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RESUMO  
Leiodidae é a segunda maior família de besouros de Staphylinoidea, com mais de 
4100 espécies e 374 gêneros abrigados em seis subfamílias. Com representantes em 
terras tropicais e temperadas, Cholevinae é a mais diversa, compreendendo cerca 
de 2050 espécies agrupadas em sete tribos e 17 subtribos. Esta tese tem como 
propósito testar a unidade de Cholevinae, lançar luz sobre suas relações 
supragenéricas internas, e fornecer evidências morfológicas para futuras inferências 
sobre o relacionamento de grandes grupos de Leiodidae. O capítulo 1 explora o 
potencial da morfologia do pretarso e margem distal do tarsômero terminal como 
fonte de caracteres para a sistemática de Cholevinae. Diversas características são 
descritas e documentadas pela primeira vez, e suas implicações filogenéticas são 
discutidas. No capítulo 2 examinamos em detalhes, e pela primeira vez, os 
componentes morfológicos cefálicos, internos e externos, de um representante de 
Cholevinae. Comparações com outras linhagens de Staphyliniformia sugerem que 
a anatomia cefálica é altamente conservada no grupo. Um modelo tridimensional 
da cabeça é apresentado, e diversas estruturas são descritas e discutidas de um 
ponto de vista filogenético. Este trabalho oferece bases para pesquisas 
subsequentes interessadas em investigar as relações entre grandes grupos de 
Leiodidae tendo por base caracteres da cabeça. Os dados fornecidos nesses 
estudos são empregados no capítulo 3, que trata diretamente da análise 
filogenética de Cholevinae, não apenas com base na morfologia pretarsal e 
cefálica, mas também lançando mão de uma série de novos caracteres obtidos 
através do estudo de outras partes do corpo. Uma hipótese filogenética para a 
subfamília é apresentada, a mais completa até então, e a primeira fundamentada 
em caracteres morfológicos. No capítulo 4, Cholevinae é colocado em um espectro 
mais amplo. Neste estudo, analisamos o valor informativo das cerdas tarsais sexuais 
para a sistemática de Leiodidae como um todo. Quatro tipos morfológicos 
principais dessas cerdas foram reconhecidos com base em variações na forma e 
disposição dessas estruturas. A distribuição desses caracteres é discutida tendo em 
vista as relações supragenéricas da família, demonstrando que várias das estruturas 
em questão suportam o monofiletismo de alguns grupos. Uma ampla compilação 
de dados da literatura envolvendo as cerdas estudadas é fornecida. 
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ABSTRACT   
Leiodidae is the second most species-rich family of staphylinoid beetles, with more 
than 4100 species and 374 genera organized in six subfamilies. With representatives 
in tropical and temperate lands, Cholevinae is the most diverse subfamily and 
comprises more than 2000 species grouped into seven tribes and 17 subtribes. This 
contribution aims to test the monophyly of Cholevinae, to shed light on its internal 
suprageneric relationships, and to provide morphological evidences for future 
inferences on higher-level relationships within Leiodidae. Chapter 1 explores the 
potential of the pretarsal morphology and distal margin of terminal tarsomere as a 
source of characters for the systematics of Cholevinae. Several features are 
described and documented for the first time, and their phylogenetic implications are 
discussed. In chapter 2, we examine the internal and external components of the 
cephalic morphology of a representative of Cholevinae. Comparisons with other 
Staphyliniform lineages suggest that the cephalic anatomy is highly conserved in this 
group. A three-dimensional model of the head is presented, and various structures 
are described and discussed from a phylogenetic point of view. This study offers the 
bases for future works interested in the investigation of higher-level relationships in 
Leiodidae using cephalic structures as a source of characters. The data provided by 
these investigations are employed in chapter 3, which deals directly with the 
phylogenetic analysis of Cholevinae not only based on the pretarsal and head 
morphology, but also on the study of other characters from different body structures. 
A phylogenetic hypothesis for the subfamily is presented, the most comprehensive so 
far, and the first based on morphology. In chapter 4, Cholevinae is placed in a 
broader spectrum. In this chapter, we analyzed the informative value of the tenet 
setae for the systematics of Leiodidae as a whole.  Four morphological types of 
tenent setae were recognized based on variation of shape and arrangement. The 
distribution of characters within Leiodidae is discussed, demonstrating that many of 
the structures under consideration support the monophyly of different groups. 
Additionally, a broad literature review on the studied characters is presented. 
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CHOLEVINAE (STAPHYLINOIDEA: LEIODIDAE): UMA BREVE 

APRESENTAÇÃO 
 
 

eiodidae é a segunda maior família de besouros de Staphylinoidea, com 

cerca de 4135 espécies e 374 gêneros abrigados em seis subfamílias 

(Newton, 2016): Camiarinae, Catopocerinae, Leiodinae, Coloninae, 

Cholevinae e Platypsyllinae. Possuem distribuição cosmopolita e são 

capazes de explorar um eclético repertório de hábitats e recursos alimentares. 

Contudo, em geral, leiodídeos vivem em áreas de floresta e podem ser saprófagos, 

alimentando-se de algum tipo de matéria orgânica animal ou vegetal em 

decomposição (e.g. serapilheira, fezes, carcaças), ou micófagos, associando-se a 

diferentes grupos de fungos.  

 Com representantes em terras tropicais e temperadas, Cholevinae é a 

subfamília mais diversa, compreendendo cerca de 2050 espécies agrupadas em 

sete tribos e 17 subtribos (Fig. 1). Embora não sejam esteticamente atraentes aos 

olhos de entomólogos acostumados com besouros grandes e vistosos, os colevíneos 

são provavelmente os leiodídeos mais estudados. Suas espécies podem ser 

encontradas em uma vasta diversidade de ambientes. A maioria desses besouros 

vive associada ao solo e à serapilheira, ou em ambientes de caverna e solo 

profundo. Várias espécies apresentam modificações morfológicas como reflexo 

desse cenário, como por exemplo a redução ou perda de olhos e asas posteriores. 

Algumas espécies são frequentemente coletadas em ninhos de insetos sociais como 

formigas e vespas (Peck & Cook 2002, 2007), enquanto outras podem ser obtidas em 

tocas de cágados, corujas, raposas, toupeiras e diversos grupos de roedores 

(Jeannel 1936, Newton 1998, Peck & Skelley 2001). 

 A primeira tentativa de organizar este grupo com base em uma interpretação 

filogenética explícita foi realizada pelo especialista francês Renné Jeannel, no início 

do século passado (Jeannel 1911, 1924, 1936, 1955). Depois do pontapé inicial de 

Jeannel, outras propostas e discussões de classificação de Cholevinae foram 

apresentadas por diferentes autores (e.g. Szymczakowski 1964, Perreau 1989, 
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Giachino & Vailati 1993, Giachino et al. 1998, Newton 1998). A de Newton (1998) é 

atualmente a mais utilizada, e foi construída tendo por base hipóteses de 

sinapomorfia fundamentadas na avaliação de caracteres morfológicos. Essas várias 

propostas apresentam diferentes hipóteses de relacionamento entre subgrupos de 

Cholevinae, em grande parte como consequência de interpretações contrastantes 

sobre a morfologia. As características usadas por esses autores, contudo, são 

predominantente oriundas do universo do trabalho taxonômico, sendo em sua 

maioria estruturas de fácil visualização ou variações da genitália. O conhecimento 

sobre a morfologia de Cholevinae, portanto, estava restrito a este contexto.  

Estudos recentes com base em dados moleculares lançaram visões alternativas 

sobre as relações internas em Cholevinae (e.g. Fresneda et al. 2011, McKenna et al. 

2015). No entanto, nenhum desses trabalhos teve a subfamília como foco. O 

propósito de McKenna et al. (2015) foi reconstruir a filogenia de Staphyliniformia e 

(pelo menos em parte) Scarabaeiformia, grupos extraordinariamente diversos que 

juntos somam mais de 100.000 espécies. Em Fresneda et al. (2011), o objetivo 

principal foi testar a afinidade de três gêneros de Leptodirini com os demais 

membros da tribo. Portanto, ambos estudos possuem uma amostragem taxonômica 

insuficiente para se testar a monofilia de Cholevinae e propor uma hipótese de 

relacionamento para seus subgrupos. A classificação da subfamília ainda carece 

de sustentação filogenética. 

 

 

→Fig. 1 Diversidade morfológica em Cholevinae. (A–E) Anemadini: (A) Anemadus 
graecus (Anemadina), (B) Micronemadus pussilimus (Nemadina), (C) Eocatops 
ophidianus (Eocatopina), (D) Paracatops antipoda (Paracatopina), e (E) 
Falkonemadus sp. (Eunemadina). (F, G) Cholevini: (F) Dreposcia umbrina (Catopina) 
e (G) Prionochaeta harmandi (Cholevina). (H) Eucatopini: Eucatops sp. (I) 
Oritocatopini: Chappuisiotes lobeliae. (J, K) Ptomaphagini: (J) Proptomaphaginus 
puertoricensis (Ptomaphaginina) and (K) Ptomaphagus sericatus (Ptomaphagina). 
(L) Sciaphyini: Sciaphyies sibiricus. (M–S) Leptodirini: (M) Platycholeus leptinoides 
(Platycholeina), (N) Pisidiella kosswigi (Bathysciina), (O) Neobathyscia fabianii 
(Bathysciotina), (P) Elladoherpon inopinatum (Leptodirina), (Q) Pholeuon knirschi 
(Pholeuina), (R) Spelaeobates kraussi (Spelaeobatina), and (S) Hadesia vasiceki 
(Anthroherponina). Escala = 0,5 mm.    
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O ESTUDO DO TARSO E PRETARSO EM INSETOS – INTRODUÇÃO, 
MORFOLOGIA GERAL E TERMINOLOGIA  
 
 

Assim como o voo, a capacidade de escalar superfícies lisas ou de andar no 

teto é uma das habilidades dos insetos que há muito desperta a atenção de 

cientistas, observadores da natureza e curiosos em geral. Essa capacidade deve-se 

principalmente às estruturas de adesão presentes nos tarsos e pretarsos dos insetos. 

Esse campo de pesquisa tem uma longa história, que remonta ao século dezenove 

(e.g. West 1862, Dewitz 1883, Dahl 1884, Rombouts 1884, Simmermacher 1884) e 

contempla variados e interessantes tópicos de investigação como morfologia 

funcional (Betz & Munn 2001), secreção tarsal (Attygalle et al. 2000, Kölsch 2000, Betz 

2003), física envolvida no processo de adesão (Dixon et al. 1990, Jiao et al. 2000), 

comportamento animal (Betz & Kölsch 2004), morfologia geral e ultraestrutura (Gorb 

2001, Gorb & Beutel 2001).  

O tarso e pretarso dos insetos são compostos por diversos elementos que 

variam substancialmente entre táxons. Devido a este fator, ao pequeno tamanho e 

ao parco conhecimento dos componentes tarsais e pretarsais, equívocos 

terminológicos volumaram-se na literatura entomológica. Após algumas discussões 

terminológicas (e.g. Crampton 1923, Levereault 1935), um glossário com os termos 

mais usados nas diversas ordens de inseto foi apresentado por Dashman (1953a), o 

qual foi recentemente aprimorado e atualizado por Beutel & Gorb (2001). Assim, o 

tarso refere-se à parte distal da perna e compreende de 1 a 5 tarsômeros. O 

tarsômero proximal (geralmente o mais longo) é chamado de basitarso, enquanto 

o tarsômero distal é chamado de tarsômero terminal ou distitarso. O pretarso (ou 

pós-tarso) é a parte terminal da perna, localizado junto à margem distal do 

tarsômero terminal. Na maioria dos insetos é composto por um par de garras (ou 

unhas) e geralmente por um lóbulo mediano, o arólio, que pode ser membranoso 

ou parcialmente esclerotizado e conter componentes estruturais particulares. 

Ventralmente ao pretarso encontra-se uma placa basal esclerotizada, a placa 

unguitratora (ou unguitrator), que se abriga dentro do tarsômero terminal e pode 
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conter distalmente um esclerito adicional, a planta. Escleritos laterais (escleritos 

auxiliares ou auxiliae) podem estar presentes próximos à base das garras. Partindo 

desses escleritos auxiliares, podem ocorrer lobos laterais, os pulvilos. Empódios tarsais, 

que podem ter a forma de espinhos ou lobos, podem surgir do ápice da placa 

unguitratora. 

 
 
 

O USO DE CARACTERES TARSAIS E PRETARSAIS EM TAXONOMIA 

E FILOGENIA  
 
 

O amplo espectro de variação morfológica das estruturas tarsais e 

(principalmente) pretarsais de insetos foi revelado em estudos antigos. Abordagens 

comparativas sobre a morfologia pretarsal e seu valor taxonômico foram realizadas 

por Meijere (1901) e Holway (1935), com representantes de diversas ordens de 

insetos. Holway (1935) incluiu discussões iniciais sobre hipóteses de homologia entre 

as estruturas pretarsais e considerou as variações observadas em Holometabola 

como de potencial relevância para elucidação de questões filogenéticas, 

registrando, por exemplo, a proximidade entre Trichoptera e Lepidoptera 

(sustentada por trabalhos recentes; e.g. Peters et al. 2014, Beutel et al. 2011).  

Os estudos mais recentes têm integrado caracteres da morfologia tarsal e 

pretarsal a um contexto filogenético, alguns mapeando esses caracteres sobre 

topologias pré-existentes na literatura, e outros incorporando esses em matrizes com 

caracteres adicionais para a construção de filogenias. A grande maioria desses 

estudos tem sido conduzida utilizando-se de microscopia eletrônica de varredura, 

oferecendo uma maior riqueza de detalhes e melhor visualização dos componentes 

morfológicos.  

O primeiro estudo amplo das estruturas tarsais e pretarsais integradas à 

inferência de relações filogenéticas em insetos foi realizado por Beutel & Gorb 

(2001), os quais avaliaram a evolução de padrões morfológicos de estruturas de 

adesão baseado em uma filogenia das ordens de Hexapoda. Algumas estruturas 
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suportaram grupos monofiléticos como Embioptera + Dermaptera, Dictyoptera + 

Phasmatodea + Grylloblattodea + Orthoptera, Dictyoptera + Phasmatodea, 

Hymenoptera + Mecopterida, e Neuropterida + Strepsiptera + Coleoptera, 

enquanto outras mostraram-se autapomórficas, como um tipo específico de 

almofadas presente nas garras de Ephemeroptera e a presença de almofadas 

protráteis em Thysanoptera. Embora sejam estruturalmente diversos, os sistemas de 

adesão tarsal e pretarsal de insetos resumem-se a dois tipos funcionais básicos – 

superfícies pilosas e almofadas flexíveis lisas.  

À luz de novos dados, Beutel e Gorb (2006, 2008) ampliaram o estudo inicial, 

com ênfase em Phasmatodea e Mantophasmatodea (ordem só descrita em 2002, 

por Klauss et al.), obtendo algumas interpretações contrastantes com o estudo 

anterior. A presença de tarsômeros pilosos passou a ser interpretada como 

aquisição independente em Embioptera e Dermaptera, e a presença de arólio 

como plesiomórfica em Endopterigota. Até então assumia-se que o arólio, presente 

na maioria das linhagens de Pterygota, tivesse sempre a superfície lisa, assim como 

as euplântulas, que ocorrem principalmente nos Neoptera basais (Beutel & Gorb 

2001). Esse panorama foi alterado pela recente descoberta de euplântulas e arólios 

com superfície recoberta por acantos (protuberâncias cuticulares em forma de 

espinho), presentes unicamente em Phasmatodea e Mantophasmatodea (Beutel & 

Gorb 2006, 2008).  

Investigações sobre a morfologia tarsal e pretarsal aplicadas à inferência de 

relações filogenéticas também foram realizadas em grupos menos inclusivos, como 

Acercaria (Friedemann et al. 2014), Dermaptera (Haas & Gorb 2004), Diptera 

(Friedemann et al. 2014), Hymenoptera (Schulmeister 2003, Gladun & Gumovsky 

2006), Plecoptera (Nelson 2009) e Strepsiptera (Pohl & Beutel 2004). Esses trabalhos 

demonstram que os caracteres tarsais e pretarsais podem fornecer informações 

filogenéticas também ao nível de família. Contrastando com as outras ordens, em 

Hemiptera, a diversidade da morfologia pretarsal tem sido profundamente 

explorada e documentada, seja por investigações focadas em táxons superiores 

(Dashman 1953b, Goel & Schaefer 1970, Goel 1972, Hasan 1995, Friedemann & 

Beutel 2014) ou comparando subgrupos dentro de uma família (Vasarhelyi 1986, 



INTRODUÇÃO GERAL  
 

PÁGINA 25 | 238 
 

Hasan 1990, Lis et al. 2002, Weirauch 2005, Lis 2010, Lis e Ziaja 2010, Barão et al. 2013). 

Como consequência desses esforços, o conhecimento sobre os caracteres do 

pretarso que possuem relevância para a sistemática do grupo, sobretudo de 

Heteroptera, tem se tornado cada vez mais evidente.  

Através da análise do pretarso de representantes de várias famílias de 

Coleoptera, Hayes & Kearns (1934) identificaram dois padrões morfológicos gerais 

com base em características da placa unguitratora e empódios tarsais. Membros 

da subordem Adephaga mostraram consistência morfológica, contrastando com a 

heterogeneidade observada em Polyphaga. Os autores também relataram uma 

tendência à uniformidade morfológica em direção a níveis taxonômicos inferiores, 

e citaram a necessidade de estudos adicionais nesses níveis para uma melhor 

avaliação do pretarso como ferramenta taxonômica. Diante da enorme 

diversidade de grupos de insetos, o conhecimento da morfologia tarsal e pretarsal 

e sua aplicabilidade em filogenias ainda é restrito.  

 
 
 

A MORFOLOGIA CEFÁLICA EM INSETOS, E SUAS IMPLICAÇÕES 

FILOGENÉTICAS  
 
 

O desenvolvimento de novas tecnologias pavimentou o caminho para o 

avanço do conhecimento sobre a anatomia de insetos. Dentre essas tecnologias, 

os métodos de reconstrução tridimensional (3D) vêm ganhando destaque entre 

morfologistas (Beutel & Kristensen 2012, Trautwein et al. 2012, Wipfler et al. 2016). 

Como material base para a reconstrução, tanto técnicas inovadoras, como 

microtomografia computadorizada, quanto técnicas tradicionais, como histologia, 

podem ser utilizadas (Friedrich et al. 2014). A abordagem 3D melhorou notavelmente 

a visualização do arranjo espacial de estruturas complexas, como a cabeça, 

considerada o tagma mais complexo dos insetos. Além disso, acelerou o acesso a 

um valioso e extenso conjunto de dados antes de tamanho desconhecido, ou pelo 

menos subestimado (veja por exemplo a filogenia de Beutel et al. 2011, com 356 
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caracteres). A despeito do seu potencial, essa técnica ainda se restrisge a poucos 

grupos de pesquisa em morfologia de insetos.  

Estudos sobre a anatomia cefálica têm revelado interessantes insights para o 

conhecimento filogenético de diversos grupos de insetos (e.g. Friedrich et al. 2013, 

Spangenberg et al. 2013, Blanke et al. 2012, Wipfler et al. 2011), além de 

proporcionar uma melhor compreensão sobre o funcionamento do aparato 

alimentar. Em Coleoptera, a morfologia cefálica é relativamente bem conhecida 

em Archostemata (Beutel et al. 2008), Adephaga (Dressler & Beutel 2010) e na família 

de mixófagos Lepiceridae.  Contudo, em Polyphaga, clado mais diverso de 

besouros, as informações ainda são bastante fragmentadas. O mesmo se aplica a 

Staphyliniformia, que engloba uma fantástica variabilidade de hábitos alimentares 

e uma tremenda riqueza de espécies organizada em vários grandes grupos, dos 

quais apenas alguns já tiveram a morfologia cefálica estudada.  

Cholevinae tem sido usado como um grupo externo em diversos estudos 

filogenéticos com foco no relacionamento de grandes grupos, tendo por base 

caracteres da cabeça (e.g. Polilov & Beutel 2009; Beutel et al. 2010; Dressler & Beutel 

2010; Randolf et al. 2014). No entanto, sua morfologia cefálica nunca foi investigada 

em profundidade, sobretudo sua anatomia. Mesmo considerando-se as estruturas 

externas, há poucas imagens representativas para a subfamília, ainda que tanto 

Leiodidae quanto Cholevinae sejam sustentadas como monofiléticas com base em 

características da cabeça. Uma caracterização deste tagma permanece 

inexistente para o grupo, e comparações com outras linhagens de Staphylinoidea 

são portanto superficiais. 
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OBJETIVOS GERAIS E ORGANIZAÇÃO DA TESE 
 
 

O presente estudo está estruturado em quatro capítulos apresentados na 

forma de artigos. Dois dos capítulos (1 e 2) já foram publicados, enquanto os outros 

dois se encontram preparados para submissão (3 e 4).  

Esta tese tem como propósito final testar a unidade de Cholevinae, lançar luz 

sobre suas relações supragenéricas internas, e fornecer evidências morfológicas 

para futuras inferências sobre o relacionamento de grandes grupos dentro 

Leiodidae. O capítulo 1 teve como objetivo explorar o potencial informativo da 

morfologia do pretarso e margem distal do tarsômero terminal para a sistemática 

da subfamília. Neste trabalho, diversas características são descritas e 

documentadas pela primeira vez, e suas implicações filogenéticas são discutidas. O 

objetivo do capítulo 2 foi examinar, em detalhes, os componentes morfológicos 

internos e externos da cabeça de um representante de Cholevinae. Este trabalho 

oferece elementos para estudos subsequentes interessados em investigar as 

relações envolvendo táxons de Leiodidae tendo por base caracteres da cabeça. 

Os dados fornecidos nesses dois estudos são empregados no capítulo 3, que trata 

diretamente da análise filogenética da subfamília. Este trabalho objetivou testar o 

monofiletismo de Cholevinae e inferir as relações supragenéricas no grupo, não 

apenas com base no pretarso e nas estruturas cefálicas, mas também lançando 

mão de uma série de novos caracteres obtidos através do estudo de outras partes 

do corpo, e incluindo informações da literatura.  

No capítulo 4, Cholevinae é colocado em um espectro mais amplo. Neste 

estudo, analisamos o valor informativo das cerdas tarsais para a sistemática de 

Leiodidae como um todo, fornecendo evidências morfológicas para futuras 

inferências sobre o relacionamento de grandes grupos dentro da família. As 

principais implicações dos caracteres levantados neste estudo são discutidas tendo 

em vista as relações supragenéricas do táxon, demonstrando que várias das 

estruturas investigadas suportam o monofiletismo de alguns grupos em Leiodidae. 

Adicionalmente, é apresentado um amplo levantamento bibliográfico sobre os 

caracteres analisados. 
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Até o desenvolvimento desta tese, o retrato que se tinha sobre a morfologia de 

Cholevinae e suas relações internas derivava predominantemente da literatura 

taxonômica, a qual se caracteriza pelo grande volume de informações sobre a 

morfologia da genitália, além de caracteres da morfologia externa geralmente 

fáceis de serem visualizados. Neste contexto, as discussões sobre interrelações de 

tribos e subtribos se balizavam, em sua maior parte, na reinterpretação desses 

caracteres e na tentativa de reconhecer o estado apomórfico objetivando 

alcançar um esquema taxonômico mais adequado (e.g. Jeannel, 1936; Perreau, 

1989; Giachino & Vailati, 1993; Giachino et al., 1998; Newton, 1998). Recentemente, 

estudos filogenéticos com base em dados moleculares lançaram alguma luz sobre 

as relações internas em Cholevinae (Fresneda et al., 2011; McKenna et al., 2015). 

Contudo, foram explicitamente direcionados a grupos mais, ou menos, inclusivos, 

portanto tratando apenas superficialmente das relações supragenéricas da 

subfamília. 

Desta forma, esta tese propôs uma investigação abrangente sobre a 

morfologia de Cholevinae, visando sua aplicação em um contexto filogenético. O 

estudo sobre o pretarso e margem distal do tarsômero terminal constitui uma das 

raras investigações comparativas do pretarso em Coleoptera, e foi uma das 

primeiras a tratar do potencial da margem distal do tarsômero terminal para a 

sistemática de um grupo de insetos. Tal contribuição trouxe à tona um promissor 

sistema de caracteres para a sistemática supragenérica de Cholevinae. A 

arquitetura dos escleritos e cerdas empodiais, a forma e composição das projeções 

mediais dos tarsômero terminais, e a estrutura das garras e espinhos associados 

provaram desempenhar um papel relevante do ponto de vista taxonômico, 

servindo como uma ferramenta para identificação de tribos, subtribos e até de 

gêneros em alguns casos. Até então, nos poucos estudos filogenéticos envolvendo 

grupos internos de Cholevinae, apenas um único caráter do pretarso havia sido 

empregado (e sua validade foi questionada em nosso estudo).   
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A investigação sobre a morfologia cefálica de Catops é inédita em 

Cholevinae, e revelou a natureza predominantemente plesiomórfica de sua 

composição muscular. Comparações com outras linhagens de Staphyliniformia 

sugerem que, de fato, a anatomia cefálica é altamente conservada no grupo. O 

mesmo se aplica à caracterização geral das estruturas da boca, epi- e hipofaringe, 

cuja homogeneidade morfológica dentro de Staphylinoidea associa-se à 

alimentação de partículas pequenas. Este trabalho oferece bases para pesquisas 

subsequentes interessadas em investigar as relações entre grandes grupos de 

Leiodidae tendo por base caracteres da cabeça. Com o contínuo avanço do 

conhecimento filogenético em Staphylinoidea – evidenciado por estudos recentes 

como o de McKenna et al. (2015) – a disponibilidade de dados sobre a morfologia 

cefálica das mais diferentes linhagens oferecerá uma preciosa oportunidade de se 

entender a evolução do tagma mais complexo dos insetos neste clado altamente 

diverso, e a linhagem dos Cholevinae poderá ser representada neste cenário. 

Frente ao conhecimento filogenético que se tinha sobre Cholevinae, esta tese 

traz duas novidades em relação aos esforços anteriores. Representa não apenas a 

primeira hipótese filogenética com base em morfologia, como também a primeira 

análise cladística com foco na subfamília como um todo. Nossas análises 

confirmaram algumas hipóteses anteriores, mas principalmente revelaram uma 

nova visão sobre as dicotomias basais, o monofiletismo de tribos e subtribos, e suas 

interrelações. O posicionamento basal de Eucatopini e Oritocatopini foi 

demonstrado, e o monofiletismo do clado envolvendo as tribos restantes foi 

corroborado (confirmando hipóteses anteriores, e.g. Fresneda et al., 2011 e 

McKenna et al., 2015). As análises indicaram que Anemadini é polifilético, e que os 

gêneros de Cholevini formam um agrupamento monofilético com a exclusão de 

Cholevinus e possivelmente de Prionochaeta. O estudo também sugere a 

proximidade de Ptomaphagini com Sciaphyini e Leptodirini, mas indica que o 

posicionamento de Sciaphyes ainda é incerto. Mostramos que grande parte dos 

caracteres usados na análise filogenética foi extraída da face ventral dos 

espécimes, evidenciando a relevância da documentação das partes ventrais em 

descrições taxonômicas (em contraposição ao hábito comum de apenas 
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apresentar ilustrações em vista dorsal). Com a inclusão de representantes de todos 

os táxons supragenéricos, a hipótese filogenética apresentada é a mais abrangente 

para a subfamília até então. 

De forma similar ao estudo do pretarso em Cholevinae, a ampla análise das 

cerdas sexuais tarsais em Leiodidae mostrou o potencial dessa estrutura como uma 

fonte de caracteres para a sistemática supragenérica da família. O estudo da 

ocorrência dessas cerdas no pro- e mesotarso, e suas variações de forma e 

disposição entre os vários grupos de Leiodidae indicam caracteres que sustentam a 

subfamília Leiodinae como um grupo monofilético, assim como suportam 

agrupamentos internos envolvendo suas tribos. Implicações para outros táxons 

também foram apontadas, como em Cholevinae, Catopocerinae e Platypsyllinae.  

 
 
 

CONCLUSÕES 
 
 

Em conjunto, os dados aqui apresentados sinalizam como era incipiente o 

conhecimento da morfologia e relações filogenéticas em Cholevinae, e o mesmo 

parece se aplicar a Leiodidae. Além disso, nossas análises denotam que a 

classificação supragenérica proposta por Newton (1998, 2016), a mais utilizada 

atualmente para a subfamília, não está completamente sustentada por um 

arcabouço filogenético. Embora acreditamos trazer notáveis contribuições para o 

conhecimento da morfologia e sistemática de Cholevinae, algumas questões ainda 

aguardam ser elucidadas. Dentre essas, o posicionamento filogenético de 

Sciaphyini e as obscuras relações genéricas dentro do clado altamente diverso dos 

Leptodirini do Velho Mundo parecem ser as mais recalcitrantes. Dessa forma, a 

integração de dados morfológicos e moleculares deve ser o próximo passo para 

alcançarmos uma classificação mais robusta da subfamília e desatar os nós que 

restaram. Em suma, esta tese demonstra que investigações minuciosas de 

componentes morfológicos específicos podem revelar novas fontes de informação 

filogenética em diferentes níveis taxonômicos.  
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