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REsSUMO.

Uma revisdo taxondmica e andlise cladistica do género Pseudonannolene Silvestri, 1895 é
apresentada. A andlise compreende 53 terminais como grupo-interno e 10 como grupo-
externo. 91 caracteres morfologicos foram codificados. Trés sinapomorfias em comum
suportam o monofiletismo de Pseudonannolene: presenca de sutura longitudinal no
promentum, conexao entre as bandas do pénis e ramo interno circundando telopodito; e duas
transformacdes homoplasticas: collum densamente estriado, cerdas distribuidas até o pice
do processo pré-femoral do primeiro par de pernas dos machos. Pseudonannolene é
recuperado como grupo-irmédo de Epinannolene Brdlemann, 1903 em Pseudonannoleninae.
O clado é suportado por duas sinapomorfias: processo pré-femoral desenvolvido e tarso
alongado do segundo par de pernas dos machos; e uma transformacdo homopléstica:
telopodito estreito. Grupos mais inclusivos do género sdo detalhados e discutidos. Espécies
de Pseudonannolene apresentam ampla distribui¢cdo ocupando a regido Neotropical. Como
revisto aqui, o género compreende 56 espécies, incluindo oito novas espécies. P. brevis
Silvestri, 1902 e P. rugosetta Silvestri, 1897 sdo consideradas species inquirendae. Ne6tipo
de P. alegrensis Silvestri, 1897 € aqui proposto e macho descrito pela primeira vez. As
seguintes espécies sdo sinonimizadas: P. canastra Gallo & Bichuette, 2020 e P. saguassu
Iniesta & Ferreira, 2013 com P. ambuatinga Iniesta & Ferreira, 2013; P. marconii Iniesta &
Ferreira, 2013 com P. longicornis (Porat, 1888); P. chaimowiczi Fontanetti, 1996, P. gogo
Iniesta & Ferreira, 2013, P. rosineii Iniesta & Ferreira, 2014, P. taboa Iniesta & Ferreira,
2014 e P. longissima Iniesta & Ferreira, 2014 com P. microzoporus Mauries, 1987; P. tricolor
gracilis Brélemann, 1902 e P. tricolor rugosus Schubart, 1945 com P. tricolor Brdlemann,
1902; P. auguralis Silvestri, 1902 com P. rocana Silvestri, 1902; e P. abbreviata Silvestri,
1902 com P. typica Silvestri, 1895. P. inops Brdlemann, 1929 como novo status a partir de
P. bovei inops. Fémeas sdo descritas pela primeira vez para P. albiventris Schubart, 1952, P.
borelli Silvestri, 1895, P. bovei Silvestri, 1895, P. buhrnheimi Schubart, 1960, P. curtipes
Schubart, 1960, P. halophila Schubart, 1949, P. leucocephalus Schubart, 1944, P. leucomelas
Schubart, 1947, P. maritima Schubart, 1949, P. meridionalis Silvestri, 1902, P. occidentalis
Schubart, 1958, P. ophiiulus Schubart, 1944, P. parvula Silvestri, 1902, P. paulista
Brolemann, 1902, P. pusilla Silvestri, 1895, P. robsoni Iniesta & Ferreira, 2014, P. rocana
Silvestri, 1902, P. sebastianus Brélemann, 1902, P. segmentata Silvestri, 1895, P. silvestris
Schubart, 1944, P. strinatii Mauriés, 1974, P. tricolor Brélemann, 1902, P. typica Silvestri,
1895, P. urbica Schubart, 1945 e P. xavieri Iniesta & Ferreira, 2014. Uma chave para as

espécies de Pseudonannolene e mapas de distribuicdo sdo fornecidos.

Palavras chave: Neotropical; Brasil; Silvestri; Diplopoda; Juliformia.



ABSTRACT.

A taxonomic review and cladistic analysis of the millipede genus Pseudonannolene Silvestri,
1895 is presented. The analysis is based on a dataset including 53 species of the genus as
ingroup and 10 species as outgroup. 91 morphological characters were scored for the analysis.
Three common synapomorphies support the monophyly of Pseudonannolene: presence of
longitudinal suture on promentum, connection between the bands of penis and internal branch
surrounding telopodite; and two homoplastic transformation: collum densely striate, setae
located at the apex of prefemoral process of the first legpair of males. Pseudonannolene is
recovered as adelphotaxon of Epinannolene Brdlemann, 1903, comprising the subfamily
Pseudonannoleninae. This clade is supported by two synapomorphies: well-developed
prefemoral process and elongated tarsus of the second legpair of males; and one homoplastic
transformation: narrow telopodite. Some internal clades within the genus are detailed and
discussed. As revised here, the genus comprises 56 species, including eight undescribed
species. P. brevis Silvestri, 1902 and P. rugosetta Silvestri, 1897 are considered species
inquirendae. Neotype of P. alegrensis Silvestri, 1897 is herein proposed and male described
for the first time. The following taxa are synonymized: P. canastra Gallo & Bichuette, 2020
and P. saguassu Iniesta & Ferreira, 2013 with P. ambuatinga Iniesta & Ferreira, 2013; P.
marconii Iniesta & Ferreira, 2014 with P. longicornis (Porat, 1888); P. chaimowiczi
Fontanetti, 1996, P. gogo Iniesta & Ferreira, 2013, P. rosineii Iniesta & Ferreira, 2014, P.
taboa Iniesta & Ferreira, 2014 and P. longissima Iniesta & Ferreira, 2014 with P.
microzoporus Mauries, 1987; P. tricolor gracilis Brolemann, 1902 and P. tricolor rugosus
Schubart, 1945 with P. tricolor Brolemann, 1902; P. auguralis Silvestri, 1902 with P. rocana
Silvestri, 1902; and P. abbreviata Silvestri, 1902 with P. typica Silvestri, 1895. P. inops
Brdlemann, 1929 as new status from P. bovei inops. Females are described for the first time
for P. albiventris Schubart, 1952, P. borelli Silvestri, 1895, P. bovei Silvestri, 1895, P.
buhrnheimi Schubart, 1960, P. curtipes Schubart, 1960, P. halophila Schubart, 1949, P.
leucocephalus Schubart, 1944, P. leucomelas Schubart, 1947, P. maritima Schubart, 1949,
P. meridionalis Silvestri, 1902, P. occidentalis Schubart, 1958, P. ophiiulus Schubart, 1944,
P. parvula Silvestri, 1902, P. paulista Brélemann, 1902, P. pusilla Silvestri, 1895, P. robsoni
Iniesta & Ferreira, 2014, P. rocana Silvestri, 1902, P. sebastianus Brélemann, 1902, P.
segmentata Silvestri, 1895, P. silvestris Schubart, 1944, P. strinatii Mauriés, 1974, P. tricolor
Brolemann, 1902, P. typica Silvestri, 1895, P. urbica Schubart, 1945 and P. xavieri Iniesta
& Ferreira, 2014. A key to species of Pseudonannolene and distribution maps are provided.

Key-words: Neotropical; Brazil; Silvestri; Diplopoda; Juliformia.



INTRODUCAO.

Sobre a ordem Spirostreptida Brandt, 1833 e suas relagdes evolutivas

A classe Diplopoda inclui cerca de 12 mil espécies arranjadas entre 16 ordens
(Sierwald & Bond 2007; Shear 2011; Enghoff et al. 2015). As ordens Spirostreptida,
Julida e Spirobolida compde a superclasse Juliformia, embora suas relacdes evolutivas
ainda sejam questionadas (Hoffman 1980; Sierwald & Bond 2007; Cong et al. 2009; Woo
et al. 2009; Miyazawa et al. 2014; Edgecombe 2015; Enghoff et al. 2015).

Spirostreptida apresenta uma das maiores riquezas de Juliformia com
aproximadamente 1300 espécies descritas (Shear 2011; Enghoff et al. 2015). Sua
distribuicdo € tipicamente pantropical, mas com ocorréncias disjuntas nos EUA
(Choctella Chamberlin, 1918; Nannolene Bollman, 1887), Havai (Hawaicambala
Mauriés, 1983; Nannolene Bollman, 1887) e Ird (Chiraziulus Mauriés, 1983). Membros
da ordem apresentam importancia médica e biotecnoldgica, principalmente pela secrecédo
de quinonas (hidro- benzoquinonas) com acidentes relatados para humanos (Eisner et al.
1978; Enghoff et al. 2014; Shear 2015). Membros da ordem podem apresentar
desenvolvimento euanamdrfico, no qual as mudas e adigdo de novos anéis sdo feitas ao
longo de toda a vida do animal, ou hemianamérfico, em que as mudas continuam, mas a
adicdo de novos anéis cessa na fase adulta (Enghoff 1993; Enghoff et al. 1993; Drago et
al. 2011; Minelli 2015; Shear et al. 2016). Cada anel (= diplosegmento) é composto pelo
pleurotergito cilindrico (pleurito + tergito fundidos), esterno anterior alongado e um
posterior curto (Blower 1985; Wesener et al. 2013). Cada esterno apresenta um par de
pernas e de espiraculos. Fémeas de Spirostreptida apresentam um par de vulva inserida
dentro de uma bolsa posterior na coxa do segundo par de pernas. Machos possuem o
primeiro par de pernas modificado, pénis na coxa do segundo par de pernas e gonopodos
(oitavo ou nono par de pernas modificados) para funcdo sexual (Silvestri 1903; Blower
1985; Koch 2015). A identificacao de espécies € feita através da morfologia do gonépodo
(Hoffman 1980; Jeekel 1985; Mwabwvu et al. 2013; Enghoff et al. 2015). A partir de
diferencas relacionadas ao gnatoquilario (originado a partir da primeira maxila) e do
gondpodo a ordem € dividida entre as subordens Spirostreptidea e Cambalidea.

Spirostreptidea é caracterizada pelo gnatoquilario composto pelos posmentum,
mentum, promentum, estipes e lamelas linguales (Hoffman 1980; Krabbe 1982; Enghoff
et al. 2015). Os gondpodos, originados apenas pelo oitavo par pernas dos machos, sdo

formados por robusta coxa proximal e telopodito distal, composto por diferentes



estruturas secundarias (e.g. lamelas, espinhos, processos). Spirostreptidea é dividida em
quatro familias: i) Odontopygidae (32 gen., ca. 370 spp.; Africa); ii) Adiaphorostreptidae
(monotipico, Adiaphorostreptus leviventer (Attems, 1936); India); iii) Harpagophoridae
(44 gen., ca. 250 spp.; sul da Africa, India, Sri Lanka, sudeste Asiatico, Indonésia e
Filipinas); iv) Spirostreptidae (61 gen., ca. 280 spp.; Africa, Madagascar, America)
(Hoffman 1980; Krabbe 1982; Shear 2011; Enghoff et al. 2015).

Cambalidea ainda carece de uma caracterizagdo morfoldgica consensual
(Hoffman 1980). Apresenta gnatoquilario de morfologia variavel, sendo o promentum
ausente, presente e fundido ao mentum ou presente e ndo fundido ao mentum. Os
gonopodos podem ser formados pelo oitavo e nono par de pernas ou apenas pelo oitavo
par (Jeekel 1985; Enghoff et al. 2015). Cambalidea € dividida em cinco familias: i)
Choctellidae (monotipica, 2 spp.; EUA); ii) Pseudonannolenidae (7 gen., ca. 100 spp.;
America Central e do Sul); iii) Cambalidae (ca. 30 gen.; 40 spp.; Ir4, America do Norte e
Central, Chile, Austrélia e Nova Zelandia; iv) lulomorphidae (ca. 10 gen.; 30 spp.; Africa
do Sul, Australia e Tasmania); v) Cambalopsidae (ca. 10 gen.; 50 spp.; Sudeste Asiatico)
(Hoffman 1980; Edward & Harvey 2010; Shear 2011; Enghoff et al. 2015; Mesibov 2019;
Sierwald & Spelda 2020).

Jeekel (2004) publicou a primeira lista de espécies de Cambalidea, engquanto
outros trabalhos foram feitos na tentativa de elucidar a taxonomia de algumas familias
(Korsos & Johns 2009; Korsos & Read 2012; Mesibov 20173, 2019; Iniesta et al. 2020).
Diversos questionamentos ainda séo feitos em relagdo a subordem, como a falta de
padronizacdo em relagdo as estruturas do gondpodo (Jeekel 1985) e incertezas
relacionadas a morfologia do gnatoquilario (Hoffman 1980; Jeekel 1985; Enghoff et al.
2015).

Sistematica de Pseudonannolenidae Silvestri, 1895

Pseudonannolenidae apresenta a maior riqueza em Cambalidea com cerca de 100
espécies descritas (Hoffman 1980; Mauriés 1987; Jeekel 2004; Enghoff et al. 2015).
Apresenta distribuicdo Neotropical, ocorrendo desde o sul da Argentina até Cuba e Haiti
(Jeekel 2004; Iniesta et al. 2020). A familia foi proposta por Silvestri (1895a) e
caracterizada pela presenca de sutura longitudinal no promentum, corpo alongado e
cilindrico, labrum tridentado, quarto anel corpéreo apodo e ozdsporo a partir do quinto
anel. Excetuando-se a primeira caracteristica descrita por Silvestri (1895a), todas as



outras sdo artificiais e compartilhadas com diferentes familias de Cambalidea (Hoffman
1980; Mauries 1987; Shelley 2003; Enghoff et al. 2015). Diversos géneros foram
descritos e identificados como Pseudonannolenidae a partir da similaridade dos
gondpodos (Brélemann 1903a; Carl 1913a, 1914; Chamberlin 1918; Loomis 1941).

Atraveés de inimeras interpretacOes referentes a sua classificacao, a familia ja foi
posicionada em diferentes grupos ordinais (Hoffman 1980; Shelley 2003). Inicialmente
foi incluida por Silvestri (1895a, 1897) na subordem luloidea e depois na subordem
Epinannolenoidea por Chamberlin (1922). Posteriormente foi posicionada dentro da
subordem Cambalidea (Julida), juntamente de Cambalidae, Dimerogonidae e
Trachyjulidae (Mauriés 1977). Novamente foi realocada em Cambalidea (ordem
Cambalida), ao lado de Choctellidae, lulomorphidae e Physiostreptidae (Mauriés 1980,
1983, 1987). Segundo Hoffman (1980), parte da dificuldade na classificacdo de
Pseudonannolenidae se deve ao fato de ser um putativo continuum entre os Cambalidea
s.s. e a subordem Spirostreptidea. Atualmente, a familia esta posicionada em Cambalidea
(Spirostreptida) como sinénimo-sénior de Epinannolenidae e Physiostreptidae (Hoffman
& Florez 1995; Shelley 2003; Shear 2011; Enghoff et al. 2015; Iniesta et al. 2020).

Pseudonannolenidae é composta por trés subfamilias (Tabela 1; para mais detalhes
ver Anexo A): i) Pseudonannoleninae, contendo os géneros Pseudonannolene Silvestri,
1895 (ca. 50 spp.), Epinannolene Brolemann, 1903 (ca. 30 spp.) e Typhlonannolene
Chamberlin, 1923 (este de validade questionada; 1 sp.); ii) Physiostreptinae, com o0s
géneros Phallortus Chamberlin, 1952 (3 spp.), Physiostreptus Silvestri, 1903 (1 sp.) e
Holopodostreptus Carl, 1913 (1 sp.); e iii) Cambalomminae, contendo apenas o0 género
Cambalomma Loomis, 1941 (1 sp.).

Historia taxondmica de Pseudonannolene Silvestri, 1895

O género foi descrito pelo naturalista italiano Filippo Silvestri atraves de espécies
coletadas em Misiones, Argentina (Silvestri 1895a). Pseudonannolene foi originalmente
caracterizado pelo tronco alongado e estreito, morfologia do campo ocular e antenas, e
presenca de 3 + 3 cerdas supralabrais (= poris labialibus) (Silvestri 1895a). O gondpodo,
embora ainda diagnosticavel para o género, foi descrito brevemente (Silvestri 1895a: fig.
8). Silvestri (1896) designou P. typica como espécie-tipo do género. Desde entdo,
espécies de Pseudonannolene foram descritas para Argentina, Brasil, Paraguai e Uruguai

(Jeekel 2004). Algumas destas foram descritas baseadas em fémeas (Silvestri 1895b,



1897c, d), enquanto outras foram diagnosticadas como variag0es apenas pela coloracéo
dos tergitos (Brolemann 1902a; Schubart 1945a). A primeira listagem de espécies do
género foi feita por Brélemann (1909) com seis espécies de ocorréncia no Brasil. Na
metade do séc. XX, Otto Schubart descreveu 11 espécies de Pseudonannolene a partir de
coletas em Mato Grosso, Bahia, Minas Gerais, Sdo Paulo e Rio de Janeiro (Jeekel 2004).

As descricdes dos gondpodos de Pseudonannolene ainda carecem de
padronizacdo de terminologias (ver Tabela 2). A primeira tentativa de correlacionar sua
variacdo morfologica com as de outros grupos da familia foi feita por Carl (1913a).
Brolemann (1929) destacou importantes caracteristicas anatdmicas do gonépodo, como
0 percurso do sulco seminal (= prostatico), fossa (= excavamento) mesal e musculatura
obliqua associada. Schubart (1944, 1949) descreveu espécies do género com informac6es
detalhadas sobre os gonépodos e pénis. Fontanetti (2000) descreveu P. magna Fontanetti,
2000 com a primeira cariotipagem para o grupo, além de destacar a importancia do
primeiro par de pernas dos machos na taxonomia do género (Fontanetti 2002). Em uma
das poucas tentativas de revisar Pseudonannolene, Mauriés (1987) rediagnosticou e
ilustrou gondépodos de P. longicornis (Porat, 1888), P. meridionalis Silvestri, 1902, P.
rocana Silvestri, 1902 e P. sebastianus Brélemann, 1902, além de destacar incertezas
guanto a validade de P. rugosetta Silvestri 1897. Jeekel (1985) revisitou em parte o
género, sugerindo afinidade em relacdo a outros grupos de Cambalidea através do
gnatoquilario. Segundo Hoffman (1980) e Mauriés (1987), Pseudonannolene
corresponderia a um género proximo de Epinannolene, principalmente pela presenca de
promentum no gnatoquilario e morfologia do gondpodo (e.g. processos no solendmero e
ramo interno alongado). Atualmente, o género é composto por 58 espécies e trés
subespecies, P. bovei inops Brolemann, 1929, P. tricolor gracilis Brélemann, 1902 e P.

tricolor rugosus Schubart, 1945.



CONCLUSOES GERAIS.

e Pseudonannolene é recuperado como monofilético e suportado por trés sinapomorfias:
presenca de sutura longitudinal no promentum do gnatoquilario (car. 10 [1]); presenca
de conexdo entre bandas do pénis (car. 47 [1]); ramo interno circundando telopodito
(car. 87 [1]), e duas transformacBGes homoplasticas: collum densamente estriado
lateralmente (car. 20 [1]); cerdas distribuidas até o apice do processo pré-femoral (car.
41 [1]);

e Sob todos os regimes de pesagem, P. scalaris foi recuperada como a primeira linhagem
a se divergir no género, sendo seguida por P. rocana e P. alegrensis, respectivamente.

e Pseudonannolene é recuperado como grupo-irmdo de  Epinannolene
(Pseudonannoleninae). Duas sinapomorfias foram recuperadas: processo pré-femoral
desenvolvido (car. 36 [1]); tarso do segundo par de pernas dos machos alongado (car.
46 [1]); e uma transformacg@o homoplastica: telopodito estreito (car. 65 [1]).

e Sinonimias das seguintes espécies sdo propostas: P. ambuatinga como sindénimo-
sénior de P. saguassu e P. canastra; P. longicornis como sinébnimo-sénior de P.
marconii; P. microzoporus como sinénimo-sénior de P. chaimowiczi, P. gogo, P.
rosineii, P. taboa e P. longissima; P. rocana como sindnimo-sénior de P. auguralis;
P. tricolor como sindnimo-sénior de P. tricolor gracilis e P. tricolor rugosus; P. typica
como sindnimo-sénior de P. abbreviata;

e P.inops € elevada para status de espécie;

e Oito novas espécies sdo propostas: Pseudonannolene sp. n. 1 (Nova Lima/MG, Brasil);
Pseudonannolene sp. n. 2 (Mogi das Cruzes/SP, Brasil); Pseudonannolene sp. n. 3
(Ubatuba/SP, Brasil); Pseudonannolene sp. n. 4 (Cotriguacu/MT, Brasil);
Pseudonannolene sp. n. 5 (Cambuci/RJ, Brasil); Pseudonannolene sp. n. 6
(Floriandpolis/SC, Brasil); Pseudonannolene sp. n. 7 (Santana do Livramento/RS,
Brasil); Pseudonannolene sp. n. 8 (Diandpolis/TO, Brasil).

e P.Dbrevis e P. rugosetta sdo consideradas species inquirendae em razdo de auséncia de
caracteristicas diagnosticaveis.

e Fémeas sdo descritas pela primeira vez para P. albiventris, P. borelli, P. bovei, P.
buhrnheimi, P. curtipes, P. halophila, P. leucocephalus, P. leucomelas, P. maritima,
P. meridionalis, P. occidentalis, P. ophiiulus, P. parvula, P. paulista, P. pusilla, P.
robsoni, P. rocana, P. sebastianus, P. segmentata, P. silvestris, P. strinatii, P. tricolor,

P. typica, P. urbica e P. xavieri.
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