Bol S.£.A., n° 26, 1999 : 435458,

Evolucion y Filogenia de Arthropoda

Seccion lll: Artropodiana

EVOLUCION, FILOGENIA Y CLASIFICACION DE LOS
COLEOPTERA (ARTHROPODA: HEXAPODA)

ignacio Ribera

Department of Entomoiogy, The Natural History Museum,
Cromwell Road, London SWY 5BD, UK

Resumen

Se presenta una sinopsis del conocimiento actual de lafilogenia, evolucion y clasificacion de los coledpteros, el grupo
mas numeroso de organismos vivos. L.a monofilla de los Colecptera esta generalmentie acepiada, al igual que su
proximidad a los Neuropteroidea. El grupo hermanc de Coleoptera es todavia desconocido, y aunque parece gue la
evidencia molecular sitira definitivamente a los Strepsiptera junto a los Diptera, algunos aulores los relacionan con
ios Coleoptera, El suborden Archostemata se acepta como el mas primitivo dentro de los Coleoptera, pero las
relaciones entre el resto (Myxophaga, Adephaga y Polyphaga) no estan bien definidas. Importanies temas por
resolver en la filogenia de jos coledpiercs son: fa monofilia o pelifilia de las familias acudticas de Adephaga; {a
situacién de los cicindélidos con respecto a Carabidae; la posicion de los Scarabaeoidea respecto a Hydrophiioidea
dentro de Staphyliniformia; la filogenia de Byrrhoidea (Elateriformia}, y la secuencia evolutiva de las transiciones al
medio acudtico dentro del grupe; fa monofiiia de Cucujoidea (Cucujiformia); v la relacidn entre Chrysomeloidea y
Curculionoidea {también Cucujiformia). Finalmente se hacen algunas reflexiones sobre la distinta importancia que
parala clasificacion (reducida) y fa filogenia (potenciaimente enorme) ienen algunos grupes basales conun reducido
numero de especies,
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Evolution, Phylogeny and Classification of the Coleoptera (Arthropoda: Hexapoda)

Abstract

A synopsis of the present knowledge of the phylogeny, evolution and classification of Coleopiera — ihe most speciose
among the extani groups of organisms — is presented. The monophyly of Coleoptera is generally accepted, as well
as their proximity to Neuropteroidea. However, its sister group is s8ll in dispute, and although molecular evidence
seems o definitively place Strepsiptera close to Diptera, there are slili some authors who place them as sisters to
Coleoptera. The suborder Archostemata is accepted as the most basal, but relationships among the other suborders
(Myxophaga, Adephaga and Polyphaga) are less well defined. Some of the main questions to be solved in the
Phylogeny of Celecptera are: the monophyly or polyphyly of the aguatic families of Adephaga, the position of the tiger
beetles with respect to Carabidae; the position of Scarabaeoidea with respect o Hydrophiloidea within
Staphyliniformia; the phylogeny of Byrrhoidea (Elateriformia), and the evolutionary sequence of the transitions to the
aquatic medium within the group; the monophyly of Cucujoidea {Cucujiformia); and the relationships between
Chrysomeloidea and Curculionoidea {afso Cucujiformia). Finally, the relative importance of small basal groups for the
classification (negligible) and the phylogeny (potentially enormous) is commented.
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INFRODUCCION

De los cerca de 1,7 miliones de organismos conocidos, algo
més del 70% son animales, de los que un 75% son insectos.
Los coledpteros son ei orden més numeroso de 1os insectos:
dos de cada cinco especies son escarabajos (y una de eilas un
gorgojo). Se dice que cuando un grupo de tedlogos preguntd
a }. B. 5. Haldane, uno de los grandes bidlogoes evelutivos de
principios de siglo, qué podia decirse de la naturaleza del
Creador en base al estudio de su creacidn, Haldane respondié:
“an inordinate fondness for beetles” {un gusto desmesurado
par los escarabajos) (Hutchinson, 1959). El ntimero exacto de

especies de coledpteros descritas es desconocido. Linnaeus
(1758) describid 654 especies, su discipulo Fabricius otras
4.112entre 1775 y 1801, el catdlogo de Gemminger & Hareld
(1868-1876) incluye aproximadamente 77.000 especies, y el
Gitimo intento de catalogar todas las especies, el Coleoptero-
rum Catalogus de Junk & Schenkling, publicade entre 1914
y 1940, inclufa unas 221.500 especies. Desde entonces el
nimero de especies descritas no ha dejado de crecer, y las
estimaciones actuales varian entre 290.000 y 350.000. Si fa
estimacion def nimero de especies descritas es dificil, la de
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especies reales lo es todavia mds: las cifras varian entre 1 y
mds de 10 millones (Melic & Ribera, 1997). La gran mayoria
de especies se concentran en ocho grandes familias: Carabi-
dae, Staphilinidae, Buprestidae, Scarabaeidae, Tenebrionidae,
Chrysomelidae, Cerambicidae y Cuculionidae.

Los escarabajos ocupan practicamente todos los
ecosistenas excepto ¢l mar abierto, desde cuevas y medios
endogeos hasta alturas superiores a los 4.000 m, y su diversi-
dad morfoldgica y ecolégica es extraordinaria (Crowson,
1981). Su dieta es posiblemente la mds variada de todos los
Ordenes de insectos, y su tamafio varia en cinco drdenes de
magnitud: desde log diminutos 0,35 mm de! menor de los
escarabajos, el Ptitlido Nanosella fungi, a los gigantes del
grupo, con unos 20 cm, como Titanus giganteus (un cerambi-
cido neotropical), Dynastes hercules (un escarabeido también
Neotropical), o las especies de Goliathus (también escarahei-
dos, pero Etidpicos). Desde antiguo los coledpteros han side
objeto predilecto de entom6logos profesionales v aficionados,
y algunos grapos se cuentan — junto con maripesas y odonatos
—entre los mas conocidos desde un punto de vista taxonémico
y faunistico, espectalmente en Europa occidental v América
del norte.

Este trabajo pretende serun resumen del estado actual de
conocimiente de la filogenia del orden Cole6ptera, sefialando
algunos problemas y cuestiones pendientes de resolucién. La
clasificacion adoptada se basa en la recientemente publicada de
Lawrence & Newton (1995) (véase ¢l Apéndice 1).

EL REGISTRO FOSIL DE LOS COLEOPTEROS

Los coledpteros aparecieron con tods probabilidad en el
Paleozoico, durante el periodo Carbonifero (de 360 a 290
Ma), a partir de un antecesor comtn a Neuroptera y Coleopte-
ra (véase més adelante la discusion del grupo hermano de
Coleoptera), con larvas todavia sin especializar. Fl aduito
seguramente era superficial y de vida corta (Lawrence &
Newton, 1982), con un cuerpo tedavia poce compacto, con
grandes superficies membranosas expuestas. La aparicién de
las autapomorfias propias de los Coleoptera se produciria
durante las primeras etapas de la evolucion del orden, con la
tendencia general de producir un cuerpo mas compacto, mas
esclerotizado, sin superficies membranosas expuestas, Se
supone que [a fuerza selectiva detrds de estos cambios fue la
adaptacién a espacios més reducidos — intersticial, corticicola,
humicola — , como mode de evitar la predacién (Crowson,
1960; Lawrence & Newton, 1982; Kukalova-Peck & Lawren-
¢e, 1993). Lareduccion de la superficie membranosa expuesta
contribuiria ademas a evitar la pérdida de agua, permitiendo
la colonizacién de ambientes mds xéricos, vy dificultaria el
ataque de hongos y otros patdégenos, posibilitando 1a vida en
ambientes mas confinados en los que estos agenfes son
frecuentes (suelo, materia orgdnica en descomposicion, ete.).
La creacion de una cdmara compacta formada por élitros v
abdomen supuso una “preadaptacién” para la invasion del
medio acudtico, al facilitar la creacién de camaras de aire
estancas. La dieta de los primeros coledpteros fue probable-
mente materia vegetal en distintos grados de descomposicion,
algo que debid abundar en el Carbonifero.

Los primeros fosiles conocidos datan del Pérmico (de
250 a 245 Ma, ver Apéndice 2) — los “Protocoleoptera™ —
(Ponomarenko, 1995). Estan poco relacionados con formas
actuaies, y son dificiles de encajar en una clasificacion
moderna {(algunos autores fos consideran un orden aparte),
Tenfan los élitros y las alas membranosas més largas que el
abdomen, y las alas membranosas aparentemente no se
plegaban, a semejanza de los nedpteros (Kukalova-Peck &
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Niumero de géneros de Coleépleros

Pérmico Tridsico Jurdsico Cretacico Terclario

Fig. 1.- Namero de géneros de Coleoptera conocidos por perjodo
geoldgico desde el Pérmico a fa actuzlidad, divididos en tres grupos
dependiendo de su régimen alimentario (de Farrell, 1998,
modificade).

Lawrence, 1993), Los restos més antiguos de los gue se puede
decir con certeza que eran coledpteros son de Artinskian, en
Moravia (medio bajo Pérmico) (KukalovA-Peck, 1969).
Existen fosiles mds antiguos, pero su identidad es dudosa.
Durante el Pérmico la diversidad de coledpteros era refativa-
mente pobre (hasta aproximadamente un 3% de las especies de
insectos), y seguramente se trataba de especies residentes bajo
cortezas, detritivoros o xilomicetdfagos, aunque también
parece que habia formas acuéticas (Fig. 1). Los primeros
depredadores son probablemente ejemplares del Pérmico
tardio de China (Lin, 1982), aunque la distincion entre
Adephaga y Polyphaga es incierta — solo se conservan restos
de élitros, En esta época ya se puede hablar de “auténticos”
escarabajos, con los élitros alcanzando la punta del abdomen,
las alas membranosas dobladas dentro de los élitros, los
escleritos genitales invaginados v un cuerpo compacto.

Durante el Mesozoico los coledpteros alcanzaron una
gran diversificacidn, aunque los restos fosiles son dificiles de
estudiar: fa mayoria son solo restos de élitros. En el Tridsico
(243 a 208 Ma) los Archostemata son el grupo dominante,
pero va es posible reconocer elateroideos, hidrofiloideos,
birroideos, y algunos grupos depredadores. Ya hay abundan-
cia de formas acudticas, v algunas especies s¢ alimentaban de
estrobiios de gimnospermas (Ponomarenko, 1995). Dos de las
familias de la época todavia persisten en la actualidad:
Cupedidae y Trachypachydae (Benton, 1993),

Del Jurdsico {de 200 a 145 Ma) ya se conocen algunos
géneros que han persistide hasta la actualidad (p.ej. Omma y
Tetraphalerus, de la familia Cupedidae). En ¢l Jurasico tardio
la diversidad, especialmente de Polyphaga, se incrementd

-notablemente. Muchas de las familias actuales va estdn bien

definidas: entre las més antiguas (inicio del Jurisico) estin
Byrrhidae, Carabidae, Curculionidae, Elateridae, Eucinetidae,
Gyrinidae, Hydraenidae, Scarabaeidae, Silphidae y Staphylini-
dae (Benton, 1993).

El Cretacico (de 145 a 65 Ma) es una etapa de transi-
cién: la fauna del pericdo inicial es similar a la de! Jurdsico,
y la del Cretacico tardio similar a lz del Cenozoico. Los
Archostemata son mucho menos abundantes {menos del 1%
del total de especies al final, Ponomarenko, 1995). Con toda
seguridad, la gran mayoria de familias actuales ya existian en
este periodo, hace mas de 65 millones de afios,

El Terciario tempranc es una etapa poco estudiada, quiza
por la escasez de restos bien conservados. Del Boceno (56,5 a
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33,4 Ma) se conocen 101 familias de unas 30 lecalidades,
aunque las descripciones de especies son todavia escasas, y
muchas veces incompletas (Ponomarenko, 1993) (Fig. 1). De
esta etapa datan los fsiies del ambar baltico, en los que més de
ta mitad de los géneros son actuales. Los fosiles del dmbar
permiten el estudio de detalles morfoldgicos que raramente se
preservan en odros tipos de restos fosiles, lo que posibilita el
reconocimiento taxondmico con una precisién mucho mayor,
asi como el estudio de la evolucidn de determinados caracteres
(Crowson, 1965a; Larsson, 1978}, Muchas familias y subfami-
lias actuales tiener sus primeros fosiles corocidos a fines del
Eoceno (p.ej. catdpidos, cicindélidos, cléridos, geotripidos,
histéridos, lampiridos, lucdnidos y meloidos, Beaton, 1993).
En algunos casos es probable que realmente se trate de grapos
aparecidos en esta época, pero en otros la ausencia de restos
anteriores es en parte atribuible a un artefacto derivado del
escaso tamafo de las especies, su dificil preservacion, recono-
cimiento vy problematica identificacion con respecto a {ésiles
més antiguos (y peor conservados).

Del Oligoceno (35,4 & 23,3 Ma) data el 4mbar domini-
cano, con las especies tropicales mas antiguas gue se conacen
{esto es, relacionadas con los grupos tropicales actuzles, y con
un aspecto tipicamente “tropical™). EI Mioceno (23,3 a 5,2
Ma) es un periodo relativamente poco conocido. Las especies
acudticas son muy abundantes y diversas, especialmente los
Dytiscidae. La mayoria de los géneros son actuales, y ya
empiezan a aparecer algunos fosiles que son indistinguibles de
especies actuales. Paradéjicamente, el Plioceno (5,2 2 1,64
Ma), un periodo fundamental para entender e origen de
muchas faunas actuales, tfodavia es menos conocido: solo se
conocen restos de 36 familias en 20 localidades (Ponomaren-
ko, 1995), que en general correspondern a especies actuales.

Los restos de coledpteros del Cuaternario (los altimos
1,64 Ma) son en su inmensa mayoria — sino en su totalidad —
perfectamente adjudicables a especies actuales. Practicamente
no se conocen ni extinciones ni especiaciones durante este
periodo, en el que por el contrario sf se producen grandes
cambios en la distribucién de algunas especies debido a los
cicios climaticos (Coope, 1979, 1995; Elias, 1994; véase
Angus & Ribera, 1997 para una revision mas accesible de la
paleoentomologia del Cuaternario).

EVOLUCION DE LA CLASIFICACION DE LOS
COLEOPTEROS

Se puede decir gue las clasificaciones taxondmicas (y en
‘general cualquier clasificacion) dependen de tres factores
distintos: los caracteres que se utilizan para definir los grupos
y sus relaciones {que a su vez dependen en gran medida de los
medios técnicos disponibles en cada momento), la metodologia
que se emplea en la clasificacion, y el marco conceptual que a
justifica, 0 en base a la que la clasificacion se construye,

La primera clasificacion sistemética de los coledpteros
es Ia de Linnaecus (1758), que definid 22 géneros en el Ordo
Coleoptera. Utiliza caracteres de morfelogia externa de tipo
muy general {muchas veces simplemente la apariencia del
insecto), no define categorias intermedias entre orden y
género, y su propdsito es simplemente clasificar organismos
para facilitar su identificacion y estudio. Las clasificaciones
posteriores a la de Linnaeus {1758) no supusieren ningtn
cambio fundamental, limiténdogse a refinar la jerarquia
mediante la introduccidn de categorias intermedias (Latreille,
1802, 1803, 1804), la utilizacidén de caracterss morfoldgicos

“mas detallados, y la descripcién — y subdivision ~ de nuevos
grupos (véase Lawrence et al., 1995b para una detallada
historia de la clasificacidén de los coledpteros). Bl mayor
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cambio conceptual se produjo a inicios del siglo XX, con la
incorporacion (tardia) de las ideas evolutivas, y el principio,
ya& expuesto por Darwin (1859), de que una clasificacién
naturai debe ser reflejo de fa genealogia. Las primeras clasifi-
caciones que explicitamente incorporaron hipdtesis fifogenéti-
cas fueron las de Ganglbauer {1892-1899, 1504), Kolbe
{1908) y Lameere (1938} (Lawrence ef al,, 1995b), Bl recono-
cimiento de que la jerarguia taxonémica debia ser reflgjo de la
filogenia, aunque de profimdas consecuencias concepfuales,
tuvo menos efecto en la practica. Quiza por la falta de méto-
dos precisos para elaborar hipétesis filogenéticas detalladas,
ta elaboracion de grupos naturales (esto es, monofiléticos) fue
mas un proposito general que un objetivo inmediato.

En lo que se refiere 2 la metodologia de a clasificacion,
a mediados del siglo XIX los rangos taxondmicos de la
jerarguia Linneana estaban ya bastante bien establecidos,
aungue los criterios para definir rangos superiores a la especie
eran -y siguen siendo en muchos casos — muy poco compara-
bles entre grupos diferentes. Para agrupar especies y categorias
supraespecificas se hacia un juicio intuitivo (y necesariamente
subjetivo) de la importancia relativa de los distintos caracteres.
La escuela fenetista significé un primer intento de introducir
métodos objetivos en la clasificacion, mediante técnicas
estadisticas multivariantes (véase Ribera & Melic, 1996 para
una exposicion més detallada de las distintas escuelas en
sistemdtica). Su trascendencia practica en la clasificacion de
Coleoptera (0 en la de cualquier otro grupo) fue minima, ya que
desde un inicio se pusieron de manifiesto sus limitaciones {p.ej.
Crowson, 1965b), ¥ nunca se aplicd més que de un modo
anecdotico. La aparicion de la metodologia cladista (Hennig,
1950, 1966) si supuso un profundo cambio en la metodologia
de la clasificacién: por primera vez se hizo posible la elabora-
cidn de hipdtesis filogenéticas detalladas en base a los caracte-
res de las especies actuales, lo que a su vez posibilitaba la
puesta en practica del “moto™ evelucionista: que la clasifica-
cion fuese un reflejo de la filogenia. Roy A, Crowson fue ¢l
primer coleopterdlogo que utilizd principios cladistas (aungue
no una metodologia cladista), es decir, que en sus clasificacio-
nes acepto Ja importancia de los caracteres derivados comparti-
dos para definir grupos monofilétices, desechando caracteres
primitivos compartidos (Plesiomorfias), que podrian definir
grupos parafiléticos.

En la actualidad la metodologia cladista ¢s universal-
mente empleada para la construccion de hipdtesis filogenéti-
cas, pero la implementacion de estas hipotesis filogenéticasen
ia clasificacion es mucho mas problematica (Ribera & Melic,
1996). La tendencia general es a gue cada vez las clasificacio-
nes se ajusten mas a lag filogenias, evitando en lo posible la
utilizacion de grupos parafitéticos, aunque otros aspectos de
la metodologia ¢ladista (como el que cada nodo de la filogenia
defina un rango taxonomico, o que nodos del mismo nivel
sean del mismo rango) distar mucho de ser de useo general, y
posiblemente no lo seap nunca debido a las dificultades
practicas que conllevaria se implementacion estricta.

Los caracteres utilizados en la clagificacion, y en la
elaboracién de hipotesis filogenéticas, siguen siendo en su
mayoria morfoldgicos, v en particular de morfologia externa
(Lawrence et al., 1995b). Sin pretender hacer una lista
exhaustiva, algunos de los caracteres més utilizados som:

® Enlacabeza, estructura de las antenas, las piezas bucales,
y los ojos compuesios.

& Suturas y dispesicion de los segmentos y placas tordcicas,
incluyendo la insercién de algunos misculos.

®  Venpacidn y forma de plegamiento de ias alas membrano-
sas, especialmente para categorfas de alto rango (p-¢j.
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Forbes, 1922, 1926; Hammond, 197%; Kukalové-Peck &
Lawrence, [993), pero también para familias y subfami-
lias, incluyendo caracteres de la articulacion de las alas
con el térax (p.ej. Browne & Scholtz, 1995, 1998, 1969).

Numero de artejos en los tarsos. Fue une de los primeros
caracteres utilizados en la alta clasificacién de los coledp-
teros (Latreille, 1804). Algunos grupos definidos inicial-
mente en base a este cardcter todavia se mantienen (p.ej.
en Tenebrionoidea, en los que la formula tarsal es un
caracter muy conservado). En otros grupos hay mucha
més variabilidad, y este cardcter no puede considerarse de
gran utilidad.

El ndimero de segimentos abdominales visibles se ha utiliza-
do desde antiguo para separar grandes grupos, como
Adephaga {con 6 visibles, del 2 al 7). En otros grupos el
nimero es mas variable, v menos til para definir grupos.

Morfologia de la genitalia externa. Desde los trabajos
clasicos de Sharp y Muir (1912) la importancia de la
genifalia en la ciasificacion, sobre todo la masculina, no
ha hecho més que incrementarse, aungue su uso en la alta
clasificacion se ha reducido muche tras el entusiasmo
inicial (p.ej. Sharp & Muir, 1912; Jeannel & Pauliag,
1944), sobre todo debido a la labor critica de Crowson
(1984, y referencias alli inchuidas). La genitalia femenina
ha sido mucho menos utilizada, més debido a problemas
practicos {por estar en general muche menos esclerotiza-
da, salvo en algunos cascs el ovopaositor) que por su poca
utilidad, ya que cuando se ha estudiado en detalle ha
probado ser tan eficaz como la masculina para resolver
relaciones de alto rivel (no tanto relaciones basales entre
grandes grupos, véase p.ej. Liebherr & Will, 1998).

Larvas. En principio, las larvas proporcionarn un conjunto
de caracteres, sino independiente por lo menos comple-
mentario, at del aduito. Sin embargo, debido al conoci-
miento incompleto de muchos grupos, soio en casos
concrefos se han utilizado caracteres de las larvas para
establecer relaciones. Muchas veces el descubrimiento de
las larvas ha sido fundamentai para establecer la correcta
identidad y las relaciones de algin grupo (p.¢j. para
establecer el suborden Myxophaga, Crowson, 1955, la
identidad de algunas formas cavernicolas, ete.). El primer
uso sistematico para establecer relaciones entre los
grandes grupos utilizando larvas fue el trabajo de Béving
& Craighead (1931). Los caracteres farvarios se estin
utilizando cada vez mas de mode sistemético en la
elaboracién de filogenias detalladas (véase p.¢j. el reciente
volumen editado por Ball et al., 1998).

Los caracteres de anatomia interna se han utilizado funda-
mentalmente para establecer relaciones entre grandes lincas,
La esfructura de tos testiculos fue wtilizada ya por Dufour
{1824-1826) para la separacion de grandes grupos de
escarabajos (el tipo tubular de Adephaga, y el tipo folicular
de Polyphaga, gue a su vez puede tener una estructura
diversa). Eltipo detesticulos en Myxophaga y Archostemata
es mas controvertido, ya que hay trabajos que lo describen
como tubular (p.¢j. Reichart, 1973), aunque otros describen
testiculos foliculares en Archostemata (Galidn & Lawrence,
1693). Del mismo modo, los dos grandes subdrdenes
(Adephaga y Polyphaga) también tienen una estructura de
los ovarios muy distinta (Emery, 1886) .

Otros caracteres de anatornia interna han sido menos
utilizados, como la estructura del tubo digestive, del
cordén nerviosc ventral (Kasap & Crowson, 1975), o de
los tibulos de Malpigio (Poll, 1932, 1933).

* EBxisten algunos trabajos en los que se utiliza la composi-

cidn quimica de las secreciones de glandulas para estable-
cerrelaciones filogenéticas, bien sea de glandulas defensi-
vas {p.ei. Dettner, 1985, 1987, 199¢; Vogler & Kelley,
1998) o feromonas (p.ej. Cognate et al, 1997). Otras
técnicas, como las inmunoquimicas, han side menos
utilizadas (Crowson, 1968).

Desde mediados de este siglo los datos genéticos han ido
temando una importancia creciente en la taxonomia y la
elaboracidn de filogenias. En general, los cariotipos (la
caracterizacién de los cromosomas) no son de gran
utilidad para fas clasificaciones de alto nivel, aunque sf lo
pueden ser para niveles menores (p.¢j. géneros o grupos
de especies). Se suelen utilizar mas en Adephaga que en
Polyphaga (véase p.¢j. Serranc, 1981; Serrano & Galian,
1998), en donde hay menos variacidn, aunque en algunos
grupos se han estudiado de forma muy intensa (como los
Chrysomelidag, Petitpierre et al., 1993; Tenebrionidae,
Juan & Petitpierre, 1990, 1991; Helophoridae, Angus,
1992; o Passalidae, Serrano et al,, 1998). Se conocen
casos de especies gemelas para las que la dinica diferencia
reconocida es el cariotipo {como Helophorus calpensis
Angus y H. minutus Fabricius, véase Angus, 1992). La
citogenética molecular es uno de los nuevos campos en
los que es previsible se produzcan contribuciones intere-
santes al estudio de la evolucidn, sistemdtica v filogenia
de los coledpteros (véase p.gj. Petitpierre, 1996).

Las técnicas electroforéticas son muy utilizadas para
la caracterizacién de ia diversidad genética intraespeci-
fica 0 para estudios biogeogrificos (véase un ejemplo
reciente en Epps et al., 1998), pero no son de gran
utilidad para ef estabjecimiento de relaciones filogenéti-
cas entre especies. Por el contrario, en los dltimos afios
la aparicidén de una nueva téenica para amplificar el
ADN, la Cadena en Reaccion de la Polimerasa (* Poly-
merase Chain Reaction™ o PCR) ha significado un
cambio profunde en el modo en el que se elaboran las
filogenias, Mediante la PCR es posible amplificar
cantidades minimas de ADN extraidas de ejempiares
frescos o congervados, con lo que s¢ obtiene una
cantidad de ADN suficiente para ser secuenciado.
Debido a lo complejo de la metodologia st uso todavia
no estd muy extendido, pero es de esperar que cada vez
sea mas frecuente. Hasta la fecha se ha utilizado casi de
modo exclusivo para establecer relaciones filogenéticas,
no clasificaciones — aunque los resultados de las filoge-
nias obtenidas puedan afectar a las clasificaciones. La
versatilidad de las téenicas moleculares hace que sean
atiles a todos los niveles, desde la ubicacién — y la
monofilia — de Coleoptera (p.ej. Whiting et al., 1997,
ver mas adelante la discusion sobre el problema de los
Strepsiptera) hasta la separacién de poblaciones de una
misma especie (p.ej. Vogler & DeSalle, 1993). En la
actualidad en el Laboratorio de Sistemaética Molecular
del Departamento de Entomologia del Natural History
Museun de Londres se estén llevande a cabo, bajo la
direccion de Alfried Vogler, una serie de proyectos que
incluyen Ia produccion de filogenias moleculares de
muy diversos grupos de Coleoptera (Scarabaeoidea, con
especial atencidn a los Aphodiinae, Curculionoidea e
Hydradephaga), asi como una filogenia de los grandes
grupos basales del orden. Es de esperar que en los
proximos afios los resultados de estos estudios resuelvan
algunas de las cuestiones pendientes en la filogenia de
ios coledpteros.
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SITUACION DE LOS COLEOPTEROS EN LOS HEXAPODA
— EL PROBLEMA DE LOS STREPSIPTERA

Hay dos teorfas fundamentales acerca de la posicién de los
Coleoptera dentro de los insectos: fa que los relaciona con
Blattoidea, y ia que los relaciona con Neuropteroidea (Crow-
son, 1960). En apoyo de la primera esté la presencia de élitros
y la forma general del cuerpo. Los dos tipos de caracteres son
probablemente homopléasicos, y la tendencia més generalizada
es a considerarlos mas proximos a Megaloptera y Neuroptera,
basandose sobre todo en el tipo de larva y de metamorfosis.
Como va se ha comentado, el tipo de ala de los Protocoleopte-
ra del Pérmico también los asemeja a los neopteroides
(Kukalova-Peck & Lawrence, 1993). Esta es también la
opei6n de Lawrence & Newton (1982), que detallan una serie
de posibles sinapemorfias de Coleoptera + Neuroptera (entre
otras, presencia de gula en el adulto, estructura de la articula-
cién del primer par de alas, forma del ovopositer, y esfructura
de los ocelos de fas larvas).

En el trabajo de Whiting et al. (1997), que presenta una
filogenia molecular de los ordenes de Holometabola basada en
los genes ribosomales 188 y 288, la situacion de los Coleopte-
ra (excluido Archostemata y Carabidae, ver comentarios més
adelante} no aparece demasiado clara, aunque los autores
también proponen una relacidn con los Neuropterida. En
Wheeler (1998), y aunque no se comenta especificamente la
posicion de los Coleoptera dentro de Hexapoda, también se
propone una relacidn de grupos hermanos entre Coleoptera y
un clado formado por Neuroptera, Megaloptera y Raphidioi-
dea, basandose en una filogenia molecular utilizando diversos
genes.

La monofilia de los Coleopiera estd generalmente
aceptada por todos los autores, y se basa en un gran numero
de apomorfias. El Gnico problema es la situacién de los
Strepsiptera, que algunos autores consideran parte de Coleop-
tera, oiros su grupo hermano, y Otros como un gripo no
refacionado, maés proximo a los dipleros.

Las primeras descripciones de Strepsiptera los identifi-
caron como himendpteros proximos a ichneumonidos,
probablemente por ser los machos endoparésitos. Posterior-
mente, tras el descubrimiento de las hembras larviformes
{también endoparasitas), se colocaron entre los dipteros (p.ej.
Latreille, 1809), como un orden prepie, o dentro de los
Coleoptera, proximos a los Rhipiphoridae (también de larvas
endoparasitas) (p.ej. Burmeister, 1836-37; Crowson, 1960).
Segin algunos autores, las semejanzas entre Strepsiptera y
Rhipiphoridae son homoplasicas, y los Strepsiptera serfan el
grupo hermano de Coleoptera (Lawrence & Newton, 1982;
Kukalovéd-Peck & Lawrence, 1993). Sin embargo, otros
autores recientes (p.ej. Kristensen, 1981, 1991} sithan a los
Strepsiptera proximos a los Neeptera, dudande incluso de su
pertenencia a los Holometabola (debido a fa aparicion de ojos
compuestos y esbozos alares en fases iniciales del desarroilo,
la continuidad de muchos érganos sin grandes cambios desde
la tarva al adulto, y la reducida duracién del estadio de pupa
— aungue estos pueden ser también caracteres derivados, por
neotenia o pedogénesis). Del mismo modo, opiniones tan
respetables como ia de Crowson (1960, 1981) siguen conside-
rando a fos Strepsiptera dentro de los Coleoptera, como una
familia (Stylopidae) proxima a los Lymexyloidea (véase
Whiting et al,, 1997 para una detaliada historia de la taxono-
mia de Strepsiptera).

En los Gltimes afios el problema de la ubicacidn de
Strepsiptera se ha intentado solucionar utilizando técnicas
moleculares. Whiting et al. (1997) utilizan dos genes riboso-
males (188 y 288), junto con una matriz de datos morfologi-
cos, para estudiar las relaciones entre Jos principales ordenes

de insectos holometibolos, entre ellos los Strepsiptera. Sus
resultados los sitilan claramente junto a los dipteros, constitu-
yendo probablemente su grupo hermano. Sin embargo, en el
mismo estudio los coledpteres resultan ser parafiléticos, con
Archostemata, Carabidae y Rhaphidioptera méas préximos a
Neuroptera que a Polyphaga, que ademds incluye a Dytiscidae
— upa relacién un tanto descabeliada, que pone en duda lo
acertado del analisis. El trabajo de Whiting et al. (1997) ha
side criticado posteriormente por Huelsenbeck (1998), que
plantea la posibilidad de que la relacion entre Strepsiptera y
Diptera se deba a artefactos en el andlisis de los datos produci-
dos por ser ambos grupos muy derivados. Un reandisis de los
mismos datos sugiere gue la evidencia no es suficiente como
para aceptar la relacion, aunque tampoco basta para negarla.
Ea la teciente revision de la filogenia de los dipteros por
Yeates & Wiegmann (1999) se acepta que los Strepsiptera son
el grupo hermano de Diptera, baséndose tanto en datos
moleculares {que, de acuerdo a estos autores, no presentan
probiemas metodeldgicos) como morfologicos. Segin estos
autores, los pseudohalterios de los Strepsiptera serian
homélogos a los halterios de los Diptera, a pesar de estar
sitnados en distintos segmentos toracicos (en el metatorax en
Diptera, y en el mesotdrax en Strepsiptera) (Pix et al., 1993},
El cambio de segmento estaria producido por una mutacion
homedtica (Whiting & Wheeler, 1994). En Wheeler (1998} los
Strepsiptera aparecen: también como grupo hermano de los
Diptera, en una posicion muy alejada de los Coleoptera. Sin
gmbargo, en el mismo volumen Kukalova-Peck (1998)
reivindica de nuevo la relacion entre Strepsiptera y Coleopte-
ra, refutando algunos de los argumentos morfoldgicos utiliza-
dos por Whiting y Kathirithamby (1995) para desestimar las
conclusiones de Kukalovs-Peck y Lawrence (1993}, ¥
aportando nuevas sinapomorfias que supucstamente apoyarfan
ur clado formado por Strepsiptera + Coleoptera. Siddall &
Whiting (1999) reanalizan de nuevo los datos de Whitting et
al. (1999) y Ia argumentacion de Huelsenbeck (1998) (que
desestiman), reivindicando su proposicidn inicial de gque
Strepsiptera es el grupo hermano de Diptera.

En resumen, la evidencia molecular y genética apoya
claramente la relaciOn entre Strepsiptera y Diptera, aungue
algunos autores, basandose en caracteres morfologicos, siguen
favoreciendo una relacion entre Strepsiptera y Coleoptera.

RELACIONES BASALES ENTRE LOS SUBORDENES
DE COLEOPTERA

En la actualidad se reconocen cuatro subodrdenes dentro de
Coleoptera: Archostemata, Myxophaga, Adephaga y Polypha-
ga (Apéndice 1). Segin Crowson {1960) en su origen los
Coleoptera se dividieron en tres grupos basales: los Archoste-
mata, barrenadores de madera; los Adephaga, depredadores;
y un tercero que mantenia el original y primitivo habito de
degritivoro o fungivoro subcortical, que incluia antecesores de
los Polyphaga y Myxophaga, que se separarian con posteriori-
dad. Este esquema coincide con el de Klausnitzer (1975), que
utilizando un andlisis cladista concluye que Myxophaga y
Polyphaga son grupos hermanos, formando un grupo monofi-
Iético (Heterophaga) que a su vez es el grapo hermano de
Adephaga, formado los Pantophaga (Fig. 2a}.

Por ef contrario, Ponomarenko (1969, 1973), basandose
en la venacién alar y el modo de plegamiento de grupos
fosiles, concluye gue Myxophaga es mas proximo a Adepha-
ga, en coincidencia con los estudios de Forbes (1926) y
Kukalova-Peck & Lawrence (1993) sobre especies actuales.
Utilizando la venaci6n, las estructuras de articulacidn del ala
y-el sisterna de plegamiento, estos Ultimos autores proponen
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Adephaga
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¢ Archostemata

Fig. 2. -Relaciones entre los subdrdenes de Coleoptera. a, filogenia
segin Crowson (1960) y Klausnitzer (1975); b, filogenia segin
Ponomarenko (1969, 1973}, ¢, filogenia segin Shull et al. (en
evaluacion).

que Adephaga y Myxophaga son grupos hermanos, que a su
vez se relacionan con Archostemata, formande los tres
subérdenes un grupo monofilético que es el hermano de
Polyphaga (Fig. 2b). Hammond (1979) también encuentra
sitilitudes entre los mecanismos de plegamiento de las alas
membranosas de los Archostemata, Adephaga y Myxophaga,
aunque no descarta que se puedan deber a convergencias
hemopldsicas debido al reducido tamafio de los Myxophaga,
que obliga a simplificaciones estructurales del modelo de
plegamiento basico (y que también los asemejan a los clambi-
dos, otro grupo de tamafio reducido). Hansen (1997a), aunque
no se refiere especificamente a la alta filogenia de Coleoptera,
encuentra sus resultados compatibles con ¢l marco general
propuesto por Kukalova-Peck & Lawrence (1993). En apoyo
de la relacién entre Archostemata y algunos grupos de
Adephaga estarfa la observacion de que en ambos grupos se
producen meiosis sin quiasmas, algo desconocido en Polypha-
ga{Galidn & Lawrence, 1993), Por ¢f contrario, el nitmero de
cromosomas no contribuye a solucionar el problema: el
cariotipo ancestral de Coleoptera (2n = 20, con sistema sexual
X0) se mantiene en Myxophaga y Polyphaga, v aunque en
Adephaga se incrementa el niimero (2n = 37), esta distribu-
cidn de caracteres es compatible con escenarios evolutivos
muy diferentes (Galidn & Lawrence, 1993). La ausencia de
escleritos cervicales en Archostemata, Myxophaga y Adepha-
24 i seria otra sinapomorfia que definiria el clado.

El trabajo de Howland & Hewitt (1995) es uno de los
primeros en utilizar téonicas moleculares para el estudio de la
filogenia de los Coleoptera. Sin embargo, debide a que
utilizan un gen excesivamente variable (Citocromo oxidasa 1
mitocondrial) las relaciones entre familias no estin bien
resueltas, produciendo relaciones inverosimiles en base a la
evidencia fésil y morfoldgica (p.ej. la proximidad de los
coccinélidos con los Adephaga). Datos moleculares recientes
basados en un gen mas conservado (188 ribosomal), y en
secuencias mas largas (Shull et al, én evaluacién, y datos
inéditos) sitthan a Archostemata en la base de los coledpteros,

seguidos de Myxophaga, v Adephaga y Polyphaga como
grupos hermanos (Fig. 2¢). La posicién basal de Archostemata
estara de acuerdo con el registro fosil, v algunas de las
primeras ideas sobre fa evolucién de los Coleopiera (véase
Ponomarenko, 1995).

SINOPSIS DE LA CLASIFICACION Y FILOGENIA DE
LOS PRINCIPALES GRUPOS DE COLEOPTERA

ARCHOSTEMATA

Como ya se ha visto, el suborden Archostemata incluye a una
delas mas primitivas de las familias actuales — Cupedidae, con
restos fosiles desde el Anisian (Tridsico). La ubicacién de
grupos fosiles anteriores en Archostemata es problematica,
Ponomarenko (1969) incluye en este suborden a todas las
formas fosiles del Pérmico y muchos grupos Tridsicos, con
caracteres primitivos, pero el grupo asi definido es casi con
toda seguridad parafilético. Otros autores se inclinan por
situar & muchos de estos grupos en otros Ordenes extintos,
como Protocoleoptera y Archecoleoptera (Crowson, 19735;
Kukalova-Peck, 1991),

Si se incluyen solo las especies actuales el grupo queda
mucho mejor definido. En su reciente ordenacién de los
Coleoptera, Lawrence & Newton (1995) reconocen cuatro
familias: Ommatidae (Neotropical y Australia); Crowsonielli-
dae, con una dnica especie endogea en ltalia, Crowsoniella
relicta Pace (Pace, 1976; Crowson, 1976); Micromalthidae,
con un Unico género (Micromalithus, de distribucién muy
amplia debido a la dispersién antropogénica de las larvas
xylophagas), y Cupedidae, presente en todas las regiones
biogeograficas excepto en el Paledrtico. Las relaciones
filogenéticas entre las familias son, sin embargo, todavia
desconocidas,

MYXO0PHAGA

Crowson (1955) creé el suborden Myxophaga para cuatro
géneros previamente considerados pertenecientes a las
fampilias Hydraenidae o Hydrophilidae (Hydroscapha v
Lepicerus), Staphylinoidea (Microsporus) y Clambidae
(Calyptomerus). Los cuatro géneros comparten caracteres del
protérax ¥ las alas membranosas (que los relacionan con
Archostemata v Adephaga, como ya se ha visto), pero con un
tipo de larva més préximo a Polyphaga (con patas de cinco
segmentos y una mola mandibular parecida). Con posteriori-
dad el género Calyptomerus se ha vuelto a incluir entre los
Clambidae, y se han descrito nuevos géneros y familias dentro
del suborden (véase Lawrence & Newton, 1995; Apéndice 1).

Todas las familias actuales del suborden son acudticas,
de adultos ripicolas o lapidicolas, con un tipo de larva con un
grannamero de caracteres derivados supuestamente adaptados
a Ia vida acudtica (Richoux & Dolédec, 1987; Beutel, 1998).
Lawrence & Newton (19935) reconocen cuatro familias:
Lepiceridae {con un Gnico género, Lepicerus, Neotropical);
Torridincolidae {Neotropical, Etiépica y Paleartica - Japén y
China); Hydroscaphidae (Nedrtica, Paledrtica, Neotropical y
Etidpica); y Microsporidae (con un Gnico género, Microspo-
rus, Nedrtico, Neotropical, Paleartico, Etiépico y Australiano),
Endrody-Ydunga (1997) definié una nueva subfamilia dentro
de Torridincolidae, Deleveinae, para los géneros Delevea (de
Suddafrica) y Sitonia (de Japén y China), pero segin Beutel
{1998a} v Beutel et al. (1999) esta subfamilia es parafilética,
va que Sitonia parece ser el grupo hermano del resto de
Torridincolidae, no solo de Delevea.
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Fig. 3.- Relaciones filogenéticas entre las familias del suborden Adephaga segin a, Crowson (1960); b, Kavanaough (1986); y ¢, Beutel &

Roughiey (1988).

En Beutel et al. (1999) se estudian las relaciones
filéticas del suborden. Myxophaga parece ser monofilétice,
aunque no se discute su situacién dentro de Coleoptera (en los
cladogramas obtenidos aparece incluido en Polyphaga).
Hydroscaphidae v Microsporidae son familias hermanas, con
Torridincolidae en una posicién basal (en el trabajo no se
incluye la familia Lepiceridae).

ADEPHAGA

El suborden Adephaga incluye un grupo de familias de habitos
predadores, en su mayoria acuéticas — siguiendo el criterio de
Lawrence & Newton (1995}, solo tres familias son terrestres
(Trachypachidae, Rhysodidae y Carabidae, incluyendo Cicin-
delinae), aungue en numero de especies los mas numerosos son
los Carabidae. Bl problema principal en la filogenia basal de
los Adephaga es larelacion entre las formas acuéticas (tradicio-
nalmente consideradas como Hydradephaga) vy las terrestres
{Geadephaga). Bstd generalmente aceptade que las formas
acuaticas derivan de las terrestres (aungue Ponomarenko, 1977
propuso que fa forma ancestral era acuditica), pero la cuestion es
si hubo una sola invasién del medio acudtico, o i, por el contra-
rio, hubo varias, a partir de diferentes grupos ancestrales de
Geadephaga.

A pesar de que no se conocen fosiles de Hydradephaga
anterfores al Jurdsico, en donde aparece la familia Gyrinidae
(Benton, 1993), el origen de las formas acuaticas es probable-
mente mas antiguo, y no debe diferir muche del de las familias
terrestres (probablemente Tridsico, Crowson, 1960). La posible
monofilia de los Hydradephaga, incluyendo a la familia
serrestre Trachypachidae, se basarfa en una serie de caracteres
morfoldgicos comunes (p.ej. antenas glabras, extension de las
metacoxas hasta la epipleurs, separando la metapléura del
primer segmento abdominal visible, vy la estructura de la
metepisterna y las mesocoxas). Dentro de los Hydradephaga,
los Gyrinidae muestran un gran nimero de caracteristicas
propias, resultado de su modo de vida especial (nadan en la
superficie del agua, capturando las presas que quedan atrapadas
en ella). De acuerdo a Crowson (1960), si ignoramos estas
autapomorfias especializadas los Gyrinidae se deben situar
préximos a los Noteridae y Dytiscidae. Las familias de

Hydradephaga se dividirian, segfin el mismo autor, en basales
{“lower™) (Amphizoidae, Hygrobiidae y Haliplidae) y deriva-
das (“highet™) (Noteridae, Dytiscidae y Gyrinidae). En los
Geadepbaga (excluidos los Trachypachydae, que serian un
grupo reficto intermedio entre Hydradepaga y Geadephaga), fos
Rhysodidae serfan hermanos de Paussinae + Carabidae (Fig.
3a).

Roughiey (1981} también apoya la monofilia de los
Hydradephaga, que serian el grupo hermano de Trachypadidae
(formando los Dytiscoidea). Estos a su vez serian el grapo
hermano de los Caraboidea. La monofilia de Trachypachidae
+ Hydradephaga estaria apoyada por una serie de caracteres
morfoldgicos (antenas glabras, estructura del proceso proster-
nal, cavidades coxales, fusidn de las metacoxas, caracteres de
las alas membranosas, estructura genital def macho y la
hembra, y la presencia de cuerpos de Giardina en los ovarios).
Segiin este autor la posicidn de Haliplidae y Gyrinidae dentro
de los Adephaga serfa dudosa, lo gue confirma en estudios
posteriores, en los que acepta el origen polifilético de los
Hydradephaga (p.ej. Beutel & Roughley, 1988).

Hammond (1979), basindose en ¢l mecanismo de
plegamiento del ala, considera que Dytiscidae, Noteridae,
Amphizoidae y Trachypachidae comparten una sinapomorfia;
la mancha subcubital, utilizada para mantener las alas en
posicion (la pérdida en algunas especies de Dytiscidae y
Noteridae serfa debida a su peguefio tamafio). Otros caracteres
de la venacién v Ia estructura del ala también relacionan a
estos grupos. Dentro de este clado de familias acudticas més
Trachypachydae, los Hygrobiidae ocuparian una posicidn
basal, y toda }a linea “ditiscoide™ parece ser el grupo henmano
de los Gyrinidae. De ser asf, lps Trachypachidae serian
secundariamente terrestres, lo que se verfa apoyado por las
autapomorfias del grupo, que se han interpretado como
adaptaciones sl medio acudtico (antenas glabras, estructura de
las metacoxas, ¢fc.). La presencia comin de estructuras para
limpiar las antenas en las tibias anteriores de Trachypachydae
y Carabidae seria una convergencia {estructuras similares se
conocen en diversos grupos de escarabajos terrestres, por
ejempio en Staphylinidae). Otros autores que apoyan la
monofilia de las familias acuéticas con Trachypachidae son
Bell (1966} y Ward (1979). Por el contrario, segin Hammond
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(1679 los Hatiplidae formarian un grupo aparte, probable-
mente resuitado de una invasidn independiente del medio
acudtico. Un esquema parecido es el propuesto por Kava-
naugh (1986, que considera a los Hydradephaga (exciuidos
ios Haliplidae) monefiléticos, con Amphizoidae en la base, y
a los Haliplidae como hermanos de log Geadephaga (Fig. 3b).

Beutel & Roughley (1988) y Beutel (1993, 1995, 1597,
1998b) postulan ires invasiones independientes del medio
acudtico {algo sugerido ya por Bell, 1966 vy Lawrence &
Newton, 1982): una inicial por los Gyrinidae, que serian el
grupo hermano del resto de Adephaga, una segunda por los
Haliplidae, y una tltima por los ancesiros de los Dytiscoidea
(Noteridae, Amphizoidae, Hygrobiidae y Dytiscidae). Los
Drytiscoidea serfan el grupo hermano de Trachypachydae, y
estos a su vez formarfan el clado hermano de Carabidae més
Rhysodidae (Fig. 3¢). La separacion temprana de los Gyrini-
dae seria compatible con el registro fosil: son la familia de
Hydradephaga con fosiles mds antignos (en el Tridsico,
Triadogyrus, Ponomarenko, 1977). La segunda invasion
(Haliplidae) se caracterizaria por las adaptaciones & una dieta
compuesta de algas filamentosas o Characeas en las larvas (la
dieta no es tan especializada en los adultos), con una serie de
modificaciones morfolégicas asociadas tanto en larvas como
en aduitos. El andlisis de la morfologia larvaria de Beutel &
Haas (1996) coincide en considerar a los Gyrinidae como el
grupo hermano delresto de Adephaga, pero los Hydradephaga
{excluidos los Gyrinidae) y los Geadephaga aparecen como
grupos herrmanos monofiléticos. Los autores concluyen, sin
embargo, que los caracteres que sitian a Haliplidae como
grupo hermano del resto de familias acuéticas ~ v no en una
posicidn basal de Adephaga, incluyendo Carabidae, como se
afirma en trabajos previos — son convergencias evolutivas, La
monofilia de los Adephaga excluidos Gyrinidae v Haliplidae
$¢ apoya en cualro caracteres de las larvas {no se conoce
ninguna sinapomeorfia comin a los adultos de este grupo): la
presencia de estructuras para romper el corion de los huevos
en las larvas del primer estadio (secundariamente ausente en
Noteridae y Carabidae, y presente en otras familias de
coledpteros); la reduccion de los canales suctores en las
mandibulas {que seglin los tnismos autores han debido
originarse de modo independiente en por lo menos algunos
Gyrinidae, Haliplidae, Dytiscidae y Trachipachidae); v la
forma del tentorio y la insercion de tos misculos de la cabeza
(también supuestamente modificados ¢ secundariamente
desaparecidos en algunos taxa) (Beutel, 1998b), La evidencia
morfoldgica en favor de la hipétesis de las tres invasiones del
medio acudtico parece pues ne demasiado concluyente,

Un esquema un tanto diferente fue propuesto por Bils
(1976). segtin este autor, el género Omophron (Carabidae:
Omophroninae segln Lawrence & Newton, 1995) es conside-
rade el grupo hermano de Trachypachidae + Hydradephaga,
basandose en lamusculatura y los escleritos del ovopositor. El
clado formado por estos grupos serfa sin embargo derivado
dentro de los Carabidae, lo que convertiria a estos Gltimos en
parafiléticos. La dicotomia principal seria entre cicindélidos
y Carabidae sensut lato. La posicién basal de los cicindélidos
como grupo hermano del resto de cardbidos se veria apoyada
por la estructura de los ovarios (Jaglarz, [992). Segin Bils
{1976} deatro de Carabidae se distinguen tres lineas principa-
les: Harpalinae, Carabinae, y ¢l resto (con poca resolucién).
Entre estos dltimos estan el grupo formado por Omophroni-
nae, Trachypachydae vy Hydradephaga. Nichols (1985),
basindose en ia articulacion de las coxas, llega a conclusiones
parecidas: Omephroninae seria el grupo hermano de Hydra-
dehaga (con la posibie excepcién de Gyrinidae) y Trachypa-
chidae, tode el clado seriz a su vez el grupo hermano de

Notiophilus, formando un grupo derivade dentro de los
Carabidae.

Una de lag sinapomorfias de los Adephaga es la
presencia de un tipo de glandulas secretoras particalar, que es
seguramente comiin al antecesor de todas las familias de
Adephaga actuales (Dettner, 1987). Segiin Crowson {1981) ia
adguisicién de glandulas defensivas estaria relacionada con
los habitos riparios de los primitivos Adephaga, para defen-
derse de la predacién de anfibios. Los compuestos més
sencillos son la p-qifinonas; las modificaciones mediante vias
bioguimicas adicionales son caracteres derivadas (Dettner,
1987). Los Geadephaga {incluyendo Trachypachidae) compar-
fen una misma estructura de las glandulas defensivas pigidia-
les, aunque las de los Cicindelinae tienen cierta semejanza con
fas de Hydradephaga. La estructura de las gléndulas de
Rhyssodidae y Trachypachidae es semejante a las de los
Carabidae, sunque no se conocen detalles sobre la quimica de
sus productos. A su vez, Los Hydradephaga (con excepeion de
los Haliplidae) comparten un misme tipe de glandulas,
alargadas y a veces ramificadas. Los Dytiscidae forman un
grapo monofilético, con la tdnica posible excepcidn de los
Hydroporinae (los dnicos que tienen glandulas accesorias).
Gyrinidae, Hygrobiidae y Amphizoidae tienen compuestos
propios, aunque esto son seguramente autapomorfias, estando
las estructuras bédsicas muy relacionadas con Dytiscidae
{Dettoer, 1987, 1990).

Datosmoleculares recientes (Shull et al., en evaluacion,
v datos inéditos) apovan la divisidon mds tradicional entre
Hydradephaga y Geadephaga, con Trachypachydae en una
situacion intermedia incierta. El reciente trabajo de Maddison
et al. (1999) también apoyarfa la monofilia de Geadephaga,
aunque la representacion de los Hydradephaga en este trabajo
s muy escasd. Los mismos autores concluyen que el gen que
utilizan (ADN 188 ribosomal) puede ser insuficiente para
resolver las relaciones entre los grupos basales de cardbidos,
Pese a ello, algunas relaciones parecen solidas, como la
monofilia de Carabidae (incluide Paussidae), y 1a de muchas
de las tribus tradicionales. Algunos de los resultados mas
sorprendentes son el agrupamiento de Cicindelinae, Rhyssodi-
dae, Paussinae y Scaritinae préximos a Harpalinae, en un
grupo monofilético derivado, lo que no cuenta con ningén
apoyo en base a caracteres morfoldgicos, y parece ser debido
a artefactos metodoldgicos.

I.os problemas en la filogenia y clasificacién de Caraboi-
des se tratan con mas detalle en el volumen editade por Ball et
al. (1998), que recoge las contribuciones a un simposic
celebrado con motive del XX Congreso Internacional de
Entomeologia en Florencia en 1996. Una nota dominante del
volumen es la variedad de clasificaciones en uso, con autores
utilizando los mismos grupos monofiléticos cor rangos muy
distintos (de tribu a familia, como en el caso de los tréquidos
o los cicindélidos). Los autores anglosajones tienden a conside-
rar Carabidae como una Gnica familia (dividida en muy
diversas subfamilias y tribus segtn cada cual), mientras que los
autores franceses, ibéricos e italiznos (producto de la influencia
de Jeannel) tienden a separar a los cardbidos en un niimero més
o menos ¢levado de familias. La misma tendencia se observaen
rangos inferiores, con una proliferacion de taxa de alto range
gue en algunos casos parece excesiva y poco fundamentada
filogenética y morfoldgicamente. El problema de considerar
con rango de familia las divisiones més o menos tradicionales
dentro de los cardbidos es que en algunos casos sumonofilia no
estd bien definida, y el grado de divergencia morfolégica (v
molecular) no lo justifica. Algunas notas comunes a varias de
fas contribuciones al simposio son la inclusion de los cicindéli-
dos como un grupo préximo a los Carabidae (Carabus,
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Cychrus, Calosoma y algunos géneros australes), la considera-
cion de los Paussidae como una familia basal henmana de los
Carabidae sensu stricio — y poca cosa mas (véase Ribera, en
prensa, para un comentario mds detallado de las contribuciones
a este simposio).

POLYPHAGA

Los Polyphaga son el grupo mds numeroso, y morfoldgica y
funcionalmente diverso, de los coledpteros, con cerca del 90%
de las especies descritas. De acuerdo a Hansen (19970} ¢l
ancestro de los polifaga serfa un escarabajo de pequefio
tamafio (no mis de 3 mm), terrestre, probablemente habitante
de hojarasca y detrito vegetal de suelos de bosgue himedes,
de habitos alimentarios saprofagos (véase Lawrence &
Newton, 1982 para una detallada lisia de las sinapomorfias del
grpo).

Dentro delos Polyphaga, y basandose en la estructura de
las alas membranosas, Kukalova-Peck & Lawrence (1993)
distinguen dos lineas principaies: los hidrofiloideos (Hydro-
philoidea, Staphylinoidea y Scarabacoidea) y los eucinetoideos
(ef resto de superfamilias, dentro de las series Elateriformia,
Bostrichiformia y Cucujiformia}, A grandes rasgos esta
divisidn se corresponderia con la més tradicional de “Haplogas-
a” y “Symphyogastra”, basada en la presencia © ausencis,
respectivamente, de un esclerito pleural diferenciado en el
segundo segmento abdominal (véase p.ej. Lawrence et al,
1995b). La clasificacion propuesta por Lawrence & Newton
(1995} divide a ios Polyphaga en cinco grandes series: Sta-
phyliniformia, Scarabaetformia, Blateriformia, Bostrichiformia
y Cucujiformia (Apéndice 1). Lasrelaciones filogenéticas entre
las series de Polyphaga son en gran medida desconocidas.

Staphyliniformia

La serie Staphyliniformia es uno de los grupos més basales y
diversos del suborden Polyphaga, con unas 68,000 especies
descritas, v sin duda muchas mas por describir. La mayoria
son especies de pequefio tamafio {(incluyen los escarabajos més
pequefios que se conocen, algnnos ptiliidos de 0,35 mm de
largo), aungue hay formas de gran tamafio entre los Hydrophi-
lidae {como el “pececillo de plata”, especies acudticas del
genero Hydrophilus), Silphidae (los escarabajos enterradores)
o algunos Staphylininae. Bn general son especies gue habitan
el suelo, en ambientes més o menos humedos, aunque la
diversidad ecologica es enorme — termitdfilos, arboricolas,
cavernicolas, acuaticos, ripicolas, ectoparasitos de mamife-
ros... (ver Hansen, 1997a, b para mas detalles sobre la
biologia de los grandes grupos). Sinapomorfias del grapo
serian la presencia de urogomfos articulados en las Jarvas
{aunque algunos grupos derivadeos no las tienen, se supone
que por pérdida secundaria) y el tipo de mecanismo de
plegamiento del ala (Lawrence & Newton, 1982).

Dentro de la serie generalmente se aceptan cuatro
grupos bien definidos: hidrofilidos, hidrénidos, histéridos y
estafilinidos. Las relaciones entre los grupos son més centen-
ciosas. Algunos autores agrupan a las formas acudticas
(hidrofilidos ¢ hidrénidos) en base a semejanzas en las antenas
{que estdn modificadas y se utilizan como érganos para la
renovacion del aire) y ofras adaptaciones al medio acudtico
{Crowson, 1960, 1995; Beutel, 1994, 1997, aunque en Beutel
& Molenda, 1977, los Hydraenidae se consideran con Sta-
phylinoidea, basandose enun detaliado estudio de Ja anatomia
de las larvas) (Fig. 4a). La tendencia general es, sin embargo,
agrupar a hidrénidos con estafilinidos por un lado, ¢ histéridos
e hidrofilidos por otre, en base a semejanzas, entre otros

a Hydrophiloidea
- Hydraenidae
— Histeridas
L Staphylinoidea
b

Staphyiinoidea

Hydraenidae

Histeridae

Hydrophiloidea

Fig. 4. -Relaciones filogenéticas entre los principales grupos de
Staphyliniformia. &, Crowson (1960); b, Lawrence & Newton (1982).

caracteres, de la larva, el mecanismo de plegamiente de las
alas y la estructura de los segmentos genitales (Lawrence &
Newton, 1982, véase Hansen, 1991, 1997a, para una detallada
discusion de la posicién de Hydraenidae) (Fig. 4b). Esta
hipotesis filogenética se refleja en la clasificacion aceptada
por Lawrence & Newton (1995), con dos grandes superfami-
lias dentro de los Staphyliniformia: Hydrophiloidea (incluyen-
do Hydrophilidae ¢ Histeridae) y Staphylinoidea (incluyendo
Staphilinidae e Hydraenidae) {Apéndice ). El origen de las
adaptaciones al medio acudtico sigue siendo una incognita:
Lfueron adquiridas por el anfecesor comin a toda Ja serie, lo
que significa que histéridos vy la mayoria de Staphylinoidea
serian secundariamente terrestres — con la pérdida asociada de
estas adaptaciones -, o fueron adquiridas de modo indepen-
diente por hidrofilidos e hidrénidos, o que significaria un
remarcable caso de convergencia evolutiva?

® Hydrophiloidea

De acuerdo a Lawrence & Newton (1995) la superfamilia
Hydrophiloidea incluiria a Hydrophilidae, Histeridae y
dos familias “menores” (Syntelildae y Sphaeritidae)
{Apéndice 1). Los Synteliidac ¢ Histeridae formarfan un
grupo monofiiético, en el gque Histeridae tendria las
formas més derivadas (Lawrence & Newton, 1982). La
tendencia entre los especialistas en coledpteros acuiticos
es considerar a Hydrophilidae sensu Lawrence & Newton
(1995) una superfamilia, y a las subfamilias como familias
{p.ej. Hansen, 1991, 1995, 1997a; Archangelsky, 1998).
La diferencia es Unicamente de rango, sin consecuencias
directas para las hipotesis filogenéticas del grupo.

Los hidrofilidos son-acuéticos, aunque una gran parte
{cerca del 60% de los géneros descritos, y més del 20% de
fas especies) son secundariamente terrestres. Las larvas
son en su mayoria depredadoras, v los adultos saprofagos
o coprofagos {las formas terrestres). Segin Hansen
(1991), los Hydrophilinae (sensu Lawrence & Newton,
1995}, junto con Spercheinae, serfan el grupo hermano del
resto de hidrofilidos. Enfre los Gltimos, Georissinae ¢
Hydrochinae serian grepos hermanos, y Helophoridae y
Epimeteopidae ocuparian una posicién mas basal. En la
reciente revision de Archangelsky (1998), en la que se
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Silphidae

Hydraenidae

Histeridae

Helophorinae

Georissinae

Epimetopinae

Hydrochinae

Spercheinae

Hydrophilinae

Fig. 5. -Relaciones filogenéticas entre las familias v subfamilias de
Hydrophiloidea segln Archangelsky (1998).

reevaltan algunos de los caracteres utilizados en Hansen
(1991) (que los obtuvo de trabajos publicados, no de
observacién directa), Helophorinae, Georissinae y Epime-
tepinae forman un grope monofilético, que es el hermano
de Hydrochinae + Spercheinae ¢ Hydrophilinae. En el
mismo trabajo se confirma gue los histéridos son el grupo
hermano de los hidrofilidos, vy que los hidrénidos son
parte de Staphylinoidea (Fig. 5).

® Staphylinoidea

El primer registro fosil de la superfamilia Staphylinoidea
es del Jurdsico temprano o medio (Arnoldi et al., 1977),
con especies pertenccientes a Hydraenidae y otras familias
primitivas (como Agyrtidae, que incluye a parte de lo que
antes s¢ consideraba Silphidae ~p.ej. el genero Necrophi-
fus). Grupos con élitros mas cortos que el abdomen,
relacionados con los Omalinae sensu lato (farmnilia Staphi-
linidae), aparecen en ¢l Jurdsico medio. Actuaimente los
omalitnos son considerados como un conjunto de grupos
refictos, especializados, con distribuciones restringidas,
con excepcitn de los extremadamente variados y predomi-
nantemente tropicales Pselaphinas. Grupos mds derivados,
come Micropeplinae y los mismos Pselaphinae, no
aparecen hasta el Terciario medio, 4 pesar de que serfan
facilmente reconocibles por su morfologia especializada.

" Lapresencia de élitros cortos, que no llegan al extremo
del abdomen, es un cardcter tipico de la superfamilia. Esto
permite una mayor movilidad del abdomen, v la posibili-
dad de ocupar microhdbitats de espacio reducido (Ham-
mond, 1979). E1 mismo autor confirma la monofilia del
grupo en base a mecanistmos comunes de plegamiento del
ala, que son mas complejos que en otros grupos debido al
pequedio tamaifio de los élitros.

Dentro de Staphylinoidea generalmente se distinguen tres
grandes grupos basales, de relacidn incierta entre ellos: |,
Hydraenidae + Ptiliidae {(que son grupoes hermanos de
acuerdo a ia estructura de los palpos maxilares, Beutel &
Molenda, 1997, y & una extensa serie de caracteres morfolo-
gicos de larvas y adultos, Lawrence & Newton, 1982;
Hansen, 1991}; 2, Lelodidae + Agyrtidae; v 3, Staphilinoi-

Ptitiidae

Hydraenidae

lL.eiodidae

Agyrtidae

- Stlphidas

b Staphilinidae + Scydmaenidae

Fig. 6. ~Relacionss filogenéticas entre las famitias de Staphilinoidea
segiin Hansen (1997a).

dea sensu stricte (Lawrence & Newton, 1982; Beutel &
Molenda, 1997). Dentro de estos Gitimos, los Silphidae
ocuparian una posicion basal, siendo hermanos del resto de
Staphilinidae + Scydmaenidae {aunque, segin Beutel &
Molenda, 1997, Staphilinidae serfa parafilético) (Fig. 6).

El esquema propuesto por Hansen (1997a) es algo
diferente, con Hydraenidae + Ptiliidae como grupo
hermano de Leiodidae, pero con Agyrtidae en la base del
grupo. Los Scydmaenidac v Scaphididae estarian en la
base del resto de los Staphilinoidea, con los Silphidae
ocupando una posicién més derivada dentro del grupo.

Los pselafidos son considerados en la actualidad como
una subfamilia dentro de Staphilinidae, un grupo derivado
dentro de los primitivos “Omaliinidos” (Newton &
Thayer, 1995). Segin estos autores, la radiacion explosiva
del grupo de los Omaliinae (en particular log Pselaphinag)
estaria producida por la adquisicidn de un tipo particular
de plandulas defensivas. Por el contrario, Beutel &
Molenda (1997) sithan a jos Pselaphinae entre un grupo
de Staphilinidae més derivados (Staphilininae, Paederinae,
Steninae y Eusasthetinae), baséndose en la morfologia de
laslarvas, Y Hansen (1997a) los sitia préximos a Dasyce-
rinae ¥ Micropepiinae, en una situacién diferente a la de
los autores previos.

Scarabaciformia

La serie Scarabaeiformia se compone de una tmica superfami-
lia, Scarabacoidea. La posicién de los Scarabaeoidea es
dudosa. En general se admite su relaci6n con los Staphilinifor-
mia (los “Haplogastra”™ de Forbes, 1926; Peyerimhoff, 1933 y
Jeannel & Paulian, 1944, por nombrar algunos de los primeros
trabajos; ver también Kukalova-Peck & Newton, 1993 para la
relacion entre la venacion de las alas en Scarabacoidea y
Staphyliniformia), pero hasta qué punto forman grupos
hermanos, o uno (Scarabacoidea) se incluye en €l otro (Sta-
phyliniformia}, es disputable. La relacion con Dascilloidea o
Elateroidea, propuesta por algunos autores (p.ej. Crowson,
1960, 1971; Lawrence 8 Newton, 1982}, parece poco aceptada
en ia actuatidad: la reciente revisién de Browne & Scholtz
{1999) rechaza la relacidn con Dascilloidea, aceptando la
inclusion de Scarabaeoidea en el grupo de superfamilias de
“Haplogastra” (hidrofiloideos, estafilinoideos e histeroideos).
En este sentido, Hansen (1997a) sugiere que los Scarabagoidea
(representados por la familia Trogidae en su estudio) podrian
estat més préximeos a Hydrophiloidea (incluyendo Histeridae)
gue a Staphylincidea. Esto convertiria a2 Staphyliniformia
(sensu Lawrence & Newton, 1995) en parafiléticos, aungue la
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Hydrophiloidea?
a Dascilloidea?
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Giaphyridae
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Aegialiinae
Aulonccnemis

Scarabaeinae
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Meloionthinae
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[T

Rutelinae
Dynastinae

Osmoderma
Cetoriinae
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Vig. 7. -Relaciones filogenéticas entre a, familias y subfamilias de Scarabaeoidea sepin Browne & Scholtz (1999); b, subfemilias de

Scarabaeidae seghin Browne & Scholtz (1998).

evidencia aportada por Hansen (1997a) es limitada, ya que
inicialmente se incluyé a Trogidae como un grupo externo, y
1o se estudian otras familias de Scarabaeoidea.

Lawrence & Newton (1995) consideran a los escarabei-
dos una serie (Scarabaeiformia) con una sola superfamilia
(Scarabacoidea), ¢ igual rango que Staphyliniformia, aunque
reconocen las semejanzas entre ambos linajes (Apéndice 1)

El habito ancestral era el suelo, las larvas se alimenta-
ban de hongos o de humus enriquecido por la descomposicion
microbiana © por hongos, y los aduitos de hongos (Scholtz &
Chown, 1993). Las familias primitivas def grupe surgieron en
el Jurasico (180 - 160 Ma), v los grupes méas modernos a
inicios del Terciario (65 Ma). La clasificacion aceptada por
Lawrence & Newton (1995) se basa en la propuesta de
Scholtz & Chown (1993) (a su vez basada en los trabajos de
Crowson, 1955, 1981), que considera con ¢l rango de familia
los grupos primitivos Mesozoicos, y come subfamilias dentro
de Scarabaeidae a los grupo originados en ¢l Cenozoico. Las
dos radiaciones son en muchos aspectos paralelas: los arboles
filogenéticos tienen una topologia semejante, se han repetido
las mismas adaptaciones a diferentes modos de alimentacion
y hébitats, e incluso algunos tipos morfologicos son conver-
gentes {Scholtz & Chown, 1995).

Las formas actuales estan muy divessificadas ecologica-
mente, incluyendo especies xiléfagas (tanto de tejido vive
como muerto), necrdfagas, micdfagas (tanto en suele como
arbdreos), asociadas 2 insectos sociales, fitofagas {tanto de
tejido vivo como muerie), coprofilas, saprofilas, depredado-
ras, que se alimentan de queratina, floricolas, ¢ incluso formas
en las que los adultos no se alimentan de sustancias solidas
(p.ej. algunos Melolonthinae, Dynastinae o Rutelinae), Hay
formas que presentan diversos grados de cuidado maternal, y
algunos Passalidae tienen estructuras familiares semisociales,
con cooperacion de los adultos en la cria de las larvas y en la
construccion de ias celdas pupales.

Segin Browne & Scholtz (1999), dentro de la superfami-
lia los Glaresidae serfan el grupo méas primitivo, hermano del
resto de Scarabacoidea, Dentro de estos iitimos se distinguen
dos grandes lineas: las familias Mesozoicas (linaje pasalido} y
los méas modernos Scarabacidae. A su vez, el linaje de los
pasélidos se divide en dos grandes grupos: uno incluyendo
{entre otros) a los pasalidos, lucinidos, trégidos y belbocerati-
dos, y otro a los geotriipidos y ceratocdntidos (Fig. 7a).

Dentro de los Scarabaeidae se distinguen dos linajes
principales: los aphodiinos y los orphninos (que incluyen a los
grandes grupos, como Melolonthinae, Rutelinae, Dynastinae,
Trichiinae, Cetoninae y Vaiginae) {Browne & Scholtz, 1998)
{(Fig. 7o},

Elateriformia

Lawrence & Newton {1995) dividen la serie Elateriformia en
cinco superfamilias: Scirtoidea (incluidos los Clambidae),
Dascilloidea, Buprestoidea, Byrrhoidea (incluidos Byrrhidae,
y los Psephenoidea y Dryopoidea de otros autores} y Elateroi-
dea (Apéndice 1). La inclusion de Dascilloidea y Scirtoidea
sigue el concepto micial de Crowson (1955), aunque poste-
riormente ¢l mismo autor sitia a los Dascilloidea més
préximos a los Scarabacoidea, y a los Scirtoidea en un grupo
separado (Crowson, 1960, 1971). En este sentido, la serie, en
su concepcidn més amplia, incluiria también a los Scarabaeoi-
dea (p.ej. Kasap & Crowson, 1975), algo poco aceptado en la
actualidad, como ya se ha comentado.

La composicién de la serie se puede considerar més o
menos estable, pero las relaciones entre superfamilias, y la
situacién de algunas familias, es todavia incierta. A pesar de
los miiltiples trabajos que han tratado la filogenia del grupo
pocos resuitados son coincidentes, v ni siquiera las grandes
lineas dentro de la seri¢ se pueden considerar bien estableci-
das. De acuerdo a Crowson (1960} el grupo se caracterizaria
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tener larvas acudticas ¢ de ambientes riparios, v de

desarrollc large. Por el contrario, los adultos son de vida més
corta, en algunos casos alimentdndose solo de fluidos azucara-

dos

{(sin proteina},

Scirtoidea

En fa base de la superfamilia se situaria Decliniinae, una
familia descrita en 1994 para una especie del extremo
oriental de Rusia (Lawrence et al., 1993a). Los Scirtidae
tienen larvas acudticas (aunque algunas son desconocicdas)
y adultos terrestres.

Dascilloidea

Las familias de Dascilloidea fueron tradicionalmente
consideradas proximas a Scarabaeiformia {p.gj. Crowson,
1971), aunque Lawrence (1988) las incluye en Elaterifor-
mia. Bl tipo ancesiral de la superfamilia probablemente
era el plesiomdrfico de la serie, con larvas eddficas y
aduitos de corta vida, representados actualmente por
algunos Dascillidae. A partir de este tipo ancestral, se
desarrollaron formas termitéfilas (Dascillidae: Karamiinae)
y formas ectoparisitas (Rhipiceridae),

Buprestoidea

Segilin Lawrence & Newton (1995) Buprestoidea incluye
una finica familia, Buprestidae, que estaria relacicnada
con los Byrrhoidea (Crowson, 1960, 1981; Lawrence,
1988). De ser asi, los bupréstidos tendrian ancestros
acudticos o ripicolas: de alimentarse de algas pasarian a
comet madera sumergida, v de alli al medio terrestre,
desarrollando  secundariamente adaptaciones a este
ambiente. Por el contrario, Beutel (1993), basandose en
un andlisis de las larvas, sitta a los Buprestidae en la base
deun clado formado por Byrrhoidea (exciuido Bynhidae)
y Elateroidea (sensu Lawrence & Newton, [995), De ser
asi, los bupréstidos serian originalmente terrestres.

Byrrhoidea

Las relaciones entre las familias de Byrrhoidea sensu
Lawrence & Newton (1995) son muy confusas. La
superfamilia asi definida incluye a Byrthidae v a los
Psephenoidea y Dryopoidea de otros autores, El andlisis
de Lawrence et al. (1995a) no encuentra relaciones con
una firme sustentacidn exeepto para el clado formado por
Lutrochidae, Dryopidae, Limnichidae y Heteroceridae,
esto es, las principales familias de Dryopoidea excepto
Elmidae. Todas estas familias tienen larvas y adultos
acudticos o ripicolas. La posicién de Byrrhidae y Elmidae
no esta clara, aungue en algunos de los drboles obtenidos
aparecen en fa base de este grupo de familias acuaticos (en
coincidencia con Crowson, 1978 y Lawrence & Newton,
1982). De ser asi, v si la posicion de Elmidae es basal, la
invasién del medic acudtico podria ser plesiomérfica en
todos los grupds de Byrrhoidea que actualmente se
consideran acudticos, Otras combinaciones implican la
invasién independiente del medio acudtico por lo menos
en dos ocasiones (una por los élmidos, y otra por el resto
de familias), o la reversion al medio terrestre de los
birridos (u otros grupos), lo que parece poco probable, La
otra familia acuatica de los Byrrhoidea sensu Lawrence &
Newton (1995), Psephenidae, aparece asociada con
Cneoglossidae, pero su situacidn en la superfamilia ~ o en
los Elateriformia - estd todavia por resolver {Lawrence et
al., 1993a),

De acuerdo a Beutel (1995) la superfamilia tal v como
la entienden Lawrence & Newton {1995} es parafilética.
Ea familia Byrrhidae se situaria en la base de un clado
formado por el resto de familias de Byrrhidae y por las
familias de Elateroidea, y dentro de este clado, Eulichadi-
dae y Ptiledactylidae (parte de Byrrhoidea) son el grupo
hermano del resta (Byrrhoidea + Elateroides) (Fig. 8). La
posicién basal de Byrrhidae estarfa de acuerdo con
Crowson (1960, 1978} v Kasap & Crowson (1975}, que
los consideran ur: grupo ancestral adaptado a la vida
muscicola, Dentro de Byrthoidea, Bewtel (1995) agrupa
Chelonariidae, Psephenidae, Lutrochidae y Elmidae enun
clade monefilético (con Dryopidac en la base), y a
Limnichidae con Heteroceridae en otro, en contradiceidn
con Lawrence et al. {1995a).

Elreciente andlisis de Costa et al. (1999), basado en la
morfologia de las larvas y adultos, concluye que
Bytrhoidea sensu Lawrence & Newion (1995) son un
grupo monofilético con [a exclusidn de Eulichadidae y
Callithipidae, Dentro de los Byrrhoidea asi definidos
diferencian dos grandes clados: una linea con Byrrhidae
en la base, compuesta por Cneoglossidae, Eubriidae,
Psephenidae y Piilodactylidae, con Chelonaridae como
un grupo derivado dentro de estos iltimos, La otra linea
tiene en su base a Elmidae (con las dos subfamilias
Elminae y Larainae parafiléticas), e incluye a los Lutro-
chidae, Limnichidae (también parafiléticos), Dryopidae
y Hetercceridae. Esta ordenacion agrupa en uno de los
dos grandes clados a las familias estrictamente acudticas
(los Dryopoidea de otros autores), estando formado el otro
por algunas familias totalmente terrestres (que seria el
cardcter plesiomédrfico) v otras con larvas acufticas y
adultos terrestres, posiblemnente con una dinica invasion del
medio acudtico. Los Eulichadidae, también con adultos
terrestres y larvas acudticas, formarian un grupo aparte,
con un origen independiente.

® Flateroidea

Los Elateroidea sensu Lawrence & Newton (1995)
incluyen las tradicionales superfamilias Artematopodoi-
dea, Elatercidea y Cantharoidea, para las que va Crowsen
(1972} postuid un origen comin (apoyado posteriormente
con un anélisis méas formal por Lawrence, 1988 y Beutel,
1995}, La monofilia del grupo parece bien establecida,
basada en autapomorfias tanto de anatomia interna (p.¢j.
la presencia de cuatre tibulos de Malpigio) como en
caracteres de la larva y el adulto. De acuerdo a Beutel
(1995) el grupo se dividiria en tres clados, uno formado
por la familia Artematopidae, ¥ los otros correspondiendo
mds o menos a las antiguas superfamilias Elateroidea
(incluyendo a Throscidos, Bucnemidos, Elateridos v
Cebrionidos, entre otros) y Cantharoidea (incluyendo,
entre otros, a Cantharidae, Drilidae, Lycidae y Lampiri-
dae) (Fig. 8), en acuerdo a lo sugerido por Crowson
(1960} y Kasap & Crowson (1975).

Bostrichiformia

La serie Bostrichiformia en el sentido de Lawrence & Newton
(1995} es, seghn los mismos autores, muy probablemente
parafilética. La componen grupos de familias que comparten
algunas plesiomorflas — pero no todas — con Cucujiformia,
perc también con Elateriformia (fueren incluidos en Cucuji-
formia en Lawrence & Newton, 1982}, Incluye dos superfami-
lias, Derodontoidea y Bostrichoidea,
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Fig. 8. -Relaciones filogenéticas
entre las familias de Elateroidea

@ Derodontoidea

La superfamilia Derodontoidea incluye 2 una lnica
familia (Derodontidae), que ocuparfa una posicién basal
dentro de la serie (Crowseon, 1960). De hecho, segin el
mismo aufor algunas semejanzas entre Derodentidae e
Hydraenidae, aunque posiblemente se traten de Plesio-
morfias (p.ej. presencia de ocelos en los adultos y de
estructuras para romper el huevo en las larvas del primer
estadio), sugieren la posibilidad de una relacién mds
estrecha entre esta familia y los Staphyliniformia.

¢ Bostrichoidea

La superfamilia Bostrichoidea segin Lawrence &
Newton (1995) incluve Bostrichidae, Dermestidae,
Anobidae y algunas familias menores {Apéndice 1).
Dentro de la familia Anobiidae se incluyen a los ptinidos
como una subfamilia, de acuerdo a la sugerencia de
Crowson (1960) de que no s0n mas que un grupo
especializade de andbidos. Del mismo modo, los Lycti-
nae se incluyen como una subfamilia de Bostrichidae
(véase Crowson, 1960). La posicion de la familia Jacob-
soniidae {una pequefia familiz de distribucién indo-
pacifica y Australiana) es incierta. Crowson (1960) ia
relaciona con los derméstidos, basandose sobre todo en
caracteristicas de la larva, pero la venacion alaer es de
tipo stafiliniforme, y algunas estructuras lo asemejan a
los Cucujiformia — no se puede pedir mas.

segin Beutel {1995).
Callirhipidae }

Cucujiformia

Los Cucujiformia en el sentido de Crowson (1955) {es decir,
excluyendo a los Bostrichiformia, que fueron incluidos en
Cucujiformia por Lawrence & Newton, 1982) son la serie méas

numerosa de los coledpteros, con més de [a mitad de los

géneros y espectes descritos. Esta enorme diversidad se debe
sobre todo a la inclusion de dos grandes superfamilias,
agrupadas comunments con el termino Phyotphaga: ios
Chrysemeloidea y fos Curculionoidea. Las sinapomorfias del
grupo apuntan hacia un origen muy ligado a la ocupacion de
ambientes xéricos, con modificaciones anatémicas y fisiologi-
cas destinadas a reducir vy controlar la pérdida de agua: la
presencia de tibulos de Malpigio criptonefridicos (excepto en
algunos grupos acuaticos que tos han perdido secundariamen-
te, como el género Donacia, un Chrysomelidae), y fa ausencia
de espirdculos funcionales en ¢l octavo segmento abdeminal.
Otra caracteristica muy comun en ¢l grupo es la retencion del
sistema larval de cierre de los espiraculos. Ef grupo incluye
relativamente pocas formas riparias ¢ acudlicas (tan solo
algunos grupos de crisomélidos y curculiénidos), y las formas
mas adaptadas a ambientes aridos exfremos, como los
tenchrionidos o algunos curculionidos.

La forma ancestral de alimentacién que se supone era
materia vegetal en proceso de descomposicién, hongos ¢
levaduras, tanto para larvas como adultes (Lawrence &
Newton, 1982). Esta forma persiste en algunos de los grupos
més primitivos {p.¢j. Cucujidac o Tenebrionidae), pero la
mayoria de grupos han cambiado a una alimentacion micéfaga
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o fit6faga. Los predadores — como coccinélidos o cléridos —
son poco frecuentes, y algunos han desarrollado diversos tipos
de parasitismo (p.¢j. Meloidae o Rhipophoridae).

La enorme diversidad de los Pytophaga (Chrysomeloi-
dea + Curculionoidea) se ha asociado al desarrollo de una
dieta fitdfaga basada en las angiospermas (Crowson, 1975;
Anderson, 1995; Farrell, 1998; aunque Anderson, 1995
sugiere que el rostro de los curculidnidos es la adaptacién
clave del grupo), del mismo modo que se ha asociado ala gran
diversidad de otros grupos de insectos (Ehrlich & Raven,
1964; Mitter et al., 1988). Aproximadamente la mitad de las
especies de coledpteros se alimentan de tejidos vivos de
angiospermas, y la radiacién de los principales grupos
coincide en el registro fésil con el de la radiacion de las
angiospermas (a inicios del Terciario). Farrell (1998), utilizan-
do una filogenia de los Phytophaga, refaciona ¢l cambio a una
dieta basada en angiospermas con una enorme diversificacion
en especies: los grupos filogenéticamente mas primitivos, mas
pobres en especies, se alimentan de coniferas y cicadas,
mientras que los més modemos, mucho méas diversificados, se
alirentan de angiospermas. La conclusidn de Farrell (1998)
es que la enorme diversidad de los grupos mas recientes de
Chrysomeloidea y Curculionoidez se debe a Ia enorme
diversidad de recursos que ia radiacién de las angiospermas
puso a disposicion de fos grupos ancestrales de Phytophaga.
Sin la radiacion de las angiospermas, los curculidnidos y
crisomélidos serian grupos relativamente pobres, como lo son
ios grupos que continfian con su dieta primitiva de coniferas
¥ cicadas.

Aunque el trabajo de Farell (1998) es ciertamente
importante, pretender que se ha resuelto el misterio de la
enorme diversidad de los escarabajos quizé sea algo prematu-
ro. No hay que olvidar que jos Phytophaga son solo la mitad
de la historia: la evolucion de grupos tan diversificados como
los Carabidae (predadores), Cucujoidea o Staphyliniformia
{con dietas muy variadas) no puede relacionarse con fa
aparicion de las angiospermas. Por otra parte, Farrel! (1998)
sefiaia una coincidencia — una correlacidn. Como es bien
sabido, ias correlaciones ni implican causalidad, ni explican
el porqué de las cosas: jse produjo coevolucitn entre plantas
y insectos (en el sentido de Ehrlich & Raven, 1964)7 ;Se
diversificd primero un grupo (angiospenmas) y come conse-
cuencia el otre (escarabajos)? De ser asi, jporqué se produjo
una diversificacion y no simplemente un incremento en la
abundancia de las especies que se alimentaban de angiosper-
mas? La correspondencia entre numero de especies sugiere
que la diferenciacién fue “horizontal” (es decir, diferentes
escarabajos se alimentan de diferentes especies de angiosper-
mas}, y no “vertical” (diferentes especies de escarabajos se
alimentan de diferentes partes de una misma planta), pero,
¢hasta que punto esto €s asi, y porqué? De hecho, lo primero
que habria que preguntarse es si los coledpteros son realmente
los mds ricos en especies, o solo se debe a que 6rdenes como
Diptera o Hymenoptera estin relativamente peor estudiados,
Y atin en e caso de que efectivamente los coledpteros sean los
mis diversos, json las diferencias realmente significativas, o
simplemente les ha tocado la pajita mas larga en un reparto de
especies que puede obedecer a miltiples factores de origen
muy diverso? (es decir, que el resultado es 4 todos los efectos
aleatorio). Cemo suele suceder con este tipo de trabsjos, se
plantean muchas mds preguntas de las gue s¢ resuelven (ver
Barraclough et al., 1998 para un comentario mas detallado de
Farrell, 1998).

Las refaciones entre los grandes grupos de Cucujiformia
no estan claras, y en algunos casos — sobre todo en las formas
basales — la composicion de estos grupos tampoco. El dinico

punto en ¢l que hay acuerdo general es en considerar a
Chrysomeloidea y Curculionoidea grupos hermanos, y
derivados dentro de la serie. El grupo hermano de los Cucuji-
formia tampoco estd claro, aunque Crowson (1960) apunta a
los Dermestoidea como posibles candidatos.

Lawrence & Newton (1995) dividen a los Cucyjifor-
mia en seis superfamilias: Lymexyloidea, Cleroidea, Cucu-
joidea, Tenebrionoidea, Chrysomeloidea y Curculionoidea
{Apéndice 1). i

® Lymexyloidea

Los Lymexyloidea incluyen a una sola farnilia, Lymexyli-
dae, aparentemente relicta, emparentada con los Cleroidea
(Lawrence & Newton, 1982}, Crowson (1960) incluye en
este grupo a los Strepsiptera (=Stylopidae), aunque es una
opcidn que no cuenta con seguidores en la actualidad, como
va se ha comentado.

¢  (Cleroidea

La composicion de las familias dentro del grupo ha sufrido
cambios importantes recientemente (p.ej. Crowson, 1964,
1970, en los que se describen varias familias y se redefinen
otras), y probablemente todavia queden cambios por hacer.
Segun Crowson (1960), dentro de los Cleroidea se diferen-
cian dos grandes grupos, una rama originando los Melyri-
dae y la otra los Trogossitidae (v familias afines). En
Crowson (1964) se describe la familia Acanthocnemidae
de Australia, y en base & unas larvas que supuestamente
pertenecian al grupo s¢ sugiere que se podria tratar de una
forina intermedia, plesiomorfica, entre las dos grandes
lineas — aunque en la actualidad se cree que la larva en
cuestion podria corresponder a una especie de Larinotinae,
dentro de la familia Trogossitidae (Lawrence & Newton,
1995). En el linaje de los Trogositidae, los Cleridae y
Chaetosomatidae ocuparian una posicién derivada,

¢ Cucyjoidea

La superfamilia Cucujoidea es uno de los grupos con méas
diversidad morfolégica y funcional, 1o que se traduce en
una gran niimero de familias, aun cuando en ndmero de
especies sea menor que otras superfarnilias de la serie.
Crowson (1960) incluyo en los Cucujoidea a los Tene-
brionoidea, aunque reconociendo gue probablemente asi
entendide se tratase de un grupo parafilético. Lawrence &
Newton (1982, 1995) separan a los dos grupos, definiendo
a los Cucujoidea como los antiguos Clavicornia, v a los
Tenebrionoidea commo a Jos antiguos Heteromera. A pesar
de esta divisidn, los Cucujoidea siguen siendo muy
posiblemente parafiléticos, un “cajon de sastre” que
agrupa & lo que no encaja en otros grupos de Cucyjiformia
mejor definidos. :

Dentro de la superfamilia las relaciones, como era de
esperar, no estdn en absoluto bien definidas. En general
se admite que las formas mas primitivas corresponden a
algunas familias pequefias, de distribucién Gondwiénica
(p.¢j. los Protocucujidae o jos Sphindidae).

Crowson (1960) reconoce un grupo de familias en base
a similitudes en la venacién alar v por 1a formula tarsal (4-
4-4 o 3-3-3): Cerylonidae, Discolomatidae, Endomychi-
dae (sensu Lawrence & Newton, 1993, incluyendo a los
Merophysiinae), Coccinellidae, Corylophidae y Lathridii-
dae (Apéndice 1),
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Fig. 9. -Filogenia de los Phy-
tophaga {Chrysomeloidea +
Curculionoidea) segin Farrel
(1998). Entre paréntesis el

*Oligoceno

Terciario

Trids. Jurésico Cretacico

® Tenebrionoidea

Las familias de Tenebrionoidea estin bien definidas por
la estructura del edeago, la formula tarsal (5-5-4 0 4-4-4),
y diversas caracteristicas de las larvas (Lawrence &
Newton, 1982). Muchas de las plesiomorfias del grupo se
pueden encontrar en las familias micdfagas, como Myce-
tophagidae v Tetratomidae.

Las familias mas basales del grupo son probablemente
Archeccrypticidae, Pterogeniidae, y Ciidae (Lawrence &
Newton, 1982). De entre los grupos mds derivados,
Lawrence & Newton (1982) distinguen cinco linajes:
tetratdmidos (incluyendo Mordellidae y Rhipiphoridae
entre otros), sincOridos (incluyendo Colydiidae y Tenebrio-
nidae entre otros), oedeméridos (incluyendo Cephaloidae
y Meloidae), pitidos (incluyendo Pyrochoridae entre otros)
y anticidos (incluyendo Euglenidae y Scraptiidae).

Los Rhipiphoridae son pardsites, probablemente
derivados de ancestros proximos a Mordellidae, con larvas
minadoras de madera.

Chrysomeloidea

Segiin Lawrence & Newion (1995) la superfamilia
Chrysomeloidea incluye a cuatro familias: Cerambycidae,
Megalopodidae, Orsodacnidae y Chrysomelidae (Apéndi-
ce 1)

La filogenia de los Chrysomeloidea propuesta en Farrel!
(1998), que utiliza la secuencia completa del gen 188
ribosomal y una matriz de mas de 200 caracteres morfolo-
gicos (compilada de diversas fuentes publicadas), es la
mas teciente y completa del grupo. Segin su anélisis los
Chryseomeloidea son el grupe hermano de los Curculionoi-

mmerc de especies conocidas.

dea, algo generalmente aceptado por todos los autores.
Dentro de Chrysomeloidea se distinguen dos lineas
principales: Cerambycidae y Chrysomelidae sensu lato
(incluyendo a Megalopodidae y Orsodacnidae, considera-
das como familias en Lawrence & Newton, 1995).

Dentro de los Cerambicidae, los Prioninae serfan el
grapo basal, hermano del resto, con Cerambicinae y
Lamiinae como grupos més derivados. Dentro de los
Chrysomelidae sensu lato, los Megalopodidae son el grupo
més primitivo, hermano del resto (en coincidencia con
Reid, 1995) (Fig. 9). Le siguen los Orsodacnidae {con dos
subfamilias, Orsodacninae y Aulacoscelidinae) (en coinci-
dencia con Crowson, 1960 y Mann & Crowson, 1983), v
los Chrysomelidae semsu Lawrence & Newton (1995)
(incluyendo a Bruchinae como uno de los grupos mis
derivados). Dentre de los Chrysomelidae, Farrell {1998)
separa dos grandes grupos, que coinciden con los de Reid
(1995Y; ¢l primero incluye 2 Eumolpinae, Cryptocephalinae
(incluidos los clitridos), Chrysomelinae y Galerucinae
(incluyendo & los alticidos); y el segundo a Hispinae
(incluidos los casididos), Donaciinae, Criocerinac y
Bruchinae (clasificacion segin Lawrence & Newton,
1995).

Curculionoidea

Lawrence & Neston (1995), siguiendo fundamentalmente
a Kuschel (1995), reconocen ocho familias dentro de los
Curculionoidea: Nemonychidae, Anthribidae, Belidag,
Attelabidae, Brentidae (que incluye a los Apioninae y
Nanophyinae, Kuschel, 1995), Caridae, Ithyceridae y
Curculionoidae (Apéndice 1).
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De acuerdo a Farrell (1998) los Nemonychidae serian
la familia més primitiva de Curculionoidea, hermana del
resto, que a su vez se divide en Belidae y ¢l grupo forma-
do por Attelabidae y las familias hermanas Brentidae y
Curculionidae (incluyendo a los Nedarticos Ithyceridae,
considerado come parte de Brachycerinae por Kuschel,
1995, y como una familia por Lawrence & Newton, 1995)
(Fig. 9). La filogenia de los grandes grupos sigue asf casi
fiteralmente el esquema propuesto por Crowson (1960) y
Kuschel (1995} (lo que no es sorprendente, pues se utiliza
la misma matriz de datos morfoldgicos). Los Anthribidae,
no inciuidos en la filogenia de Farrell (1998), ocuparian,
segiin Crowson (1960) vy Kuschel (1995) una posicién
basai proxima & los Nemonychidae.

Los escolitidos y platipédidos son considerados en la
actualidad como subfamilias derivadas dentro de los
Curculionidae, préximos a Cossoninae, sobre todo por ser
sus larvas en todo semejantes a las de otros grupos de a
familia (Crowson, 1955, 1960; Lawrence & Newton,
1982; Kuschel, 1995). La divisién en subfamilias de ia
enorme familia Curculionidae (1a mas numerosa de todas
las conocidas, con cerca de 50.000 especies y sin duda
muchas mds por describir) no estd en algunos casos
todavia bien definida, y se basa muchas veces en similitu-
des generales més que en un andlisis cladistico estricto
(Kuschel, 1995). Basandose finicamente en la venacidn de
ias alas, Zherikhin & Gratshev (1995) proponen un
esquetna algo distinto al de Kuschel (1995), aunque mas
por la diferente definicidn de familias y subfamiliss que
por discrepancias profundas en la filogenia. Es de esperar
que estudios moleculares actualmente en preparacién
contribuyan a resolver la filogenia del grupo (Max
Barklay, comunicacién persenal, 1999).

A MCDO DE RESUMEN

- 0 de los problemas que piantea e! utilizar
grandes grupos taxonomicos en la elaboracion
de filogenias.

El grado de conocimiento actual de la filogenia y
sistemdtica de los Coleoptera seguramente es menos cadtico
de lo que pareceria a juzgar por esta sinopsis. Bxiste un
enorme volumen de informacidn sobre la mayoria de los
grandes grupos ~ y muchos de fos grupos menores ~, aunque
existen también un gran numero de incertidumbres en las
relaciones de estos grandes grupos. Asi, aungue s acepta que
los cuatro subordenes son monofiléticos, todavia no hay una
respuesta a cual es la relacion entre elios. Como se ha visto,
hay partidarios de pricticamente todas las combinaciones
posibles. Del mismo medo, aunque se acepta que el grupo
hermano de los Coleoptera debe buscarse entre los neopteroi-
deos - y suponiendo que los Gltimos datos moleculares sobre
ios Strepsiptera los dejen definitivamente junto 2 los Diptera—,
el grupo exacto todavia esta por dilucidar.

Entrando ya en la filogenia de los subdrdenes, en
Adephaga el principal problema pendiente es el de la monofi-
lia o polifilia de las familias acudticas, y ¢l como se produje-
ron las transiciones al medio acudtico. De nuevo, los altimos
datos moleculares (en su mayor parte inéditos) sugieren que
las familias acuéticas son monofiléticas, aunque los datos no
son todavia definitivos. Las enormes diferencias morfolégicas
y funcionales entre Gyrinidae, Haliplidae y el resto de familias
deja, sin embargo, abierta la cuestién de cdmo se produjo la
adaptacion al medio acudtico. Adn en el caso de que los

Hydradephaga sean monofiléticos, cabe la posibilidad de que
el ancestro comin fuese una forma riparia o poco adaptada al
medio acudtico, con lo que de hecho se pueden haber produ-
cido tres invasiones del medio acuético ~ Gyrinidae, Halipli-
dae y Pytiscoidea —, pero dentro de un mismo grupo monofi-
1&tico. Come cuestidén “menor” dentro de Adephaga esté el
esclarecimiento de fa posicion de los cicindélidos: un grupo
homogéneo y claraments monofilético donde los haya, pero
que se ha situado desde la base del grupo de las familias
terrestres hasta er: una de las ramas mas derivadas dentro de
Carabidae,

Enlos Polyphaga las cuestiones pendientes son muchas,
sin duda perque son el grupo mas numeroso, variado, compli-
cado y desconocido. Una de las grandes incognitas siguen
siendo los Scarabaeoidea {(véase la discusién de la situacion
del grupo en Crowson, 1993). Ni siguiera esta del todo claro
que sean monofiléticos: recientes andlisis moleculares indican
que algunas de las familias de Scarabaeoidea podrian estar
mas relacionadas con grupos de hidrofiloideos ¢ histeroideos
que con otros Scarabacoidea (A. Vogler, comunicacién
personal, 1999}, algo que estaria de acuerdo con algunos de
los esquernas propuestos (p.¢j. Hansen, 1997a). Bn todo caso,
parece claro que sus afinidades son con los Staphyiiniformia,
no con los Elateriformia, y no parece descabellado pensar que
las dos series (Staphyliniformia v Scarabaeiformia) acaben
fusiondndose.

Dentro de los Elateriformia, la filogenia de los Byrrhoi-
dea es uno de los grandes temas pendientes. De nuevo, los
problemas van asociados a la monofilia o no de un grupo de
familias acudticas. Algunos de los caracteres morfoldgicos
comunes a estas familias es probable que sean homoplasicos,
respuestas paralelas a un mismo tipo de condicionamientos
ambientales. Una de las opciones més interesantes es la
posibilidad de que los Byrrhidae sean secundariamente
terrestres (Crowson, 1995}, aunque la alternativa — gue las
familias acudticas sean polifiléticas — también tiene implica-
ciones de gran interés desde el punto de vista evolutivo, va
que permitiria estudiar el proceso paralelo de colonizacion del
medio acudtico por grupos emparentados, v 1as semejanzas v
diferencias de sus respectivas adaptaciones.

Los Cucujiformia, como era de esperar debido a su
enorme variedad taxondmica, morfologica v ecologica, son uno
de los grupos que presenta mds conflictos. La monofilia de
Cucujoidea, y lag relaciones entre familias — incluso ia
composicion de algunas de ellas — estd algo menos que bien
establecida. Incluso una relacion generaimente aceptada, como
s la de que Chrysomeloidea y Curculionoidea son monofiléti-
¢0s y hermanos, podria no sostenerse debido a que fa ubicacion
exacta de grupos relativamente pequefios (como Orsodacnidae
y Megalopodidae), que ocupan posiciones basales intermedias,
podrian convertir a uros o 2 otros en parafiléticos.

Al repasar los grandes problemas pendientes de la
filogenia de Coleoptera aparece un patrén comtin: los grandes
grupos (superfamilias, series v subdrdenes) se definen
generalmente con criterios taxondmicos, y los estudios
filogenéticos pretenden resolver las relaciones entre estos
grandes grupos supuestamente bien definidos. El proceso
adolece de una debilidad esencial: cuando se definen los
grandes grupos, la tendencia es “adiudicar” familias pequefias,
generalmente con pocos géneros y especies y muchas veces
mal definidas, a alguno de ellos. Desde un punto de vista
taxondmico es un proceso natural, va que de otro modo estas
peqguettas familias quedarian “descolgadas™, con una posicién
incierta. El problema es que muchas de estas familias son
grupos relictos, basales, de una importancia filogenética
cructal: de su situacién depende el que los grandes grupos
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sean monofiléticos o parafiléticos. Desde un punto de vista
filogenético, el nimero de especies de un género, o el de
géneros de una famitia, carece de importancia, ya que pueden
perfectamente ser el grupo hermano de superfamilias con
cicntos de géneros y miles de especies. Desde un punto de
vista taxondmico, la tendencia es a definir los grandes grupos
en base a similitudes generales, ignorando ei problema que
puede suponer tener un génere con algunos caracteres
intermedios gue no acaba-de encajar. Asi, aunque taxonomi-
camente el que estos grupos relictos cambien de una superfa-
milia a otra {0 de una serie a otra) con cierta asiduidad no
tiene demasiada trascendencia, de su situacion filogenética

depende el que estas superfamilias o series formen grupos
monofiléticos o parafiléticos — algo de suprema importancia
si se quiere reconciliar 1z clasificacion, con la filogenia, por lo
menos en sus lineas principales.
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Apéndice 1

Clasificacion de Coleoptera (segun Lawrence & Newton, 1998} (entre paréntesis, grupos sin representantes ibéricos).
No se incluyen las subfamilias no ibéricas.

QOrden COLEOPTERA Linnaeus, 1758

Suborden Archostemata Kolbe, 1908 o Coloninae Harn, 1880 {1859)

& (Ommatidae Sharp & Muir, 1912) o Cholevinae Kirby, 1837

¢ (Crowsoniellidae lablokeff-Khnzorian, 1983) o Platypsylinae Ritsema, 1869

e (Micromaithidae Barber, 1913) *  Scydmaenidae Leach, 1815

& (Cupedidae Laporte, 1836) 0 Mastiginae Fieming, 1821

o Scydmaeninae Leach, 1815

Suborden Myxop’haga Crowson, 1955 ° Silphidaye Latreifle, 1807

* (Lepiceridae Hinton, 1936 (1882)} o Silphinas Latreille, 1807

s (Torridincolidae Steffan, 1964) o Nicrophorinae Kirby, 1837

& Hydroscaphidae LeConte, 1874 tinidae Latreille. 1802

e Microsporidae Crotch, 1873 *  Stephyfinidae Latreille,

Omaliinae MacLealy, 1825
Proteininae Erichson, 1838
Micropeplinae Leach, 1815
Dasycerinae Reitter, 1887
Psefaphinae Latreille, 1802
Phloeccharinae Erichson, 1839
Ctisthaerinae C.G. Thomson, 1858
Tachyporinag Macbealy, 1825
Trichophyinae C.G. Thomson, 1858
Habrocerinae Mulsant & Rey, 1877
Aleccharinae Fleming, 1821
Trigonurinae Reiche, 1885
Scaphidiinae Latreilie, 1807
Piestinae Erichson, 1835
OCsoriinae Erichson, 1839
Oxytelinae Fleming, 1821
Oxyporinae Fieming, 18214
Steninae Maclealy, 1825
Euaesthetinae C.G. Thomson, 1859
Leptotyphlinae Fauvel, 1874
Pseudopsinae Ganglbater, 1895
Paederinae Fleming, 1821
Staphyiininae Latreille, 1802

Suborden Adephaga Schelienbery, 1806

®  Gyrinidae Latreilie, 1810
Haliplidae Aubé, 1836
(¥rachypachidae C.G. Thomson, 1857)
Noteridae C. G. Thomson, 1880
{Amphizoidae LeConie, 1853)
Hygrobiidae Régimbart, 1878 (1837}
Oytiscidae Leach, 1815
o Copelatinae Van den Branden, 1885
o Laccophilinae Gistel, 1856
o Hydroporinag AubEE, 1836
o Colymbetinae Erichson, 1837
o Dytiscinae Leach, 1815
+ Raysadidae Laporte, 1840
¢ Carabidae Latreilie, 1802
o Paussinae Latreiile, 1807
& Omoghroninae Bonelli, 1810
o Carabinae Lalreille, 1802
¢ Cicindelinae Latreille, 1802
o Loricerinae Bonelli, 1810
¢ Efaphrinae Latreile, 1802
[+]
(o)
[+
o
I

* P e e
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Siagoninae Boneli, 1813
Scaritinae Bonelll, 1816

Trechinas Bonelli, 1810 ® Serie Scarabasiformia Crowson, 1960

Harpatinae Boneili, 1810 [ Superfamlésa Scarahasoidea Latreilie, 1802
& Incerae sedis Glaresidae Semenov Tian-Shanskij & Medvedev, 1932
o Brachininae Banelli, 1810 # lLucanidae Latreille, 1804
o Lucaninae Latreille, 1804
Suborden Polyphaga Emety, 1886 ¢ Aesalinae MaclLeay, 1819

o Syndasinae MaclLeay, 1819
W Serie Staphyliniformia Lameere, 1900 i Y

* Passalidae Leach, 1818)
D Supertamiia Hydrophiloidea Latrsills, 1802 ®  Glaphyridae MacLeay, 1819
Hydrophilidae Latreille, 1802 *  Trogidae Macl.eay, 1819
o Helophorinae Leach, 1815 s (Pleocomidae LeConte, 1861)
o Georissinae Laports, 1840 s (Dyphyitostomatidae Holloway, 1972)
o Hydrochinae C.G. Thomson, 1859 *  Geotrupidae Latreills, 802
o Hydrophilinae Latreille, 1802 ¢ Geotrupinae Latreilis, 1802
o Sphaerdiinae Latreille, 1802 o Botboceratinae Mulsant, 1842
s Sphaeritidae Shuckard, 1829 *  (Belohinidae Paulian, 1959)
e (Syntelidas Lewis, 1882) *  Gehodaeidae Mulsant y Rey, 1871
s Histeridae Gyllenhal, 1808 ©  Ochodaeinae Muisant y Rey, 1871
o Abracinae MacLeay, 1816 ®  (Ceratocanthidae Cartwright & Gordon, 1971)
©  Saprininae Blanchard, 1845 ®  Hybosoridae Erichson, 1847
o Dendrophilinae Reitter, 1908 ® Scarabagidae Latrellle, 1802
o Onthophilinae MacLeay, 1819 & Aphodinae Leach, 1815
o Tribalinas Bickhardt, 1914 o Scarabaeinae Latrelle, 1662
o Histerinae Gyllennal, 1808 g ﬁf F?hlf"dg? igcgzﬂrg 1 e?;i? 1810
o it elolonthin mouelia,
Hataeritnae Marseui, 1857 ¢ Rutelinae MacLeay, 1819
u] Superfamlha Staphylinoidea Latreitle, 1802 ¢ Dynastinae Macleay, 1819
Hydraenidae Mulsant, 1844 ¢ Cetoniinae Leach, 1815
o
o g’éﬁﬁi’;l&ﬁ%“g@;gﬁ:ﬁn 1859 W Serie Elateriformia Crowsen, 1960
» Plillidae Erichson, 1845/Motschulsky, 1845 a Superfamﬂea Sciroidea Fleming, 1821
o Ptilinae Erichson, 1845/Motschuisky, 1845 (Declmudae Nikitsky et al., 1994)

¢ Nanoselliinae Barber, 1624 s B tidae Lacord 1857

¢ Agcrotrichinae Reitier, 1808 (1856) » C;;cxgg;aze?i:‘fpgﬂa;?m
* Agyrtidae C.G. Thomson, 1858 o Calyptomerinae Crowson, 1955
*  Leiodidae Fleming, 1821 o Clambinae Fischer, 1821

¢ Leicdinae Fieming, 1821 s Scirtidae Flaming, 1821
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0 Superfamilia Dascillvidea Guérin-Ménevilie, 1843 (1834)

s [Dascididae Guérin-Méneville, 1843
o Dascillinae Guérin-Méneville, 1843
e (Rhipiceridae Latreille, 1834}

0 Superfamilia Buprestoidea Leach, 1815
o Buprestidae Leach, 1815
o Julodinae Lacordaire, 1857
o Buprestinae Leach, 1815
o Agrilinae Laporte, 1835

a Supe{famaila Byrrhoidea Latreitie, 1804
Byrrhidae Latreille, 1804
o Byrrhinae Latreille, 1804
o Syncalypinae Mulsant & Rey, 1868
& Eimidag Curtis, 1830
¢ Larainae LeConie, 1861
o Elminae Curilis, 1830
e (Lutrochidae Kasap & Crowson, 1975)
& Dryopidae Billberg, 1820 (1817)
¢ Limnichidae Erichson, 1846
o Limnichinae Erichson, 1846
¢ Heteroceridae Macl.eay, 1825
o Heferocerinae Macl.eay, 1825
® Psephenidae Lacordakre, 1854
¢ Eubrinae Lacordaire, 1867
{Cneogiossidag Champicn, 1897)
(Ptilodactylidae Laporte, 1836)
(Eudichadidae Crowson, 1973)
(Callirhipidae Emden, 1924)

uperfamilia Elatercidea Leach, 1815
{Artematopodidae Lacordaire, 1857)
{Brachypsectridae LeConte & Horn, 1883)
Cerophytidae Latreitte, 1834
Eucnemidae Eschscholtz, 1829
o Melasinae Fleming, 1821
o Fucneminae Eschscholtz, 1829
o Macrauacinae Fleutiaux, 1823
Throscidae Laporte, 1840

* Elateridae Leach, 1815

Cebrioninae Latreille, 1802

Agrypninae Candéze, 1857

Eiaterinae Leach, 1815 (incl. Melanotinae)

Cardiophorinae Candéze, 1860

u]
es e ol &0 0

@

Qo000

Hypnoidinae & Dendrometrinae)
@ Negastriinae Nakane & Kishii, 1956
{Plastoceridae Crowsen, 1972)
Drilidae Blanchard, 1845
Omalisidae Lacordaire, 1857
Lycidae Laporte, 1836
o Lycinae Laporle, 1836
o Erotinae LeConte, 1881
o Calochrominae Lacordaire, 1857
(Telegeusidae Leng, 1820)
{Phengedidae LeConte, 1861}
® Lampyridae Latreille, 1817
¢ Lampyrinae Latreflle, 1817
¢ Luciolinae Lacordaire, 1857
+ (Omethidae LeCoente, 1861)
¢ Cantharidae Imhoff, 1856 {1815)
o Gantharinag Imhoff, 1856 {1815)
o Silinae Muisant, 1862
o Malthininae Kiesenweiter, 1852

a0

* e

W Eateriformia incertae sedis
¢ (Podabrocephalidae Pic, 1930)
¢ (Rhinorhipidae Lawrence, 1988}

| Serie Bostrichiformia Forbes, 1928

0 (Superfamilia Derodonteidea LeConte, 1881
¢ Derodontidae LeConle, 1861)

] Su;)erfamzha Bostrichcidea Latreilie, 1802
{Nosodendridae Erichson, 1846)
¢ Dermestidae Latreille, 1804
o Dermestinae Latreille, 1804
Thorictinae Agassiz, 1546
Crphilinae LeConle, 1861
Trinodinae Casey, 1900
Thylodsiinae Semenov-Tian-Shanskij, 1913
Attageninae Laporte, 1840
Megatominae Leach, 1815
s (Endecatomidae LeConte, 1861)
+ Bostrichidae Latreille, 1802
< Bosirichinae Latreille, 1802
o Psoinae Blanchard, 1851
o Dinoderinae C. G, Thomson, 1863
o iyciinae Billberg, 1820
e Anobildae Fleming, 1821
o PBucradinae {.eConte, 1861 (=Hedobiinae)

COooCQOQ0

Denticollinae Stein & Weise, 1877 (1856} {incl.

Piininae Latreille, 1802

Dryophiinae LeConte, 1861

Ernobiinae Pic, 1912

Anobiinae Fleming, 1821

Ptifininae Shuckard, 1840

Xytetininae Gistel, 1856

Dorcatominae Thomson, 1858
Mesocoelopodinae Muisant & Rey, 1864

CoCCo000

B Bostrichiformia incertae sedis

¢ (Jacobsoniidae Heller, 1926}

B Serie Cucujiformia Lameere, 1938

Superfamnl:a Lymexyloidea Flemmg 1821
Lymexylidae Fleming, 1821
o Hylecoetinae Gistel, 1856

o Lymexylinae Fleming, 1821

Superfam: ia Clercidea Latreille, 1802
{Phloiophilidae Kiesenwetier, 1863)
¢ Trogossitidae Latrellle, 1802
o Pellinae Kirby, 1837
o icphocaterinae Crowsoen, 1864
o Calitinae Reiiter, 1922
o Trogossitinae Latreille, 1802
¢ (Chaetosomatidae Crowsen, 1952)
* Cleridae Latreille, 1802
o Tillinae Leach, 1815
o Clerinae Latreille, 1802
o Enoplinae Gistel, 1856
o Tarsosteninae Jacquelin du Val, 1860
©  Korynetinae Laporie, 1836
Acanthocnessidae Crowson, 1964
{Phycosecidae Crowson, 1952}
Prionoceridae Laceordaire, 1857
Melyridae Leach, 1815
o Melyrinae Leach, 1815
o Rhadatinae LeConte, 1861
o Dasytinae Laporte, 1840
o Malachiinze Fleming, 1821

d 083

Superfamma Cucujoidez Latreilie, 1802
(Protocucujidae Crowson, 1954)
@ Sphindidae Jacquslin du Val, 1860
o Sphindinae Jacquelin du Vai, 1860
& Brachypteridae Erichson, 1845
o Nitidutidae Latreille, 1802
o Carpophilinae Erichson, 1842
o Meligethinae C, G. Thomson, 1859
o Nitiduiinae Latreille, 1802
o Cryptarchinae C. G, Thomson, 1859
o Cybocephalinae Jacguelin du Val, 1858
®  (Smicripidae Hom, 1879}
Monotomicae Laporte, 1840
o Rhizophaginae Redienbacher, 1845
o Monotominae Laporte, 1840
(Boganiidae Sen Gupta & Crowson, 1956)
{Helotidae Reitter, 1876/Chapuis, 1576}
{Phloeostichidae Reitter, 1911}
Silvanidae Kirby, 1837
o Brontinae Erichson, 1845/Blanchard, 1845
o Silvaninae Kirby, 1837
(Passandridae Erichson, 1845/Blanchard, 1845)
Cucujidae Latreille, 1802
Laemophioeidae Ganglbauer, 1899
(Propatticidae Crowsorn, 1952)
Phalacridae Leach, 1815
¢ Phaiacrinae Leach, 1815
{Hobarfiidae Sen Gupta & Crowson, 1966)
{Cavognathidae Sen Gupta & Crowson, 1966)
¢ Cryptophagidae Kirby, 1837
o Hypocoprinag Reitter, 1879
o Cryptophaginae Kithy, 1837
o Atomariinae LeConte, 1861
» (Lamingioniidae Sen Gupta & Crewson, 1966)
» Languriidae Crofch, 1873
o Xenoscelinee Ganglbauer, 1899
¢ Setariolinae Crowson, 1952
o Cryptophilinae Casey, 1800
e Erotylidae Latreflle, 1802
o Trtominae Curtis, 1834
*  Byluridae Jacquelin du Val, 1858
o Bylurinae Jacquelin du Val, 1858
* Biphylidae LeConte, 1861
* Bothrderidae Erichson, 1845
o Teredinae Seidlitz, 1888
o Anommatinae Gangibauer, 1899
o Bothriderinae Erichson, 1845
@ Cerylonidae Bilberg, 1820
o Murmidiinae Jacquelin du Val, 1858
o Ceryloninae Bilberg, 1820

LR 2N N J * 008 L J
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Alexiidae lmhoff, 1856

{Discolomatidae Horn, 1878}

Endomychidae Leach, 1815
Merophysiinae Seidlitz, 1872
Holoparamecinae Seidlitz, 1888
Leiestinae C. G. Thomson, 1983
Endomychinae Leach, 1815
L.ycoperdininae Redtenbacher, 1844
Mycetaeinae Jacquelin du Val, 1857
Anamorphinae Strohecker, 1953

occinelidae Latreille, 1807
Sticholotidinas Weise, 1901
Coccidulinae Mulsan, 18486 (incl. Ortalitnas partim)
Seymninae Muisant, 1846
Chilocorinae Mulsant, 1846
Coceinellinae Latroilie, 1807
Epllachninae Mulsant, 1846

Corylophidae LeConte, 1852

¢ Corylophinae LeConte, 1852

COoO0C0O0RCOCO0O0 GO

o Sericoderinag Matthews, 1888 o

¢ Parmulinae Poey, 1854
Latridiidae Erichson, 1842

o Latridiinae Erichson, 1842
¢ Corticariinae Curtis, 1829

Superfamma Tenebrionoidea Latreille, 1802

Mycetophagidae Leach, 1815

o Esarcinae Reiiter, 1882

o Mycetophaginas Leach, 1815

o Bergininae Leng, 1920
(Archeocrypticidae Kaszab, 1964)
{Plerogeniidae Crowson, 1953)

Ciidae Leach in Samouelie, 1818

¢ Cinae Leach in Samouelle, 1819
Tetratomidae Biberg, 1820

o Tetralominae Billberg, 1820
Melandryidae Leach, 1915

¢ Hallomeninae Mulsant, 1856/Gistel, 1856
o Melandryinae Leach, 1815 -

¢ Osphyinae Mulsant, 1856 (1840)
Mordellidae Latreille, 1802

o Mordellinae Latreille, 1802
Rhipiphoridas Gemminger & Harokd, 1870 (1853}

o Plitophorinae Gerstaecker, 1855 o

o Rhipidiinae Gerstaecker, 1855

o Rhipiphorinae Gemminger & Harold, 1870 (1853)
Colydiidae Erichson, 1842

0 Pycnomerinae Erichson, 1845

o Colydiinae Erichson, 1842

{Monommatidae Blanchard, 1845)

(Zopheridae Solier, 1834}

(Ulodidae Pascoe, 1869)

(Perimyiopidae St. Gearge, 1939)
(Trachelostenidae Lacordaire, 1858)
Tenebrionidae Latreille, 1802

o Lagriinae Latreille, 1825 (1820)

Pimeliinae Latreille, 1802

Tenebrioninae Latreille, 1802

Alleculinae Laporte, 1840

Diaperinae Latreille, 1802

Coelometopinae Lacordaire, 185%/Schaum, 1859
Prostomidae C. G. Thomson, 1859

Oedemeridae Latreille, 1810

o Calopodinae Costa, 1852

o Qedemerinae Latreile, 1810 (incl. Nacerdinae)
{Stenotrachelidae C.G. Thomson, 1859)

Meloidze Gyllenhal, 1810

¢ Melcinae Ganglbauer, 1907

[N e e e

o Nemognathinae Cockerel, 1910
s Mycleridae Bianchard, 1845
o Mycterinae Mulsant, 1850
Boridae C. G. Themson, 18489
o Borinae C. G. Thomson, 1859
(Trictenotomidae Blanchard, 1845}
Pythidae Solier, 1834
Pyrochroidae Latreille, 1807
Saipingidae Leach, 1815
¢ Agleninae Horn, 1878
< Salpinginae Leach, 1815
¢ Anihicidae Latrellle, 1819
o Tomoderinae Bonadona, 1961
o Anthicinae Latreille, 1819
& Aderidaes Winkder, 1927
*  Scraptiidae Muisant, 1856/Gistel, 1856
¢ Scraptinae Mulsant, 1856/Gistel, 1856
¢ Anaspidinae Mulsant, 1856

[ K N

Suparfamvha Chrysomeioidea Latreille, 1802

Cerambycidae Laireille, 1802

o Vesperinae Latreille, 1829
Prioninae Latreille, 1804
Spondylidinae Serville, 1832
Necydatinae Latraille, 1825
Lepturinae Latreille, 1804
Cerambycinae Latreifie, 1804

o Lamiinag Latreille, 1825
* Megalopodidae Latreitle, 1862

o Zeugopherinags Boving & Craighead, 1931
& Orsodacnidae C.G. Thomson, 1859

o Orsodacninas C.G. Thomson, 1858
L] Chrysomehéae Latreille, 1862
Bruchinae Latreilie, 1802
Donagiinae Kirby, 1837
Criocerinae Latreille, 1807
Hispinae Gyllenhal, 1813
Chrysomeiinae Latreille, 1802
Galerucinae Latreille, 1802
Lamprosomatinae Lacordaire, 1848
Cryptocephalinae Gyllenhal, 1813 (incl. Ciytrinae)
¢ Eumolpinae Hope, 1840

coQCO0O0

O00 0000

Superfamilia Curculionoidea Latreills, 1802
& Nemonychidae Bedel, 1882
¢ Cimberidinae Gozis, 1882 (=Dodydirhynchinae)
s Anthribidae Billberg, 1820
o Anthribinae Biflherg, 1820
o Choraginae W. Kirby, 1818
¢ Urodontinae C. G, Thomson, 1859
¢ (Belidae Schoenherr, 1826)
¢ Aftelabidae Billberg, 1820
o Attelabinae Billberg, 1820 (incl. Apoderinae)
©  Rhynchitinae Giste!, 1856
* Brentidae Biltberg, 1820
©  Brentinae Billberg, 1820
o Apioninag Schoenherr, 1823
o Nanophyinae Gisted, 1858
s Curculionidae Latreille, 1802
o Brachycerinae Billberg, 1820 Entiminae Hyperinae
o Curcuiorinae Latreille, 1802 (incl. Baridinae, Camp-
yloscalinae, Ceutorhynchinae, Cryptorhynchinae,
Erirhininae, Lixinae, Magdaiininae, Molytinae, Orobiti-
dinae & Raymondionyminag)
Dryophtharinae Schoenherr, 1825 (=Rhynchophorinae)
Cossoninae Schoenherr, 1825
Scolytinae Latrgille, 1807
Platypodinae Shuckard, 1840,

o000
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Apéndice 2

Registro fosil de las diferentes familias de Coleoplera segin The fossil record 2 (Benton, 1993)
PERM = Pérmico, TRIAS = Trigsico, CUA = Cuaternario

Acanthocnemidae
Ademosynidae
Aderidae
Anobiidae
Anthicidae
Anthribidae
Apionidae
Artematopidae
Asiocoleidae
Aspidiphoridae
Attelabidae
Bostrychidae
Brentidae
Bruchidae
Buprestidae
Byrrhidae
Byturidae
Cantharidae
Carabidae -
Catiniidae
Catopidae
Cerambycidae
Cerophytidae
Cerylonidae
Chrysomelidae
Cicindelidae
Cisidae
Clambidae
Cleridae
Coccinelidae
Colydiidae
Coptoclavidae
Corylophidae
Cryptophagidae
Cucujidae
Cupedidae
Curculionidae
Cyhocephalidae
Dascillidae
Permestidae
BPryopidae
Dytiscidae
Elateridae
Elmidae
Endomychidae
Erotylidae
Eucinetidae
Eucnemidae
Geotrupidae
Gyrinidae
Haliplidae
Heteroceridae
Histeridae
Hydraenidae
Hydrophilidae
Hygrobiidae
Jurodidae
Labradorocoleidae
Lagriidae
Lampyridae
Lathridiidae
Leiodidae
Liadytidae
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lgnacic Ribera

Apéndice 2 {Continuacién)

Regisiro fosil de las diferentes familias de Coleoptera segdn The fossil record 2 (Benton, 1993)
PERM = Pérmico, TRIAS = Triasico, CUA = Cuaternaric

Limnichidae
Lophocateridae
Lucanidae
Lycidae
Lyctidae
Lymexylonidae
Melandryidae
Meloidae
Melyridae
Micromalithidae
Moordeliidae
Mycetophagidae
Nemonychidae
Nitidulidae
Nosodendridae
Noteridae
QOborocoleidae
Qedemeridae
Oxycorynidae
Parahygrobiidae
Passalidae
Passandridae
Peltidae
Permocupedidae
Phalacridae
Platypodidae
Praelateridae
Propalticidae
Protocucujidae
Pselaphidae
Psephenidae
Ptifiidae
Ptilodactylidae
Ptinidae
Pyrochroidae
Pythidae
Rhiphiceridae
Rhipiphoridae
Rhizophagidae
Rhombocoleidae
Rhysodidae
Salpigidae
Scaphidiidae
Scarabaeidae
Schizophoridae
Scirtidae
Scolytidae
Scraptiidae
Scydmaenidae
Serropalpidae
Silphidae
Silvanidae
Sphindidae
Staphylinidae
Taldycupedidae
Tenebrionidae
Throscidae
Trachypachidae
Triaplidae
Tricoleidae
Trogidae
Troglossitidae
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