadas (Fig. 216); MP2 el más 
corto; proceso medio del prementum redondeado apicalmente (Figs 209-210); segmento abdominal VII membranoso 
ventralmente (Fig. 220). 
 
Descripción, larva III (Figs 216-220) 
Color. Cápsula cefálica amarillo pálida a amarilla con muchas máculas pequeñas marrón oscuras dispuestas en dos 
áreas: centralmente en el FR y en toda la superficie del PA excepto en el tercio anterior; apéndices cefálicos amarillo 
pálido excepto por A4 y los ápices de A3, MP3, LP2 y MN marrón oscuros; tergitos torácicos amarillo pálido a 
amarillo, con una banda longitudinal marrón a cada lado de la línea media, y muchas máculas marrón oscuras en toda la 
superficie; tergitos abdominales I-VI variegados, con bandas longitudinales amarillo pálidas y marrones; tergito VII 
amarillo pálido a marrón claro excepto por una banda longitudinal dorsal más clara; esclerito VIII amarillo pálido a 
marrón claro; partes membranosas blancas ventralmente, gris con bandas blancas longitudinales dorsalmente; patas 
amarillo pálidas a marrón claras. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 17. 
Cabeza (Fig. 216). Cápsula cefálica. Subcuadrada, algo más larga que ancha; proyección media del FR truncada 

apicalmente, con muchas setas apicales; proyecciones laterales prominentes, bífidas; FR con 206-216 setas delgadas 
espiniformes en el margen anterior. Mandíbula. Robusta, con el tercio distal recto, más fuertemente proyectado hacia 
adentro. Maxila . MP1 más largo que MP3, MP2 el más corto. Labio. Proceso medio del prementum redondeado 
apicalmente. 

Abdomen (Figs 219-220). Segmento VII membranoso ventralmente; esclerito VII sin carena anterotransversa. 
Quetotaxia. MN con un anillo de setas ramificadas en el tercio distal. Setación de las patas detallada en las Figs 

217-218. 
 
Megadytes (Bifurcitus) magnus Trémouilles & Bachmann 1980 (Figs 221-225; Tabla 17) 
 
Diagnosis 
Las larvas de M. magnus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: proyección media del FR truncada 
apicalmente, con muchas setas apicales (Fig. 221); proyecciones laterales prominentes, unífidas (Fig. 221); MN con el 
tercio distal más fuertemente proyectado hacia adentro, llevando un anillo de setas ramificadas (Fig. 221); MP2 y MP3 
subiguales; proceso medio del prementum redondeado apicalmente; segmento abdominal VII membranoso 
ventralmente (Fig. 225). 
 
Descripción, larva III (Figs 221-225) 
Color. Cápsula cefálica rojiza con muchas máculas pequeñas rojizo oscuras dispuestas en dos áreas: centralmente en el 
FR, y en el PA excepto en el tercio anterior; apéndices cefálicos marrón claros excepto por A4 y el ápice de A3 
marrones; tergitos torácicos marrón rojizos, con una banda longitudinal marrón oscura a cada lado de la línea media, y 
varias máculas marrón oscuras en toda la superficie; tergitos abdominales I-VI variegados, con bandas longitudinales 
amarillo pálidas y marrón oscuras; tergito VII marrón claro excepto por una banda longitudinal dorsal más clara; 
esclerito VIII marrón claro; partes membranosas blancas ventralmente, grises con bandas longitudinales blancas 
dorsalmente; patas marrones excepto por la CO marrón rojiza; U marrón rojizo. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 17. 
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Cabeza (Fig. 221). Cápsula cefálica. Subcuadrada, algo más larga que ancha; proyección media del FR truncada 
apicalmente, con muchas setas apicales; proyecciones laterales prominentes, unífidas; FR con aproximadamente 115 
setas delgadas espiniformes en el margen anterior. Mandíbula. Robusta, con el tercio distal recto, más fuertemente 
proyectado hacia adentro. Maxila. MP2 y MP3 subiguales; MP2 dividido en dos partes, parte basal levemente más larga 
que la distal; MP3 dividido en tres partes, parte distal la más corta, las otras dos subiguales. Labio. Proceso medio del 
prementum redondeado apicalmente; LP1 y LP2 divididos en dos partes, parte basal de aproximadamente el doble de 
largo que la parte distal.  

Abdomen (Figs 224-225). Segmento VII membranoso ventralmente; esclerito VII con carena anterotransversa. 
Quetotaxia. MN con un anillo de setas ramificadas en el tercio distal. Setación de las patas detallada en las Figs 

222-223. 
 
Megadytes (Trifurcitus) robustus (Aubé 1838) (Figs 226-232; Tabla 17) 
 
Diagnosis 
Las larvas de M. robustus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: proyección media del FR aguzada 
apicalmente, casi glabra (Fig. 226); proyecciones laterales anchas, aplanadas (Fig. 226); MN regularmente curvada, sin 
anillo de setas ramificadas (Fig. 226); MP3 el más corto; proceso medio del prementum levemente bífido apicalmente 
(Fig. 227); segmento abdominal VII esclerotizado ventralmente (Fig. 232). 
 
Descripción, larva III (Figs 226-232) 
Color. Cápsula cefálica marrón rojiza con muchas máculas pequeñas marrones a marrón oscuras en el FR (excepto en 
los ángulos anterolaterales) y en el PA (excepto en el tercio anterior); apéndices cefálicos marrones excepto la MN 
marrón rojiza; tergitos torácicos amarillo pálidos a amarillos, con una banda longitudinal marrón a cada lado de la línea 
media, y muchas máculas marrón oscuras en toda la superficie; tergitos abdominales I-VI variegados, con bandas 
longitudinales amarillo pálidas y marrones; esclerito VII amarillo pálido a marrón claro excepto por una banda 
longitudinal dorsal más clara; esclerito VIII marrón claro; partes membranosas blancas con bandas longitudinales 
marrón claras; patas marrón claras, CO con máculas marrones; U marrón. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 17. 
Cabeza (Fig. 226). Cápsula cefálica . Subtriangular, aproximadamente tan larga como ancha; proyección media del 

FR aguzada apicalmente, casi glabra; proyecciones laterales anchas, aplanadas; FR con 118 setas cortas, robustas, 
redondeadas apicalmente, en el margen anterior (excepto en la proyección medial). Mandíbula. Larga, delgada, 
regularmente curvada. Maxila (Fig. 228). MP3 el más corto; MP2 dividido en dos partes subiguales; MP3 dividido en 
tres partes, parte distal la más larga, parte medial la más corta. Labio (Fig. 227). Proceso medio del prementum 
levemente bífido apicalmente; LP1 dividido en dos partes, parte basal más larga que la distal.  

Abdomen (Figs 231-232). Segmento VII completamente esclerotizado, con carena anterotransversa. 
Quetotaxia. MN sin anillo de setas ramificadas en el tercio distal; setación de las patas detallada en las Figs 229-

230. 
 
Notas comparativas 
La quetotaxia de los miembros de Cybistrini ha sido poco estudiada. Una excepción es el tratamiento detallado de la 
quetotaxia primaria de las patas de tres especies de Cybister por Nilsson (1988). En ese trabajo se comparó la quetotaxia 
de Cybister con el sistema ancestral de Dytiscidae, y se discutieron las características sobresalientes. La quetotaxia 
primaria de la pata de Megadytes es muy similar a la descripta para Cybister. Como lo expresó Nilsson (1988), hay 
estructuras primarias complejas en la larva I, y se adiciona muy poco en los estadios posteriores. Además, el parche 
denso de espínulas delgadas descripto en el protarso de Cybister está presente en Megadytes junto con los órganos 
glandulares de la cabeza descriptos por De Marzo & Nilsson (1986). Estos órganos podrían actuar en asociación con el 
parche espinular del protarso como un dispositivo para desparramar una secreción inhibidora del crecimiento 
microbiano (De Marzo & Nilsson 1986). 

Otras características interesantes de la quetotaxia de Megadytes están relacionadas con la ausencia de galea y la 
presencia de urogonfos diminutos. Un estudio exhaustivo de la la rva I de M. glaucus revela que las setas MX8 y MX9 y 
los poros MXd y MXh están ubicados en el estipes, muy cerca uno del otro. Esta condición se observó también en las 
larvas II y III de M. glaucus y en las larvas III de M. magnus y M. robustus. En otras Dytiscidae, estos sensilios están 
comúnmente ubicados en la galea. Si bien se consideró que la galea está ausente en Megadytes, la larva III de M. 
robustus presenta un pequeño lóbulo que sin dudas es homólogo de la galea (Fig. 228). Por otra parte, el estudio del 
urogonfo de M. glaucus indica que tiene siete setas primarias y un poro primario. Esta condición representa una 
reducción con respecto al número ancestral de sensilios en el urogonfo de Dytiscidae (ocho setas y tres poros). La forma 
fuertemente modificada del urogonfo de Megadytes (compartida con las otras especies de Cybistrini con larvas 
conocidas) dificulta el establecimiento de homologías para los sensilios. No pude encontrar un criterio convincente para 
homologar estos sensilios con los de otras Dytiscidae y poder determinar cuáles están ausentes. 
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Figs 216-220. Megadytes glaucus, larva III. 216, cabeza, vista dorsal; 217, pata protorácica, vista anterior; 218, pata protorácica, vista 
posterior; 219, segmentos abdominales VII-VIII, vista dorsal; 220, segmentos abdominales VII-VIII, vista ventral. Barras de escala = 
1.50 mm para la Fig. 216, 1.00 mm para las Figs 217-218 y 3.00 mm para las Figs 219-220.
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Figs 221-225. Megadytes magnus, larva III. 221, cabeza, vista dorsal; 222, pata protorácica, vista anterior; 223, pata protorácica, vista 
posterior; 224, segmentos abdominales VII-VIII, vista dorsal; 225, segmentos abdominales VII-VIII, vista ventral. Barras de escala = 
1.50 mm para la Fig. 221, 1.00 mm para las Figs 222-223 y 3.00 mm para las Figs 224-225.
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Figs 226-232. Megadytes robustus, larva III. 226, cabeza, vista dorsal; 227, labio, vista ventral; 228, estipes, vista ventral; 229, pata 
protorácica, vista anterior; 230, pata protorácica, vista posterior; 231, segmentos abdominales VII-VIII, vista dorsal; 232, segmentos 
abdominales VII-VIII, vista ventral. Barras de escala = 1.50 mm para la Fig. 226, 0.50 mm para las Figs 227-228, 1.00 mm para las 
Figs 229-230 y 3.00 mm para las Figs 231-232.
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Tribu HYDATICINI Sharp 1882 
 
La tribu Hydaticini es cosmopolita e incluye dos géneros: Hydaticus y Prodaticus Sharp (Miller 2000a; Nilsson 2001). 
Mientras que Hydaticus es muy especioso y presenta una distribución mundial, Prodaticus incluye solo dos especies y 
se encuentra restringido a las regiones Paleártica y Africana. Miller (2000a) aportó evidencia para la monofilia del clado 
formado por las tribus Hydaticini, Eretini y Aciliini, y postuló una relación de grupo hermano entre Hydaticini y el 
clado compuesto por las otras dos tribus. Las relaciones filogenéticas de Hydaticini y de los géneros que la componen 
no han sido investigadas considerando caracteres larvales. 
 
Hydaticus Leach 1817 (Figs 233-252; Tablas 18-19) 
 
Hydaticus incluye 135 especies de escarabajos buceadores de tamaño mediano presentes en todos los continentes 
(Nilsson 2001). El género está actualmente dividido en cuatro subgéneros: el subgénero monobásico Hydaticinus 
Guignot, el subgénero dibásico Pleurodytes Régimbart, el subgénero Hydaticus con siete especies, y el subgénero 
Guignotites Brinck incluyendo las restantes especies (Nilsson 2001). Un total de ocho especies de Hydaticus son 
reconocidas de América del Sur, todas incluidas en el subgénero Guignotites con excepción de H. (Hydaticinus) 
xanthomelas (Brullé) (Trémouilles 1996). En la Argentina se conocen tres especies: H. xanthomelas, H. palliatus Aubé 
y H. tuyuensis (Trémouilles 1996). Hydaticus (Guignotites) tuyuensis es la especie de distribución más austral del 
género en América del Sur. Su distribución comprende el sudoeste de Uruguay y el este de la provincia de Buenos 
Aires, Argentina (Trémouilles 1996).  
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La morfología larval de Hydaticus se conoce pobremente. Descripciones o tratamientos de larvas del género fueron 
presentados por Fukuda et al. (1959), Dettner (1984), Hilsenhoff (1993a) y Galewski (1973a, 1973c, 1975, 1983, 1990), 
principalmente para especies europeas y norteamericanas. Una buena diagnosis y descripción al nivel de género fue 
aportada por Larson et al. (2000). Referencias a otras descripciones breves de larvas de Hydaticus pueden encontrarse 
en Bertrand (1972). 
 
Material examinado 
Tres larvas I, cuatro larvas II y una larva III de H. tuyuensis fueron usadas para las descripciones . Las larvas fueron 
colectadas en las siguientes localidades. Argentina: 1) provincia de Buenos Aires, Bragado, La Escondida, III-2005, 
laguna semipermanente de gran tamaño, con abundante vegetación acuática; 2) Ciudad de Buenos Aires, XI-2000 a II-
2004 (laguna permanente de gran tamaño, con vegetación litoral). Hydaticus tuyuensis es la única especie del género 
presente en la provincia de Buenos Aires. 
 
Diagnosis 
Las larvas de Hydaticus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: constricción occipital presente (Figs 
234, 248); sutura occipital presente (Figs 234, 248); A3 con una espínula ventroapical (Fig. 237); margen anterior del 
prementum proyectado hacia adelante en un proceso medio bilobado (Figs 241-242); mitad basal de las uñas con 
espínulas cortas en las superficies laterales y ventral (Figs 243-244); poro FRe ausente (Fig. 234); una seta adicional 
pequeña contigua al poro PAo (Fig. 235); seta AN3 submedial (Fig. 237); poro MXa ausente (Figs 238-239); una seta 
adicional espiniforme proximal a la seta MX6 (Fig. 238); setas LA3, LA4, LA5 y LA8 insertadas en el proceso medio 
(Figs 241-242); patas con setas natatorias (Figs 243-244, 249-250); seta TR2 setiforme, anteroventral (Fig. 243); 
segmentos abdominales VII-VIII con una hilera de setas natatorias en cada margen lateral (Figs 245, 251); setas UR5, 
UR6, UR7 y UR8 insertadas apicalmente (Figs 247, 251-252); A2, A3, MP2 y MP3 divididos basalmente (larvas II-III) 
(Fig. 248); protórax con un esclerito ventral (larvas II-III); U sin setas secundarias (Figs 251-252). 
 
Descripción, larva I (Figs 233-247) 
Color. Larva enteramente amarillo pálida excepto por TI, TA y porción distal del U marrón claros. 

Cuerpo (Fig. 233). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 18.  

Cabeza. Cápsula cefálica  (Figs 234-235). Aplanada, subtriangular, algo más larga que ancha; ancho máximo al 
nivel de los stemmata, constricción occipital presente, poco marcada; sutura occipital presente; línea ecdisial bien 
marcada; foramen occipital levemente emarginado dorsalmente, profundamente emarginado ventralmente; fosetas 
tentoriales posteriores visibles ventralmente; superficie cubierta con espínulas cortas redondeadas; FR subtriangular, 
márgenes laterales curvados, margen anterior redondeado medialmente, con 65-69 setas espatuladas bien desarrolladas 
dispuestas en dos hileras, hilera submarginal compuesta por 47-51 setas, hilera marginal compuesta por 18-20 setas; FR 
con un ovirruptor espiniforme en cada lateral; lóbulos anterolaterales redondeados, proyectándose más allá del margen 
anterior; cuatro stemmata en el margen dorsal de la cabeza y dos en el margen ventral, dispuestos en dos series 
verticales curvas. Antena  (Figs 236-237). Larga, compuesta por cuatro antenómeros, aproximadamente tan larga como 
HW; A1 el más largo, A2 y A3 subiguales; A3 con una espínula ventroapical; A3’ largo; A4 el más corto, con un 
proceso lateroventral en la mitad distal, similar a A3’. Mandíbula (Fig. 240). Prominente, moderadamente ancha 
basalmente, aguzada apicalmente, con espínulas cortas redondeadas en la superficie externa del tercio basal; canal 
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Tabla 18. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de Hydaticus tuyuensis. 

 

Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 4) 

Larva III 
(n = 1)  Medida Larva I 

(n = 3) 
Larva II 
(n = 4) 

Larva III 
(n = 1) 

TL (mm) 7.90-8.00 16.80-17.50 24.00  MP3/MP2 1.03-1.06 0.90-1.01 0.83 
MW (mm)  1.00-1.10 1.90-2.00 3.50  GA/MP1 0.26-0.29 0.20-0.23 0.18-0.19 
HL (mm) 1.39-1.41 2.16-2.33 2.98  MP/LP 2.04-2.21 1.72-1.92 1.72 
HW (mm) 1.29-1.31 1.88-2.05 2.50  LP2/LP1 0.87-0.95 0.68-0.80 0.63 
FRL (mm) 0.61-0.64 0.89-0.99 1.19  L3 (mm) 3.32-3.39 4.79-5.54 6.58-6.59 
OCW (mm) 0.52-0.53 0.82-0.84 1.19  L3/L1 1.17-1.19 1.20-1.23 1.23-1.25 
HL/HW  1.07-1.09 1.14-1.18 1.19  L3/L2 1.02-1.06 1.04-1.06 1.06-1.07 
HW/OCW  2.44-2.52 2.35-2.50 2.10  L3/HW  2.55-2.58 2.51-2.71 2.63 
COL/HL 0.54-0.56 0.57-0.61 0.60  L3 (CO/FE) 0.89-0.93 0.90-0.92 0.97-0.99 
FRL/HL 0.44-0.46 0.39-0.43 0.40  L3 (TI/FE) 0.85-0.94 0.81-0.83 0.73-0.74 
A/HW 0.97-1.04 0.85-0.90 0.81  L3 (TA/FE)  0.79-0.84 0.72 0.61-0.62 
A3/A1 0.81-0.87 0.65-0.68 0.55  L3 (CL/TA) 0.36-0.38 0.25-0.28 0.23-0.24 
A4/A3 0.12-0.14 0.09-0.11 0.08-0.09  LAS (mm) 1.36-1.46 1.88-2.12 2.31 
A3’/A4 0.61-0.78 0.53-0.70 0.67-0.79  LAS/HW 1.05-1.11 0.97-1.04 0.92 
MNL/MNW 3.78-4.13 3.83-4.13 3.73-3.88  U (mm)  1.02-1.04 1.29-1.61 1.61-1.62 
MNL/HL 0.58-0.60 0.50-0.56 0.51-0.52  U/LAS 0.69-0.76 0.68-0.76 0.70 
PPF/MP1 0.25-0.28 0.26-0.27 0.28  U/HW  0.77-0.80 0.66-0.79 0.64-0.65 
A/MP 1.41-1.45 1.43-1.46 1.53      

 
 
 
 
 

Tabla 19. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de 
Hydaticus tuyuensis. Los números entre barras se refieren a la pata pro-, meso- y 
metatorácica respectivamente. 

 
Segmento Posición Larva II (n = 2) Larva III (n = 1) 
Coxa  A 1-2 / 0-1 / 1-3 8 / 12-15 / 13-21 
 AD 1-2 / 0-2 / 0-3 7-11 / 3-6 / 12-14 
 AV 0 / 0-4 / 2-6 0 / 2-3 / 4-6 
 P 0 / 0 / 0 0 / 3-4 / 2 
 PD 0-3 / 0-3 / 0-4 14 / 14-17 / 6-8 
 Total 3-5 / 0-8 / 5-16 29-33 / 38-40 / 37-51 
Trocánter Pr 0-1 / 0-1 / 0-1 10-12 / 8-9 / 10-11 
 Total 0-1 / 0-1 / 0-1 10-12 / 8-9 / 10-11 
Fémur A 0-2 / 2-4 / 2-4 9-13 / 9-14 / 10-11 
 AD 7-8 / 10-11 / 9 9-10 / 17-18 / 17-19 
 ADi 2-3 / 1-2 / 1-2 5 / 5-6 / 3-4 
 AV 10-14 / 14-17 / 11-16 24-26 / 27-31 / 28-29 
 P 3-4 / 4-5 / 4 4-5 / 6 / 4-6 
 PDi 1-3 / 0-3 / 0 3-4 / 3 / 1-2 
 PV 10-12 / 9-11 / 7-9 22-23 / 19-20 / 18-21 
 Total 37-41 / 44-50 / 36-41 79-83 / 92 / 84-89 
Tibia  A 0 / 0 / 0 1-4 / 3 / 4-6 
 AD 5-7 / 7-10 / 8-12 8-9 / 13 / 11-12 
 ADi 0-1 / 1 / 1-2 1 / 1-2 / 2 
 AV 8-10 / 11-20 / 13-18 12 / 24-27 / 27-31 
 P 18-24 / 18-22 / 19-27 18-20 / 15-20 / 17-19 
 PDi 1 / 1 / 1 2 / 1 / 1 
 PV 6-8 / 9-12 / 12-18 9-10 / 15-16 / 19-22 
 Total 40-47 / 50-66 / 55-75 53-56 / 75-79 / 83-91 
Tarso AD 5-6 / 7-10 / 6-9 5 / 10-11 / 8-10 
 AV 0 / 20-22 / 21-25 0 / 20-21 / 21 
 Total 5-6 / 29-30 / 27-34 5 / 31 / 29-31 
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Figs 233-235. Hydaticus tuyuensis, larva I. 233, hábito, vista dorsal; 234, cápsula cefálica, vista dorsal; 235, cápsula cefálica, vista 
ventral. EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Los cuadrados negros indican setas adicionales. Barras de escala = 1.00 mm 
para la Fig. 233 y 0.20 mm para las Figs 234-235.
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Figs 236-242. Hydaticus tuyuensis, larva I. 236, antena, vista dorsal; 237, antena, vista ventral; 238, maxila, vista dorsal; 239, maxila, 
vista ventral; 240, mandíbula, vista dorsal; 241, labio, vista dorsal; 242, labio, vista ventral. Sp: espínula. Los cuadrados negros 
indican setas adicionales. Barras de escala = 0.10 mm.
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Figs 243-247. Hydaticus tuyuensis, larva I. 243, pata metatorácica, vista anterior; 244, pata metatorácica, vista posterior; 245, 
segmento abdominal VIII, vista dorsal; 246, segmento abdominal VIII, vista ventral; 247, urogonfo, vista dorsal. Barras de escala = 
0.20 mm.
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mandibular presente. Maxila (Figs 238-239). Cardo bien desarrollado; estipes angosto, elongado, subcilíndrico; GA 
bien desarrollada, subcónica; PPF corto, ancho, similar a un palpómero; MP largo, delgado, compuesto por tres 
palpómeros subiguales. Labio (Figs 241-242). Prementum subtriangular, más ancho que largo, margen anterior 
proyectado hacia adelante en un proceso medio bilobado; LP corto, robusto, compuesto por dos palpómeros, con 
espínulas cortas redondeadas en el margen externo; LP2 algo más corto que LP1. 

Tórax. Tergos convexos, pronoto aproximadamente tan largo como meso- y metanoto combinados, meso- y 
metanoto subiguales; protergito subrectangular, márgenes redondeados, más desarrollado que meso- y metatergito; 
meso- y metatergito transversales, con carena anterotransversa; línea sagital bien marcada; esternos membranosos; 
espiráculos ausentes. Patas (Figs 243-244). Largas, compuestas por seis segmentos, L1 la más corta, L3 la más larga; 
CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos, PT con dos 
uñas largas, delgadas, casi rectas; uña posterior más corta que la anterior; FE, TI, TA, superficie dorsal de la CO y 
superficie ventral de la porción distal del TR cubiertos con espínulas cortas; espínulas en la porción anteroventrodistal 
de la TI y en la porción anteroventroproximal del TA largas en L1, muy delgadas, formando un parche denso; TA con 
una hilera de espínulas ventrales, más desarrollada en el proTA; mitad basal de las uñas con espínulas cortas en las 
superficies laterales y ventral. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VI esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; tergitos I-VI similares entre si, transversos, redondeados lateralmente, con carena anterotransversa; 
segmento VII elongado, angosto, completamente esclerotizado excepto por una banda angosta longitudinal ventral, con 
carena anterotransversa, cubierto con espínulas cortas; espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 245-246) 
el más largo y angosto, completamente esclerotizado, sin carena anterotransversa, cubierto con espínulas cortas; sifón 
muy corto. Urogonfo  (Fig. 247). Corto, compuesto por un urogonfómero, cubierto con espínulas cortas. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Colymbetinae y Lancetinae (Alarie 1995, 1998; Alarie et al. 
2002b) excepto por las siguientes características: poro FRe ausente; setas FR4 y FR5 algo desplazadas lateralmente; 
seta PA10 y poro PAd contiguos a las setas PA21 y PA22; una seta adicional pequeña contigua al poro PAo; poro PAl 
ubicado lejos de la sutura occipital; seta AN3 submedial; poro ANg dorsoproximal; poro MNa distal al poro MNb; seta 
MN1 contigua al poro MNc; seta MX4 proximal, cercana al margen interno del estipes; poro MXa ausente; una seta 
adicional espiniforme proximal a la seta MX6; poro MXj medial; MP3 con tres setas adicionales pequeñas distales; 
setas LA3, LA4, LA5 y LA8 insertadas en el proceso medio; proceso medio con 0-1 setas adicionales espiniformes a 
cada lado; LP2 con una seta adicional diminuta dorsodistal; no pude encontrar la seta LA7; tergitos torácicos con varias 
setas setiformes en la mitad posterior, protergito con una hilera anterotransversa de setas setiformes; seta CO7 
anteromedial; seta CO12 setiforme; seta TR2 setiforme, anteroventral; hileras de setas natatorias en los márgenes 
anteroventral y posterodorsal de FE y TI, hilera posterodorsal del FE solo en el tercio distal; setas FE4, FE5, FE6, FE8, 
FE9, FE10 y TI4 ausentes de sus posiciones usuales, no pude establecer si están realmente ausentes o, al menos algunas 
de ellas, se volvieron largas, setiformes y se incorporaron a las hileras de setas natatorias; FE con setas adicionales 
espiniformes en la superficie anterodistal (1-2 en L1, 0-1 en L2 y L3); setas TI5, TI6 y TI7 largas, setiformes; seta TA1 
insertada lejos del ápice; tergitos abdominales I-VII con varias setas setiformes en la mitad posterior; segmento 
abdominal VII con una hilera de setas natatorias en cada margen lateral; setas AB11 y AB15 insertadas lejos del margen 
ventroapical; LAS con una hilera de setas natatorias en cada margen lateral; setas UR2, UR3 y UR4 insertadas en la 
mitad basal; setas UR5, UR6, UR7 y UR8 insertadas apicalmente.  
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Larva enteramente amarillenta a marrón clara. 
Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 18. 
Cabeza. Cápsula cefálica . Constricción occipital bien marcada; ovirruptores ausentes; espínulas ausentes excepto 

anterolateralmente en el FR, cercanas a las fosetas tentoriales posteriores y posteriores a la sutura occipital; FR con 116-
146 setas espatuladas bien desarrolladas en el margen anterior, dispuestas en dos hileras, hilera submarginal compuesta 
por 96-125 setas, hilera marginal compuesta por 20-21 setas. Antena. Algo más corta que HW; A2 y A3 divididos 
basalmente. Mandíbula . Sin espínulas. Maxila. MP2 y MP3 divididos basalmente. Labio. Prementum con espínulas 
cortas en la superficie anteroventral.  

Tórax. Protórax con un esclerito ventral. Patas. Uñas metatorácicas subiguales en longitud; espínulas cortas 
ausentes en la superficie de las patas; espínulas de las uñas diminutas. 

Abdomen. Segmento VII completamente esclerotizado, con carena anterotransversa; LAS levemente más largo que 
el segmento VII, con bandas angostas longitudinales de espínulas cortas dorsal y ventralmente. Urogonfo . Con 
espínulas cortas en la porción basoventral. 

Quetotaxia. Cápsula cefálica con muchas setas secundarias diminutas en las superficies dorsal y ventral (excepto en 
la región occipital); PA con 11-14 setas secundarias espiniformes temporales y 3-8 setas secundarias espiniformes 
ventrales a cada lado; A1 con 13-14 setas secundarias setiformes; MN con aproximadamente 3-4 setas secundarias 
setiformes en el margen basoexterno y muchas setas secundarias diminutas; estipes con 6-7 setas secundarias en el 
margen ventral; prementum con un poro secundario contiguo a la seta LA1 y 3-5 setas secundarias espiniformes a cada 
lado en la superficie anterodorsal; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 19; superficie posterior de la 
CO y superficie proximal del TR con un poro secundario; hilera de setas natatorias en el margen posterodorsal del FE 
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Figs 248-252. Hydaticus tuyuensis, larva III. 248, cabeza, vista dorsal; 249, pata protorácica, vista anterior; 250, pata protorácica, 
vista posterior; 251, segmentos abdominales VII-VIII y urogonfos, vista dorsal; 252, segmentos abdominales VII-VIII y urogonfos, 
vista ventral. Barras de escala = 0.50 mm.
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todo a lo largo del segmento; hileras de setas natatorias en el margen dorsal de la CO, en el margen ventral del TR y en 
el margen posterodorsal del TA; LAS con muchas setas secundarias diminutas y setiformes. 
 
Descripción, larva III (Figs 248-252) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color. Tergitos torácicos y abdominales con unas pocas máculas marrones. 
Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 18. 
Cabeza (Fig. 248). Cápsula cefálica. Espínulas ausentes excepto anterolateralmente en el FR y posteriormente a la 

sutura occipital; FR con 206 setas espatuladas bien desarrolladas en el margen anterior, dispuestas en dos hileras, hilera 
submarginal compuesta por 186 setas, hilera marginal compuesta por 20 setas. Maxila. MP1 y MP2 subiguales, MP3 
algo más corto. 

Tórax. Espiráculos presentes en el mesotórax.  
Abdomen (Figs 251-252). Espiráculos presentes en los segmentos I-VII; LAS levemente más corto que el segmento 

VII. 
Quetotaxia. PA con 13-14 setas secundarias espiniformes temporales y seis setas secundarias espiniformes 

ventrales a cada lado; A1 con 14-15 setas secundarias setiformes; estipes con aproximadamente siete setas secundarias 
en el margen ventral; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 19 y en las Figs 249-250; superficie 
posterior de la CO con 2-5 poros secundarios; segmento abdominal VII con muchas setas secundarias espiniformes 
ventrales. 
 
Notas comparativas 
Con excepción de la especie descripta aquí, las larvas de solo dos especies incluidas en el subgénero Guignotites son 
conocidas: H. grammicus (Germar) (Fukuda et al. 1959) y H. leander (Rossi) (Dettner 1984). De acuerdo con Dettner 
(1984) y Larson et al. (2000), las larvas II y III de Guignotites se caracterizan por tener un proceso medio del 
prementum trilobado. Este carácter las diferencia de las especies conocidas del subgénero Hydaticus, en las cuales todos 
los estadios larvales tienen un proceso bilobado (Galewski 1983, 1990). La presencia de un proceso trilobado fue usada 
por Dettner (1984) como un argumento para considerar a Guignotites un grupo derivado dentro de Hydaticus, apoyando 
conclusiones previas de Roughley & Pengelly (1981) basadas sobre caracteres de adultos. Todos los estadios larvales de 
H. (G.) tuyuensis están caracterizados por un proceso bilobado, similar al presente en las especies del subgénero 
Hydaticus. Esto implica que el proceso trilobado no puede usarse como carácter diagnóstico para Guignotites. 
Alternativamente, H. tuyuensis podría tener una ubicación subgenérica incorrecta. Más estudios que incluyan un amplio 
muestreo de taxa dentro de Guignotites son necesarios para evaluar la hipótesis de que este subgénero tal como está 
definido actualmente representa un grupo natural. 
 
Subfamilia HYDROPORINAE Aubé 1836 
 
La subfamilia Hydroporinae es un grupo muy grande y morfológicamente muy diverso que incluye aproximadamente la 
mitad de los dytiscidos (Nilsson 2001). Se ha presentado evidencia de que Hydroporinae es un grupo monofilético 
(Burmeister 1976; Wolfe 1985; Miller 2001a). Entre las sinapomorfías larvales propuestas para la subfamilia están la 
presencia de nasale, las mandíbulas orientadas oblicuamente y la presencia de solo 10 setas primarias en el fémur 
(Wolfe 1985; Nilsson 1988). Las relaciones filogenéticas entre tribus, sin embargo, permanecen poco claras. La 
subfamilia está compuesta actualmente por nueve tribus (Nilsson 2001): Bidessini, Carabhydrini, Hydroporini, 
Hydrovatini, Hygrotini, Hyphydrini, Laccornini, Methlini y Vatellini. Para muchas de ellas (Bidessini, Hydrovatini, 
Hyphydrini, Laccornini, Methlini y Vatellini) hay evidencia de monofilia proveniente de estudios de los adultos (Wolfe 
1985; Miller 2001a, 2005a; Miller et al. 2006) y/o de las larvas (Alarie & Nilsson 1997; Alarie et al. 1997, 1999; Alarie 
& Watts 2004). 

Basado sobre caracteres de adultos y en la presencia de urogonfos cortos en la larva, Wolfe (1985, 1988) postuló 
que Laccornini, Methlini e Hydrovatini son los linajes más ancestrales de Hydroporinae. Wolfe (1985, 1988) consideró 
la presencia de urogonfos largos como evidencia para agrupar a todos los hydroporinos excepto los precedentes, a pesar 
de que esta característica parece haber evolucionado varias veces dentro de la subfamilia (Alarie & Delgado 1999). 
Wolfe (1985, 1988) concluyó que Laccornini (que incluye un único género, Laccornis) es el grupo hermano del resto de 
la subfamilia, y que Methlini e Hydrovatus (Hydrovatini) están estrechamente relacionados. Consideró al clado 
Methlini + Hydrovatus (el cual formó una politomía en su estudio junto con Canthyporus Zimmermann y Laccornellus 
Roughley & Wolfe) como el grupo hermano de los restantes hydroporinos excepto Laccornini. Miller (2001a) estudió la 
filogenia de Dytiscidae basado sobre la morfología de los adultos y apoyó la hipótesis de Wolfe (1985, 1988) de una 
posición ancestral de Laccornini. Miller (2001a) propuso además que Methlini es el grupo hermano de todos los 
hydroporinos excepto Laccornini. Sin embargo, Miller (2001a) y Miller et al. (2006) contradijeron la hipótesis de Wolfe 
(1985, 1988) de una posición ancestral de Hydrovatini y propusieron que esta tribu es derivada dentro de Hydroporinae, 
estrechamente relacionada con miembros de Hygrotini. Además sugirieron que Hydroporini e Hygrotini son para- o 
polifiléticas, y que existe una relación de grupo hermano entre Vatellini y miembros de Hydroporini. Las relaciones 
filogenéticas de Bidessini han sido poco estudiadas y permanecen poco claras. Wolfe (1985, 1988) postuló una posición 
derivada de esta tribu, pero su análisis no mostró una buena resolución para los taxa derivados. Miller (2001a) y Miller 
et al. (2006) llegaron a una conclusión similar argumentando en favor de una ubicación de Bidessini como parte de un 
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clado que incluyó además a Vatellini, Hygrotini, Hyphydrini, Hydrovatini y muchos Hydroporini, pero sin resolver 
completamente la ubicación de Bidessini.  

Las relaciones filogenéticas dentro de Hydroporinae han sido exploradas recientemente sobre la base de caracteres 
larvales (Alarie & Harper 1990; Alarie & Challet 2006a, 2006b; Alarie & Nilsson 1997; Alarie & Watts 2004; Alarie et 
al. 1990a, 1990b, 1997, 1999, 2001b; Alarie 1991a, 1997; Alarie & Nilsson 1996, 1997; Alarie & Delgado 1999). 
Alarie & Harper (1990) y Alarie (1991a) postularon que Laccornis es el grupo hermano de las restantes Hydroporinae. 
Sin embargo, sus estudios no incluyeron larvas de Methlini e Hydrovatini, y por lo tanto la hipótesis de una posición 
ancestral de estas tribus no pudo ser evaluada. Nilsson (1989a), basado sobre la ausencia de la seta TR2 en Hygrotus 
Stephens, sugirió que este género debía ser excluido de la tribu Hydroporini y ubicado cerca de Hydrovatini e 
Hyphydrini. Alarie (1991b) consideró débil este argumento porque TR2 está ausente además en otros Hydroporini 
(Heterosternuta Strand y Neoporus Guignot). Alarie et al. (1990b) postularon que Hygrotus masculinus (Crotch) es la 
especie más derivada de Hygrotus, más estrechamente relacionada con Hyphydrini. Un origen monofilético de 
Bidessini + Hyphydrini + Hydroporini (incluyendo Hygrotus) fue sugerido por Alarie et al. (1997) sobre la base de la 
ausencia compartida de los poros PAe (presente en Hygrotus), PAd y ABa, y la inserción no terminal de la seta UR8 en 
el segundo urogonfómero. La monofilia de varios géneros de Hydroporini (incluyendo a Hygrotus) fue sugerida por 
Alarie & Delgado (1999) y Alarie et al. (1999). Por otra parte, evidencia consistente de monofilia y de una condición 
altamente derivada de Hyphydrini fue presentada sobre la base del estudio de cuatro géneros (Alarie et al. 1997). Es te 
panorama evidencia la falta de conocimiento que se tiene actualmente sobre las relaciones de muchos grupos de 
Hydroporinae, y la necesidad de estudios amplios incluyendo tantos taxa y caracteres como sea posible. 
 
Diagnosis. Nasale presente; seta PA7 y poro PAp ausentes; cuarto antenómero más corto que el tercero; poro ANg 
insertado basalmente; poro ANi ausente; mandíbula orientada oblicuamente; setas natatorias ventrales ausentes en la 
protibia; segmento abdominal VIII sin una hilera lateral de setas natatorias; urogonfos no fracturados, compuestos por 
dos urogonfómeros. 
 
Tribu BIDESSINI Sharp 1882 
 
La tribu Bidessini es un grupo especioso de escarabajos buceadores que comprende 43 géneros y alrededor de 600 
especies (Nilsson 2001, 2003, 2004; Watts & Humphreys 2006). A pesar de su gran diversidad, la morfología larval de 
los miembros de Bidessini permanece entre las más imperfectamente conocidas dentro de Dytiscidae. Hasta el 
momento, las larvas de solo 11 géneros (26%) (14 especies) han sido descriptas, la mayor parte de ellas muy 
superficialmente (Bertrand 1930; Meuche 1937; Watts 1963, 1970; Perkins 1980; Richoux 1982; Matta 1983; Nilsson 
1985; Costa et al. 1988; Alarie & Wewalka 2001). La falta de detalle en las descripciones existentes se debe 
posiblemente al pequeño tamaño de estos insectos, cuyos adultos miden entre 1.20 y 3.50 mm en longitud (Alarie & 
Wewalka 2001). 

La tribu Bidessini se postula como monofilética sobre la base de tres sinapomorfías de adultos: (1) la presencia de 
una espina espermatecal, (2) la presencia de lóbulos laterales del aedeago bi- o trisegmentados, y (3) la forma de los 
dentículos transversos del proventrículo (Biström 1988; Miller 2001a; Miller et al. 2006). Esta hipótesis, sin embargo, 
es cuestionada por la presencia de lóbulos laterales del aedeago unisegmentados en Peschetius y al menos una especie 
de Amarodytes (Biström 1988; Miller et al. 2006).  
 
Amarodytes Régimbart 1900 (Figs 253-271; Tablas 20-21) 
 
Amarodytes es un pequeño género endémico de la región Neotropical, que incluye 10 especies (Nilsson 2001). La 
ubicación de Amarodytes dentro de Bidessini permanece controvertida. El nombre Amarodytes fue creado como un 
género de Bidessini (Régimbart 1900), y fue históricamente ubicado en esa tribu. Sin embargo, esta ubicación ha sido 
objeto de algún debate recientemente. Biström (1988) postuló que la única sinapomorfía que caracteriza a Bidessini es 
la presencia de lóbulos laterales del aedeago bi- o tri-segmentados. Biström (1988) descubrió que la especie tipo de 
Amarodytes (A. percosioides Régimbart) tiene lóbulos laterales del aedeago unisegmentados, y concluyó que este 
género debía ser excluido de Bidessini. Miller (2001a) encontró que las hembras de Bidessini comparten la presencia de 
una espina en la espermateca. Miller (2001a) examinó una especie no identificada de Amarodytes en la cual la espina 
espermatecal estaba presente, y concluyó que este género no debía ser excluido de Bidessini sino mantenido como uno 
de sus miembros ancestrales. Esta hipótesis fue apoyada por Miller et al. (2006). Posteriormente, Benetti & Régil Cueto 
(2004) estudiaron los genitalia masculinos de otra especie del género (A. duponti  (Aubé)) y encontraron que los lóbulos 
laterales del aedeago son bi-segmentados. Benetti & Régil Cueto (2004) consideraron a A. duponti  un típico bidessino 
de acuerdo con este carácter, y postularon que parece estar estrechamente relacionado con miembros de los géneros 
Bidessodes Régimbart, Hypodessus Guignot y Tepuidessus Spangler. Benetti & Régil Cueto (2004) notaron además 
que, alternativamente, Amarodytes tal como está definido actualmente podría no ser monofilético toda vez que A. 
duponti esté incluido en él, y sugirieron que la creación de un nuevo género para esta especie podría estar justificada.  
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La larva madura de A. duponti  fue descripta con algún detalle por Costa et al. (1988). Sin embargo, no se hizo 
referencia a la quetotaxia, lo cual previene cualquier intento de comparación de esta especie en el contexto de los 
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trabajos modernos sobre larvas de Dytiscidae, y particularmente del sistema de nomenclatura propuesto recientemente 
para las larvas de Hydroporinae (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a; Alarie 1991a; Alarie & Michat 2007). 
 
Material examinado 
Cinco larvas I, tres larvas II y tres larvas III de A. duponti fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en la siguiente localidad: Argentina, provincia de Misiones, Parque Nacional 
Iguazú, isla San Martín, 27/29-II-2002, pequeño charco poco profundo de aproximadamente 5 m de largo, con agua 
clara, fondo de tierra y abundante vegetación (principalmente pasto). 
 
Diagnosis 
Las larvas de Amarodytes se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: sutura occipital presente en todos 
los estadios (Figs 254, 268); nasale corto, subtriangular, con proyecciones laterales cortas (Figs 254-255, 268); A3 con 
una espínula ventroapical (Fig. 257); cardo fusionado al estipes (Fig. 259); GA ausente (Figs 258-259); prementum sin 
espínulas laterales (Figs 261-262); segmento abdominal VI membranoso ventralmente; sifón corto (Figs 265-266, 271); 
U muy largo (Figs 267, 271); poros PAd, PAe, PAj y PAk ausentes (Figs 254-255); poro ANf ausente (Figs 256-257); 
setas MX4, MX8, MX9 y MX10 ausentes (Figs 258-259); seta TR2 y poro FEa ausentes (Figs 263-264); seta TI7 corta, 
espiniforme (Fig. 264); patas sin setas natatorias (Figs 263-264, 269-270); poros ABa y ABc ausentes (Fig. 265); seta 
AB10 espiniforme (Fig. 266); setas UR2, UR3 y UR4 insertadas lejos una de otra (Fig. 267); seta UR8 insertada 
distalmente (Figs 267, 271); U1 con muchas setas secundarias espiniformes (larvas II-III) (Fig. 271). 
 
Descripción, larva I (Figs 253-267) 
Color. Larva enteramente marrón clara excepto alrededor de los stemmata, FR (cerca de los ovirruptores), porción distal 
de la CO y porción proximal del TR amarillo pálido. 

Cuerpo (Fig. 253). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 20.  

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 254-255). Más larga que ancha; superficies posterodorsal y ventral con reticulación; 
ancho máximo posterior a los stemmata; constricción occipital ausente; sutura occipital presente, débilmente marcada; 
línea ecdisial bien marcada; línea coronal corta; foramen occipital ampliamente emarginado ventralmente; fosetas 
tentoriales posteriores visibles ventralmente; FR elongado, márgenes laterales sinuados, con un ovirruptor espiniforme 
en cada lateral; nasale corto, subtriangular, redondeado apicalmente, levemente sinuado lateralmente, con una 
proyección lateral corta a cada lado; superficies lateral y ventral del nasale con espínulas de diferentes formas (Fig. 
255), margen anteroventral con 12-13 setas espatuladas cortas dirigidas hacia abajo, formando un semicírculo; seis 
stemmata dorsolaterales dispuestos en dos hileras subparalelas a cada lado. Antena (Figs 256-257). Larga, compuesta 
por cuatro antenómeros, más corta que HW; A1 el más corto; A3 el más largo, con una espínula ventroapical; A3’ 
corto. Mandíbula (Fig. 260). Prominente, ancha basalmente, aguzada apicalmente, mitad distal proyectada hacia adentro 
y hacia arriba; canal mandibular presente. Maxila  (Figs 258-259). Cardo fusionado al estipes; estipes corto, ancho; GA 
ausente; MP largo, compuesto por tres palpómeros; MP3 el más corto, MP2 el más largo. Labio (Figs 261-262). 
Prementum pequeño, subtrapezoidal a subcuadrado, aproximadamente tan largo como ancho, sin espínulas laterales, 
margen anterior cortamente emarginado medialmente; LP largo, compuesto por dos palpómeros; LP2 más largo que 
LP1. 

Tórax. Tergos convexos; pronoto aproximadamente tan largo como meso- y metanoto combinados; meso- y 
metanoto subiguales; protergito suboval, márgenes redondeados, más desarrollado que meso- y metatergito; meso- y 
metatergito transversos; todos los tergitos sin carena anterotransversa; línea sagital visible; esternos membranosos; 
espiráculos ausentes. Patas (Figs 263-264). Largas, compuestas por seis segmentos; L1 la más corta, L3 la más larga; 
CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos, PT con dos 
uñas largas, delgadas, levemente curvadas; uña posterior más corta que la anterior en L1 y L2, uña posterior algo más 
larga que la anterior en L3; la mayor parte de la superficie de las patas cubierta con espínulas diminutas, delgadas, 
dispuestas en hileras transversas; porción ventrodistal del TA con pocas espínulas largas. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VI esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; segmento VII esclerotizado dorsal y ventralmente, esclerito ventral independiente del dorsal; tergitos I-
VII cortos, transversos, redondeados lateralmente, sin línea sagital; todos los escleritos sin carena anterotransversa; 
espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 265-266) el más largo, completamente esclerotizado, cubierto 
con espínulas diminutas, delgadas, en hileras transversas; sifón corto, subcónico, redondeado apicalmente. Urogonfo  
(Fig. 267). Muy largo, compuesto por dos urogonfómeros; U1 largo, mucho más largo que LAS, cubierto con espínulas 
diminutas, delgadas; U2 delgado, setiforme, más corto que U1. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Hydroporinae (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a; 
Alarie 1991a; Alarie & Michat 2007) excepto por las siguientes características: poros PAd, PAe, PAj y PAk ausentes; 
poro FRc submarginal, contiguo a la seta FR7; poro PAg presente; poro ANf ausente; poro ANh distal; setas MX8, 
MX9 y MX10 ausentes; seta MX4 ausente (sin embargo, una estructura diminuta que puede ser interpretada como una 
seta rudimentaria, está presente donde MX4 está comúnmente ubicada); seta MX1 distal; seta TR2 ausente; seta CO12 
setiforme; poro FEa ausente; varias setas en FE y TI compuestas; seta TI7 corta, espiniforme; setas TA1 y TA7 
insertadas lejos del ápice; poros ABa y ABc ausentes; seta AB10 espiniforme; no pude encontrar las setas AB7 y AB8 y 

103



 
 

Tabla 20. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de Amarodytes duponti. 
 

Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

 Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

TL (mm) 0.90-1.10 1.90-2.60 2.05-3.30  MP2/MP1 1.70-1.78 1.17-1.33 0.83-0.96 
MW (mm)  0.25-0.30 0.40-0.55 0.60-0.90  MP2/MP3 2.00-2.43 2.44-2.86 2.60-3.13 
HL (mm) 0.37-0.39 0.57-0.59 0.74-0.77  MP/LP 1.10-1.14 1.15-1.21 1.16-1.29 
HW (mm) 0.32-0.33 0.47-0.50 0.62-0.65  LP2/LP1 1.73-1.82 1.24-1.28 0.71-0.96 
FRL (mm) 0.30 0.45-0.46 0.59-0.60  L3 (mm) 0.92-0.98 1.22-1.35 1.64-1.72 
OCW (mm) 0.23-0.27 0.31-0.34 0.43-0.50  L3/L1 1.31-1.35 1.27-1.36 1.33-1.37 
HL/HW  1.10-1.20 1.18-1.22 1.18-1.20  L3/L2 1.15-1.18 1.17-1.19 1.17-1.18 
HW/OCW  1.22-1.38 1.49-1.53 1.32-1.47  L3/HW  2.81-3.04 2.68-2.81 2.59-2.72 
COL/HL 0.18-0.23 0.22-0.23 0.21-0.22  L3 (CO/FE) 0.84-0.88 0.83-0.87 0.80-0.88 
FRL/HL 0.77-0.82 0.77-0.78 0.78-0.79  L3 (TI/FE) 0.67-0.73 0.67-0.69 0.60-0.65 
A/HW 0.69-0.75 0.58-0.59 0.54-0.57  L3 (TA/FE)  0.75-0.79 0.77-0.78 0.64-0.69 
A3/A1 2.43-2.83 2.44-2.75 2.09-2.27  L3 (CL/TA) 0.56-0.62 0.47-0.51 0.42-0.48 
A3/A2 1.21-1.42 1.11-1.16 1.00-1.04  LAS (mm) 0.14-0.15 0.22-0.24 0.33-0.34 
A4/A3 0.56-0.61 0.45-0.50 0.42-0.48  LAS/HW 0.44-0.45 0.48-0.51 0.52-0.54 
A3’/A4 0.40-0.50 0.50 0.64-0.73  U (mm)  0.92-1.01 1.37-1.40 1.47-1.59 
MNL/MNW 3.08-3.55 3.38-3.63 3.60-4.17  U/LAS 6.41-7.07 5.75-5.88 4.35-4.77 
MNL/HL 0.49-0.50 0.48-0.50 0.48-0.51  U/HW  2.82-3.15 2.73-2.79 2.33-2.46 
A/MP 1.35-1.44 1.22-1.26 1.05-1.17  U1/U2 1.45-1.57 1.64-1.65 1.28-1.55 

 
 
 
 
 
 
 

Tabla 21. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de 
Amarodytes duponti . Los números entre barras se refieren a la pata pro-, meso- y 
metatorácica respectivamente. 

 
Segmento Posición Larva II (n = 3) Larva III (n = 3) 
Coxa  A 0 / 0 / 0 0-3 / 0-1 / 0-2 
 PD 1 / 1 / 1-2 3-5 / 3-5 / 3-5 
 V 1 / 1 / 1 2-3 / 2-4 / 2-4 
 Total 2 / 2 / 2-3 7-10 / 5-9 / 6-8 
Trocánter Pr 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1-2 
 Total 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1-2 
Fémur AD 0-1 / 1-2 / 2-3 2-4 / 4-6 / 5-8 
 AV 3 / 2-3 / 2-4 4-5 / 4-5 / 5-8 
 PV 0-1 / 2-4 / 3-4 3-4 / 5-6 / 4-7 
 Total 3-5 / 6-8 / 7-10 10-12 / 14-16 / 16-22 
Tibia  AD 0 / 1 / 1 1 / 1 / 1 
 AV 0 / 1 / 1-2 0-1 / 1-3 / 2-3 
 PD 0 / 0 / 0 0 / 1 / 0-1 
 PV 0-1 / 0-1 / 1 1-2 / 2-3 / 2-3 
 Total 0-1 / 2-3 / 3-4 2-4 / 5-7 / 5-8 
Tarso AV 0 / 0-1 / 1-2 0 / 2 / 2-3 
 PD 0 / 1-2 / 1 0 / 1 / 1 
 Total 0 / 2 / 2-3 0 / 3 / 3-4 
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el poro ABd, pero no pude establecer si están realmente ausentes debido a la presencia de espínulas densas en el sifón; 
setas UR2, UR3 y UR4 insertadas lejos una de otra; setas UR5, UR6 y UR7 largas; seta UR8 insertada distalmente.  
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Mácula amarillo pálidas del FR ausentes. 
Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 20. 
Cabeza. Cápsula cefálica . Sutura occipital bien marcada; ovirruptores ausentes; margen anteroventral del nasale 

con 23-24 setas espatuladas cortas. 
Tórax. Meso- y metatergito con carena anterotransversa. 
Abdomen. Segmento VII completamente esclerotizado; todos los escleritos con carena anterotransversa. 
Quetotaxia. Cápsula cefálica con muchas setas secundarias; margen lateral del PA con 4-6 setas secundarias 

espiniformes; MN con una seta secundaria setiforme en el margen basoexterno; tergitos torácicos con muchas setas 
secundarias; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 21; escleritos abdominales I-VIII con varias setas 
secundarias espiniformes en el margen posterior; U1 con muchas setas secundarias espiniformes. 
 
Descripción, larva III (Figs 268-271) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color. Larva enteramente marrón clara excepto alrededor de los stemmata, dorsomedialmente cerca de la sutura 
occipital, porciones proximal y distal de la CO, TR, y 3-4 bandas en la mitad distal de U1 amarillo pálido. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 20. 
Cabeza (Fig. 268). Cápsula cefálica. Margen anteroventral del nasale con 41-46 setas espatuladas cortas. Antena. 

A1 y A4 los más cortos, subiguales; A2 y A3 los más largos, subiguales; A3’ algo más largo. Maxila. MP1 el más 
largo; MP2 levemente más corto que MP1. Labio. LP1 levemente más largo que LP2. 

Tórax. Espiráculos presentes en el mesotórax.  
Abdomen. Espiráculos presentes en los segmentos I-VII. 
Quetotaxia. Setación secundaria de la cápsula cefálica y de los escleritos torácicos y abdominales más abundante; 

margen lateral del PA con 8-10 setas secundarias espiniformes; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 21 
y en las Figs 269-270; setación secundaria de LAS y U detallada en la Fig. 271. 
 
Notas comparativas 
La larva III de A. duponti fue descripta por Costa et al. (1988). La comparación de esa descripción con el material 
estudiado aquí revela que las larvas son muy similares, tanto en su coloración como en su morfología externa. La 
longitud algo mayor de las larvas descriptas por Costa et al. (1988) (4,0 mm) con respecto a las larvas descriptas aquí 
(2.05-3.30 mm) puede deberse a que, cuando son fijadas y preservadas, las larvas pueden quedar más o menos 
contraídas. Alternativamente, Costa et al. (1988) pueden haber incluido los urogonfos en su medida (lo cual no fue 
especificado). Costa et al. (1988) incluyeron a A. duponti dentro de la tribu Hydroporini. Sin embargo, la mayor parte 
de los especialistas (ej., Miller 2001a; pero ver Biström 1988 para una hipótesis alternativa) consideran que Amarodytes 
pertenece a Bidessini.  

Hay varias diferencias entre los tres estadios larvales de A duponti. Pueden separarse fácilmente usando algunas de 
las medidas mencionadas en la Tabla 20 (ej., el ancho relativo de la cabeza). Por otra parte, con el conocimiento actual 
sobre las larvas de Bidessini, la morfometría es de escaso valor comparativo dado que la mayor parte de las larvas 
conocidas no han sido medidas en detalle. Considerando la longitud de la cápsula cefálica (la única medida que fue 
incluida en la mayor parte de las descripciones) Amarodytes está entre los géneros de mayor tamaño, siendo comparable 
a Allodessus Guignot (0.76 mm) y Limbodessus Guignot (0.78 mm) (Watts 1963). 

Los únicos tratamientos detallados (incluyendo análisis de la quetotaxia) de miembros de Bidessini son los que 
trataron las larvas de Liodessus Guignot (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a; Alarie 1991a; este trabajo), 
Anodocheilus Babington (este trabajo), Glareadessus Wewalka & Biström (Alarie & Wewalka 2001) e Hypodessus 
(este trabajo). Las larvas de Amarodytes difieren de las de estos cuatro géneros en la presencia de setas secundarias en el 
primer urogonfómero. Este carácter además distingue a Amarodytes de otros géneros de Bidessini conocidos con menor 
detalle, como Neoclypeodytes Young (Perkins 1980), Uvarus Guignot (Matta 1983), Bidessus Sharp (Nilsson 1985) y 
Limbodessus (Watts 1963). El único género de Bidessini (además de Amarodytes) que se sabe que tiene setas 
secundarias en los urogonfos es Allodessus (Watts 1963). Amarodytes además difiere de Liodessus, Anodocheilus e 
Hypodessus por la presencia de sutura occipital en la larva I y la ausencia del poro PAk. Estos caracteres no pudieron 
determinarse en las otras especies conocidas de Bidessini debido a la falta de detalle o a la no inclusión de la larva I en 
las descripciones. Liodessus y Anodocheilus se caracterizan por la ausencia de una espínula ventroapical en el tercer 
antenómero; en Amarodytes, Glareadessus e Hypodessus esta espínula está presente. Por otra parte, la presencia de 
urogonfos largos y sifón corto es común a todos los géneros de Bidessini estudiados excepto Uvarus y Anodocheilus, 
los cuales presentan urogonfos más cortos y sifón más largo. Bidessus y Limbodessus también tienen el sifón algo más 
largo. 

Amarodytes, Anodocheilus, Liodessus, Glareadessus e Hypodessus comparten la ausencia de la seta TR2, los poros 
ANf y FEa, y espínulas laterales en el prementum, y tienen el cardo maxilar fusionado al estipes. Sin embargo, ninguno 
de estos caracteres debe ser visto como evidencia fuerte para agrupar a los miembros de Bidessini debido a que están 
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Figs 268-271. Amarodytes duponti, larva III. 268, cabeza, vista dorsal; 269, pata protorácica, vista anterior; 270, pata protorácica, 
vista posterior; 271, segmento abdominal VIII y urogonfos, vista dorsal. Barras de escala = 0.20 mm.
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además presentes en miembros de otras tribus de Hydroporinae (Alarie et al. 1997, 1999). Hasta este momento, solo un 
carácter (la ausencia del poro ABc) relaciona las especies de Bidessini estudiadas en detalle. El poro ABc está presente 
consistentemente en las larvas de los restantes Hydroporinae. Por otra parte, otros caracteres como la presencia de 
sutura occipital en la larva I y la presencia de setas secundarias en el primer urogonfómero difieren entre Amarodytes y 
los restantes géneros estudiados, y argumentan a favor de una gran diversidad de caracteres larvales dentro de Bidessini 
tal como está definida actualmente. Sin embargo, la falta de descripciones detalladas de la mayor parte de los géneros 
dentro de la tribu hace imposible en este momento evaluar rigurosamente las hipótesis sobre la posición filogenética de 
Amarodytes basadas sobre caracteres de adultos (Biström 1988; Miller 2001a).  

Un estudio detallado (incluyendo análisis de la quetotaxia) de las larvas de la especie tipo de Amarodytes (A 
percosioides) podría ser muy interesante. Se ha reportado (Biström 1988) que los machos de esta especie tienen lóbulos 
laterales del aedeago unisegmentados, una característica inusual dentro de Bidessini. Además, una comparación 
detallada de las larvas de A. percosioides con las descriptas aquí sería de sumo interés con respecto a la monofilia de 
Amarodytes tal como está definido actualmente. 
 
Anodocheilus Babington 1841 (Figs 272-290; Tablas 22-23) 
 
El género Anodocheilus incluye 18 especies, todas restringidas al nuevo mundo (Young 1974; Nilsson 2001). La mayor 
parte de las especies son neotropicales en su distribución, y dos especies alcanzan el sur de los Estados Unidos (Young 
1974). Anodocheilus maculatus Babington es la especie más común y más extendida del género. Se la encuentra a 
través de las cuencas Orinoco-Amazónicas desde Colombia, Venezuela, a través de Brasil, hasta Paraguay y Argentina 
central (Young 1974; Trémouilles 1995). La ubicación de Anodocheilus dentro de Bidessini ha sido poco estudiada. 
Biström (1983, 1988) sugirió que este género podría estar estrechamente relacionado con los géneros del viejo mundo 
Yola Gozis, Yolina Guignot y Africodytes Biström, dado que los adultos de estos cuatro géneros presentan un surco 
discal en cada élitro. Dentro de este grupo, Biström (1983) sugirió una relación cercana entre Anodocheilus y Yolina. 
Desafortunadamente, las larvas de Yola, Yolina  y Africodytes son desconocidas excepto por un tratamiento breve de 
Yola bicarinata (Latreille) por Bertrand (1972). El detalle de la descripción de Bertrand no permite hacer 
comparaciones profundas. Por otra parte, Young (1967) sugirió que Anodocheilus podría derivar de Neoclypeodytes, 
pero no aportó evidencia en apoyo de esta hipótesis. 
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La larva de Anodocheilus es desconocida. Se describe aquí por primera vez.  
 
Material examinado 
Cinco larvas I, tres larvas II y cuatro larvas III de A. maculatus fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en la siguiente localidad: Argentina, provincia de Entre Ríos, Parque Nacional El 
Palmar, 27/29-II-2004, laguna de forma oval de aproximadamente 20 m de largo, con agua clara, fondo de tierra y 
abundante vegetación. Ninguna otra especie de Anodocheilus fue colectada en los muestreos. 
 
Diagnosis 
Las larvas de Anodocheilus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: sutura occipital presente desde 
larva II (Fig. 287); nasale moderadamente largo, subtriangular, con proyecciones laterales pequeñas (Figs 273-274, 
287); A3 sin espínula ventroapical (Fig. 276); cardo fusionado al estipes (Fig. 278); GA ausente (Fig. 277-278); 
prementum sin espínulas laterales (Figs 280-281); segmento abdominal VI membranoso ventralmente; sifón 
relativamente largo (Figs 284-285); poros PAd, PAe y PAj ausentes (Figs 273-274); poro ANf ausente (Figs 275-276); 
setas MX4, MX8, MX9 y MX10 ausentes (Figs 277-278); seta TR2 y poro FEa ausentes (Figs 282-283); seta TI7 corta, 
espiniforme (Fig. 283); patas sin setas natatorias (Figs 282-283, 288-289); poros ABa y ABc ausentes (Fig. 284); seta 
AB10 espiniforme (Fig. 285); setas UR2, UR3 y UR4 insertadas lejos una de otra (Fig. 286, 290); seta UR8 insertada 
distalmente (Figs 286, 290); U sin setas secundarias (Fig. 290).  
 
Descripción, larva I (Figs 272-286) 
Color. Larva enteramente testácea a marrón clara excepto por áreas marrones en la cápsula cefálica, ubicadas 
dorsalmente entre los ovirruptores, y en la mitad basal del PA. 

Cuerpo (Fig. 272). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 22.  

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 273-274). Más larga que ancha; superficies posterodorsal y ventral con reticulación; 
ancho máximo al nivel de los stemmata; constricción occipital ausente; sutura occipital ausente; línea ecdisial bien 
marcada; línea coronal corta; foramen occipital ampliamente emarginado ventralmente; fosetas tentoriales posteriores 
visibles ventralmente; FR elongado, márgenes laterales sinuados, con un ovirruptor espiniforme en cada lateral; nasale 
moderadamente largo, subtriangular, redondeado apicalmente, levemente sinuado lateralmente, con una pequeña 
proyección lateral a cada lado; superficie ventrodistal del nasale con espínulas de diferentes formas (Fig. 274), margen 
anteroventral con 12 setas espatuladas cortas dirigidas hacia abajo, formando un semicírculo; seis stemmata 
dorsolaterales dispuestos en dos hileras verticales a cada lado, hilera anterior curvada. Antena (Figs 275-276). Larga, 
compuesta por cuatro antenómeros, más corta que HW; A1 el más corto; A3 el más largo, sin espínula ventroapical; 
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Tabla 22. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de Anodocheilus maculatus. 
 

Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

 Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

TL (mm) 1.00-1.40 1.80-2.10 2.30-2.90  MP2/MP1 2.14-2.43 1.42-1.55 0.95-1.11 
MW (mm)  0.20-0.25 0.25-0.30 0.30-0.40  MP2/MP3 2.50-2.83 2.43-2.83 2.57-2.86 
HL (mm) 0.29-0.30 0.38-0.41 0.49-0.50  MP/LP 1.22-1.43 1.20-1.25 1.29-1.50 
HW (mm) 0.21-0.22 0.29-0.30 0.38-0.39  LP2/LP1 2.29-2.50 1.64-1.90 1.14-1.50 
FRL (mm) 0.23-0.24 0.31-0.33 0.40-0.41  L3 (mm) 0.62-0.65 0.79-0.84 1.03-1.05 
OCW (mm) 0.14-0.16 0.22 0.29-0.30  L3/L1 1.25-1.29 1.26-1.28 1.31-1.34 
HL/HW  1.36-1.40 1.29-1.37 1.26-1.32  L3/L2 1.11-1.14 1.12-1.15 1.15-1.17 
HW/OCW  1.35-1.57 1.32-1.34 1.30-1.31  L3/HW  2.94-3.00 2.76-2.82 2.69-2.77 
COL/HL 0.20-0.22 0.17-0.20 0.17-0.18  L3 (CO/FE) 1.03-1.07 1.03-1.10 1.04-1.09 
FRL/HL 0.78-0.80 0.80-0.83 0.82-0.83  L3 (TI/FE) 0.69-0.70 0.65-0.70 0.63-0.65 
A/HW 0.77-0.81 0.68-0.71 0.59-0.64  L3 (TA/FE) 0.77-0.80 0.68-0.75 0.63-0.65 
A3/A1 3.50-3.75 2.67-2.83 2.00-2.25  L3 (CL/TA) 0.71-0.76 0.62-0.67 0.58-0.63 
A3/A2 1.56-1.88 1.45-1.70 1.14-1.31  LAS (mm) 0.15-0.16 0.26-0.27 0.39-0.40 
A4/A3 0.47-0.50 0.47-0.50 0.47-0.56  LAS/HW 0.68-0.73 0.88-0.90 1.03-1.04 
A3’/A4 0.86 0.88 0.89-1.00  U (mm)  0.72-0.73 0.75-0.79 0.71-0.77 
MNL/MNW 4.00-4.13 4.00-4.20 4.00-4.17  U/LAS 4.63-4.93 2.90-2.94 1.78-1.99 
MNL/HL 0.53-0.55 0.49-0.54 0.48-0.51  U/HW  3.30-3.36 2.56-2.65 1.85-2.04 
A/MP 1.13-1.21 1.14-1.20 1.04-1.11  U1/U2 1.11-1.18 0.93-0.94 0.49-0.67 

 
 
 
 
 
 
 

Tabla 23. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de 
Anodocheilus maculatus. Los números entre barras se refieren a la pata pro-, 
meso- y metatorácica respectivamente. 

 
Segmento Posición Larva II (n = 3) Larva III (n = 3) 
Coxa  A 0 / 0 / 0 0-1 / 0-1 / 1-2 
 PD 1 / 1 / 1-2 3-4 / 2-4 / 3-4 
 V 1 / 1 / 1 3-5 / 2-3 / 2-3 
 Total 2 / 2 / 2-3 6-8 / 5-7 / 6-8 
Trocánter Pr 1 / 1 / 1 0-1 / 1 / 1 
 Total 1 / 1 / 1 0-1 / 1 / 1 
Fémur AD 3 / 3 / 3-4 5-6 / 5-6 / 5-6 
 AV 1 / 1 / 1 1 / 1-2 / 1-3 
 PV 1 / 1-2 / 2-3 3-4 / 4-5 / 5-6 
 Total 5 / 5-6 / 6-7 9-11 / 11-12 / 13-15 
Tibia  AD 0 / 1-2 / 1-2 1 / 1-2 / 3 
 AV 0 / 1 / 1 0 / 1 / 1 
 PD 0 / 0 / 0 0 / 1 / 1 
 PV 1 / 1 / 1 1 / 1-2 / 2-3 
 Total 1 / 3-4 / 3-4 2 / 5-6 / 7-8 
Tarso AV 0 / 1 / 1 0 / 1 / 1 
 PD 0 / 1 / 1 0 / 1 / 1 
 Total 0 / 2 / 2 0 / 2 / 2 
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Figs 272-274. Anodocheilus maculatus, larva I. 272, hábito, vista dorsal; 273, cápsula cefálica, vista dorsal; 274, cápsula cefálica, 
vista ventral. EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Barras de escala = 0.30 mm para la Fig. 272 y 0.05 mm para las Figs 273-
274.
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Figs 282-286. Anodocheilus maculatus, larva I. 282, pata metatorácica, vista anterior; 283, pata metatorácica, vista posterior; 284, 
segmento abdominal VIII, vista dorsal; 285, segmento abdominal VIII, vista ventral; 286, urogonfo, vista dorsal. Barras de escala = 
0.05 mm para las Figs 282-285 y 0.15 mm para la Fig. 286.
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A3’ largo. Mandíbula (Fig. 279). Prominente, ancha basalmente, aguzada apicalmente, mitad distal proyectada hacia 
adentro y hacia arriba; canal mandibular presente. Maxila (Figs 277-278). Cardo fusionado al estipes; estipes corto, 
ancho; GA ausente; MP largo, compuesto por tres palpómeros; MP1 y MP3 los más cortos, subiguales; MP2 el más 
largo. Labio (Figs 280-281). Prementum pequeño, subtrapezoidal a subcuadrado, aproximadamente tan largo como 
ancho o levemente más largo que ancho, sin espínulas laterales, margen anterior levemente emarginado medialmente; 
LP largo, compuesto por dos palpómeros; LP2 más largo que LP1. 

Tórax. Tergos convexos; pronoto algo más corto que meso- y metanoto combinados; meso- y metanoto subiguales; 
protergito suboval, márgenes redondeados, más desarrollado que meso- y metatergito; meso- y metatergito transversos, 
con carena anterotransversa débilmente marcada; línea sagital visible en pro- y mesotergito; esternos membranosos; 
espiráculos ausentes. Patas (Figs 282-283). Largas, compuestas por seis segmentos; L1 la más corta, L3 la más larga; 
CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos, PT con dos 
uñas largas, delgadas, levemente curvadas; uña posterior más corta que la anterior en L1 y L2, uña posterior más larga 
que la anterior en L3; la mayor parte de la superficie de las patas cubierta con espínulas diminutas, delgadas, dispuestas 
en hileras transversas; superficie ventral del TA y en menor medida de la TI con espínulas largas. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VI esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; segmento VII esclerotizado dorsal y ventralmente, esclerito ventral independiente del dorsal; tergitos I-
VII cortos, transversos, redondeados lateralmente, sin línea sagital; todos los escleritos sin carena anterotransversa; 
espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 284-285) el más largo, completamente esclerotizado, cubierto 
con espínulas diminutas, delgadas, en hileras transversas; sifón relativamente largo, subcónico. Urogonfo  (Fig. 286). 
Muy largo, compuesto por dos urogonfómeros; U1 largo, mucho más largo que LAS, cubierto con espínulas diminutas 
en la mitad basal; U2 delgado, setiforme, más corto que U1. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Hydroporinae (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a; 
Alarie 1991a; Alarie & Michat 2007) excepto por las siguientes características: poros PAd, PAe y PAj ausentes; poro 
FRc submarginal, contiguo a la seta FR7; poro PAg presente; poro ANf ausente; poro ANh distal; setas MX8, MX9 y 
MX10 ausentes; seta MX4 ausente (sin embargo, una estructura diminuta que puede ser interpretada como una seta 
rudimentaria, está presente donde MX4 está comúnmente ubicada); seta MX1 dis tal; dos poros contiguos presentes 
donde el poro MXh está comúnmente ubicado; no pude encontrar la seta LA7, pero no pude establecer si está realmente 
ausente; seta TR2 ausente; seta CO12 setiforme; poro FEa ausente; varias setas en FE y TI compuestas; seta TI7 corta, 
espiniforme; setas TA1 y TA7 insertadas lejos del ápice; poros ABa y ABc ausentes; seta AB10 espiniforme; no pude 
encontrar las setas AB7 y AB8 y el poro ABd, pero no pude establecer si están realmente ausentes debido a la presencia 
de espínulas densas en el sifón; setas UR2, UR3 y UR4 insertadas lejos una de otra; setas UR5, UR6 y UR7 largas; seta 
UR8 insertada distalmente. 
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 22. 
Cabeza. Cápsula cefálica. Reticulación reducida; sutura occipital presente; ovirruptores ausentes; margen 

lateroventral del nasale con algunas espínulas cortas, robustas, dirigidas hacia abajo; margen anteroventral del nasale 
con 24-25 setas espatuladas cortas. Maxila . MP3 el más corto. 

Tórax. Protergito subrectangular; carena anterotransversa en meso- y metatergito bien marcada; línea sagital visible 
en los tres tergitos. Patas. Espínulas reducidas excepto en la superficie ventral del TA. 

Abdomen. Segmento VII completamente esclerotizado; todos los escleritos con carena anterotransversa. Urogonfo. 
Cociente U1/LAS más bajo; espínulas en U1 restringidas a la porción basointerna; U2 levemente más largo que U1. 

Quetotaxia. Cápsula cefálica con muchas setas secundarias; MN con una seta secundaria setiforme en el margen 
basoexterno; tergitos torácicos con muchas setas secundarias; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 23; 
escleritos abdominales I-VII con varias setas secundarias espiniformes en el margen posterior; LAS con algunas setas 
secundarias espiniformes. 
 
Descripción, larva III (Figs 287-290) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color. Patrón de coloración de la cabeza como en la Fig. 287. 
Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 22. 
Cabeza (Fig. 287). Cápsula cefálica. Ancho máximo posterior a los stemmata; margen anteroventral del nasale con 

45-48 setas espatuladas cortas. Antena. A1 y A4 los más cortos, subiguales. Maxila. MP1 y MP2 los más largos, 
subiguales. Labio. LP2 levemente más largo que LP1. 

Tórax. Espiráculos presentes en el mesotórax.  
Abdomen. Espiráculos presentes en los segmentos I-VII. Urogonfo. Cociente U1/LAS más bajo; U2 más largo que 

U1. 
Quetotaxia. Setación secundaria de cápsula cefálica y escleritos torácicos y abdominales más abundante; setación 

secundaria de las patas detallada en la Tabla 23 y en las Figs 288-289; setación de LAS y U detallada en la Fig. 290. 
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Figs 287-290. Anodocheilus maculatus, larva III. 287, cabeza, vista dorsal; 288, pata protorácica, vista anterior; 289, pata protorácica, 
vista posterior; 290, segmento abdominal VIII y urogonfos, vista dorsal. Barras de escala = 0.10 mm.
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Notas comparativas 
Además de Anodocheilus, los únicos otros géneros de Bidessini cuya larva I es conocida son Liodessus (Alarie & 
Harper 1990; Alarie et al. 1990a; Alarie 1991a; Larson et al. 2000; este trabajo), Amarodytes (este trabajo) e 
Hypodessus (este trabajo). La larva I de Anodocheilus puede distinguirse de las de Liodessus, Amarodytes e Hypodessus 
por su sifón algo más largo. Por otra parte, Amarodytes difiere de Liodessus, Hypodessus y Anodocheilus en la 
presencia de sutura occipital y la ausencia del poro PAk. Amarodytes e Hypodessus difieren de Liodessus y 
Anodocheilus en la presencia de una espínula ventroapical en el tercer antenómero. Es interesante que todos los géneros 
de Bidessini conocidos como larva I se caracterizan por la ausencia del poro ABc, el cual está presente 
consistentemente en las larvas de las restantes Hydroporinae. Esta característica podría ser una sinapomorfía de la tribu. 
Sin embargo, esta hipótesis permanecerá débilmente apoyada hasta que más géneros de Bidessini sean conocidos. 

Los siguientes géneros de Bidessini se conocen como larva III: Allodessus (Watts 1963), Amarodytes (Costa et al. 
1988; este trabajo), Anodocheilus (este trabajo), Bidessus (Nilsson 1985), Glareadessus (Alarie & Wewalka 2001), 
Hypodessus (este trabajo), Limbodessus (Watts 1963), Liodessus (Watts 1970; Matta 1983; este trabajo), 
Neoclypeodytes (Perkins 1980) y Uvarus (Matta 1983). Descripciones breves de algunos otros géneros están resumidas 
en Bertrand (1972) y referencias en ese trabajo. Con excepción de Glareadessus, Amarodytes e Hypodessus, las 
descripciones no son muy detalladas, lo cual atenta contra cualquier intento de comparación exhaustiva. La larva III de 
Anodocheilus tiene el sifón largo y el primer urogonfómero corto. Estas características ligan el género a Uvarus y 
Bidessus. Los restantes géneros conocidos tienen el sifón corto y el primer urogonfómero largo. La larva de 
Limbodessus, sin embargo, tiene un sifón relativamente largo. Por otra parte, la ausencia de setas secundarias en el 
urogonfo es compartida por todos los géneros excepto Allodessus y Amarodytes. 

La presencia de dos poros contiguos en el estipes de las larvas de Anodocheilus es interesante con respecto a la 
evolución de la galea en Hydroporinae. El hallazgo reciente de una pequeña galea con sus sensilios (setas MX8 y MX9 
y poro MXh) en algunos linajes presumiblemente ancestrales de Hydroporinae como Laccornis (Alarie 1989), 
Laccornellus, Celina Aubé e Hydrovatus (este trabajo) sugiere fuertemente que la galea se perdió secundariamente en la 
mayor parte de las Hydroporinae. Los restantes hydroporinos no tienen galea, pero retuvieron uno de sus sensilios (el 
poro MXh) ubicado ahora en el estipes, en el lugar donde la galea está comúnmente ubicada. La presencia de dos poros 
contiguos en un lóbulo muy pequeño en el estipes de Anodocheilus refuerza la hipótesis de que la galea se perdió 
secundariamente en Hydroporinae. Además, la presencia de este pequeño lóbulo podría sugerir que la galea sufrió un 
proceso de reducción gradual, hasta perderse por completo en los taxa más derivados de la subfamilia. 

Descripciones detalladas de las larvas de Yola, Yolina y Africodytes podrían ser de mucho interés, dado que se ha 
postulado que estos géneros pueden estar estrechamente relacionados filogenéticamente con Anodocheilus (Biström 
1983). Los estudios futuros deben incluir análisis detallados de la quetotaxia larval. Como se ha demostrado en años 
recientes (Alarie 1991b, 1997; Alarie & Watts 2004), este tipo de análisis es muy útil en estudios comparativos a nivel 
de género y especie, donde las larvas son muy similares morfológicamente. 
 
Brachyvatus Zimmermann 1919 
 
Brachyvatus es un pequeño género americano que incluye cuatro especies (Nilsson 2001). Los miembros de este género 
están entre los dytiscidos más pequeños conocidos (los adultos escasamente superan el milímetro de longitud). En la 
Argentina, solo B. acuminatus (Steinheil) está presente, siendo conocido de la provincia de Buenos Aires (Trémouilles 
1995, 1998). Young (1967) incluyó a Brachyvatus en el grupo de bidessinos con estría cervical, y enfatizó que los 
géneros que tienen este carácter podrían formar un grupo natural. Young (1967) consideró a Brachyvatus como un 
grupo especializado cuyas relaciones están algo oscurecidas por sus adaptaciones ecológicas a un tipo especial de 
hábitat. Miller (2001a) encontró que Brachyvatus y Hemibidessus representan el grupo hermano de Neoclypeodytes, y 
Miller et al. (2006) encontraron que Brachyvatus y Hemibidessus son grupos hermanos. Sin embargo, las relaciones 
filogenéticas de estos géneros no se discutieron en detalle. Brachyvatus es un género muy poco estudiado, que requiere 
una revisión de sus especies. La larva de Brachyvatus es desconocida, y no se contó con material para su estudio. 
 
Hemibidessus Zimmermann 1921 
 
El género Hemibidessus incluye seis especies de pequeños bidessinos que habitan en la región Neotropical (Nilsson 
2001; Miller 2000b). En la Argentina, Hemibidessus está representado por una especie, H. spangleri Miller, registrada 
de la provincia de Santa Fe (Miller 2000b). Una segunda especie, H. bifasciatus (Zimmermann), podría estar presente 
en nuestro país (Trémouilles 1995, 1998). Sin embargo, las citas de esta especie en la Argentina se consideran dudosas 
debido a que H. bifasciatus es muy cercana a H. spangleri, y sus registros podrían tratarse de errores de identificación. 
Young (1967) incluyó a Hemibidessus entre los bidessinos con estría cervical, y enfatizó que los géneros que tienen este 
carácter podrían formar un grupo monofilético. Postuló además que Hemibidessus parece ser el más primitivo de los 
géneros americanos de Bidessini que presentan estría cervical. Miller et al. (2006) encontraron una relación de grupo 
hermano entre Hemibidessus y Brachyvatus,  y Miller (2001a) encontró que el clado Hemibidessus + Brachyvatus 
representa el grupo hermano de Neoclypeodytes. Sin embargo, las relaciones filogenéticas de estos géneros no se 
discutieron en detalle. La larva de Hemibidessus es desconocida. No se contó con material para su estudio. 
 
Hypodessus Guignot 1939 (Figs 291-309; Tablas 24-25) 
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Hypodessus es un pequeño género de escarabajos buceadores endémico de la región Neotropical (Biström 1988; 
Nilsson 2001). Hasta el momento, contiene seis especies de las cuales H. cruciatus (Régimbart), la especie tipo, es la 
que llega más al sur en su distribución, alcanzando las provincias del norte argentino (Trémouilles 1995; Nilsson 2001). 
Se trata de un género muy poco estudiado, cuyas relaciones filogenéticas dentro de Bidessini se conocen muy poco. 
Young (1967) postuló que Hypodessus podría ser un grupo especializado que se diferenció tempranamente en la 
evolución de Bidessini, y que se distingue de otros bidessinos americanos por tener los parámeros del aedeago del 
macho no segmentados. Sin embargo, Biström (1988) estudió tres especies del género, entre ellas H. cruciatus, y 
encontró que los parámeros del aedeago son bisegmentados. 
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La larva de Hypodessus es desconocida. Se describe aquí por primera vez.  
 
Material examinado 
Seis larvas I, tres larvas II y cuatro larvas III de H. cruciatus fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en la siguiente localidad: Argentina, provincia de Salta, Ruta 19 a 
aproximadamente 5 km de la ruta 50 a Bolivia, cerca de la ciudad de Aguas Blancas, 18/XI/2003, pequeño arroyo de 
agua clara y fondo arcilloso con materia orgánica. El arroyo estaba situado en un área boscosa montañosa. Larvas y 
adultos fueron colectados entre la materia orgánica, en el margen del arroyo, en una zona léntica protegida por grandes 
rocas. H. cruciatus es la única especie de Hypodessus registrada de la Argentina (Trémouilles 1995).  
 
Diagnosis 
Las larvas de Hypodessus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: sutura occipital presente desde 
larva II (Fig. 306); nasale moderadamente largo, subtriangular, con proyecciones laterales pequeñas (Figs 292-293, 
306); A3 con una espínula ventroapical (Fig. 295); cardo fusionado al estipes (Fig. 297); GA ausente (Fig. 296-297); 
prementum sin espínulas laterales (Figs 299-300); segmento abdominal VI membranoso ventralmente; sifón corto (Figs 
303-304); poros PAd, PAe y PAj ausentes (Figs 292-293); poro ANf ausente (Figs 294-295); setas MX4, MX8, MX9 y 
MX10 ausentes (Figs 296-297); seta TR2 y poro FEa ausentes (Figs 301-302); seta TI7 corta, espiniforme (Fig. 302); 
patas sin setas natatorias (Figs 301-302, 307-308); poros ABa y ABc ausentes (Fig. 303); seta AB10 espiniforme (Fig. 
304); setas UR2, UR3 y UR4 insertadas lejos una de otra (Fig. 305, 309); seta UR8 insertada distalmente (Figs 305, 
309); U sin setas secundarias (Fig. 309). 
 
Descripción, larva I (Figs 291-305) 
Color. Cápsula cefálica marrón excepto por el nasale testáceo y áreas testáceas alrededor de los stemmata; apéndices 
cefálicos testáceos excepto por la porción distal de la A y la MN marrón claras; escleritos torácicos y abdominales 
marrón claros; partes membranosas testáceas; patas testáceas a marrón claras; U testáceo a marrón claro excepto por U2 
y la parte distal de U1 marrones. 

Cuerpo (Fig. 1). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 24.  

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 292-293). Más larga que ancha; superficies posterodorsal y ventral con reticulación; 
ancho máximo posterior a los stemmata; constricción occipital ausente; sutura occipital ausente; línea ecdisial bien 
marcada; línea coronal corta; foramen occipital ampliamente emarginado ventralmente; fosetas tentoriales posteriores 
visibles ventralmente; FR elongado, márgenes laterales sinuados, con un ovirruptor espiniforme en cada lateral; nasale 
moderadamente largo, subtriangular, redondeado apicalmente, levemente sinuado lateralmente, con una pequeña 
proyección lateral a cada lado; superficies ventrodistal y ventrolateral del nasale con espínulas de diferentes formas 
(Fig. 293), margen anteroventral del nasale con 12 setas espatuladas cortas dirigidas hacia abajo, formando un 
semicírculo; seis stemmata dorsolaterales dispuestos en dos hileras verticales a cada lado. Antena  (Figs 294-295). 
Larga, compuesta por cuatro antenómeros, más corta que HW; A1 el más corto; A3 el más largo, con una espínula 
ventroapical; A3’ moderadamente largo. Mandíbula  (Fig. 298). Prominente, ancha basalmente, aguzada apicalmente, 
mitad distal proyectada hacia adentro y hacia arriba; canal mandibular presente. Maxila (Figs 296-297). Cardo 
fusionado al estipes; estipes corto, ancho; GA ausente; MP largo, compuesto por tres palpómeros; MP1 y MP3 los más 
cortos, subiguales; MP2 el más largo. Labio (Figs 299-300). Prementum pequeño, subtrapezoidal a subcuadrado, 
aproximadamente tan largo como ancho, sin espínulas laterales, margen anterior levemente emarginado medialmente; 
LP largo, compuesto por dos palpómeros; LP2 más largo que LP1. 

Tórax. Tergos convexos; pronoto algo más corto que meso- y metanoto combinados; meso- y metanoto subiguales; 
protergito suboval, márgenes redondeados, más desarrollado que meso- y metatergito; meso- y metatergito transversos; 
todos los tergitos sin carena anterotransversa; línea sagital visible en pro- y mesotergito; esternos membranosos; 
espiráculos ausentes. Patas (Figs 301-302). Largas, compuestas por seis segmentos; L1 la más corta, L3 la más larga; 
CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos, PT con dos 
uñas largas, delgadas, levemente curvadas; uña posterior más corta que la anterior en L1 y L2, uña posterior más larga 
que la anterior en L3; la mayor parte de la superficie de las patas cubierta con espínulas diminutas, delgadas, dispuestas 
en hileras transversas; superficie ventral del TA y en menor medida de la TI con espínulas largas. 

118



 
 

Tabla 24. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de Hypodessus cruciatus. 
 

Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

 Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

TL (mm) 1.00-1.70 1.70-2.60 2.70-4.30  MP2/MP1 1.89-2.13 1.29-1.47 0.93-0.96 
MW (mm)  0.25-0.30 0.40-0.50 0.70-0.80  MP2/MP3 2.13-2.43 2.44-2.75 2.36-2.60 
HL (mm) 0.35 0.50-0.51 0.71-0.73  MP/LP 1.07-1.13 1.13-1.26 1.37-1.44 
HW (mm) 0.28-0.29 0.41-0.42 0.55-0.56  LP2/LP1 1.90-2.00 1.44-1.71 1.05-1.09 
FRL (mm) 0.27-0.28 0.41 0.56-0.58  L3 (mm) 0.85-0.87 1.18-1.24 1.68-1.73 
OCW (mm) 0.21-0.22 0.30-0.31 0.37-0.40  L3/L1 1.29-1.37 1.33-1.37 1.37-1.41 
HL/HW  0.21-0.27 1.21-1.24 1.27-1.32  L3/L2 1.14-1.15 1.14-1.18 1.16-1.18 
HW/OCW  1.29-1.30 1.34-1.35 1.40-1.51  L3/HW  2.95-3.10 2.85-2.94 3.03-3.12 
COL/HL 0.20-0.23 0.19-0.20 0.19-0.21  L3 (CO/FE) 0.98-1.05 0.97-1.00 0.93-0.97 
FRL/HL 0.77-0.80 0.80-0.81 0.79-0.81  L3 (TI/FE) 0.68-0.70 0.65-0.68 0.60-0.64 
A/HW 0.69-0.71 0.59-0.63 0.60-0.63  L3 (TA/FE)  0.78-0.83 0.73-0.76 0.64-0.69 
A3/A1 3.20 2.57-2.86 1.71-1.85  L3 (CL/TA) 0.71-0.77 0.56-0.63 0.46-0.49 
A3/A2 1.45-1.60 1.20-1.33 1.05-10.9  LAS (mm) 0.13 0.22-0.24 0.36 
A4/A3 0.56-0.63 0.45-0.56 0.39-0.46  LAS/HW 0.45-0.47 0.53-0.55 0.64-0.65 
A3’/A4 0.56-0.67 0.56-0.60 0.64-0.78  U (mm)  0.76-0.78 1.01-1.12 1.24-1.34 
MNL/MNW 3.27-3.70 3.64-4.08 3.89-4.44  U/LAS 5.78-6.04 4.56-4.73 3.49-3.75 
MNL/HL 0.51-0.54 0.50-0.52 0.49-0.51  U/HW  2.69-2.75 2.41-2.51 2.22-2.41 
A/MP 1.21-1.25 1.04-1.16 1.03-1.11  U1/U2 1.39-1.48 1.50-1.61 1.43-1.60 

 
 
 
 
 
 

Tabla 25. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de 
Hypodessus cruciatus. Los números entre barras se refieren a la pata pro-, meso- 
y metatorácica respectivamente. 

 
Segmento Posición Larva II (n = 3) Larva III (n = 3) 
Coxa  A 0-1 / 0 / 0 0-2 / 1-3 / 1-3 
 PD 3-4 / 2-3 / 2-3 3-6 / 4-5 / 2-4 
 V 1-2 / 1 / 1-2 3-6 / 2-6 / 2-4 
 Total 4-6 / 3-4 / 3-5 7-12 / 8-12 / 6-9 
Trocánter Pr 1 / 1 / 1 1 / 1-2 / 1-2 
 Total 1 / 1 / 1 1 / 1-2 / 1-2 
Fémur AD 2-3 / 2-4 / 2-4 5-7 / 6-9 / 6-9 
 AV 1 / 1 / 1-2 1 / 1 / 2-4 
 PD 0 / 0 / 0 1-4 / 0-2 / 0 
 PV 2 / 2-3 / 2-3 3-5 / 5-6 / 4-7 
 Total 5-6 / 5-8 / 7-9 12-16 / 14-16 / 13-18 
Tibia  AD 0 / 1 / 1 0-1 / 1 / 1-2 
 AV 0 / 1 / 1 0 / 1 / 1-3 
 PD 0 / 0 / 0 0-1 / 1-2 / 1 
 PV 1 / 0-1 / 1 1-3 / 2-3 / 2-4 
 Total 1 / 2-3 / 3 2-4 / 5-6 / 6-9 
Tarso AV 0 / 1 / 1-2 0 / 2 / 2-3 
 PD 0 / 1 / 1 0 / 1 / 1 
 PV 0 / 0 / 0 1-2 / 0-1 / 0-1 
 Total 0 / 2 / 2-3 1-2 / 3-4 / 3-5 
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Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VI esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; segmento VII esclerotizado dorsal y ventralmente, esclerito ventral independiente del dorsal; tergitos I-
VII cortos, transversos, redondeados lateralmente, sin línea sagital; todos los escleritos sin carena anterotransversa; 
espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 303-304) el más largo, completamente esclerotizado, cubierto 
con espínulas diminutas, delgadas, en hileras transversas; sifón corto, subcónico. Urogonfo  (Fig. 305). Muy largo, 
compuesto por dos urogonfómeros; U1 largo, mucho más largo que LAS, cubierto con espínulas diminutas; U2 
delgado, setiforme, más corto que U1. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Hydroporinae (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a; 
Alarie 1991a; Alarie & Michat 2007) excepto por las siguientes características: poros PAd, PAe y PAj ausentes; poro 
FRc submarginal, contiguo a la seta FR7; poro PAg presente; poro ANf ausente; poro ANh distal; setas MX8, MX9 y 
MX10 ausentes; seta MX4 ausente (sin embargo, una estructura diminuta que puede ser interpretada como una seta 
rudimentaria, está presente donde MX4 está comúnmente ubicada); seta MX1 distal; no pude encontrar los poros MXi y 
MXk, pero no pude establecer si están realmente ausentes; seta TR2 ausente; seta CO12 setiforme; poro FEa ausente; 
varias setas en FE y TI compuestas; seta TI7 corta, espiniforme; setas TA1 y TA7 insertadas lejos del ápice; poros ABa 
y ABc ausentes; seta AB10 espiniforme; no pude encontrar la seta AB8 y el poro ABd, pero no pude establecer si están 
realmente ausentes debido a la presencia de espínulas densas en el sifón; setas UR2, UR3 y UR4 insertadas lejos una de 
otra; setas UR5, UR6 y UR7 largas; seta UR8 insertada dis talmente. 
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. FR testáceo excepto por una mácula central marrón; áreas testáceas alrededor de los stemmata más grandes; 
laterales del protergito testáceos; U1 predominantemente marrón claro. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 24. 
Cabeza. Cápsula cefálica. Reticulación reducida; sutura occipital presente; ovirruptores ausentes; margen 

anteroventral del nasale con 25-26 setas espatuladas cortas. Maxila . MP3 el más corto. 
Tórax. Meso- y metatergito con carena anterotransversa; línea sagital visible en los tres tergitos. 
Abdomen. Segmento VII completamente esclerotizado; todos los escleritos con carena anterotransversa. 
Quetotaxia. Cápsula cefálica con muchas setas secundarias setiformes; PA con una seta secundaria corta 

espiniforme en cada margen lateroventral; MN con una seta secundaria setiforme en el margen basoexterno; tergitos 
torácicos con muchas setas secundarias; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 25; escleritos 
abdominales I-VII con varias setas secundarias en el margen posterior; LAS con algunas setas secundarias 
espiniformes. 
 
Descripción, larva III (Figs 306-309) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color. FR enteramente testáceo; áreas testáceas alrededor de los stemmata más grandes; escleritos torácicos y 
abdominales predominantemente testáceos. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 24. 
Cabeza (Fig. 306). Cápsula cefálica. Espínulas robustas en el margen ventrolateral del nasale más abundantes; 

margen anteroventral del nasale con 28-29 setas espatuladas cortas. Antena. A4 el más corto; A2 y A3 los más largos, 
subiguales. Maxila. MP1 y MP2 los más largos, subiguales. Labio. LP1 y LP2 subiguales. 

Tórax. Protergito subrectangular; espiráculos presentes en el mesotórax.  
Abdomen. Espiráculos presentes en los segmentos I-VII. 
Quetotaxia. Setación secundaria de cápsula cefálica y escleritos torácicos y abdominales más abundante; PA con 6-

9 setas secundarias cortas espiniformes en cada margen lateroventral; setación secundaria de las patas detallada en la 
Tabla 25 y en las Figs 307-308; setación de LAS y U detallada en la Fig. 309. 
 
Notas comparativas 
Las larvas de muy pocos géneros de Bidessini se conocen en detalle [Liodessus (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 
1990a; Alarie 1991a; este trabajo);  Glareadessus (Alarie & Wewalka 2001); Amarodytes (este trabajo) y Anodocheilus 
(este trabajo)]. Liodessus, Amarodytes y Anodocheilus comparten con Hypodessus la ausencia de los poros PAd, PAe y 
ABc y la inserción distal de la seta UR8. Dentro de este grupo, Hypodessus difiere de Liodessus por la presencia de una 
espínula ventroapical en el tercer antenómero, de Amarodytes por la presencia del poro PAk y la ausencia de sutura 
occipital en la larva I, y de Anodocheilus por la presencia de una espínula ventroapical en el tercer antenómero y la 
longitud más corta del sifón. La separación entre Hypodessus y Glareadessus basada sobre la quetotaxia fue más difícil 
debido a que los dos primeros estadios larvales de Glareadessus son desconocidos. 

Otros géneros de Bidessini se conocen como larva [Allodessus (Watts 1963); Limbodessus (Watts  1963); 
Neoclypeodytes (Perkins 1980) y Uvarus (Matta 1983); descripciones breves de algunos otros géneros se resumen en 
Bertrand (1972) y referencias en ese trabajo]. Sin embargo, solo las larvas III fueron descriptas, y el detalle de la 
quetotaxia no permite hacer comparaciones en profundidad. Considerando todas las larvas conocidas, Hypodessus es 
más similar a Liodessus, Amarodytes, Glareadessus, Allodessus y Neoclypeodytes; todos estos géneros comparten un 
sifón corto y un primer urogonfómero largo. Anodocheilus y Uvarus tienen el sifón más largo y el primer urogonfómero 
corto. Limbodessus también tiene el sifón moderadamente largo. Por otra parte, la ausencia de setas secundarias en el 
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Figs 306-309. Hypodessus cruciatus, larva III. 306, cabeza, vista dorsal; 307, pata protorácica, vista anterior; 308, pata protorácica, 
vista posterior; 309, segmento abdominal VIII y urogonfos, vista dorsal. Barras de escala = 0.10 mm.
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urogonfo relaciona a Hypodessus con Liodessus, Glareadessus, Neoclypeodytes, Anodocheilus y Uvarus. Amarodytes y 
Allodessus son las únicas larvas de Bidessini conocidas con setas secundarias en el urogonfo. 
 
Liodessus Guignot 1939 (Figs 310-329; Tablas 26-27) 
 
Liodessus es un género con 39 especies conocidas, distribuidas principalmente en América, África, Australia, Nueva 
Zelanda y varias islas incluyendo Tristán da Cunha (Miller 1998; Nilsson 2001, 2003; Nilsson & Fery 2006). Las 
especies del género son pequeñas y generalmente se las encuentra en una amplia variedad de hábitats, desde pequeños 
charcos temporarios hasta lagos y arroyos, y desde el nivel del mar hasta muy altas elevaciones (Miller 1998). 
Liodessus tal como está definido actualmente es probablemente polifilético (Miller 1998; Larson et al. 2000; Balke & 
Ribera 2004). Miller (1998) estudió la morfología de los adultos y postuló que el género no está definido por ninguna 
sinapomorfía, sino que más bien representa un grupo de especies que permaneció agrupada luego de que otros géneros 
más fácilmente caracterizables fueron creados. Se ha postulado que Liodessus muestra afinidades con Neobidessus 
(Miller 1998), Bidessus (Young 1967; Larson 1975) y Microdessus Young (Young 1967) sobre la base de caracteres 
morfológicos de adultos. La mayor parte de los autores acuerdan en que se necesita una revisión de las especies del 
género a nivel mundial. Liodessus incluye siete especies en la Argentina de acuerdo con Trémouilles (1995). Liodessus 
flavofasciatus (Steinheil) se conoce de Perú, Bolivia y de las provincias argentinas de Formosa, Salta, Córdoba y 
Buenos Aires (Trémouilles 1995).  
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La morfología larval de Liodessus es poco conocida. La larva I de una única especie, L. affinis (Say), ha sido descripta 
(Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a; Alarie 1991a). La larva III de L. affinis fue descripta brevemente por Watts 
(1970) y Matta (1983). Sin embargo, de acuerdo con Miller (1998) la larva descripta por Watts (1970) probablemente 
corresponde a L. obscurellus (LeConte), y la larva descripta por Matta (1983) puede haber sido la de L. noviaffinis 
Miller. Por último, una descripción más detallada a nivel de género fue presentada por Larson et al. (2000).  
 
Material examinado 
Tres larvas I, tres larvas II y cuatro larvas III de L. flavofasciatus fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en las siguientes localidades. Argentina, provincia de Jujuy: 1) Parque Nacional 
Calilegua, 16/XI/2003, arroyo Aguas Negras, pequeños pozones de agua clara y fondo arcilloso con algunas piedras 
grandes, sin vegetación, formados en las márgenes del arroyo pero aislados de él; 2) Ruta 9, 43 km al norte de 
Humahuaca, paraje Alto Queñoa, 3700 msnm, 23/XI/2003, arroyo Condorcito, en la orilla de zonas sin corriente, con 
agua clara y algas filamentosas. Ninguna otra especie de Liodessus fue colectada en los muestreos. 
 
Diagnosis 
Las larvas de Liodessus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: sutura occipital presente desde larva 
II (Fig. 325); nasale corto, subtriangular, con proyecciones laterales pequeñas (Figs 311-312, 325); A3 sin espínula 
ventroapical (Fig. 314); cardo fusionado al estipes (Fig. 316); GA ausente (Fig. 315-316); prementum sin espínulas 
laterales (Figs 318-319); segmento abdominal VI membranoso ventralmente; sifón relativamente corto (Figs 322-323); 
poros PAd, PAe y PAj ausentes (Figs 311-312); poro ANf ausente (Figs 313-314); setas MX4, MX8, MX9 y MX10 
ausentes (Figs 315-316); seta TR2 y poro FEa ausentes (Figs 320-321); seta TI7 corta, espiniforme (Fig. 321); patas sin 
setas natatorias (Figs 320-321, 326-327); poros ABa y ABc ausentes (Fig. 322); seta AB10 espiniforme (Fig. 323); setas 
UR2, UR3 y UR4 insertadas lejos una de otra (Fig. 324, 329); seta UR8 insertada distalmente (Figs 324, 329); U sin 
setas secundarias (Fig. 329). 
 
Descripción, larva I (Figs 310-324) 
Color. Larva enteramente marrón excepto por una zona amarilla pálida en cada área ocular, apéndices cefálicos algo 
más claros proximalmente, y U1 algo más claro basalmente.  

Cuerpo (Fig. 310). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 26.  

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 311-312). Más larga que ancha; ancho máximo posterior a los stemmata; 
constricción occipital ausente; sutura occipital ausente; línea ecdisial bien marcada; línea coronal corta; foramen 
occipital ampliamente emarginado ventralmente; fosetas tentoriales posteriores visibles ventralmente; FR elongado, 
márgenes laterales sinuados, con un ovirruptor espiniforme en cada lateral; nasale corto, subtriangular, redondeado 
apicalmente, levemente sinuado lateralmente, con una pequeña proyección lateral a cada lado; superficie ventrodistal 
del nasale con pocas espínulas de diferentes formas (Fig. 312), margen anteroventral con 12-13 setas espatuladas cortas 
dirigidas hacia abajo, formando un semicírculo; seis stemmata dorsolaterales dispuestos en dos hileras verticales a cada 
lado. Antena (Figs 313-314). Larga, compuesta por cuatro antenómeros, más corta que HW; A1 el más corto; A3 el más 
largo, sin espínula ventroapical; A3’ largo. Mandíbula (Fig. 317). Prominente, ancha basalmente, aguzada apicalmente, 
mitad distal proyectada hacia adentro y hacia arriba; canal mandibular presente. Maxila (Figs 315-316). Cardo 
fusionado al estipes; estipes corto, ancho; GA ausente; MP largo, compuesto por tres palpómeros; MP1 y MP3 los más 
cortos, subiguales; MP2 el más largo. Labio (Figs 318-319). Prementum pequeño, subtrapezoidal a subcuadrado, 
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Tabla 26. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de Liodessus flavofasciatus. 
 

Medida Larva I 
(n =1) 

Larva II 
(n = 2) 

Larva III 
(n = 2) 

 Medida Larva I 
(n =1) 

Larva II 
(n = 2) 

Larva III 
(n = 2) 

TL (mm) 1.15 1.30-1.80 2.30-3.30  MP2/MP1 1.91 1.38-1.46 1.00 
MW (mm)  0.20 0.25-0.35 0.60-0.70  MP2/MP3 2.00 2.25-2.71 2.40-2.78 
HL (mm) 0.31 0.43-0.46 0.62-0.63  MP/LP - 1.25-1.26 1.27-1.32 
HW (mm) 0.25 0.36 0.49-0.50  LP2/LP1 2.15 1.46-1.58 1.09-1.25 
FRL (mm) 0.24 0.34-0.35 0.49  L3 (mm) - 0.99-1.03 1.35-1.41 
OCW (mm) 0.21 0.27-0.29 0.38-0.40  L3/L1 - 1.31-1.35 1.36-1.39 
HL/HW  1.20 1.19-1.28 1.27-1.29  L3/L2 - 1.15-1.17 1.18-1.19 
HW/OCW  1.19 1.24-1.31 1.25-1.27  L3/HW  2.84 2.78-2.88 2.79-2.83 
COL/HL 0.21 1.21-1.23 0.22-0.23  L3 (CO/FE) 0.97 0.94-0.96 0.96-1.00 
FRL/HL 0.79 0.77-0.79 0.77-0.78  L3 (TI/FE) 0.70 0.65-0.68 0.65-0.69 
A/HW 0.66 0.64-0.68 0.65-0.68  L3 (TA/FE)  0.76 0.71-0.74 0.67-0.69 
A3/A1 2.82 2.13-2.25 1.92-2.08  L3 (CL/TA) 0.75 0.61-0.64 0.56-0.58 
A3/A2 1.30 1.29-1.38 1.14-1.21  LAS (mm) 0.14 0.22-0.23 0.33-0.35 
A4/A3 0.60 0.44-0.50 0.40-0.43  LAS/HW 0.57 0.63-0.64 0.67-0.69 
A3’/A4 0.84 0.63-0.75 0.80-0.90  U (mm)  0.70 0.96-0.98 1.07-1.13 
MNL/MNW 3.12 3.31-3.83 3.94-4.40  U/LAS 4.85 4.20-4.40 3.09-3.47 
MNL/HL 0.43 0.50 0.49-0.52  U/HW  2.73 2.68-2.75 2.14-2.34 
A/MP - 1.15-1.26 1.10-1.21  U1/U2 1.40 1.07-1.20 1.06-1.25 

 
 
 
 
 
 
 

Tabla 27. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de 
Liodessus flavofasciatus. Los números entre barras se refieren a la pata pro-, 
meso- y metatorácica respectivamente. 

 
Segmento Posición Larva II (n = 3) Larva III (n = 4) 
Coxa  A 0 / 0 / 0 0-1 / 0-2 / 0-1 
 PD 2-3 / 2 / 1-2 4-5 / 4-5 / 4-5 
 V 1-2 / 1-2 / 1-2 3-6 / 3-5 / 4-5 
 Total 3-5 / 3-4 / 3 9-11 / 7-10 / 9-10 
Trocánter Pr 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1-2 
 Total 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1-2 
Fémur AD 2 / 2 / 2-3 4-5 / 4-7 / 6-9 
 AV 1 / 0-1 / 1-2 3-4 / 3 / 2-5 
 PV 1-2 / 2 / 2-3 3-4 / 4-5 / 6 
 Total 4-5 / 4-5 / 6-7 11 / 11-15 / 15-20 
Tibia  AD 0 / 1 / 1 0 / 1 / 1-2 
 AV 0 / 1 / 1 1 / 2-3 / 2-4 
 PD 0 / 0 / 0 1-2 / 1 / 1-2 
 PV 1 / 0-1 / 1 1-3 / 1-2 / 2-3 
 Total 1 / 2-3 / 3 4 / 5-7 / 8-9 
Tarso AV 1 / 1 / 1-2 1 / 1-2 / 2-3 
 PD 1 / 1 / 1-2 1 / 1 / 1 
 Total 2 / 2 / 2-4 2 / 2-3 / 3-4 
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Figs 310-312. Liodessus flavofasciatus, larva I. 310, hábito, vista dorsal; 311, cápsula cefálica, vista dorsal; 312, cápsula cefálica, 
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Figs 313-319. Liodessus flavofasciatus, larva I. 313, antena, vista dorsal; 314, antena, vista ventral; 315, maxila, vista dorsal; 316, 
maxila, vista ventral; 317, mandíbula, vista dorsal; 318, labio, vista dorsal; 319, labio, vista ventral. Barras de escala = 0.03 mm.
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Figs 320-324. Liodessus flavofasciatus, larva I. 320, pata metatorácica, vista anterior; 321, pata metatorácica, vista posterior; 322, 
segmento abdominal VIII, vista dorsal; 323, segmento abdominal VIII, vista ventral; 324, urogonfo, vista dorsal. Barras de escala = 
0.06 mm.
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aproximadamente tan largo como ancho o levemente más largo que ancho, sin espínulas laterales, margen anterior 
levemente emarginado medialmente; LP largo, compuesto por dos palpómeros; LP2 más largo que LP1. 

Tórax. Tergos convexos; pronoto aproximadamente tan largo como meso- y metanoto combinados; meso- y 
metanoto subiguales; protergito suboval, márgenes redondeados, más desarrollado que meso- y metatergito; meso- y 
metatergito transversos; tergitos sin carena anterotransversa, con línea sagital visible; esternos membranosos; 
espiráculos ausentes. Patas (Figs 320-321). Largas, compuestas por seis segmentos; L1 la más corta, L3 la más larga; 
CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos, PT con dos 
uñas largas, delgadas, levemente curvadas; uña posterior más corta que la anterior en L1 y L2, uña posterior algo más 
larga que la anterior en L3; superficie ventrodistal del TA con pocas espínulas largas. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VI esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; segmento VII esclerotizado dorsal y ventralmente, esclerito ventral independiente del dorsal; tergitos I-
VII cortos, transversos, redondeados lateralmente, sin línea sagital; todos los escleritos sin carena anterotransversa; 
espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 322-323) el más largo, completamente esclerotizado; sifón 
relativamente corto, subcónico. Urogonfo  (Fig. 324). Muy largo, compuesto por dos urogonfómeros; U1 largo, mucho 
más largo que LAS; U2 delgado, setiforme, más corto que U1. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Hydroporinae (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a; 
Alarie 1991a; Alarie & Michat 2007) excepto por las siguientes características: poros PAd, PAe y PAj ausentes; poro 
FRc submarginal, contiguo a la seta FR7; poro PAg presente; poro ANf ausente; poro ANh distal; setas MX8, MX9 y 
MX10 ausentes; seta MX4 ausente (sin embargo, una estructura diminuta que puede ser interpretada como una seta 
rudimentaria, está presente donde MX4 está comúnmente ubicada); seta MX1 distal; seta TR2 ausente; seta CO12 
setiforme; poro FEa ausente; varias setas en FE y TI compuestas; seta TI7 corta, espiniforme; setas TA1 y TA7 
insertadas lejos del ápice; poros ABa y ABc ausentes; seta AB10 espiniforme; no pude encontrar la seta AB8 y el poro 
ABd, pero no pude establecer si están realmente ausentes debido a la presencia de espínulas densas en el sifón; setas 
UR2, UR3 y UR4 insertadas lejos una de otra; setas UR5, UR6 y UR7 largas; seta UR8 insertada distalmente. 
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Mácula amarilla pálida en la zona del oculario más grande; FR algo más claro apicalmente. 
Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 26. 
Cabeza. Cápsula cefálica . Sutura occipital presente; ovirruptores ausentes; margen lateroventral del nasale con 

algunas espínulas cortas, robustas, dirigidas hacia abajo; margen anteroventral del nasale con 23-25 setas espatuladas 
cortas. Antena . A1 y A4 los más cortos, subiguales. Maxila. MP3 el más corto. 

Tórax. Protergito subrectangular; meso- y metatergito con carena anterotransversa. 
Abdomen. Segmento VII completamente esclerotizado; todos los escleritos con carena anterotransversa. 
Quetotaxia. Cápsula cefálica con muchas setas secundarias; MN con una seta secundaria setiforme en el margen 

basoexterno; tergitos torácicos con muchas setas secundarias; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 27; 
escleritos abdominales I-VII con varias setas secundarias espiniformes en el margen posterior; LAS con varias setas 
secundarias espiniformes. 
 
Descripción, larva III (Figs 325-329) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color. Mácula amarilla pálida en la zona del oculario más grande, expandiéndose posteriormente hasta el nivel de 
la sutura occipital; mitad anterior del FR amarilla pálida; apéndices cefálicos predominantemente amarillo pálidos, 
segmentos distales algo más oscuros; patas amarillo oscuras a marrón claras; tergos torácicos y abdominales algo más 
claros; U predominantemente amarillento a marrón claro. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 26. 
Cabeza (Fig. 325). Cápsula cefálica. Margen anteroventral del nasale con 42-50 setas espatuladas cortas. Antena. 

A4 el más corto. Maxila. MP1 y MP2 los más largos, subiguales. Labio. LP2 levemente más largo que LP1. 
Tórax. Espiráculos presentes en el mesotórax.  
Abdomen. Espiráculos presentes en los segmentos I-VII. 
Quetotaxia. Setación secundaria de cápsula cefálica y escleritos torácicos y abdominales más abundante; setación 

secundaria de las patas detallada en la Tabla 27 y en las Figs 326-327; setación secundaria de LAS detallada en la Fig. 
328; setación del U detallada en la Fig. 329. 
 
Notas comparativas 
La larva de Liodessus puede distinguirse de las de Anodocheilus y Uvarus (Matta 1983) (posiblemente también de las 
de Bidessus (Nilsson 1985) y Limbodessus (Watts 1963)) por su sifón más corto y sus urogonfos más largos, de la de 
Amarodytes por la ausencia de sutura occipital en la larva I, la ausencia de una espínula ventroapical en el tercer 
antenómero, la presencia del poro PAk y la ausencia de setas secundarias en el urogonfo, de la de Allodessus (Watts 
1963) por la ausencia de setas secundarias en el urogonfo, y de las de Hypodessus y Glareadessus (Alarie & Wewalka 
2001) por la ausencia de una espínula ventroapical en el tercer antenómero. Con la información disponible resultó 
imposible separar a Liodessus de Neoclypeodytes (LeConte) (Perkins 1980). 
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Figs 325-329. Liodessus flavofasciatus, larva III. 325, cabeza, vista dorsal; 326, pata protorácica, vista anterior; 327, pata protorácica, 
vista posterior; 328, segmento abdominal VIII, vista dorsal; 329, urogonfo, vista dorsal. Barras de escala = 0.10 mm.
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Neobidessus Young 1967 
 
Neobidessus incluye 28 especies de pequeños escarabajos buceadores del nuevo mundo (Young 1969, 1977, 1981; 
Nilsson 2001). El género es  mucho más abundante en el Neotrópico, con solamente tres especies alcanzando además la 
región Neártica (Nilsson 2001). Una especie (N. curticornis (Régimbart)) está presente en la Argentina, en la provincia 
de Salta (Young 1981; Trémouilles 1995, 1998). Young (1967) incluyó a Neobidessus en el grupo de bidessinos con 
estría cervical, y enfatizó que los géneros que tienen este carácter podrían formar un grupo natural. El único análisis 
cladístico que incluyó a miembros de este género fue el de Miller et al. (2006) en el cual las relaciones filogenéticas de 
Neobidessus no fueron resueltas y el género formó parte de una politomía junto con muchos otros géneros de Bidessini. 
La larva de Neobidessus es desconocida. No se contó con material para su estudio. 
 
Tribu HYDROPORINI Aubé 1836 
 
La tribu Hydroporini es un grupo muy diverso y heterogéneo de hydroporinos, que incluye casi 40 géneros distribuidos 
mundialmente (Nilsson 2001). A pesar de su amplia distribución, la tribu se encuentra representada en América del Sur 
por un solo género, Laccornellus. Existe considerable evidencia de que Hydroporini tal como está definida actualmente 
(Nilsson 2001) no es un grupo monofilético. Miller (2001a) y Miller et al. (2006), sobre la base de caracteres de adultos, 
concluyeron que Hydroporini es polifilético, dado que algunos de sus miembros están más estrechamente relacionados 
con Vatellini que con otros Hydroporini. Aunque Laccornellus está actualmente incluido en la tribu Hydroporini 
(Nilsson 2001), Wolfe (1985, 1988) y Roughley & Wolfe (1987) aportaron evidencia en favor de una posición más 
ancestral dentro de Hydroporinae, y de una relación filogenética estrecha con el género africano Canthyporus. Un 
estudio reciente basado sobre caracteres larvales evidenció una posición de Canthyporus fuera de Hydroporini 
(Shaverdo & Alarie 2006).  
 
Laccornellus Roughley & Wolfe 1987 (Figs 330-344; Tabla 28) 
 
El nombre genérico Laccornellus fue propuesto por Roughley & Wolfe (1987) para recibir a dos especies endémicas de 
América del Sur, L. copelatoides (Sharp) y L. lugubris (Aubé), ubicadas inapropiadamente en el género holártico 
Laccornis. Laccornellus lugubris es una especie infrecuente. Actualmente se la conoce de Uruguay y de las provincias 
argentinas de Buenos Aires y Entre Ríos (Roughley & Wolfe 1987, Trémouilles 1995). Recientemente, Benetti & Régil 
Cueto (2003b) citaron a la especie del sur de Brasil. El hecho de ser el único género de Hydroporini presente en 
América del Sur, y de tener características morfológicas presumiblemente plesiomórficas dentro de Hydroporinae, 
convierte a Laccornellus en un género muy interesante filogenética y biogeográficamente. 
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La larva de Laccornellus es desconocida. Se describe aquí por primera vez.  
 
Material examinado 
Tres larvas I de L. lugubris fueron usadas para la descripción. Las larvas fueron colectadas en asociación con adultos en 
la siguiente localidad: Argentina, Ciudad de Buenos Aires, VI -2001 a VII-2001, zanjas temporarias de 
aproximadamente 30 m de largo, 1 m de ancho y 15 cm de profundidad, con agua clara, fondo de tierra y algo de 
vegetación (principalmente pasto). L. lugubris es la única especie de Laccornellus registrada de la Argentina 
(Trémouilles 1995). 
 
Diagnosis 
Las larvas de Laccornellus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: sutura occipital ausente (larva I) 
(Fig. 331); nasale corto, subtriangular, con proyecciones laterales pequeñas (Figs 331-332); A3 sin espínula 
ventroapical (Fig. 334); cardo no fusionado al estipes (Fig. 336); GA presente (Fig. 335); prementum con espínulas 
laterales (Fig. 338); segmento abdominal VI membranoso ventralmente; sifón moderadamente largo, subcónico, 
aguzado apicalmente (Figs 342-343); U largo (Fig. 344); setas FR1 y FR2 insertadas más distalmente (Fig. 331); poro 
PAd ausente (Fig. 331); seta MX10 ausente (Fig. 336); seta LA2 ausente (Fig. 339); poro FEa ausente (Fig. 341); seta 
TI7 corta, espiniforme (Fig. 341); seta AB4 muy larga, espiniforme (Fig. 342); poros ABa y ABc presentes (Fig. 342); 
seta AB10 espiniforme (Fig. 343); seta AB15 presente (Fig. 343); setas UR2, UR3 y UR4 insertadas contiguas (Fig. 
344); seta UR8 ausente (Fig. 344).  
 
Descripción, larva I (Figs 330-344) 
Color. Cápsula cefálica marrón clara excepto por una mácula blanca elongada que se proyecta hacia atrás desde cada 
ovirruptor; apéndices cefálicos testáceos a marrón claros excepto la MN marrón clara; escleritos torácicos y 
abdominales marrón claros; partes membranosas testáceas; patas y U marrón claros. 

Cuerpo (Fig. 1). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 28.  

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 331-332). Más larga que ancha; mitad posterior con reticulación; ancho máximo al 
nivel de los stemmata; constricción occipital ausente; sutura occipital ausente; línea ecdisial bien marcada; línea coronal 
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Tabla 28. Medidas y cocientes para el primer estadio larval de Laccornellus lugubris. 
 

Medida Larva I (n = 3)  Medida Larva I (n = 3) 
TL (mm) 2.20–2.30  MP2/MP1 1.63 
MW (mm)  0.30–0.60  MP2/MP3 2.60 
HL (mm) 0.46–0.51  MP/LP 1.21 
HW (mm) 0.40–0.41  LP2/LP1 1.87 
FRL (mm) 0.38–0.42  L3 (mm) 1.03–1.05 
OCW (mm) 0.30–0.31  L3/L1 1.20–1.26 
HL/HW  1.16–1.23  L3/L2 1.09 
HW/OCW  1.34  L3/HW  2.90 
COL/HL 0.18–0.19  L3 (CO/FE) 0.90–0.96 
FRL/HL 0.83  L3 (TI/FE) 0.69–0.72 
A/HW 0.80–0.81  L3 (TA/FE) 0.75–0.76 
A3/A1 3.25  L3 (CL/TA) 0.70–0.71 
A3/A2 1.44  LAS (mm) 0.32 
A4/A3 0.38–0.42  LAS/HW 0.74–0.77 
A3’/A4 0.78–1.10  U (mm)  1.20–1.26 
MNL/MNW 3.35–3.56  U/LAS 3.97 
MNL/HL 0.56  U/HW  2.93–3.00 
A/MP 1.19–1.27  U1/U2 0.57–0.60 
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corta; foramen occipital ampliamente emarginado ventralmente; fosetas tentoriales posteriores visibles ventralmente; 
FR elongado, márgenes laterales sinuados, con un ovirruptor espiniforme en cada lateral; nasale corto, subtriangular, 
redondeado apicalmente, levemente sinuado lateralmente, con una pequeña proyección lateroventral a cada lado; 
superficie ventrodistal del nasale con espínulas de diferentes formas (Fig. 332), margen anteroventral con 17 setas 
cortas robustas dirigidas hacia abajo, formando un semicírculo, dos de las setas anteromediales espatuladas; seis 
stemmata dorsolaterales dispuestos en dos hileras subparalelas a cada lado. Antena (Figs 333-334). Larga, compuesta 
por cuatro antenómeros, más corta que HW; A1 el más corto; A3 el más largo, sin espínula ventroapical; A3’ largo. 
Mandíbula (Fig. 337). Prominente, ancha basalmente, aguzada apicalmente, mitad distal proyectada hacia adentro y 
hacia arriba; canal mandibular presente. Maxila  (Figs 335-336). Cardo elongado, suboval; estipes corto, ancho, 
incompletamente esclerotizado; GA presente, pequeña, subcilíndrica; MP largo, compuesto por tres palpómeros; MP3 
el más corto, MP2 el más largo. Labio (Figs 338-339). Prementum pequeño, subcuadrado, aproximadamente tan largo 
como ancho, con espínulas laterales, margen anterior levemente emarginado medialmente; LP largo, compuesto por dos 
palpómeros; LP2 más largo que LP1. 

Tórax. Tergos convexos; pronoto aproximadamente tan largo como meso- y metanoto combinados; meso- y 
metanoto subiguales; protergito suboval, márgenes redondeados, más desarrollado que meso- y metatergito; meso- y 
metatergito transversos, con carena anterotransversa; línea sagital visible en los tres tergitos; esternos membranosos; 
espiráculos ausentes. Patas (Figs 340-341). Largas, compuestas por seis segmentos; L1 la más corta, L3 la más larga; 
CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos, PT con dos 
uñas largas, delgadas, levemente curvadas; uña posterior más corta que la anterior en L1 y L2, uñas subiguales en 
longitud en L3; superficie de las patas cubierta con espínulas delgadas; superficie ventral de TI, TA y en menor medida 
FE con una hilera de espínulas largas. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VI esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; segmento VII esclerotizado dorsal y ventralmente, esclerito ventral independiente del dorsal; tergitos I-
VII cortos, transversos, redondeados lateralmente, sin línea sagital, con carena anterotransversa; espiráculos ausentes en 
los segmentos I-VII; LAS (Figs 342-343) el más largo, completamente esclerotizado, sin carena anterotransversa; todos 
los escleritos cubiertos con espínulas diminutas, delgadas; sifón moderadamente largo, subcónico, aguzado apicalmente. 
Urogonfo  (Fig. 344). Largo, compuesto por dos urogonfómeros; U1 robusto, más largo que LAS, cubierto con espínulas 
diminutas delgadas; U2 delgado, setiforme, más largo que U1. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Hydroporinae (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a; 
Alarie 1991a; Alarie & Michat 2007) excepto por las siguientes características: setas FR1 y FR2 insertadas más 
distalmente; poro PAd ausente; poro PAg presente; poro ANa insertado distalmente; seta MX1 insertada en el cardo; 
seta MX10 ausente; seta LA2 ausente; poro FEa ausente; seta TI7 corta, espiniforme; poro ABd ausente; seta AB10 
espiniforme; seta AB15 presente; seta AB4 muy larga, espiniforme; seta AB6 larga; seta AB7 bien desarrollada; setas 
UR2, UR3 y UR4 largas, insertadas contiguas; setas UR5, UR6 y UR7 largas; seta UR8 ausente. 
 
Notas comparativas 
Laccornellus comparte con Canthyporus (Shaverdo & Alarie 2006) e Hydrovatus la ausencia de la seta UR8, una 
característica única dentro de la familia Dytiscidae. La ausencia de la seta LA2 también relaciona a estos tres taxa, 
aunque LA2 también está ausente en Vatellus Aubé. Dentro de Hydroporinae, la presencia de galea relaciona a 
Laccornellus con Laccornis, Celina e Hydrovatus, y la presencia del poro ABa lo relaciona con Laccornis (Alarie 
1989). La presencia de una seta AB4 fuertemente desarrollada es compartida por Laccornellus e Hydrovatus. La larva 
de Laccornellus es única dentro de Hydroporinae por presentar las setas FR1 y FR2 insertadas algo más distalmente en 
el frontoclípeo, y por la presencia de la seta AB15 en la superficie ventral del segmento abdominal VIII.  
 
Tribu HYDROVATINI Sharp 1882 
 
La tribu Hydrovatini está compuesta por el género tribásico Queda Sharp, de distribución neotropical, y el especioso 
género Hydrovatus, distribuido mundialmente. Evidencia de monofilia de Hydrovatini y de sus géneros componentes 
fue presentada por Biström (1990, 1997) y Miller (2001a). Sin embargo, las relaciones filogenéticas de los miembros de 
esta tribu con otros hydroporinos permanecen controvertidas. Wolfe (1985, 1988) postuló que Hydrovatus es uno de los 
linajes más ancestrales dentro de Hydroporinae, basado sobre la presencia de urogonfos cortos y en la ausencia de 
proyecciones laterales del nasale en la larva. Consideró la presencia de urogonfos largos como una característica 
apomórfica que agrupa a todos los hydroporinos excepto Laccornini, Methlini e Hydrovatus. Sin embargo, es posible 
que esta característica haya evolucionado varias veces dentro de la subfamilia (Alarie & Delgado 1999). Wolfe (1985, 
1988) propuso además que Methlini e Hydrovatus están estrechamente relacionados, porque los adultos de ambos 
grupos comparten el aspecto acuminado de los ápices esternal y elitral. Wolfe (1985, 1988) consideró al clado Methlini 
+ Hydrovatus como el grupo hermano de los restantes hydroporinos excepto Laccornini. Miller (2001a) contradijo la 
hipótesis de Wolfe (1985, 1988) y postuló que Hydrovatus es derivado dentro de Hydroporinae, no estrechamente 
relacionado con Methlini. Miller (2001a) sugirió una relación de grupo hermano entre Hydrovatini y miembros de 
Hygrotini. 
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Hydrovatus Motschulsky 1853 (Figs 345-363; Tablas 29-30) 
 
Hydrovatus es un género rico en especies de pequeños escarabajos buceadores presentes en todos los continentes. 
Biström (1997), en su extensa revisión basada sobre los adultos, reconoció tentativamente 202 especies en el género, y 
Nilsson (2001) listó 204 especies en su catálogo mundial sobre Dytiscidae. Hydrovatus incluye tres especies en la 
Argentina: H. turbinatus Zimmermann, H. crassulus Sharp y H. caraibus Sharp (Trémouilles et al. 2005). Hydrovatus 
caraibus está ampliamente distribuido en América Central y del Sur. Estudios recientes han ampliado 
considerablemente su distribución geográfica (Biström 1997; Benetti & Régil Cueto 2003a; Trémouilles et al. 2005). Se 
la conoce ahora hasta la latitud de la provincia de Buenos Aires, lo que la convierte en una de las dos especies de 
Hydrovatus con distribución más austral en América del Sur. 
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La morfología larval de Hydrovatus es pobremente conocida. Descripciones de larvas de este género fueron presentadas 
por Williams (1936), Spangler (1962a), Zaitzev (1972), Galewski (1974), Franciscolo (1979), Klausnitzer (1991) y 
Biström (1997); otras están resumidas en Bertrand (1972). Estas descripciones no son muy detalladas y no consideraron 
la quetotaxia. Como consecuencia, su uso con fines comparativos es limitado. Una descripción más detallada a nivel de 
género fue presentada por Larson et al. (2000). Desafortunadamente, esta descripción incluyó solo la larva III, y por lo 
tanto la quetotaxia primaria no pudo ser estudiada. Finalmente, una descripción detallada de la quetotaxia primaria de la 
pata de H. cuspidatus (Kunze) fue presentada por Nilsson (1988). 
 
Material examinado 
Ocho larvas I, tres larvas II y cuatro larvas III de H. caraibus fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en la siguiente localidad: Argentina, provincia de Entre Ríos, Parque Nacional El 
Palmar, 27/29-II-2004, laguna de forma oval de aproximadamente 20 m de largo, con agua clara, fondo de tierra y 
abundante vegetación. Ninguna otra especie de Hydrovatus fue colectada en los muestreos. 
 
Diagnosis 
Las larvas de Hydrovatus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: sutura occipital ausente (Figs 346, 
360); ovirruptores ubicados basalmente en el FR (larva I) (Fig. 346); GA presente (Fig. 350); uñas con espínulas 
basoventrales (larva I) (Figs 355-356); U1 muy corto, no extendiéndose más allá del sifón (larva III) (Fig. 363); poros 
PAd, PAe, PAj, PAm y PAo ausentes (Figs 346-347); poro ANh ausente (Figs 348-349); seta MN2 presente (Fig. 352); 
seta MX10 ausente (Fig. 351); setas LA2 y LA3 ausentes (Figs 353-354); seta LA8 dorsoproximal (Fig. 353); setas 
LA10, LA11 y LA12 largas (Figs 353-354); seta TR2 y poro FEa ausentes (Figs 355-356); seta TI7 corta, espiniforme 
(Fig. 356); poro ABa ausente (Fig. 357); seta AB4 muy larga, espiniforme (Fig. 357); setas UR2, UR3 y UR4 
originándose contiguas (Figs 359, 363); setas UR5, UR6 y UR7 muy largas (Figs 359, 363); seta UR8 ausente (Fig. 
359). 
 
Descripción, larva I (Figs 345-359) 
Color. Cápsula cefálica marrón clara; apéndices cefálicos amarillo pálidos a marrón claros, porción distal de la MN más 
oscura; escleritos torácicos y abdominales marrón claros; partes membranosas amarillo pálidas a marrón claras; patas 
amarillo pálidas a marrón claras; U amarillo pálido a marrón claro excepto por la mitad distal de U1 marrón clara.  

Cuerpo (Fig. 345). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 29.  

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 346-347). Más larga que ancha; superficie algo rugosa; ancho máximo al nivel de 
los stemmata; constricción occipital ausente; sutura occipital ausente; línea ecdisial bien marcada; línea coronal corta; 
foramen occipital ampliamente emarginado ventralmente; fosetas tentoriales posteriores visibles ventralmente; FR 
elongado, márgenes laterales sinuados, con dos ovirruptores espiniformes basales; nasale fuertemente elongado, de 
lados casi paralelos, redondeado apicalmente, sin proyecciones laterales; superficie ventral del nasale con pocas 
espínulas pequeñas, aguzadas, contiguas a la seta FR6; margen anteroventral del nasale con 12 setas espatuladas 
dirigidas hacia abajo, formando un semicírculo, las dos setas anteromediales algo más largas que las otras; seis 
stemmata dorsolaterales subcirculares, dispuestos en dos hileras paralelas, hilera posterior más ventral. Antena (Figs 
348-349). Larga, compuesta por cuatro antenómeros, subigual o algo más larga que HW; A1 y A4 los más cortos, 
subiguales; A3 el más largo, sin espínula ventroapical; A3’ largo. Mandíbula (Fig. 352). Prominente, delgada, 
ensanchada basalmente, aguzada apicalmente, mitad distal fuertemente curvada hacia adentro y hacia arriba; canal 
mandibular presente. Maxila (Figs 350-351). Cardo fusionado al estipes; estipes corto, ancho, incompletamente 
esclerotizado; GA presente, pequeña, subcilíndrica; MP largo, compuesto por tres palpómeros; MP3 el más corto; MP2 
el más largo, curvado hacia adentro y hacia arriba. Labio (Figs 353-354). Prementum pequeño, subcuadrado, 
aproximadamente tan largo como ancho, sin espínulas laterales, margen anterior cortamente emarginado medialmente; 
LP largo, compuesto por dos palpómeros; LP2 más largo que LP1. 

Tórax. Tergos convexos; pronoto aproximadamente tan largo como meso- y metanoto combinados; meso- y 
metanoto subiguales; protergito suboval, márgenes redondeados, más desarrollado que meso- y metatergito; meso- y 
metatergito transversos, con carena anterotransversa; línea sagital visible en los tres tergitos; esternos membranosos; 
espiráculos ausentes. Patas (Figs 355-356). Largas, compuestas por seis segmentos; L1 la más corta, L3 la más larga; 
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Tabla 29. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de Hydrovatus caraibus. 
 

Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

 Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

TL (mm) 1.10-1.80 2.10-2.70 2.10-4.10  MP2/MP1 1.85-2.00 1.55-1.74 1.20-1.27 
MW (mm)  0.30-0.40 0.60-0.70 0.90-1.00  MP2/MP3 3.25-3.71 3.67-3.78 3.60-4.22 
HL (mm) 0.37-0.38 0.49-0.50 0.66-0.68  MP/LP 1.29-1.38 1.51-1.56 1.44-1.57 
HW (mm) 0.24-0.27 0.34-0.35 0.50-0.51  LP2/LP1 2.09-2.40 1.69-1.93 1.32-1.50 
FRL (mm) 0.32-0.34 0.41-0.44 0.56  L3 (mm) 0.82-0.85 1.02-1.08 1.30-1.33 
OCW (mm) 0.19-0.23 0.27-0.29 0.32-0.34  L3/L1 1.20-1.21 1.19-1.23 1.17-1.21 
HL/HW  1.41-1.54 1.38-1.47 1.30-1.35  L3/L2 1.08-1.12 1.07-1.12 1.09-1.12 
HW/OCW  1.17-1.23 1.22-1.30 1.51-1.59  L3/HW  3.14-3.50 2.91-3.14 2.52-2.61 
COL/HL 0.11-0.12 0.13-0.15 0.15-0.16  L3 (CO/FE) 1.05-1.10 1.08-1.13 1.14-1.19 
FRL/HL 0.88-0.89 0.85-0.87 0.83-0.85  L3 (TI/FE) 0.65-0.69 0.62-0.65 0.56-0.60 
A/HW 1.02-1.19 0.87-0.99 0.72-0.75  L3 (TA/FE)  0.75-0.82 0.71-0.73 0.57-0.60 
A3/A1 3.43-3.57 2.90-3.63 2.15-2.58  L3 (CL/TA) 0.68-0.73 0.57-0.67 0.61-0.64 
A3/A2 1.60-1.92 1.50-1.81 1.17-1.30  LAS (mm) 0.31-0.33 0.39-0.43 0.53-0.55 
A4/A3 0.42-0.46 0.33-0.38 0.29-0.36  LAS/HW 1.15-1.29 1.10-1.24 1.06-1.09 
A3’/A4 0.80-0.91 0.89-0.91 0.89-0.90  U (mm)  1.10-1.13 0.88-0.94 0.50-0.65 
MNL/MNW 4.30-4.80 4.36-4.83 4.11-4.28  U/LAS 3.36-3.69 2.16-2.30 0.94-1.18 
MNL/HL 0.57-0.63 0.58-0.62 0.54-0.57  U/HW  4.13-4.77 2.60-2.78 1.00-1.28 
A/MP 1.17-1.30 0.95-1.06 0.96-1.01  U1/U2 0.40-0.43 0.52-0.58 0.43-0.63 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Tabla 30. Número y posición de setas secundarias en las patas 
larvales de Hydrovatus caraibus. Los números entre barras se 
refieren a la pata pro-, meso- y metatorácica respectivamente. 

 
Segmento Posición Larva II (n = 3) Larva III (n = 3) 
Coxa  A 0 / 0 / 0 1 / 1-2 / 1-2 
 PD 2-3 / 1-2 / 2-3 4-5 / 4-5 / 2-4 
 V 0 / 0 / 0 1-2 / 1-2 / 2-3 
 Total 2-3 / 1-2 / 2-3 7-8 / 6-8 / 6-9 
Trocánter Pr 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1 
 Total 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1 
Fémur PV 2-3 / 1-2 / 1-3 2-3 / 2-3 / 2-3 
 Total 2-3 / 1-2 / 1-3 2-3 / 2-3 / 2-3 
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Figs 345-347. Hydrovatus caraibus, larva I. 345, hábito, vista dorsal; 346, cápsula cefálica, vista dorsal; 347, cápsula cefálica, vista 
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CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos, PT con dos 
uñas largas, delgadas, levemente curvadas; uña posterior más corta que la anterior en L1 y L2, uñas subiguales en 
longitud en L3; la mayor parte de la superficie de las patas cubierta con espínulas diminutas, dispersas, dispuestas en 
hileras transversas; TA con una hilera de espínulas ventrales largas, algo más desarrolladas en el proTA; uñas con 
espínulas ventrales en la mitad basal.  

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-IV esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; segmentos V-VII esclerotizados dorsal y ventralmente, esclerito ventral independiente del dorsal; 
esclerito ventral del segmento V dividido en dos partes por un área medial membranosa; tergitos I-VII similares, cortos, 
transversos, redondeados lateralmente, sin línea sagital; todos los escleritos con carena anterotransversa excepto el 
esclerito ventral del segmento V; espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 357-358) el más largo, 
completamente esclerotizado, cubierto con espínulas delgadas; sifón largo, subcónico, aguzado apicalmente. Urogonfo  
(Fig. 359). Largo, compuesto por dos urogonfómeros; U1 robusto, extendiéndose más allá del sifón, con espínulas 
delgadas dispersas en la mitad basal; U2 muy delgado, setiforme, más de dos veces más largo que U1. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Hydroporinae (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a; 
Alarie 1991a; Alarie & Michat 2007) excepto por las siguientes características; poro FRb ubicado anteriormente a los 
ovirruptores; seta FR6 marginal; seta FR7 larga, setiforme; poros PAd, PAe, PAj, PAm y PAo ausentes; poro PAg 
presente; poro ANh ausente; no pude encontrar una de las dos setas (AN4 y AN5) ubicadas en el ápice antenal, pero no 
pude determinar si está realmente ausente debido a su posición apical y pequeño tamaño; sensilio dorsoapical de la MN 
setiforme, rotulado MN2; seta MX10 ausente; setas LA2 y LA3 ausentes; seta LA8 dorsoproximal; setas LA10, LA11 y 
LA12 largas; seta CO12 setiforme; seta TR2 ausente; seta TR5 compuesta; poro FEa ausente; la mayor parte de las 
setas en FE y TI compuestas; seta TI7 corta, espiniforme; poro ABa ausente; seta AB4 muy larga, espiniforme; seta 
AB5 larga, espiniforme; seta AB6 larga; seta AB7 extremadamente difícil de ver (la codifiqué como presente, pero con 
alguna duda); seta AB8 ausente; seta AB9 dorsolateral, muy larga; seta AB10 espiniforme; setas UR2, UR3 y UR4 
originándose contiguas; seta UR2 muy larga; setas UR5, UR6 y UR7 muy largas; seta UR8 ausente. 
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Cápsula cefálica con un patrón de coloración dorsal apenas visible, consistente en un fondo marrón claro y 
una gran mácula marrón, irregular, a cada lado del FR. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 29. 
Cabeza. Cápsula cefálica. Ovirruptores ausentes; un área rugosa presente en la superficie ventral, posterior al 

postmentum; margen anteroventral del nasale con aproximadamente 23-25 setas espatuladas. Antena. Subigual o apenas 
más corta que HW. Maxila. MP1 apenas curvado. 

Tórax. Patas. Espínulas ausentes excepto en la superficie ventral del TA; uñas sin espínulas. 
Abdomen. Segmentos I-II esclerotizados dorsalmente, membranosos ventralmente; segmentos III-V esclerotizados 

dorsal y ventralmente, esclerito ventral independiente del dorsal (escleritos ventrales no divididos); segmentos VI-VIII 
completamente esclerotizados; todos los escleritos con carena anterotransversa. Urogonfo . U1 sin espínulas; U2 algo 
menos de dos veces más largo que U1. 

Quetotaxia. Cápsula cefálica con varias setas secundarias setiformes; MN con una seta secundaria setiforme en el 
margen basoexterno; tergitos torácicos con varias setas secundarias setiformes; setación secundaria de las patas 
detallada en la Tabla 30; escleritos abdominales I-VII con varias setas secundarias setiformes en la mitad posterior; 
LAS con pocas setas secundarias, largas, espiniformes y setiformes, principalmente en la superficie dorsal; superficie 
ventral del sifón con 1-2 setas secundarias setiformes basales. 
 
Descripción, larva III (Figs 360-363) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 29. 
Cabeza (Fig. 360). Cápsula cefálica. Ancho máximo posterior a los stemmata; margen anteroventral del nasale con 

aproximadamente 35-44 setas espatuladas. Antena. Más corta que HW. 
Tórax. Espiráculos presentes en el mesotórax.  
Abdomen. Segmento I esclerotizado dorsalmente, membranoso ventralmente; segmentos II-IV esclerotizados 

dorsal y ventralmente, esclerito ventral independiente del dorsal; segmentos V-VIII completamente esclerotizados; 
espiráculos presentes en los segmentos I-VII; espínulas en LAS diminutas. Urogonfo  (Fig. 363). U1 no extendiéndose 
más allá del sifón. 

Quetotaxia. Tergitos torácicos con muchas setas secundarias setiformes; setación secundaria de las patas detallada 
en la Tabla 30 y en las Figs 361-362; escleritos abdominales I-VII con muchas setas secundarias cortas en la mitad 
posterior, estas setas cambiando de setiformes en los segmentos anteriores a espiniformes en los posteriores; LAS (Fig. 
363) con muchas setas secundarias espiniformes y pocas setiformes, principalmente en la superficie dorsal; superficie 
ventral del sifón con 2-3 setas secundarias setiformes basales. 
 
Notas comparativas 
En su descripción genérica de Hydrovatus, Larson et al. (2000) mencionaron como caracteres diagnósticos para la larva 
III la presencia de sutura occipital, de proyecciones laterales en el frontoclípeo y de cardo maxilar. Además, 
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Figs 360-363. Hydrovatus caraibus, larva III. 360, cabeza, vista dorsal; 361, pata protorácica, vista anterior; 362, pata protorácica, 
vista posterior; 363, segmento abdominal VIII y urogonfos, vista dorsal. Barras de escala = 0.10 mm.
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mencionaron que los segmentos abdominales II-VI son membranosos ventralmente, y que los urogonfos son un poco 
más largos que el segmento abdominal VIII. Estas características no son corroboradas por este estudio debido a que los 
caracteres opuestos ocurren en las larvas estudiadas . Por otra parte, la quetotaxia de las patas de H. caraibus es similar a 
la descripta por Nilsson (1988) para H. cuspidatus. Las restantes descripciones de larvas de Hydrovatus son muy poco 
detalladas y no se encontraron diferencias confiables para separar esas especies de la descripta aquí. 
 
Tribu HYPHYDRINI Sharp 1882 
 
La tribu Hyphydrini incluye 15 géneros (Nilsson 2001) de los cuales solo dos están presentes en América, 
Desmopachria y Pachydrus. La posición filogenética de estos grupos ha sido siempre objeto de discusión. Ambos 
géneros fueron incluidos inicialmente (junto con Heterhydrus Fairmaire) en la tribu Bidessini por tener sus adultos las 
metacoxas soldadas al esternito abdominal basal (Sharp 1882). Posteriormente, Zimmermann (1919) transfirió los tres 
géneros a la tribu Hyphydrini, caracterizada por tener las uñas metatarsales desiguales en longitud (Biström 1982; 
Miller 2001a). Young (1980) enfatizó que, a pesar de que Pachydrus y Desmopachria  se incluyen usualmente en la 
tribu Hyphydrini, no están estrechamente relacionados con los géneros de Hyphydrini del viejo mundo, y tal vez deban 
ser ubicados en una nueva tribu, Pachydrini. Biström et al. (1997), basados sobre un análisis cladístico incluyendo todos 
los géneros de la tribu, encontraron que el clado Pachydrus + Heterhydrus era resuelto como el grupo hermano del resto 
de los Hyphydrini. Biström et al. (1997) postularon que Hyphydrini tal como estaba definida era polifilética, 
transfirieron formalmente a Pachydrus y Heterhydrus a Pachydrini, y postularon varias sinapomorfías de adultos para la 
tribu. Sin embargo, Miller (2001a) sobre la base de caracteres de adultos y un análisis cladístico amplio, encontró que 
Hyphydrini (incluyendo a Pachydrus y Heterhydrus) es monofilética y está apoyada por dos sinapomorfías: la 
obliteración de los lóbulos metacoxales y la presencia de uñas metatarsales desiguales en longitud. Miller (2001a) 
criticó el análisis de Biström et al. (1997), rechazó el uso de Pachydrini y transfirió a Pachydrus y Heterhydrus de 
nuevo a Hyphydrini, sinonimia reconocida por Nilsson (2001) y apoyada posteriormente por Miller et al. (2006). Por 
otra parte, estudios sobre la morfología larval (Alarie et al. 1997; Alarie & Challet 2006a, 2006b) sugirieron 
fuertemente un origen monofilético de la tribu Hyphydrini incluyendo a Pachydrus y Desmopachria, y una posición de 
Pachydrus (Heterhydrus no fue considerado) como grupo hermano de los demás Hyphydrini. Alarie et al. (1997) y 
Alarie & Challet (2006a, 2006b) aportaron evidencia para una relación de grupo hermano entre Hyphydrus Illiger y 
Desmopachria. Sin embargo, Miller (2001a) basado sobre los adultos sugirió que Desmopachria está más 
estrechamente relacionada con Pachydrus y Heterhydrus que con Hyphydrus. 

La morfología larval de los miembros de Hyphydrini necesita mucho estudio. Las larvas de varios géneros dentro 
de la tribu son todavía desconocidas, y pocas especies de los géneros restantes se conocen en detalle.  
 
Desmopachria Babington 1841 (Figs 364-384; Tablas 31-32) 
 
Desmopachria incluye 96 especies de pequeños escarabajos buceadores del nuevo mundo (Nilsson 2001; Miller 2005b). 
Tiene una distribución amplia, con una especie alcanzando el sur de Canadá en Norte América, y otra alcanzando el sur 
de la Patagonia argentina. Sin embargo, el género es más rico en especies en tierras bajas neotropicales (Miller 1999). 
Desmopachria tiene una historia taxonómica complicada. Durante el siglo XX seis subgéneros y varios grupos de 
especies fueron creados dentro del género (Guignot 1950a, 1950b; Young 1980), y por algún tiempo esta clasificación 
fue aceptada. Algunos autores, sin embargo, no se sintieron a gusto con esta clasificación (Young 1980, 1990a, 1990b; 
Miller 1999). Recientemente, Miller (2001b) discutió extensamente la taxonomía del género y concluyó que algunos de 
los subgéneros estaban débilmente apoyados por los caracteres y/o eran probablemente parafiléticos. Miller (2001b) 
rechazó el uso de subgéneros dentro de Desmopachria , reorganizó las especies en ocho grupos informales y dejó varias 
especies sin agrupar. Estos problemas evidencian la complejidad del género, una vez llamado ‘pesadilla taxonómica’ 
por Young, y la necesidad de estudios amplios incluyendo métodos de parsimonia y tantos taxa y caracteres como sea 
posible. 

A pesar de los muchos cambios que la taxonomía de Desmopachria ha experimentado hasta el presente, el ahora 
llamado grupo de especies Desmopachria vicina  Sharp (Miller 2001b), previamente subgénero Nectoserrula  Guignot, 
ha permanecido inalterado en su composición específica. Esto es debido a que las cuatro especies incluidas en el grupo 
comparten un carácter único dentro del género, el espolón metatibial anterior es serrado. Este grupo es de distribución 
neotropical, con una especie (D. vicina) presente en México, y las restantes tres especies (D. concolor, D. mendozana 
(Steinheil) y D. punctatissima Zimmermann) en América del Sur (presentes en la Argentina).  
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La morfología larval de este género necesita mucho estudio, dado que solo una especie (Desmopachria convexa  (Aubé), 
incluida en el grupo de especies D. convexa) ha sido descripta (Barman 1973; Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 
1990a, 1997; Alarie 1991a; Larson et al. 2000). Las larvas de los restantes grupos de especies y especies no agrupadas 
son desconocidas. 
 
Material examinado 
Cinco larvas I, tres larvas II y tres larvas III de D. concolor fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en la siguiente localidad: Argentina, ciudad de Buenos Aires, XI-2001 y X-2002, 
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charco temporario de aproximadamente 50 m de largo, con agua clara, fondo de tierra y abundante vegetación 
(principalmente pasto). 

Dos larvas I, tres larvas II y siete larvas III de D. punctatissima  fueron usadas para las descripciones. Las larvas 
fueron colectadas en asociación con adultos en las siguientes localidades. Argentina: 1) provincia del Chubut, arroyo 
Nant y Fall en la ruta 17 a Corcovado, 5 y 13-II-2004, 47° 13’ S, 71° 25’ O, asociadas a la vegetación marginal 
(principalmente pasto); 2) provincia de Buenos Aires, Sierra de la Ventana, Parque Provincial E. Tornquist, XII-2005, 
asociadas a la vegetación marginal en zonas lénticas de un pequeño arroyo. 
 
Diagnosis 
Las larvas de Desmopachria se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: nasale fuertemente elongado, 
de lados paralelos, sin proyecciones laterales (Figs 365-366, 380); A3 con una espínula ventroapical (Fig. 368); cardo 
fusionado al estipes (Fig. 370); GA ausente (Figs 369-370); prementum muy largo, delgado, mucho más largo que 
ancho, sin espínulas laterales (Figs 372-373); LP2 ancho, robusto, redondeado apicalmente (Figs 372-373); patas con 
setas natatorias (larvas II-III) (Figs 381-382); segmento abdominal VI esclerotizado ventralmente; sifón largo, 
subcónico, aguzado apicalmente (Figs 376-377, 383); superficie ventral del sifón con setas secundarias (larva III); U 
con setas secundarias (larvas II-III) (Fig. 384); poro FRb ausente (Fig. 365); poros PAd, PAe y PAj ausentes (Figs 365-
366); poros ANf y ANh ausentes (Figs 367-368); setas MX4, MX8, MX9 y MX10 ausentes (Figs 369-370); setas LA3, 
LA4, LA5, LA6 y LA8 dorsoproximales (Figs 372-373); una seta adicional setiforme en la superficie dorsal del 
prementum (Fig. 372); poro LAb ausente (Figs 372-373); setas LA13, LA14 y LA15 ausentes (Figs 372-373); setas 
LA10 y LA12 largas, insertadas apicalmente (Fig. 373); seta TR2 y poro FEa ausentes (Figs 374-375); seta TI7 larga, 
setiforme (Fig. 375); poros ABa y ABd ausentes (Figs 376-377); sensilio AB2 con apariencia de poro (Fig. 376); seta 
AB10 espiniforme (Fig. 377); setas AB5 y AB7 fuertemente desarrolladas, espiniformes (Fig. 376); poro URb ausente 
(Fig. 378); setas UR2, UR3 y UR4 insertadas contiguas (Fig. 378); seta UR5 corta (Fig. 378); seta UR8 insertada 
proximalmente (Fig. 378). 
 
Descripción, larva I (Figs 364-378) 
Color. Cápsula cefálica marrón clara; apéndices cefálicos amarillo pálidos a marrón claros, MN algo más oscura; 
escleritos torácicos y abdominales marrón claros, laterales del mesotergito algo más claros o no; partes membranosas 
amarillo pálidas; patas amarillo pálidas a marrón claras; U marrón claro. 

Cuerpo (Fig. 364). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 31.  

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 365-366). Más larga que ancha; superficie con reticulación; ancho máximo al nivel 
de los stemmata; constricción occipital ausente; sutura occipital ausente; línea ecdisial bien marcada pero apenas visible 
anteriormente; línea coronal corta; foramen occipital ampliamente emarginado ventralmente; fosetas tentoriales 
posteriores visibles ventralmente; FR elongado, márgenes laterales sinuados, con un ovirruptor espiniforme en cada 
lateral; nasale fuertemente elongado, de lados paralelos, redondeado apicalmente, sin proyecciones laterales, superficie 
ventral con espínulas robustas subapicales (Fig. 366); margen anteroventral del nasale con 10 setas espatuladas dirigidas 
hacia abajo, formando un semicírculo, las dos setas anteromediales algo más largas que las otras; seis stemmata 
dorsolaterales a cada lado, subiguales, dispuestos en dos hileras paralelas. Antena  (Figs 367-368). Larga, compuesta por 
cuatro antenómeros, subigual en longitud a HW; A1 y A4 los más cortos, subiguales; A3 el más largo, con una espínula 
ventroapical; A3’ largo. Mandíbula (Fig. 371). Prominente, delgada, ensanchada basalmente, aguzada apicalmente, 
mitad distal fuertemente curvada hacia adentro y hacia arriba; canal mandibular presente. Maxila (Figs 369-370). Cardo 
fusionado al estipes; estipes corto, ancho, incompletamente esclerotizado; GA ausente; MP largo, compuesto por tres 
palpómeros; MP3 el más corto; MP2 el más largo, curvado hacia adentro y hacia arriba. Labio (Figs 372-373). 
Prementum muy largo, delgado, mucho más largo que ancho, sin espínulas laterales, margen anterior cortamente 
emarginado medialmente; LP largo, compuesto por dos palpómeros; LP2 ancho, robusto, redondeado apicalmente, más 
largo que LP1. 

Tórax. Tergos convexos; pronoto algo más corto que meso- y metanoto combinados; meso- y metanoto subiguales; 
protergito suboval, márgenes redondeados, más desarrollado que meso- y metatergito; meso- y metatergito transversos; 
tergitos sin carena anterotransversa; línea sagital visible en pro- y mesotergito; esternos membranosos; espiráculos 
ausentes. Patas (Figs 374-375). Largas, compuestas por seis segmentos; L1 la más corta, L3 la más larga; CO robusta, 
elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos, PT con dos uñas largas, 
delgadas, levemente curvadas; uña posterior más corta que la anterior en L1 y L2, uñas subiguales en longitud en L3; la 
mayor parte de la superficie de las patas cubierta con espínulas delgadas; TA con una hilera de espínulas ventrales 
largas, más desarrolladas en el proTA. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-V esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; segmentos VI-VII esclerotizados dorsal y ventralmente, esclerito ventral independiente del dorsal; 
tergitos I-VI similares, cortos, transversos, redondeados lateralmente; segmento VII algo más largo; línea sagital 
ausente; espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 376-377) el más largo, completamente esclerotizado, 
cubierto con espínulas delgadas; sifón largo, subcónico, aguzado apicalmente. Urogonfo  (Fig. 378). Largo, compuesto 
por dos urogonfómeros; U1 robusto; U2 muy delgado, setiforme, más largo que U1. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Hydroporinae (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a; 
Alarie 1991a; Alarie & Michat 2007) excepto por las siguientes características . Poro FRb ausente; seta FR6 marginal; 
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Tabla 31. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de especies de Desmopachria. 
 
 D. concolor  D. punctatissima 
Medida Larva I (n = 3) Larva II (n = 3) Larva III (n = 3)  Larva I (n = 2) Larva II (n = 3) Larva III (n = 3) 
TL (mm) 1.40-1.60 2.00-2.70 2.80-3.70  1.50-1.70 2.42-3.00 3.38-4.06 
MW (mm)  0.30-0.35 0.50-0.60 0.80-0.90  0.30-0.35 0.62-0.70 0.90-1.12 
HL (mm) 0.31-0.35 0.48-0.49 0.62-0.63  0.36-0.37 0.50 0.67-0.70 
HW (mm) 0.23-0.25 0.34-0.35 0.44-0.47  0.26 0.35-0.37 0.49-0.58 
FRL (mm) 0.26-0.30 0.40-0.42 0.53-0.54  0.31-0.32 0.43-0.44 0.56-0.60 
OCW (mm) 0.18-0.20 0.25-0.28 0.33-0.36  0.18-0.19 0.26-0.28 0.40-0.46 
HL/HW  1.29-1.40 1.40-1.44 1.33-1.42  1.36-1.42 1.35-1.44 1.21-1.36 
HW/OCW  1.23-1.35 1.21-1.33 1.25-1.33  1.36-1.44 1.31-1.35 1.23-.26 
COL/HL 0.10-0.17 0.14-0.17 0.14  0.12-0.13 0.13 0.14-0.16 
FRL/HL 0.83-0.90 0.83-0.86 0.86  0.88 0.87 0.84-0.86 
A/HW 1.00-1.09 0.87-0.91 0.73-0.83  1.00-1.02 0.90-0.91 0.73-0.79 
A3/A1 2.75-3.67 3.00-3.63 2.42-3.00  3.43 2.25-2.90 2.59-2.93 
A3/A2 1.83-2.20 1.59-2.07 1.26-1.42  1.85-2.18 1.53-1.76 1.29-1.45 
A4/A3 0.33-0.41 0.31-0.36 0.30-0.34  0.38-0.42 0.31-0.32 1.26-0.31 
A3’/A4 0.67-0.75 0.67-0.80 0.78-0.89  0.56-0.60 0.67-0.78 0.90-1.09 
MNL/MNW 3.80-4.67 4.00-4.83 3.78-4.13  4.20-4.67 4.58-4.83 4.17-4.50 
MNL/HL 0.59-0.67 0.56-0.60 0.53-0.56  0.57-0.59 0.54-0.65 0.53-0.59 
A/MP 1.23-1.38 1.11-1.20 0.99-1.06  1.27-1.33 1.15-1.26 1.06-1.24 
MP2/MP1 1.67-2.00 1.26-1.44 1.13-1.29  2.00-2.09 1.29-1.50 0.86-0.97 
MP2/MP3 3.00-4.40 3.00-4.00 4.13-4.86  3.14-3.29 4.00-5.54 3.75-4.75 
MP/LP 1.26-1.37 1.26-1.32 1.27-1.45  1.25-1.37 1.29-1.38 1.14-1.30 
LP2/LP1 1.14-1.42 1.10-1.22 1.04-1.24  1.31-1.46 1.10-1.29 1.04-1.16 
L3 (mm) 0.82-0.94 1.22-1.25 1.58-1.66  0.95 1.28-1.30 1.71-2.06 
L3/L1 1.28-1.30 1.32-1.35 1.40-1.44  1.28-1.31 1.33-1.36 1.39-1.42 
L3/L2 1.11-1.15 1.16-1.19 1.19-1.23  1.13-1.15 1.13-1.19 1.17-1.21 
L3/HW  3.51-3.78 3.51-3.71 3.54-3.70  3.61-3.69 3.53-3.73 3.49-3.74 
L3 (CO/FE) 0.98-1.05 0.97-1.03 0.98-1.01  1.00-1.02 0.93-0.98 0.96-0.97 
L3 (TI/FE) 0.68-0.75 0.67-0.72 0.65-0.68  0.73-0.77 0.70-0.72 0.67-0.69 
L3 (TA/FE)  0.86-0.98 0.77-0.84 0.63-0.67  0.88-0.95 0.80-0.83 0.67-0.70 
L3 (CL/TA) 0.57-0.63 0.50-0.54 0.44-0.54  0.61-0.65 0.48-0.54 0.40-0.47 
LAS (mm) 0.25-0.29 0.46-0.48 0.71-0.78  0.26-0.28 0.46-0.49 0.73-0.80 
LAS/HW 1.02-1.16 1.35-1.37 1.64-1.68  0.98-1.08 1.24-1.40 1.37-1.48 
U (mm)  0.60-0.78 0.88-1.00 1.08-1.14  0.68-0.69 0.86 1.10-1.14 
U/LAS 2.44-2.72 1.93-2.17 1.46-1.54  2.50-2.67 1.89 1.38-1.57 
U/HW  2.59-3.16 2.62-2.97 2.45-2.52  2.60-2.69 2.35 1.90-2.33 
U1/U2 0.67-0.81 0.77-0.87 0.68-0.71  0.77-0.79 0.83 0.63-0.83 
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Tabla 32. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de especies de Desmopachria. Los números 
entre barras se refieren a la pata pro-, meso- y metatorácica respectivamente. 

 
  D. concolor  D. punctatissima 
Segmento Posición Larva II (n = 3) Larva III (n = 3)  Larva II (n = 2) Larva III (n = 2) 
Coxa  PD 1-2 / 2 / 0-3 3-5 / 3-4 / 2-4  2-3 / 2 / 1-2 3-4 / 3-6 / 3-5 
 V 1-2 / 1-2 / 2-3 5-6 / 5-7 / 7-10  2-3 / 2-3 / 2 5-6 / 6-7 / 9-10 
 Total 3-4 / 3-4 / 3-6 9-11 / 9-11 / 10-14  4-5 / 4-5 / 3-4 8-10 / 9-13 / 12-15 
Trocánter Pr 1 / 0-1 / 1 1 / 1 / 1  1 / 1 / 1 1 / 1 / 1 
 Total 1 / 0-1 / 1 1 / 1 / 1  1 / 1 / 1 1 / 1 / 1 
Fémur A 0 / 0 / 0 1-2 / 1-3 / 2-3  0 / 0 / 0 2 / 1-2 / 3 
 AD 2 / 2 / 2 2-4 / 3-4 / 3-5  2-3 / 2 / 2-3 3-4 / 4-5 / 4-6 
 AV 2 / 2 / 2-3 3-4 / 2-4 / 2-4  2 / 1-2 / 2 4-6 / 4-6 / 4-6 
 PV 2 / 2 / 3-4 3-5 / 4-5 / 6-8  2 / 2-3 / 4 4-6 / 4-6 / 7-8 
 Total 6 / 6 / 7-9 11-13 / 12-14 / 14-19  6-7 / 5-7 / 8-9 13-17 / 15-18 / 19-23 
Tibia  A 0 / 0 / 0 1 / 2 / 2  0 / 0 / 0 1 / 2 / 3 
 AD 1-2 / 2 / 2-3 1-2 / 2 / 2-3  1-2 / 2-3 / 2-3 1-3 / 2-5 / 3-5 
 AV 1 / 1-2 / 1-2 0-1 / 1 / 1-2  1 / 1-2 / 1-3 0-1 / 1-2 / 1-3 
 PV 1-2 / 2 / 2-3 2-3 / 3-4 / 4-5  1-2 / 2-3 / 2-3 3 / 4-6 / 7-8 
 Total 3-5 / 5-6 / 5-7 5-6 / 8-9 / 9-11  3-5 / 5-8 / 6-8 5-8 / 10-15 / 14-19 
Tarso AD 1 / 1 / 1-2 1 / 1 / 1-2  1 / 1-2 / 2-3 1 / 1-2 / 2 
 AV 0 / 1 / 2-3 0-2 / 1 / 1-2  0 / 1 / 1-2 0 / 1-2 / 2-4 
 PV 1-2 / 2-3 / 2-4 1-3 / 3-4 / 4-6  2 / 2-3 / 3-5 3-4 / 5-6 / 6-8 
 Total 2-3 / 4-5 / 5-9 3-4 / 5-6 / 7-9  3 / 4-5 / 7-10 4-5 / 7-10 / 10-14 
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Figs 374-378. Desmopachria concolor, larva I. 374, pata metatorácica, vista anterior; 375, pata metatorácica, vista posterior; 376, 
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seta FR7 larga, setiforme; poros PAd, PAe y PAj ausentes; poro PAg presente; poros ANf y ANh ausentes; setas MX5 y 
MX6 ausentes (sin embargo, dos estructuras diminutas que pueden ser interpretadas como setas rudimentarias, están 
presentes donde MX5 y MX6 están comúnmente ubicadas); setas MX4, MX8, MX9 y MX10 ausentes; poro MXh con 
la apariencia de dos poros contiguos; setas LA3, LA4, LA5, LA6 y LA8 dorsoproximales; una seta adicional setiforme 
en la superficie dorsal del prementum; poro LAb ausente; setas LA13, LA14 y LA15 ausentes; setas LA10 y LA12 
largas, ubicadas apicalmente; seta CO12 setiforme; seta TR2 ausente; poro FEa ausente; varias setas en FE y TI 
compuestas, especialmente en L1; seta TI7 larga, setiforme; poros ABa y ABd ausentes; sensilio AB2 con apariencia de 
poro; seta AB10 espiniforme; seta AB6 larga; setas AB5 y AB7 fuertemente desarrolladas, espiniformes; poro URb 
ausente; setas UR2, UR3 y UR4 insertadas contiguas; seta UR5 corta; seta UR8 insertada proximalmente. 
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Patrón de coloración del cuerpo como en la larva III  (ver abajo) pero menos marcado. 
Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 31. 
Cabeza. Cápsula cefálica. Superficie sin reticulación; sutura occipital presente; ovirruptores ausentes; márgenes 

lateroventrales del nasale con espínulas robustas, redondeadas, dirigidas hacia abajo; margen anteroventral del nasale 
con 15-22 setas espatuladas. Antena . Levemente más corta que HW. 

Tórax. Línea sagital visible en los tres tergitos; meso- y metatergito con carena anterotransversa. Patas. Espínulas 
reducidas excepto en la superficie ventral del TA. 

Abdomen. Segmentos I-II esclerotizados dorsalmente, membranosos ventralmente; segmentos III-VI esclerotizados 
dorsal y ventralmente, esclerito ventral independiente del dorsal; segmentos VII-VIII completamente esclerotizados; 
LAS sin espínulas. 

Quetotaxia. Cápsula cefálica con varias setas secundarias setiformes anteriores a la sutura occipital, y una seta 
secundaria espiniforme a cada lado de la superficie ventral; MN con una seta secundaria setiforme en el margen 
basoexterno; tergitos torácicos con varias setas secundarias largas; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 
32; hileras de setas natatorias en el margen posterodorsal de FE, TI y TA, hilera femoral representada por muy pocas 
setas en pro- y mesoFE, ausente en metaFE; escleritos abdominales I-VII con varias setas secundarias espiniformes en 
la mitad posterior; LAS con varias setas secundarias espiniformes; U con pocas setas secundarias espiniformes basales. 
 
Descripción, larva III (Figs 379-384) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color (Figs 379-380). Cápsula cefálica con un patrón de coloración dorsal, compuesto de un fondo marrón claro y 
una gran mácula irregular a cada lado del FR; apéndices cefálicos amarillo pálidos excepto por la MN marrón clara; 
mitad anterior del protergito marrón oscura, mitad posterior amarilla pálida; mesotergito marrón oscuro medialmente, 
amarillo pálido lateralmente; metatergito y tergitos abdominales I-IV marrón oscuros, con pequeñas máculas 
redondeadas amarillo pálidas en algunos especímenes; tergitos abdominales V-VII amarillo pálidos; segmento 
abdominal VIII marrón oscuro; patas amarillo pálidas; U marrón claro. 

Cuerpo (Fig. 379). Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 31. 
Cabeza (Fig. 380). Cápsula cefálica. Margen anteroventral del nasale con 20-23 setas espatuladas. Antena. Más 

corta que HW. Maxilla. MP1 o MP2 el más largo. 
Tórax. Espiráculos presentes en el mesotórax. Patas (Figs 381-382). Espínulas ausentes excepto en el margen 

ventrodistal del proTA. 
Abdomen. Segmento I esclerotizado dorsalmente, membranoso ventralmente; segmentos II-VI esclerotizados 

dorsal y ventralmente, esclerito ventral independiente del dorsal; espiráculos presentes en los segmentos I-VII. 
Quetotaxia. Superficie ventral de la cápsula cefálica con 4-11 setas secundarias espiniformes a cada lado; MN con 

dos setas secundarias setiformes en el margen basoexterno; tergitos torácicos con muchas setas secundarias setiformes; 
setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 32; escleritos abdominales I-VII con muchas setas secundarias 
espiniformes en toda la superficie; setación secundaria de LAS detallada en la Fig. 383; superficie ventral del sifón con 
3-5 setas secundarias espiniformes basales; setación secundaria del U detallada en la Fig. 384. 
 
Desmopachria concolor Sharp 1882 (Figs 364-378, 380-384; Tablas 31-32) 
 
Diagnosis 
Las larvas de D. concolor se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: lados del mesotergito del mismo 
color que la parte central (larva I); margen anteroventral del nasale con 15-16 (larva II) y 20-23 (larva III) setas 
espatuladas; superficie ventral de la cápsula cefálica con 4-7 setas secundarias espiniformes a cada lado (larva III); MP2 
el más largo (larva III); medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 31; setación 
secundaria de las patas detallada en la Tabla 32. 
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Figs 379-384. Desmopachria, larva III. 379, D. punctatissima, hábito, vista dorsal; 380-384, D. concolor: 380, cabeza, vista dorsal; 
381, pata protorácica, vista anterior; 382, pata protorácica, vista posterior; 383, segmento abdominal VIII, vista dorsal; 384, urogonfo, 
vista dorsal. Barras de escala = 0.50 mm para la Fig. 379 y 0.15 mm para las Figs 380-384.
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Desmopachria punctatissima  Zimmermann 1923 (Fig. 380; Tablas 31-32) 
 
Diagnosis 
Las larvas de D. punctatissima  se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: lados del mesotergito algo 
más claros que la parte central (larva I); margen anteroventral del nasale con 15-22 (larva II) y 21-22 (larva III) setas 
espatuladas; superficie ventral de la cápsula cefálica con 6-11 setas secundarias espiniformes a cada lado (larva III); 
MP1 el más largo (larva III); medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 31; 
setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 32.  
 
Notas comparativas 
Las la rvas descriptas aquí se caracterizan por la inserción proximal de las setas LA3, LA4 y LA5 en el prementum, y 
por la inserción distal de la seta LA10 en el segundo palpómero labial, las dos apomorfías larvales que definen al género 
Desmopachria (Alarie et al. 1997; Alarie & Challet 2006a, 2006b). Desmopachria concolor y D. punctatissima  además 
se caracterizan por la presencia de setas secundarias espiniformes en la superficie ventral del sifón de la larva III; este 
carácter es una sinapomorfía de Desmopachria + Hyphydrus (Alarie et al. 1997; Alarie & Challet 2006a, 2006b). 

De acuerdo con Miller (2001b), los adultos del grupo de especies D. vicina son muy distintivos dentro de 
Desmopachria, caracterizados por un espolón metatibial anterior serrado. Dentro de este grupo, los adultos de D. 
concolor y D. punctatissima  se distinguen rápidamente por la densidad y el grosor de la puntuación en el pronoto y en 
los élitros, y por los genitalia del macho. Sin embargo, estas dos especies son muy similares en su morfología larval, 
sugiriendo que podrían estar estrechamente relacionadas filogenéticamente. Los adultos de D. punctatissima  son algo 
más grandes que los de D. concolor; esta diferencia se observa además en las larvas, como resulta evidente de la 
comparación del ancho relativo de la cabeza. Otras diferencias menores se resumen en la diagnosis de cada especie. 

Considerando las descripciones proporcionadas aquí el número de especies de Desmopachria con larvas conocidas 
se eleva a tres. La otra especie conocida, D. convexa (Barman 1973; Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a, 1997; 
Alarie 1991a; Larson et al. 2000), está incluida en el grupo de especies D. convexa. Con la información disponible hasta 
el momento, las larvas del grupo de especies D. vicina se diferencian de las del grupo de especies D. convexa en la 
presencia de una seta adicional en la superficie dorsal del prementum, en la inserción más distal de la seta LA2 en el 
prementum, y en la ausencia del poro LAb en el primer palpómero labial.  

Desmopachria está actualmente dividido en al menos ocho grupos informales de especies (Miller 2001b), y las 
larvas de solo dos de ellos han sido descriptas (ej. Alarie et al. 1997). Young (1980) postuló que al menos algunos de 
estos grupos podrían representar géneros distintos. Tal como está definido actualmente, Desmopachria presenta una 
gran diversidad morfológica si se considera el estado adulto. Sin embargo, la falta de conocimiento de su morfología 
larval hace muy difícil evaluar las relaciones filogenéticas hipotetizadas sobre la base de caracteres de adultos. 
 
Pachydrus Sharp 1882 (Figs 385-404; Tablas 33-34) 
 
Pachydrus es un pequeño género que incluye nueve especies del nuevo mundo (Biström et al. 1997; Nilsson 2001). El 
género incluye individuos de pequeño tamaño y forma globosa, y es predominantemente neotropical, con una especie 
(P. princeps (Blatchley)) alcanzando el sureste de la región neártica. Pachydrus obesus Sharp, la especie tipo, tiene una 
amplia distribución en América del Sur, siendo conocida de Venezuela, Brasil, y de las provincias argentinas de 
Misiones y Buenos Aires (Trémouilles 1995). 
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La morfología larval de Pachydrus es poco conocida. Solo la larva III ha sido descripta hasta el momento. Las cuatro 
especies con larva conocida son: P. princeps (Spangler & Folkerts 1973), P obesus (Crespo 1996a), P. globosus (Aubé) 
(Alarie et al. 1997) y P. obniger (Chevrolat) (Alarie & Megna 2006). Una breve descripción de la larva III de una 
especie no identificada de Pachydrus fue presentada por Bertrand (1968). 
 
Material examinado 
Una larva I, dos larvas II y cinco larvas III de P. obesus fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en la siguiente localidad: Argentina, provincia de Corrientes, Parque Nacional 
Mburucuyá, 6/15-XI-1997, en tres lagunas permanentes de contorno irregular, de diferentes tamaños, con agua clara, 
fondo arenoso con materia orgánica, orillas barrosas y abundante vegetación flotante (Salvinia sp., Eichhornia sp.) y 
emergente. Ninguna otra especie de Pachydrus fue colectada en los muestreos. 
 
Diagnosis 
Las larvas de Pachydrus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: cápsula cefálica sin constricción 
occipital ni sutura occipital (Figs 386-387, 401); nasale fuertemente elongado, de lados paralelos, con proyecciones 
laterales bien desarrolladas, cortas (Figs 386-387, 401); superficie basoventral del nasale con una hilera de espínulas 
bien desarrolladas a cada lado (Figs 386-387, 401); A3 sin espínula ventroapical (Fig. 389); cardo fusionado al estipes 
(Fig. 391); GA presente, diminuta (Fig. 390); prementum subcuadrado, sin espínulas laterales (Figs 393-394); LP2 
angostándose abruptamente en el cuarto distal (Figs 393-394); FE con setas natatorias anteroventrales (larvas II-III) 
(Fig. 402); segmento abdominal VI completamente esclerotizado; sifón largo, subcónico, aguzado apicalmente (Figs 
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397-398, 404); superficie ventral del sifón con setas secundarias setiformes (larvas II-III); U2 delgado, setiforme (Figs 
400, 404); seta FR7 corta, espiniforme (Fig. 386); poro PAd ausente (Fig. 386); poro PAc ubicado en la mitad basal del 
PA (Fig. 386); poro ANh ausente (Figs 388-389); setas MX4 y MX10 y poro MXh ausentes (Figs 390-391); seta LA1 
ausente (Fig. 394); seta LA8 dorsoproximal (Fig. 393); poro LAb ausente (Figs 393-394); seta TR2 y poros COa y FEa 
ausentes (Figs 395-396); setas FE2, FE5 y FE6 insertadas más proximalmente (Figs 395-396); seta TI2 larga, setiforme 
en L2 y L3 (Fig. 396), corta, espiniforme en L1 (Fig. 403); seta TI7 larga, setiforme (Fig. 396); poro ABa ausente (Fig. 
397); seta AB2 ausente (Fig. 397); seta AB10 espiniforme (Fig. 398); setas UR2 y UR3 originándose contiguas (Figs 
399-400); seta UR8 insertada en el tercio basal o en la mitad de U2 (Fig. 400, 404); U con 1-3 setas secundarias 
espiniformes basales (larva III). 
 
Descripción, larva I (Figs 385-399) 
Color. Cápsula cefálica con patrón de coloración dorsal compuesto por un fondo testáceo a marrón claro y varias 
máculas marrones en la porción central del FR y en los dos tercios posteriores del PA; apéndices cefálicos testáceos a 
marrón claros excepto por la MN marrón clara; escleritos torácicos y abdominales I-V con patrón de coloración 
compuesto por un fondo testáceo a marrón claro y máculas marrones; escleritos abdominales VI -VIII marrón claros, 
porción distal del segmento VIII algo más oscura; partes membranosas testáceas; patas y U marrón claros. 

Cuerpo (Fig. 385). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 33.  

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 386-387). Más larga que ancha; superficie con reticulación; ancho máximo al nivel 
de los stemmata; constricción occipital ausente; sutura occipital ausente; línea ecdisial bien marcada; línea coronal 
corta; foramen occipital ampliamente emarginado ventralmente; fosetas tentoriales posteriores visibles ventralmente; 
FR elongado, subtriangular, márgenes laterales sinuados, con un ovirruptor espiniforme en cada lateral; nasale 
fuertemente elongado, de lados paralelos, redondeado apicalmente, con proyecciones laterales bien desarrolladas; 
superficie lateroventral del nasale con una hilera de espínulas cortas, robustas, distales a las proyecciones laterales, y un 
grupo de espínulas delgadas, aguzadas, cercanas a la seta FR13 (Fig. 386); superficie lateroventral del nasale además 
con una hilera de espínulas robustas, largas, truncadas apicalmente, que comienza en la base y termina al nivel de las 
proyecciones laterales (Figs 386-387); margen anteroventral del nasale con 10 setas espatuladas cortas dirigidas hacia 
abajo, formando un semicírculo, las dos setas anteromediales algo más largas que las otras; seis stemmata dorsolaterales 
subiguales a cada lado, los cuatro dorsales formando un cuadrado, los dos ventrales desplazados anteriormente con 
respecto a los otros. Antena (Figs 388-389). Larga, compuesta por cuatro antenómeros, algo más larga que HW; A4 el 
más corto; A3 el más largo, sin espínula ventroapical; A3’ largo. Mandíbula (Fig. 392). Prominente, delgada, algo más 
ancha basalmente, aguzada apicalmente, mitad distal fuertemente curvada hacia adentro y hacia arriba; canal 
mandibular presente. Maxila (Figs 390-391). Cardo fusionado al estipes; estipes corto, ancho, incompletamente 
esclerotizado; GA presente, diminuta; MP largo, compuesto por tres palpómeros; MP3 el más corto; MP2 el más largo. 
Labio (Figs 393-394). Prementum subcuadrado, aproximadamente tan largo como ancho, sin espínulas laterales; LP 
largo, compuesto por dos palpómeros; LP2 más largo que LP1, angostándose abruptamente en el cuarto distal.  

Tórax. Tergos convexos; pronoto algo más corto que meso- y metanoto combinados; meso- y metanoto subiguales, 
más anchos que el pronoto; protergito suboval a subcuadrado, márgenes redondeados, más desarrollado que meso- y 
metatergito; meso- y metatergito transversos, con carena anterotransversa; línea sagital visible en los tres tergitos; 
esternos membranosos; espiráculos ausentes. Patas (Figs 395-396). Largas, compuestas por seis segmentos; L1 la más 
corta, L3 la más larga; CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, 
subcilíndricos, PT con dos uñas largas, delgadas, levemente curvadas; uña posterior más corta que la anterior en L1 y 
L2, uñas subiguales en longitud en L3; superficie de TR, FE, TI y TA cubierta en parte con espínulas diminutas; TI y 
TA con una hilera ventral de espínulas largas. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-V esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; segmentos VI-VII completamente esclerotizados; tergitos I-VI similares, cortos, transversos; segmento 
VII algo más largo; espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 397-398) el más largo, completamente 
esclerotizado; todos los escleritos con carena anterotransversa, sin línea sagital, cubiertos con espínulas delgadas en 
hileras transversas; sifón largo, subcónico, aguzado apicalmente. Urogonfo  (Fig. 399). Largo, compuesto por dos 
urogonfómeros; U1 más corto que el sifón; U2 no descripto (roto). 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Hydroporinae (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a; 
Alarie 1991a; Alarie & Michat 2007) excepto por las siguientes características: seta FR7 corta, espiniforme; seta FR13 
insertada distalmente; poro PAd ausente; poro PAb insertado basalmente; poro PAc insertado en la mitad basal del PA; 
no pude encontrar el poro PAg, pero no pude establecer si está realmente ausente; poro ANh ausente; A3 con dos 
estructuras diminutas (posiblemente poros adicionales) en la superficie ventral; seta MX1 insertada en el estipes; setas 
MX4 y MX10 ausentes; setas MX5, MX6 y MX7 ausentes (sin embargo, tres estructuras diminutas con la apariencia de 
poros están presentes donde estas setas  están comúnmente ubicadas); poro MXh ausente; seta LA1 ausente; seta LA2 
insertada marginalmente; seta LA8 dorsoproximal; poro LAb ausente; setas LA10, LA11 y LA12 largas; poro COa 
ausente; poro COd insertado más proximalmente; seta CO12 setiforme; seta TR2 ausente; poro FEa ausente; setas FE2, 
FE5 y FE6 insertadas más proximalmente; setas FE8 y FE9 largas; seta TI2 larga, setiforme en L2 y L3, corta, 
espiniforme en L1; seta TI7 larga, setiforme; seta TA7 larga, setiforme; poro ABa ausente; seta AB2 ausente; seta AB3 
fuertemente desarrollada, espiniforme; setas AB6, AB7 y AB8 diminutas; seta AB10 espiniforme; setas UR2 y UR3 
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Tabla 33. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de Pachydrus obesus. 
 

Medida Larva I 
(n = 1) 

Larva II 
(n = 2) 

Larva III 
(n = 3) 

 Medida Larva I 
(n = 1) 

Larva II 
(n = 2) 

Larva III 
(n = 3) 

TL (mm) 2.60 2.90–3.80 4.80–5.20  MP2/MP1 1.42 1.05–1.08 0.83–0.88 
MW (mm)  0.60 0.80–0.90 1.30–1.50  MP2/MP3 2.43 2.60–3.00 2.42–2.53 
HL (mm) 0.61 0.78–0.80 1.02–1.07  MP/LP 1.50 1.41–1.44 1.38–1.46 
HW (mm) 0.42 0.58–0.60 0.80–0.81  LP2/LP1 1.67 0.97–1.07 0.78–0.81 
FRL (mm) 0.53 0.67–0.68 0.88–0.92  L3 (mm) 1.17 1.49–1.51 2.01–2.07 
OCW (mm) 0.23 0.41–0.42 0.50–0.53  L3/L1 1.13 1.13–1.15 1.16–1.19 
HL/HW  1.46 1.33 1.29–1.33  L3/L2 1.08–1.09 1.09–1.11 1.12–1.13 
HW/OCW  1.79 1.40–1.47 1.52–1.58  L3/HW  2.81–2.82 2.47–2.55 2.50–2.55 
COL/HL 0.12 0.13–0.15 0.14–0.15  L3 (CO/FE) 1.05–1.07 1.04–1.06 1.03–1.11 
FRL/HL 0.88 0.85–0.87 0.85–0.86  L3 (TI/FE) 0.51–0.52 0.47–0.48 0.42–0.45 
A/HW 1.11 0.90–0.93 0.79–0.83  L3 (TA/FE)  0.85–0.86 0.72–0.74 0.57–0.61 
A3/A1 1.50 1.36–1.41 0.95–1.05  L3 (CL/TA) 0.47–0.48 0.41–0.43 0.37–0.41 
A3/A2 1.22 1.19–1.22 0.95–1.05  LAS (mm) 0.63 0.75–0.80 0.97–1.01 
A4/A3 0.33 0.31–0.34 0.33–0.34  LAS/HW 1.52 1.29–1.32 1.21–1.25 
A3’/A4 0.91 0.85–0.92 0.92–0.93  U (mm)  - 0.50–0.51 0.42–0.48 
MNL/MNW 5.42–5.50 4.15–4.47 4.48–4.75  U/LAS - 0.63–0.68 0.43–0.47 
MNL/HL 0.53–0.54 0.51–0.54 0.51–0.55  U/HW  - 0.84–0.87 0.52–0.59 
A/MP 1.29 1.22–1.24 1.14–1.16  U1/U2 - 1.73–1.78 1.33–1.69 

 
 
 
 
 
 
 
 

Tabla 34. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de 
Pachydrus obesus. Los números entre barras se refieren a la pata pro-, meso- y  
metatorácica respectivamente. 

 
Segmento Posición Larva II (n = 2) Larva III (n = 3) 
Coxa  PD 4 / 3–4 / 2–4 5–7 / 5–8 / 4–6 
 Total 4 / 3–4 / 2–4 5–7 / 5–8 / 4–6 
Trocánter Pr 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1–2 
 Total 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1–2 
Fémur AV 0 / 4 / 3–6 0–1 / 10–15 / 11–13 
 PV 2 / 4 / 5–6 7–10 / 9–10 / 10–12 
 Total 2 / 8 / 8–12 7–10 / 20–24 / 21–24 
Tibia  AV 2 / 3–4 / 4 2–3 / 5–6 / 6–7 
 Total 2 / 3–4 / 4 2–3 / 5–6 / 6–7 
Tarso AV 5 / 4–6 / 5–6 5–7 / 5–7 / 6–8 
 Total 5 / 4–6 / 5–6 5–7 / 5–7 / 6–8 
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Figs 385-387. Pachydrus obesus, larva I. 385, hábito, vista dorsal; 386, cápsula cefálica, vista dorsal; 387, cápsula cefálica, vista 
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Figs 401-404. Pachydrus obesus, larva III. 401, cabeza, vista dorsal; 402, pata protorácica, vista anterior; 403, pata protorácica, vista 
posterior; 404, segmento abdominal VIII y urogonfos, vista dorsal. Barras de escala = 0.20 mm.
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originándose contiguas; longitud de la seta UR5 no determinada (rota); seta UR8 insertada en el tercio basal o en la 
mitad de U2 (esta característica observada solo en larvas II-III).  
 
Descripción, larva II (Fig. 400) 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Porción distal del segmento VIII del mismo color que el resto del segmento. 
Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 33. 
Cabeza. Cápsula cefálica . Ovirruptores ausentes; margen anteroventral del nasale con 20-21 setas espatuladas 

cortas. Antena . Algo más corta que HW. Maxila. MP1 y MP2 los más largos, subiguales. Labio. LP1 y LP2 subiguales. 
Tórax. Patas. Espínulas restringidas a la superficie ventral de FE, TI y TA (las de TI y TA largas). 
Abdomen. Urogonfo  (Fig. 400). U2 delgado, setiforme, más corto que U1. 
Quetotaxia. Cápsula cefálica con muchas setas secundarias diminutas o setiformes, y 7-8 setas secundarias 

espiniformes en cada margen lateral del PA; MN con una seta secundaria setiforme en el margen basoexterno; 
prementum con una seta secundaria en cada margen lateral; tergitos torácicos con muchas setas secundarias setiformes; 
setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 34; hilera de setas natatorias en el margen anteroventral del FE; 
escleritos abdominales I-VIII con muchas setas secundarias setiformes; superficie ventral del sifón con varias setas 
secundarias setiformes. 
 
Descripción, larva III (Figs 401-404) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color Patrón de coloración más difusamente delimitado. 
Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 33. 
Cabeza (Fig. 401). Cápsula cefálica. Margen anteroventral del nasale con 42 setas espatuladas cortas. Antena. A1, 

A2 y A3 los más largos, subiguales. Maxila. MP1 el más largo. Labio. LP1 más largo que LP2. 
Tórax. Espiráculos presentes en el mesotórax. Patas (Figs 402-403). Espínulas ausentes en meso- y metaFE. 
Abdomen. Espiráculos presentes en los segmentos I-VII, los de los segmentos V-VII muy pequeños. 
Quetotaxia. PA con 9-11 setas secundarias espiniformes en cada margen lateral; setación secundaria de las patas 

detallada en la Tabla 34 y el las Figs 402-403; setación en LAS y U detallada en la Fig. 404; U con 1-3 setas 
secundarias espiniformes basales. 
 
Notas comparativas 
La larva III descripta aquí es muy similar morfométricamente a la de P. obesus descripta por Crespo (1996a). Además, 
la seta TR2 y el poro FEa, reportados como ausentes por Crespo (1996a) están también ausentes en mis larvas. Sin 
embargo, Crespo (1996a) reportó la ausencia del poro URc. Este poro está presente en mis larvas, ubicado 
terminalmente en la superficie dorsal del primer urogonfómero. Dada su ubicación terminal y la presencia de setas en 
esa zona, este poro resulta difícil de visualizar y puede ser pasado por alto. Las descripciones de Bertrand (1968) y 
Spangler & Folkerts (1973) son algo superficiales y no permiten una comparación en profundidad con las larvas 
descriptas aquí. De todas maneras, P. princeps y P. obesus parecen tener una marcada similitud estructural. No se 
encontraron caracteres confiables para separar estas larvas. En su descripción de P. princeps, Spangler & Folkerts 
(1973) reportaron la presencia de palpos maxilares compuestos por cuatro palpómeros, palpos labiales compuestos por 
tres palpómeros, y urogonfos compuestos por un urogonfómero. En P. obesus, los palpos maxilares están compuestos 
por tres palpómeros, los palpos labiales están compuestos por dos palpómeros, y los urogonfos están compuestos por 
dos urogonfómeros. Las características observadas en P. obesus son comunes dentro de la subfamilia Hydroporinae 
(Bertrand 1972; Alarie & Delgado 1999). Basado sobre esta evidencia y sobre los dibujos de Spangler & Folkerts 
(1973), es probable que el estipes haya sido considerado como un palpómero, que la constricción distal del segundo 
palpómero labial haya sido interpretada como una articulación, y que el segundo urogonfómero haya sido pasado por 
alto. 

De acuerdo con Alarie & Megna (2006) las larvas III de P. globosus y P. obniger son muy similares 
morfológicamente, a tal punto que no se encontraron diferencias para separarlas. La larva III de P. obesus también es 
muy similar a las de P. globosus y P. obniger, tanto en su morfometría como en su quetotaxia, lo cual sugiere una 
marcada uniformidad estructural dentro del género. La seta identificada como LA1 en P. globosus (Alarie et al. 1997) 
es secundaria en P. obesus. Alarie et al. (1997) y Alarie & Megna (2006) reportaron la ausencia de setas secundarias en 
la superficie ventral del sifón en P. globosus y P. obniger. Estas setas están presentes en P. obesus, en lo que podría 
constituir una diferencia diagnóstica. Sin embargo, esta característica debe tomarse con cuidado, porque no he 
observado material de P. globosus y P. obniger, y estas setas pueden haber sido pasadas por alto. 
 
Tribu METHLINI van den Branden 1885 
 
La tribu Methlini está formada por los géneros Celina (del nuevo mundo) y Methles Sharp (del viejo mundo). Los 
adultos de esta tribu son muy característicos dentro de Dytiscidae en la forma fuertemente modificada de los tergos 
abdominales VII y VIII (Wolfe 1988). Methlini ha sido tratada con el rango de subfamilia por algunos autores (ej., 
Bertrand 1972; Pederzani 1995; Trémouilles 1995). Otros, sin embargo, la consideran como una tribu de Hydroporinae 
(ej., Wolfe 1985; Miller 2001a). Wolfe (1985, 1988), basado sobre caracteres de adultos, postuló que Methlini e 
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Hydrovatus (Hydrovatini) están estrechamente relacionados, y que este clado podría ser el grupo hermano de los 
restantes hydroporinos excepto Laccornini. Miller (2001a), basado también bobre la morfología de los adultos, apoyó la 
hipótesis de Wolfe (1985, 1988) sobre una posición ancestral de Methlini, pero no encontró una relación cercana de esta 
tribu con Hydrovatini.  
 
Celina Aubé 1837 (Figs 405-424; Tablas 35-36) 
 
El género Celina incluye 34 especies de escarabajos buceadores de tamaño pequeño a moderado (Nilsson 2001). Celina 
puede distinguirse fácilmente de Methles y de todos los otros géneros de Hydroporinae (excepto Carabhydrus Watts) 
debido a que los adultos tienen el escutelo expuesto (Young 1979; Wolfe 1988). El género incluye siete especies en la 
Argentina (Trémouilles 1995, 1998) cuya identificación es dificultosa debido a la ausencia de trabajos de revisión para 
las especies neotropicales. Celina parallela (Babington) se encuentra ampliamente distribuida en América del Sur, 
siendo conocida de Colombia, Brasil, y de las provincias argentinas de Buenos Aires y Santiago del Estero (Trémouilles 
1995, 1998). 
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
La morfología la rval de Celina es pobremente conocida. Dos especies (y solo la larva III) han sido descriptas hasta el 
presente: C. angustata Aubé (Spangler 1973c) y C. conspicua Zimmermann (Crespo 1996b). Una diagnosis y 
descripción breve a nivel genérico fueron presentadas por Larson et al. (2000). Desafortunadamente, estas descripciones 
incluyeron solo la larva madura, y por lo tanto la quetotaxia primaria no fue considerada. 
 
Material examinado 
Cinco larvas I, tres larvas II y tres larvas III de C. parallela  fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en la siguiente localidad: Argentina, provincia de Entre Ríos, Parque Nacional El 
Palmar, 27/29-II-2004, laguna de forma oval de aproximadamente 20 m de largo, con agua clara, fondo de tierra y 
abundante vegetación. 
 
Diagnosis 
Las larvas de Celina  se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: sutura occipital presente en todos los 
estadios (Figs 406, 421); nasale corto, subtriangular, levemente sinuado lateralmente, sin proyecciones laterales (Figs 
406-407, 421); cardo no fusionado al estipes (Fig. 411); GA presente (Fig. 410); prementum sin espínulas laterales 
(Figs 413-414); troncos traqueales proyectándose hacia atrás desde el ápice del sifón (Figs 417-419, 424); U2 corto, con 
anillos transversos en la mitad distal (Figs 420, 424); poro PAd presente (Fig. 406); seta AN1 insertada proximalmente 
(Fig. 408); setas MX8, MX9 y MX10 presentes (Figs 410-411); seta LA3 ausente (Fig. 413); patas sin setas natatorias 
(Figs 415-416, 422-423); seta UR8 insertada apicalmente (Figs 420, 424); U sin setas secundarias (Fig. 424).  
 
Descripción, larva I (Figs 405-420) 
Color. Cápsula cefálica marrón clara excepto por áreas alrededor de los stemmata y cerca del foramen occipital amarillo 
pálidas; apéndices cefálicos amarillo pálidos excepto por la porción distal de la MN marrón; escleritos torácicos y 
abdominales marrón claros; partes membranosas blancas; patas y U amarillo pálidos. 

Cuerpo (Fig. 405). Poco esclerotizado, subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes 
que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 35. 

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 406-407). Más larga que ancha; superficie ventral con reticulación; ancho máximo 
posterior a los stemmata; constricción occipital ausente; sutura occipital presente; línea ecdisial bien marcada; línea 
coronal corta; foramen occipital ampliamente emarginado ventralmente; fosetas tentoriales posteriores visibles 
ventralmente; FR elongado, márgenes laterales sinuados, proyectándose hacia los stemmata, con un ovirruptor 
espiniforme en cada lateral; nasale corto, subtriangular, redondeado apicalmente, levemente sinuado lateralmente, sin 
proyecciones laterales; superficie ventral del nasale con espínulas de diferentes formas (Fig. 407); margen anteroventral 
del nasale con 12 setas espatuladas cortas dirigidas hacia abajo, formando un semicírculo, las dos setas anteromediales y 
las dos externas algo más largas que las otras; seis stemmata dorsolaterales a cada lado, dispuestos en dos hileras 
subparalelas. Antena (Figs 408-409). Larga, compuesta por cuatro antenómeros, más larga que HW; A1 y A4 los más 
cortos; A3 el más largo, sin espínula ventroapical; A3 y A4 algo curvados; A3’ largo. Mandíbula  (Fig. 412). 
Pro minente, ancha basalmente, aguzada apicalmente, mitad distal curvada hacia adentro, margen ventrointerno con un 
pequeño dentículo en el tercio distal; canal mandibular presente. Maxila (Figs 410-411). Cardo presente, no fusionado 
al estipes; estipes corto, ancho; GA presente, pequeña, subcilíndrica; MP largo, compuesto por tres palpómeros; MP3 el 
más corto, algo curvado; MP2 el más largo. Labio (Figs 413-414). Prementum pequeño, subcuadrado, 
aproximadamente tan largo como ancho, sin espínulas laterales, margen anterior cortamente emarginado medialmente; 
LP largo, compuesto por dos palpómeros; LP2 algo más largo que LP1. 

Tórax. Tergos convexos; pronoto aproximadamente tan largo como meso- y metanoto combinados; meso- y 
metanoto subiguales; protergito suboval, márgenes redondeados, más desarrollado que meso- y metatergito; meso- y 
metatergito transversos, con carena anterotransversa; línea sagital visible en los tres tergitos; esternos membranosos; 
espiráculos ausentes. Patas (Figs 415-416). Largas, compuestas por seis segmentos; L1 la más corta, L3 la más larga; 
CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos, PT con dos 
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Tabla 35. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de Celina parallela. 

 

Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

 Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

TL (mm) 2.00-3.00 3.20-5.10 5.00-8.00  MP2/MP1 1.32-1.56 1.13-1.46 0.91-1.00 
MW (mm)  0.45-0.50 0.75-0.80 1.10-1.20  MP2/MP3 1.87-2.07 2.00-2.38 2.15-2.59 
HL (mm) 0.67-0.68 0.97-0.99 1.45-1.47  MP/LP 1.38-1.61 1.33-1.47 1.29-1.33 
HW (mm) 0.50-0.51 0.79-0.81 1.20-1.22  LP2/LP1 1.19-1.50 1.23-1.39 1.05-1.10 
FRL (mm) 0.47-0.49 0.66-0.67 0.93-0.97  L3 (mm) 1.55-1.60 2.11-2.20 3.00-3.05 
OCW (mm) 0.32-0.33 0.45-0.46 0.69-0.71  L3/L1 1.35-1.38 1.41-1.43 1.41-1.44 
HL/HW  1.31-1.33 1.22-1.26 1.20  L3/L2 1.17-1.20 1.22-1.23 1.22-1.24 
HW/OCW  1.58-1.59 1.77 1.71-1.74  L3/HW  3.05-3.11 2.62-2.77 2.47-2.53 
COL/HL 0.28-0.30 0.30-0.33 0.34-0.36  L3 (CO/FE) 1.09-1.14 1.10-1.14 1.07-1.11 
FRL/HL 0.70-0.72 0.67-0.70 0.64-0.66  L3 (TI/FE) 0.65-0.69 0.68-0.70 0.69-0.71 
A/HW 1.25-1.30 0.83-0.91 0.63-0.65  L3 (TA/FE)  0.79-0.84 0.76-0.80 0.69-0.74 
A3/A1 1.65-1.73 1.18-1.48 0.93-0.98  L3 (CL/TA) 0.57-0.62 0.51-0.54 0.43-0.50 
A3/A2 1.25-1.38 1.02-1.30 0.93-0.96  LAS (mm) 0.27-0.29 0.37-0.39 0.44-0.48 
A4/A3 0.60-0.65 0.54-0.63 0.49-0.55  LAS/HW 0.53-0.56 0.47 0.36-0.38 
A3’/A4 0.57-0.70 0.54-0.64 0.64-0.68  U (mm)  0.34-0.36 0.37-0.38 0.44-0.46 
MNL/MNW 3.00-3.35 2.97-3.29 3.11-3.33  U/LAS 1.20-1.33 0.95-1.01 0.95-1.00 
MNL/HL 0.48-0.50 0.45-0.47 0.44-0.46  U/HW  0.67-0.71 0.46-0.47 0.36-0.37 
A/MP 2.06-2.18 1.70-1.85 1.39-1.48  U1/U2 2.60-2.83 2.95-3.11 2.88-3.24 

 
 
 
 
 
 

Tabla 36. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de 
Celina parallela . Los números entre barras se refieren a la pata pro-, meso- y 
metatorácica respectivamente. 

 
Segmento Posición Larva II (n = 3) Larva III (n = 3) 
Coxa  D 2-3 / 3-4 / 3-4 7-11 / 7-9 / 7-11 
 A 1-2 / 1-2 / 2 3-9 / 7-11 / 11-13 
 V 0-1 / 0-1 / 1 1-2 / 2-3 / 3-4 
 Total 4-6 / 5-7 / 6-7 13-18 / 16-21 / 22-27 
Trocánter Pr 1 / 1 / 1 2-4 / 3-4 / 3-4 
 Total 1 / 1 / 1 2-4 / 3-4 / 3-4 
Fémur AD 3-5 / 4-5 / 5-6 5-7 / 7-8 / 9-11 
 AV 2-4 / 2-3 / 3 4-6 / 4-5 / 4-5 
 PD 0-1 / 0 / 0 1-2 / 0-2 / 0 
 PV 3-4 / 4-5 / 3-4 5-8 / 5-7 / 5-6 
 Total 9-13 / 10-12 / 12-13 17-22 / 18-20 / 19-22 
Tibia  AD 1 / 2 / 3 1-2 / 2 / 2 
 AV 1 / 1-2 / 2 2 / 2-3 / 3-4 
 PD 1 / 1 / 1 1-2 / 1 / 2-3 
 PV 1-2 / 1-2 / 2 2-3 / 2 / 2-3 
 Total 4-5 / 5-7 / 8 6-7 / 7-8 / 10-12 
Tarso AD 1 / 1 / 2 2 / 2 / 2-3 
 AV 2 / 3 / 4-6 2-3 / 3-4 / 5-6 
 PD 1 / 1 / 1 1-2 / 1 / 1 
 PV 3 / 2-3 / 3-4 3-4 / 3-4 / 3-4 
 Total 7 / 7-8 / 10-13 8-10 / 9-11 / 12-13 
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Figs 405-407. Celina parallela, larva I. 405, hábito, vista dorsal; 406, cápsula cefálica, vista dorsal; 407, cápsula cefálica, vista 
ventral. EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Barras de escala = 0.50 mm para la Fig. 405 y 0.10 mm para las Figs 406-407.
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uñas largas, delgadas, levemente curvadas; uña posterior más corta que la anterior en L1 y L2, uña posterior algo más 
larga que la anterior en L3; la mayor parte de la superficie de las patas cubierta con espínulas diminutas, delgadas, 
dispuestas en hileras transversas; TI y TA con una hilera ventral de espínulas largas, más desarrollada en L1, reducida 
en L3 y mesoTI. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VI esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; segmento VII esclerotizado dorsal y ventralmente, esclerito ventral independiente del dorsal; tergitos I-
VII cortos, transversos, redondeados lateralmente, sin línea sagital; todos los escleritos con carena anterotransversa 
excepto el esclerito ventral del segmento VII; espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 417-419) el más 
largo, completamente esclerotizado, cubierto con espínulas diminutas delgadas en hileras transversas; sifón largo, 
ancho, redondeado apicalmente; troncos traqueales proyectándose hacia atrás desde el ápice del sifón. Urogonfo  (Fig. 
420). Corto, compuesto por dos urogonfómeros; U1 robusto, extendiéndose más allá del sifón, con espínulas diminutas 
delgadas en la mitad basal; U2 corto, mucho más corto que U1, con anillos transversos en la mitad distal.  

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Hydroporinae (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a; 
Alarie 1991a; Alarie & Michat 2007) excepto por las siguientes características: poro FRc submarginal, contiguo a la 
seta FR7; seta PA18 presente; poro PAg presente; seta AN1 proximal; sensilio dorsoapical de la MN como una seta 
diminuta, rotulado MN2; seta LA3 ausente; seta CO12 setiforme; seta TR5 y la mayor parte de las setas en FE y TI 
compuestas; seta TI7 corta, espiniforme; poros ABa y ABd ausentes; setas AB7 y AB8 ausentes; seta AB10 setiforme; 
seta AB12 dorsolateral; seta UR1 y poro URa submediales; setas UR2, UR3 y UR4 originándose contiguas; setas UR5 
y UR7 muy largas; seta UR6 corta; seta UR8 insertada apicalmente.  
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 35. 
Cabeza. Cápsula cefálica . Constricción occipital presente; ovirruptores ausentes; margen anteroventral del nasale 

con 22-25 setas espatuladas. Antena . Algo más corta que HW; A4 el más corto. 
Abdomen. Segmento VII completamente esclerotizado; todos los escleritos con carena anterotransversa. 
Quetotaxia. Cápsula cefálica con muchas setas secundarias; margen lateral del PA con 8-11 setas secundarias 

espiniformes; MN con una seta secundaria setiforme en el margen basoexterno; tergitos torácicos con muchas setas 
secundarias; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 36; escleritos abdominales I-VII con muchas setas 
secundarias; LAS con varias setas secundarias cortas, setiformes, en la superficie dorsal y pocas setas secundarias 
largas, setiformes, en la superficie lateroventral; superficie ventral del sifón con dos setas secundarias largas, setiformes, 
en la mitad de su longitud. 
 
Descripción, larva III (Figs 421-424) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color. Cápsula cefálica marrón excepto por áreas alrededor de los stemmata y cerca del foramen occipital amarillo 
pálidas; MN marrón clara, mitad distal marrón; escleritos torácicos y abdominales marrones. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 35. 
Cabeza (Fig. 421). Cápsula cefálica. Espínulas robustas en la superficie lateroventral del nasale numerosas; margen 

anteroventral del nasale con aproximadamente 40 setas espatuladas. Antena. Mucho más corta que HW; A1, A2 y A3 
los más largos, subiguales. Maxila. Estipes algo elongado; MP1 y MP2 subiguales. 

Tórax. Espiráculos presentes en el mesotórax. Patas (Figs 422-423). Espínulas en la superficie de las patas más 
densamente distribuidas. 

Abdomen. Espiráculos presentes en los segmentos I-VII. 
Quetotaxia. Margen lateral del PA con 7-10 setas secundarias espiniformes; MN con 4-6 setas secundarias 

setiformes en el margen basoexterno; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 36; LAS con muchas setas 
secundarias setiformes cortas y varias setas secundarias setiformes largas en las superficies dorsal y ventral (Fig. 424); 
setación del U detallada en la Fig. 424. 
 
Notas comparativas 
Dos trabajos donde se describen larvas de Celina pueden encontrarse en la literatura (Spangler 1973c; Crespo 1996b). 
En su descripción algo superficial de la larva III de C. angustata, Spangler (1973c) reportó la presencia de palpos 
maxilares compuestos por cuatro palpómeros. En las larvas descriptas aquí, los palpos maxilares están compuestos por 
tres palpómeros. La presencia de palpos maxilares compuestos por tres palpómeros es una característica común dentro 
de Hydroporinae (Bertrand 1972). Es probable que el estipes de C. angustata haya sido considerado por Spangler 
(1973c) como un palpómero. No pude encontrar caracteres confiables para distinguir la larva III de C. parallela de la de 
C. angustata. Crespo (1996b) describió con cierto detalle la larva III de C. conspicua, y reportó la ausencia de la seta 
TR2 y la presencia de solo dos setas en el segundo palpómero labial. En las larvas descriptas aquí, TR2 está presente y 
tres setas están presentes en el segundo palpómero labial. Basado sobre los dibujos de las patas en Crespo (1996b), la 
seta TR2 parece estar presente. Sin embargo, debido a que solo la larva III de C. conspicua fue descripta, no pude 
determinar si esta seta es primaria o secundaria. Además, no creo que la presencia de solo dos setas en el segundo 
palpómero labial deba ser considerada como una característica diagnóstica confiable para C. conspicua, dado que estas 
setas son comúnmente pequeñas y pueden ser pasadas por alto fácilmente. La larva III de C. conspicua difiere de la de 
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Figs 421-424. Celina parallela, larva III. 421, cabeza, vista dorsal; 422, pata protorácica, vista anterior; 423, pata protorácica, vista 
posterior; 424, segmento abdominal VIII y urogonfos, vista dorsal. Barras de escala = 0.30 mm para la Fig. 421, 0.20 mm para las 
Figs 422-423 y 0.10 mm para la Fig. 424.
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C. parallela en su mayor número de setas secundarias en las series anteroventral (7-11) y posteroventral (5-7) del 
metatarso. 
 
Tribu VATELLINI Sharp 1882 
 
La tribu Vatellini ha experimentado cambios recientes en su taxonomía. La tribu incluyó históricamente cuatro géneros: 
Vatellus, Macrovatellus Sharp, Derovatellus Sharp y Mesovatellus Trémouilles. Sin embargo, Miller (2005a) en un 
análisis cladístico amplio de la tribu, sinonomizó formalmente a Macrovatellus con Vatellus y a Mesovatellus con 
Derovatellus, de tal manera que actualmente Vatellini incluye dos géneros, Vatellus y Derovatellus. Ningún estudio 
incluyó hasta el momento descripciones larvales detalladas de miembros de Vatellini, y por lo tanto las hipótesis 
filogenéticas sobre las relaciones de esta tribu basadas sobre caracteres de adultos no han sido revisadas considerando 
caracteres larvales. 
 
Derovatellus Sharp 1882 
 
Derovatellus incluye 41 especies de hydroporinos de pequeño tamaño, distribuidas en África, América y el sureste de 
Asia (Nilsson 2001, Miller 2005a). El género tiene seis especies en la región Neotropical, de las cuales tres (D. lentus 
(Wehncke), D. spangleri Miller y D. bruchi Zimmermann) están presentes en la Argentina (Trémouilles 1998; Miller 
2005a). Derovatellus lentus está distribuido ampliamente en la región Neotropical. En la Argentina se lo conoce de las 
provincias de Corrientes, Santa Fe, Tucumán y Buenos Aires (Trémouilles 1995, 1998; Miller 2005a). La distribución 
de D. spangleri incluye Brasil, Colombia, Perú y Argentina (provincia de Buenos Aires) (Miller 2005a). Derovatellus 
bruchi se conoce solo de la provincia de Buenos Aires, Argentina (Trémouilles 1995, 1998; Miller 2005a). Trémouilles 
(1995) creó el género Mesovatellus para incluir a la especie D. bruchi. Sin embargo, Miller (2005a) estudió 
cladísticamente a los géneros de Vatellini y encontró que, a pesar de que D. bruchi difiere considerablemente de los 
otros Derovatellus del nuevo mundo, cuando se considera al género en un contexto amplio, incluyendo todas sus 
especies, D. bruchi está anidada dentro del género y por lo tanto no debe ser ubicada en un género separado. Miller 
(2005a) formalmente sinonimizó a Mesovatellus con Derovatellus. La morfología larval de Derovatellus es muy poco 
conocida. La larva de D. floridanus Fall (como D. ibarrai Spangler) fue descripta de Guatemala por Spangler (1966b), 
basado sobre un único espécimen y sin especificar el estadio. No se contó con material de este género. 
 
Vatellus Aubé 1837 (Figs 425-445; Tablas 37-38) 
 
Vatellus incluye 15 especies de escarabajos buceadores pequeños a medianos y es esencialmente Neotropical, con una 
especie, V. mexicanus Sharp, habitando en México y el sur de Texas (USA) (Spangler 1963; Jasper & Challet 2002; 
Miller 2005a). Las especies de distribución más austral de este género, V. lateralis Sharp y V. haagi Wehncke, alcanzan 
la latitud de la provincia de Buenos Aires (Argentina) y Uruguay (Trémouilles 1998). Vatellus incluye dos especies en 
la Argentina, V. wheeleri Miller y V. haagi (Miller 2005a). Vatellus wheeleri se conoce de Paraguay y de las provincias 
argentinas de Chaco y Corrientes (Miller 2005a). La distribución de V. haagi incluye Brasil, Bolivia, Paraguay, 
Uruguay y las provincias del centro y noreste de la Argentina (Trémouilles 1998; Miller 2005a). 
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
Vatellus es uno de los muchos géneros de Hydroporinae con una morfología larval muy pobremente conocida. La larva 
III de V. mexicanus fue descripta por Spangler (1963). Una larva fósil de Vatellini fue ilustrada por Koch & Berendt 
(1854), quienes pensaron que se trataba de un tisanuro. Esta larva no fue asignada a ningún género cuando Bertrand 
(1972) reprodujo los dibujos de Koch & Berendt (1854). Desafortunadamente, las descripciones mencionadas arriba no 
han tratado en detalle la morfometría y quetotaxia, lo cual hace difíciles las comparaciones. 
 
Material examinado 
Siete larvas I, tres larvas II y tres larvas III de V. haagi fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en las siguientes localidades. Argentina: 1) provincia de Entre Ríos, Parque 
Nacional El Palmar, 27-I-2001, laguna de forma oval de aproximadamente 20 m de largo; 2) Ciudad de Buenos Aires, 
27-III-2002, charco temporario de aproximadamente 50 m de largo. Todas las larvas fueron colectadas en verano, en 
hábitats lénticos con agua clara, fondo de tierra y abundante vegetación. Ninguna otra especie de Vatellini fue colectada 
en los muestreos. 
 
Diagnosis 
Las larvas de Vatellus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: sutura occipital presente desde larva II 
(Fig. 441); nasale muy elongado, angosto, de lados paralelos, espatulado apicalmente (Figs 427-428, 441); proyecciones 
laterales del nasale largas, oblicuas, bífidas apicalmente (Figs 426-428, 441); A3 con una espínula ventroapical (Fig. 
430); cardo fusionado al estipes (Fig. 432); estipes largo, similar a un palpómero (Figs 431-432); GA ausente (Figs 431-
432); prementum con espínulas laterales (Figs 434-435); LP compuesto por un palpómero (Figs 434-435); segmento 
abdominal VI membranoso ventralmente; sifón muy largo (Figs 438-439, 444); U1 mucho más largo que U2 (Figs 440, 
445); seta FR6 fuertemente desarrollada (Figs 426-428); seta FR13 marginal, fuertemente desarrollada (Figs 426, 428); 
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seta PA18 presente (Figs 426, 428); poros PAd y PAm ausentes (Figs 426-428); poro ANf ausente (Figs 429-430); A3 
con uno o dos poros adicionales (Fig. 430); A1, A2 y MP1 con setas secundarias espiniformes (larvas II-III) (Fig. 441); 
setas MX4, MX7, MX8, MX9 y MX10 ausentes (Figs 431-432); setas LA2, LA9, LA10 y LA12 y poro LAd ausentes 
(Figs 434-435); seta TR2 ausente (Fig. 436); seta TI7 larga, setiforme (Fig. 437); patas con setas natatorias (larvas II-
III) (Fig. 443); seta AB2 y poro ABa ausentes (Fig. 438); setas AB6 y AB7 fuertemente desarrolladas, espiniformes 
(Fig. 438); setas UR2, UR3 y UR4 separadas entre si (Fig. 440); setas UR5, UR6 y UR7 largas (Fig. 440); seta UR8 
insertada apicalmente (Figs 440, 445); U con setas secundarias (Fig. 445).  
 
Descripción, larva I (Figs 425-440) 
Color. Superficie dorsal de la cápsula cefálica amarillenta a marrón clara excepto por un área longitudinal marrón 
oscura a cada lado del PA, y una central en el FR, en la base del nasale; superficie ventral de la cápsula cefálica 
amarillenta a marrón clara; A marrón clara excepto por áreas amarillentas entre los antenómeros; MN amarillenta a 
marrón clara. MX y LA amarillentos; tergitos torácicos y abdominales y esternitos VII y VIII marrón claros; partes 
membranosas blancas; mitad basal de la CO marrón clara, mitad distal y trocánter blancos; FE, TI y TA marrón claros; 
U1 con alternancia de bandas marrón claras y amarillentas; U2 marrón claro. 

Cuerpo (Fig. 425). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 37.  

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 426-428). Mucho más larga que ancha; ancho máximo al nivel de los stemmata; 
constricción occipital ausente; sutura occipital ausente; línea ecdisial claramente visible; línea coronal corta; foramen 
occipital ampliamente emarginado ventralmente; fosetas tentoriales posteriores visibles ventralmente; FR subtriangular, 
márgenes laterales sinuados, con un ovirruptor espiniforme en cada lateral; nasale muy elongado, angosto, de lados 
paralelos, espatulado y levemente curvado hacia abajo apicalmente, con una pequeña proyección lateral a cada lado de 
la base del ápice espatulado (proximal a la seta FR7) y una proyección laterobasal fuertemente desarrollada, larga, 
oblicua, bífida apicalmente, con una hilera ventral de pocas espínulas robustas redondeadas; superficie ventral del 
nasale con espínulas pequeñas, redondeadas, subapicales (Figs 426, 428); margen anteroventral del nasale con 12 setas 
espatuladas dirigidas hacia abajo, dispuestas en grupos, seis de ellas (una en cada lateral del ápice espatulado, y cuatro 
en el margen anterior) más largas, las restantes cortas; seis stemmata laterales subiguales a cada lado, dispuestos en dos 
series verticales convexas. Antena (Figs 429-430). Larga, compuesta por cuatro antenómeros, más larga que HW; A1 y 
A2 subiguales; A3 el más largo, de longitud algo menor que la de A1 y A2 combinados, con una espínula ventroapical; 
A4 el más corto; A3’ de longitud moderada. Mandíbula (Fig. 433). Prominente, delgada, algo más ancha basalmente, 
aguzada apicalmente, mitad distal fuertemente curvada hacia adentro y hacia arriba; canal mandibular presente. Maxila 
(Figs 431-432). Cardo fusionado al estipes; estipes largo, completamente esclerotizado, similar a un palpómero, 
marcadamente curvado en la base; GA ausente; MP largo, compuesto por tres palpómeros; MP1 y MP2 los más largos, 
subiguales; MP3 el más corto. Labio (Figs 434-435). Prementum subrectangular, algo más largo que ancho, con 
espínulas robustas en cada margen lateral, margen anterior levemente emarginado medialmente; LP delgado, compuesto 
por un palpómero, angostándose hacia el ápice en el tercio distal. 

Tórax. Tergos convexos; pronoto más corto que meso- y metanoto combinados; meso- y metanoto subiguales; 
protergito de márgenes redondeados, más desarrollado que meso- y metatergito; meso- y metatergito transversos; 
tergitos sin carena anterotransversa, con línea sagital muy ancha; esternos membranosos; espiráculos ausentes. Patas 
(Figs 436-437). Largas, compuestas por seis segmentos; L1 la más corta, L3 la más larga; CO robusta, elongada, TR 
dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos, PT con dos uñas largas, delgadas, 
levemente curvadas; uña posterior algo más corta que la anterior en L1 y L2, uña posterior algo más larga que la 
anterior en L3; TI y TA con una hilera de espínulas ventrales largas, compuestas. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VI esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; segmento VII esclerotizado dorsal y ventralmente, esclerito ventral independiente del dorsal; tergitos I-VI 
similares, cortos, transversos, redondeados lateralmente; todos los escleritos sin carena anterotransversa, sin línea 
sagital; espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 438-439) el más largo, completamente esclerotizado; 
sifón muy largo, de lados paralelos, redondeado apicalmente. Urogonfo (Fig. 440). Muy largo, compuesto por dos 
urogonfómeros; U1 muy largo, mucho más largo que LAS; U2 corto, delgado, mucho más corto que U1. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Hydroporinae (Alarie & Harper 1990; Alarie et al. 1990a; 
Alarie 1991a; Alarie & Michat 2007) excepto por las siguientes características: seta FR8 dorsomarginal; seta FR9 
submarginal; seta FR6 fuertemente desarrollada; seta FR13 marginal, fuertemente desarrollada; seta FR7 setiforme; 
poro FRb anterior al ovirruptor; poros PAd y PAm ausentes; poro PAg presente; seta PA3 con apariencia de poro; seta 
PA16 algo desplazada laterodistalmente, anterior a las fosetas tentoriales posteriores; seta PA18 presente; poro ANf 
ausente; A3 con un poro adicional ventrodistal diminuto (frecuentemente dos contiguos); seta MX1 insertada en el 
estipes; setas MX4, MX7, MX8, MX9 y MX10 ausentes; no pude encontrar los poros MXj y MXk, pero no pude 
determinar si están realmente ausentes; setas LA2, LA9, LA10 y LA12 y poro LAd ausentes; seta LA5 fuertemente 
desarrollada; seta TR2 ausente; seta TI7 larga, setiforme; seta AB2 y poro ABa ausentes; seta AB9 ventromarginal, 
insertada entre AB10 y AB11; setas AB10 y AB11 espiniformes; setas AB4 y AB5 setiformes, insertadas distalmente; 
setas AB6 y AB7 fuertemente desarrolladas, espiniformes; seta AB8 diminuta; no pude encontrar el poro ABd, pero no 
pude determinar si está realmente ausente; setas UR2, UR3 y UR4 separadas entre si, UR3 algo más cercana a UR4 que 
a UR2; setas UR5, UR6 y UR7 largas; seta UR8 insertada apicalmente. 
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Tabla 37. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de Vatellus haagi . 

 

Medida Larva I 
(n = 7) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

 Medida Larva I 
(n = 7) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

TL (mm) 2.03-2.15 4.30-5.70 7.70-11.10  MP2/MP1 1.00-1.17 0.86-0.91 0.69-0.76 
MW (mm)  0.38-0.41 0.60-0.70 0.80-1.10  MP2/MP3 2.51-2.97 2.73-3.00 2.65-2.93 
HL (mm) 0.87-0.89 1.38 2.10-2.15  MP/LP 2.32-2.68 2.90-3.09 3.48-4.09 
HW (mm) 0.34-0.40 0.62 0.98-0.99  L3 (mm) 1.45-1.60 2.47-2.58 3.79-4.24 
FRL (mm) 0.66-0.70 1.06 1.62-1.63  L3/L1 1.07-1.16 1.17-1.21 1.18-1.25 
OCW (mm) 0.20-0.23 0.35-0.36 0.51-0.56  L3/L2 1.01-1.09 1.05-1.09 1.06-1.10 
HL/HW  2.20-2.59 2.23 2.14-2.17  L3/HW  3.83-4.70 3.99-4.16 3.87-4.28 
HW/OCW  1.65-1.80 1.72-1.77 1.75-1.94  L3 (CO/FE) 0.87-0.97 0.89-0.94 0.88-0.90 
COL/HL 0.22-0.23 0.23 0.23-0.25  L3 (TI/FE) 0.58-0.67 0.58-0.65 0.56-0.63 
FRL/HL 0.76-0.78 0.77 0.75-0.78  L3 (TA/FE)  0.92-1.03 0.86-0.91 0.71-0.78 
A/HW 1.79-2.12 1.68-1.74 1.47-1.54  L3 (CL/TA) 0.40-0.53 0.39-0.41 0.32-0.35 
A3/A1 1.55-1.81 1.29-1.38 0.93-1.07  LAS (mm) 0.48-0.52 1.45-1.72 2.97-3.12 
A3/A2 1.57-1.79 1.35-1.55 1.21-1.29  LAS/HW 1.20-1.53 2.34-2.35 3.03-3.18 
A4/A3 0.24-0.27 0.18-0.20 0.13-0.17  U (mm)  1.47-1.68 2.60-2.80 4.14-4.24 
A3’/A4 0.44-0.59 0.50-0.54 0.65-0.82  U/LAS 3.06-3.35 1.51-1.92 1.34-1.41 
MNL/MNW 5.11-7.19 6.39-7.20 5.68-6.79  U/HW  3.85-3.94 4.52 4.18-4.28 
MNL/HL 0.49-0.55 0.50-0.51 0.48-0.51  U1/U2 3.82-5.30 6.76-7.15 8.79-9.10 
A/MP 1.61-1.89 1.76-1.78 1.75-1.79      

 
 
 
 
 

Tabla 38. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de 
Vatellus haagi. Los números entre barras se refieren a la pata pro-, meso- y  
metatorácica respectivamente. 

 
Segmento Posición Larva II (n = 3) Larva III (n = 3) 
Coxa  A 0 / 0 / 0 5-7 / 6-8 / 4-7 
 ADPr 0 / 0 / 0 0-1 / 0 / 0 
 AV 0 / 0 / 0 1-3 / 3-7 / 2-8 
 PD 1 / 1-2 / 1-2 6-10 / 5-9 / 6-9 
 PV 0 / 0 / 0 1-2 / 2-5 / 2-5 
 Total 1 / 1-2 / 1-2 13-22 / 18-26 / 17-27 
Trocánter Di 0 / 0 / 0-1 0 / 0-1 / 0-1 
 Pr 1 / 1 / 1 2 / 2-3 / 3-5 
 Total 1 / 1 / 1-2 2 / 2-4 / 3-5 
Fémur AD 2-4 / 2-3 / 2-4 7-10 / 10-11 / 9-13 
 AV 7-8 / 5-7 / 4-6 18-22 / 14-18 / 15-19 
 PD 0 / 0 / 0 2-4 / 2-4 / 2-6 
 PV 0-2 / 3-5 / 5-7 5-8 / 12-18 / 11-18 
 Total 9-14 / 11-13 / 12-16 33-42 / 39-51 / 38-55 
Tibia  AD 1-2 / 1-2 / 2-3 3-6 / 7-10 / 7-11 
 PD 0 / 0 / 0 1-2 / 2-4 / 1-4 
 AV 1-2 / 2-3 / 2-3 6-8 / 11-13 / 10-12 
 Total 3-4 / 3-5 / 4-6 12-15 / 21-26 / 19-27 
Tarso AD 2-3 / 2 / 2-3 4-7 / 4-7 / 5-9 
 PDDi 0 / 0 / 0 1 / 0 / 1 
 V 2-3 / 2-3 / 3-4 7-10 / 12-17 / 9-11 
 Total 4-5 / 4-5 / 5-6 13-18 / 17-23 / 17-20 
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Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Superficie dorsal de la cápsula cefálica marrón clara excepto por un área marrón oscura longitudinal a cada 
lado del PA, cuatro máculas irregulares marrón oscuras en el FR, y un área oscura lateral posterior a cada área ocular; 
superficie ventral de la cápsula cefálica marrón clara; apéndices cefálicos marrón claros, MN algo más oscura 
distalmente; sifón marrón claro con bandas marrón oscuras; partes membranosas blancas a amarillentas; patas 
amarillentas a marrón claras excepto por un área marrón oscura en la mitad de la CO; U1 con alternancia de bandas 
marrón claras y marrón oscuras. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 37. 
Cabeza. Cápsula cefálica. Sutura occipital presente; ovirruptores ausentes; nasale con dos proyecciones laterales 

moderadamente largas, espiniformes, algo posteriores a la base del ápice espatulado; margen anteroventral del nasale 
con 24-26 setas espatuladas dirigidas hacia abajo, las setas cortas dispuestas en una hilera simple a lo largo de los 
márgenes laterales y apical.  

Tórax. Meso- y metatergito con carena anterotransversa. 
Abdomen. Segmento VII completamente esclerotizado. 
Quetotaxia. Cápsula cefálica con varias setas secundarias anteriores a la sutura occipital; margen lateral del PA con 

cuatro setas secundarias espiniformes posteriores a los stemmata; nasale con muchas setas secundarias espiniformes y 
algunas setiformes; cada proyección lateral del nasale con cuatro setas secundarias (dos espiniformes fuertemente 
desarrolladas y dos setiformes); A1 con 2-3 setas secundarias espiniformes; A2 con dos setas secundarias espiniformes; 
MN con una seta secundaria espiniforme basoexterna, proximal al poro MNa; MP1 con una seta secundaria 
espiniforme; protergito con varias setas secundarias; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 38; TI y TA 
con una hilera de setas natatorias en el margen posterodorsal; tergitos abdominales I-VII con pocas setas secundarias en 
el margen posterior; LAS con varias setas secundarias espiniformes; sifón con muchas setas secundarias espiniformes 
dorsales, sin setas secundarias ventrales; U con muchas setas secundarias espiniformes y setiformes. 
 
Descripción, larva III (Figs 441-445) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color. Superficie dorsal de la cápsula cefálica marrón excepto por tres áreas marrón oscuras a cada lado del PA, 
varias máculas irregulares marrón oscuras en el FR, y un área oscura lateral posterior a cada área ocular; tergitos 
torácicos y abdominales y esternito VII marrones; base de LAS marrón clara; partes membranosas amarillentas a 
amarronadas; patas amarillentas; U1 con alternancia de bandas amarillentas y marrón oscuras. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 37. 
Cabeza (Fig. 441). Cápsula cefálica. Algo aplanada; margen anteroventral del nasale con 53 setas espatuladas 

dirigidas hacia abajo, las setas cortas dispuestas en dos hileras paralelas a lo largo de los márgenes laterales y apical. 
Antena. A1 y A3 subiguales. Maxila. MP1 el más largo. 

Tórax. Los tres tergitos con carena anterotransversa; espiráculos presentes en el mesotórax.  
Abdomen. Escleritos I-VII con carena anterotransversa; espiráculos presentes en los segmentos I-VII. 
Quetotaxia. Cápsula cefálica con muchas setas secundarias anteriores a la sutura occipital; margen lateral del PA 

con 11-21 setas secundarias espiniformes posteriores a los stemmata; nasale con muchas setas secundarias espiniformes 
y setiformes; A1 con 7-9 setas secundarias espiniformes; A2 con seis setas secundarias espiniformes; MP1 con cuatro 
setas secundarias espiniformes; tergitos torácicos con muchas setas secundarias posteriores a la carena anterotransversa; 
setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 38 y en las Figs 442-443; tergitos abdominales I-VII con muchas 
setas secundarias posteriores a la carena anterotransversa; LAS con muchas setas secundarias espiniformes (Fig. 444); 
setación secundaria del sifón y del U detallada en las Figs 444-445. 
 
Comentarios sobre algunas decisiones referentes a la quetotaxia 
Dentro de Hydroporinae, la seta FR6 es contigua al poro FRf, y la seta FR13 tiene una posición más central en la 
superficie ventral del nasale (Alarie 1991a). Siguiendo el criterio de similitud de posición (Wiley 1981), la seta FR6 y el 
poro FRf en V. haagi permanecen juntos en el ápice de las proyecciones laterales del nasale (Figs 426-427), y la seta 
FR13 se vuelve marginal, insertada en la mitad de la longitud del nasale (Figs 426, 428). 

La seta PA3 está insertada más o menos distalmente a las setas PA1 y PA2 en Hydroporinae (Alarie 1991a, 1991b, 
1997; Alarie & Nilsson 1997; Alarie et al. 1999, 2001b). En V. haagi hay un poro en la zona donde la seta PA3 está 
comúnmente ubicada (Figs 426-427). La explicación más parsimoniosa para esta condición es considerar a este poro 
homólogo de la seta PA3 de las restantes Hydroporinae. 

Los poros LAb y LAd son considerados parte del sistema ancestral de Hydroporinae (Alarie 1991a). Están 
ubicados en el primer palpómero labial, cerca de la articulación del segundo palpómero, y su función puede estar 
relacionada con el censado del movimiento entre los palpómeros. En V. haagi el poro LAd está ausente. La posición 
medial de LAb en el único palpómero de esta especie (Fig. 434) sugiere que la articulación entre los palpómeros se 
perdió. La ausencia de LAd, por lo tanto, puede suponerse que es consecuencia de la pérdida de la articulación. 
 
Notas comparativas 
Las descripciones de larvas de Vatellini que se encuentran en la literatura (Spangler 1963, 1966b) son algo superficiales 
con respecto a la morfometría y quetotaxia. De todas maneras, pueden hacerse algunas generalizaciones incluyendo a 
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Figs 441-445. Vatellus haagi, larva III. 441, cabeza, vista dorsal; 442, pata protorácica, vista anterior; 443, pata protorácica, vista 
posterior; 444, segmento abdominal VIII, vista dorsal; 445, urogonfo, vista dorsal. Barras de escala = 0.30 mm.
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todas las larvas conocidas. Una larva típica de Vatellini está caracterizada por lo siguiente: 1) nasale muy elongado, 
angosto, de lados paralelos, espatulado apicalmente, con seis setas espatuladas largas dirigidas hacia abajo, y un número 
variable de setas espatuladas más cortas; 2) proyecciones laterales del nasale largas, bífidas apicalmente; 3) seta FR6 
fuertemente desarrollada; 4) seta FR13 fuertemente desarrollada, marginal, insertada en la mitad de la longitud del 
nasale; 5) A1 largo, subigual a algo más largo que A2; 6) estipes largo, con la forma de un palpómero; 7) prementum 
aproximadamente tan largo o levemente más largo que ancho; 8) patas con setas natatorias; 9) sifón y urogonfos muy 
largos; 10) primer urogonfómero mucho más largo que el segundo, con setas secundarias. Descripciones previas de 
larvas de Vatellus mexicanus (Spangler 1963) y Derovatellus ibarrai (Spangler 1966b) han reportado la presencia de 
palpos maxilares compuestos por cuatro palpómeros y urogonfos compuestos por un urogonfómero. En V. haagi , los 
palpos maxilares están compuestos por tres palpómeros, y el estipes tiene la apariencia de un palpómero y está curvado 
en la base; los urogonfos están compuestos por dos urogonfómeros. Palpos maxilares compuestos por tres palpómeros y 
urogonfos compuestos por dos urogonfómeros son características comunes dentro de la subfamilia Hydroporinae 
(Bertrand 1972; Alarie & Delgado 1999). Basado sobre esta evidencia y sobre los dibujos de Spangler (1963, 1966b), es 
probable que el estipes haya sido considerado como un palpómero, y que el segundo urogonfómero haya sido pasado 
por alto. 

Las descripciones proporcionadas en este trabajo incrementan a dos el número de especies de Vatellus con larvas 
conocidas. Las siguientes características remarcables son comunes a ambas especies: 1) primer y segundo antenómeros 
con setas secundarias; 2) cuarto antenómero muy corto, aproximadamente un sexto de la longitud del tercero; 3) 
cociente MP2/MP1 de más de tres cuartos; 4) tercer palpómero maxilar de aproximadamente un tercio de la longitud del 
segundo; 5) primer palpómero maxilar con setas secundarias; 6) prementum con espínulas laterales; 7) tibia y tarso con 
setas natatorias. Las larvas III de V. mexicanus (Spangler 1963) y V. haagi pueden distinguirse por las siguientes 
características: los palpos labiales están compuestos por tres palpómeros en V. mexicanus y por un palpómero en V. 
haagi , y el sifón es más largo que los urogonfos en V. mexicanus y más corto que los urogonfos en V. haagi. La 
presencia de palpos labiales compuestos por un palpómero en V. haagi es muy novedosa. He observado muchos 
individuos de dos localidades diferentes y esta característica es constante. Sin embargo, no puede usarse como una 
característica diagnóstica a un nivel superior al específico debido a que Spangler (1963) reportó la presencia de palpos 
labiales compuestos por tres palpómeros en V. mexicanus, lo cual es también una característica peculiar dentro de 
Dytiscidae (Bertrand 1972). Se sabe muy poco de la distribución de este carácter dentro del género, y se necesita más 
estudio incluyendo más especies antes de intentar generalizaciones más amplias. 

La larva de Derovatellus (Spangler 1966b) puede distinguirse de la de Vatellus por las siguientes características: 1) 
segundo antenómero sin setas secundarias; 2) cuarto antenómero largo, algo menos de la mitad de la longitud del 
tercero; 3) cociente MP2/MP1 de aproximadamente un medio; 4) tercer palpómero maxilar de algo menos de la mitad 
de la longitud del segundo; 5) primer palpómero maxilar sin setas secundarias; 6) palpo labial compuesto por dos 
palpómeros; 7) prementum sin espínulas laterales. Spangler (1966b) no especificó el estadio de la larva descripta. De 
los caracteres mencionados arriba y del tamaño del espécimen (7.5 mm), corresponde al segundo o tercer estadio. Como 
la morfometría y quetotaxia varían de acuerdo al estadio de la larva, el valor de algunas de las diferencias genéricas 
mencionadas arriba es limitado. 
 
Subfamilia LACCOPHILINAE Gistel 1856 
 
La subfamilia Laccophilinae incluye dos tribus, Laccophilini, con 12 géneros, y Agabetini, que incluye solamente al 
género holártico Agabetes (Nilsson 1989b, 2001). La posición filogenética de Agabetes ha variado considerablemente, 
habiendo sido incluido previamente en Colymbetinae (Sharp 1882) y Copelatini (Zimmermann 1920). Sin embargo, 
Burmeister (1976) aportó clara evidencia para una relación filogenética estrecha entre Agabetes y Laccophilini, relación 
apoyada posteriormente por caracteres de adultos (Miller 2001a) y larvas (Alarie et al. 2002a). Si bien no se han llevado 
a cabo estudios amplios sobre las relaciones intergenéricas dentro de Laccophilini, análisis preliminares incluyendo 
pocos géneros posicionaron a Laccophilus como el grupo hermano de Laccodytes Régimbart (Miller 2001a) o del clado 
Australphilus Watts + Neptosternus Sharp (Alarie et al. 2000). Una relación de grupo hermano entre Laccophilinae 
(excluido Agabetes) e Hydroporinae fue sugerida por Wolfe (1985). Sin embargo, en un estudio basado sobre caracteres 
de secuencias de ARNr 18S, Ribera et al. (2002b) no encontraron evidencia de una relación cercana entre Laccophilinae 
e Hydroporinae, ni tampoco de una relación cercana entre Laccophilini y Agabetini como se postuló sobre la base de 
caracteres morfológicos (Burmeister 1976; Miller 2001a; Alarie et al. 2002a). 
 
Diagnosis. Nasale ausente; seta PA7 y poro PAp presentes; cuarto antenómero más corto que el tercero; poro ANg 
insertado basalmente; poro ANi ausente; mandíbula no orientada oblicuamente; setas natatorias ventrales ausentes en la 
protibia; segmento abdominal VIII sin una hilera lateral de setas natatorias; urogonfos no fracturados, compuestos por 
uno o dos urogonfómeros. 
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Tribu LACCOPHILINI Gistel 1856 
 
Laccophilus Leach 1815 (Figs 446-464; Tablas 39-40) 
 
Laccophilus es uno de los géneros más numerosos y taxonómicamente más complejos dentro de Dytiscidae. El género 
es cosmopolita, y comprende más de 250 especies de escarabajos de tamaño pequeño a moderado (Nilsson 2001). Las 
especies norteamericanas de Laccophilus fueron revisadas por Zimmerman (1970), quien enfatizó la necesidad de una 
revisión similar para la región Neotropical. Existen casi 100 especies de Laccophilus en el Neotrópico (Nilsson 2001), 
cuya identificación es un severo problema en la actualidad dada la ausencia de una revisión a nivel específico y de 
claves adecuadas. De acuerdo con Trémouilles (1998) hay 12 especies citadas de la Argentina. 
 
Estado del conocimiento sobre las larvas 
Varias descripciones o tratamientos de larvas de Laccophilus pueden encontrarse en la literatura (Wilson 1923; Fukuda 
et al. 1959; De Marzo 1976c; Watts 1970; Galewski 1978; Hagenlund & Nilsson 1985; Nilsson 1988; Sizer et al. 1998; 
Shaverdo 1999; Alarie et al. 2000; Larson et al. 2000). Otras descripciones breves de Bertrand están resumidas en 
Bertrand (1972). Estos tratamientos presentan diferente grado de detalle, pero solo algunos enfatizaron la quetotaxia, 
como los de Nilsson (1988) y Sizer et al. (1998) focalizados en las patas de larvas I y III respectivamente, Shaverdo 
(1999) focalizado en larvas III, y De Marzo (1976c) y Alarie et al. (2000) que incluyeron todos los estadios larvales. El 
trabajo de Alarie et al. (2000) es el más completo y detallado, incluyendo descripciones de varias especies con énfasis 
en la quetotaxia. Estudios detallados de la morfología de la mandíbula, del funcionamiento del aparato suctor, y de 
algunas estructuras cefálicas de larvas de Laccophilus fueron presentados por De Marzo (1978, 1979) y De Marzo & 
Nilsson (1986). Por último, claves de larvas para algunas especies de Laccophilus fueron presentadas por De Marzo 
(1976c), Hilsenhoff (1992) y Alarie et al. (2000). De las varias especies de Laccophilus con larvas conocidas, solo L. 
chilensis Sharp (Alarie et al. 2000) está presente en América del Sur (ampliamente distribuida en Chile).  
 
Material examinado 
Siete larvas I, tres larvas II y cuatro larvas III de Laccophilus sp. fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en asociación con adultos en la siguiente localidad: Argentina, Ciudad de Buenos Aires, 14/30-XI-2001, 
charco temporario de aproximadamente 50 m de largo, con agua clara, fondo de tierra y abundante vegetación 
(principalmente pasto). Adultos y larvas de dos especies de Laccophilus fueron colectadas en los muestreos. Los adultos 
de ambas especies difieren claramente en tamaño y coloración. Las larvas de cada estadio también difieren en tamaño, 
pudiendo separarse ambas especies sobre la base del ancho relativo de la cabeza. Las larvas descriptas aquí pertenecen a 
la especie de menor tamaño, cuyos adultos presentan la cabeza de color verde (este color desaparece cuando los 
ejemplares son preservados en alcohol). La ausencia de una revisión de las especies de la región Neotropical hace muy 
difícil la identificación del material colectado. De todas maneras, los adultos asociados con las larvas descriptas aquí 
son conservados en alcohol para permitir su futura identificación hasta el nivel de especie.  
 
Diagnosis 
Las larvas de Laccophilus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: sutura occipital ausente (Figs 447, 
461); parte posterior del FR expandida lateralmente (larva I) (Fig. 447); margen anterior del FR con dos setas 
espatuladas prominentes subapicales (larva I) (Fig. 447); A3 sin espínula ventroapical (Fig. 450); sifón corto, subcónico 
(Figs 458-459, 464); U muy largo, compuesto por dos urogonfómeros (Figs 460, 464); cardo con un sensilio adicional 
diminuto (posiblemente un poro) (Fig. 452); estipes con una seta adicional (Fig. 452); seta LA3 ausente (Fig. 454); seta 
FE5 corta, espiniforme (Fig. 457); poro ABc ausente (Fig. 458); seta AB11 corta (Fig. 459); cápsula cefálica con dos 
setas secundarias espiniformes en cada margen lateral del PA (larvas II-III) (Fig. 461); TI y TA con una hilera de setas 
natatorias en la superficie posterodorsal (larvas II-III) (Fig. 463); LAS con muchas setas secundarias espiniformes que 
forman un grupo denso en la base del sifón (larva III) (Fig. 464); U con muchas setas secundarias (larvas II-III) (Fig. 
464). 
 
Descripción, larva I (Figs 446-460) 
Color. Superficie dorsal de la cápsula cefálica marrón clara excepto por los ángulos anterolaterales testáceos, una gran 
mácula central testácea, una pequeña mácula testácea medial (posterior a las setas espatuladas), y una mácula testácea 
lateral (posterior a cada área ocular); superficie ventral de la cápsula cefálica testácea a marrón clara; apéndices 
cefálicos testáceos a marrón claros, MN algo más oscura; escleritos torácicos y abdominales marrón claros; partes 
membranosas testáceas; patas testáceas a marrón claras; U marrón claro. 

Cuerpo (Fig. 1). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 39.  

Cabeza. Cápsula cefálica (Figs 447-448). Subtriangular, más larga que ancha; superficie cubierta con espínulas 
diminutas; ancho máximo al nivel de los stemmata, angostándose hacia el foramen occipital; constricción occipital 
ausente; sutura occipital ausente; línea ecdisial bien marcada; línea coronal de longitud moderada; foramen occipital 
ampliamente emarginado ventralmente; fosetas tentoriales posteriores visibles ventralmente; FR elongado, parte 
anterior subtriangular, parte posterior expandida lateralmente, con un ovirruptor espiniforme en cada ángulo laterobasal; 
margen anterior del FR redondeado medialmente, con dos setas espatuladas subapicales prominentes; lóbulos 
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Tabla 39. Medidas y cocientes para los tres estadios larvales de Laccophilus sp. 
 

Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

 Medida Larva I 
(n = 3) 

Larva II 
(n = 3) 

Larva III 
(n = 3) 

TL (mm) 1.20–2.30 2.00–3.60 3.40–5.00  PPF/MP1 0.21 0.18 0.18–0.21 
MW (mm)  0.25–0.30 0.50–0.60 0.80–0.90  MP2/MP1 1.14–1.21 1.05–1.09 0.94–0.97 
HL (mm) 0.43–0.45 0.66–0.68 0.95–0.99  MP2/MP3 0.59–0.67 0.79–0.83 0.97–1.03 
HW (mm) 0.33–0.36 0.50–0.52 0.77–0.79  MP/LP 2.70–3.00 2.64–2.92 2.77–2.88 
FRL (mm) 0.30–0.31 0.40–0.42 0.50–0.51  LP2/LP1 2.33–3.00 1.70–1.89 1.27–1.50 
OCW (mm) 0.13–0.14 0.21–0.24 0.39–0.45  L3 (mm) 1.33–1.37 1.98–2.03 2.87–2.99 
HL/HW  1.25–1.31 1.29–1.33 1.21–1.30  L3/L1 1.26–1.30 1.33–1.36 1.35–1.36 
HW/OCW  2.31–2.77 2.21–2.48 1.77–2.03  L3/L2 1.11–1.15 1.15–1.18 1.17–1.20 
COL/HL 0.30–0.31 0.38–0.40 0.47–0.49  L3/HW  3.84–4.14 3.86–4.03 3.75–3.80 
FRL/HL 0.69–0.70 0.60–0.62 0.51–0.53  L3 (CO/FE) 1.00–1.09 1.02–1.08 1.07–1.10 
A/HW 0.88–0.96 0.73–0.83 0.67–0.71  L3 (TI/FE) 0.79–0.86 0.80–0.84 0.78–0.81 
A3/A1 1.50–1.56 1.30–1.39 1.21–1.26  L3 (TA/FE)  1.11–1.18 1.04–1.07 0.96–0.99 
A3/A2 1.53–1.79 1.45–1.52 1.43–1.56  L3 (CL/TA) 0.40–0.43 0.34–0.35 0.25–0.27 
A4/A3 0.30–0.40 0.27–0.31 0.22–0.25  LAS (mm) 0.16 0.33–0.34 0.58–0.64 
A3’/A4 1.00 0.89–0.90 0.89–0.90  LAS/HW 0.46–0.48 0.64–0.69 0.74–0.83 
MNL/MNW 2.93–3.14 2.86–3.05 3.07–3.14  U (mm)  0.79–0.83 1.49–1.66 1.69–1.80 
MNL/HL 0.49–0.51 0.47 0.43–0.46  U/LAS 4.97–5.22 4.51–4.86 2.65–2.98 
A/MP 1.07–1.14 1.03–1.19 1.07–1.17  U/HW  2.29–2.49 2.90–3.18 2.20–2.30 
GA/MP1 0.43–0.50 0.36–0.41 0.30–0.35  U1/U2 6.59–8.06 3.18–4.45 50.29–67.80 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

Tabla 40. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales 
de Laccophilus sp. Los números entre barras se refieren a la pata pro-, 
meso- y metatorácica respectivamente. 

 
Segmento Posición Larva II (n = 3) Larva III (n = 3) 
Coxa  A 0 / 0 / 0 2–4 / 3–5 / 3–6 
 PD 2–4 / 2–3 / 2–3 4–8 / 2–4 / 2–4 
 Total 2–4 / 2–3 / 2–3 6–12 / 5–8 / 6–10 
Trocánter Pr 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1 
 Total 1 / 1 / 1 1 / 1 / 1 
Tibia  A 0–1 / 1–2 / 2 1 / 2 / 2–3 
 AD 2 / 2 / 3–4 4–5 / 4–7 / 5–7 
 Total 2–3 / 3–4 / 5–6 5–6 / 6–9 / 8–10 
Tarso AD 1 / 1–2 / 2–4 3–5 / 3–5 / 4–7 
 AV 3–4 / 3–4 / 4 3–4 / 3–5 / 4–5 
 Total 4–5 / 4–6 / 6–8 6–9 / 6–9 / 8–11 
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Figs 446-448. Laccophilus sp., larva I. 465, hábito, vista dorsal; 466, cápsula cefálica, vista dorsal; 467, cápsula cefálica, vista 
ventral. EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Barras de escala = 0.50 mm para la Fig. 446 y 0.07 mm para las Figs 447-448.
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Figs 449-455. Laccophilus sp., larva I. 449, antena, vista dorsal; 450, antena, vista ventral; 451, maxila, vista dorsal; 452, maxila, 
vista ventral; 453, mandíbula, vista dorsal; 454, labio, vista dorsal; 455, labio, vista ventral. Los cuadrados y triángulos negros 
indican setas y poros adicionales respectivamente. Barras de escala = 0.04 mm.
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Figs 456-460. Laccophilus sp., larva I. 456, pata metatorácica, vista anterior; 457, pata metatorácica, vista posterior; 458, segmento 
abdominal VIII, vista dorsal; 459, segmento abdominal VIII, vista ventral; 460, urogonfo, vista dorsal. Los cuadrados negros indican 
setas adicionales. Barras de escala = 0.10 mm para las Figs 456-457 y 460 y 0.03 mm para las Figs 458-459.
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anterolaterales aplanados, no proyectados más allá del margen anterior; seis stemmata laterales dispuestos en dos hileras 
verticales a cada lado. Antena (Figs 449-450). Larga, delgada, más corta que HW, compuesta por cuatro antenómeros; 
A4 el más corto, A3 el más largo, sin espínula ventroapical; A3’ largo. Mandíbula (Fig. 453). Prominente, ancha 
basalmente, aguzada apicalmente, mitad distal proyectada hacia adentro; margen basoexterno con espínulas diminutas; 
margen ventrointerno con dentículos; canal mandibular presente. Maxila (Figs 451-452). Cardo pequeño, suboval; 
estipes corto, ancho, con espínulas diminutas en las superficies dorsointerna y ventrointerna, ángulo anterointerno 
prominente; GA  bien desarrollada, subcónica, con espínulas diminutas; PPF corto, similar a un palpómero; MP largo, 
compuesto por tres palpómeros; MP1 y MP2 los más cortos, subiguales, MP3 el más largo. Labio (Figs 454-455). 
Prementum bien desarrollado, subrectangular, más ancho que largo, con espínulas diminutas dorsalmente, ángulos 
anterolaterales proyectados hacia adelante, portando la seta LA5; LP corto, compuesto por dos palpómeros; LP2 más 
largo que LP1. 

Tórax. Tergos convexos, pronoto levemente más corto que meso- y metanoto combinados, meso- y metanoto 
subiguales, más anchos que el pronoto; protergito corto, subrectangular, márgenes redondeados, más desarrollado que 
meso- y metatergito; meso- y metatergito transversos; todos los escleritos sin carena anterotransversa; línea sagital 
visible en los tres tergitos; esternos membranosos; espiráculos ausentes. Patas (Figs 456-457). Largas, compuestas por 
seis segmentos; L1 la más corta, L3 la más larga; CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, 
FE, TI y TA delgados, subcilíndricos, PT con dos uñas largas, delgadas, levemente curvadas; uña posterior más corta 
que la anterior; superficies de TI, TA y en menor medida meso- y metaFE cubiertas con espínulas diminutas delgadas; 
superficie anteroventral del proFE y superficie posteroventral del metaFE con una hilera de espínulas pectinadas; 
superficie ventral de TI y TA con una hilera de espínulas largas. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VII esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente; tergitos I-VII angostos, transversos, redondeados lateralmente, sin línea sagital; todos los escleritos sin 
carena anterotransversa, cubiertos con espínulas diminutas delgadas en hileras transversas; espiráculos ausentes en los 
segmentos I-VII; LAS (Figs 458-459) el más largo, completamente esclerotizado, cubierto con espínulas diminutas 
delgadas en hileras transversas; sifón corto, subcónico. Urogonfo  (Fig. 460). Muy largo, compuesto por dos 
urogonfómeros; U1 mucho más largo que LAS, cubierto con espínulas diminutas; U2 angosto, setiforme, mucho más 
corto que U1. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Laccophilus (Alarie et al. 2000) excepto por las siguientes 
características: seta AN3 ubicada dorsalmente; cardo con un sensilio adicional diminuto (posiblemente un poro); estipes 
con una seta adicional contigua a MX5 y MX6; seta LA3 ausente; seta FE5 corta, espiniforme; poro ABc ausente; seta 
AB6 diminuta; seta AB8 ausente; seta AB11 corta.  
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Ángulos anterolaterales de la cápsula cefálica marrón claros; pequeña mácula testácea posterior a las setas 
espatuladas ausente; área basal cercana al foramen occipital testácea; áreas marrón claras de la superficie dorsal de la 
cápsula cefálica con máculas marrones; porción anterior del protergito testácea. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 39. 
Cabeza. Cápsula cefálica. Parte posterior del FR no expandida lateralmente; ovirruptores ausentes; margen anterior 

del FR con 14 setas espatuladas prominentes. 
Tórax. Meso- y metatergito con carena anterotransversa. Patas. Espínulas diminutas delgadas restringidas a la 

superficie anteroventral de la proTI; superficie anterior de la CO con una línea longitudinal fuertemente esclerotizada; 
superficie posterodorsal de la CO con una hilera longitudinal de espínulas pectinadas. 

Abdomen. Segmento VII completamente esclerotizado; tergitos I-VII con carena anterotransversa. Urogonfo. 
Espínulas diminutas de U1 restringidas a la porción basal. 

Quetotaxia. Cápsula cefálica con muchas setas secundarias setiformes principalmente en la superficie dorsal, dos 
setas secundarias espiniformes en cada margen lateral del PA, y una seta secundaria espiniforme a cada lado en la 
superficie ventral del PA; MN con una seta secundaria setiforme en el margen basoexterno, proximal al poro MNa; 
estipes con una seta secundaria diminuta en la superficie ventral, contigua a las setas MX2 y MX3; prementum con un 
poro secundario en la superficie ventral, contiguo a la seta LA1; tergitos torácicos con varias setas secundarias 
setiformes, meso- y metatergito con una seta secundaria espiniforme a cada lado; setación secundaria de las patas 
detallada en la Tabla 40; TI y TA con una hilera de setas natatorias en el margen posterodorsal; TR con un poro 
secundario en la porción proximal; escleritos abdominales I-VII con varias setas secundarias espiniformes 
principalmente en los márgenes laterales y posterior; LAS con varias setas secundarias espiniformes, más densamente 
distribuidas en la base del sifón; U con muchas setas secundarias espiniformes. 
 
Descripción, larva III (Figs 461-464) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color. Tergitos torácicos testáceos a marrón claros, con máculas marrones. 
Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 39. 
Cabeza (Fig. 461). Cápsula cefálica. Subrectangular, con una leve constricción occipital; FR sin espínulas; margen 

anterior del FR con 29 setas espatuladas prominentes. Mandíbula. Sin espínulas. Maxila. MP1, MP2 y MP3 subiguales. 
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Figs 461-464. Laccophilus sp., larva III. 461, cabeza, vista dorsal; 462, pata protorácica, vista anterior; 463, pata protorácica, vista 
posterior; 464, segmento abdominal VIII y urogonfos, vista dorsal. Barras de escala = 0.20 mm.
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Tórax. Espiráculos presentes en el mesotórax. Patas (Figs 462-463). Superficie posterodorsal de la CO con una 
línea longitudinal fuertemente esclerotizada que porta una hilera de espínulas pectinadas. 

Abdomen. Segmento VII casi completamente esclerotizado, excepto por una banda ventral angosta; espiráculos 
presentes en los segmentos I-VII. Urogonfo  (Fig. 464). U2 muy corto. 

Quetotaxia. Estipes con dos setas secundarias diminutas en la superficie ventral, contiguas a las setas MX2 y MX3; 
setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 40; CO con un poro secundario en la superficie posterior; 
escleritos abdominales I-VII con muchas setas secundarias espiniformes y setiformes; LAS con muchas setas 
secundarias espiniformes que forman un grupo denso en la base del sifón (Fig. 464); U con muchas setas secundarias 
espiniformes y setiformes (Fig. 464).  
 
Notas comparativas 
Muchas des cripciones de larvas de Laccophilus carecen de detalle, lo cual dificulta las comparaciones a nivel 
específico. Las siguientes larvas son conocidas en detalle: L. biguttatus Kirby (Watts 1970; Hagenlund & Nilsson 1985; 
Alarie et al. 2000), L. chilensis (Alarie et al. 2000), L. hyalinus (De Geer) (De Marzo 1976c; Galewski 1978; Nilsson 
1988; Shaverdo 1999; Alarie et al. 2000), L. maculosus Say (Wilson 1923; Watts 1970; Alarie et al. 2000), L. minutus 
(Linnaeus) (De Marzo 1976c; Galewski 1978; Nilsson 1988; Shaverdo 1999; Alarie et al. 2000), L. poecilus Klug (De 
Marzo 1976c; Galewski 1978; Nilsson 1988; Alarie et al. 2000) y L. proximus Say (Wilson 1923; Alarie et al. 2000). 
Todas estas especies fueron tratadas muy detallada y comparativamente por Alarie et al. (2000), quienes incluyeron 
además una clave para separar las larvas III. La especie descripta aquí es más pequeña que todas las mencionadas 
arriba, dado que las larvas III presentan un ancho de la cabeza de 0.77-0.79 mm, comparado con un rango de 0.85-1.29 
mm para todas las otras especies combinadas. Solo L. poecilus se aproxima en tamaño, con un ancho de la cabeza de 
0.85-0.88 mm. Por otra parte, las larvas III descriptas aquí caen más probablemente en L. proximus en la clave de Alarie 
et al. (2000), sugiriendo una relación más estrecha entre estas especies. Sin embargo, algunos caracteres son 
inconsistentes cuando se aplica esta clave a la especie descripta en este trabajo, sugiriendo que dicha clave debe ser 
modificada para incluirla. Las larvas III descriptas aquí se diferencian de las de L. proximus por tener un cociente 
U/LAS de 2.65-2.98, mientras que en L. proximus este cociente es de 1.94-2.11. 

La larva I descripta en este trabajo se diferencia de las larvas I descriptas por Alarie et al. (2000) por la presencia de 
una seta adicional en el estipes (contigua a MX5 y MX6), por tener la seta FE5 corta y espiniforme, y por la ausencia 
del poro ABc. Por otra parte, lo que Alarie et al. (2000) consideraron como la seta LA8, en la especie descripta aquí es 
un pequeño lóbulo sin base y por lo tanto no lo considero una seta. Es posible que Alarie et al. (2000) hayan pasado por 
alto este detalle, por lo cual no tomo esta característica como una diferencia. Este hecho, sin embargo, conduce a una 
interpretación diferente de la nomenclatura de las setas del prementum en este trabajo respecto de Alarie et al. (2000). 
Basado sobre el criterio de homología de posición (Wiley 1981), considero que la seta LA3 está ausente. 
 
Subfamilia LANCETINAE van den Branden 1885 
 
Lancetinae incluye un único género, Lancetes, el cual por largo tiempo estuvo incluido en la subfamilia Colymbetinae, 
ya sea como una tribu independiente, Lancetini (Pederzani 1995), o como miembro de las tribus Coptotomini (Brinck 
1948) o Colymbetini (ej. , Franciscolo 1979). Desde que fue creado, la ubicación filogenética de Lancetes ha sido 
discutida. Nilsson (1989b) aportó evidencia para una relación estrecha entre Lancetinae y Laccophilinae. Sin embargo, 
trabajos recientes basados sobre caracteres de adultos (Miller 2001a) y larvas (Ruhnau & Brancucci 1984; Alarie et al. 
2002b) postularon una relación de grupo hermano entre Lancetinae y Dytiscinae. 
 
Diagnosis. Nasale ausente; seta PA7 y poro PAp presentes; cuarto antenómero subigual o algo más largo que el tercero; 
poro ANg insertado basalmente; poro ANi presente; mandíbula no orientada oblicuamente; setas natatorias ventrales 
ausentes en la protibia; segmento abdominal VIII sin una hilera lateral de setas natatorias; urogonfos fracturados, 
compuestos por un urogonfómero. 
 
Tribu LANCETINI van den Branden 1885 
 
Lancetes Sharp 1882 (Figs 465-490; Tablas 41-44) 
 
El género Lancetes incluye 22 especies de dytiscidos medianos, distribuidos principalmente en el sur de América del 
Sur e islas subantárticas (Malvinas, Tristán da Cunha, Gough, Juan Fernández) y con una especie presente en Australia, 
Tasmania y Nueva Zelanda (Ríha 1961; Bachmann & Trémouilles 1981; Nilsson 2001). Los adultos de este género 
fueron revisados por Bachmann & Trémouilles (1981), quienes reconocieron 16 especies (incluyendo 4 subespecies) 
para la Argentina continental. La mayor parte de las especies viven asociadas a ambientes de altura (sierras y 
montañas). Unas pocas habitan en zonas de llanura. Lancetes marginatus es conocida de los llanos y serranías bajas del 
centro y norte de la Argentina, Uruguay y sur de Brasil (Bachmann & Trémouilles 1981). Lancetes biremis Ríha habita 
las sierras y montañas de Salta, Tucumán, Catamarca y Córdoba (Bachmann & Trémouilles 1981). 
 
 
 

185



Estado del conocimiento sobre las larvas 
Varias descripciones de larvas de Lancetes pueden encontrarse en la literatura, pero el grado de detalle usado por los 
diferentes autores fue variable. Las descripciones más completas y detalladas de la morfología larval de especies del 
género fueron aportadas por Alarie et al. (2002b). La larva III y la pupa de una especie de Lancetes fueron descriptas de 
Chile por Cekalovic Kuschevich & Spano (1981) como L. flavoscutatus Enderlein. Estas descripciones probablemente 
se refieran a otra especie, L. arauco Bachmann & Trémouilles, dado que la distribución de L. flavoscutatus se restringe 
a las islas Malvinas (Bachmann, com. pers.). La larva madura de L. angusticollis (Curtis) fue descripta por primera vez 
por Mjöberg (1906) como Anisomera claussi Müller, y fue redescripta por Beier (1928), Brinck (1945) y Gressitt 
(1970) como Lancetes claussi (Müller), y por Bertrand (1928). Brinck (1948) describió la larva I de esta especie y 
Alarie et al. (2002b) aportaron una descripción de las larvas I y III. Las larvas I y II de L. varius rotundicollis 
(Babington) fueron descriptas por Bertrand (1934). Las larvas de L. lanceolatus (Clark) fueron descriptas brevemente 
por Watts (1963), y las larvas II y III por Alarie et al. (2002b). Brinck (1948) describió las larvas I y III de L. dacunhae 
Brinck. La larva madura de L. nigriceps (Erichson) fue descripta por primera vez por Brinck (1948). Alarie et al. 
(2002b) redescribieron la larva madura de L. nigriceps; de acuerdo con el sitio de colecta de estas larvas, pueden 
corresponder a L. nigriceps nordenskjoldi Zimmermann (Bachmann & Trémouilles 1981). Los tres estadios larvales de 
L. delkeskampi Ríha y L. subseriatus Zimmermann, y la larva III de L. flavoscutatus fueron descriptos por Alarie et al. 
(2002b). Finalmente, una descripción de la larva III de L. arauco fue aportada por Crespo (1987).  
 
Material examinado 
Veinte larvas I, tres larvas II y seis larvas III de L. marginatus fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron 
colectadas en la siguiente localidad: Argentina, Ciudad de Buenos Aires, V-2001 a V-2002, charcos temporarios con 
agua clara, fondo de tierra y abundante vegetación (principalmente pasto). Varias larvas I colectadas el 25-VI-2001 
fueron criadas en el laboratorio para confirmar la identidad de la especie.  

Cinco larvas III de L. biremis fueron usadas para las descripciones. Las larvas fueron colectadas en asociación con 
adultos en la siguiente localidad: Argentina, provincia de Córdoba, El Cóndor, 2000 msnm, 11-XI-2001, laguna de 
forma oval de aproximadamente 60 m de largo con agua clara, fondo de barro y abundante vegetación litoral. Las larvas 
fueron capturadas entre la vegetación, a una profundidad de 5-30 cm. Ninguna otra especie de Lancetes fue colectada en 
esa localidad. 
 
Diagnosis 
Las larvas de Lancetes se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: sutura occipital ausente (Figs 466, 
480, 485); FR con dos setas espatuladas prominentes en el margen anterior (larva I) (Fig. 466); A3 con una espínula 
ventroapical (Fig. 469); A2, A3, A4, MP2, MP3 y LP2 divididos basalmente (larva III); hileras de setas natatorias en el 
margen dorsal de TI y TA (larvas II-III) (Figs 482, 487); U muy largo, con divisiones en la mitad distal (Figs 479, 484, 
490); poro FRe ausente (Fig. 466); poro MXa ausente (Figs 470-471); A3 con 1-2 poros adicionales ventrales (Fig. 
469); prementum con dos setas adicionales y un poro adicional en la superficie dorsal (Fig. 473); seta FE1 insertada 
medialmente (Fig. 475); U con un poro adicional distal a la seta UR4 (Fig. 479); U con muchas setas secundarias 
espiniformes y setiformes (larvas II-III) (Figs 484, 490). 
 
Descripción, larva I (Figs 465-479) 
Color. Cápsula cefálica marrón clara excepto por áreas dorsales marrón oscuras centralmente y posteriores a los 
stemmata; apéndices cefálicos amarillentos excepto A4 y la porción distal de MP3 y LP2 oscuros, y la MN marrón 
clara; tergitos torácicos y abdominales verdosos; partes membranosas amarillentas; patas amarillentas a marrón claras; 
U verdoso excepto por la base amarillenta.  

Cuerpo (Fig. 465). Subcilíndrico, angostándose hacia el ápice abdominal; medidas y cocientes que caracterizan la 
forma del cuerpo se muestran en la Tabla 41.  

Cabeza. Cápsula cefálica  (Figs 466-467). Aplanada, subtriangular a suboval, más larga que ancha, ancho máximo 
al nivel de los stemmata; constricción occipital muy poco marcada; línea ecdisial bien marcada; línea coronal corta; 
sutura occipital ausente; fosetas tentoriales posteriores visibles ventralmente; foramen occipital profundamente 
emarginado ventralmente; FR subtriangular, levemente convexo, con un ovirruptor espiniforme en cada lateral y dos 
setas espatuladas prominentes en el margen anterior; lóbulos anterolaterales redondeados, levemente proyectados más 
allá del margen anterior; seis stemmata, cuatro en el margen dorsal de la cabeza y dos en el margen ventral, dispuestos 
en dos series verticales convexas. Antena  (Figs 468-469). Larga, delgada, compuesta por cuatro antenómeros 
subiguales, más larga que HW; A3 con una espínula ventroapical; A3’ corto. Mandíbula  (Fig. 472). Prominente, ancha 
basalmente, aguzada apicalmente, mitad distal proyectada hacia adentro; canal mandibular presente. Maxila (Figs 470-
471). Cardo pequeño, angosto; estipes bien desarrollado, subtrapezoidal, con espínulas en las superficies interna y 
ventral; GA corta, subcónica; PPF corto, ancho, similar a un palpómero; MP largo, compuesto por tres palpómeros; 
MP1 y MP2 subiguales, MP3 el más largo. Labio (Figs 473-474). Prementum subrectangular, más ancho que largo, 
margen anterior ampliamente emarginado medialmente, con espínulas en la superficie dorsal; LP largo, delgado, 
compuesto por dos palpómeros; LP1 levemente curvado en la base; LP1 y LP2 subiguales. 

Tórax. Tergos convexos, márgenes laterales curvados; pronoto tan largo como meso- y metanoto combinados; 
metanoto el más corto y angosto; tergitos subrectangulares, transversos; línea sagital fuertemente marcada; esternos 
membranosos; espiráculos ausentes. Patas (Figs 475-476). Largas, compuestas por seis segmentos; L1 la más corta, L3 
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Tabla 41. Medidas y cocientes para los estadios larvales de especies de Lancetes. 
 

 L. marginatus  L. biremis 
Medida Larva I (n = 6) Larva II (n = 2) Larva III (n = 3)  Larva III (n = 3) 
TL (mm) 3.00-4.70 3.50-8.30 8.00-15.00  9.50-19.00 
MW (mm)  0.60-0.70 0.90-1.00 1.90-2.00  2.90-3.10 
HL (mm) 0.88-0.97 1.40 2.04-2.10  2.42-2.48 
HW (mm) 0.65-0.74 1.18 1.76-1.77  2.06-2.16 
FRL (mm) 0.38-0.44 0.59 0.78-0.90  0.94-0.98 
OCW (mm) 0.29-0.38 0.56 0.86  1.20 
HL/HW  1.22-1.35 1.19 1.16-1.19  1.12-1.20 
HW/OCW  1.90-2.26 2.11 2.05  1.72 
COL/HL 0.38-0.39 0.38 0.69  0.66 
FRL/HL 0.42-0.45 0.42 0.42  0.38-0.40 
A/HW 1.34-1.50 1.13 0.98  0.73-0.80 
A3/A1 1.10-1.27 1.04-1.13 0.96-1.02  0.98-1.10 
A3/A2 1.06-1.25 1.02-1.07 0.94-1.00  0.87-0.93 
A4/A3 0.87-1.09 0.70-0.78 0.64-0.76  0.63-0.69 
A3’/A4 0.07-0.10 0.08-0.09 0.17-0.21  0.08-0.09 
MNL/MNW 1.25-1.67 1.55 1.72-2.11  1.95-2.05 
MNL/HL 0.26-0.27 0.33 0.30  0.33-0.35 
A/MP 1.80-2.00 1.79-2.69 1.77-1.84  1.57-1.66 
GA/MP1 0.23-0.29 0.25-0.32 0.28-0.30  0.25-0.28 
PPF/MP1 0.14-0.21 0.21-0.26 0.21-0.26  0.27-0.30 
MP2/MP1 0.95-1.15 0.92-0.95 0.93-1.03  0.91-0.95 
MP2/MP3 0.58-0.64 0.72-0.75 0.90-0.94  0.95-1.05 
MP/LP 0.96-1.06 0.66-0.97 0.93-0.96  0.94-0.99 
LP2/LP1 0.94-1.13 0.91-0.96 0.79-0.86  0.73-0.75 
L3 (mm) 2.79-2.95 4.56-4.85 6.37-6.70  7.34-7.86 
L3/L1 1.47-1.48 1.44-1.47 1.45  1.45-1.68 
L3/L2 1.25-1.26 1.15-1.19 1.17-1.19  1.15-1.19 
L3/HW  4.03-4.04 4.11 3.81  3.44-3.80 
L3 (CO/FE) 0.75-0.88 0.82-0.89 0.85-0.89  0.86-0.92 
L3 (TI/FE) 0.75-0.80 0.74-0.76 0.68-0.73  0.70-0.74 
L3 (TA/FE)  0.86-0.96 0.74-0.79 0.66-0.72  0.62-0.66 
L3 (CL/TA) 0.54-0.61 0.59-0.60 0.43-0.51  0.52-0.55 
LAS (mm) 0.32-0.35 0.70-0.75 1.28-1.47  1.32-1.42 
LAS/HW 0.43-0.49 0.59 0.75-0.83  0.64-0.65 
U (mm)  2.34-3.10 2.94-4.44 6.40-7.02  7.60-7.68 
U/LAS 7.50-8.13 3.92-6.26 5.09-5.20  5.42-5.76 
U/HW  3.43-3.83 3.71 3.77  3.69 
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Figs 465-467. Lancetes marginatus, larva I. 465, hábito, vista dorsal; 466, cápsula cefálica, vista dorsal; 467, cápsula cefálica, vista 
ventral. EB: ovirruptor; TP: foseta tentorial posterior. Barras de escala = 1.00 mm para la Fig. 465 y 0.10 mm para las Figs 466-467.
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Figs 468-474. Lancetes marginatus, larva I. 468, antena, vista dorsal; 469, antena, vista ventral; 470, maxila, vista dorsal; 471, 
maxila, vista ventral; 472, mandíbula, vista dorsal; 473, labio, vista dorsal; 474, labio, vista ventral. Sp: espínula. Los cuadrados y 
triángulos negros indican setas y poros adicionales respectivamente. Barras de escala = 0.10 mm.
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Figs 475-479. Lancetes marginatus, larva I. 475, pata metatorácica, vista anterior; 476, pata metatorácica, vista posterior; 477, 
segmento abdominal VIII, vista dorsal; 478, segmento abdominal VIII, vista ventral; 479, urogonfo, vista dorsal. Los cuadrados y 
triángulos negros indican setas y poros adicionales respectivamente. Barras de escala = 0.20 mm para las Figs 475-476, 0.10 mm para 
las Figs 477-478 y 0.30 mm para la Fig. 479.
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la más larga; CO robusta, elongada, TR dividido transversalmente en dos partes, FE, TI y TA delgados, subcilíndricos, 
PT con dos uñas largas, delgadas, levemente curvadas; uña posterior algo más corta que la anterior; FE con espínulas 
ventrales cortas, dispersas; TI y TA con una hilera de espínulas largas. 

Abdomen. Compuesto por ocho segmentos; segmentos I-VII esclerotizados dorsalmente, membranosos 
ventralmente, angostándose progresivamente hacia el ápice; tergitos I-V similares, transversos; tergitos VI-VII algo más 
desarrollados; espiráculos ausentes en los segmentos I-VII; LAS (Figs 477-478) completamente esclerotizado; sifón 
muy corto. Urogonfo  (Fig. 479). Muy largo, compuesto por un urogonfómero, con tres divisiones en la mitad distal. 

Quetotaxia. Similar a la de la larva generalizada de Colymbetinae (Alarie 1995, 1998) excepto por las siguientes 
características: poros FRe y MXa ausentes; A3 con 1-2 poros adicionales ventrales; A4 con una seta diminuta en la 
superficie dorsal; prementum con dos setas adicionales y un poro adicional en la superficie dorsal; seta FE1 insertada 
medialmente; seta TI4 insertada más proximalmente y posteriormente en L1; setas adicionales presentes en FE, TI y 
ocasionalmente en el metaTR; setas UR2 y UR3 originándose más o menos contiguas; un poro adicional distal a la seta 
UR4; seta UR8 insertada distalmente. 
 
Descripción, larva II 
Similar a la larva I excepto por las siguientes características: 

Color. Cápsula cefálica amarillenta a marrón clara excepto por áreas dorsales marrón oscuras centralmente y 
posteriores a los stemmata (estas últimas con máculas marrón claras); tergitos torácicos y abdominales amarillentos a 
marrón claros; patas amarillentas; U marrón claro. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 41. 
Cabeza. Cápsula cefálica. Subrectangular; constricción occipital bien marcada; ovirruptores ausentes; FR con 29-

33 setas espatuladas prominentes en el margen anterior. Antena. A1, A2 y A3 subiguales, A4 algo más corto. 
Tórax. Pronoto marcadamente convexo, algo más corto que meso- y metanoto combinados; meso- y metanoto 

subiguales; protergito mucho más desarrollado que meso- y metatergito; meso- y metatergito con carena 
anterotransversa. Patas. Espínulas ventrales en pro- y mesoFE largas, en dos hileras paralelas (hilera posterior más 
corta); espínulas ventrales en metaFE cortas, dispersas. 

Abdomen. Tergitos I-VI con carena anterotransversa; segmento VII completamente esclerotizado, con carena 
anterotransversa dorsalmente. Urogonfo . Con varias divisiones en la mitad distal.  

Quetotaxia. Cápsula cefálica con varias setas y poros secundarios; PA con 8-10 setas espiniformes temporales 
posteriores a los stemmata; MN con 1-2 setas secundarias posteriores al poro MNa y una hilera de 6-7 setas secundarias 
posteriores a la seta MN2; MP2 con un poro secundario dorsodistal; prementum con un poro secundario ventral, 
contiguo a la seta LA1; LP1 con un poro secundario ventroapical; tergitos torácicos con setas secundarias; setación 
secundaria de las patas detallada en la Tabla 42; CO con un poro secundario en la superficie posterior; TR con un poro 
secundario en la porción proximal; hileras de setas natatorias en el margen dorsal de TI y TA; tergitos abdominales con 
setas secundarias espiniformes; LAS con varias setas secundarias espiniformes; U con muchas setas secundarias 
espiniformes y setiformes. 
 
Descripción, larva III (Figs 480-490) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 

Color. Ver descripción de cada especie. 
Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 41. 
Cabeza (Figs 480, 485). Cápsula cefálica . FR con 52-62 setas espatuladas prominentes en el margen anterior. 

Antena. A2, A3 y A4 divididos basalmente. Maxila. MP1, MP2 y MP3 subiguales; MP2 y MP3 divididos basalmente. 
Labio. LP2 dividido basalmente. 

Tórax. Espiráculos presentes en el mesotórax. Patas (Figs 481-482, 486-488). Espínulas ventrales en el proFE 
cortas o largas; mesoFE con o sin espínulas; metaFE sin espínulas. 

Abdomen. Espiráculos presentes en los segmentos I-VII. Urogonfo  (Figs 484, 490). Con muchas divisiones en la 
mitad distal.  

Quetotaxia. Cápsula cefálica con muchas setas y poros secundarios; PA con 7-10 setas espiniformes temporales 
posteriores a los stemmata; MN con una seta secundaria posterior al poro MNa y muchas setas secundarias diminutas en 
las superficies dorsal y lateral; estipes con 4-5 setas secundarias ventrales; setación secundaria de las patas detallada en 
la Tabla 42; CO con dos poros secundarios en la superficie posterior; LAS con muchas setas secundarias espiniformes 
(Figs 483, 489). 
 
Lancetes marginatus (Steinheil 1869) (Figs 465-484; Tablas 41-44) 
 
Diagnosis 
Las larvas de L. marginatus se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: setas secundarias dorsales en el 
FE ausentes (Figs 481-482); setas secundarias dorsales en la TI ausentes (Figs 481-482); metaTI con 2-3 setas 
secundarias ventrales; setas secundarias en el TA ausentes (Figs 481-482). 
 
Descripción, larva III (Figs 480-484) 
Similar a la larva II excepto por las siguientes características: 
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Figs 480-484. Lancetes marginatus, larva III. 480, cabeza, vista dorsal; 481, pata protorácica, vista anterior; 482, pata protorácica, 
vista posterior; 483, segmento abdominal VIII, vista dorsal; 484, urogonfo, vista dorsal. Barras de escala = 0.30 mm para las Figs 
480-482 y 484 y 0.10 mm para la Fig. 483.
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Figs 485-490. Lancetes biremis, larva III. 485, cabeza, vista dorsal; 486, pata protorácica, vista anterior; 487, pata protorácica, vista 
posterior; 488, metatibia y metatarso, vista anterior; 489, segmento abdominal VIII, vista dorsal; 490, urogonfo, vista dorsal. Barras 
de escala = 0.30 mm para las Figs 485-488 y 490 y 0.10 mm para la Fig. 489.
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Tabla 42. Número y posición de setas secundarias en las patas larvales de especies de Lancetes. Los 
números entre barras se refieren a la pata pro-, meso- y metatorácica respectivamente.  

 
  L. marginatus  L. biremis 
Segmento Posición Larva II (n = 2) Larva III (n = 3)  Larva III (n = 3) 
Coxa  A 0 / 0 / 0 5 / 6 / 9  5-7 / 7-8 / 7 
 ADPr 0 / 0 / 0 3 / 2 / 1  0 / 0 / 0 
 D 4-6 / 5-7 / 3-5 11 / 9 / 8-10  11 / 10 / 8-11 
 DDi 1 / 1 / 1 1 / 1 / 0-1  1 / 1 / 2 
 Total 5-7 / 6-8 / 4-6 20 / 18 / 18-21  17-19 / 18-19 / 17-20 
Trocánter Di 0 / 0-1 / 0 1 / 0-1 / 0  0 / 0 / 0 
 Pr 0 / 0 / 1 3 / 3 / 1-3  2 / 1-2 / 2 
 Total 0 / 0-1 / 1 4 / 3-4 / 1-3  2 / 1-2 / 2 
Fémur ADi 0 / 2 / 1 2 / 1-2 / 2-5  0 / 2 / 1 
 AV 6-8 / 11-12 / 11-14 8 / 15-16 / 16-19  17-20 / 18-19 / 14-20 
 D 0 / 0 / 0 0 / 0 / 0  2 / 2-4 / 3-6 
 PV 6-7 / 7-10 / 9-10 5 / 5-11 / 7-10  7-8 / 8-11 / 8-12 
 Total 12-15 / 20-24 / 21-25 15 / 22-28 / 25-32  27-30 / 31-35 / 27-38 
Tibia  AV 0 / 1-2 / 1-2 0 / 2-4 / 2-3  0 / 3-5 / 6-8 
 D 0 / 0 / 0 0 / 0 / 0  2 / 3-4 / 5-7 
 Total 0 / 1-2 / 1-2 0 / 2-4 / 2-3  2 / 6-8 / 12-15 
Tarso AV 0 / 0 / 0 0 / 0 / 0  0 / 0 / 3-5 
 D 0 / 0 / 0 0 / 0 / 0  1 / 3-4 / 4-6 
 Total 0 / 0 / 0 0 / 0 / 0  1 / 3-4 / 7-10 

 
 
 

Tabla 43. Resumen de los caracteres que diferencian a las larvas I de cuatro especies de Lancetes. * = datos 
tomados de Alarie et al. (2002b). 

 
Caracter L. marginatus L. angusticollis* L. delkeskampi* L. subseriatus* 
HL/HW  = 1.22 < 1.22 < 1.22 = 1.22 
Poro FRe  Ausente Presente Presente Presente 
A/HW > 1.3 < 1.2 < 1.2 < 1.2 
Poro MXa  Ausente Presente Presente Presente 
LP2/LP1 < 1.2 > 1.4 < 1.2 < 1.2 
L3/HW  ˜ 4.0  ˜ 3.8  ˜ 3.5  ˜ 4.1  
Setas adicionales D en el FE Ausentes Ausentes Presentes Ausentes 
Setas adicionales PV en el FE Ausentes Presentes Presentes Ausentes 
Setas adicionales PV en la proTI Presentes Presentes Ausentes Ausentes 
Setas adicionales PV en meso- y metaTI Ausentes Presentes Ausentes Ausentes 
LAS/HW < 0.5 > 0.5 < 0.5 < 0.5 
U/LAS 7.5-8.1 5.4 9.1-9.3 9.3-10.0 
Setas adicionales en el U Ausentes Ausentes Presentes Ausentes 
Poro adicional PV en el U Presente Ausente Ausente Ausente 

 
 
 

Tabla 44. Resumen de los caracteres que diferencian a las larvas III de cuatro especies de Lancetes. * = datos 
tomados de Alarie et al. (2002b). 

 
Caracter L. marginatus L. biremis L. delkeskampi* L. nigriceps* 
HL (mm) < 2.1 < 2.5 > 2.5 < 2.5 
A/HW ˜ 1  0.7 - 0.8 ˜ 0.7  ˜ 0 .7 
LP2/LP1 = 0.79 = 0.75 = 0.75 = 0.75 
L3/HW  ˜ 3.8  3.4 - 3.8 ˜ 3.1  ˜ 3.1  
Setas secundarias D en el FE Ausentes Presentes Presentes Presentes 
Setas secundarias D en la TI Ausentes Presentes Ausentes Ausentes 
Setas secundarias V en la metaTI 2-3 6-8 1 1 
Setas secundarias en el TA  Ausentes Presentes Ausentes Ausentes 
LAS/HW > 0.7 < 0.7 < 0.7 < 0.6 
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Color. Cápsula cefálica amarillenta excepto por áreas dorsales marrón oscuras (con máculas amarillentas) 
centralmente y posteriores a los stemmata; mitad basal de la MN amarillenta, mitad distal marrón clara; U amarillento a 
marrón claro. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 41. 
Cabeza (Fig. 480). Cápsula cefálica. FR con 52-55 setas espatuladas prominentes en el margen anterior.  
Tórax. Patas (Figs 481-482). Espínulas ventrales en el proFE largas; mesoFE con espínulas. 
Quetotaxia. PA con 9-10 setas espiniformes temporales posteriores a los stemmata; estipes con cuatro setas 

secundarias ventrales; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 42; setación secundaria de LAS y U 
detallada en las Figs 483-484. 
 
Tiempos de desarrollo preimaginal 
Se obtuvieron los siguientes valores promedio: las larvas I de L. marginatus capturadas en el campo tardaron 9.3 días en 
mudar a larva II, éstas tardaron 15.2 días en mudar a larva III, las cuales tardaron 25.0 días en enterrarse y 12.0 días 
estuvieron enterradas (prepupa + pupa). Todos los estadios larvales fueron activos y agresivos. Las cámaras pupales 
(redondeadas, con un diámetro de 9-13 mm) fueron construidas a una profundidad de 5-30 mm. Una vez enterrados, los 
individuos permanecieron en las cámaras pupales hasta la emergencia de los adultos. 
 
Lancetes biremis Ríha 1961 (Figs 485-490; Tablas 41-42, 44) 
 
Diagnosis 
Las larvas de L. biremis se caracterizan por la siguiente combinación de caracteres: setas secundarias dorsales en el FE 
presentes (Fig. 486); setas secundarias dorsales en la TI presentes (Fig. 486); metaTI con 6-8 setas secundarias ventrales 
(Fig. 488); setas secundarias en el TA presentes (Figs 486, 488). 
 
Descripción, larva III (Figs 485-490) 
Color. Cápsula cefálica amarillenta a rojizo pálida excepto por áreas dorsales marrón oscuras (con máculas amarillentas 
a rojizo pálidas) centralmente, posteriores a los stemmata (continuadas en la región occipital) y cerca del margen apical 
del FR; apéndices cefálicos amarillentos excepto A4 y la porción distal de MP3 y LP2 oscuros, y la mitad distal de la 
MN marrón oscura; tergitos torácicos y abdominales rojizo pálidos; partes membranosas amarillentas; patas y U 
amarillentos. 

Cuerpo. Medidas y cocientes que caracterizan la forma del cuerpo se muestran en la Tabla 41. 
Cabeza (Fig. 485). Cápsula cefálica. FR con 54-62 setas espatuladas prominentes en el margen anterior.  
Tórax. Patas (Figs 486-488). Espínulas ventrales en el proFE cortas, dispersas; mesoFE sin espínulas. 
Quetotaxia. PA con 7-10 setas espiniformes temporales posteriores a los stemmata; estipes con cinco setas 

secundarias ventrales; setación secundaria de las patas detallada en la Tabla 42; setación secundaria en LAS y U 
detallada en las Figs 489-490. 
 
Notas comparativas 
Las larvas descriptas en este trabajo tienen urogonfos multifragmentados, la única sinapomorfía larval que define al 
género Lancetes de acuerdo con Alarie et al. (2002b). La larva III además presenta una subdivisión secundaria en 
algunos de los apéndices cefálicos (A2, A3, A4, MP2, MP3 y LP2); estos caracteres son sinapomorfías de Lancetinae + 
Dytiscinae (Alarie et al. 2002b). Por otra parte, pueden marcarse varias características distintivas de las larvas 
estudiadas aquí. La larva I de L. marginatus presenta varias características que la distinguen de las otras larvas I de 
Lancetes conocidas en detalle. Estas diferencias se resumen en la Tabla 43. El poro FRe está presente en las larvas de 
los géneros de Colymbetini Rhantus, Colymbetes y Neoscutopterus (Alarie 1998), y en las larvas de Lancetes conocidas 
en detalle (Alarie et al. 2002b). Este poro está ausente en Hydroporinae y en los géneros Agabus, Ilybius, Platambus 
(Agabinae) y Matus Aubé (Matinae). La ausencia de FRe es considerada una condición derivada entre los Adephaga. Su 
ausencia en las larvas de L. marginatus diferencia a esta especie de las otras. Otras diferencias remarcables son la 
ausencia del poro MXa (compartida con Rhantus, Colymbetes y Neoscutopterus), la presencia de una seta adicional 
diminuta en la superficie dorsal del cuarto antenómero, y la presencia de un poro adicional en el urogonfo, distal a la 
seta UR4. 

Considerando las descripciones proporcionadas aquí el número de especies de Lancetes de la Argentina continental 
con larvas conocidas se eleva a siete (las restantes especies conocidas son L. arauco, L. angusticollis, L. varius 
rotundicollis, L. nigriceps y L. delkeskampi). Hay varias características que permiten distinguir las larvas III de algunas 
de estas especies (Tabla 44). El detalle de las descripciones e ilustraciones de otras larvas de Lancetes no permite hacer 
comparaciones. 
 
Claves para la identificación de las larvas de Dytiscidae de la Argentina 
 
A continuación se presentan claves de larvas para identificar los géneros de Dytiscidae de la Argentina. Debe tenerse en 
cuenta que las larvas de tres géneros de la tribu Bidessini (Brachyvatus, Hemibidessus y Neobidessus) son 
desconocidas, y que las larvas de Cybister y Notaticus no pudieron ser incluidas en las claves por falta de material y de 
descripciones en la literatura. Por lo tanto, al aplicar estas claves a la fauna de nuestro país, deben tenerse en cuenta las 
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siguientes consideraciones. De acuerdo con Trémouilles (1995) y Torres et al. (2007), la única especie de Brachyvatus 
presente en la Argentina (B. acuminatus) se conoce solamente de las provincias de Buenos Aires y Entre Ríos. Sin 
embargo, es probable que esta especie se encuentre también en algunas provincias del noreste. Hemibidessus está 
representado en nuestro país por una especie (H. spangleri), registrada de las provincias de Santa Fe y Buenos Aires 
(Trémouilles 1995; Miller 2000b). Una especie de Neobidessus (N. curticornis) está presente en la Argentina, en la 
provincia de Salta (Young 1981; Trémouilles 1995, 1998). Estos tres géneros pertenecen a la tribu Bidessini, por lo que 
sus larvas probablemente sean muy similares morfológicamente a las de los otros géneros de Bidessini (incluidos en las 
claves). Como consecuencia, cuando se identifique una larva de Bidessini proveniente de alguna de las provincias 
mencionadas arriba, no deberá descartarse la posibilidad de que pertenezca a alguno de los géneros no incluidos en la 
clave. Con respecto al género Cybister, solo C. puncticollis fue registrado de la Argentina, de las provincias de Santa 
Fe, Chaco y Formosa (Trémouilles & Bachmann 1980; obs. pers.). Las larvas de Cybister con seguridad serán 
identificadas como Megadytes en estas claves, y dentro de Megadytes, probablemente se identifiquen como alguno de 
los subgéneros con excepción de Trifurcitus. El género Notaticus tiene una especie en la Argentina (N. fasciatus), 
conocida de las provincias de Santa Fe, Salta, Formosa, Chaco y Corrientes (Spangler 1973b; Trémouilles & Bachmann 
1981). Las larvas de Notaticus posiblemente sean identificadas como Hydaticus con estas claves. 

Debe tenerse en cuenta también que de los géneros Bunites y Laccornellus no se contó con material de larvas II y 
III, y que de Agaporomorphus no se contó con material de larvas I. Sin emb argo, estas especies fueron incluidas en 
todas las claves, extrapolando caracteres de los estadios conocidos. Esto pudo realizarse porque los caracteres utilizados 
muestran en general una gran estabilidad entre los estadios larvales. 

Si bien las distribuciones de los géneros en la Argentina no son todavía conocidas en detalle, este aspecto puede 
utilizarse como un criterio adicional para ayudar en las identificaciones. Por ello, en algunas partes de las claves se 
utilizaron datos distribucionales como criterios adicionales para separar géneros. 

Debido al pequeño tamaño de algunas larvas de Dytiscidae, es muy conveniente que la identificación en muchos 
casos se realice con el microscopio compuesto (con aumentos de hasta 400x) y no con el microscopio estereoscópico. 
Lamentablemente esto requiere un trabajo adicional porque las larvas deben montarse en preparados microscópicos, y 
preferentemente deben aclararse con anterioridad (ver materiales y métodos). Sin embargo, es imposible visualizar 
algunos de los caracteres mencionados en las claves a través de la observación con el microscopio estereoscópico. En la 
construcción de las claves se trató de incluir caracteres fácilmente visualizables e identificables, pero esto no es posible 
en algunos casos debido a la gran similitud morfológica que presentan algunos grupos. 

Se presentan a continuación tres claves alternativas, de acuerdo a si pudo conocerse o no el estadio de la larva a ser 
identificada. Cuando se va a identificar una larva, es conveniente primero identificar el estadio al cual pertenece. Esto 
puede lograrse con la clave para estadios larvales, aunque en el caso de larvas pequeñas es conveniente utilizar el 
microscopio compuesto. Una vez que se identificó el estadio, puede utilizarse la clave correspondiente (clave para 
larvas I o clave para larvas II-III). Si no pudo identificarse el estadio y no se tienen indicios de cuál puede ser, es 
conveniente utilizar la clave para larvas I-III, la cual puede requerir algún esfuerzo adicional en ciertos casos, y no llega 
a separar algunos géneros muy similares morfológicamente (como Anodocheilus y Liodessus), pero que funciona bien 
en la mayor parte de los casos. 
 
Clave para estadios larvales 
 
1. Ovirruptores presentes (Figs 491-508); setas espiniformes temporales ausentes ….................................. Larva I  
 Ovirruptores ausentes; setas espiniformes temporales generalmente presentes (Figs 539-541, 544, 550-554) 

…........................................................................................................................................................................... 2 
2. Espiráculos ausentes en el margen lateral del mesotórax y de los segmentos abdominales I-VII …....... Larva II 

Espiráculos presentes en el margen lateral del mesotórax y de los segmentos abdominales I-VII (Fig. 555) …... 
.................................................................................................................................................................. Larva III  

 
Clave para larvas I 
 
1. Nasale presente (Figs 491-499) …...................................................................................................................... .. 2 
 Nasale ausente (Figs 500-508) ….................................................................................... ................................. .. 12 
2. Sutura occipital presente (Fig. 492) …............................................................................................................... .. 3 
 Sutura occipital ausente (Figs 491, 493-499) …....................................................... .......................................... .. 4 
3. Troncos traqueales no proyectados desde el ápice del sifón; poro PAk ausente (Fig. 255) …........... Amarodytes 

Troncos traqueales proyectados desde el ápice del sifón (Figs 531-532); poro PAk presente (Fig. 407) …........ .. 
...................................................................................................................................................................... Celina 

4. Nasale subtriangular (Figs 491-495) …................................................................................................................ 5 
 Nasale con márgenes laterales subparalelos (Figs 496-499) …........................................... ................................. 8 
5. Cardo no fusionado al estipes (Fig. 517); márgenes laterales del prementum con espínulas largas (Fig. 521); 

seta AB15 presente (Fig. 343); poro ABc presente (Fig. 342) ….................................................... .. Laccornellus 
Cardo fusionado al estipes (Fig. 518); márgenes laterales del prementum sin espínulas (Fig. 522); seta AB15 
ausente (Figs 285, 304, 323); poro ABc ausente (Figs 284, 303, 322) …....................................... ..................... 6 
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6. Espínula ventroapical del tercer antenómero presente (Fig. 509); distribución: provincia de Salta …................. .. 
.............................................................................................................................................................. Hypodessus 

 Espínula ventroapical del tercer antenómero ausente (Fig. 510) …..................................................................... 7 
7. Longitud del último segmento abdominal más de 0.65 veces el ancho de la cabeza; longitud del urogonfo más 

de 3.20 veces el ancho de la cabeza; longitud del primer urogonfómero menos de 1.20 veces la longitud del 
segundo …......................................................................................................................................... Anodocheilus 

 Longitud del último segmento abdominal menos de 0.60 veces el ancho de la cabeza; longitud del urogonfo 
menos de 2.80 veces el ancho de la cabeza; longitud del primer urogonfómero más de 1.30 veces la longitud 
del segundo …........... .............................................................................................................................. Liodessus 

8. Nasale con proyecciones laterales (Figs 496-497) …........................................................................... ................ 9 
 Nasale sin proyecciones laterales (Figs 498-499) ….......................................................................................... 11 
9. Proyecciones laterales del nasale cortas, simples apicalmente (Fig. 496) …........................................ Pachydrus 
 Proyecciones laterales del nasale muy largas, bífidas apicalmente (Fig. 497) …...................................... ........ 10 
10. Cuarto antenómero de 1/4 de la longitud del tercero (Fig. 511) …........................................... ................ Vatellus 
 Cuarto antenómero de casi 1/2 de la longitud del tercero (Fig. 512) …............................................ Derovatellus 
11. Prementum mucho más largo que ancho (Fig. 523); segundo palpómero labial ancho, robusto, redondeado 

apicalmente (Fig. 523); poros PAm y PAo presentes (Fig. 366) ….............................................. .. Desmopachria 
 Prementum aproximadamente tan largo como ancho (Fig. 524); segundo palpómero labial delgado, aguzado 

apicalmente (Fig. 524); poros PAm y PAo ausentes (Fig. 347) …............................................... ....... Hydrovatus 
12. Margen anterior del frontoclípeo profundamente sinuado (Figs 500, 545-548); urogonfos reducidos a pequeños 

tubérculos ventrales (Fig. 560) …........................................................... .................................. Megadytes ….. 13 
 Margen anterior del frontoclípeo regularmente curvado (Figs 501-508); urogonfos bien desarrollados (Figs 

561-566) …......................................................................................................................................................... 16 
13. Proyección media del frontoclípeo aguzada apicalmente, casi glabra (Fig. 547); mandíbula regularmente 

curvada, sin un anillo de setas en el tercio distal (Fig. 547) …................................................... .. M. (Trifurcitus) 
Proyección media del frontoclípeo truncada apicalmente, con muchas setas apicales (Figs 545-546, 548); 
mandíbula con el tercio distal más fuertemente proyectado hacia adentro, llevando un anillo de setas largas 
(Figs 545-546, 548) …..................................................................................................................... ................... 14 

14. Emarginación entre la proyección media y cada proyección lateral del frontoclípeo muy angosta (Fig. 548) ….. 
.........................................................................................................................................................M. (Megadytes) 
Emarginación entre la proyección media y cada proyección lateral del frontoclípeo ancha (Figs 545-546) …..... 
............................................................................................................................................................................. 15 

15. Proyecciones laterales del frontoclípeo simples (Fig. 546) …........................................................ M. (Bifurcitus)  
Proyecciones laterales del frontoclípeo bífidas (Fig. 545) …................................................ M. (Paramegadytes) 

16. Último segmento abdominal con una hilera lateral de setas natatorias (Fig. 533); protórax con un esclerito 
ventral; setas FE4 y FE6 ausentes (Figs 192, 244) ….................... .................................................................. .. 17 

 Último segmento abdominal sin una hilera lateral de setas natatorias (Figs 534-538); protórax sin escleritos 
ventrales; setas FE4 y FE6 presentes (Fig. 74) ….............................................................................................. 18 

17. Cuerpo arqueado medialmente (Fig. 527); los dos stemmata anterodorsales muy grandes (Fig. 501); proceso 
medio del prementum simple (Fig. 525) …......................................................... ............................ Thermonectus 

 Cuerpo no arqueado medialmente (Fig. 528); los dos stemmata anterodorsales similares a los demás (Fig. 502); 
proceso medio del prementum bífido (Fig. 526) …................................................................................ Hydaticus 

18. Sutura occipital presente (Figs 503-504) …..................................................................................................... .. 19 
 Sutura occipital ausente (Fig. 505-508) …........................... ............................................................ .................. 20 
19. Frontoclípeo y parietales con setas adicionales (Fig. 504); tibia con setas adicionales anterodorsales (Fig. 529); 

último segmento abdominal con muchas setas adicionales (Fig. 535); distribución: provincias de Jujuy y 
Tucumán, en altitudes mayores que 2000 m …................................................................. ....................... .. Bunites 
Frontoclípeo y parietales sin setas adicionales (Fig. 503); tibia sin setas adicionales anterodorsales (Fig. 530); 
último segmento abdominal sin setas adicionales (Fig. 534); distribución: en toda la Argentina, desde el nivel 
del mar hasta grandes altitudes …............................................................................................................. Rhantus 

20. Mandíbulas sin surco cerrado, con dentículos robustos en el margen interno (Fig. 515); margen interno del 
estipes con tres dentículos robustos (Fig. 519); lóbulos anterolaterales del frontoclípeo inconspícuos (Fig. 505) 
.. .............................................................................................................................................................. Copelatus 
Mandíbulas con surco cerrado, sin dentículos robustos en el margen interno (Fig. 516); margen interno del 
estipes sin dentículos robustos (Fig. 520); lóbulos anterolaterales del frontoclípeo bien desarrollados (Figs 506-
508) .. ............................................................................................................................... ................................... 21 

21. Último segmento abdominal largo, de longitud mayor que el ancho de la cabeza (Fig. 562) ….......................... .. 
.......................................................... ........................................................................................... Agaporomorphus 
Último segmento abdominal corto, de longitud menor que la mitad del ancho de la cabeza (Figs 536-538) ….... 
........................................................................................................................................................................... .. 22 

22. Margen anterior del frontoclípeo con 10 setas espatuladas (Fig. 506); último segmento abdominal con una seta 
adicional robusta en el margen lateral (Fig. 536) …......................................................................... .. Leuronectes 
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502
Figs 491-502. Dytiscidae, larva I, cabeza, vista dorsal. 491, Laccornellus lugubris; 492, Amarodytes duponti; 493, Anodocheilus 
maculatus; 494, Hypodessus cruciatus; 495, Liodessus flavofasciatus; 496, Pachydrus obesus; 497, Vatellus haagi; 498, 
Desmopachria concolor; 499, Hydrovatus caraibus; 500, Megadytes glaucus; 501, Thermonectus succinctus; 502, Hydaticus 
tuyuensis.
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509

Figs 503-520. Dytiscidae, larva I. 503-508, cabeza, vista dorsal: 503, Rhantus calileguai; 504, Bunites distigma; 505, Copelatus sp.; 
506, Leuronectes curtulus; 507, Laccophilus sp.; 508, Lancetes marginatus. 509-514, antena, vista ventral: 509, Hypodessus 
cruciatus; 510, Anodocheilus maculatus; 511, Vatellus haagi; 512, Derovatellus floridanus; 513, Laccophilus sp.; 514, Lancetes 
marginatus. 515-516, mandíbula, vista dorsal: 515, Copelatus sp.; 516, Leuronectes curtulus. 517-518, maxila, vista ventral: 517, 
Laccornellus lugubris; 518, Anodocheilus maculatus. 519-520, maxila, vista dorsal: 519, Copelatus sp.; 520, Laccophilus sp.
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523

Figs 521-538. Dytiscidae, larva I. 521-526, labio, vista dorsal: 521, Laccornellus lugubris; 522, Anodocheilus maculatus; 523, 
Desmopachria concolor; 524, Hydrovatus caraibus; 525, Thermonectus succinctus; 526, Hydaticus tuyuensis. 527, Thermonectus 
succinctus, hábito, vista lateral. 528, Hydaticus tuyuensis, hábito, vista dorsal. 529-530, pata metatorácica, vista anterior: 529, Bunites 
distigma; 530, Rhantus calileguai. 531, Celina parallela, último segmento abdominal: 531, vista dorsal; 532, vista lateral. 533-538, 
último segmento abdominal, vista dorsal: 533, Thermonectus succinctus; 534, Rhantus calileguai; 535, Bunites distigma; 536, 
Leuronectes curtulus; 537, Laccophilus sp.; 538, Lancetes marginatus.
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Margen anterior del frontoclípeo con dos setas espatuladas (Figs 507-508); último segmento abdominal sin 
setas adicionales (Figs 537-538) ….................................................................................................................... 23 

23. Línea frontal truncada posteriormente, con los ovirruptores ubicados en los ángulos posterolaterales (Fig. 507); 
cuarto antenómero de 1/3 de la longitud del tercero (Fig. 513); poro ABc ausente (Fig. 458) …...... Laccophilus 
Línea frontal aguzada posteriormente, con los ovirruptores ubicados en los márgenes laterales (Fig. 508); 
cuarto antenómero de longitud similar al tercero (Fig. 514); poro ABc presente (Fig. 477) …............ .. Lancetes 

 
Clave para larvas II-III 
 
1. Nasale presente (Figs 539-544) …...................................................................................................................... .. 2 
 Nasale ausente (Figs 545-554) …..................................................................................................................... .. 12 
2. Troncos traqueales proyectados desde el ápice del sifón (Figs 531-532) …........................ ..................... .. Celina 
 Troncos traqueales no proyectados desde el ápice del sifón …............................................................................ 3 
3. Nasale subtriangular (Figs 539-540) …................................................................. ............................................... 4 
 Nasale con márgenes laterales subparalelos (Figs 541-544) …................................................. ........................... 8 
4. Cardo no fusionado al estipes (Fig. 517); má rgenes laterales del prementum con espínulas largas (Fig. 521) ..... 

…........................................................................................................................................................ Laccornellus 
Cardo fusionado al estipes (Fig. 518); márgenes laterales del prementum sin espínulas (Fig. 522) …............... 5 

5. Espínula ventroapical del tercer antenómero presente (Fig. 509) ….................................................................... 6 
 Espínula ventroapical del tercer antenómero ausente (Fig. 510) …..................................................................... 7 
6. Poro PAk presente (Fig. 293); larva predominantemente testácea a marrón clara, patrón de coloración de la 

cabeza como en la Fig. 539; dis tribución: provincia de Salta .. .......................................................... Hypodessus 
Poro PAk ausente (Fig. 255); larva predominantemente marrón oscura, patrón de coloración de la cabeza como 
en la Fig. 540; distribución: provincia de Mis iones ............................................................... ............. Amarodytes 

7. Longitud del último segmento abdominal más de 0.85 veces el ancho de la cabeza; longitud del primer 
urogonfómero menos de 0.95 veces la longitud del segundo …........................................ ............... Anodocheilus 

 Longitud del último segmento abdominal menos de 0.70 veces el ancho de la cabeza; longitud del primer 
urogonfómero más de 1.05 veces la longitud del segundo …............................. .................................... Liodessus 

8. Sutura occipital ausente (Figs 541-542) …......................................................................................................... .. 9 
 Sutura occipital presente (Figs 543-544) …..................................................................................................... .. 10 
9. Nasale con proyecciones laterales (Fig. 541); fémures con setas natatorias en el margen ventral (Fig. 556) ….... 

................................................................................................................................................................ Pachydrus 
Nasale sin proyecciones laterales (Fig. 542); fémures sin setas natatorias en el margen ventral (Fig. 557) …...... 
.............................................................................................................................................................. Hydrovatus 

10. Nasale sin proyecciones laterales (Fig. 543); prementum mucho más largo que ancho (Fig. 523) ….................. .. 
......................................................................................................................................................... Desmopachria 
Nasale con proyecciones laterales (Fig. 544); prementum aproximadamente tan largo como ancho …........... 11 

11. Cuarto antenómero de 1/5-1/6 de la longitud del tercero (Fig. 511) …..................................................... Vatellus 
 Cuarto antenómero de algo más de 2/5 de la longitud del tercero (Fig. 512) …............................... Derovatellus 
12. Margen anterior del frontoclípeo profundamente sinuado (Figs 545-548); urogonfos reducidos a pequeños 

tubérculos ventrales (Fig. 560) …............................................................................................. Megadytes ….. 13 
 Margen anterior del frontoclípeo regularmente curvado (Figs 549-554); urogonfos bien desarrollados (Figs 

561-566) …........................................................................................................... .............................................. 16 
13. Proyección media del frontoclípeo aguzada apicalmente, casi glabra (Fig. 547); mandíbula regularmente 

curvada, sin un anillo de setas en el tercio distal (Fig. 547) …................................................... .. M. (Trifurcitus) 
Proyección media del frontoclípeo truncada apicalmente, con muchas setas apicales (Figs 545-546, 548); 
mandíbula con el tercio distal más fuertemente proyectado hacia adentro, llevando un anillo de setas largas 
(Figs 545-546, 548) …........................................................................................................................................ 14 

14. Emarginación entre la proyección media y cada proyección lateral del frontoclípeo muy angosta (Fig. 548) ….. 
....................................................................................................................................... ................. M. (Megadytes) 
Emarginación entre la proyección media y cada proyección lateral del frontoclípeo ancha (Figs 545-546) …..... 
........................................................................................................................................................................ ..... 15 

15. Proyecciones laterales del frontoclípeo simples (Fig. 546) …............................. ........................... M. (Bifurcitus)  
Proyecciones laterales del frontoclípeo bífidas (Fig. 545) ….............................................. .. M. (Paramegadytes) 

16. Último segmento abdominal con una hilera lateral de setas natatorias (Fig. 561); protórax con un esclerito 
ventral …............................................................................................................................................................. 17 

 Último segmento abdominal sin una hilera lateral de setas natatorias (Figs 562-566); protórax sin escleritos 
ventrales …................................................................................................. ........................................................ 18 

17. Cuerpo arqueado medialmente (Fig. 527); los dos stemmata anterodorsales muy grandes (Fig. 549); proceso 
medio del prementum simple (Fig. 525) …..................................................................................... Thermonectus 

 Cuerpo no arqueado medialmente (Fig. 528); los dos stemmata anterodorsales similares a los demás (Fig. 550); 
proceso medio del prementum bífido (Fig. 526) …..................................................... ............ ............... Hydaticus 

18. Sutura occipital presente (Fig. 551-552) …........................................................................................... ............. 19 
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 Sutura occipital ausente (Fig. 553-554) …......................................................................................................... 21 
19. Mandíbulas sin surco cerrado, con dentículos robustos en el margen interno (Fig. 515); margen interno del 

estipes con tres dentículos robustos (Fig. 519); lóbulos anterolaterales del frontoclípeo inconspícuos (Fig. 551) 
................................................................................................................................................................. Copelatus 
Mandíbulas con surco cerrado, sin dentículos robustos en el margen interno (Fig. 516); margen interno del 
estipes sin dentículos robustos; lóbulos anterolaterales del frontoclípeo bien desarrollados (Fig. 552) ... ........ 20 

20. Ancho de la cabeza menor que 2.30 mm en la larva II y menor que 3.50 mm en la larva III; distribución: en 
toda la Argentina, desde el nivel del mar hasta grandes altitudes …......................................................... Rhantus 
Ancho de la cabeza mayor que 2.50 mm en la larva II y mayor que 3.70 mm en la larva III; distribución: 
provincias de Jujuy y Tucumán, en altitudes mayores que 2000 m …........................................ ............... Bunites 

21. Longitud del último segmento abdominal mayor que el ancho de la cabeza (Fig. 562) …........ Agaporomorphus 
Longitud del último segmento abdominal menor que el ancho de la cabeza (Figs 564-566) …........................ 22 

22. Urogonfos cortos, menos del doble del ancho de la cabeza, sin setas secundarias (Fig. 564); tibia y tarso sin 
setas natatorias (Fig. 558) …......................................................................................... ...................... Leuronectes 
Urogonfos largos, más del doble del ancho de la cabeza, con muchas setas secundarias (Figs 565-566); tibia y 
tarso con setas natatorias en el margen dorsal (Fig. 559) …............................................................................... 23 

23. Margen lateral del parietal con 2-3 setas espiniformes temporales largas (Fig. 553); urogonfos de menos de 3.3 
veces el ancho de la cabeza …............................................................................ .............................. .. Laccophilus 
Margen lateral del parietal con varias (más de 6) setas espiniformes temporales cortas (Fig. 554); urogonfos de 
más de 3.6 veces el ancho de la cabeza ….............................................................................................. .. Lancetes 

 
Clave para larvas I-III 
 
1. Nasale presente (Figs 491-499, 539-544) ….................................................... .................................................... 2 
 Nasale ausente (Figs 500-508, 545-554) …........................................................ ................................................ 11 
2. Troncos traqueales proyectados desde el ápice del sifón (Figs 531-532) …............... .............................. .. Celina 
 Troncos traqueales no proyectados desde el ápice del sifón …............................ ............ .................................... 3 
3. Nasale subtriangular (Figs 491-495, 539-540) …......................................................................... ............... ......... 4 
 Nasale con márgenes laterales subparalelos (Figs 496-499, 541-544) ….......................................................... .. 7 
4. Cardo no fusionado al estipes (Fig. 517); márgenes laterales del prementum con espínulas largas (Fig. 521) 

…............................................................................................................................. ........................... Laccornellus 
Cardo fusionado al estipes (Fig. 518); márgenes laterales del prementum sin espínulas (Fig. 522) …................ .. 
.................................................................................................................................................... BIDESSINI ….. 5 

5. Poro PAk ausente (Fig. 255); distribución: provincia de Misiones ................................................. ... Amarodytes 
Poro PAk presente (Figs 274, 293, 312) ……………………………………………………………………...... 6 

6. Espínula ventroapical del tercer antenómero presente (Fig. 509); distribución: provincia de Salta …................. .. 
.............................................................................................................................................................. Hypodessus 
Espínula ventroapical del tercer antenómero ausente (Fig. 510) ….............................. .. Anodocheilus, Liodessus 

7. Nasale sin proyecciones laterales (Figs 498-499, 542-543) …................................... .......................................... 8 
 Nasale con proyecciones laterales (Figs 496-497, 541, 544) …....................................... .................................... 9 
8. Prementum mucho más largo que ancho (Fig. 523); segundo palpómero labial ancho, robusto, redondeado 

apicalmente (Fig. 523) …................................................................................................................ Desmopachria 
 Prementum aproximadamente tan largo como ancho (Fig. 524); segundo palpómero labial delgado, aguzado 

apicalmente (Fig. 524) …..................................................................................... .............................. .. Hydrovatus 
9. Proyecciones laterales del nasale cortas, simples apicalmente (Figs 496, 541) …................................ Pachydrus 
 Proyecciones laterales del nasale muy largas, bífidas apicalmente (Figs 497, 544) …...................................... 10 
10. Cuarto antenómero de 1/4-1/6 de la longitud del tercero (Fig. 511) …..................................................... Vatellus 
 Cuarto antenómero de 2/5-1/2 de la longitud del tercero (Fig. 512) …............................................. Derovatellus 
11. Mandíbulas sin surco cerrado, con dentículos robustos en el margen interno (Fig. 515); margen interno del 

estipes con tres dentículos robustos (Fig. 519); lóbulos anterolaterales del frontoclípeo inconspícuos (Figs 505, 
551) ... .................................................................................................................................................... Copelatus 
Mandíbulas con surco cerrado, sin dentículos robustos en el margen interno; margen interno del estipes sin 
dentículos robustos; lóbulos anterolaterales del frontoclípeo bien desarrollados (Figs 500-504, 506-508, 545-
550, 552-554) .... .............................................................................. .................................................................. . 12 

12. Último segmento abdominal sin una hilera lateral de setas natatorias (Figs 534-535, 563); protórax sin 
escleritos ventrales …............................................................................................................................. ............ 13 
Último segmento abdominal con una hilera lateral de setas natatorias (Figs 533, 561); protórax con 1-2 
escleritos ventrales …......................................................................................................................................... 18 

13. Sutura occipital presente (Figs 503-504, 552) …................................. ............................................................ .. 14 
 Sutura occipital ausente (Figs 506-508, 553-554) …............................................................... ........................ .. 15 
14. Distribución: en toda la Argentina, desde el nivel del mar hasta grandes altitudes ….............................. Rhantus 

Distribución: provincias de Jujuy y Tucumán, en altitudes mayores que 2000 m …................................. Bunites 
15. Longitud del último segmento abdominal mayor que el ancho de la cabeza (Fig. 562) …........ Agaporomorphus 
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547

Figs 539-550. Dytiscidae, larva III, cabeza, vista dorsal. 539, Hypodessus cruciatus; 540, Amarodytes duponti; 541, Pachydrus 
obesus; 542, Hydrovatus caraibus; 543, Desmopachria concolor; 544, Vatellus haagi; 545, Megadytes glaucus; 546, Megadytes 
magnus; 547, Megadytes robustus; 548, Megadytes marginithorax; 549, Thermonectus succinctus; 550, Hydaticus tuyuensis.
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554

Figs 551-566. Dytiscidae, larva III. 551-554, cabeza, vista dorsal: 551, Copelatus sp.; 552, Rhantus calileguai; 553, Laccophilus sp.; 
554, Lancetes marginatus. 555, Rhantus calileguai, cuerpo, vista lateral. 556-557, pata protorácica, vista anterior: 556, Pachydrus 
obesus; 557, Hydrovatus caraibus. 558-559, pata protorácica, vista posterior: 558, Leuronectes curtulus; 559, Laccophilus sp. 560, 
Megadytes glaucus, urogonfos, vista ventral. 561-566, último segmento abdominal y urogonfos, vista dorsal: 561, Thermonectus 
succinctus; 562, Agaporomorphus sp.; 563, Rhantus calileguai; 564, Leuronectes curtulus; 565, Laccophilus sp.; 566, Lancetes 
marginatus.
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Longitud del último segmento abdominal menor que el ancho de la cabeza (Figs 536-538, 564-566) …........ 16 
16. Urogonfos de longitud mayor que 3.5 veces el ancho de la cabeza (Fig. 566) ….................................. .. Lancetes 
 Urogonfos de longitud menor que 3.5 veces el ancho de la cabeza (Fig. 564-565) ….................................... .. 17 
17. Urogonfos de longitud mayor que 2 veces el ancho de la cabeza (Fig. 565); longitud del cuarto antenómero 

menor que 0.4 veces la del tercero; distribución: en la mayor parte de la Argentina, desde el nivel del mar hasta 
grandes altitudes …............................................................................................................................. Laccophilus 
Urogonfos de longitud menor que 2 veces el ancho de la cabeza (Fig. 564); longitud del cuarto antenómero 
mayor que 0.4 veces la del tercero; distribución: provincias de Salta, Tucumán, La Rioja, Catamarca, Córdoba, 
Mendoza y San Juan, en altitudes moderadas a grandes …........................................................ ...... .. Leuronectes 

18. Margen anterior del frontoclípeo profundamente sinuado (Figs 500, 545-548); protórax con dos escleritos 
ventrales; urogonfos reducidos a pequeños tubérculos ventrales (Fig. 560) …........................ Megadytes ….. 19 

 Margen anterior del frontoclípeo regularmente curvado (Figs 501-502, 549-550); protórax con un esclerito 
ventral; urogonfos bien desarrollados (Fig. 561) …........................................................................................... 22 

19. Proyección media del frontoclípeo aguzada apicalmente, casi glabra (Fig. 547); mandíbula regularmente 
curvada, sin un anillo de setas en el tercio distal (Fig. 547) …................................................... .. M. (Trifurcitus) 
Proyección media del frontoclípeo truncada apicalmente, con muchas setas apicales (Figs 500, 545-546, 548); 
mandíbula con el tercio distal más fuertemente proyectado hacia adentro, llevando un anillo de setas largas 
(Figs 545-546, 548) …........................................................................................................................................ 20 

20. Emarginación entre la proyección media y cada proyección lateral del frontoclípeo muy angosta (Fig. 548) ….. 
................................................................................................................................. ....................... M. (Megadytes) 
Emarginación entre la proyección media y cada proyección lateral del frontoclípeo ancha (Figs 500, 545-546) 
…............................................................................................................................. .......................................... .. 21 

21. Proyecciones laterales del frontoclípeo simples (Fig. 546) …........................................................ M. (Bifurcitus)  
Proyecciones laterales del frontoclípeo bífidas (Figs 500, 545) …....................... ................ M. (Paramegadytes) 

22. Cuerpo arqueado medialmente (Fig. 527); los dos stemmata anterodorsales muy grandes (Figs 501, 549); 
proceso medio del prementum simple (Fig. 525) …........................................................................ Thermonectus 

 Cuerpo no arqueado medialmente (Fig. 528); los dos stemmata anterodorsales similares a los demás (Figs 502, 
550); proceso medio del prementum bífido (Fig. 526) …...................................................................... Hydaticus 

 
Análisis de caracteres 
 
Se realizaron dos análisis cladísticos independientes. El primero tuvo como objetivo estudiar las relaciones filogenéticas 
entre las subfamilias, tribus y géneros de Dytiscidae presentes en la Argentina, incluyendo el más amplio espectro 
posible de taxa a nivel mundial (cuyas larvas son conocidas en detalle). Miembros de una subfamilia (Hydrodytinae), de 
cinco tribus (Anisomeriini, Carabdytini, Aubehydrini, Hydrodytini y Carabhydrini) y de muchos géneros no fueron 
incluidos por tener larvas desconocidas o descriptas superficialmente. Se codificaron 255 caracteres (165 binarios y 90 
multiestado) para 59 especies de Dytiscidae y tres grupos externos de otras familias de Hydradephaga (Tabla 45). Los 
caracteres utilizados y sus estados se listan en la Tabla 46, y la matriz resultante se muestra en la Tabla 47. El segundo 
análisis se focalizó en el estudio de las relaciones intergenéricas dentro de la tribu Cybistrini basado solamente sobre 
caracteres de la larva III. Debido a que las larvas I y II de la mayor parte de las especies de esta tribu son desconocidas 
(con excepción de Megadytes glaucus), las especies de Cybistrini no pudieron ser incluidas en el primer análisis por 
tener una gran cantidad de entradas faltantes. Además, se incluyó un número restringido de especies en relación con la 
diversidad total de la tribu. Por lo tanto, este análisis  fue llevado a cabo principalmente para evaluar la hipótesis de un 
origen monofilético del género Megadytes. Se codificaron 32 caracteres (25 binarios y siete multiestado) para nueve 
especies de Cybistrini (de los géneros Cybister, Megadytes y Onychohydrus Schaum) (Tabla 48). Como grupos externos 
se incluyeron miembros de otra tribu de Dytiscinae (Hydaticus tuyuensis, Hydaticini) y de otra subfamilia de Dytiscidae 
(Lancetes marginatus, Lancetinae). Los caracteres utilizados y sus estados se listan en la Tabla 49, y la matriz resultante 
se muestra en la Tabla 50. 

El primer análisis resultó en 126 cladogramas más parsimoniosos de longitud 954. Los cladogramas difirieron 
principalmente en las posiciones relativas de varios géneros de Hydroporini, de varias especies de Rhantus y de los taxa 
dentro del clado Cybistrini + Dytiscini + Hyderodini. Por esta razón se calculó el consenso estricto, en el cual varios 
taxa colapsaron en politomías (Fig. 567). Los caracteres de interés fueron mapeados en uno de los cladogramas más 
parsimoniosos (Figs 568-571). Los valores de apoyo variaron a lo largo del cladograma, con algunos clados bien 
apoyados y otros mostrando valores bajos (Fig. 567).  

El segundo análisis resultó en un único cladograma más parsimonioso de longitud 43 (Fig. 572). Los valores de 
Jackknife fueron altos para todos los clados, mientras que los valores de Bremer fueron altos para algunos clados y 
bajos para otros (Fig. 572).  
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Tabla 45. Taxa codificados para el análisis filogenético de la familia Dytiscidae. 
 

Taxón Especie Fuente 
GYRINIDAE Andogyrus seriatopunctatus Régimbart Colección de M. C. Michat 
PAELOBIIDAE Hygrobia australasiae (Clark) Alarie et al. (2004) 
ASPIDYTIDAE Aspidytes niobe Ribera, Beutel, Balke & Vogler Alarie & Bilton (2005) 
DYTISCIDAE   

AGABINAE   
AGABINI Agabus anthracinus Mannerheim Alarie (1995, 1998) 

 Hydrotrupes palpalis Sharp Alarie et al. (1998) 
 Ilybius vittiger (Gyllenhal)  Alarie (1995, 1998); Nilsson (1983) 
 Leuronectes curtulus Régimbart  Este trabajo 
 Platambus glabrellus (Motschulsky) Alarie & Larson (1998) 

COLYMBETINAE   
COLYMBETINI Bunites distigma (Brullé) Este trabajo 

 Colymbetes dolobratus (Paykull) Alarie (1995, 1998); Nilsson & Cuppen (1988) 
 Meladema lanio  (Fabricius)  Alarie & Hughes (2006) 
 Melanodytes pustulatus (Rossi) De Marzo (1974a) 
 Neoscutopterus hornii (Crotch) Alarie (1995, 1998); Hilsenhoff (1989) 
 Rhantus antarcticus nahueli Trémouilles Este trabajo 
 Rhantus calileguai Trémouilles  Este trabajo 
 Rhantus grapii (Gyllenhal) Alarie (1995, 1998); Galewski (1963) 
 Rhantus orbignyi Balke Este trabajo 
 Rhantus signatus (Fabricius) Este trabajo 
 Rhantus suturellus (Harris) Alarie (1995, 1998); Galewski (1963) 
 Rhantus validus Sharp Este trabajo 

COPELATINAE   
COPELATINI Agaporomorphus sp. Este trabajo 

 Copelatus sp. Este trabajo 
COPTOTOMINAE   

COPTOTOMINI Coptotomus interrogatus (Fabricius) Barman (2004) 
DYTISCINAE   

ACILIINI Thermonectus succinctus (Aubé) Este trabajo 
CYBISTRINI Megadytes glaucus (Brullé) Este trabajo 
DYTISCINI Dytiscus harrisii Kirby Colección de M. C. Michat 
ERETINI Eretes australis (Erichson) Miller (2002b) 
HYDATICINI Hydaticus tuyuensis Trémouilles  Este trabajo 
HYDERODINI Hyderodes shuckardi Hope Bertrand (1934); Watts (1964) 

HYDROPORINAE   
BIDESSINI Amarodytes duponti (Aubé) Este trabajo 

 Anodocheilus maculatus Babington Este trabajo 
 Hypodessus cruciatus (Régimbart) Este trabajo 
 Liodessus flavofasciatus (Steinheil) Este trabajo 

HYDROPORINI Antiporus uncifer Sharp Alarie & Watts (2004) 
 Canthyporus kenyensis Bilardo & Sanfilippo Shaverdo & Alarie (2006) 
 Deronectes latus (Stephens)  Alarie et al. (1999) 
 Heterosternuta wickhami (Zaitzev) Alarie & Harper (1990); Alarie et al. (1990a); Alarie (1991a, 1991b) 
 Hydrocolus paugus (Fall) Alarie & Harper (1990); Alarie et al. (1990a); Alarie (1991a, 1991b) 
 Hydroporus columbianus Fall Alarie & Harper (1990); Alarie et al. (1990a); Alarie (1991a, 1991b) 
 Laccornellus lugubris (Aubé) Este trabajo 
 Neoporus undulatus (Say) Alarie & Harper (1990); Alarie et al. (1990a); Alarie (1991a, 1991b) 
 Oreodytes scitulus (LeConte) Alarie (1997) 
 Scarodytes halensis (Fabricius) Alarie et al. (1999) 
 Stictonectes canariensis Machado Alarie & Nilsson (1997) 

HYDROVATINI Hydrovatus caraibus Sharp Este trabajo 
HYGROTINI Coelambus impressopunctatus (Schaller) Alarie & Harper (1990); Alarie et al. (1990a, 1990b); Alarie (1991a) 

 Herophydrus musicus (Klug) Alarie et al. (2001b) 
 Hygrotus sayi J. Balfour-Browne Alarie & Harper (1990); Alarie et al. (1990a, 1990b); Alarie (1991a) 

HYPHYDRINI Andex insignis Sharp Alarie & Challet (2006b) 
 Desmopachria concolor Sharp Este trabajo 
 Desmopachria punctatissima Zimmermann Este trabajo 
 Hyphydrus ovatus (Linnaeus) Alarie et al. (1997) 
 Microdytes uenoi Satô Alarie et al. (1997) 
 Pachydrus obesus Sharp Este trabajo 

LACCORNINI Laccornis latens (Fall) Alarie & Harper (1990); Alarie et al. (1990a); Alarie (1989, 1991a) 
METHLINI Celina parallela  (Babington) Este trabajo 
VATELLINI Vatellus haagi Wehncke Este trabajo 

LACCOPHILINAE   
AGABETINI Agabetes acuductus (Harris) Alarie et al. (2002a) 
LACCOPHILINI Laccophilus sp. Este trabajo 

 Neptosternus meridianus Omer-Cooper Alarie et al. (2000) 
LANCETINAE   

LANCETINI Lancetes marginatus (Steinheil) Este trabajo 
MATINAE   

MATINI Matus bicarinatus (Say) Alarie (1995, 1998); Alarie et al. (2001a) 
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Tabla 46. Caracteres y estados utilizados para el análisis filogenético de 59 taxa terminales de larvas de Dytiscidae. 
 
(000) Cuerpo (larvas I-III): (0) no arqueado medialmente; (1) arqueado medialmente 
(001) Parietal (al nivel de la sutura  occipital) (larva I): (0) no constreñido; (1) constreñido 
(002) Parietal (al nivel de la sutura  occipital) (larvas II-III): (0) no constreñido; (1) constreñido 
(003) Sutura occipital (larva I): (0) ausente; (1) presente 
(004) Sutura occipital (larvas II-III): (0) ausente; (1) presente 
(005) Foramen occipital (larvas I-III): (0) no emarginado o levemente emarginado dorsalmente; (1) profundamente emarginado 

dorsalmente 
(006) Stemmata (larvas I-II): (0) ausentes; (1) subiguales en tamaño; (2) los dos anterodorsales fuertemente desarrollados 
(007) Frontoclípeo (larva I): (0) redondeado o levemente aguzado posteriormente; (1) truncado posteriormente; (2) muy angosto 

posteriormente 
(008) Línea frontal (larva I) : (0) recta o levemente sinuada; (1) profundamente sinuada  
(009) Línea frontal (larvas II-III): (0) recta o levemente sinuada; (1) profundamente sinuada 
(010) Lóbulos anterolaterales del frontoclípeo (larvas I-II): (0) ausentes; (1) inconspícuos; (2) bien desarrollados, no proyectados más 

allá del margen anterior; (3) bien desarrollados, proyectados más allá del margen anterior 
(011) Lóbulos anterolaterales del frontoclípeo (larva III): (0) ausentes; (1) inconspícuos; (2) bien desarrollados, no proyectados más allá 

del margen anterior; (3) bien desarrollados, proyectados más allá del margen anterior 
(012) Margen anterior del frontoclípeo (larva I): (0) redondeado; (1) profundamente sinuado; (2) proyectado en un pequeño cuerno 
(013) Ovirruptores (larva I): (0) ubicados submedialmente; (1) ubicados basalmente; (2) ausentes 
(014) Forma de los ovirruptores (larva I): (0) espiniformes; (1) redondeados; (2) en forma de hoja; (3) inaplicable 
(015) Nasale (larvas I-III): (0) ancho, subtriangular; (1) angosto, de lados más o menos paralelos; (2) ausente o reducido  
(016) Ápice del nasale (larvas I-III): (0) no espatulado; (1) espatulado  
(017) Proyecciones laterales del nasale (larvas I-III): (0) ausentes; (1) muy pequeñas, inconspícuas; (2) bien desarrolladas, cortas, no 

bífidas apicalmente; (3) fuertemente desarrolladas, bífidas apicalmente  
(018) Hilera de espínulas largas en la superficie basoventrolateral del nasale (larvas I-III): (0) ausente; (1) presente 
(019) Setas ramificadas en la cápsula cefálica (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(020) Seta FR2 (larva I): (0) insertada cerca de la línea frontal; (1) insertada lejos de la línea frontal 
(021) Seta FR6 (larva I): (0) poco desarrollada; (1) fuertemente desarrollada; (2) ausente 
(022) Seta FR7 (larva I): (0) espiniforme; (1) setiforme; (2) ramificada 
(023) Seta FR13 (larva I) : (0) presente; (1) ausente 
(024) Poro FRb (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(025) Poro FRe (larva I) : (0) ausente; (1) presente 
(026) Setas adicionales en la superficie del frontoclípeo (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(027) Setas adicionales en el margen anterior del frontoclípeo (larva I): (0) cero; (1) dos; (2) al menos cuatro 
(028) Seta PA3 (larva I): (0) insertada contigua a las setas PA1 y PA2; (1) insertada lejos de las setas PA1 y PA2 
(029) Seta PA7 (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(030) Seta PA18 (larva I) : (0) presente; (1) ausente 
(031) Poro PAb (larva I): (0) insertado contiguo a la seta PA3; (1) insertado lejos de la seta PA3, cerca de la línea coronal o de la línea 

frontal 
(032) Poro PAc (larva I) : (0) insertado medialmente (sin pasar el nivel de los stemmata); (1) insertado distalmente (anterior a los 

stemmata); (2) ausente 
(033) Poro PAd (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(034) Poro PAe (larva I) : (0) insertado en el margen lateral; (1) insertado en la superficie dorsal, contiguo a la seta PA7; (2) ausente 
(035) Poro PAj (larva I) : (0) presente; (1) ausente 
(036) Poro PAk (larva I) : (0) presente; (1) ausente 
(037) Poro PAl (larva I) : (0) presente; (1) ausente 
(038) Poro PAm (larva I) : (0) presente; (1) ausente 
(039) Poro PAo (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(040) Poro PAp (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(041) Setas adicionales dorsales en el parietal (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(042) Setas adicionales ventrales en el parietal (larva I): (0) ausentes; (1) una contigua a la seta PA19; (2) muchas 
(043) Número de setas primarias en la superficie anteromesoventral del parietal (larva I): (0) tres; (1) dos 
(044) Setas secundarias espiniformes en el margen lateral del parietal (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(045) Setas secundarias espiniformes en la superficie ventral del parietal (larvas II-III): (0) presentes; (1) ausentes 
(046) Hilera vertical de setas secundarias setiformes posterior a los stemmata (larvas II-III): (0) ausente; (1) presente 
(047) Espínula ventroapical en el antenómero 3 (larvas I-III): (0) ausente; (1) pequeña; (2) fuertemente desarrollada 
(048) Proceso apical lateroventral del antenómero 3 (larvas I-III): (0) sobresaliente; (1) no sobresaliente 
(049) Antenómero 4 (larva I): (0) más corto que el antenómero 3; (1) subigual o algo más largo que el antenómero 3 
(050) Proceso lateroventral del antenómero 4 (larvas I-III): (0) ausente; (1) no sobresaliente; (2) sobresaliente 
(051) Antenómero 1 (larvas II-III): (0) no subdividido; (1) subdividido  
(052) Antenómeros 2 y 3 (larva I): (0) no subdivididos; (1) subdivididos 
(053) Antenómeros 2 y 3 (larva II) : (0) no subdivididos; (1) subdivididos en dos escleritos; (2) subdivididos en tres escleritos 
(054) Antenómeros 2 y 3 (larva III): (0) no subdivididos; (1) subdivididos en dos escleritos; (2) subdivididos en tres escleritos 
(055) Seta AN1 (larva I) : (0) insertada medialmente o distalmente; (1) insertada proximalmente; (2) ausente 
(056) Seta AN3 (larva I) : (0) insertada distalmente; (1) insertada submedialmente 
(057) Poro ANf (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(058) Poro ANg (larva I): (0) insertado basalmente; (1) insertado medialmente; (2) insertado distalmente 
(059) Poro ANh (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(060) Poro ANi (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(061) Setas adicionales en los antenómeros 1 y 2 (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(062) Poros adicionales ventroapicales en el antenómero 3 (larva I): (0) presentes; (1) ausentes 
(063) Setas secundarias en el antenómero 1 (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(064) Setas secundarias en el antenómero 2 (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(065) Mandíbula (larvas I-III): (0) no orientada oblicuamente; (1) orientada oblicuamente 
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(066) Mandíbula (larvas I-III): (0) regularmente curvada; (1) tercio distal más fuertemente curvado hacia adentro 
(067) Canal mandibular (larvas I-III): (0) presente; (1) ausente 
(068) Seta MN1 (larva I): (0) distal al poro MNc; (1) proximal al poro MNc 
(069) Sensilio MN2 (larva I): (0) setiforme; (1) poriforme 
(070) Poro MNa (larva I): (0) insertado aproximadamente al mismo nivel que el poro MNb; (1) insertado distalmente al poro MNb; (2) 

insertado proximalmente al poro MNb 
(071) Setas adicionales en la mandíbula (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(072) Hilera de setas secundarias setiformes en el margen basoexterno de la mandíbula (larvas II-III): (0) ausente; (1) presente 
(073) Cardo (larvas I-III): (0) no fusionado al estipes; (1) fusionado al estipes 
(074) Margen interno del estipes (larvas I-III): (0) sin espínulas robustas; (1) con tres espínulas robustas  
(075) Galea (larvas I-III): (0) bien desarrollada, subcónica; (1) bien desarrollada, espiniforme; (2) muy corta, subcónica; (3) diminuta; 

(4) ausente 
(076) Palpifer (larvas I-III): (0) inconspícuo, no claramente diferenciado del estipes; (1) similar a un palpómero, claramente 

diferenciado del estipes 
(077) Palpómero maxilar 1 (larvas I-III): (0) no subdividido; (1) subdividido  
(078) Palpómero maxilar 2 (larva II): (0) no subdividido; (1) subdividido  
(079) Palpómero maxilar 2 (larva III) : (0) no subdividido; (1) subdividido  
(080) Palpómero maxilar 3 (larva II): (0) no subdividido; (1) subdividido en dos escleritos; (2) subdividido en tres escleritos 
(081) Palpómero maxilar 3 (larva III) : (0) no subdividido; (1) subdividido en dos escleritos; (2) subdividido en tres escleritos 
(082) Palpómero maxilar 3 (larvas I-III): (0) sin un proceso lateroventral subapical; (1) con un proceso lateroventral subapical  
(083) Setas MX1, MX2 y MX3 (larva I): (0) no ramificadas; (1) ramificadas 
(084) Seta MX1 (larvas I-III): (0) insertada en el cardo; (1) insertada en el estipes 
(085) Seta MX4 (larva I) : (0) presente; (1) ausente 
(086) Seta MX5 (larva I) : (0) presente; (1) ausente 
(087) Seta MX6 (larva I) : (0) presente; (1) vestigial; (2) ausente 
(088) Seta MX7 (larva I) : (0) presente; (1) ausente 
(089) Seta MX8 (larva I) : (0) insertada apicalmente en la galea; (1) insertada subapicalmente en la galea; (2) insertada basalmente en la 

galea; (3) insertada en el estipes; (4) ausente 
(090) Seta MX9 (larva I) : (0) insertada apicalmente en la galea; (1) insertada subapicalmente en la galea; (2) insertada en el estipes; (3) 

ausente 
(091) Seta MX10 (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(092) Poro MXa (larva I) : (0) presente; (1) ausente 
(093) Poro MXd (larva I) : (0) insertado en la galea; (1) insertado en el estipes; (2) ausente 
(094) Poro MXh (larva I) : (0) insertado en la galea; (1) insertado en el estipes; (2) ausente 
(095) Poro MXi (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(096) Poro MXk (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(097) Poro adicional en el cardo (larva I): (0) ausente; (1) presente 
(098) Setas adicionales en el estipes (larva I): (0) ausentes; (1) una seta contigua a MX6; (2) una seta contigua a MX6 y una seta 

contigua a MX2 y MX3; (3) hilera(s) de setas largas, espiniformes; (4) muchas setas setiformes  
(099) Setas adicionales en el palpifer y en los palpómeros maxilares 1 y 2 (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(100) Setas secundarias en el palpómero maxilar 1 (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(101) Prementum (larvas I-III): (0) más ancho que largo o tan ancho como largo; (1) más largo que ancho 
(102) Margen anterior del prementum (larva I) : (0) recto o levemente emarginado; (1) profundamente emarginado; (2) proyectado hacia 

adelante 
(103) Espínulas laterales largas en el prementum (larvas I-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(104) Proceso medio del prementum (larvas I-III): (0) ausente; (1) único; (2) anchamente bífido, como dos procesos separados 
(105) Palpo labial (larvas I-III): (0) compuesto por un palpómero; (1) compuesto por dos palpómeros 
(106) MP/LP (larva III): (0) menor que 1.90; (1) 2,00-2,20; (2) mayor que 2,30 
(107) Palpómero labial 2 (larvas I-III): (0) de forma normal; (1) ancho, robusto, redondeado apicalmente (2) inaplicable 
(108) Palpómeros labiales 1 y 2 (larva I) : (0) no subdivididos; (1) subdivididos 
(109) Palpómeros labiales 1 y 2 (larva III): (0) no subdivididos; (1) subdivididos 
(110) Seta LA1 (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(111) Setas LA2, LA6 y LA11 (larva I) : (0) no ramificadas; (1) ramificadas; (2) inaplicable 
(112) Seta LA2 (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(113) Seta LA3 (larva I): (0) insertada distalmente o subdistalmente; (1) in sertada proximalmente; (2) ausente 
(114) Seta LA5 (larva I): (0) larga, setiforme; (1) corta, espiniforme; (2) larga, espiniforme; (3) ausente 
(115) Setas LA4 y LA5 (larva I): (0) insertadas distalmente o subdistalmente; (1) insertadas proximalmente; (2) ausentes 
(116) Setas LA4 y LA8 (larva I): (0) cortas, espiniformes; (1) largas, setiformes; (2) largas, espiniformes; (3) ausentes 
(117) Seta LA6 (larva I): (0) insertada distalmente o subdistalmente; (1) insertada medialmente; (2) ausente 
(118) Seta LA8 (larva I): (0) insertada distalmente o subdistalmente; (1) insertada proximalmente; (2) ausente 
(119) Seta LA9 (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(120) Seta LA10 (larva I): (0) insertada submedialmente; (1) insertada distalmente; (2) ausente 
(121) Seta LA10 (larva I): (0) larga; (1) corta o muy corta; (2) inaplicable 
(122) Seta LA12 (larva I): (0) insertada submedialmente; (1) insertada distalmente; (2) ausente 
(123) Seta LA12 (larva I): (0) larga; (1) corta o muy corta; (2) inaplicable 
(124) Poro LAb (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(125) Poro LAc (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(126) Poro LAd (larva I) : (0) presente; (1) ausente 
(127) Setas adicionales en la superficie dorsal del prementum (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(128) Poro adicional en la superficie dorsal del prementum (larva I) : (0) ausente; (1) presente 
(129) Poro adicional en la superficie ventral del prementum (larva I): (0) ausente; (1) presente 
(130) Setas adicionales en el palpómero labial 1 (larva I) : (0) ausentes; (1) presentes 
(131) Setas Secundarias en el prementum (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
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(132) Poros secundarios en la superficie ventral del prementum (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(133) Setas en el proceso medio del prementum (larvas I-III): (0) ausentes; (1) presentes; (2) inaplicable 
(134) Escleritos ventrales en el protórax (larvas I-III): (0) ausentes; (1) uno; (2) dos 
(135) Seta CO6 en la procoxa (larva I): (0) insertada distalmente; (1) insertada proximalmente 
(136) Seta CO7 en meso- y metacoxa (larva I) : (0) insertada distalmente; (1) insertada proximalmente 
(137) Poro COa (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(138) Setas adicionales en la coxa (larva I) : (0) ausentes; (1) una contigua a la seta CO10; (2) tres contiguas a las setas CO10 y CO11; 

(3) tres contiguas a la seta CO7; (4) muchas 
(139) Poros adicionales en la superficie posterior de la coxa (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(140) Annulus del trocánter (larvas I-III): (0) ausente; (1) presente 
(141) Seta TR2 (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(142) Seta TR3 (larva I): (0) ausente; (1) presente 
(143) Seta TR5 en metatrocánter (larva I): (0) corta; (1) larga 
(144) Setas adicionales en el trocánter (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(145) Seta FE1 (larva I): (0) insertada proximalmente; (1) insertada subproximalmente o submedialmente 
(146) Seta FE2 (larva I): (0) insertada distalmente; (1) insertada subdistalmente 
(147) Seta FE4 (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(148) Seta FE5 en el mesofémur (larva I): (0) corta, espiniforme; (1) larga, setiforme; (2) ausente 
(149) Seta FE5 en el metafémur (larva I): (0) corta, espiniforme; (1) larga, setiforme; (2) ausente 
(150) Seta FE6 (larva I): (0) ausente; (1) insertada distalmente; (2) insertada subdistalmente 
(151) Setas FE6, TI1 y TA1 (larva I): (0) no ramificadas; (1) ramificadas 
(152) Setas FE7, FE8, FE9 y FE10 (larva I) : (0) ausentes; (1) presentes 
(153) Poro FEa (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(154) Setas adicionales dorsales en el fémur (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(155) Setas adicionales posteroventrales en el fémur (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(156) Setas natatorias en el fémur (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(157) Setas natatorias dorsales en el fémur (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(158) Setas natatorias ventrales en el fémur (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(159) Setas secundarias anterodorsales en el fémur (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(160) Setas secundarias posteroventrales en el fémur (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(161) Pro- y mesotibia (larvas I-III): (0) de forma normal; (1) queladas 
(162) Seta TI1 (larva I): (0) insertada distalmente; (1) insertada subdistalmente o submedialmente; (2) insertada proximalmente 
(163) Seta TI2 en pro- y mesotibia (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(164) Seta TI2 en meso- y metatibia (larva I): (0) corta, espiniforme; (1) larga, setiforme; (2) inaplicable  
(165) Seta TI4 (larva I): (0) más proximal en la pata 1; (1) no más proximal en la pata 1 
(166) Seta TI5 (larva I): (0) espiniforme; (1) setiforme 
(167) Seta TI6 en pro- y mesotibia (larva I): (0) larga, setiforme; (1) corta, espiniforme 
(168) Seta TI6 en metatibia (larva I): (0) larga, setiforme; (1) corta, espiniforme 
(169) Seta TI7 (larva I): (0) corta, espiniforme; (1) larga, setiforme 
(170) Poro TIa (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(171) Setas adicionales anterodorsales en la tibia (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(172) Setas adicionales anteroventrales en la protibia (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(173) Setas adicionales anteroventrales en meso- y metatibia (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(174) Setas adicionales posteroventrales en la tibia (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(175) Setas secundarias en pro- y mesotibia (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(176) Setas secundarias en la metatibia (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(177) Setas natatorias dorsales en la tibia (larva I) : (0) ausentes; (1) presentes 
(178) Setas natatorias dorsales en la tibia (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(179) Setas natatorias ventrales en la protibia (larvas I-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(180) Setas natatorias ventrales en meso- y metatibia (larvas I-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(181) Espínulas ventrales en tibia y tarso (larvas I-III): (0) espiniformes; (1) en forma de pluma; (2) ausentes 
(182) Seta TA1 (larva I): (0) corta o muy corta; (1) larga o muy larga; (2) ausente 
(183) Seta TA1 (larva I): (0) insertada distalmente o subdistalmente; (1) insertada submedialmente; (2) inaplicable  
(184) Poros TAc, TAd, TAe y TAf (larva I): (0) presentes; (1) ausentes 
(185) Setas adicionales anteroventrales en el tarso (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(186) Setas adicionales posteroventrales en el tarso (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(187) Setas secundarias en el margen anterodorsal del protarso (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(188) Setas secundarias en el margen posteroventral del protarso (larva I II): (0) ausentes; (1) presentes 
(189) Setas secundarias en el margen posteroventral del metatarso (larva III): (0) ausentes; (1) presentes 
(190) Setas natatorias dorsales en el tarso (larva I) : (0) ausentes; (1) presentes 
(191) Setas natatorias dorsales en el tarso (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(192) Setas natatorias ventrales en el tarso (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(193) Parche basoventral denso de espínulas delgadas en el protarso (larvas I-III): (0) ausente; (1) presente 
(194) Setas PT1 y PT2 (larva I): (0) presentes; (1) ausentes 
(195) Espínulas basoventrales en las uñas (larva I) : (0) ausentes; (1) presentes 
(196) Espínulas basoventrales en las uñas (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(197) Tergitos abdominales I-VI (larvas I-III): (0) bien desarrollados; (1) reducidos; (2) ausentes  
(198) Tergitos abdominales I-VI (larva I): (0) con carena anterotransversa; (1) sin carena anterotransversa; (2) inaplicable 
(199) Superficie ventral de los segmentos abdominales II-III (larva III) : (0) membranosa; (1) esclerotizada 
(200) Superficie ventral del segmento abdominal IV (larva III): (0) membranosa; (1) esclerotizada 
(201) Superficie ventral del segmento abdominal V (larva III): (0) membranosa; (1) esclerotizada 
(202) Superficie ventral del segmento abdominal VI (larvas I-II): (0) membranosa; (1) esclerotizada 
(203) Superficie ventral del segmento abdominal VI (larva III): (0) membranosa; (1) esclerotizada 
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(204) Segmento abdominal VII (larva I): (0) esclerotizado dorsalmente, membranoso ventralmente; (1) completamente esclerotizado 

excepto por una banda angosta longitudinal ventral; (2) esclerotizado dorsal y ventralmente, con el esclerito ventral independiente 
del esclerito dorsal; (3) completamente esclerotizado; (4) completamente membranoso 

(205) Segmento abdominal VII (larvas II-III): (0) membranoso ventralmente; (1) esclerotizado ventralmente 
(206) Esclerito abdominal VII (larva I): (0) con carena anterotransversa; (1) sin carena anterotransversa; (2) inaplicable 
(207) Segmento abdominal VII (larva I): (0) sin una hilera lateral de setas natatorias; (1) con una hilera lateral de setas natatorias 
(208) Segmento abdominal VII (larvas II-III): (0) sin una hilera lateral de setas natatorias; (1) con una hilera lateral de setas natatorias 
(209) Segmento abdominal IX (larvas I-III): (0) bien desarrollado; (1) reducido; (2) vestigial o ausente 
(210) Segmento abdominal X (larvas I-III): (0) presente; (1) ausente 
(211) Branquias traqueales en los segmentos abdominales I-VI (larvas I-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(212) Espiráculos en mesotórax y segmentos abdominales I-VII (larva III): (0) presentes; (1) ausentes 
(213) Espiráculos en el segmento abdominal VIII (larvas II-III): (0) grandes, terminales; (1) pequeños, ubicados en la superficie dorsal; 

(2) ausentes 
(214) Sifón (larvas I-III): (0) muy corto; (1) corto a moderadamente largo; (2) muy largo, como un urogonfómero; (3) ausente 
(215) Troncos traqueales (larvas I-III): (0) no proyectados desde el ápice del sifón; (1) proyectados desde el ápice del sifón 
(216) Sensilio AB2 (larva I): (0) setiforme; (1) poriforme; (2) ramificado; (3) ausente 
(217) Seta AB3 (larva I): (0) setiforme; (1) espiniforme; (2) ramificada 
(218) Seta AB4 (larva I): (0) poco desarrollada; (1) muy larga, fuertemente desarrollada  
(219) Seta AB5 (larva I): (0) poco desarrollada; (1) fuertemente desarrollada  
(220) Seta AB6 (larva I): (0) corta (1) larga 
(221) Seta AB7 (larva I): (0) pequeña; (1) bien desarrollada o fuertemente desarrollada; (2) ausente 
(222) Setas AB8 y AB14 (larva I): (0) no lanceoladas; (1) lanceoladas 
(223) Seta AB9 (larva I): (0) insertada dorsolateralmente; (1) insertada ventrolateralmente 
(224) Seta AB10 (larva I) : (0) setiforme; (1) espiniforme 
(225) Seta AB11 (larva I) : (0) espiniforme; (1) setiforme; (2) ramificada 
(226) Seta AB11 (larva I) : (0) insertada contigua al margen ventroapical; (1) insertada lejos del margen ventroapical 
(227) Seta AB15 (larva I) : (0) ausente; (1) insertada contigua al margen ventroapical; (2) insertada lejos del margen ventroapical 
(228) Poro ABa (larva I): (0) presente; (1) ausente 
(229) Poro ABc (larva I) : (0) presente; (1) ausente 
(230) Setas adicionales en el segmento abdominal VIII (excluidas las setas natatorias) (larva I): (0) ausentes; (1) una seta espiniforme 

insertada en el margen lateral; (2) una seta espiniforme insertada en la superficie ventral; (3) muchas 
(231) Poros adicionales dorsales en el segmento abdominal VIII (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(232) Setas natatorias en el margen lateral del segmento abdominal VIII (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(233) Setas natatorias en el margen lateral del segmento abdominal VIII (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes 
(234) Grupo denso de setas secundarias espiniformes dorsales en la base del sifón (larva III): (0) ausente; (1) presente; (2) inaplicable 
(235) Setas secundarias ventrales en el sifón (larva III): (0) ausentes; (1) presentes; (2) inaplicable 
(236) Setas ramificadas en el segmento abdominal VIII (larva I): (0) ausentes; (1) presentes 
(237) Urogonfo (larvas I-III): (0) bien desarrollado; (1) diminuto; (2) ausente 
(238) U/HW (larva III): (0) menor que 3.00; (1) mayor que 3,60; (2) inaplicable 
(239) Urogonfo (larvas I-III): (0) compuesto por un urogonfómero; (1) compuesto por dos urogonfómeros; (2) inaplicable 
(240) Urogonfo (larva I): (0) no fracturado; (1) fracturado; (2) inaplicable 
(241) Número de setas primarias en el urogonfo (excluidas las setas natatorias) (larva I) : (0) nueve; (1) ocho; (2) siete; (3) muchas; (4) 

inaplicable 
(242) Número de poros primarios en el urogonfo (larva I): (0) tres o más; (1) dos; (2) uno; (3) inaplicable 
(243) Setas UR2, UR3 y UR4 (larva I) : (0) insertadas contiguas; (1) no insertadas contiguas; (2) sólo UR2 y UR3 contiguas; (3) sólo 

UR3 y UR4 contiguas; ; (4) inaplicable 
(244) Seta UR5 (larva I): (0) larga, setiforme; (1) corta, espiniforme; (2) inaplicable 
(245) Seta UR6 (larva I): (0) larga; (1) corta; (2) inaplicable 
(246) Seta UR7 (larva I): (0) larga, setiforme; (1) corta, espiniforme; (2) inaplicable 
(247) Seta UR8 (larva I): (0) insertada terminalmente en el urogonfómero 2; (1) insertada subapicalmente en el urogonfómero 2; (2) 

insertada submedialmente en el urogonfómero 2; (3) insertada proximalmente en el urogonfómero 2; (4) ausente; (5) insertada en 
el urogonfómero 1; (6) inaplicable 

(248) Poro URb (larva I): (0) proximal a la seta UR2; (1) contiguo a la seta UR2; (2) distal a la seta UR2; (3) ausente; (4) inaplicable 
(249) Poro URc (larva I): (0) no insertado terminalmente en el urogonfómero 1; (1) insertado terminalmente en el urogonfómero 1; (2) 

inaplicable 
(250) Setas adicionales en el urogonfo (excluidas las setas natatorias) (larva I): (0) a lo sumo una seta diminuta; (1) muchas; (2) 

inaplicable 
(251) Poros adicional en el urogonfo (larva I): (0) ausentes; (1) presentes; (2) inaplicable 
(252) Setas secundarias en el urogonfo (larvas II-III): (0) ausentes; (1) presentes; (2) inaplicable 
(253) Hilera de setas natatorias en el urogonfo (larva I): (0) ausente; (1) presente; (2) inaplicable 
(254) Hilera de setas natatorias en el urogonfo (larvas II -III): (0) ausente; (1) presente; (2) inaplicable 
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Tabla 47. Matriz de 255 caracteres larvales para 59 taxa terminales de Dytiscidae. Datos faltantes codificados ‘?’ 
 
Especie            Caracter 
    000000  00000  00000  00000  00000  00000  00000  00000  00000  00000  
    000000  00001  11111  11112  22222   22223  33333  33334  44444  44445  
    012345  67890  12345  67890  12345  67890  12345  67890  12345  67890  

Andogyrus seriatopunctatus  011000  10002  21232  00000  20?11  10000  02120  11000  12000  01111  
Aspidytes niobe   000000  10003  30002  00000  0 1?00  00000  00000  01000  00000  01101  
Hygrobia australasiae  000000  10001  10002  0000?  ?????  ? 20??  ???2?  ?????  1?001  00001  
Agabus anthracinus   001000  10003  ?0002  00000  01?00  02000  00000  00000  0011?  11000  
Hydrotrupes palpalis  000000  10 003  30002  00000  01?00  02000  00000  00000  00110  11000  
Ilybius vittiger   011000  10003  20002  00000  01?00  02000  00000  00000  0011?  11000  
Leuronectes curtulus   011000  10002  20002  00000  01?00  02000  00000  00000  00110  11100  
Platambus glabrellus  011000  10002  20002  00000  01?00  02000  00000  00000  0011?  11000  
Bunites distigma   01?1?0  10002  ?0002  00000  01?01  12000  00000  00000  121??  ?1110  
Colymbetes dolobratus  011110  10002  20002  00000  01?01  02000  00000  00000  0011?  11 110 
Meladema lanio   011110  10002  20002  00000  01?01  12000  00000  00000  1211?  11010  
Melanodytes pustulatus  011110  10002  20002  00000  01?01  02000  00000  00000  00110  1?11?  
Neoscutopterus hornii  011110  10002  20002  00000  01?01  02000  00000   00000  1011?  10110  
Rhantus antarcticus nahueli  011110  10002  20002  00000  01?00  02000  00000  00000  00110  11110  
Rhantus calileguai   011110  10002  20002  00000  01?01  02000  00000  00000  00110  11110  
Rhantus grapii   011110  10002  20002  00000   01?01  02000  00000  00000  0011?  10110  
Rhantus orbignyi   011110  10002  20002  00000  01?00  02000  00000  00000  00110  11110  
Rhantus signatus   011110  10002  20002  00000  01?01  02000  00000  00000  00110  11110  
Rhantus suturellus   011110  10002  20002  00000  01?01  02000  00000  00000  0011?  11110  
Rhantus validus   011110  10002  20002  00000  01?00  02000  00000  00000  00110  11110  
Agaporomorphus sp.   0?1?00  1?003  30??2  0000?  01?00  ?20??  0??00  00000  ??110  10000  
Copelatus sp.   01101 0  10001  10002  00000  01?00  02000  00000  00000  00110  11000  
Coptotomus interrogatus  001000  10002  22002  00000  01?0?  01000  ?00??  ????0  00111  1?000  
Thermonectus succinctus  111111  20002  30002  00000  01?00  02000  00000  01110  00110  12101  
Megadytes glaucus   011110  10002  21012  00010  02?00  12000  00000  00000  12101  11002  
Dytiscus harrisii    011110  10003  30002  00000  01?0?  02000  00000  00000  01100  11100  
Eretes australis    1?1?10  20?0?  20??2  000??  ?????  ?2???  ?????  ?????  ? ?11?  1????  
Hydaticus tuyuensis   011110  10003  30002  00000  01?00  02000  00000  00000  01110  11002  
Hyderodes shuckardi  011110  10002  20?02  00000  ?????  ?20??  ?????  ?????  ??110  1??0?  
Amarodytes duponti   000110  10110  00000  01000  00000  0211 1  10121  11001  00111  11000  
Anodocheilus maculatus  000010  10110  00000  01000  00000  02111  10121  01001  00101  10000  
Hypodessus cruciatus  000010  10110  00000  01000  00000  02111  10121  01001  00111  11000  
Liodessus flavofasciatus  000010  10110  00000  01000  00000  02111  10121  01001  00101  10000  
Antiporus uncifer   000010  10110  00001  12000  00000  02111  10100  01001  0011?  10000  
Canthyporus kenyensis  000010  10110  00000  01000  00000  02011  10120  01001  0010?  10000  
Deronectes latus   000010  10110  00000  01001  00000  02111  10120  01001  0011?  11000  
Heterosternuta wickhami  000010  10110  00000  01000  00000  02111  10120  01001  0?11?  11000  
Hydrocolus paugus   000010  00110  00000  01000  00000  02111  10120  01001  0?11?  11000  
Hydroporus columbianus  000010  10110  00000  01000  00000  02111  10120  01001  0011?  11000  
Laccornellus lugubris  00?0?0  101?0  ?0000  01001  00000  02011  10100  01001  001??  ?0000  
Neoporus undulatus   000010  10110  00000  00000  00000  02111  1012 0  01001  0?11?  11000  
Oreodytes scitulus   011110  10110  00000  01000  00000  02111  10120  01001  0011?  11000  
Scarodytes halensis   011110  10110  00000  01000  00000  02111  10120  01001  0011?  11000  
Stictonectes canariensis  000010  10110  00000  01 000  00000  02111  10100  01001  0011?  11000  
Hydrovatus caraibus   000000  10110  00101  00001  01000  02011  10121  01111  00101  10000  
Coelambus impressopunctatus  000010  10110  00000  01000  00000  02111  10100  01001  0011?  10000  
Herophydrus musicus  000010  10110  00000  01000  00000  02111  10100  01001  0011?  10000  
Hygrotus sayi   000010  10110  00000  01000  00000  02111  10100  01001  0011?  10000  
Andex insignis   000010  10110  00001  01000  00010  02111  11121  01001  00110  11000  
Desmopachria concolor  000010  10110  00001  00000  01010  02111  11121  01001  00100  11000  
Desmopachria punctatissima  000010  10110  00001  00000  01010  02111  11121  01001  00100  11000  
Hyphydrus ovatus   000010  10110  00001  10000  01010  02111  11121  01001  00110  11000  
Microdytes uenoi   000010  10110  00000  01000  01010  02011  11121  01001  00110  11000  
Pachydrus obesus   000000  10110  00001  12100  00000  02011  10100  01001  00111  10000  
Laccornis latens   000010  10110  00000  00000  00100  02011  100 00  01001  00110  10000  
Celina parallela   001110  10110  00000  00001  00000  02110  10000  01001  00111  10000  
Vatellus haagi   000010  10110  00001  13000  11000  02110  10100  01101  00111  11000  
Agabetes acuductus   001000  10003  30122  00000  01?00  01000  00000  00000  00110  10000  
Laccophilus sp.   001000  11102  20102  00000  01?00  01000  02000  00000  00110  10000  
Neptosternus meridianus  011010  12102  20102  00000  01?00  01000  00010  00000  0011?  10000  
Lancetes marginatus   011000  10003  3 0002  00000  01?00  01000  00000  00000  00110  11012  
Matus bicarinatus   000110  10001  10002  00000  01?00  02000  00000  00000  0011?  12000  
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Tabla 47. (continuación) 
 
Especie            Caracter 
    00000  00000  00000  00000  00000  00000  0 0000  00000  00000  00001  
    55555  55556  66666  66667  77777  77778  88888  88889  99999  99990  
    12345  67890  12345  67890  12345  67890  12345  67890  12345  67890  

Andogyrus seriatopunctatus  00002  00211  01000  00?02  10000  10000  00000  00021  00001  10000  
Aspidytes niobe   00000  10000  00000  01010  00000  10000  00000  12010  00000  10000  
Hygrobia australasiae  00001  00000  00000  01110  00104  00000  00010  00033  01210  10000  
Agabus anthracinus   00000  00000  01000  00000  00000  10000  0 0000  00000  00000  1010?  
Hydrotrupes palpalis  00000  00000  01000  01000  00000  10000  00000  00000  00000  10100  
Ilybius vittiger   0000?  ?000?  01??0  00???  00000  10000  00000  00000  00000  1010?  
Leuronectes curtulus   00000  00000  00000  00000  00000  10000  00000  00000  01000  10100  
Platambus glabrellus  00001  00000  01000  00000  00000  10000  00000  00000  00000  10000  
Bunites distigma   ?0??1  00100  00000  00000  1?000  1????  ?0000  00000  01000  1020?  
Colymbetes dolobratus  00000  ?010?  00??0  00???  00000  10000  00000  00000  01000  1000?  
Meladema lanio   00000  00100  00000  00???  00000  10000  00000  00000  01000  10100  
Melanodytes pustulatus  0000?  ?0?0?  0???0  00???  ?0000  10000  00000  00000  0?000  10000  
Neoscutopterus hornii  00001  0010?  00??0  00???  10000  10000  00000  00000  01000  1000?  
Rhantus antarcticus nahueli  00001  00100  00000  00010  00000  10000  00000  01000  01000  10000  
Rhantus calileguai   00001  00100  00000  00000  00000  10000  00000  00000  01000  100 00 
Rhantus grapii   0000?  ?010?  00??0  000??  00000  10000  00000  00000  01000  1000?  
Rhantus orbignyi   00001  00100  00000  00000  00000  10000  00000  00000  01000  10000  
Rhantus signatus   00001  00100  00000  00000  00000  10000  00000  00000  0100 0  10000  
Rhantus suturellus   0000?  ?010?  00??0  00000  00000  10000  00000  00000  01000  1000?  
Rhantus validus   00001  00100  00000  00000  00000  10000  00000  00000  01000  10100  
Agaporomorphus sp.   00001  10011  01000  00101  00002  10000  00000  12000  01201  11000  
Copelatus sp.   00?00  00000  01000  01100  00011  10?0?  00000  02011  01000  10000  
Coptotomus interrogatus  0000?  ?????  ?? 000  00???  00000  10000  00000  00000  01000  1010?  
Thermonectus succinctus  00011  00000  01100  00001  0100 1  00000  11000  0?001  01000  10300  
Megadytes glaucus   11220  00000  10??0  10101  10004  11112  20100  00032  01110  1041?  
Dytiscus harrisii    11111  00000  001?0  00001  00000  11111  10000  00000  01000  10101  
Eretes australis    1??1?  ?????  ???? 0  0 0???  ??001  10?1?  1??0?  ?????  ?????  ??3??  
Hydaticus tuyuensis   00110  10000  01100  00101  00000  10111  10000  00000  01000  10100  
Hyderodes shuckardi  1?11?  ?????  ????0  00???  ?00??  10111  1??0?  ?????  ?????  ?????  
Amarodytes duponti   00000  11001  01001  00110  00104  00000  00011  00043  11210  10000  
Anodocheilus maculatus  00000  11001  01001  00110  00104  00000  00011  00043  11210  00000  
Hypodessus cruciatus  00000  11001  01001  00110  00104  00000  00011  00043  1121?  ?0000  
Liodessus flavofasciatus  00000  11001  01001  00110  00104  00000  00011  00043  11210  00000  
Antiporus uncifer   00000  11001  01001  00111  00104  00000  00011  00043  11210  00000  
Canthyporus kenyensis  00000  10001  01001  00111  00004  00000  00000  00043  112 10  00000  
Deronectes latus   0000?  10001  01001  00?1?  00004  00000  00001  00043  11210  00000  
Heterosternuta wickhami  00000  10001  01001  00?1?  00004  00000  00001  00043  11210  00000  
Hydrocolus paugus   00000  10001  01011  00?1?  00004  00000  00 001  00043  11210  00000  
Hydroporus columbianus  00000  10001  01001  0011?  00004  00000  00001  00043  11210  00000  
Laccornellus lugubris  ?0??0  10001  01??1  00111  0?002  0????  ?0000  00000  11200  0000?  
Neoporus undulatus   00000  10001  01001  00?1 ?  00004  00000  00001  00043  11210  00000  
Oreodytes scitulus   00000  01001  01001  00111  00104  00000  00011  00043  11210  00000  
Scarodytes halensis   0000?  01001  01001  00?1?  00104  00000  00011  00043  11210  00000  
Stictonectes canariensis  0000?   11001  01001  00?1?  00004  00000  00000  00043  11210  00000  
Hydrovatus caraibus   00000  10011  01001  00101  00102  00000  00010  00000  11200  00000  
Coelambus impressopunctatus  00000  11001  01001  0011?  00004  00000  00000  00043  11210  00000  
Herophydrus musicus  0000?  ? 1001  01001  00?1?  00004  00000  00000  00043  11210  00000  
Hygrotus sayi   00000  11001  01001  00?1?  00004  00000  00000  00043  11210  00000  
Andex insignis   00000  11011  01001  00111  00104  00000  00010  00043  11210  ?000 0 
Desmopachria concolor  00000  11011  01001  00111  00104  00000  00011  12043  11210  00000  
Desmopachria punctatissima  00000  11011  01001  00111  00104  00000  00011  12043  11210  00000  
Hyphydrus ovatus   0000?  ?1011  01001  0011?  00104  00000  0001 0  00043  11210  00000  
Microdytes uenoi   0000?  ?1011  01001  00?1?  00104  00000  00010  00043  11210  00000  
Pachydrus obesus   00000  10011  00001  00111  00103  00000  00011  12100  11220  00000  
Laccornis latens   00000  00001  01001  0011?  00002  000 00  00000  00000  11200  10000  
Celina parallela   00001  10001  01001  00101  00002  00000  00000  00000  01200  00000  
Vatellus haagi   00000  11001  00111  00111  00104  00000  00011  00143  11210  ?0001  
Agabetes acuductus   00001  10001  01000  00100  00 000  10000  00000  00000  00000  10000  
Laccophilus sp.   00000  10001  01000  00100  00000  10000  00000  00000  01000  11100  
Neptosternus meridianus  00001  01001  01100  00100  00000  10000  00000  12000  00000  10001  
Lancetes marginatus   00011  10000  00000  00000  00000  10010  10000  00000  01000  10000  
Matus bicarinatus   00001  00000  00110  00000  00000  10000  00000  00000  00000  10001  
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Tabla 47. (continuación) 
 
Especie            Caracter 
    11111  11111  11111  11111  11111  11111  11111  11111  11111  11111  
    00000  00001  11111  11112  22222  22223  33333  33334  44444  44445  
    12345  67890  12345  67890  12345  67890  12345  67890  12345  67890  

Andogyrus seriatopunctatus  01001  00000  20010  02202  21200  10000  00210  10300  11000  00001  
Aspidytes niobe   00001  00000  00010  00002  22200  01100  00200  00000  01001  00001  
Hygrobia australasiae  00001  00000  00232  30202  22200  00000  00200  10201  11000  00001  
Agabus anthracinus   01001  00000  00010  00001  11100  00000  ??2?0  00001  01001  00001  
Hydrotrupes palpalis  00001  00000  00010  00001  11100  01000  01200  00001  01001  00001  
Ilybius vittiger   00001  00000  00010  00000  11100  0?000  ??2?0  00001  01001  00001  
Leuronectes curtulus   00001  00000  00010  00000  10100  00000  01200  00001  01001  00001  
Platambus glabrellus  00001  00000  00010  00001  11100  01000  0?200  00001  01001  00001  
Bunites distigma   00001  ?00?0  00010  00001  11100  01000  ??2?0  00101  01000  00001  
Colymbetes dolobratus  00001  ?0000   00010  00001  11100  01000  ??2?0  00001  01000  00001  
Meladema lanio   00001  00000  00010  00002  22200  01000  1?200  00001  01010  00001  
Melanodytes pustulatus  00001  00000  0?0?0  000??  ?????  ?1??0  ??2?0  00001  01000  00001  
Neoscutopterus hornii  01001  ?0000  00010  00001  11100  01000  ??2?0  00001  01000  00011  
Rhantus antarcticus nahueli  00001  00000  00010  00001  11100  01000  11200  00001  01000  00001  
Rhantus calileguai   00001  00000  00010  00001  11100  01000  11200  00001  01000  00 111  
Rhantus grapii   00001  00000  00010  00001  11100  01000  ??2?0  00001  01000  00111  
Rhantus orbignyi   00001  00000  00010  00001  11100  01000  11200  00001  01000  00001  
Rhantus signatus   00001  00000  00010  00001  11100  01000  11200  00001  010 00  00111  
Rhantus suturellus   00001  00000  00010  00001  11100  01000  ??2?0  00001  01000  00111  
Rhantus validus   00001  00000  00010  00001  11100  01000  11200  00001  01000  00001  
Agaporomorphus sp.   00001  20000  00010  00002  22201  00100  01200  00001  00000  00001  
Copelatus sp.   00001  00000  00010  00001  11100  01100  01200  00001  01000  00001  
Coptotomus interrogatus  00001  00000  00010  00002  222??  01??0  ??220  10001  01001  00001  
Thermonectus succinctus  02011  00000  00010  00001  111 00  01100  10110  10001  11000  01220  
Megadytes glaucus   01011  10110  10010  00001  11100  00001  11020  10411  01010  00001  
Dytiscus harrisii    00001  00010  00010  0000?  0?000  00000  ?12?0  10011  01000  00221  
Eretes australis    02011  00?0?  ?????  ?????  ?????  ?????  ??1?0  10001  11000  01220  
Hydaticus tuyuensis   02021  00000  00010  00001  11100  00000  11110  10001  01000  01220  
Hyderodes shuckardi  00001  ?0000  000?0  000??  ?????  ?????  ??22?  ????1  ?????  ?????  
Amarodytes duponti   00001  00000  00000  10000  00001  00000  00200  00001  10000  00001  
Anodocheilus maculatus  00001  00000  00000  10000  00001  00000  00200  00001  10000  00001  
Hypodessus cruciatus  00001  00000  00000  10000  00001  00000  00200  00001  10000  00001  
Liodessus flavofasciatus  00001  00000  00000  10000  00001  00000  00200  00001  10000  00001  
Antiporus uncifer   00101  00000  00000  10000  10001  00000  00200  00001  10000  00001  
Canthyporus kenyensis  00101  00000  01000  10000  00001  00000  00200  00001  00 000  00001  
Deronectes latus   00001  ?0000  00000  10000  ?0?01  00000  00200  00001  00000  00001  
Heterosternuta wickhami  00101  00000  00000  10000  ?0?01  00000  00200  00001  10000  00001  
Hydrocolus paugus   00101  00000  00000  10000  ?0?01  00000  0 0200  00001  00000  00001  
Hydroporus columbianus  00101  00000  00000  10000  ?0?01  00000  00200  00001  00000  00001  
Laccornellus lugubris  00101  ?00?0  01000  10000  10101  00000  ??2?0  00001  00000  00001  
Neoporus undulatus   00101  00000  00000  100 00  ?0?01  00000  00200  00001  10000  00001  
Oreodytes scitulus   01001  00000  00000  10000  10101  00000  00200  00001  00000  00001  
Scarodytes halensis   00101  ?0000  00000  10000  ?0?01  00000  00200  00001  00000  00001  
Stictonectes canariensis  00001  00000  00000  10000  10?01  00000  00200  00001  00000  00001  
Hydrovatus caraibus   00001  00000  01200  10100  00001  00000  00200  00001  10000  00001  
Coelambus impressopunctatus  00101  ?0000  00000  10000  ?0?01  00000  00200  00001  10000  00002  
Herophydrus musicus  00101  00000  00000  ?0000  ?0?01  00000  00200  00001  10000  00001  
Hygrotus sayi   00101  ?0000  00000  10000  ?0?01  00000  00200  00001  10000  00002  
Andex insignis   10001  00000  00000  10100  01001  00000  10200  00001  10000  000 01 
Desmopachria concolor  10001  01000  00101  11101  01011  01000  00200  00001  10000  00001  
Desmopachria punctatissima  10001  01000  00101  11101  01011  01000  00200  00001  10000  00001  
Hyphydrus ovatus   10001  00000  00000  10100  01001  00000  002 00  00001  10000  00001  
Microdytes uenoi   10001  00000  00000  10100  01001  00000  00200  00001  10000  00001  
Pachydrus obesus   00001  00001  00000  10101  01011  00000  10200  01001  10000  10002  
Laccornis latens   00001  ?0000  00000  10000  ?0?01  00 000  00200  00001  00000  00001  
Celina parallela   00001  00000  00200  10001  01001  00000  00200  00001  00000  00001  
Vatellus haagi   00100  22000  01020  10012  22201  10000  00200  00001  10001  00001  
Agabetes acuductus   00001  20000  00010  00002  2 2200  00010  00200  00001  01000  00001  
Laccophilus sp.   00001  20000  00220  00002  22200  00000  01200  10001  01001  00001  
Neptosternus meridianus  00001  20000  00210  00002  22200  00010  00200  10001  01000  00111  
Lancetes marginatus   00001  00010  00010  00000  11100  01100  01200  10001  01001  00001  
Matus bicarinatus   00001  00000  00020  20001  11100  00000  10201  00001  01100  00011  
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Tabla 47. (continuación) 
 
Especie            Caracter 
    11111  11111  11111  11111  11111  11111  11111  11111  11111  11112  
    55555  55556  66666  66667  77777  77778  88888  88889  99999  99990  
    12345  67890  12345  67890  12345  67890  12345  67890  12345  67890  

Andogyrus seriatopunctatus  00100  00000  02001  01110  00000  00000  00000  00000   00000  02200  
Aspidytes niobe   01000  00000  00001  01100  00000  00000  22200  00000  00000  00?11  
Hygrobia australasiae  01001  00001  0?001  01110  01101  11100  01?00  00111  10000  00?00  
Agabus anthracinus   0100?  000??  00000  01100  00001  10000  00000  0???0  00000  00?00  
Hydrotrupes palpalis  01000  00001  0000?  01100  00000  00000  00000  00000  00000  00000  
Ilybius vittiger   01001  0001?  00000  01100  00001  10000  00000  01110  00000  00?00  
Leuronectes curtulus   01001  00011  00000  01100   00000  00000  00000  00000  00000  00000  
Platambus glabrellus  01001  00011  00000  01100  00000  00000  00000  00000  00000  00000  
Bunites distigma   01001  0????  00001  00010  1111?  ?0?00  00001  1???0  ??001  ?00??  
Colymbetes dolobratus  01000  010? ?  00001  00010  00001  10100  00000  01??0  10001  10???  
Meladema lanio   01011  01011  0000?  01110  11111  10100  00001  11110  10001  10000  
Melanodytes pustulatus  01001  01011  00001  00010  00001  10100  00000  01??0  10001  100??  
Neoscutopterus hornii  01011  010??  00001  00010  0111?  ?0?00  00001  1?1?0  ?0001  ?0???  
Rhantus antarcticus nahueli  01000  01011  00001  00000  00101  10100  00000  00110  10001  10000  
Rhantus calileguai   01001  01011  00001  00010  01101  10100  00001  01010  10001  1 0000  
Rhantus grapii   01010  0101?  00001  00010  01101  10?00  00001  ????0  ?0001  10000  
Rhantus orbignyi   01000  01011  00001  00000  00001  10100  00000  00000  10001  10000  
Rhantus signatus   01001  01011  00001  00010  01101  10100  00001  01010  10 001  10000  
Rhantus suturellus   01001  0101?  00001  00010  01111  10?00  00001  11??0  ?0001  10000  
Rhantus validus   01000  01011  00001  00010  00001  10100  00000  01110  10001  10000  
Agaporomorphus sp.   01000  00000  00000  01100  00001  1?100  01000   0100?  1000?  00?11  
Copelatus sp.   01001  00001  00000  01100  00000  00000  01000  00000  00000  00100  
Coptotomus interrogatus  01000  00010  01001  01110  00000  00100  01100  00000  10100  00?00  
Thermonectus succinctus  01000  11111  0000?  10010  00 001  11111  01010  01000  11010  00000  
Megadytes glaucus   11011  111??  0000?  00010  1110?  ?1110  01001  0?0?1  10100  01100  
Dytiscus harrisii    01011  11111  0000?  10010  11101  11111  01000  01000  11000  00000  
Eretes australis    01000  11111  0000?  ?0010  00001  11111  010?0  0???0  11000  00?00  
Hydaticus tuyuensis   01000  11111  0000?  10010  00001  11111  01000  01000  10101  10000  
Hyderodes shuckardi  ?1???  ?11??  0????  ?????  ?????  ??111  0????  ?????  11??1  10???  
Amarodytes duponti   01100   00011  01001  01100  00001  10000  01000  00000  00000  00100  
Anodocheilus maculatus  01100  00011  01001  01100  00001  10000  01000  00000  00000  00100  
Hypodessus cruciatus  01100  00011  01001  01100  00001  10000  01000  00110  00000  00100  
Liodessus flavofasciatus  01100  00011  01001  01100  00001  10000  01000  00000  00000  00100  
Antiporus uncifer   01000  01011  01001  01100  00001  10100  01000  01110  10000  00000  
Canthyporus kenyensis  01100  00001  01001  01100  00000  00000  01000  00000  0 0000  00?00  
Deronectes latus   01000  00011  01001  01100  00001  10000  01000  01110  00000  00000  
Heterosternuta wickhami  01000  00011  01001  01100  00001  10000  01000  00100  00000  00100  
Hydrocolus paugus   01000  00011  01001  01100  00001  10000  01000  00000  00000  00100  
Hydroporus columbianus  01000  00011  01001  01100  00001  10000  01000  00000  00000  00100  
Laccornellus lugubris  01100  0?? ??  01001  01100  0000?  ?0?00  01000  0???0  ??000  ?00??  
Neoporus undulatus   01000  00011  01001  01 100  00001  10100  01000  00110  10000  00100  
Oreodytes scitulus   01000  00011  01001  01100  00001  10000  01000  00000  00000  00000  
Scarodytes halensis   01000  01011  01001  01100  00001  10100  01?00  00110  10000  00000  
Stictonectes canariensis  010 00  00011  01001  01100  00001  10000  01000  00110  00000  00000  
Hydrovatus caraibus   01100  00001  01001  01100  00000  00000  01000  00000  00001  00011  
Coelambus impressopunctatus  01000  00011  01001  01100  00001  10000  01000  00110  00000  00100  
Herophydrus musicus  01000  00011  01001  01100  00001  10000  01000  00110  00000  00???  
Hygrotus sayi   01000  00011  01001  01100  00001  10000  01000  00110  00000  00100  
Andex insignis   01100  01011  01001  01111  00001  10100  01000  01110  10000  00 001  
Desmopachria concolor  01100  01011  01001  01110  00001  10100  01000  01110  10000  00111  
Desmopachria punctatissima  01100  01011  01001  01110  00001  10100  01000  01110  10000  00111  
Hyphydrus ovatus   01100  01011  01001  01110  00001  10100  01 000  01110  10000  00001  
Microdytes uenoi   01100  00011  01001  01100  00001  10100  01000  01110  10000  00011  
Pachydrus obesus   01100  00101  01011  01110  00001  10000  01000  00000  00000  00000  
Laccornis latens   01100  00001  01001  01100  00000  0 0000  01000  00000  00000  00000  
Celina parallela   01000  00011  01001  01100  00001  10000  01000  01110  00000  00000  
Vatellus haagi   01000  00011  01001  01110  00001  10100  01000  01110  10000  00100  
Agabetes acuductus   01000  00000  01000  01100  00000  10000  00000  00000  00000  00000  
Laccophilus sp.   01000  00000  00000  00000  00001  10100  01100  01000  10000  00100  
Neptosternus meridianus  01000  01011  00000  00000  00001  10100  00000  01000  10000  00100  
Lancetes marginatus   01000  00001   00000  00000  01101  10100  00000  00000  10000  00100  
Matus bicarinatus   01000  01011  11121  01000  00001  10100  11100  01110  10000  00000  
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Tabla 47. (continuación) 
 
Especie            Caracter 
             22222  22222  22222  22222  222 22  22222  22222  22222  22222  22222  2222  
             00000  00001  11111  11112  22222  22223  33333  33334  44444  44445  5555  
             12345  67890  12345  67890  12345  67890  12345  67890  12345  67890  1234  

Andogyrus seriatopunctatus           00040  20000  11230  ?????  ?????  ?????  ?0022  02222  43422  26422  2222  
Aspidytes niobe            11131  ?0011  00130  ?????  ?????  ????3  ?0022  00010  00300  00200  0100  
Hygrobia australasiae           00000  ?0021  0?220  ?????  ?????  ????3  ?000 ?  00000  3????  ????1  ??00  
Agabus anthracinus            000?1  ?0021  000?0  00000  00100  01000  00000  00?10  10000  05200  0000  
Hydrotrupes palpalis           00021  00021  00000  00000  01000  01000  00000  00010  10301  05210  0000  
Ilybius vittiger            000??  ?0021  00000  00000  00100  01000  00000  00?10  10000  05100  0000  
Leuronectes curtulus            00001  00021  00000  00000  00000  01001  00000  00010  10100  05000  0000  
Platambus glabrellus           00021  00021  00000  00000  001 00  01000  00000  00000  10000  05200  0000  
Bunites distigma            ?0?0?  00?21  0? ?00  00000  00000  01003  10 ???  00?00  30?00  ?5?01  1?0?  
Colymbetes dolobratus           ???0?  ?0021  00000  00000  00000  01000  00000  00?00  10100  15000  0101  
Meladema lanio            000?1  00021  00000  00000  00???  ??003  00000  00000  30?00  05?01  1100  
Melanodytes pustulatus           ???01  00021  00000  00000  00000  01002  00000  00?00  10100  05??0  ?101  
Neoscutopterus hornii           ???3?  ?0021  000 00  00000  00000  01003  00000  00?00  30?00  05?01  0?0?  
Rhantus antarcticus nahueli           00001  00021  00000  00000  00000  01000  00000  00000  10100  05100  0000  
Rhantus calileguai            00001  00021  00000  00000  00000  01000  00000  00000  10100  15000  0101  
Rhantus grapii            00001  00021  00000  00000  00000  01000  00000  00?00  10100  05100  0101  
Rhantus orbignyi            00001  00021  00000  00000  00000  01000  00000  00000  10100  05200  0000  
Rhantus signatus            0000 1  00021  00000  00000  00000  01000  00000  00000  10100  15000  0101  
Rhantus suturellus            00001  00021  00000  00000  00000  01000  00000  00000  10100  15000  0101  
Rhantus validus            00001  00021  00000  00000  00000  01000  00000  0000 0  30?00  05?01  1?00  
Agaporomorphus sp.            111?1  ?0021  00010  00000  00???  1200?  0000?  00010  10200  05110  0000  
Copelatus sp.            00001  10021  00000  00000  00001  01000  00000  00010  10000  01000  0000  
Coptotomus interrogatus           00001  ?0021  10010  00000  00???  ????0  ?0100  00000  3????  ?5??1  ?101  
Thermonectus succinctus           00011  10121  00000  00000  00001  12010  01100  00000  10311  15200  0000  
Megadytes glaucus            00000  11121  00000  22000  00002  120 03  11100  11000  22???  ????0  0000  
Dytiscus harrisii             00001  11121  00000  00000  00001  12000  11100  00000  ???00  05??0  ?111  
Eretes australis             000?1  ??121  00000  ?????  ?????  ?????  ?1100  ?0000  ?????  ?5??0  0000  
Hydaticus tuyuensis            00011  01121  00000  00000  00001  12000  01100  00000  10200  05200  0000  
Hyderodes shuckardi           ????1  ?1121  00000  ?????  ?????  ?????  ?1100  00?00  ?????  ?????  ??11  
Amarodytes duponti            00021  10021  00010  00000  ?0110  00110  00000  00010  10100  01010  0100  
Anodocheilus maculatus           00021  10021  00010  00000  ?0110  00110  00000  00010  10100  01010  0000  
Hypodessus cruciatus           00021  10021  00010  00000  00110  00110  00000  00010  10100  01010  0000  
Liodessus flavofasciatus           00021  10021  00010  00000  00110  00110  00000  00010  10100  01010  0000  
Antiporus uncifer            00021  00021  00000  00000  00100  00100  00000  00110  10100  01210  0100  
Canthyporus kenyensis           000? 1  ?0021  00010  00111  00110  00100  00000  00?10  20000  04110  0000  
Deronectes latus            00021  00021  00010  00000  00100  00100  00000  00?10  10200  01??0  0100  
Heterosternuta wickhami           00021  10021  01000  00000  00100  00100  00000  00010  10200  01110  0100  
Hydrocolus paugus            00021  10021  00010  00000  00100  00100  00000  00010  10200  01110  0000  
Hydroporus columbianus           00021  10021  00010  00000  00100  00100  00000  00010  10200  01110  0000  
Laccornellus lugubris           ?0?2?  00?21  0? ?10  00101  00010  02000  00 ???  00?10  20000  04110  0?0?  
Neoporus undulatus            00021  10021  01010  00000  00100  00100  00000  00010  10100  01210  0100  
Oreodytes scitulus            00021  00021  00000  00000  001 00  00100  00000  00010  10100  01?10  1100  
Scarodytes halensis            00021  00021  00010  00000  00?00  ?0100  00000  00010  10200  01??0  0100  
Stictonectes canariensis           00021  00021  00010  00000  00100  00100  00000  00?10  10200  01110  0 000  
Hydrovatus caraibus            11121  00021  00010  00111  00010  00100  00001  00010  20000  04110  0000  
Coelambus impressopunctatus           00021  10021  00010  00000  00100  00100  00000  00010  10200  02110  0000  
Herophydrus musicus           ?00??  ?0021  00010  00000  0010?  ?0100  00000  00010  10200  02?10  0000  
Hygrotus sayi            00021  10021  00010  00000  00100  00100  00000  00010  10200  02110  0000  
Andex insignis            111?1  00021  00010  10011  10110  00100  00000  00010  10 310  03110  0100  
Desmopachria concolor           11121  10021  00010  10011  10110  00100  00001  00010  11010  03310  0100  
Desmopachria punctatissima           11121  10021  00010  10011  10110  00100  00001  00010  11010  03310  0100  
Hyphydrus ovatus            11121  00021  00010  10011  10110  00100  00001  00010  10310  03010  0100  
Microdytes uenoi            11121  00021  00010  10011  10110  00100  00000  00010  10000  03110  0100  
Pachydrus obesus            01131  00021  00010  31000  00110  00100  00001  00010  102??  ?2110  0100  
Laccornis latens            00021  00021  00010  00000  00100  00000  00000  00010  10000  00110  0000  
Celina parallela            00021  00021  00011  00001  20101  00100  00001  00010  10001  00110  0000  
Vatellus haagi            00021  10021  00020  30001  10110  00100  00000  00110  10100  00110  0101  
Agabetes acuductus            10121  00021  00010  00000  00100  10000  00000  00000  10000  05110  0000  
Laccophilus sp.            00001  10021  00010  00000  00100  01010   00010  00010  10100  15010  0100  
Neptosternus meridianus           00131  10021  00010  00001  10100  01000  00000  00010  10100  05100  0000  
Lancetes marginatus            00001  10021  00000  00000  00000  01000  00000  00101  10100  05000  1101  
Matus bicarinatus            00021  00021  00010  00000  00000  01003  00000  00000  10200  05200  0100  
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Tabla 48. Taxa codificados para el análisis filogenético de la tribu Cybistrini. 
 

Taxón Especie Fuente 
DYTISCINAE   

CYBISTRINI Cybister lateralimarginalis  (De Geer) Fiori (1949); De Marzo (1979) 
 Megadytes (Bifurcitus) giganteus (Laporte) Ferreira-Jr. (1993) 
 Megadytes (Bifurcitus) magnus Trémouilles & Bachmann Este trabajo 
 Megadytes (Megadytes) marginithorax (Perty) Ferreira-Jr. (1995) 
 Megadytes (Paramegadytes) australis (Germain) Colección de M. C. Michat 
 Megadytes (Paramegadytes) glaucus (Brullé) Este trabajo 
 Megadytes (Trifurcitus) fallax (Aubé) Colección de M. C. Michat 
 Megadytes (Trifurcitus) robustus (Aubé) Este trabajo 
 Onychohydrus scutellaris  (Germar) Watts (1964) 
HYDATICINI Hydaticus tuyuensis  Trémouilles Este trabajo 

LANCETINAE   
LANCETINI Lancetes marginatus (Steinheil) Este trabajo 

 

 

Tabla 49. Caracteres y estados utilizados para el análisis filogenético de nueve taxa terminales de larvas de Cybistrini.  
 

(255) Cápsula cefálica: (0) subrectangular; (1) subtriangular  
(256) Margen anterior del frontoclípeo: (0) redondeado; (1) profundamente sinuado  
(257) Proyección media del frontoclípeo: (0) ausente; (1) aguzada apicalmente, con pocas setas subapicales; (2) truncada apicalmente, 

con muchas setas apicales dirigidas hacia adelante 
(258) Proyecciones laterales del frontoclípeo: (0) ausentes; (1) anchas, aplanadas, poco proyectadas hacia adelante; (2) no aplanadas, 

bien proyectadas hacia adelante 
(259) Proyecciones laterales del frontoclípeo: (0) simples; (1) bífidas; (2) serradas; (3) inaplicable  
(260) Emarginación entre las proyecciones media y lateral del frontoclípeo: (0) ausente; (1) ancha o muy ancha; (2) muy angosta 
(261) Setas en el margen anterior del frontoclípeo: (0) robustas, redondeadas apicalmente; (1) delgadas, aguzadas apicalmente 
(262) Setas espiniformes temporales en el parietal: (0) presentes; (1) ausentes 
(263) Setas espiniformes ventrales en el parietal: (0) presentes; (1) ausentes 
(264) Antenómero 1: (0) no subdividido; (1) subdividido en dos escleritos 
(265) Antenómeros 2 y 3: (0) subdivididos en dos escleritos; (1) subdivididos en tres escleritos 
(266) A4/A3: (0) mayor que 0.60; (1) menor que 0.20 
(267) Mandíbula : (0) regularmente curvada; (1) tercio distal más fuertemente curvado hacia adentro 
(268) Anillo de setas largas en el tercio distal de la mandíbula : (0) ausente; (1) presente 
(269) Lóbulos premaxilares: (0) reducidos; (1) fuertemente desarrollados, proyectados hacia adelante 
(270) Estipes: (0) corto, subtrapezoidal; (1) largo, subcilíndrico 
(271) Galea: (0) bien desarrollada, subcónica; (1) ausente 
(272) Palpifer: (0) corto; (1) largo, similar a un palpómero 
(273) Palpómero maxilar 1: (0) no subdividido; (1) subdividido 
(274) Palpómero maxilar 3: (0) subdividido en dos escleritos; (1) subdividido en tres escleritos 
(275) Prementum : (0) completamente esclerotizado; (1) con una banda ventromedial no esclerotizada 
(276) Proceso medio del prementum : (0) ausente; (1) simple, redondeado apicalmente; (2) simple, cortamente bífido apicalmente; (3) 

anchamente bífido, como dos procesos separados 
(277) Palpómero labial 1 : (0) no subdividido; (1) subdividido  
(278) Setas en el proceso medio del prementum : (0) ausentes; (1) presentes; (2) inaplicable 
(279) Escleritos ventrales en el protórax: (0) ausentes; (1) uno; (2) dos 
(280) Setas de la hilera anteroventral de la protibia : (0) cortas, espiniformes; (1) largas, natatorias 
(281) Hilera de setas natatorias en la superficie posterodorsal del fémur: (0) ausente; (1) presente 
(282) Tergitos abdominales I-VI: (0) bien desarrollados; (1) reducidos 
(283) Segmento abdominal VII: (0) membranoso ventralmente; (1) esclerotizado ventralmente 
(284) Segmentos abdominales VII-VIII: (0) sin una hilera lateral de setas natatorias; (1) con una hilera lateral de setas natatorias 
(285) Segmento abdominal VIII: (0) completamente esclerotizado; (1) completamente esclerotizado excepto alrededor del ano 
(286) Urogonfo : (0) bien desarrollado; (1) diminuto 
 
 
Tabla 50. Matriz de 32 caracteres de larva III para nueve taxa terminales de Cybistrini. Datos faltantes codificados ‘?’ 

 
Especie                  Caracter 
      2222  2222  2222  2222  2222  2222  2222  2222 
      5555  5666  6666  6667  7777  7777  7888  8888  
      5678  9012  3456  7890  1234  5678  9012  3456  

Lancetes marginatus     0000  300 0  0010  0000  0000  0002  0000  1000  
Hydaticus tuyuensis     1000  3000  0011  0001  0000  0301  1110  1100  
Cybister lateralimarginalis    0122  0111  1121  1111  1111  ?110  ?111  0111  
Megadytes (Bifurcitus) giganteus   0122  0111  1121  1111  1111  1110   2111  1111  
Megadytes (Bifurcitus) magnus    0122  0111  1121  1111  1111  1110  2111  0111  
Megadytes (Megadytes) marginithorax   0122  0211  1121  1111  1111  1110  2111  0111  
Megadytes (Paramegadytes) australis   0122  1111  1121  1111  1111  1110  2111   0111 
Megadytes (Paramegadytes) glaucus   0122  1111  1121  1111  1111  1110  2111  0111  
Megadytes (Trifurcitus) fallax     1111  0111  1121  0011  1111  1210  2111  0111  
Megadytes (Trifurcitus) robustus   1111  0101  1121  0011  1111  1210  2111  1111  
Onychohydrus scutellaris    ?122  211?  ? 121  00?1  1111  ?11?  ????  ?111  
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Laccophilus sp.
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Fig. 567. Consenso estricto de 126 cladogramas más parsimoniosos. Los valores de Bremer se indican arriba de los nodos; los valores 
de Jackknife mayores que 50 se indican debajo de los nodos.
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Fig. 568. Uno de los 126 cladogramas más parsimoniosos, con las transformaciones únicas de caracteres mapeadas para cada clado.
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Fig. 569. Parte de uno de los 126 cladogramas más parsimoniosos, con los caracteres de interés mapeados para cada clado. Los 
rectángulos negros indican transformaciones únicas, los rectángulos blancos indican transformaciones homoplásicas.
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Fig. 570. (continuación de la Fig. 569). Parte de uno de los 126 cladogramas más parsimoniosos, con los caracteres de interés 
mapeados para cada clado. Los rectángulos negros indican transformaciones únicas, los rectángulos blancos indican transformaciones 
homoplásicas.
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Fig. 571. (continuación de la Fig. 569). Parte de uno de los 126 cladogramas más parsimoniosos, con los caracteres de interés 
mapeados para los clados de Dytiscinae. Los rectángulos negros indican transformaciones únicas, los rectángulos blancos indican 
transformaciones homoplásicas.

12(1)
14(1)
19(1)
22(2)

80(1)
81(2)
83(1)
89(3)
90(2)
93(1)

68(1)
71(1)
75(4)
77(1)

53(2)
54(2)
61(1)
66(1)

26(1)
41(1)
42(2)
44(0)
50(2)
52(1)

151(1)144(1)111(1)
130(1)
133(0)
138(4)

109(1)108(1)102(1)
104(1)

98(4)
99(1)

94(1) 193(1)190(1)185(1) 197(1)
205(0)
216(2)
217(2)
225(2)

242(2)241(2)236(1)
237(1)

230(3)

51(1)
78(1)
134(2)

173(1)
207(1)
231(1)

154(1)
155(1)
171(1)
172(1)

139(1)

53(1) 80(1) 180(1) 192(1) 253(1) 254(1)

42(1) 44(0) 48(1) 52(1) 77(1) 100(1) 109(1) 148(2) 149(2) 166(1)

195(1) 196(1)

245(1)
246(1)

51(1)

229(1)
244(1)

184(1)
194(1)

72(1) 128(1)
132(0)

90(1)
127(1)

76(0)
79(0)

37(1)
38(1)
39(1)

5(1) 62(1)50(1)47(2)
48(1)

82(1)

75(1)0(1)
6(2)

192(1)104(1)
141(1)

98(3)

42(1) 50(2) 53(1) 62(1) 68(1) 78(1) 80(1) 104(2) 193(1) 195(1) 196(1) 207(1)

204(1)166(1)
180(1)

150(0)148(2)
149(2)

134(1)
147(1)

102(2)
133(1)

256(1)
262(1)
263(1)
264(1)
265(1)
266(1)
271(1)
272(1)
273(1)
274(1)
275(1)
277(1)
278(0)
279(2)
282(1)
285(1)
286(1)

259(1)

283(1)

260(2)

255(0) 267(1) 268(1)

259(2)

257(2) 258(2) 276(1)

261(1) 283(0)

Lancetes marginatus

M. (Paramegadytes) australis

M. (Paramegadytes) glaucus

M. (Bifurcitus) giganteus

M. (Megadytes) marginithorax

Cybister lateralimarginalis

M. (Bifurcitus) magnus

Hydaticus tuyuensis

Onychohydrus scutellaris

M. (Trifurcitus) fallax

M. (Trifurcitus) robustus

257(1)
258(1)
259(0)
260(1)
276(2)

1

54

15

1

1

2

100

62

59

86

Megadytes (parte)

Megadytes (parte)

Fig. 572. Único cladograma más parsimonioso, con los caracteres mapeados para cada clado. Los rectángulos negros indican 
transformaciones únicas, los rectángulos blancos indican transformaciones homoplásicas. Los valores de Bremer se indican arriba de 
los nodos; los valores de jackknife se indican debajo de los nodos.
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Discusión 
 
El conocimiento actual sobre las larvas de Dytiscidae a nivel mundial es muy pobre. Las larvas de muchos géneros son 
desconocidas, y las de otros se conocen superficialmente. Como consecuencia, los análisis filogenéticos presentados 
aquí incluyeron una porción reducida de la diversidad total de la familia, considerando 52 géneros de los más de 170 
conocidos. Al nivel de tribu y de subfamilia la representatividad fue mayor, dado que se incluyeron miembros de 22 de 
las 27 tribus y de nueve de las 10 subfamilias reconocidas. Por lo tanto, la discusión siguiente debe ser tomada como 
una base para el estudio de las relaciones filogenéticas de los miembros de Dytiscidae, sujeta a cambios cuando sean 
descubiertas las larvas de más géneros y especies. No obstante, a pesar de estas limitaciones, el análisis presentado aquí 
incluyó más de 280 caracteres larvales, y es el más amplio presentado hasta el momento a nivel mundial, considerando 
estudios larvales, de adultos y moleculares. 

En el cladograma obtenido, las relaciones basales entre las subfamilias de Dytiscidae están pobremente apoyadas, 
como lo indican los bajos valores de Bremer y Jackknife (Fig. 567). Los caracteres involucrados en las relaciones 
basales presentan en general homoplasia, reversión o combinaciones de varios estados alternativos, lo cual hizo difícil 
encontrar apomorfías para estos nodos. Los índices de apoyo son en general más altos en los nodos derivados. Como 
consecuencia, las relaciones entre los grupos derivados (algunas subfamilias, tribus y géneros) están mejor resueltas, 
con valores de apoyo muy altos en algunos casos. Esto sugiere varias hipótesis filogenéticas muy interesantes respecto 
de la posición de varios grupos y de la supuesta monofilia de otros, que son utilizadas para apoyar o refutar partes 
críticas de la clasificación actual de Dytiscidae.  

De acuerdo con los resultados obtenidos, hay seis subfamilias monofiléticas: Colymbetinae, Coptotominae, 
Dytiscinae, Hydroporinae, Lancetinae y Matinae (Fig. 567). Cabe mencionar que Coptotominae y Lancetinae son 
monogenéricas, y que de Matinae se incluyó solo uno de los tres géneros que la componen. Las restantes tres 
subfamilias son para- o polifiléticas. Copelatinae es polifilética mientras Agaporomorphus esté incluido en ella. 
Laccophilinae es polifilética con los géneros que la componen mostrando una ramificación sucesiva. Agabinae es 
parafilética con respecto a Copelatus (Fig. 567). 
 
Subfamilia Agabinae 
El anidamiento de Copelatus dentro de Agabinae es inesperado teniendo en cuenta que trabajos previos basados sobre 
caracteres de adultos y de secuancias de ADN (Miller 2001a; Ribera et al. 2004) aportaron evidencia para la monofilia 
de Agabinae. Sin embargo, los nodos en el clado Agabinae + Copelatus están muy débilmente apoyados y carecen de 
apomorfías (Fig. 567), sugiriendo que las relaciones hipotetizadas aquí son débiles y requieren más estudio. Agabinae 
está apoyada por la ausencia de setas natatorias dorsales en tibia y tarso de larvas II y III (caracteres 178.0 y 191.0, 
homoplásicos en Agabetes y muchas Hydroporinae) y por la presencia de urogonfos compuestos por dos urogonfómeros 
(carácter 239.1, homoplásico en Laccophilus, Neptosternus, Agaporomorphus e Hydroporinae, y mostrando reversión 
en Platambus) (Fig. 569). El clado Agabinae (incluido Copelatus) es resuelto como el grupo hermano del clado 
Colymbetinae + (Matinae + Dytiscinae) (Fig. 567). Estos resultados se asemejan a los de Miller (2001a), quien sobre la 
base de caracteres de adultos postuló una relación de grupo hermano entre Agabinae y el clado Colymbetinae + 
(Lancetinae + Dytiscinae). La diferencia entre este estudio y el de Miller (2001a) radica en el reemplazo de Lancetinae 
por Matinae. Los agabinos fueron por largo tiempo incluidos como una tribu (Agabini) dentro de la subfamilia 
Colymbetinae. Recientemente, Miller (2001a) propuso considerar al grupo en el rango de subfamilia, porque encontró 
que Colymbetinae incluyendo a Agabini no era monofilética. Los resultados de este estudio apoyan esta conclusión, 
dado que Colymbetinae (excluyendo a Agabini) es resuelta como monofilética y bien apoyada, y la relación 
Colymbetinae (menos Agabini) + (Matinae + Dytiscinae) está también relativamente bien apoyada (Fig. 567). Agabinae 
es resuelta como el grupo hermano de este clado. La hipótesis de una relación de grupo hermano entre Agabinae y las 
restantes Dytiscidae postulada por Ribera et al. (2004) sobre la base de caracteres de secuencias de ADN mitocondrial 
no se vio corroborada en este estudio. Por otra parte, la posición de Hydrotrupes dentro de Agabinae (Fig. 567) está en 
concordancia con estudios previos basados sobre caracteres de adultos (Nilsson 2000; Miller 2001a) y larvas (Alarie et 
al. 1998), y en contradicción con la hipótesis de Beutel (1994, 1997) de que Hydrotrupes es el grupo hermano de las 
restantes Dytiscidae excepto Copelatus sobre la base de la ausencia de un surco cerrado en las mandíbulas larvales 
(carácter 67.1 en este estudio). Al igual que para Copelatus, los resultados obtenidos aquí indican que la ausencia de 
surco cerrado en Hydrotrupes es un evento secundario. Hydrotrupes presenta una apomorfía: setas AB8 y AB14 
lanceoladas (carácter 222.1) (Figs 568-569). El género Leuronectes es resuelto como el grupo hermano de las restantes 
Agabinae más Copelatus, pero con muy bajo apoyo y sin caracteres convincentes que apoyen esta relación (Figs 567, 
569). Leuronectes tiene una apomorfía: presencia de una única seta adicional espiniforme en el margen lateral del 
segmento abdominal VIII (carácter 230.1) (Figs 568-569). 
 
Subfamilia Colymbetinae 
La subfamilia Colymbetinae sensu Miller (2001a) y Nilsson (2001) aparece como un grupo monofilético y bien 
apoyado (Fig. 567), que presenta una apomorfía: poro ANg insertado medialmente (carácter 58.1) (Figs 568-569). Otros 
caracteres de interés apoyan a este grupo, aunque presentan homoplasia en el cladograma obtenido: proceso apical 
lateroventral del tercer antenómero no sobresaliente (carácter 48.1, homoplásico en Leuronectes, Thermonectus y 
Dytiscus Linnaeus), cuarto antenómero subigual o algo más largo que el tercero (carácter 49.1, homoplásico en 
Lancetes) y presencia de espínulas basoventrales en la uñas (caracteres 195.1 y 196.1, homoplásicos en Hydaticus, 
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Hyderodes Hope e Hydrovatus y en Hydaticus e Hyderodes respectivamente) (Fig. 569). Colymb etinae es resuelta 
como el grupo hermano de Matinae + Dytiscinae, un resultado apoyado por un valor de Bremer alto (Fig. 567) aunque 
ninguna apomorfía fue descubierta para este clado. Sin embargo, algunos caracteres interesantes apoyan al grupo, 
aunque presentan homoplasia: presencia de sutura occipital en la larva I (carácter 3.1, homoplásico en algunas 
Hydroporinae), presencia de setas secundarias en el prementum (carácter 131.1, homoplásico en algunas Hydroporinae) 
y presencia de setas natatorias dorsales en el fémur de larvas II y III (carácter 157.1, homoplásico en Neptosternus y 
algunos Hydroporinae). Este resultado concuerda en parte con el de Miller (2001a) quien encontró que Colymbetinae 
era el grupo hermano de Lancetinae + Dytiscinae, y con los de Ruhnau & Brancucci (1984) y Ribera et al. (2002b) 
quienes encontraron que Colymbetinae y Dytiscinae están estrechamente relacionadas. 

Dentro de Colymbetinae, el género Rhantus tal como está definido actualmente es polifilético. Algunas especies de 
Rhantus (R. suturellus, R. grapii, R. calileguai y R. signatus) están más estrechamente relacionadas con otros géneros 
de Colymbetini que con otras especies de Rhantus (R. orbignyi, R. antarcticus nahueli y R. validus) (Fig. 567). Este 
resultado ha sido sugerido previamente por otros autores (ej. Miller 2001a) sobre la base de caracteres de adultos. Balke 
(1993a, 2001) postuló que muchas especies paleárticas, orientales, austro-pacíficas y neárticas de Rhantus podrían 
formar una unidad monofilética, el grupo de especies R. suturalis, que incluye a la especie tipo. Este grupo puede ser 
considerado como Rhantus s. str. La especie R. suturellus fue incluida en este análisis porque pertenece al grupo de 
especies R. suturalis. Esta especie formó parte de una politomía junto con R. grapii, R. calileguai, R. signatus y el clado 
Neoscutopterus + Bunites + Meladema  (Fig. 567), caracterizada por la presencia de setas adicionales anteroventrales en 
tibia (caracteres 172.1 y 173.1, homoplásicos en Lancetes, Megadytes y Dytiscus, el segundo también en R. antarcticus 
nahueli) y tarso (carácter 185.1, homoplásico en Megadytes). Si bien las relaciones entre estas cuatro especies de 
Rhantus no fueron resueltas satisfactoriamente, el resultado obtenido sugiere una relación cercana entre ellas. El grupo 
antes mencionado, a su vez, formó un clado con Colymbetes y Melanodytes caracterizado por una apomorfía : presencia 
del poro FRe (carácter 25.1) (Fig. 567). La presencia de FRe sugiere que este grupo ha retenido la condición ancestral, 
presente en la mayoría de los linajes ancestrales de Adephaga. Las restantes especies de Rhantus (R. orbignyi , R. 
antarcticus nahueli y R. validus) están ubicadas en una posición ancestral dentro de Colymbetini, lo cual sugiere 
fuertemente que están inapropiadamente ubicadas en Rhantus y merecerían otro nombre genérico. Además de la 
ausencia del poro FRe en estas tres especies, dos de ellas (R. orbignyi y R. antarcticus nahueli) carecen de setas 
secundarias en los urogonfos. Nilsson & Hilsenhoff (1991) sugirieron que la ausencia de setas secundarias en los 
urogonfos de R. calidus, un carácter presente en la mayor parte de las Agabinae, es seguramente plesiomórfica dentro 
de Colymbetini.  

Al nivel de género, Bunites era el único miembro de Colymbetini cuya larva permanecía desconocida. Por ello, la 
descripción presentada en este trabajo es de gran relevancia. La ubicación tradicional de Bunites dentro de la tribu 
Colymbetini, basada sobre caracteres de adultos (ej. Spangler 1972), es apoyada por la morfología larval. El clado 
Bunites + Neoscutopterus + Meladema se encuentra bien apoyado, y está caracterizado por seis caracteres: presencia de 
setas adicionales dorsales en el parietal (carácter 41.1, homoplásico en Megadytes), presencia de setas adicionales 
posteroventrales en tibia y tarso (caracteres 174.1 y 186.1, homoplásicos en R. suturellus), y presencia de muchas setas 
adicionales en el segmento abdominal VIII y en el urogonfo (caracteres 230.3, 241.3 y 250.1, los dos primeros 
homoplásicos en Megadytes y Matus y el tercero en Coptotomus Say) (Fig. 569). Previamente, Nilsson & Hilsenhoff 
(1991) utilizaron los caracteres 230 y 250 para agrupar a Neoscutopterus y Meladema , y los caracteres 174 y 186 para 
agrupar a esos géneros más Rhantus (s. lat.). Por otra parte, Alarie & Hughes (2006) consideraron a los caracteres 41, 
230 y 250 como evidencia para agrupar a Neoscutopterus y Meladema . 

El clado compuesto por los géneros Bunites y Meladema  está bien apoyado y caracterizado por cuatro caracteres: 
presencia de setas adicionales en la superficie del frontoclípeo y en la superficie ventral del parietal (caracteres 26.1 y 
42.2, homoplásicos en Megadytes), presencia de setas adicionales anterodorsales en la tibia (carácter 171.1, 
homoplásico en Megadytes y Dytiscus) y presencia de poros adicionales en el urogonfo (carácter 251.1, homoplásico en 
R. validus, Lancetes y Oreodytes Seidlitz) (Fig. 569). El grupo hermano del clado Bunites + Meladema está formado 
por el género Neoscutopterus, el cual está caracterizado, entre otros caracteres, por un margen anterior del prementum 
profundamente emarginado (carácter 102.1, homoplásico en Agabus, Megadytes y Oreodytes) y un segmento abdominal 
VII completamente esclerotizado en la larva I (carácter 204.3, homoplásico en Neptosternus y Pachydrus) (Fig. 569). 
Los caracteres 26, 71, 102 y 204 fueron utilizados previamente para agrupar a los géneros Neoscutopterus y Meladema , 
o como apomorfías de Neoscutopterus (Nilsson & Hilsenhoff 1991; Alarie 1995, 1998; Alarie & Hughes 2006). En el 
contexto del cladograma obtenido (Fig. 567), no puede determinarse si la presencia de setas adicionales en la mandíbula 
(carácter 71.1, presente también en Megadytes) ha evolucionado independientemente en Bunites y Neoscutopterus, o si 
primero evolucionó en el clado Bunites + Neoscutopterus + Meladema  y luego sufrió reversión hacia la condición 
plesiomórfica en Meladema . Del mismo modo, la presencia de setas adicionales en la superficie dorsal del fémur 
(carácter 154.1, presente también en R. grapii, Megadytes y Dytiscus) puede haber evolucionado independientemente en 
Neoscutopterus y Meladema , o bien haber evolucionado en el clado Bunites + Neoscutopterus + Meladema  y revertido 
hacia la condición plesiomórfica en Bunites. 

Basado sobre la topología obtenida, es probable que la condición corta y espiniforme de la seta FE5 en el meso- y 
metafémur de Bunites represente una reversión desde la condición derivada. Una reversión similar fue propuesta 
previamente para la seta FE5 en el mesofémur de Neoscutopterus y en el meso- y metafémur de Meladema , sobre la 
evidencia de que esta seta es larga y setiforme en Meladema coriacea Laporte, y de que Neoscutopterus y Meladema 
estarían estrechamente relacionados (Alarie 1995; Alarie & Hughes 2006). Debido a que varios caracteres sugieren una 

223



relación cercana de Bunites con estos géneros (ver arriba), un argumento similar es propuesto para explicar la condición 
corta y espiniforme de la seta FE5 en Bunites. 

El género Bunites está caracterizado por dos apomorfías: presencia de dos setas adicionales en el estipes, una 
contigua a MX6 y otra contigua a MX2 y MX3 (carácter 98.2) y presencia de una seta adicional en la coxa, contigua a 
MX10 (carácter 138.1). La presencia de poros adicionales dorsales en el segmento abdominal VIII (carácter 231.1, 
homoplásico en Megadytes y Dytiscus) también caracteriza a este género. Por otra parte, Meladema  está caracterizado 
por: proceso apical lateroventral del tercer antenómero sobresaliente (carácter 48.0), seta LA12 ausente (carácter 122.2), 
presencia de setas adicionales en el trocánter (carácter 144.1, homoplásico en Megadytes) y seta TI6 corta, espiniforme 
(caracteres 167.1 y 168.1). Estados similares a los encontrados en Meladema  para los caracteres 48.0, 122.2, 167.1 y 
168.1 están presentes en muchos otros géneros de Dytiscidae, pero son únicos dentro de Colymbetini. Cabe mencionar 
que, debido al hecho de que M. coriacea  carece de setas adicionales en el trocánter y tiene la seta TI6 larga y setiforme 
(Nilsson 1988; Nilsson & Hilsenhoff 1991; Alarie & Hughes 2006), los caracteres 144, 167 y 168 no pueden ser usados 
como diagnósticos al nivel genérico. 
 
Subfamilia Copelatinae 
El resultado obtenido aquí respecto de la polifilia de Copelatinae está en contradicción con estudios previos basados 
sobre caracteres de adultos y de secuencias de ADN (Miller 2001a; Balke et al. 2004), los cuales apoyaron la monofilia 
de Copelatinae. En este estudio, mientras Copelatus aparece anidado dentro de Agabinae, Agaporomorphus es resuelto 
como el grupo hermano de Hydroporinae, y formando parte de un gran clado junto con Laccophilinae e Hydroporinae, 
que comparte un carácter único: la ausencia del poro ANi (carácter 60.1). Sin embargo, las posiciones de Copelatus y 
Agaporomorphus en el cladograma obtenido (Fig. 567) están muy débilmente apoyadas, sugiriendo que las relaciones 
hipotetizadas son débiles y requieren estudios adicionales. La posición de Copelatus como un grupo derivado dentro de 
Dytiscidae está en contradicción con hipótesis previas que postularon a Copelatus como el grupo hermano de las 
restantes Dytiscidae (Ruhnau & Brancucci 1984; Beutel 1994, 1997) sobre la base de la ausencia de un surco cerrado en 
las mandíbulas larvales (carácter 67.1 en este estudio). De acuerdo con los resultados obtenidos aquí, la ausencia de 
surco cerrado en Copelatus debe considerarse como un evento secundario. Copelatus presenta dos apomorfías: margen 
interno del estipes con tres espínulas robustas (carácter 74.1) y seta MX8 insertada subapicalmente en la galea (carácter 
89.1) (Figs 568-569). Es interesante que Agaporomorphus aparezca más relacionado con Laccophilinae que con 
Copelatus. Como se mencionó previamente, la posibilidad de que las larvas descriptas aquí como Agaporomorphus 
correspondan a una especie de Laccophilinae de pequeño tamaño no pudo ser descartada definitivamente. El único 
género de Laccophilinae conocido de la Argentina es Laccophilus. Las larvas descriptas aquí como Agaporomorphus 
difieren de las de Laccophilus (también descriptas aquí) en varias características morfológicas, como el aspecto corto de 
las setas espiniformes temporales, la forma alargada del segmento abdominal VIII y los urogonfos cortos, que hacen 
pensar que las larvas de ambos grupos no son cogenéricas. Si las larvas descriptas aquí como Agaporomorphus 
pertenecen en realidad a algún miembro de Laccophilinae, muy probablemente correspondan a un género distinto de 
Laccophilus, no citado de la Argentina. Si bien la relación de grupo hermano entre Agaporomorphus e Hydroporinae 
hipotetizada en este estudio está muy débilmente apoyada (Fig. 567), este clado presenta cuatro apomorfías dentro de 
Dytiscidae: galea muy corta, subcónica (carácter 75.2), poro MXd ausente (carácter 93.2), poro LAc ausente (carácter 
125.1) y seta TR3 ausente (carácter 142.0) (Figs 568, 570). Este resultado es interesante teniendo en cuenta que Miller 
(2001a) creó la subfamilia Hydrodytinae sobre la base de dos especies previamente ubicadas en Agaporomorphus, y 
postuló una relación de grupo hermano entre Hydrodytinae e Hydroporinae. Por otra parte, si las larvas descriptas aquí 
como Agaporomorphus pertenecen en realidad a algún miembro de Laccophilinae, existiría una relación de grupo 
hermano entre Laccophilinae e Hydroporinae, en concordancia con resultados previos de Ruhnau & Brancucci (1984) y 
Wolfe (1985). Agaporomorphus presenta una apomorfía : ausencia del poro MXi (carácter 95.1) (Figs 568, 570). 
 
Subfamilia Coptotominae 
La subfamilia Coptotominae es monofilética y presenta dos apomorfías: margen anterior del frontoclípeo de la larva I 
proyectado en un pequeño cuerno (carácter 12.2) y presencia de branquias traqueales en los segmentos abdominales I-
VI (carácter 211.1) (Figs 568-569). Esta subfamilia es resuelta como el grupo hermano de las restantes Dytiscidae (Fig. 
567), pero con muy bajo apoyo y sin que el clado Dytiscidae excepto Coptotominae presente apomorfías ni caracteres 
convincentes que lo soporten (Figs 568-569). Miller (2001a) estudiando caracteres de adultos encontró que 
Coptotominae formó parte de un clado junto con Laccophilinae, Copelatinae, Hydrodytinae e Hydroporinae, mientras 
que Ribera et al. (2002b) sobre la base de caracteres moleculares encontraron una relación cercana entre Coptotominae 
y Agabinae. 
 
Subfamilia Dytiscinae 
Dytiscinae es un grupo muy característico dentro de Dytiscidae, que aparece como monofilético y con valores muy altos 
de apoyo en este análisis (Fig. 567). Presenta un número elevado de apomorfías: presencia de setas natatorias en el 
fémur de la larva I (carácter 156.1), presencia de setas natatorias dorsales en la tibia de la larva I (carácter 177.1), 
presencia de setas natatorias ventrales en la protibia (carácter 179.1), segmento abdominal VII de las larvas II y III con 
una hilera lateral de setas natatorias (carácter 208.1) y segmento abdominal VIII de la larva I con una hilera lateral de 
setas natatorias (carácter 232.1) (Figs 568-569). La monofilia de Dytiscinae parece bien probada, considerando tanto la 
morfología larval (Ruhnau & Brancucci 1984; Alarie et al. 2002b; este trabajo) como la morfología imaginal 

224



(Burmeirter 1976; Miller 2000a, 2001a). Basados sobre caracteres moleculares, Ribera et al. (2002b) encontraron que 
Dytiscinae es monofilética con excepción de la tribu Cybistrini, pero concluyeron que este resultado podía deberse a un 
artefacto de los datos dada la fuerte evidencia morfológica de que Dytiscinae (incluyendo a Cybistrini) es un grupo 
natural. Esta subfamilia es resuelta como el grupo hermano de Matinae, ambas formando el grupo hermano de 
Colymbetinae (Fig. 567). 

Dentro de Dytiscinae, dos clados se ramifican basalmente (Fig. 567). Uno está compuesto por las tribus Hydaticini, 
Eretini y Aciliini. Este grupo recibió muy poco apoyo, a pesar de estar caracterizado por seis apomorfías dentro de 
Dytiscidae: margen anterior del prementum proyectado hacia adelante (carácter 102.2), presencia de setas en el proceso 
medio del prementum (carácter 133.1), presencia de un esclerito ventral en el protórax (carácter 134.1), setas FE4 y FE6 
ausentes (caracteres 147.1 y 150.0) y segmento abdominal VII de la larva I completamente esclerotizado excepto por 
una banda angosta longitudinal ventral (carácter 204.1) (Figs 568, 571). Este clado está apoyado además por la ausencia 
de la seta FE5 (caracteres 148.2 y 149.2), el aspecto setiforme de la seta TI5 (carácter 166.1) y la presencia de setas 
natatorias ventrales en meso- y metatibia (carácter 180.1), todos estos caracteres homoplásicos en Dytiscus (el último 
también en Hyderodes) (Fig. 571). El segundo clado está formado por las tribus Cybistrini, Dytiscini e Hyderodini, y 
también recibió muy poco apoyo. Está caracterizado por una apomorfía : presencia de poros adicionales en la superficie 
posterior de la coxa (carácter 139.1). Sin embargo, este carácter no pudo ser determinado para Hyderodes y por lo tanto 
tiene un valor reducido. Caracteres adicionales que apoyan a este clado incluyen: primer antenómero subdividido en 
larvas II y III (carácter 51.1, homoplásico en Eretes Laporte), segundo palpómero maxilar subdividido en la larva II 
(carácter 78.1, homoplásico en Hydaticus) y segmento abdominal VII de la larva I con una hilera lateral de setas 
natatorias (carácter 207.1, homoplásico en Hydaticus) (Fig. 571). Las relaciones dentro de este grupo no pudieron ser 
aclaradas dado que las tres tribus formaron una politomía en el cladograma consenso (Fig. 567). El número de entradas 
faltantes relativamente alto introducido para Hyderodes (debido a la falta de material y de descripciones detalladas) 
probablemente causa que este taxón se ubique como el grupo hermano de Dytiscini (Figs 568, 571) o como el grupo 
hermano del clado Dytiscini + Cybistrini. Este hecho no permite sacar conclusiones sobre las relaciones dentro del 
grupo. 

La tribu Hydaticini es resuelta como el grupo hermano del clado formado por las tribus Eretini y Aciliini. Un 
resultado similar fue propuesto por Miller (2000a, 2001a) basado sobre caracteres morfológicos de adultos. Ribera et al. 
(2002b), sin embargo, encontraron a Hydaticini más relacionado con Hyderodini y Aubehydrini. En este estudio, 
Hydaticini está apoyada por una apomorfía , el proceso medio del prementum es anchamente bífido, pareciendo dos 
procesos separados (carácter 104.2) (Figs 568, 571). Sin embargo, como se mencionó previamente, este proceso es 
dimórfico dentro de Hydaticus, pudiendo ser bilobado o trilobado. Otros caracteres apoyan a Hydaticini, entre ellos la 
presencia de una única seta adicional en la superficie ventral del parietal, contigua a la seta PA19 (carácter 42.1, 
homoplásico en Dytiscus), el segundo y tercer antenómero y el tercer palpómero maxilar de la larva II subdivididos en 
dos escleritos (caracteres 53.1 y 80.1, homoplásicos en Dytiscus e Hyderodes), el segundo palpómero maxilar de la 
larva II subdividido (carácter 78.1, homoplásico en Dytiscus, Hyderodes y Megadytes), la presencia de un parche 
basoventral denso de espínulas delgadas en el protarso (carácter 193.1, homoplásico en Megadytes y Coptotomus) y la 
presencia de espínulas basoventrales en las uñas (caracteres 195.1 y 196.1, homoplásicos en Co lymbetinae e Hyderodes, 
el primero también en Hydrovatus) (Fig. 571). 

Las tribus Eretini y Aciliini forman un clado muy bien apoyado (Fig. 567). Las dos tribus comparten tres 
apomorfías: cuerpo arqueado medialmente (carácter 0.1), los dos stemmata anterodorsales fuertemente desarrollados 
(carácter 6.2) y presencia de hileras de setas adicionales espiniformes en el estipes (carácter 98.3) (Figs 568, 571). Este 
grupo también comparte una galea bien desarrollada, espiniforme (carácter 75.1, homoplásico en Copelatus), un 
proceso medio del prementum único (carácter 104.1, homoplásico en Megadytes) y la ausencia de la seta TR2 (carácter 
141.1, homoplásico en muchos géneros de Hydroporinae pero único dentro de Dytiscinae) (Fig. 571). Una relación 
filogenética similar a la postulada aquí entre Eretini y Aciliini fue propuesta previamente por Miller (2000a, 2001a) 
basado sobre caracteres de adultos y por Ribera et al. (2002b) basado sobre caracteres moleculares, y el grupo recibió 
uno de los apoyos más altos dentro de la topología obtenida en este estudio. 

Aciliini es un grupo muy característico dentro de Dytiscidae, apoyado por cinco apomorfías: foramen occipital 
profundamente emarginado dorsalmente (carácter 5.1), proceso lateral del cuarto antenómero no sobresaliente (carácter 
50.1), presencia de una hilera de setas secundarias setiformes en el margen basoexterno de la mandíbula (carácter 72.1) 
y ausencia de los poros TAc, TAd, TAe y TAf (carácter 184.1) y de las setas PT1 y PT2 (carácter 194.1) (Figs 568, 
571). El grupo también recibió apoyo de varios caracteres que presentan homoplasia en el cladograma obtenido (Fig. 
571). Por otra parte, no se encontraron apomorfías que caractericen a Eretini, pero no se contó con material de esta 
tribu, y las descripciones disponibles en la literatura no son muy detalladas. 

El resultado obtenido aquí respecto de la posición de Cybistrini (Fig. 567) está en contradicción con resultados 
previos basados sobre caracteres morfológicos de adultos (Burmeister 1976; Miller 2000a, 2001a) que postularon una 
relación de grupo hermano entre Cybistrini y las restantes Dytiscinae. El reconocimiento de Cybistrini como una 
subfamilia independiente (Cybistrinae) como a veces se ha hecho (ej. Trémouilles et al. 1995) tampoco recibió apoyo, si 
bien es factible considerando los resultados basados sobre caracteres de adultos (Burmeister 1976; Miller 2000a, 
2001a). Sobre la base de los resultados obtenidos aquí, reconocer a Cybistrini en el rango de subfamilia resultaría en 
Dytiscinae parafilética con respecto a Cybistrinae. Por otra parte, hay una gran utilidad en reconocer a Cybistrini como 
una tribu dentro de Dytiscinae, porque el clado Dytiscinae (incluyendo a Cybistrini) es muy característico dentro de 
Dytiscidae, y presenta muchas apomorfías de la mo rfología larval (este trabajo) e imaginal (Burmeister 1976; Miller 
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2000a, 2001a). En este trabajo, Cybistrini presenta muchas apomorfías incluyendo: margen anterior del frontoclípeo 
profundamente sinuado (carácter 256.1), primer antenómero subdividido en dos escleritos (carácter 264.1), segundo y 
tercer antenómero subdivididos en tres escleritos (carácter 265.1), primer palpómero maxilar subdividido (carácter 
273.1), tercer palpómero maxilar subdividido en tres escleritos (carácter 274.1), primer palpómero labial subdividido 
(carácter 277.1), ausencia de setas en el proceso medio del prementum (carácter 278.0), tergitos abdominales I-VI 
reducidos (carácter 282.1), segmento abdominal VIII no esclerotizado alrededor del ano (carácter 285.1) y urogonfos 
diminutos (carácter 286.1) (Fig. 572). Por otra parte, Hyderodini está caracterizada por la presencia de espínulas 
basoventrales en las uñas (caracteres 195.1 y 196.1, homoplásicos en Colymbetinae e Hydaticus, el primero también en 
Hydrovatus) (Fig. 571). Dytiscini está caracterizada, entre otros caracteres, por: presencia de una única seta adicional en 
la superficie ventral del parietal, contigua a la seta PA19 (carácter 42.1, homoplásico en Hydaticus), segundo y tercer 
antenómero subdivididos en la larva I (carácter 52.1, homoplásico en Megadytes), primer palpómero maxilar 
subdividido (carácter 77.1, homoplásico en Megadytes) y primer y segundo palpómero labial subdivididos en la larva 
III (carácter 109.1, homoplásico en Megadytes y Lancetes) (Fig. 571). 

El análisis cladístico presentado aquí tiene consecuencias para la filogenia del género Megadytes. Las especies 
Cybister lateralimarginalis (De Geer) y Onychohydrus scutellaris (Germar) fueron incluidas principalmente para poner 
a prueba la monofilia de Megadytes, y los resultados muestran que ambas especies están anidadas dentro del género 
(Fig. 572). Los miembros del subgénero Trifurcitus son elementos extraños dentro de Megadytes, dado que las restantes 
especies de Cybistrini estudiadas comparten tres apomorfías: proyección media del frontoclípeo truncada apicalmente, 
con muchas setas apicales dirigidas hacia adelante (carácter 257.2), proyecciones laterales del frontoclípeo proyectadas 
hacia adelante, no aplanadas (carácter 258.2) y proceso medio del prementum simple, redondeado apicalmente (carácter 
276.1) (Fig. 572). Debe mencionarse, sin embargo, que el apoyo obtenido para este clado fue moderado, y que en 
algunos especímenes de Megadytes fallax el proceso medio del prementum no es claramente bífido sino redondeado 
apicalmente. Estos resultados contradicen a los obtenidos por Miller et al. (2007), que apoyaron la monofilia de 
Megadytes basados principalmente sobre caracteres moleculares y morfológicos de adultos, pero están de acuerdo con 
los obtenidos por Ribera (com. pers.) basado sobre caracteres moleculares. El subgénero Trifurcitus no es recuperado 
como monofilético. Esto se debe a que M. fallax comparte con las restantes especies de Cybistrini estudiadas (excepto 
Megadytes robustus) dos apomorfías: setas en el margen anterior del frontoclípeo delgadas, aguzadas apicalmente 
(carácter 261.1) y segmento abdominal VII membranoso ventralmente (carácter 283.0) (Fig. 572). Este clado también 
recibió un apoyo moderado. Megadytes robustus tiene setas robustas redondeadas apicalmente en el margen anterior del 
frontoclípeo (carácter 261.0) y el segmento abdominal VII esclerotizado ventralmente (carácter 283.1), dos caracteres 
vistos como plesiomórficos dentro de Cybistrini. Ambas especies de Trifurcitus comparten una cabeza subtriangular 
(carácter 255.1) y mandíbulas regularmente curvadas que carecen de un anillo de setas largas setiformes en el tercio 
distal (caracteres 267.0 y 268.0). Estos caracteres son plesiomórficos dentro de Cybistrini.  

El clado compuesto por los restantes tres subgéneros de Megadytes más Cybister lateralimarginalis está bien 
apoyado (Fig. 572). Los miembros de este clado comparten tres apomorfías: cápsula cefálica subrectangular (carácter 
255.0), tercio distal de la mandíbula más fuertemente curvado hacia adentro (carácter 267.1) y presencia de un anillo de 
setas largas setiformes en el tercio distal de la mandíbula (carácter 268.1). Sin embargo, este estudio falló en aumentar 
la resolución dentro de este clado, y por lo tanto los taxa formaron una politomía (Fig. 572). Las dos especies del 
subgénero Paramegadytes formaron un clado separado pero poco apoyado, caracterizado por tener las proyecciones 
laterales del frontoclípeo bífidas (carácter 259.1). De acuerdo con Crespo (1982), ambas especies de Paramegadytes 
pueden distinguirse por el ancho relativo de la cápsula cefálica. El subgénero Megadytes está caracterizado por una 
emarginación muy angosta entre las proyecciones media y lateral del frontoclípeo (carácter 260.2). No se descubrieron 
apomorfías que agrupen a las especies del subgénero Bifurcitus. La presencia de un segmento abdominal VII 
completamente esclerotizado en Megadytes giganteus (Ferreira Jr. 1993) necesita corroboración, dado que en la especie 
estrechamente relacionada Megadytes magnus el segmento abdominal VII es membranoso ventralmente. 
 
Subfamilia Hydroporinae 
La subfamilia Hydroporinae es resuelta como un grupo natural, con valores muy altos de apoyo (Fig. 567). Presenta un 
número elevado de apomorfías: línea frontal profundamente sinuada en larvas II y III (carácter 9.1), lóbulos 
anterolaterales del frontoclípeo ausentes (caracteres 10.0 y 11.0), nasale presente (carácter 15.0-1), seta PA7 ausente 
(carácter 29.1), poro PAb insertado lejos de la seta PA3, cerca de las líneas coronal y/o frontal (carácter 31.1), poro PAp 
ausente (carácter 40.1), mandíbula orientada oblicuamente (carácter 65.1) y setas LA4, LA5 y LA8 largas, setiformes 
(caracteres 114.0 y 116.1) (Figs 568, 570). Si bien la evidencia para un origen monofilético de Hydroporinae es robusta, 
considerando tanto caracteres morfológicos (Burmeirter 1976; Wolfe 1985; Miller 2001a; este trabajo) como 
moleculares (Ribera et al. 2002b), no hay acuerdo entre los diferentes autores respecto de la identidad del grupo 
hermano de esta subfamilia. Ruhnau & Brancucci (1984) y Wolfe (1985) aportaron evidencia para una relación de 
grupo hermano entre Hydroporinae y Laccophilinae. Sin embargo, Miller (2001a) encontró que Hydroporinae está más 
relacionada con Hydrodytinae y Copelatinae. Ribera et al. (2002b) encontraron una relación de grupo hermano entre 
Hydroporinae y las restantes Dytiscidae. En este trabajo, Hydroporinae es resuelta como el grupo hermano de 
Agaporomorphus y cercana a Laccophilinae, pero con un valor de apoyo bajo. No se encontró evidencia para una 
relación filogenética cercana con Copelatus ni para una relación de grupo hermano con las restantes Dytiscidae. 

De acuerdo con los resultados obtenidos, hay seis tribus monofiléticas dentro de Hydroporinae: Bidessini, 
Hydrovatini, Hygrotini, Laccornini, Methlini y Vatellini (Fig. 567). Cabe mencionar que Laccornini es monogenérica, y 
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que de Hydrovatini, Methlini y Vatellini se incluyó solo uno de los dos géneros que las componen. Las restantes dos 
subfamilias son para- o polifiléticas. Hydroporini es polifilética mientras Canthyporus y Laccornellus estén incluidos en 
ella, mientras que Hyphydrini es polifilética si se considera a Pachydrus incluido en ella. 

La tribu Methlini es resuelta como el grupo hermano de las restantes Hydroporinae (Fig. 567). Methlini (que 
incluye a los géneros Celina y Methles) fue tratada al nivel de subfamilia por algunos autores (ej. Bertrand 1972; 
Pederzani 1995). Wolfe (1985) y Miller (2001a) propusieron varios caracteres morfológicos de adultos que apoyan la 
monofilia de Hydroporinae incluido Methlini. En este estudio, la monofilia de Hydroporinae incluido Methlini está 
fuertemente apoyada (Fig. 567). La presencia de mandíbulas orientadas oblicuamente es considerada apomórfica para 
Hydroporinae (De Marzo & Nilsson 1986), si bien esta condición es algo menos marcada en Celina. Esta relación de 
grupo hermano entre Methlini y las restantes Hydroporinae está en contradicción con los resultados obtenidos por 
Ribera et al. (2002b) basados sobre caracteres moleculares, que encontraron una relación hermana entre Methlini y 
Bidessini, y con los obtenidos por Wolfe (1985, 1988) y Miller (2001a) basados sobre caracteres de adultos, y por 
Alarie & Harper (1990) y Alarie (1991a) basados sobre caracteres larvales, que encontraron que Laccornini es el grupo 
hermano de las restantes Hydroporinae. Argumentos en favor de esta última hipótesis incluyen la presencia del poro 
ABa (Alarie & Harper 1990) (carácter 228.0 en este estudio), la presencia de laterotergitos en el adulto (Wolfe 1985, 
1988; Miller 2001a) y la ausencia de apodemas gonocoxales anteriores en el adulto (Wolfe 1985) en Laccornis y en los 
dytiscidos no hydroporinos. Sin embargo, el poro ABa también está presente en Laccornellus, y la ausencia de 
apodemas gonocoxales anteriores en el adulto de Laccornis fue recientemente refutada por Miller (2001a) quien postuló 
que Laccornis tiene apodemas gonocoxales anteriores homólogos de los de otras Hydroporinae. De acuerdo con los 
resultados de Miller (2001a), el reconocimiento de una subfamilia separada para Methlini resultaría en la fragmentación 
de los miembros ancestrales de Hydroporinae, dado que al menos una subfamilia adicional (para Laccornis) debería 
necesariamente ser reconocida. Los resultados de este estudio, con Hydroporinae (incluido Methlini) monofilética pero 
Methlini hermana del resto, dejan la cuestión abierta respecto de poder clasificarlos como subfamilias separadas o no. 
Sin embargo, evidencia morfológica larval e imaginal sugiere fuertemente un origen monofilético de Hydroporinae 
incluyendo a Methlini. Por otra parte, darle a Methlini el rango de subfamilia dejaría a Hydroporinae con una sola 
apomorfía larval única, la ausencia de la seta MX10 (carácter 91.1) (Figs 568, 570). En conclusión, hay una gran 
utilidad en mantener a Methlini como una tribu dentro de Hydroporinae, porque este grupo está bien apoyado y es 
fácilmente reconocible por muchos caracteres morfológicos larvales e imaginales. Las larvas de Methlini están 
caracterizadas por dos apomorfías dentro de Dytiscidae: troncos traqueales proyectados desde el ápice del sifón 
(carácter 215.1) y ausencia de la seta AB7 (carácter 221.2) (Figs 568, 570). 

El clado compuesto por todas las Hydroporinae menos Methlini recibió un apoyo bajo, y está caracterizado por una 
apomorfía : ausencia de la seta MX10 (carácter 91.1) (Figs 568, 570). Otros caracteres que apoyan este agrupamiento 
son: ausencia de una constricción en el parietal al nivel de la sutura occipital de larvas II y III (carácter 2.0, homoplásico 
en Hydrotrupes y Matus y mostrando reversión en el clado Oreodytes + Scarodytes Gozis), ausencia de la seta PA18 
(carácter 30.1, mostrando reversión en Vatellus) y el aspecto poriforme de la seta MN2 (carácter 69.1, homoplásico en 
Rhantus antarcticus nahueli y mostrando reversión en Hydrovatus) (Fig. 570). Además, hay caracteres de adultos que 
apoyan esta relación. De acuerdo con Wolfe (1985), la presencia de pro- y mesotarsos con una condición 
pseudotetrámera poco marcada, la proyección dorsoanterior de la  base metafurcal reducida y el escutelo expuesto de los 
adultos podrían sugerir que Methlini es el linaje más ancestral de Hydroporinae. Sin embargo, hay algunos problemas 
con estos caracteres. Pro- y mesotarsos con una condición pseudotetrámera poco marcada están presentes en varias otras 
Hydroporinae, y una proyección dorsoanterior de la base metafurcal reducida se sabe que ocurre en Bidessini. Por otra 
parte, el escutelo está oculto en Methles, y se ha postulado que Methles y Celina conforman un grupo mo nofilético 
(Miller 2001a). 

Dentro del clado compuesto por todas las Hydroporinae menos Methlini, dos grupos se ramifican basalmente. Uno 
incluye a las tribus Laccornini e Hydrovatini y a los géneros Canthyporus, Laccornellus (Hydroporini) y Pachydrus 
(Hyphydrini), mientras que el otro incluye a los restantes taxa (Fig. 567). Este resultado apoya la hipótesis de Wolfe 
(1985, 1988) de una posición ancestral de los taxa mencionados arriba (excepto Pachydrus) dentro de Hydroporinae, y 
está de acuerdo con los resultados de Miller et al. (2006) excepto por la posición de Hydrovatus y Pachydrus. 
Burmeister (1976) también postuló que Laccornini e Hydrovatini eran ancestrales dentro de Hydroporinae. Las 
relaciones obtenidas aquí entre estos taxa están pobremente apoyadas como lo indican los bajos valores de Bremer y 
Jackknife (Fig. 567). Es difícil encontrar apomorfías que no estén confundidas por lo que parece ser homoplasia o 
reversión. El clado Laccornini + Hydrovatini + Canthyporus + Laccornellus + Pachydrus está caracterizado por la 
ausencia del poro FEa (carácter 153.1, homoplásico en el clado Bidessini + Hyphydrini) y la ausencia de setas 
secundarias en la tibia (caracteres 175.0 y 176.0, homoplásicos en Copelatus y varias Agabinae (el primero también en 
Agabetes) y mostrando reversión en Pachydrus), en el tarso y en la superficie dorsal del fémur (caracteres 159.0, 187.0, 
188.0 y 189.0, muy homoplásicos en el cladograma obtenido) (Fig. 570). Nilsson (1989a) postuló que una tendencia 
evidente dentro de la subfami lia Hydroporinae es que las larvas que muestran estados de carácter predominantemente 
plesiomórficos tienen además pocas setas secundarias en las patas. Ausencia de setas secundarias tarsales dentro de 
Hydroporinae se sabe que ocurre también en miembros de Hydroporus Clairville, Hydrocolus Roughley & Larson y 
Oreodytes (Alarie 1991b, 1997). Los apéndices que presentan muchas setas pueden tener una relación funcional directa 
con la habilidad para nadar (Loudon et al. 1994; Vogel 1994). La ausencia o el número reducido de setas secundarias en 
las patas de estos linajes presumiblemente ancestrales de Hydroporinae sugiere que la propensión al nado evolucionó 
secundariamente dentro de la subfamilia. Sin embargo, esta hipótesis está en contradicción con el hecho de que Celina 

227



tiene muchas setas secundarias en todos los segmentos de las patas, y en este estudio Celina es resuelta como el grupo 
hermano de las restantes Hydroporinae. 

La tribu Laccornini es hermana del clado Hydrovatini + Canthyporus + Laccornellus + Pachydrus, y está 
caracterizada por una apomorfía : la ausencia de la seta FR13 (carácter 23.1) (Figs 568, 570). Por otra parte, el clado 
Hydrovatini + Canthyporus + Laccornellus + Pachydrus recibió un apoyo bajo, estando caracterizado por el aspecto 
setiforme de la seta AB10 (carácter 224.1, homoplásico en Vatellus y en el clado Bidessini + Hyphydrini) (Fig. 570). Es 
interesante que Methlini y Laccornini están caracterizados por la presencia del poro PAd (carácter 33.0) (presente en 
todos los dytiscidos no hydroporinos) y por la inserción terminal de la seta UR8 en el segundo urogonfómero (carácter 
247.0), lo cual apoya la hipótesis de una condición ancestral de estos taxa (Alarie & Harper 1990). Sin embargo, un 
estado similar de la seta UR8 está presente en Vatellus, el cual es resuelto como derivado dentro de Hydroporinae. Por 
otra parte, el poro ABa (carácter 228.1) está presente en Laccornis (Alarie & Harper 1990), Laccornellus y todos los 
dytiscidos no hydroporinos, lo cual también apoya la hipótesis de una condición ancestral de estos taxa. 

Un resultado interesante del presente estudio es la sugerencia de que la tribu Hydroporini tal como está definida 
actualmente es polifilética, dado que Laccornellus y Canthyporus están más estrachamente relacionados con miembros 
de otras tribus de Hydroporinae que con otros miembros de Hydroporini (Fig. 567). Tanto Canthyporus como 
Laccornellus presentan varias diferencias morfológicas con otros géneros de Hydroporini, que sugieren que están 
ubicados inapropiadamente en esta tribu. Este resultado es similar al obtenido por Miller et al. (2006) basados sobre 
morfología de adultos, y por Shaverdo & Alarie (2006) basados sobre morfología larval, que sugirieron que 
Canthyporus y Laccornellus no deberían estar incluidos en Hydroporini. Ribera et al. (2002b) basados sobre caracteres 
moleculares también encontraron que Hydroporini no es monofilética. El clado Canthyporus + Laccornellus recibió un 
apoyo moderado y está caracterizado por caracteres homoplásicos: presencia de espínulas laterales largas en el 
prementum (carácter 103.1, homoplásico en Vatellus, Hygrotini y varios Hydroporini), ausencia de la seta LA2 
(carácter 112.1, homoplásico en Hydrovatus y Vatellus), seta AB4 muy larga, fuertemente desarrollada (carácter 218.1, 
homoplásico en Hydrovatus) y ausencia de la seta UR8 (carácter 247.4, homoplásico en Hydrovatus) (Figs 567, 570). El 
hecho de que Canthyporus, Laccornellus e Hydrovatus compartan los caracteres 112.1, 218.1 y 247.2, y que esta 
condición sea única dentro de Dytiscidae (con excepción de 112.1, presente en Vatellus), sugieren que tal vez estos tres 
taxa compartan un origen común, y que el resultado obtenido aquí debe ser puesto a prueba en análisis futuros más 
amplios. Sin embargo, la ubicación de Hydrovatus entre los linajes ancestrales de Hydroporinae contradice la opinión 
de que Hydrovatini es derivado dentro de Hydroporinae (Miller 2001a; Miller et al. 2006). Canthyporus está 
caracterizado por tener la seta AB5 fuertemente desarrollada (carácter 219.1, homoplásico en Hydrovatus e Hyphydrini 
excepto Pachydrus). Por otra parte, Laccornellus está caracterizado por: seta AB9 insertada dorsolateralmente (carácter 
223.0, dentro de Hydroporinae homoplásico solo en Hydrovatus), seta AB15 presente (carácter 227, homoplásico en 
Agaporomorphus y Dytiscinae pero único dentro de Hydroporinae) y poro ABa presente (carácter 228.0, dentro de 
Hydroporinae homoplásico solo en Laccornis) (Fig. 570). 

Como se mencionó arriba, la tribu Hydrovatini es resuelta entre los grupos ances trales de Hydroporinae (Fig. 567). 
Esta hipótesis está de acuerdo con los resultados de Wolfe (1985, 1988) pero difiere de los de Miller (2001a) y Miller et 
al. (2006) que propusieron una condición derivada de Hydrovatini, formando un clado con miembros de Hygrotini, y 
este clado a su vez relacionado con Hyphydrini. Evidencia adicional de que Hygrotini, Hydrovatini e Hyphydrini 
podrían estar estrechamente relacionados proviene del estudio de la reticulación de los adultos. Wolfe & Zimmerman 
(1984) postularon que la reticulación menos evidente en miembros de estas tribus es aparentemente apomórfica. Las 
larvas de Hydrovatus tienen tres apomorfías únicas dentro de Hydroporinae: ovirruptores ubicados basalmente (carácter 
13.1, homoplásico en Laccophilinae), ausencia del poro PAo (carácter 39.1, homoplásico en Thermonectus) y presencia 
de espínulas basoventrales en las uñas de la larva I (carácter 195.1, homoplásico en Colymbetinae, Hydaticus e 
Hyderodes) (Fig. 570). Varios caracteres adicionales apoyan a esta tribu, incluyendo: ausencia del poro PAm (carácter 
38.1, homoplásico en Vatellus y Thermonectus), sensilio MN2 setiforme (carácter 69.0, dentro de Hydroporinae 
homoplásico solo en Celina), ausencia de la seta LA2 (carácter 112.1, homoplásico en Canthyporus, Laccornellus y 
Vatellus), ausencia de la seta LA3 (carácter 113.2, homoplásico en Celina, Laccophilus y Neptosternus), seta AB4 muy 
larga, fuertemente desarrollada (carácter 218.1, homoplásico en Canthyporus y Laccornellus), seta AB9 insertada 
dorsolateralmente (carácter 223.0, dentro de Hydroporinae homoplásico solo en Laccornellus) y ausencia de la seta 
UR8 (carácter 247.4, homoplásico en Canthyporus y Laccornellus) (Fig. 570). En el análisis presentado en este trabajo, 
Hydrovatini formó un clado muy poco apoyado con Pachydrus (Fig. 567). Esta relación está apoyada por un carácter 
único dentro de Hydroporinae: ausencia de sutura occipital en las larvas II y III (carácter 4.0, homoplásico en varios 
grupos fuera de Hydroporinae), y por varios caracteres homo plásicos en otros grupos dentro de Hydroporinae, 
incluyendo: nasale angosto, de lados más o menos paralelos (carácter 15.1, homoplásico en Antiporus Sharp, Vatellus y 
varios Hyphydrini), ausencia del poro ANh (carácter 59.1, homoplásico en Hyphydrini y Agaporomorphus), cardo 
fusionado al estipes, con la seta MX1 insertada en el estipes (caracteres 73.1 y 84.1, homoplásicos en Hyphydrini, 
Bidessini, Vatellus y algunos Hydroporini), seta LA8 insertada proximalmente (carácter 118.1, homoplásico en 
Hyphydrini), superficie ventral del segmento abdominal VI esclerotizada (caracteres 202.1 y 203.1, homoplásicos en 
Hyphydrini y Agaporomorphus, el segundo también en Agabetes y Neptosternus) y presencia de setas secundarias 
ventrales en el sifón (carácter 235.1, homoplásico en Celina y algunos Hyphydrini) (Fig. 570). El hecho de que los 
estados de carácter que definen al clado Hydrovatini + Pachydrus estén también presentes en el clado formado por los 
restantes Hyphydrini (o en algunos taxa dentro de él) sugiere que ambos grupos podrían estar más estrechamente 
relacionados de lo que los resultados de este estudio indican. La posición filogenética de Hydrovatus ha sido siempre 
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controvertida, porque el grupo (tanto en su morfología larval como imaginal) presenta una combinación de caracteres 
presumiblemente plesiomórficos, que lo relacionan con los hydroporinos más ancestrales, con otros caracteres que lo 
ligan a grupos supuestamente más derivados dentro de Hydroporinae. Análisis futuros combinando caracteres 
morfológicos larvales e imaginales son necesarios para ganar confianza sobre la posición sistemática de este taxón. 

Las larvas de Adephaga están generalmente caracterizadas por la presencia de una galea, que porta dos setas 
primarias (MX8, MX9) y dos poros primarios (MXd, MXh), los cuales son parte del plan ancestral del suborden (Alarie 
et al. 2004; Alarie & Bilton 2005). La galea está generalmente ausente dentro de la subfamilia Hydroporinae (Alarie et 
al. 2004). Su presencia, aunque en una forma muy reducida, así como la presencia del poro MXh y de las setas MX8 y 
MX9 en las larvas de Celina, Laccornis, Laccornellus, Hydrovatus y Pachydrus (con excepción de MXh en Pachydrus) 
es muy interesante dado que la hipótesis putativa de una condición ancestral de estos géneros dentro de Hydroporinae 
sugiere que los hydroporinos perdieron la galea secundariamente. Wolfe (1985, 1988) sugirió que la presencia de galea 
en Celina puede ser usada como un argumento adicional para considerar a Methlini como el hydroporino más ancestral, 
y propuso una relación de grupo hermano entre Methlini e Hydrovatus basado sobre caracteres morfológicos de adultos. 
Methlini e Hydrovatini son únicos dentro de Hydroporinae por la ausencia de la seta LA3 en el prementum (carácter 
113.2, homoplásico en Laccophilus y Neptosternus). Sin embargo, en estudios recientes basados sobre caracteres 
morfológicos de adultos (Miller 2001a; Miller et al. 2006) Hydrovatini estuvo más estrechamente relacionada con 
miembros de Hygrotini. Sobre la base de la topología más parsimoniosa obtenida en este estudio, es posible que la galea 
se haya perdido dos veces independientemente dentro de Hydroporinae, en Canthyporus y en el clado que incluye a 
todos los hydroporinos menos Methlini, Laccornini, Hydrovatini, Canthyporus, Laccornellus y Pachydrus. Esta 
hipótesis, sin embargo, debe ser puesta a prueba desde un punto de vista más amplio. 

El clado compuesto por las tribus Bidessini, Hygrotini, Vatellini, Hydroporini (excepto Canthyporus y 
Laccornellus) e Hyphydrini (excepto Pachydrus) recibió un apoyo bajo (Fig. 567), y está caracterizado por: seta PA3 
insertada lejos de las setas PA1 y PA2 (carácter 28.1, homoplásico en Celina y mostrando reversión en Microdytes J. 
Balfour-Browne), ausencia del poro ANf (carácter 57.1, homoplásico en Neptosternus y mostrando reversión en varios 
Hydroporini), ausencia de galea (carácter 75.4, homoplásico en Canthyporus y Megadytes), ausencia de las setas MX8 
y MX9 (caracteres 89.4 y 90.3, homoplásicos en Canthyporus) y poro MXh insertado en el estipes (carácter 94.1, 
homoplásico en Canthyporus y Megadytes) (Fig. 570). De acuerdo con el cladograma obtenido, el hecho de que el clado 
mencionado arriba y el género Canthyporus compartan los estados de carácter 75.4, 89.4, 90.3 y 94.1 debe ser 
interpretado como el resultado de evolución paralela. Sin embargo, deja abierta la posibilidad de que las relaciones 
hipotetizadas aquí cambien en el futuro cuando se incorpore más evidencia. La resolución obtenida en esta parte del 
cladograma fue baja, con los taxa involucrados formando una politomía compuesta por las tribus Bidessini, Hygrotini, 
Vatellini e Hyphydrini (excepto Pachydrus) y varios géneros de Hydroporini (Fig. 567). Sin embargo, si bien las 
relaciones entre las tribus no fueron resueltas, cada una de ellas aparece bien apoyada (con excepción de Hydroporini). 

La tribu Hyphydrini es polifilética si se considera que Pachydrus está incluido en ella. Mientras Pachydrus aparece 
entre los grupos ancestrales de Hydroporinae, más relacionado con Hydrovatini, el clado formado por los restantes 
Hyphydrini aparece como monofilético y con uno de los apoyos más altos (Fig. 567). Dado que Hyphydrini (excepto 
Pachydrus) forma parte de una politomía, la identidad de su grupo hermano aparece oscura. Sin embargo, en 84 de los 
126 árboles más parsimoniosos Hyphydrini comparte una relación hermana con Bidessini (Figs 568, 570), y esta 
relación está apoyada por la ausencia del poro PAj (carácter 35.1, homoplásico en Hydrovatus), la ausencia del poro 
FEa (carácter 153.1, homoplásico en el clado Laccornis + Canthyporus + Laccornellus + Hydrovatus + Pachydrus) y el 
aspecto espiniforme de la seta AB10 (carácter 224.1, homoplásico en Vatellus y en el clado Canthyporus + 
Laccornellus + Hydrovatus + Pachydrus). El resultado obtenido aquí de una ubicación de Pachydrus fuera de 
Hyphydrini está de acuerdo con estudios previos. Young (1980) sugirió que Pachydrus no está estrechamente 
relacionado con otros géneros de Hyphydrini. Biström et al. (1997) encontraron que Pachydrus y Heterhydrus forman 
el grupo hermano del resto de los Hyphydrini, y los transfirieron formalmente a la tribu Pachydrini. Sin embargo, Miller 
(2001a) y Miller et al. (2006) apoyaron la inclusión de Pachydrus y Heterhydrus en Hyphydrini, y rechazaron el uso de 
Pachydrini. Por otra parte, Alarie et al. (1997) y Alarie & Challet (2006a, 2006b) sugirieron un origen monofilético de 
la tribu Hyphydrini incluyendo a Pachydrus, y una posición de Pachydrus como grupo hermano de los demás 
Hyphydrini. En este estudio, Hyphydrini (e xcluyendo a Pachydrus) está fuertemente apoyada y se encuentra 
caracterizada por cinco apomorfías dentro de Dytiscidae: ausencia del poro FRb (carácter 24.1), poro PAc insertado 
distalmente (anterior a los stemmata) (carácter 32.1), prementum más largo que ancho (carácter 101.1), sensilio AB2 
poriforme (carácter 216.1) y seta UR8 insertada proximalmente en el segundo urogonfómero (carácter 247.3) (Figs 568, 
570). El grupo además recibe apoyo de varios caracteres homoplásicos, entre ellos: ausencia del poro ANh (carácter 
59.1, homoplásico en Pachydrus, Hydrovatus y Agaporomorphus), seta LA8 insertada proximalmente (carácter 118.1, 
homoplásico en Pachydrus e Hydrovatus), superficie ventral de los segmentos abdominales IV-VI esclerotizada en la 
larva III (caracteres 200.1, 201.1 y 203.1, dentro de Hydroporinae homoplásicos en Hydrovatus, el tercero también en 
Pachydrus), superficie ventral del segmento abdominal VI esclerotizada en las larvas I y II (carácter 202.1, homoplásico 
en Pachydrus, Hydrovatus y Agaporomorphus), seta AB5 fuertemente desarrollada (carácter 219.1, homoplásico en 
Canthyporus e Hydrovatus) y seta AB7 bien desarrollada (carácter 221.1, homoplásico en Vatellus y Neptosternus) 
(Fig. 570). Sobre la base de los resultados presentados aquí, la evidencia de un origen monofilético de Hyphydrini 
excluyendo a Pachydrus es fuerte. Dado que Hyphydrini menos Pachydrus es muy distintiva y está apoyada por 
muchos caracteres larvales, parece haber una gran utilidad en reconocer a este grupo como Hyphydrini. Aun si 
evidencia futura apoyara que Pachydrus e Hyphydrini son grupos hermanos, los caracteres larvales apoyan la ubicación 
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de Pachydrus en su propia tribu. El género Pachydrus está caracterizado por varias apomorfías: presencia de una hilera 
de espínulas largas en la superficie basoventrolateral del nasale (carácter 18.1), galea diminuta (carácter 75.3), poro 
MXh ausente (carácter 94.2), seta LA1 ausente (carácter 110.1), poro COa ausente (carácter 137.1), seta FE2 insertada 
subdistalmente (carácter 146.1), seta TI2 larga, setiforme en meso- y metatibia (carácter 164.1) y seta AB3 espiniforme 
(carácter 217.1) (Figs 568, 570). 

Dentro del clado Hyphydrini menos Pachydrus, se encontró una relación hermana entre Microdytes y los restantes 
miembros de la tribu, aunque el apoyo para esta relación fue moderado (Fig. 567). Caracteres que apoyan al clado 
Andex Sharp + Hyphydrus + Desmopachria incluyen: presencia de setas natatorias dorsales en el fémur de larvas II y III 
(carácter 157.1, dentro de Hydroporinae homoplásico en Antiporus y Scarodytes), seta TI7 larga, setiforme (carácter 
169.1, dentro de Hydroporinae homoplásico en Pachydrus y Vatellus) y seta UR5 corta, espiniforme (carácter 244.1, 
homoplásico en Thermonectus) (Fig. 570). El clado Hyphydrus + Desmopachria es resuelto como el grupo hermano del 
género Andex, con un apoyo muy bajo (Fig. 567). El clado Hyphydrus + Desmopachria está apoyado por la ausencia de 
proyecciones laterales en el nasale (carácter 17.0, dentro de Hydroporinae homoplásico en Celina, Laccornis, 
Hydrovatus y Neoporus) y por la presencia de setas secundarias ventrales en el sifón de la larva III (carácter 235.1, 
homoplásico en Celina, Hydrovatus y Pachydrus). Por otra parte, el género Andex está caracterizado por una apomorfía, 
la ausencia del poro TIa (carácter 170.1). Esta relación hermana entre Hyphydrus y Desmopachria  es similar a la 
obtenida previamente por Alarie et al. (1997) y Alarie & Challet (2006a, 2006b) basados sobre caracteres larvales, pero 
difiere de los resultados de Miller (2001a), quien basado sobre caracteres de adultos sugirió que Desmopachria está más 
estrechamente relacionada con Pachydrus y Heterhydrus que con Hyphydrus. El género Desmopachria es muy 
distintivo dentro de Hyphydrini, estando caracterizado por varias apomorfías incluyendo: segundo palpómero labial 
ancho, robusto, redondeado apicalmente (carácter 107.1), setas LA3, LA4 y LA5 insertadas proximalmente (caracteres 
113.1 y 115.1), seta LA6 insertada medialmente (carácter 117.1) y poro URb ausente (carácter 248.3). 

La tribu Bidessini es generalmente tratada como un grupo monofilético en las clasificaciones actuales basadas 
sobre morfología de adultos (Miller 2001a; Nilsson 2001) y no se encontraron argumentos para pensar de otra manera 
en este estudio de la morfología larval. Bidessini es recuperada como monofilética, con muy buenos valores de apoyo 
(Fig. 567). Como se mencionó arriba, Bidessini es resuelta como el grupo hermano de Hyphydrini en 84 de los 126 
árboles más parsimoniosos (Figs 568, 570), lo cual sugiere una relación cercana entre estas tribus. Bidessini está 
apoyada por dos caracteres únicos dentro de Hydroporinae: poro MNa insertado aproximadamente al mismo nivel que 
el poro MNb (carácter 70.0, homoplásico en muchos taxa fuera de Hydroporinae) y ausencia del poro ABc (carácter 
229.1, homoplásico en Laccophilus y Thermonectus) (Fig. 570). Dentro de Bidessini, se encontró una relación de grupo 
hermano entre Hypodessus y el clado formado por Amarodytes, Anodocheilus y Liodessus, pero con muy bajo apoyo y 
sin caracteres de interés que la soporten. Por otra parte, Amarodytes fue resuelto como el grupo hermano del clado 
Anodocheilus + Liodessus. Amarodytes presenta una apomorfía, la ausencia del poro PAk (carácter 36.1), mientras que 
el clado Anodocheilus + Liodessus estuvo relativamente bien apoyado y está caracterizado por la ausencia de setas 
secundarias espiniformes en el margen lateral del parietal (carácter 44.0, dentro de Hydroporinae homoplásico en 
Canthyporus, Hydrovatus y Desmopachria) (Fig. 570). El resultado obtenido aquí sugiere que Amarodytes está bien 
ubicado dentro de Bidessini, en concordancia con los resultados de Miller (2001a) y Miller et al. (2006) quienes, sobre 
la base de caracteres morfológicos de adultos, sugirieron que Amarodytes debia ser mantenido como uno de los 
miembros ancestrales de Bidessini. La hipótesis de Biström (1988) de que Amarodytes debe ser excluido de Bidessini 
no se ve apoyada, al menos considerando al género tal como está definido actualmente. Sin embargo, Bidessini es un 
grupo muy grande con más de 40 géneros, de los cuales solo cuatro fueron incluidos aquí. Estudios de la morfología 
larval de Bidessini, incluyendo más taxa y caracteres, son necesarios para reevaluar las hipótesis presentadas hasta el 
momento. 

La tribu Vatellini forma parte de una politomía en el cladograma obtenido en este estudio (Fig. 567), por lo que sus 
relaciones filogenéticas no fueron resueltas concluyentemente. Sin embargo, es interesante que en 112 de los 126 
árboles más parsimoniosos Vatellini es resuelta como el grupo hermano del género Antiporus (Hydroporini) (Figs 568, 
570). Esta relación está apoyada por varios caracteres homoplásicos incluyendo: nasale angosto, de lados más o menos 
paralelos (carácter 15.1, homoplásico en Hydrovatus y varios Hyphydrini), ápice del nasale espatulado (carácter 16.1, 
homoplásico en Pachydrus e Hyphydrus), presencia de espínulas laterales largas en el prementum (carácter 103.1, 
homoplásico en Hygrotini y varios Hydroporini), presencia de setas natatorias dorsales en tibia y tarso de larvas II y III 
(caracteres 178.1 y 191.1, dentro de Hydroporinae homoplásicos en Hyphydrini (excepto Pachydrus), Neoporus y 
Scarodytes) y cociente U/HW mayor que 3.60 (carácter 238.1, homoplásico en Lancetes) (Fig. 570). Dentro de 
Hydroporinae, se ha postulado que los urogonfos evolucionaron desde un estado muy corto hacia una longitud 
progresivamente mayor (Alarie et al. 1990b), lo que apoyaría una condición derivada de Vatellini. Sin embargo, la 
evolución de urogonfos largos parece haber ocurrido varias veces dentro de esta subfamilia (Alarie & Delgado 1999). 
La relación cercana de Vatellini con Antiporus (género endémico de Australia) es interesante teniendo en cuenta que 
este género fue relacionado con Nebrioporus Régimbart, Scarodytes y Stictotarsus Zimmermann en estudios previos 
basados sobre la morfología larval de miembros de Hydroporini (Alarie et al. 1999; Alarie & Watts 2004). Una relación 
filogenética cercana entre Vatellini y miembros de Hydroporini (entre ellos Nebrioporus, Scarodytes y Stictotarsus) fue 
propuesta por Miller (2001a) y Miller et al. (2006) sobre la base de caracteres de adultos. Sin embargo, Antiporus 
estuvo más relacionado con Hyphydrini que con Vatellini de acuerdo con los resultados de Miller et al. (2006). 
Claramente, las relaciones entre estos grupos deben ser reevaluadas en análisis futuros más amplios. Vatellini es una 
tribu muy distintiva, que presenta seis apomorfías: proyecciones laterales del nasale fuertemente desarrolladas, bífidas 
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apicalmente (carácter 17.3), seta FR6 fuertemente desarrollada (carácter 21.1), palpo labial compuesto por un 
palpómero (carácter 105.0), seta LA9 ausente (carácter 119.1), poro LAd ausente (carácter 126.1) y sifón muy largo, 
como un urogonfómero (carácter 214.2) (Figs 568, 570). La presencia de setas secundarias en el primer y segundo 
antenómero (caracteres 63.1 y 64.1) y en el primer palpómero maxilar (carácter 100.1) en las larvas de Vatellus (ver 
además Spangler 1963) es novedosa dentro de Hydroporinae (con excepción de Hydrocolus que tiene una seta 
secundaria en el segundo antenómero). Sin embargo, estos estados de carácter están ausentes en la larva de Derovatellus 
(Spangler 1966b), por lo que no pueden ser usados como diagnósticos al nivel de tribu. Hasta el momento, estos 
caracteres son buenas apomorfías para el género Vatellus. En el contexto de la topología más parsimoniosa obtenida 
aquí, la inserción terminal de la seta UR8 en el segundo urogonfómero de Vatellus (carácter 247.0) se postula que 
representa una reversión hacia la condición plesiomórfica encontrada en Laccornis, Celina  y el grupo de especies 
Oreodytes picturatus (Horn) (Alarie 1989, 1997). La inserción terminal de UR8 en el grupo de especies O. picturatus se 
hipotetizó que representa una reversión hacia la condición plesiomórfica (Alarie 1997). 

La tribu Hygrotini es recuperada como monofilética y con valores de apoyo relativamente altos en este estudio 
(Fig. 567), en contradicción con trabajos previos basados sobre caracteres de adultos (Miller 2001a; Miller et al. 2006) 
en los que Hygrotini resultó para- o polifilética. Sin embargo, la posición de Hygrotini fue altamente variable, pudiendo 
ser resuelta como  el grupo hermano de todos los Hydroporinae menos Methlini, Laccornini, Hydrovatini, Canthyporus, 
Laccornellus y Pachydrus (56 de los 126 cladogramas más parsimoniosos) (Fig. 568), o como el grupo hermano del 
clado Heterosternuta + Neoporus (28 de los 126 cladogramas más parsimoniosos), o bien como el grupo hermano de un 
clado formado por Hyphydrini, Vatellini, Bidessini y diferentes combinaciones de géneros de Hydroporini (42 de los 
126 cladogramas más parsimoniosos). Por lo tanto, el grupo hermano de Hygrotini no pudo ser identificado. La tribu 
está apoyada por caracteres homoplásicos, entre ellos la inserción submedial de la seta UR8 en el segundo 
urogonfómero (carácter 247.2, homoplásico en Pachydrus) (Fig. 570). Dentro de Hygrotini, una relación de grupo 
hermano entre Herophydrus Sharp y el clado Hygrotus + Coelambus Thomson es apoyada por este estudio, dado que 
Hygrotus y Coelambus comparten la inserción subdistal de la seta FE6 (carácter 150.2, homoplásico en Pachydrus). 
Esta relación está en contradicción con la sugerencia de que Hygrotus está más relacionado con Herophydrus que con 
Coelambus (Miller 2001a). 
 
Subfamilia Laccophilinae 
La subfamilia Laccophilinae es resuelta como polifilética con muy bajo apoyo en todos los nodos (Fig. 567). Este 
resultado contradice la hipótesis de que Laccophilinae es un grupo monofilético (Miller 2001a; Alarie et al. 2002a). Sin 
embargo, el bajo apoyo obtenido y el limitado número de géneros incluidos aquí sugieren la necesidad de más estudios. 
Una relación cercana entre Agabetini y Laccophilini es sugerida por este estudio (Fig. 567), de acuerdo con estudios 
previos basados sobre caracteres de adultos y larvas (Burmeister 1976, 1990; Nilsson 1989b; Miller 2001a; Alarie et al. 
2002a) y en contradicción con estudios moleculares que no encontraron una relación cercana entre estos dos grupos 
(Ribera et al. 2002b) o estudios morfológicos de adultos que relacionaron a Agabetes con Colymbetinae (Sharp 1882) o 
Copelatini (Zimmermann 1920) más que con Laccophilinae. Agabetes presenta una apomorfía: ovirruptores en forma de 
hoja (carácter 14.2) (Figs 568, 570). Laccophilus presenta tres apomorfías: frontoclípeo truncado posteriormente en la 
larva I (carácter 7.1), poro PAc ausente (carácter 32.2) y un grupo denso de setas secundarias espiniformes dorsales en 
la base del sifón en la larva III (carácter 234.1) (Figs 568, 570). Neptosternus tiene dos apomorfías: frontoclípeo muy 
angosto posteriormente (carácter 7.2) y poro PAe insertado en la superficie dorsal, contiguo a la seta PA7 (carácter 
34.1) (Figs 568, 570). 
 
Subfamilia Lancetinae 
Lancetinae es monofilética y está apoyada por una apomorfía: urogonfos fracturados (carácter 240.1) y por varios 
caracteres homoplásicos incluyendo: cuarto antenómero subigual o algo más largo que el tercero (carácter 49.1, 
homoplásico en Colymbetinae), segundo y tercer antenómero subdivididos en dos escleritos (carácter 49.1, homoplásico 
en Dytiscinae excepto Megadytes), segundo palpómero maxilar subdividido (carácter 79.1, homoplásico en Dytiscinae 
excepto Thermonectus), tercer palpómero maxilar subdividido en dos escleritos (carácter 81.1, homoplásico en 
Dytiscinae excepto Megadytes), primer y segundo palpómero labial subdivididos (carácter 109.1, homoplásico en 
Megadytes y Dytiscus), presencia de un poro adicional en la superficie dorsal del prementum (carácter 128.1, 
homoplásico en Copelatus, Agaporomorphus y Thermonectus) y cociente U/HW mayor que 3.60 (carácter 238.1, 
homoplásico en Antiporus y Vatellus) (Figs 568-569). En este estudio, Lancetinae es el grupo hermano del clado 
formado por Agabinae, Copelatus, Colymbetinae, Matinae y Dytiscinae, pero el apoyo obtenido para esta relación fue 
bajo (Fig. 567). El clado Lancetinae + Agabinae + Copelatus + Colymbetinae + Matinae + Dytiscinae está apoyado por 
caracteres homoplásicos incluyendo: sifón muy corto (carácter 214.0, homoplásico en algunas Hydroporinae y 
mostrando reversión en Matus) y seta AB9 insertada dorsolateralmente (carácter 223.0, homoplásico en algunas 
Hydroporinae y mostrando reversión en algunas Agabinae) (Fig. 569). Este resultado está en contradicción con estudios 
previos basados sobre caracteres larvales, imaginales y moleculares que postularon una relación de grupo hermano entre 
Lancetinae y Dytiscinae (Ruhnau & Brancucci 1984; Miller 2001a; Alarie et al. 2002b) o una relación de grupo 
hermano entre Lancetinae y Colymbetinae (Ribera et al. 2002b), o una relación estrecha entre Lancetinae y 
Laccophilinae (Nilsson 1989b). 
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Subfamilia Matinae 
Matinae es monofilética y tiene varias apomorfías que la convierten en un grupo muy característico dentro de 
Dytiscidae: setas LA4 y LA 8 largas, espiniformes (carácter 116.2), seta CO6 insertada proximalmente en la procoxa 
(carácter 135.1), seta TR5 larga en el metatrocánter (carácter 143.1), pro- y mesotibia queladas (carácter 161.1), seta 
TI2 ausente en pro- y mesotibia (carácter 163.1) y espínulas ventrales en tibia y tarso en forma de pluma (carácter 
181.1) (Figs 568-569). Esta subfamilia forma el grupo hermano de Dytiscinae en el cladograma obtenido, mostrando un 
valor de apoyo de Bremer alto (Fig. 567). Este resultado se contradice con el de Miller (2001a) basado sobre caracteres 
de adultos, quien postuló a Matinae como el grupo hermano de las restantes Dytiscidae. Sin embargo, Alarie et al. 
(2001a) basados sobre caracteres larvales postularon que Matinae es el grupo hermano de Colymb etinae, un resultado 
que se asemeja más al obtenido aquí. 
 
Conclusiones y trabajo futuro 
A pesar del número acotado de especies estudiadas y de las dificultades para codificar algunos taxa, este estudio sugiere 
varias conclusiones significativas con respecto a la relaciones entre los grupos de Dytiscidae. De acuerdo con la 
concepción Hennigiana de nombrar solo grupos monofiléticos, los resultados de este estudio sugieren varios cambios a 
la clasificación actual de Dytiscidae. Sin embargo, debido en parte al muestreo reducido de taxa, y también a que este 
estudio no consideró caracteres de la morfología imaginal los cuales han sido tradicionalmente la base primaria de las 
clasificaciones, no se proponen cambios formales. Las conclusiones filogenéticas más relevantes del presente estudio 
incluyen: origen monofilético de Dytiscinae (incluido Cybistrini), Colymbetinae (sensu Miller 2001a y Nilsson 2001) e 
Hydroporinae (incluido Methlini); polifilia de Copelatinae si se considera a Agaporomorphus incluido en ella; inclusión 
de Cybistrini como una tribu dentro de Dytiscinae y no como una subfamilia separada; polifilia de los géneros Rhantus 
y Megadytes tal como están definidos actualmente; estatus genérico para Trifurcitus; relación hermana entre Bunites y 
Meladema ; nuevo género para varias especies de Rhantus, y ubicación de estas especies en la base de los Colymbetini; 
relación hermana entre Hydroporinae y Agaporomorphus; inclusión de Methlini como una tribu dentro de Hydroporinae 
y no como una subfamilia separada; condición ancestral de Hydrovatini, Canthyporus, Laccornellus y Pachydrus dentro 
de Hydroporinae; inclusión de Pachydrus en su propia tribu, Pachydrini; polifilia de Hydroporini e Hyphydrini tal como 
están definidas en la actualidad; monofilia de Bidessini y ubicación de Amarodytes dentro de esta tribu; monofilia de 
Hyphydrini excluyendo a Pachydrus; relación cercana entre Laccophilini y Agabetini. Estudios futuros sobre la 
morfología larval de miembros de Dytiscidae deben focalizarse en proporcionar descripciones detalladas (incluyendo 
análisis de la quetotaxia) de la gran cantidad de géneros que son todavía desconocidos. En este aspecto, este tipo de 
análisis ha probado ser de mucha importancia para encontrar caracteres útiles que permitan establecer hipótesis 
filogenéticas robustas, las cuales seguramente llevarán a reconsiderar muchas de las hipótesis formuladas hasta el 
momento. Estos estudios deben estar acompañados de buenas hipótesis de homología, que permitirán encontrar 
caracteres confiables que definan grupos dentro de Dytiscidae. Por último, estudios futuros más amplios, combinando 
caracteres larvales, imaginales y moleculares, serán de suma importancia para aumentar la resolución de los 
cladogramas y, en definitiva, nuestra confianza en las hipótesis filogenéticas postuladas. 
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