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Figura 1. Habitus de Ceramida
moelleri (Flach, 19006).
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Antecedentes

En el trénsito al tercer milenio las sociedades industrializadas y en vias de
desarrollo, han comenzado a percibir con claridad ia necesidad de alcanzar un equilibrio
entre las demandas de bienestar social y un crecimiento respetuoso con el medie natural,
del cual dependen en dltima instancia, para su supervivencia individual y colectiva

En este contexto histérico, cientifico y socio-cultural, surge con fuerza un concepto
unificador, tal vez un nueve paradigma (Machado, 1998): La Biodiversidad. En los
albores del siglo XX1, la conservacién de la Biodiversidad en su sentido mds holistico,
dispara todas Jas alarmas de supervivencia de la sociedad civil y encauza todo el caudal
cientifico de 1as tres disciplinas que a lo largo de los Gltimos ciento cincuenta afios, se han
consagrado al estudio de la Biosfera, sus elementos e interacciones, sus patrones de
organizacion y proceses funcionales subyacentes en todos los niveles de organizacién, de
las moléculas a los ecosistemas: La Biologia Sistemética, 1a Ecologia y la Biologia
Evolutiva. El nexo de union de esta triada naturat (Edelstam et al., 1992} es la Biodiversi-
dad, el gran diccionario de la Vida que se autoorganiza y enriquece mediante innumera-
bles experimentos de evolucidn (Margalef, 1997).

Lainvestigacion desarrollada profundiza en uno de estos innumerables experimen-
tos de evolucion gue contribuyeron a la diversificacién de los coledpteros Melolontidos,
en un escenario histdrico singular: el drea mediterrdnea. Tras resolver numerosos
problemas taxonémicos, se indagan los procesos histdricos que pudieron dar origen alos
actuales patrones filogenéticos y biogeogréficos de los Pachydeminae paledrticos y, muy
particularmente, los que colonizaron la cuenca mediterrdnea y la Peninsula Ibérica. Se
propone asf, una teorfa explicativa que da cuenta de la evolucién espacial y temporal de
estos coledpteros, en el marco de los actuales conocimientos paleogeograficos de laregion
paledrtica occidental, constrastandola con las hipétesis biogeografico-histéricas que
sugieren otros organismos.

introduccion

La diversidad entomaoiégica de a Penfnsula Ibérica se estima en torno a las 38.000
especies (Martin Piera, 1997), lo que equivale a la quinta parte de la entomofauna
mediterrdnea (Balleto & Casale, 1991). De éstas, aproximadamente 11.50C son
coledpteros. Esta enorme diversidad apenas comienza a ser comprendida puesto que
todavia un buen nimero de fas familias de coledpteros fberobajeares, se encuentran en un
nivel muy bajo de conocimiento taxonémico y faunistico.

La superfamilia Scarabaeoidea es una de las mas diversas y mejor estudiadas dentro
del orden Coleoptera. Su taxonomfa y filogenia ha experimentado un gran avance en fas
iiltimas décadas gracias al empleo de nuevos caracteres de valor taxonémico y {ilogenéti-
co. Sin embargo, esto sélo es aplicable a los Scarabacoidea Laparosticti, un vastisime
grupo de coledpteros descomponedores que explotan recursos efimeros fales como
excrementos y carrofia. Los Scarabaeoidea Pleurosticti, consumidores primarios, se
encuentran todavia en un nivel elemental alfa-taxondémico de investigacion. Salvo unas
pocas especies responsables de plagas de cultivos, muy poco se sabe sobre la biologia,
dindmica poblacional, adaptaciones ecoldgicas y comportamiento de estos cole6pteros.




La presente tesis aborda el estudio taxondmico, filoge-
nético y biogeogréifico-histdrico de un grupo apenas conocido
de Scarabaeoidea Pleurosticti: fa subfamilia Pachydeminae
(Melolonthidae) (fig. 1). Los Pachydeminae forman una parte
muy importante de la fauna eddfica que coloniza el horizonte
radicular: la Rizosfera. Sin embargo, en comparacién con
otros grupos de Pleurosticti como los Melolonthinae o los
Rutelinae, la taxonomia de los Pachydeminae ha sido muy
poco estudiada (Baraud, 1992). ‘

Esta investigacién se circunscribe al drea palefirtica,
donde la subfamilia retine 16 géneros (Baraud, 1992): Pe.
ritryssus Reitter, 1918; Hemictenius Reitter, 1897; Pachyde-
ma Castelnay, 1832; Tanyproctus Faldermann, 1835; Atany-
proctus Petrovitz, 1955; Leptochristina Barand & Branco,
1991, Elaphocera Gené, 1836; Ceramide Baraud, 1987;
Pachydemocera Reitter, 1902; Brenskiella Berg, 1898;
Europtron Marseul, 1867, Alaia Petrovitz, 1980, Tany-
proctoides Petrovitz 1971, Pseudopachydema Balthasar,
19306; Ofoclinius Brenske, 1896; Kryzhanovskia Nikolajev &
Kabakov, 1977.

En la Peninsula Ibérica, la subfamilia Pachydeminae
estd representada por dos géneros, Ceramida Baraud, 1987 y
Elaphocera Gené, 1836, con un total de 60 especies descritas.
La mayor parte presentan un acusado carfcter endémico,
probablemente debido ala condicidn braquiptero-dpteradelas
hembras, lo que ha determinado una escasa movilidad y
rarigos geograficos muy reducidos. Bl género Ceramida es
practicamente endémico de la Peninsula, e¢f 90% de sus
especies son ibéricas, este porcentaje desciende al 50% en el
género Elaphocera. Bstos géneros se caracterizan por su gran
dificultad taxondmica {Bdguena, 1955; Branco, 1981; Baraud,
1992). Las especies son muy parecidas en su morfologia por
lo que es dificil encontrar rasgos diagndsticos de valor
taxondmico. Asimismo, la escasez de material en las coleccio-
nes, dificultaia valoracién dela variabilidad intraespecificade
tales rasgos. Esto ha desembocado en la frecuente descripcién
de nuevas especies, basadas en uno o muy pocos ejemplares
(Lopez-Coldn, 1986; Blanco-Villero, 1988; Ruiz & Avila,
1995). En Ceramida, la falta de una taxonomia clara ha
dificultado la identificacidn de las especies plaga v de su
posible control bioidgico (Alvarado et ¢l., 1996).

De acuerdo con las ideas precedentes, el interés de esta
investigacidn radicaba en tres aspectos distintos:

a) Taxonomico: Los problemas taxontmicos sefialados,
han propiciado una taxonomia inestable y poco fiable, Se han
descrito numerosos géneros monoespecificos de posicidn
taxondmica dudosa (Piatella & Sabatinelli, 1996) v varios de
los géneros més grandes, se han definido por caracteres de
valor taxondmico poco contrastado (Tanyproctus, Pachyde-
ma). Exceptuando la monografia de Jacques Baraud (1992),
limitada a la regidn paledrtica occidental, no existe una obra
de conjunto de grupo sino tan sélo trabajos parciales en los
que se revisa un género o un grupo de especies (Branco, 1981;
Nikolaev, 1987; Baraud, 1991; Baraud & Branco, 1991, etc.).
Ademds, laidentificacién taxondmica descansa casi exclusiva-
mente en los caracteres de la morfologia externa, que han
demostrado ser insuficientes para la caracterizacidn de los
grupos.

b) Filogenético: No existe ningtin estudio sobre Jas
relaciones filogenéticas de lasubfamilia Pachydeminae en este
Area. Unaclasificacion de ja subfamilia basadaen lainferencia
filogenética, permitirfa superar la inestabilidad taxonémica
actual y comprobar el carfcter monofilético de los géneros.

¢} Biogeografico: Los Pachydeminae refinen tres
condiciones que les convierten en una herramienta ideal para
contrastar hipdtesis biogeogréficas de cardcter histdrico: gran

diversidad taxonémica, alia endemicidad v una distribucion
geografica heterogénea. Se reconocen 68 géneros en todo el
tundo y su distribucién disyunta sugiere un origen muy
antiguo en el paleocontinente Gondwana. Se conocen Pach-
ydeminae en el Sur de Africa, regiones de Australia y de las
Pen{nsulas Malaya e Indostanica y en el continente arericano:
Perd, Argentina, Chile, sur de México y extremo oeste de los
EE.UU (California). En el 4rea paledrtica presentan una
distribucién anfimediterrénea meridional: Magreb, Penfnsula
Ibérica e islas del Mediterrdneo occidental, en el ceste, y
Balcanes, Anatolia y Asia Menor en el Mediterrineo oriental;
no se conocen Pachydeminae en la peninsula italiana y
mediodia francés. Algunos géneros colonizan el Catcaso v la
Hanura aralo-céspica.

A diferencia de los Melolonthinae (Melolontha Fabri-
cius, 1775, Polyphylla Harris, 1842, Anoxia Castelanu, 1832},
los Pachydeminae carecfan de interés econdémico {Bala-
chowsky, 1962) pues hasta muy recientemente, no se conocia
ninguna especie que representara un problema agronémico.
Tal vez, esta es una de las causas por 1as que apenas se tienen
datos sobre la biologfa de las especies y 8610 se han descrito
estados larvarios en dos géneros: Hemictenius y Tanyproctus
(Medvedev, 1960; Nikolaev, 1987). Sin embargo, en 1993 se
denuncid la existencia de una nueva plaga de los cultivos de
olivo y vid en el Sur de Espafia, ocasionada por larvas del
género Ceramida (Alvarado et al., 1993, Serranc et ¢l., 1996).
Esta plaga, producida por cambios en las técnicas de cultivo,
demuestra la capacidad de las especies de Pachydeminae para
convertirse en plagas potenciales.

Objetivos

El objetivo central de la Tesis es el desarrollo de una
teorfa explicativa sobre la evolucion espacial y temporal de los
Pachydeminae en el drea paledrtica. Para la consecucion de
este objetivo, el curso de la investigacion siguié tres fases:

I. Taxonomia:

i) Basqueda de nuevos caracteres de valor taxonémico
que pudieran ser utilizados para aclarar la taxonomia del
grupo y, posteriormente, comno hipétesis de homologfa en la
reconstruccidon filogenédtica. Para ello, se revisé el valor
taxondémico de los caracteres de morfologia externa tradicio-
nalmente utilizados en fa taxonomfz del grupo, comprobando
su variabilidad intraespecifica y se exploraron tres nuevas
homologias no estudiadas en Pachydeminae: el aparato bucal
{fig. 2}, la anatomia alar (fig. 3) y la genitalia de ambos sexos
(figs. 4,5y 6).

ii) Aplicacion de los nuevos caracteres de valor
taxondmico para resolver la taxonomia especifica de los dos
géneros ibéricos de Pachydeminae: Elaphocera y Ceramida,
En este tiltimo género, se estudid también la biologia de las
especies plaga de los cultivos y se describié 1a larva de tercera
edad de Ceramida cobosi,

IL. Filogenia:

i} Reconstruccidn de las relaciones filogenéticas de los
géneros paledrticos de Pachydeminae, con el fin de comprobar
su carcter monofilético y establecer una nueva clasificacién
natural de la subfamilia.

ify Andlisis de las relaciones filogenéticas de las
especies de los géneros ibéricos Ceramida y Elaphocera. Esto
ha permitido establecer una nueva clasificacién que resuelve
la inestabilidad taxondémica actual.



HI. Biogeografia Hist6rica:

Formulacion de la primera hipétesis sobre la historia
biogeogréfica de los Pachydeminae paleérticos. De acuerdo
con los datos paleogeogrificos, se exploraron hipdtesis
glternativas de evolucién espacial en diferentes escenarios
biogeogrificos histbricos, capaces de explicar los actuales
patrones de distribucién geografica de 1a subfamilia en el drea
paledrtica. Posteriormente, se establecieron las vias de
colonizacién de los géneros ibéricos de Pachydeminae,
Ceramida y Elaphocera, en la peninsula Ibérica y en ¢l drea
mediterrdnea.

Material Estudiado

En la revision de los Pachydeminae, se incluyeron los
16 géneros de que consta la subfamilia en el 4rea palefrtica.
Solamente en e} caso de los géneros monoespecificos Pseudo-
pahydema y Kryzhanovskya no se pudieron estudiar los tipos,
nico material conocido, por lo que los caracteres se tomaron
de la descripcién original.

Se estudié una muestra representativa de las especies
teniendo en cuenta tres criterios: i) representacién de la
variabilidad geogrifica del género, de forma que estuvieran
representadas todas las dreas de distribucién por, 2l menos,
una especie; i) representacion de la variabilidad morfolGgica.
Esto es especialmente importante en el caso de los géneros
con gran niknero de especies tales como Elapocera, Cerami-
da, Tanyproctus, Pachydema y Hemictenius, donde la
morfologia externa es muy variable; iii) representacion de la

variabilidad taxonémica, incluyendo al menos, unaespecie de
cada uno de los subgéneros o grupos de especies que otros
aatores han distinguido en géneros muy polimorfos tales como
Pachydema y Tanyproctus (Baraud, 1985).

En el caso de los géneros ibéricos Elaphocera y
Ceramida, se estudiaron todas las especies conocidas. Se
revisaron ademas la casi totalidad de 1as sinonimias propuestas
anteriormente, incluyendo las series tipicas.

La Fabla 1 resume todo el material analizado. Se ha
estudiado el 86% de las especies de Pachydeminae en el drea
paledrtica, por lo que se considera que este trabajo representa
adecuadamente su diversidad en dicha area. En total, se
examinaron més de 2000 eiemplares.

Las colecciones institucionales fueron las siguientes:
Museo de Ciencias Naturales de Madrid (MNCN); Museo
Nacional de Historia Natural de Paris (MNHN); Museo de
Historie Natural de Hungria (HNHM); Museo de Historia
Natural de Ginebra (MHNG); Museo de Historia Natural de
Viena (MHNV); Museo Nacional de Historta Natural de
Leiden (NNM); Museo de fa Universidad Humtboldt de Berlin
(MUHB); Instituto de Entomologfa Alemén de Eberswalde
(DED); Smithsonian Institution (SI); Museo Americano de
Historia Natural (AMNH); Universidad de Amsterdam (UvA);
Senckemberg Instituto de Frankfurt (FSI); Museo de Zoologia
Comparada de Harvard (MCZ); Museo de Historia Natural de
la Universidad de Coimbra (MHNCo).

También se estudiaron tres colecciones particulares:
Coleccién Artur Serrano; Coleccion 1. I Lépez-Colon, y
Coleccién J. M. Ruiz.

Tabla 1:
Géneros palearticos de Pachydeminae. Ndmero de especies estudiadas dentro de cada género y porcentgje respecto al totat de especies
Géneros N2 spp. N2 gpp. total por género y fuente % /.
estudiadas Total

Alaia Petrovitz, 1980 1 1 (Petrovitz, 1980) 100 %
Atanyproctus Petrovitz, 1955 4 6 (Petrovitz, 1980) 67 %
Brenskiella Berg, 1898 1 1 (Baraud, 1992) 100 %
Ceramida Baraud, 1987 18 18 (Barand, 1992, v trabajos posteriores) 100 %
Elaphocera Gené, 1836 43 43 (Baraud, 1992 y trabajos posteriores) 100 %
Europtron Marseul, 1867 2 2 (Baraud, 1985) 100 %
Hemictenius Reitter, 1902 11 24 (Nikolaev, 1987) 46 %
Kryzhanovskin Nikolaev & Kabakov, 1977 1 | (Nikolaev & Kabakov, 1977) 100 %
Leprochristina Branco & Baraud, 1991 4 4 (Branco & Baraud, 1991) 100 %
Oroclinius Brenske, 1896 4 4 (Baraud, 1991) 100 %
Pachydema Casteinau, 1832 23 77 (Baraud, 1985) 0%
Pachydemocera Reitter, 1902 1 1 (Baraud, 1992) 100 %
Peritryssus Reitter, 1918 1 I (Baraud, 1992) 100 %
Pseudopachydema Balthasar, 1930 1 1 (Baraud, 1992) 100 %
Tanyproctoides Petrovitz, 1971 i 1 {Petrovitz, 1971) 160 %
Tanyproctus Faldermann, 1835 18 50 (Reitter, 1902, Nikolaev, 1987, Zool. Record) 36 %

Listado de especies estudiadas por género

® Alaia Petrovitz, 1980
A. sexdentata Petrovitz, 1980
® Atanyproctus Petrovitz, 1955
A. miksici Petrovitz, 1965
A. simplicitarsis Petrovitz, 1955
A. ernge Petrovitz, 1980
A. afghanus Petrovitz, 1968
® Brenskiella Berg, 1898
B. flavomicans Berg, 1898

® Ceramida Baraud, 1987
C. abderramani (Escalera, 1923)
C. baraudi (Branco, 1981)
C. bedeaui (Brichson, 1840)
C. brancol (Baraud, 1975)
C. brandeiroi (Fiach, 19006)
C. championi (Reitter, 1902}
C. cobosi (Baguena, 1955}
C. dinizi {Branco, 1981)



C. isabellae 1.6pez-Colén, 1993
C. longitarsis (lliger, 1803)

C. luctuosa (Baguena, 1955)

C. lusitanica (Baraud, 1975)

C. mauritanica (Rambur, 1843)
C. moelleri (Flach, 1906)

H. ochripennis Reitter, 1902
H. simplicitarsis Reitter, 1897
H. tekkensis Reitter, 1897
® Kryzhanovskia Nikolaev & Kabakov, 1977
K. olegi Nikolaev & Kabakov, 1977
& Leptochristing Branco & Baraud, 1991

C. stenostoma (Béguena, 1935)
C. tangeriana (Kraatz, 1882)
C. transtagana {Branco, 1981)
C. zuzartei (Branco, 1981)

® Elaphocera Gené, 1836

E. alonsoi Lopez-Colén, 1992

E. ampla Béguena, 1955

E. angusta Kraatz, 1882

E. ardoini Baraud, 1966

E. autumnalis Motschulsky, 1859
E. baetica Séez-Bolafio, 1993

E. baguenae Mancini, 1925

E. barbara Rambur, 1843

E. bicolorea Baraud, 1966

E. cacerensis (Ldpez-Colén & Rodr.-Arias, 1986)
E. capdeboui Schauffus, 1882

E. carteiensis Rambur, 1843

E. christing Baraud, 1966

E. churianensis Rambur, 1843

E. cretica Reitter, 1902

E. elongata Schauffus, 1874

E. emarginata (Gyllenhal, 1817)
E. erberi Kraatz, 1882

E. erichsoni Jaquelin du Val, 1860
E. ferreri (Lopez-Coldn & Plaza-Lama, 1989)
E. gracilis Waiti, 1838

E. heydeni Kraatz, 1882

E. hiemalis Erichson, 1840

E. hirticollis Kraatz, 1882

E. hispalensis Rambur, 1843

E. ibicensis Bscalera, 1926

E. insularis Fairmaire, 1877

E. lajonguierei Baraud, 1966

E. margaritae (Blanco-Villero, 1988)
E. martini Lopez-Colén, 1993

E. martorelli Faitmaire, 1879

E. nigroflabellata Burmeister, 1835
E. nupcialis Ruiz & Avila, 1995
E. ochsi Baraud, 1987

E. pereplopezi Ruiz, 1996

E. phungae Baraud, 1987

E. segurensis (Escalera, 1923)

E. staudingeri Reitter, 1902

E. suleatula Fairmaire, 1884

E. suturalis Schauffuss, 1874

E. syriaca Kraatz, 1882

E. tethys Reitter, 1502

E. torressalai Biguena, 1955

o Enroptron Marseul, 1867

E. gracile Marseul, 1867
E. confusum Marseul, 1878

® Hemictenius Reitter, 1902

H. gracilipes Semen, 189¢
H. latitarsis Reitter, 1891

H. lebedevi Reitter, 1908

H. magnitarsis Reitter, 1897
H. nigrociliatus Reitter, 1897
H. nitidipes Reitter, 1902

H. opacipes Reitter, 1902

H. opacus Ball, 1870

L. pubimargo (Reitter, 1902)
L. pubicavuia (Reitter, 1902)
L. variabilis (Petrovitz, 1962)

L. annamariae Branco & Baraud, 1991
@ Choclinius Brenske, 1896

O. fragilis Petrovitz, 1980

Q. gracilipes Brenske, 1896
0. loebli Baraud, 1991

O, schauffelei Petrovitz, 1958

® Pachydema Castelnau, 1832

P. anthracina Fairmaire, 1860
P. bipartita (Brullé, 1838)

P. carthaginensis Rambur, 1843
P. castaneq (Brullg, 1838)

P. fortunatorum Baraud, 1983
P. fuscipennis (Brullé, 1838)

P. hornbecki Lucas, 1859

P. hirticollis (Fabricius, 1787)
P. jeannei Baraud, 1985

F. lesnei Peyerimhoff, 1927

P. marmortani Fairmaire, 1868
P. menieri Baraud, 1985

P. nitidicollis Fairmaire, 1876
P. obscurata Fairmaire, 1883

P. obscura (Brulié, 1838)

P. ebscurella (Wollaston, 1864)
P. palposa Reitter, 1898

P. rubripennis Lucas, 1848

P. tinerfensis Galante & Stebnicka, 1992

P. valdani Lucas, 1859

P. wollastoni 1927

P. xanthochroa Fairmaire, 1879
P. zhora Normand, 1951

® Pachydemocera Reitter, 1902

P, lucidicollls (Kraatz, 1882)

® Perifryssus Reitter, 1918

P. excisus Reiiter, 1918

® Psendopachydema Balthasar, 1930

P. caucasica Balthasar, 1930

® Tanyprocioides Petrovitz, 1971

T. arabicus Petrovitz, 1971

® Tanyproctus Faldermann, 1835

T. bucharicus Reitter, 1897

T. confinis Motschulsky, 1859
T. eversmanni Reitter, 1902
T. ganglbaueri Brenske, 1897
T iranicus Petrovitz, 1968

T. jordanicus Baraud, 1991

T. kindermanni Reiche, 1861
T. ovatus Motschulsky, 1859
T. pamphilus Petrovitz, 1967
T. persicus (Ménétries, 1832)
T. rufidens Marseul. 1879

T. rugulosus Fairmaire, 1892
T. riparius Petrovitz, 1963

T satanas Reitter, 1902

T. saulcyi Reiche, 1856

T. speculator Petrovitz, 1963
T. subciliatus Reitter, 1902

T. verryi Fairmaire, 1834



Metodologia

En la busqueda de nuevos rasgos de valor taxondmico
que pudieran ser utilizados posteriormente en la reconstruc-
cion filogenética, se exploraron cuatro tipos distintos de
caracteres: morfologia externa, aparato bucal (fig. 2),
snatomia alar (fig. 3), la anatomia y morfologfa genital de
ambos sexos: el tegmen y saco interno del edeago en los
machos {figs. 4 y 5) y ¢l sistema genital fermenino (fig. 6). El
estudio de estos caracteres implicé metodologias distintas
pero ya bien establecidas en los estudios de morfologia v
anatomia comparada de insectos: observacion directa de los
ejemplares bajo lupa binocular, diseccién de piezas bucales
y genitalia de ambos sexos (més de 600), preparaciones
microscopicas, dibujo con cdmara clara y videoimpresiones
mediante cémara de video conectada a monitor y estereomi-
croscopio. Para el anélisis de estructuras de pequefio tamafio
se empled el microscopio electrénico de barrido (Scanning”)
{fig. 7): no se utilizo el “punto critico”, ya que se comprobd
que con esta técnica, el endofalo se enrollaba a veces sobre
su cara inlerna.

En el caso del género Ceramida, ademis de los
caracteres morfoldgicos cualitativos se emplearon caracteres
continuos (medidas) en la separacién de las especies. La
toma de medidas se realizé con un medidor digital de
resolucion 0.001 mm. Estas medidas fueron analizadas
utilizando técnicas de andlisis morfométrico multivariante:
Andlisis miltiple de la varlanza (MANOVA), Andlisis
Discriminante y Andlisis de Componentes Principales. En
Ceramida 1os inicos estudios morfométricos, se han limitado
a la discriminacion de pares de especies empleando ciertas
medidas (Serrano, 1985). El problema es que la separacidn
morfométrica de las especies se ha evaiuade medianie
analisis univariante de cada carécter por separado. Este tipo
de enfoque es errdnec puesto que asume que no existe
correlacion entre los caracteres y gue éstos son independien-
tes (Willig et al., 1986; Willig & Owen, 1987). Pero la
respuesta de un organismo a las fuerzas selectivas no se
manifiesta muchas veces como un cambio en ua sdlo
carécter sino como la adaptacion de un conjunio de caracte-
res morfol6gicos interrelacionados. Esto es especialmente
importante en el caso de fos caracteres continuos, fuer-
temente correlacionados como resultado de su integracién
genética: pleiotropia. Como el andlisis univariante no tiene
en cuenta esta integracién genética, 2 menudo sobreestima
las diferencias globales entre grupos y conduce a conclusio-
nes sistemdticas erroneas (Willig et al., 1986). El analisis
multivariante, en cambio, considera la intercorrelacién de los
caracteres al evaluar las diferencias intergrupales. Por tanto,
es el método estadistico més apropiado para estudiar ia
taxonomia de grupos como Ceramida.

La reconstruccion filogenética se realizé de acuerdo
con los principios tedricos y metodoldgicos del andlisis
cladista, bajo el supuesto de méxima parsimonia. Se utilizé
como criterio de polaridad el grupo externo. Como tal, se
consideraron cuatro especies representantes de cuatro linajes
basales de Melolonthidae (Coca Abia, 1995). Se incluyeron
caracteres binarjos y caracteres multiestado, ordenados y
desordenados. En todos los andlisis el ndmero de caracteres
fue superior al nimero de taxones, 63 en el analisis de la
subfamilia y 39 en la filogenia de los géneros Elaphocera y
Cermida.

En la bisqueda de Ja reconstruccién filogenética més
parsimoniosa, s¢ emplearon dos programas de anélisis
filogenético: HENNIGSG versién 1.5 (Farris, 1985) y PAUP
versién 3.1 (Swofford, 1991). Ambos estdn basados en el

Figura 2. Aparato bucal de Hemictenius ochripennis Reitter, 1902,
1) Epifaringe: amp: proceso anterior mediano; apf: orla apical; lemb:
peines laterales; lMp: tormas laterales; mb: cepillo mediano; mes:
microsensilas; pmp: proceso posterior mediano; 2) Labro: anx margen
apical; cls: sutura clipeo labral; 3) Labio; Ibp: palpos Iabjales; mt:
mentum; prmt: prenenium; ss: sensillun, 4) Maxila: Vista dorsal (D):
bst: basiestipe; ed: cardo; cr: reborde cardo-estipal; gl: galea; Is:
iatercestipes; mxp: palpo maxilar; ps: paracstipe; Vista ventral (V);
le: lacinia; sp: Area sensorial diferenciada; 5) Mandibulas: Vista dorsal
(D): as: drea incisorial; bs: drea molar; ggh: gynglimus; ml: [Sbulos
molares; Vista ventral (Vyat diente apical; com: condilo; pst:
prosteca.

"1 om

Figura 3. Estructura del ala en Pachydeminae: 1) Género
Pachydemocera, 2) Género Europtron. AA (142, 344): Vena anal
anterior (primera y segunda divisién). AP: Anal posterior, CulP:
Cubital posterior

principio de médxima parsimonia pero difieren en los criterios
de parsimonia de los algoritmos empieados en la reconstruc-
cién filogenética. En la bilsqueda de la reconstruccion
filogenética més parsimoniosa no se pude emplear fa “bls-
queda exhaustiva”, ya que el tamafio de las matrices de datos




Figura 4, Tegmen en vision lateral (L), dorsal (D) y ventral (V) de
Pachydema a: dpice de los pardmeros; ao: ostinm apical; bo: ostinm
basal; em: membrana conectiva; dm: membrana dorsal de los
pardmeros; ds: estrangulacion dorsal de la falobase; Ph: falobase;
Pox pardmeros; sem: segunda membrana conectiva; membrana
ventral de los pardmeros.

Figura 5. Endofalo de Pachydema hirticollis (Fabricius, 1787) mos-
trando la divisidn en bandas o dreas de sedas de distinta morfologia: I:

" drea distal; XI: drea media; YIT: drea basal. Detalles de las sedas, 1: sedas

en arpén; 3a: sedas digitiformes y aplanadas, anchas; 7: rdspula de
sedas rdltiples. Otras estructuras, cd: diverticulo candal del endofalo;
Pv: pieza en "V*; r: rispula; sh: estructura esclerotizada del endofalo;
Te: temonas; th: detalle de los dientes de la estructura esclerotizada,

Figura 6. Genitalia femenina de Ceramida rangeriana (Kraatz,
1882). Vista lateral. a: ano; af: pliegue anal; Agl, AglE: glindulas
accesorias; Be: boisa coplatriz; d: diverticulo de 1a bolsa copulatriz;
gp: palpo genital; & intestino: recto; P: peddnculo; S: espermateca o
recepticulo seminal; Sg: gléndula de la espermateca; v: vagina; 1vi,
2vt: terguitos vestigiales; vs: estemitos vestigiales.

requeria un tiempo de céleulo excesivo. En su lugar se
emplearon dos técnicas distintas que reducen el tiempo de
bsqueda: “branch and bound” (poda y reinjerto) y “bdsqueda
heurfstica™. Cuando e} andlisis filogenético proporcioné mds

de un drbol igualmente parsimonioso, se realizaron dos
andlisis diferentes: pesaje sucesivo (Farris, 1969} y la
obtencion de drboles de consenso: estos iiltimos se obtuvieron
con ¢l programa COMPONENT 2.0 (Page, 1993). Una vez



Figura 7. Micrografia electrdnica de barrido del
endofalo mostrande: sedas sensoriales de la
superficie de la antena (a, b) y las sedas basiconicas
{‘pegs’), situadas encima del extremo apical de la
Fieza en V' (¢, d, e, 'y b}, que aparecen en ciertos
géneros de Pachydeminae tales como
Pachydemacera, Ceramida y Elaphocera.

obtenidos los drboles nas parsimoniosos, se maped la
distribucidn y los cambios entre estados de cardcter dentro de
cada drbol, mediante el programa CLADOS 1. 1. {(Nixon, 1992).
CLADOS efectiia los dos procesos de optimizacion de caracte-
res con fos que trabajan PAUPy HENNIGRG: DELTRAN (“dela-
yed transformation optimization™) y ACTRAN (“accelerated
transformation optimization™).

El andlisis biogeogréfico histérico se efectud con la
ayada del programa DivA (Ronquist, 1996, 1997%
“dispersion-vicariance analysis". DIVA no restringe las

relaciones entre dreas a un patrdn cladogenético jerarquico, ni
hace ninguna asuncién a priori sobre la forma o la existencia
de un Gnico escenario biogeografico, Por tanto, permite que
las relaciones entre dreas sean reticuiadas y maitiples, es decir,
puede utilizarse en grupos afectados de distinta forma por
sucesivos eventos geoldgicos. Bl resultado del andlisis no es
un cladograma de dreas, sino una reconstruccién de la
evolucitn historica de las dreas ancestrales del grupo estudia-
do. Por otro lado, en la reconstruccién de distribuciones
ancestrales, DIva considera explicitamente los eventos de




dispersién y extincion buscando la hipdtesis biogeogréfica
més parsimoniosa, es decir, aquella en Ia que es necesario
postular el menor atmero de dispersiones y extinciones para
explicar 1a distribucién geogréfica actual.

Resumen de Resultados y Conclusiones

1. Exploracién de Caracteres de Valor Taxonémice

E] estudio de nuevas estructuras anatdmicas, como ef

aparato bucal, la anatomia alar, o el sisterna genital, propor-
cionaron nuevos caracteres de valor taxonémico. Estos
caracteres presentan menor variabilidad interespecifica que los
caracteres de morfologfa externa utilizados tradicionalmente.
En particular, el aparato bucal (fig. 2) vy fa anatomia alar (fig.
3) proporcionan buenos caracteres en los rangos genéricos. Ei
sistema genital proporciona caracteres de valor filogenético v
la genitalia masculina permite, ademads, distinguir especies
(figs. 3 v 4). La genitalia femenina, en cambio, tan sélo
muestras rasgos sisteméticos en el rango de género (fig. 6)

2. Taxonomia
2.1. Género Elaphocera Gené, 1836:

La revision taxonérnica del género Elaphocera Gené,
1836 permitid reconocer 19 especies. Este nuevo catilogo
supone una reduccidén importante del niimero de taxones
incluidos hasta ahora en el género: veinticineo taxones pasan
a ser nuevas sinonimias. Se describe ademds una nueva
especie. De las 19 especies, diez son endemismos fbero-
baleares (ver Apéndice) (50% de las especies), mientras gue
¢l resto colonizan Cerdefia (dos), el Mediterrdneo oriental
{cince) y el Norte de Africa (dos especies). El elevado néimero
de sinonimias se explica porque hasta hoy, carecfamos de un
estudio comparado de todas las especies del género. Por otro
lado, 1a obra de conjunto de Jacques Barand (1992) introdujo
numerosos errores al no estudiar el autor el material tipo de
muchas especies. Estos errores fueron luego recogidos por
otros autores contribuyendo, de esta forma, a incrementar la
confusién taxondmica.

2.2. Género Ceramida Baraud, 1987

Como resultado de la revision taxondmica, se recono-
cieron once especies dentro del género. Ocho taxones pasan
a ser nuevas sinonimias. El estudio de caracteres cualitativos
y ¢l andlisis morfométrico, confirman este resultado y propor-
cionan nuevos caracteres diagnésticos para separar las once
especies.

Sin embargo, en ocho de estas once especies se encon-
traron individuos con earacteres en mosaico y morfotipos de
morfologfa intermedia’ en los que los rasgos diagndsticos no
son concluyentes. La presencia de estos morfotipos interme-
dios, imnplicala posibilidad de fendmenos de hibridacién entre
especies o, al menos, la existencia de morfoclines de especies
muy polimorficas representadas por poblaciones divergentes
en vias de especiacién, pero en las que todavia no se han
fijado los caracteres morfolgicos. En resumen, de las
dieciocho especies tradicionalmente reconocidas dentro del
género Ceramida, solo cuatro pueden ser calificadas de
‘buenas especies’ segiin el concepto biolégico y filogenético de
especie: mantienen ef aislamiento reproductor v son diagnosti-
cables, al menos, por un caricter (ver Apéndice).

3. Filogenia y Biogeografia

Las ideas basicas de [a investigacién sobre la evolucion
de los Pachydeminae en el drea paledrtica, pueden resumirse
en los siguientes puntos:

1. Los Pachydeminae paleérticos constituyen un grupoe
monofilético definido por tres sinapomorfias: i) esternitos
abdominales no soldados en la mitad del segmento; ii) el
quinto y el sexto esternito estdn separados por una gruesa
membranag; iii) pardmeros no esclerotizados ventralmente.
Ofras novedades evolutivas son el ensanchamiento de los
artejos tarsales del macho, con un cepillo de sedas en su cara
inferior y las wfias hendidas en el dpice. Los caracteres
refertdos al aparato bucal {fig. 2} v a la genitalia masculina
(interna y externy; figs. 4 y 3) constituyen las mejores
hipétesis de sinapomorfias en la definici6én de las relaciones
entre géneros. Estos caracteres presentan menor variabilidad
que los caracteres de morfologia externa utilizados tradicio-
nalmente.

2. Se acepta el cardcter monofilético de los géneros
Pachydema y Hemictenius, otros, en cambio, como Leptoch-
ristina son parafiléticos. Tanyproctus y Qtoclinius, no tienen
base filogenética. Tampoco es muy consistente la posicién v
definicién taxonémica de algunos géneros menores como
Atanyproctus y otros monoespecificos tales como: Kryzha-
novskya, Psudopachydema, Tanyproctoides, Brenskiella,
Alaia y Pachydemocera. Asimismo, algunas especies han de
ser reubicadas; e.g.: Pachydema zhora Normand, 1951 vy
Elaphocera barbara Rambur, 1843, Esta tltima, es la especie
hermana del género Ceramida y ambos representan a su vez
¢l grupo hermano del género Elaphocera. Bstos dos géneros
ibéricos son también monofiléticos.

3. El origen de los Pachydeminae esté ligado a la zona
occidental del paleocontinente Gondwana. Los linajes mas
antiguos de posicidn basal en el cladograma, todavia subsisten
en el Africa paledrtica y el grupo hermano de la subfamilia
{Perytrissus) en Sicilia. Se trata por tanfo, de un grupo muy
primifivo cuyo origen es dificil precisar en el amplio lapso de
tiempo que trascurre entre el Cretdcico superior y el Oligoce-
no inferior.

4. Las primeras vicarianzas dividieron la fauna africana
{género Pachydema) de los linajes asiaticos (Mioceno medio)
y luego la fauna asidtica en dos &reas: una occidental (Asia
Occidental} y otra més oriental (Asia Central: Hanura aralo-
caspica) en la que se diferencié el género Hemictenius
(Mioceno superior).

8. Los presencia de los clados més derivados en tierras
laurasicas, Peninsula Ibérica y los Balcanes, se debié a
dispersiones posteriores.

6. Los géneros ibéricos Elaphocera y Ceramida se
originaron a partir de un linaje ancestral presente en Asia
Menor que, al menos en dos ocasiones, se dispersé hacia el
oeste por via meridional (norteafricana). Estas dispersiones
dieron fugar a sendas vicarianzas este-cgste que separaron
primero al género Ceramida de Elaphocera y luego a éste
dltimo, en dos linajes: oriental y occcidental (Mioceno
superior-Plioceno). Posteriormente estos géneros especiaron
repetidamente, pero esta especiacion ha sido menor que laque
sugieren los estudios taxondmicos anteriores a nuestra
Tevisidn.

7. La presencia de Pachydeminae en la Peninsula
Ibérica es una condicién biogeografies derivada, resuitado de
la dispersion de linajes transmediterraneos de origen asidtico,
a través del Africa paledrtica, Este patron coincide aproxirma-
damente con el cladograma de #reas propuesto recientemente
por De Jong (1998) para otros grupos mediterrineos pero en
cambio, contradice la hipdtesis de Oosterbrock & Artnzen
(1992) segln ia cual ia Peninsuiza Ibérica representa el drea
plesiocérica (primitiva) para los grupos de distribucién
mediterrinea.
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