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Resumen

Ei presents trabajo tiene por objeto investigar los procesos de colonizacion que han protagonizado los tenebriénidos
en las Istas Canarias y que supuestamente son tos responsables del poblamiento actual del archipiélago. Inictalmente
se ha realizado una sintesis biogeografica de los conocimientos existentes sobre los tenebridnidos en Canarias. Un
1al procedimiento ha permitido compendiar los resultados de distintos procesos de colonizacion, inferidos a partir de
un planteamiento dispersionista clésico y de una aproximacion cladista basada en el estabiecimiento de la filogenia
de dos géneros endémicos. En una segunda fase, que constituye la parie original del presente trabajo, se ha
investigado los intercambios bidticos recientes acaecidos entre las islas. El patrén actual de distribucion de los
tenebrionidos en Canarias se ha establecido por medio de un andlisis de endemicidad basado en el principio dela
maxima simplicidad (PAE), partiendo de la matriz de presencia/ausencia de las 134 especies en las siete Islas. El
resultado es un arbol de clasificacion de las islas en el que se asume que las dicotomias representan intercambios
bicticos recientes. De! mismo modo se ha precedido considerando tan sélo las especies endémicas. Para explicar
los procesos causales del poblamiento se ha generado ¥ comparado una serie de hipotesis, llegandose a concluir
que la composicitn de la fauna canaria actuat de tenebriénidos es el resultado de un proceso de colonizacion dentro
del archipiélage, de mode que las islas méas proximas y con superficies y altitudes maéaximas similares comparten una
plota mas semejante. Ademas, se ha constatado que ia edad de las islas también juega un papel importante. Dichas
hiptesis son validas tanto para la fauna completa como para las especies endémicas y permiten conciliar la
incicencia de factores ecolagicos e historicos apuntados por otros autores en relacion a los procesos de colonizacion.
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Interpretation methods for colonization processes in the Canary Islands: tenebrionids
{Coleoptera, Insecta) as a case-study.

Abstract

In this paper, we analysed the colonization proccesses that presumably are responsible for the present darkling
beetles species composition inthe Ganary Isfands. First we made a synthesis of the existing biogeographic knowledge
about darkling beetles in the Canary Istands. In this way, we summarized the results of different colonization
proccesses, inferred from both the dispersionist approach and the cladistic approach based on the phiiogeny of two
endemic genera. In a second stage, we provided a new insight into the recent biotic interchanges happened between
islands. We stablished the present distribution pattern of darkling beeties in the Canary Istands using parsimonious
analysis of endemicity (PAE), starting from the presences/absences matrix of 134 species in the seven islands, The
resuit of such analysis was a ciassification tree of the istands in which terminal dychotomies are assumed to represent
recent biotic interchanges. This analysis was then repeated considering only the endemic species. We generated and
tested several hypotheses to explain the current species composition, so concluding that the present darkiing beetles
species composition of the Canary Islands is the result of a internal colonization proccess within the archipielago, so
that the nearest Islands and the islands with simitar area and maximum elevation share a more similar biota. These
hypotheses are suitable for the whole fauna and for the endermic species, and allow us to reconcile the influence of
soth ecological and histerical factors that were pointed out by other authors to accourit for the colonization
proccesses.

Key words: Biogeography, Darkling beetles, Canary Istands, Insularity, Colonization, PAE.

INTRODUCCION

Hasta hace algunas décadas, laecologia insulareraunaciencia  (Carlsquist, 1965). Més tarde, esta etapa dio paso a la bisque-
descriptiva que se cefila a reunir informacién sobre la  da de procesos causales, lo que generd diversas hipotesis
composicion de las biotas, a describir nuevos taxones y a  explicativas de diferente naturaleza y la elaboracién de tecrias
diagnosticar las adaptaciones de los organismos en las islas  unificadoras para universatizar las relaciones inferidas.
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La ecologia insular se transformé en una ciencia
predecible s partir de la publicacion del libro "The Theory of
Island Biogeography" o Teoria del equilibrio dindmico
(MacArthur y Wilson, 1967). La principal premisa de esta
teoria es que cada isla se encuentra en un equilibrio dindmico,
de modo que ia riqueza especifica, en un momento dado, es ¢l
resultado del balance entre dos procesos continuos: la
colonizacidn y la extincidn, La colonizacién es un proceso
externo a las islas que depende del potencial bidtico de la
fuente continental, de los medios de dispersidn de las especies
y de la distancia que hay al continente. Gracias a ella se
produce la adicion de nuevas especies a las istas. La extineidn
es un proceso interno que depende del potencial demografico
de las especies colonizadoras, de log azares blocHmaticos, de
la competencia, de la modificacién de los biotopos v de la
superficie de cada isla. Este proceso conduce a la pérdida de
especies ya establecidas en el medio insular.

La Teoria de MacArthur y Wilson puede ser interpreta-
da de dos formas alternativas (Haila, 1986). En un sentido, el
modelo del equilibrio dindmico considera que existe una
correlacion positiva entre ¢l drea y el niimero de especies de
cada isla, ast como una correlacidn negativa entre ef aisla-
miento v la riqueza especifica. En otro sentido, esta teoria
dirige su atencién al dinamismo de las comunidades insulares
v a los factores especificos que determinan los procesos de
colonizacion (Haila y Firvinen, 1982). La Teoria de islas ha
sido puesta a prueba en repetidas ocasiones. En general, el
nimero de especies ha desemnpefiado el papel de variable
dependiente y como variables independientes se han utilizado:
4rea insular, distancia al continente, altitud de las islas,
heterogeneidad de hébitats, complejidad de la vegetacién,
entre otras (véase, por ejemplo, Parlanti et al,, 1988; Martin y
Lepart, 1989; Busch y Whittaker, 1991).

A partir de la Teoria de la Biogeografia de islas de
MacArthur y Wilson, se han desarrollado dos lineas principa-
les de estudio. Por un lado, se han realizado trabajos basados
en fendmenos de colonizacién de islas, incluyendo los
procesos evolutivos que en ellas tienen lugar. Por otro lado, se
ha investigado a fondo el nfmero de especies que puede
soportar una isla en funcién de su tamafio (Willismson, 1989).

Los mayores atractivos de la Teoria de MacArthur v
Wilson son su simplicidad y su universalidad (Piclou, 1979;
Williamson, 1989). De hecho, atin contindia vigente y muchos
ecblogos y biogedgrafos 1a han enriquecido y mejorado con el
paso del tiempo. Las criticas més recientes se centran en el
abusive nimero de trabajos que se limitan a porer a prueba
esta teoria, muchas veces malinterpretdndola, sin buscar
métodos alternativos (Haila, 1986; Wiiliamson, 1989). Pero
este aparente ostracismeo es falso, ya que cada vez mds, de
forma complementaria o alternativa, se tiende a invocar
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procesos no contemplados en la Teorla de MacArthur vy
Wilson para explicar los patrones insulares de distribucidn y
colonizacién. Tal procedimiento tiene cardcter predecible, lag
hipbtesis pueden ser refutadas de forma objetiva y es generali-
zable a cualquier isla o archipiélago, independientemente del
tipo de biota que soporte.

L.as Islas Canarias

Las Islas Canarias constituyen un archipiélago formado por
siefe islas mayores y una serie de islotes de escasa extension.
Este archipié¢lago se encuentra situado, frente a la costa
noroccidental de Africa y es una de las mayores cadenas de
islas volcanicas oceanicas {Schmincke, 1976), Existen ciertas
controversias acerca de su origen, edad y de la posible
conexion de Lanzarote y Fuerteventura al continente africano
en el pasado (Anguita y Herndn, 1975, Feraud et al., 1985;
Ancochea et al., 1990; Coello et al., 1992), aunque es opinién
undnime que todas las islas son de erigen voleanico, que las
¢inco islas mas occidentales se formaron independientemente
¥ nunca han estado unidas entre si o al continente y que la
edad de las islas decrece de este a oeste. Las principales
caracteristicas geoldgicas y topogrificas de las islas se
resimen en la tabla 1.

El clima del archipiélago es de tipo mediterraneo, con
vartaciones locales que permiten la coexistencia de los
subtipos clitméticos mesofitico, xerofitico-ocednico y desértico
oceanico (Rivas-Martinez, 1993). La vegetacion de las islas es
xerofila-mesofila y la heterogeneidad del paisaje favorece una
importante diversidad flotistica, buena parte de la cual es
endémica (aproximadamente un tercio). La flora no endémica
consta de eletnentos nativos mediterraneos y de especies
introducidas de diversa procedencia (Branwell, 1976). La
fauna presenta también un grado de endemicidad similar al
anierior y una riqueza especifica notable. La proporcién de
formas dpteras v braquipteras es elevada dentro de los insec-
tos, que constituyen el grupo dominante de la fauna canaria ai
incluir el 83% del total de especies inventariadas. Dentro de
los vertebrados el grupo mds abundante es el de las aves,
seguido de reptiles, mamiferos y anfibios (Baez, 1982).

L.os Tenebriénidos

El interés que tienen los insectos de las Istas Canarias no $6lo
obedece a razones nuréricas sino a la diversificacion que
algunos taxones han experimentado en el archipiélago. Ei
estudio de tales taxones permite la contrastacion de hipdtesis
ligadas a los procesos de insularidad o, lo que es lo mismo,
determinar qué influencia han tenido los factores histéricos y
ecoidgicos en la configuracién del poblamiento actual de las

Tabla 1
Caracteristicas topogréficas y climaticas de las Isias Canarias. (Altitud en m; drea en km?;
distancia al continente en km; edad geoldgica en millones de afios),

ISLAS ALTITUD MAXIMA AREA DIST. AL CONTINENTE  EDAD GEOLOGICA
ElL HIERRO 1501 277 350 0.8
LA PALMA, 2426 728 378 1.6
LA GOMERA 1487 378 326 12
TENERIFE 3717 2058 275 16
GRAN CANARIA 1950 1534 190 16
FUERTEVENTURA 807 1731 LY 22
LANZAROTE 67¢ 793 126 19
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istas. Los tenebridnidos constituyen un grupo idoneo para
ello, por las siguientes razones: 1) Se trata de una familia de
coledpteros (Familia Tenebrionidae)} muy bien representada en
el archipiélage canaric (Oromi, 1982a; juan et al,, 1995),
donde existen 45 géneros (9 endémicos) y 134 especies (98
endémicas). 2) Algunos géneros, como Arthrodeis, Hegeter,
Pimelia y Nesotes, han experimentado importantes radiaciones
adaptativas en el archipiélage y ocupan un hdbitat muy
diversificado (Juan et al., 1997), aungue sbundan més en
ambientes xéricos (Oromi, 1982a). 3) Casi todas las especies
son ferrestres y apteras, braquipteras o incapaces de volar, y se
dispersan de forma pasiva, por lo que constituyen un buen
indicador de las relaciones faunisticas interinsulares (Oromi,
1982b). 4) Determinados aspectos biogeograficos del grupo,
especialmente los procesos de colonizacion de algunos
géneros, han sido objeto de estudio en el archipiélago, o que
permite realizar una sintesis de los conocimientos alcanzados
y complementarla con los resultados inéditos que aqui se
aportan.

Objetivos

Los objetivos propuestos en el presente trabajo son los
siguientes:

1. Realizaruna revision critica de la informacion biogeogra-
fica que existe acerca de los tenebrionidos en Canarias.

2. Discutir los métedos utilizados para establecer los proce-
508 de colonizacion interinsular,

3. Inferir los intercambios bidticos recientes que han tenido
lugar enire las islas, a partir de un analisis de endemicidad
basado en el principio de la méxima simplicidad (PAE).

4. Poner a prueba distintas hipdtesis para explicar el
patron actual de distribucion de los tenebridnidos en el
archipiélago.

Sintesis biogeografica

Los Tenebriénidos canarios han sido bien estudiados tanto
desde el punto de vista coroldgico como taxendmico-sistera-
tico (Orvomd, 1982a), lo que ha servido de apoyo a las investi-
gaciones biogeogréficas realizadas sobre esta familia o
algunos de sus representantes en el archipi¢lago (véase la
revisién de Oromi, 1982a y Oromi, 1982b; Juan et al,
1995,1996 v 1997). En ¢l contexto de la Macaronesia, los
tenebridnidos de Canarias alcanzan un mayor grado de
endemicidad que en ¢l resto de los territorios insulares: 82%
de las especies y subespecies (Oromi, 1982 a y b) frente al
54% de Madeira (Lundblad, 1958) y al 56% de Cabo Verde
(Espafiol y Lindberg, 1963). No obstanie, ain queda por
explicar de modo convincente la razon de este deseguilibrio.
Un heche constatado en Canarias por Oromi (1982a) es que
el ntmero intrainsular de endemismos, segin biotopos,
aumenta desde las arenas litorales hasta la cumbre.

Seglin Qromi (19822), en el archipiélago canario existe
una cierta relacién entre el niimere de especies y la superficie
de cada isla, a excepcidén de La Palma y, hasta cierto punto de
Tenerife v de Bl Hierro. Ello sugiere que los procesos de
extincion han intervenido en la configuracion def poblamiente
de las islas (Brown, 1971; Oromi, 1982a). Asimismo, la
riqueza especifica de cada isla depende en parte de la distancia
al continente, excepto en el caso de Lanzarote, lo que refieja
ta incidencia que ha tenido este factor en los procesos de
colonizacién (Oromi, 1982a). Este mismo autor encontr6 que
el poblamiento interinsular es mds similar conforme mds

préximas entre si estan las islas. Sin embargo, la diversidad
fisiografica no parece influir sobre la riqueza especifica de
cada isla, probablemente porque Ja mayoria de los tenebriéni-
dos estd muy adaptada a vivir en medios secos y célidos cuya
extension es el factor que aparentemente determina el nimero
de especies presentes en cada isla.

Parece evidente gue los fendmenos de radiacidn
adaptativa han fenido, para los tencbridnidos, una mayor
trascendencia que la deriva genética, excepto en La Palma y
El Hierro. Oromi {1982a) atribuye esta (iltima circunstancia al
aislamiento y/o a la falta de arenales no basélticos en dichas
islas.

La colonizacién de las Islas Canarias

Los procesos de colonizacién que han protagonizado los
tenebridnidos en el archipiélago canario han sido aceptable-
mente estudiados. Bajo el prisma de la teoria dispersionista
chasica, las contribuciones mas sobresalientes han sido las de
Oromi {19822 v b}, que realizd una sintesis de los conoci-
mientos existentes hasta esa fecha y aportd una serie de datos
inéditos de indudable interés biogeogrifico.

La interpretacién de cualquier proceso de dispersidn
requiere cumplimentar un protocelo que consta, al menos, de
cinco apartades. En el caso de los tenebrionidos canarios, del
citado protocolo se desprende la siguiente informacion:

1. Inventario de las especies existentes. Se trata del primer
paso para conocer €l nimero de formas y su identidad
taxonémico-sistematica denfro del grupo investigado.
Segin Oromi (1982a) en Canarias existen 135 formas de
tenebridnidos, incluidas especies y subespecies, mas 11
especies introducidas. Posteriormente, este catdlogo ha
sufrido algunas modificaciones gue no suponen un cambio
sustancial de su contenido, la (itima de las cuales ha sido
amablemente realizada por el propio Oromi y por Béez
para el presente frabajo.

2. Origen y/o procedencia. Dado que las Isias Canarias son
volcénicas, la biota que en ¢llas se asienta procede de
fuentes continentales exdgenas, asi como de los procesos
de especiacion enddgenos gue han tenido lugar en el
propio archipiélago. Oromi (1982b) considera que la
fauna de tenebrionidos en Canarias consta de seis tipos de
elementos faunisticos que, segin las categorfas estableci-
das por Peyerimhoff (1946), son los siguientes: Paleotro-
picales, Palearticos, Paleartico-occidentales, Norteafrica-
nos, Macaronésicos y Endémices. Con posterioridad,
otros autores han abordado el tema del origen de ciertos
géneros de tenebriénidos y de otros grupos faunisticos,
limitdndose a proponer un origen africano, ibérico o mixto
(Oromi et al.,, 1991; Juan et al, 1997). Sin embargo,
todavia no existen conclusiones claras en lo que concieme
al grupo agui estudiado.

3. Viasy modos de dispersion. Es opinién unénime entre los
investigadores que la colonizacién de las Islas Canarias
por parte de los tenebrionidos ha tenido lugar siguiendo
una rita al azar (Vargas, 1992a), segin una modalidad
que Pielou (1979} tipifica como dispersién por saito.
Dado que este grupo es mayoritariamente no volador,
Oromi (19821} considera que los procesos de dispersion
pasiva a través del viento y del mar han tenido especial
trascendencia, excepto para las especies introducidas. La
direccion preferencial seguida durante la colonizacién de
las islas es de este a oeste (Oromi, 1982a}), como también
ha sido constatado para otros grupos de insectos voladores
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{Pinto et al., 1997). Fendmenos de colonizacién activa, a
través de antiguos puentes continentales, o pasiva, refacio-
nados con precesos de vicarianza, quedan excluidos
(Thorpe etal., 1993a y b; 1994) porque no hay evidencias
geoldgicas que los apoyen (Anguita y Hernén, 1975; Juan
et al., 1995).

4. Diversificacién. El 73% de las especies de tenebriénidos
canarios es endémico. Ello implica la existencia de
importantes radiaciones adaptativas, muy conspicuas en
determinados géneros (Oromi, 1982b; Juan et al,, 1997)
y sobre determinadas islas (Oromi, 1982a). Como conse-
cuencia de ello, los tenebridnidos en Canarias ocupan un
habitat muy diversificado en ausencia de competidores
continentales.

5. Interpretacién del poblamiento. Desde un punto de vista
ecologico, Oromi (1982a y b) analizé Ia influencia que han
tenido diversos factores, tales come la superficie, las
distancias al continente e interinsular, el ¢lima y la diversi-
dad fisiografica, en la configuracién del peblamiento actual
de las istas. De tales estudios se desprende que no se trata
de un sélo factor sino de una combinacién de los mismos.
Segun Oromi (1982a), los procesos de extincion también
han debido jugar un papel importante aunque son dificiles
de cuantificar. Mas recientemente, los estudios realizados
s$e han centrado en el aspecto histérico, tratando de com-
probar si la edad de las islas es el principal factor determi-
nante de la distribucion especifica de algunos géneros
endémicos (Juan et al., 1995, 1996 y 1997).

La contribucion filogenética

La Biogeografia de vicarianza cladista de Platnick y Nelson
(1978) supone una alternativa a los métodos dispersionistas
clasicos utilizados para reconstruir la historia de una biota.
Cualquiera de los procedimientos analiticos desarrollado en el
seno de la citada escuela de vicarianza cladista opera del
siguiente modo (Vargas, 1992h):

1. Seseleccionaun grupo contres o mis taxones endémicos.

2, Seestablecela ﬁlogenia del grupo o se parte de filogenias
conocidas segtn el método cladista.

3. Se sustituyen en el cladograma resultante los taxones por
las Areas gue cada uno de ellos ocupa, con lo cual se
obtiene un cladograma de areas que represenia una
hipdtesis de vicarianza.

4. Si se obtienen resultados similares con otros grupos, se
elabora un modelo general de vicarianza,

Sin embargo, este método puede ser empleado también
para modelos basados en la dispersién. Un tal procedimiento
ha sido utilizado en el archipiélago canario con diferentes
grapos para explicar Ia historia de su biota, pero en términos
de colonizacién por dispersion (véanse, por ejemplo: Joger,
1984 y 1985; Thorpe et al., 1994; Juan et al,, 1995 y 1996;
Guerrero et al,, 1997; Pinto et al., 1997). Elio obedece a que,
debido al oripen volednico independiente de cada isla, no
existen evidencias que apoyen la existencia de procesos de
vicarianza interinsular en el archipiélago canario, al menos en
lo que conclerne a las cinco islas occidentales (Anguita vy
Heman, 1975; Juan et al,, [995).

Segin Thorpe et al. (1994, los cladogramas de dreas
pueden ser interpretados de dos formas diferentes en términos
de colonizacidn por dispersion interinsular:

a) Teniendo en cuenta la topologia del arbol vy la distribucion
geografica de las islas. Para ello se parte de la variante de
que la proximidad geogrifica es el principal determinante
de ta colonizacién de las islas, de modo que dichos proce-
sos tienen fugar desde la raiz del drbol hacia las ramas.

b) Teniendo en cuenta la topologia del &rbol y la longitud de
sus ramas, En este caso se asume la existencia de wn
efecto fundador que acelera los procesos de divergencia
intraespecifica, siendo posible distinguir las islas coleni-
zadas de la que actud como fuente continental a partir de
la construccién de un 4rbol de distancias (Fitch y Margo-
liash, 1967). En dicho 4rbol, que no se basa en 1z existen-
cia de un reloj molecutar, cada nodo recibe el nombre de
la localidad anagenéticamente mds proxima v la longitud
de los brazos aumenta conforme mayor es la distancia
anagenética de la localidad en cuestidn respecto al nodo
correspondiente.

Este protocolo metodologico ha sido utilizado por Juan
et al. (1995, 1996 y 1997) para establecer 1a filogenia de dos
géneros endémicos de tenebridnidos, Pimelia v Hegeter,
basandose en caracteres moleculares mitocondriales. Las
principales conclusiones biogeograficas derivadas de estos
trabajos son las siguientes:

1. Ambos géneros presenian modelos de colonizacidn
interinsular similares pero no idénticos, siguiendo una
direccion preferencial en sentido este-oeste y de acuerdo
con fa historia geoldgica de las islas. Ello en parte se debe
a que Hegeter es mejor colonizador que Pimelia v ha
experimentado un proceso de radiacién més rapido.

2. La hipétesis de colonizacién interinsular que se deriva de
los comrespondientes drboles filogenéticos resulta mds
congruente cuando se utiliza el primero de los procedi-
mientos propuesto por Thorpe et al. (1994), topologia del
arboly distribucién peografica de las islas, especialmente
para el género Pimelia. La utilizacién de la topologia del
arbol y de la longitud de sus ramas da lugar a un modelo
indeterminado de dispersion, probablemente debido a
fendmenos secundarios de extincién y colonizacién de las
islas mds antiguas y a colonizaciones maltiples intrainsu-
lares que enmascaran el efecto fundador Inicial,

Un tercer procedimiento, basado en la existenciz de un
reloj molecular (Zuckerkandl y Pauling, 1965) con una tasa
estandar de divergencia de los linajes mitocondriales equiva-
lente a2 2%/milién de afios (De Salle et al., 1987), consiste en
comparar la tasa de divergencia evolutiva que exhibe cada
taxdn {por ejermplo, ADN mitocondrial} con la edad de las
islas. De este modo es posible inferir si las sucesivas coloniza-
ciones se corresponden en el fiempo con la emergencia secuen-
cial de las islas. Un tal procedimiento ha permitido a Juan et al.
(1995 ¥ 96) poner de manifiesto que, en términos generales, se
cumple dicha hipdtesis, sobre todo para el caso de Pimelia. No
obstante hay fendmenos que distorsionan el modelo, como es
el caso de la colonizacién de Gran Canaria, que a la vez actia
como fuente secundaria de colonizacion de La Gomera, antes
que la de Tenerife, o la aparente colonizacién de El Hierro
antes de su formacion. Segln Juan et al. {1995) ello puede ser
debido, en el primer caso, a fendmenos de extincidn de
antiguos taxones en Tenerife. Respecto 2 la isla de Ei Hierro,
es posible que el error estribe en que ia tasa de divergencia deil
marcador utilizado sea mds ripida que la del genoina completo
0 que se haya visto acelerada por el efecto fundador,
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Fig. 1.- A) Arbol de clasificacion de las istas Canarias en funcién de los datos de presencia/ausencia de la fauna de tenebriénidos (patron de
distribucion). B) Interpretacién de los procesos de colomizacién recientes que han tenido lugar en el archipiélago a partir del 4rbol de
clasificacién insuiar. L: Lanzarote; F: Fuerteventura; C: Gran Canaria; T: Tenerife; G: La Gomera; P: La Paima; H: El Hierro.

Intercambios bibticos recientes

Aparentemente, la formacién secuencial de las islas explica
cdmo han tenido lugar los procesos de colonizacion por
dispersién dentro del archipiélago. Sin embargo, es probable
que también intervengan otros factores de naturaleza fisiogra-
fica, ecoldgica y demografica que no se contemplan con el uso
dela anterior metodologia. Con objeto de determinar el patron
actual de distribucién de los tenebridnidos en las Islas
Canarias, se ha procedido a realizar aqui un andlisis de
endemicidad basado en el principio de la maxima simplicidad
{PAE) (Rosen, 1984; 1988), partiendo de la matriz de presen-
cia/ausencia de las 134 especies en las siete islas. En este
analisis se han descartado tanto las especies presentes en todas
las islas (sinplesiocéricas) como las exclusivas de una sola
(autapocdricas), teniendo (nicamente valor informativo las
que ocupan entre dos y seis islas (sinapocdricas). El resultado
es un arbol de clasificacién de las islas, obtenido utilizando el
programa PAUP (Swofford, 1993), en ¢l que se asume que
todas las dicotomias representan islas que han experimentado
un intercambio bidtico reciente (Myers, 1991). Las dicotomias
terminales, sin embargo, representan un intercambio bidtico
reciente mas intenso que las dicotomias basales.

En el presente andlisis se ha utilizado el principio de
méxima simplicidad de Fitch (1971} que, desde un punto de
vista biogeogrifico, supone aceptar sin restricciones que
cualquier especie presente en una isla puede llegar a extinguir-
se en un momento dado o bien gue cualquier isla puede ser
colonizada o recolonizada, no importa cuande, por una
especie que nunca estuvo en ella o que previamente se habia
extinguido. Los datos de presencia/ausencia de las especies
han sido optimizados con la opcidn Acctran de PAUP para

primar las reversiones sobre los paralelismos. Ello implica que
las distribuciones conflictivas de las especies, es decir, lasque
no se ajustan al patrén prediche, se explican preferentemente
invocando procesos Unicos de colonizacidén seguidos de
extincién, en lugar de recurrir a procesos multiples de
colonizacidn,

Para la obtencion del arbol mas simple se utilizd el
algoritmo de blsgueda exhaustiva de PAUP, que evaliia todas
las posibles soluciones derivadas del PAE. El grado de simplici-
dad de cada cladograma se midio en funcidn de tres pardmetros:
1a longitud del arbol (LA), el indice de consistencia (1C) (Kiuge
y Farris, 1969) y el indice de retencidn (IR) (Farris, 198%a y b).
El analisis de homoplastas, es decir, de las distribuciones que no
se ajustan al patrén de clasificacion establecido para las islas, se
realizé con el programa MacClade (Maddison y Maddison,
1987} que permite el andlisis individualizado de la corologia de
las especies en el cladograma resultante.

El resultado obtenido a partir del uso de esta metodologia
s un Ginico 4rbol de clasificacion insutar {(Fig. la y b), conuna
longitud de 90 pasos y con valores de los indices de consistencia
v de retencion de 0,66 en ambos casos. Cada paso representa un
proceso de colonizacién, comin & un conjunto de islas, o de
extincién. Desde este punto de vista, un Unico proceso de
colonizacion afecta a varias islas cuando dichas islas estan
relacionadas entre si por medio de alghn patrén, es decir,
pertenecen al mismo subarbol. Ei drbol més simple serd aquel
patron de relacién interinsular que implique un menor ndimero
de procesos de colonizacion y de extincldn para el conjunte de
especies consideradas. En la figura 2 se incluye una distribucion
especifica sinapocdrica (a), de acuerdo con el patron establecido,
y dos homoplasias, una atribuible a un proceso de doble
colonizacton {b) y otra a un proceso de extincidn (c).
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Fig. 2.- Ejemplo de tres distribuciones especificas, la primera de ellas
sinapocérica y las dos restantes homoplasicas. A) Especie cuya
distribucion se ajusta ai patedn de distribucién; B) especie que ha
protagonizado dos procesos de colonizacién independientes; C)
especie cuya ausencia en Gran Canarla se interpreta como un proceso
de extincidn ¢ como error de muestreo. Abreviaturas como en la
figura 1,

Si se consideran tan solo las especies endémicas, se
obtienen tres 4rboles con el mismo grado de simplicidad
(LA=109 ; 1C=0,86; IR=0,72) cuya principal diferencia
estriba en la posicién de La Gomera respecto a las restanies
islas (Fig, 3).

Con objeto de investigar ei Intercambio reciente de
especies exclusivamente congenéricas que ha tenido lugar
entre fas islas, se ha procedido del mismo modo pero utilizan-
do, en este caso, los géneros como caracteres y el nimero de
especies congenéricas presentes en cada isia como estados de
cardcter. De este modo se obtienen cuatre drboles de clasifica-
¢idn con idénticos valores de méxima simplicidad (LA=66;
1C=0,68; IR=0,63), cada uno de los cuales representa un
posible patron de intercambio de especies congenéricas entre
las islas (Fig. 4).

Hipotesis explicativas

Una vez establecido el patréon de los intercambios bidticos
recientes que han tenido tugar en el archipiélago, se ha
intentado analizar los procesos causales del poblamiento
actual de la fauna de tenebriénidos de lag Islas Canarias.

H P G T C F L
H P G T € F L
H G P T C F L

Fig. 3.~ Patrén de distzibucion obtenido para las especies endémicas
de tenebridnidos en el archipiélage canario. Los tres 4rboles
representan solucionss igualmente simples obtenidas con PAE.
Abreviaturas como en la figura §.

Para ello, se han generado seis posibles hipotesis explicati-
vas, algunas de ellas con una serie de variantes, que se citan
a continuacién:

—Hipétesis .- Edad geoldgica de las islas.

- Hipotesis 11.- Colonizacion desde el continente,
Variantes:
a} Distancia de cada isla al continente.
b) Distancia al continente y superficie
¢} Distancia al continente y altitud maxima,
d) Distancia, superficie y altitud maxima.

~—Hipotesis HL- Colonizacidn entre islas,
Variantes:
a} Distancia minima entre islas.
b) Superficie de cada isla.
¢} Altitud méaxima de cada isla.
d) Distancia interinsular v superficie de cada isla.
¢) Distancia inferinsular y altitud méxima.
f) Superficie y altitud méxima de cada isla.
g} Distancia, superficie y altitud méxima de cada isla.



Métodos de interpretacion de colonizacion de tenebridnidos en las 1slas Canarias 588

Fig. 4.~ Posibles patrones de
intercambio protagonizados por
las especies congenéricas de te-
nebriénidos en las Islas
Canarias. Todos los érboles
propuestos tienen los mismos
valores de méxima simplici-
dad. Abreviaturas como e la
figura 1.

—Hipotesis FV.- Similitud de habitat interinsular,
Variantes:
a) Ecosistemas naturales.
b) Subregiones fitoclimaticas.
¢) Geomorfologia.
d) Series de vegetacidn.

—Hipdtesis V.- Similitud climética inferinsular.

~—Hipdtesis VE.- Actividad humana.
Variantes:
a} Actividad humana directa.
b} Actividad humana indirecta.

Los enunciados de estas hipdiesis y de sus correspon-
dientes variantes siguen un procedimiento similar: fa compo-
sicién de la fauna actual de tenebridnidos de las Islas Canarias
es el resultado de (proceso aludido en cada hipdtesis), de
modo que las islas que presenten una mayor similitud respecto
a {proceso invocade por la hipdtesis o por Ta variante) com-
partirdn una tenebriofauna semejante. Desde un punto de vista
operativo, cada hipotesis sin variantes y cada variante se
traduce en un 4rbol de relaciones esperadas entre isias segin
los valores de las variables, reales o transformados, que han
sido utilizados para formalizar la correspondiente hipdtesis o
variante, Un tal procedimiento permite comparar hipotesis
entre si de forma objetiva y cuantificable, al considerar ef
poblamiento faunistico de las islas y comprobar cudl de las
relaciones interinsularcs esperadas segin cada hipdtesis
implica un menor niumero de procesos de colonizacion o
extineidn. Se considerard que un mismo proceso explica la
colonizacion de varias islas cuando estas islas estan directa-~
mente relacionadas, segin el patrdn de relaciones inferinsula-
tes esperadas a partir de la hipOtesis que se estd comprobando.

Siguiendo el principio de la méxima simplicidad, se
asume que la mejor hipdtesis es aquélia gue presenta una
menor LA y mayores valores de los IC ¢ IR. En el presente
caso, ia mejor hipdtesis de todas las comparadas ha side la 3g
(Tabla 2), por lo que cabe concluir que la composicion de la
fauna actnal de tenebridnidos de las islas Canarias es el
resultado de un proceso de colonizacién dentro del archipicla-
go, de modo gue las islas mas proximas y, ademds, con
superficies y altitudes maximas similares comparten una biota
miés semcjante (Fig. 5a).

Esta misma hipdtesis es fambién la que mejor explica la
distribucidon” actual de las especies endémicas (Tabla 2).

Fig. 5.~ A) Relaciones interinsulares prediches por la hipdtesis de la
colonizaciéon entre islas, incluyende la variante de distancia,
superficie y altitud méxima de cada isla. Dicha hipotesis ha resultade
ser la que mejor explica los intercambios faunisticos recientes que han
tenido lugar en ef archipiélago. B) Relaciones interinsulares predichas
por la hipotesis de la edad geoldgica, que ha resultado ser la segunda
mejor hipdtesis para explicar los intercambios faunisticos recientes.
Abreviataras como en iz figura 1,

Obsérvese en dicha tabla que los valores de LA, IC ¢ IR son los
mismos que los obtenidos en el arbol que representa el patrén de
distribucion actual de las especies endémicas, lo que refleja el
gran poder explicativo que tiene la hipdtesis seleccionada.
Ademas, tal coincidencia de valores significa que seria posibie
encontrar una hipdtesis con un poder explicativo semejante pero
nunca superior. No es éste el caso cuando se toman en conside-
racion todas las especies, va que seria posible hallar ofra
hipGtesis aliernativa con uno o dos pasos menos (LA del drbol
patron = 160 frente 2 LA de la hipotesis 3g = 162) que tendria,
por tanto, mayor poder explicativo.
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Tabla 2
Longitud (LA), Indice de consistendia (IC) e indice de retencién (IR) de los arboles obtenidos en el patron mas parsimonioso y cada
una de las hipoiesis para la fauna total y endémica de los tenebridnidos.

TODAS LAS ESPECIES ENDEMISMOS
LA IC IR LA ic IR

PATRON 160 0,806 0,659 109 0,882 0,717
Hipotesis | 164 0,787 0,615 110 0,855 0,698
Hipotesis I

Variante a) 190 0,679 0,330 128 0,734 0,358
Variante b) 189 0,683 0,341 132 0,712 0,283
Variante ¢) 177 0,729 0,473 115 0,817 0,604
Variante d) 168 0,768 0,571 112 0,839 0,660
Hipdtesis I

Variante a) 175 6,737 0,495 112 0,839 0,680
Variante b) 201 0,642 0,209 137 0,686 0,189
Variante ¢} 183 6,705 0,407 118 0,797 0,547
Variante d) 179 6,721 0,451 114 0,825 0,623
Variante a) 168 $,768 0,571 112 0,839 0,660
Variante f) 168 0,768 6,571 114 0,825 0,623
Variante g) 162 0,796 0,627 109 0,862 0,717
Hipatesis IV

Variante a) 181 0,713 0,428 117 0,803 0,566
Variante b) 166 0,777 0,593 112 G839 0,660
Variante ¢} 212 0,608 0,088 143 6,657 0,075
Varlante d) 185 0,697 0,385 122 0,776 0472
Hipdtesis V 178 0,733 0,484 113 0,832 (0,642
Hipdtesis V1

Variante a) 201 0,642 0,209 141 0.687 0,113
Variante b) 199 0,648 0,231 137 0,688 0,189

Cabe destacar gue otras técnicas estadisticas, como las
basadas en medidas de similitad faunistica, no son apropiadas
para comparar hipdtesis, ya que producen un tinico arbol de
similitud entre islas que forzosamente ha de ser interpretado
a posteriori. Seria postble aplicar el test de Mantel (1967)
para comparar la matriz de similitud faunistica con las
matrices de similitud entre islas generadas segin cada
hipotesis v variante, pero aln asi $6lo se podrian establecer
diferencias entre las hipdtesis que correlacionan significativa-
mente con la matriz de similitudes faunisticas y las que no, sin
poder establecer diferencias claras entre las correlaciones
significativas obtenidas.

CONSIDERACIONES FINALES

A primera vista puede parecer que los resultados obtenidos
por Juan et al. (1995, 1996 y 1997), cuyo punto de partida
es la utilizacidn de métodos filogenéticos, vy la hipdtesis
aqui propuesta para explicar los resultados derivados del
PAE no son congruentes, pero tan sélo se trata de una

cuestién més aparente que real. En la configuracion de
cualguier patrdén de distribucion bidtica intervienen tanto
factores histéricos como ecoldgicos; ambos operan a
distinta escala temporal y provocan respuestas espaciales
que reflejan el grado de sensibilidad que manifiesta cada
grupo frente 2 un tipo u otro de procesos (Vargas et al.,
1998). Hay grupos de organismos cuya distribucion actual
todavia estd fuertemente condicionada por procesos
histéricos, mientras que otros se caracterizan por depender
estrecharmente de determinadas condiciones ambientales
que han llegado a amortiguar la secuela dejada por los
procesos historicos, como ocusre respectivamente con los
anfibios y reptiles en Europa (Vargas y Real, 1997).

De la presente investigacion se desprende que la
distribucién actual de los tencbridnidos en [as Isias Canarias
esta determinada por factores relacionados con las distancias
interinsulares, la superficie y la altitud méxima de cada isla.
Sin embargo, no cabe duda de que los procesos histdricos han
jugado también un papel decisivo. De hecho, como se puede
constatar en la tabla 2, la segunda hipdtesis que mejor explica
las causas dei actual reparto en ef archipiélage alude a la edad
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geologica de las islas, en el sentido de gue las isias cuys edad
geoldgica es mas afin comparten entre sf una biota més similar
que respecto a Jas restantes islas. Estos resuitados no contradi-
cen las conclusiones obtenidas por Juan et al, (1995, 1996 y
1997}, basadas tal vez en una interpretacion ed hoe de sus
resnitados, sino que se limitan a resaltar la mayor incidencia
de otros factores que, al menos para todos los tenebriénidos en

conjunto, explican de forma meds precisa el patron actual de
distribucidén de dicho grupo. Asimismo, los resuitados que
aqui se aportan apoyan los obtenides por Oromi (1982a),
mientras que la segunda mejor hipdtesis explicativa es
compatible con la opinidn generalizada de que la colonizacion
del archipiélago ha tenido lugar siguiendo un flujo preferen-
cial en sentido este-oeste.
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