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EV()LUCI()N BIOGEOGRAFICA DE LOS PACHYDEMINAE
PALEARTICOS (COLEOPTERA, SCARABAEOIDEA) MEDIANTE
ANALISIS DE DISPERSION-VICARIANZA

I. Sanmartin

RESUMEN

En este trabajo, se reconstruye la historia biogeografica de la subfamilia Pachydeminae Reitter,
1902 (Coleoptera, Scarabaeoidea, Melolonthidae) en el Paleartico occidental, utilizando el analisis de
dispersion-vicarianza (DIVA). Este método de analisis biogeografico reconstruye las distribuciones
ancestrales en la filogenia de acuerdo con un simple modelo vicariante, pero al mismo tiempo permi-
te considerar otros procesos como dispersion y extincion en la reconstruccion biogeografica. Al con-
trario que otros métodos, no restringe las relaciones entre areas a un modelo jerarquico por lo que
puede utilizarse para reconstruir relaciones reticuladas. La reconstruccion dptima postulada por DIVA
indica que el ancestro de los Pachydeminae Palearticos probablemente se origin6 en la region sur-
oriental del Mediterraneo, incluyendo el Norte de Africa, Oriente Medio, la Meseta Irani, y los
Balcanes/Anatolia. Durante el Oligoceno-Mioceno, la colisién de las Placas Africana, Arabiga, y
Eurasiatica dio lugar a la aparicion de sucesivas barreras geograficas (e. g., el Mar Rojo, las montanas
del Zagros) que dividieron el area ancestral de Pachydeminae, y dieron lugar a varios géneros por vica-
rianza (e. g., Pachydema Castelnau, 1832). El Oriente Medio y la Meseta Irani habrian actuado como
centros de diversificacion en la evolucion de la subfamilia: muchos de los géneros de Pachydeminae
se originaron en estas regiones por especiacion simpatrica (e. g., Otoclinius Brenske, 1896). La distri-
bucion de los Pachydeminae en el Mediterraneo occidental, en cambio, es el resultado de una disper-
sion posterior. El ancestro de los géneros ibéricos Ceramida Baraud, 1987 y Elaphocera Gené, 1836
probablemente se dispersé desde el Oriente Medio hacia la Peninsula Ibérica a través del Norte de
Africa y el Estrecho de Gibraltar. Esta dispersion pudo tener lugar a finales del Mioceno, durante la
“crisis de salinidad” del Mesiniense, cuando la desecacion parcial del Mar Rojo y el Mediterraneo per-
mitio6 la dispersion de linajes asiaticos al Norte de Africa y la Peninsula Ibérica. La evolucion posterior
de los géneros Elaphocera y Ceramida implico la existencia de varios eventos de dispersion y vica-
rianza entre el Mediterraneo occidental y oriental, y entre la Peninsula Ibérica y el Norte de Africa.

Palabras clave: Coleoptera, Scarabaeoidea, Melolonthidae, historia biogeografica reticulada, analisis
de dispersion-vicarianza, Cuenca Mediterranea, Mar Rojo, Mesiniense, dispersion norteafricana.

ABSTRACT
Biogeographic history of the Palearctic Pachydeminae (Coleoptera, Scarabaeoidea) inferred by
dispersal-vicariance analysis

The beetle subfamily Pachydeminae Reitter, 1902 is one of the least-known subfamilies of
Melolonthidae or “leaf-chafers” (Coleoptera, Scarabacoidea). Some species of Pachydeminae have
recently been described as agricultural pests of olive trees. The Pachydeminae are distributed in all major
zoogeographical regions (except Australia and India) but their distribution is very disjunct. In the Palearctic
region, they are distributed across southern Eurasia from the Canary Islands to China, including southern
Europe (except France and Italy), North Africa, Asia Minor, Middle East, Iran-Afghanistan, Caucasus, and
Central Asia. The majority of species occur in the southwestern Palearctic, with only a few species in
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China. As in the rest of Melolonthidae subfamilies (Browne & Scholtz, 1999), phylogenetic relationships
within the Pachydeminae are poorly resolved. Recently, Sanmartin & Martin-Piera, (2003) reviewed the
systematics of the Palearctic genera, and proposed the first phylogenetic hypothesis within the subfamily.

This study summarizes the conclusions of Sanmartin (1998) and Sanmartin (2003), which recons-
tructed the biogeographic history of the subfamily Pachydeminae in the Palearctic region using dispersal-
vicariance analysis (DIVA, Ronquist, 1996, 1997). This method reconstructs the ancestral distribution in
a given phylogeny based on a vicariance model, while allowing dispersal and extinction to occur. Unlike
other methods, DIVA does not enforce area relationships to conform to a hierarchical “area cladogram”
so it can be used to reconstruct “reticulate” biogeographic scenarios. DIVA optimal reconstructions sug-
gest that the ancestor of Pachydeminae was originally present in the south-eastern Mediterranean region,
including North Africa, the Middle East, the Iranian Plateau, and the Balkans/Anatolian region. During
the Oligocene-Miocene, the collision between the Arabian, African, and Eurasian Plates resulted in the
appearance of consecutive dispersal barriers (e.g., the Red Sea, the Zagros Mountains). This geographic
division was followed by fragmentation (vicariance) of the ancestral biota, giving rise to several disjunct
genera (Pachydema Castelnau, 1832, Hemictenius Reitter, 1897). The Middle East region and the Iranian
Plateau acted as centers of diversification during the evolution of the subfamily: many of the least spe-
ciose genera of Pachydeminae originated within these two regions by sympatric speciation (Otoclinius
Brenske, 1896). In contrast, the presence of Pachydeminae in the Western Mediterranean region (Iberian
Peninsula and southwestern Mediterranean Islands) is the result of a more recent dispersal event. The
ancestor of the Iberian genera Ceramida Baraud, 1987 and Elaphocera Gené, 1836 probably dispersed
from the Middle East to the Iberian Peninsula across North Africa and the Gibraltar Strait. This dispersal
could have taken place during the “Messinian salinity crisis” at the end of the Miocene, when the Red Sea
and the Mediterranean partially dried-up, allowing a short period of biotic dispersal between West Asia,
North Africa, and the Iberian Peninsula. The subsequent evolution of Ceramida and Elaphocera seem to
have involved repeated vicariance events between the East and West Mediterranean, and between the
Iberian Peninsula and North Africa. In the Iberian Peninsula, the two genera are geographically segrega-
ted: most species of Ceramida are found in the southwestern region, whereas Elaphocera is generally res-
tricted to the southeastern Iberian Peninsula.

Key-Words: Coleoptera, Scarabaeoidea, Melolonthidae, reticulate biogeographic history, dispersal-
vicariance analysis, Mediterranean Basin, Red Sea, Messinian, North-African dispersal.

Introduccion

En la reconstruccion de la historia biogeografica
de cualquier grupo de organismos, es necesario
tener en cuenta dos procesos biogeograficos esen-
ciales: dispersion y vicarianza. Ambos constituyen
mecanismos historicos alternativos para explicar las
disyunciones geograficas (i.e., distribuciones espa-
cialmente discontinuas). La hipdtesis “dispersionis-
ta” postula que el ancestro del grupo se origino en
un area ancestral o “centro de origen”, desde donde
se dispersd a otras areas atravesando barreras geo-
graficas “preexistentes” (e. g., una cadena monta-
fiosa). La hipoétesis “vicariante”, en cambio, defien-
de que el ancestro del grupo ocupaba un area ances-
tral continua que se dividié sucesivamente en areas
menores por la apariciéon de nuevas barreras geo-
gréficas (e. g., la formacion de una cuenca marina).
Cada una de estas divisiones geograficas fue segui-
da por la fragmentacion de la biota ancestral en
sucesivos fenomenos de vicarianza. En ambos
casos, el resultado final es el aislamiento espacial
de una poblacidon por una barrera geografica y la
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consiguiente diferenciacion de un nuevo taxén por
especiacion alopatrica. Sin embargo, mientras que
en la dispersion, la barrera es mas antigua que la
disyuncion geografica, en la explicacion vicariante
la aparicion de la barrera geografica es responsable
de la disyuncion y subsiguiente especiacion, por lo
que no puede se mas antigua que ésta.

La mayor parte de los métodos actuales de ana-
lisis biogeografico (Nelson & Platnick, 1981;
Brooks, 1990; Page, 1994) estan basados en el
modelo vicariante (el modelo “nulo” en biogeogra-
fia histérica) porque las hipdtesis dispersionistas
son, en principio, irrefutables: cualquier patrén de
distribucién puede ser explicado sélo con invocar
suficientes fendmenos de dispersion (Morrone &
Crisci, 1995). Estos métodos consideran la disper-
sion como un fenomeno al azar, que permite expli-
car la evolucidn de cada organismo de forma inde-
pendiente de otros organismos y de las areas que
ocupan, pero no la existencia de patrones generales
de distribucion. La biota de un area es por tanto la
suma de las dispersiones de distintos linajes, cada
uno con su propia historia biogeografica. El mode-
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lo vicariante, en cambio, propugna la evolucion
conjunta de organismos y areas: si dos o mas gru-
pos de organismos muestran en sus filogenias el
mismo patrén de distribucion geografica, es posible
postular que estos han compartido una historia bio-
geografica comun. Por tanto, es posible reconstruir
la secuencia de fendmenos de vicarianza a partir de
las filogenias de los organismos, sustituyendo en el
cladograma el nombre de los organismos por las
areas que éstos ocupan. El resultado es el “clado-
grama general de areas”, que supuestamente refleja
la relacion entre las biotas de las areas analizadas.
Esta es la base de los que se ha llamado la “Escuela
Biogeografica Cladistica” (Nelson & Platnick,
1981; Humphries, 1992; Morrone & Crisci, 1995).

Sin embargo, existen varios problemas a este
planteamiento. No todas las especies responden
igual al mismo evento vicariante, y eventos vica-
riantes de diferentes edades pueden aislar las mis-
mas areas (“pseudocongruencia’). Como resultado
la biota de un area puede estar formada por compo-
nentes con historias biogeograficas distintas
(Cracraft, 1989; Ronquist, 1997; Sanmartin et al.,
2001). Por otro lado, mientras que los organismos
presentan una genealogia ramificada (filogenia),
las areas no estan necesariamente sujetas a una cla-
dogénesis jerarquica (Ronquist, 1997). La configu-
racion entre areas puede cambiar con el tiempo, a
medida que las areas se crean, fragmentan, y coli-
sionan. Procesos geoldgicos como la colision entre
dos placas continentales o el retroceso de un mar
epicontinental que antes separaba dos regiones (e.
g., el estrecho de Turgai entre Europa y Asia en el
Terciario) favorecen la dispersion bidtica (“difu-
sion”) entre areas. Esto puede ser seguido por la
aparicion de una nueva barrera geografica que divi-
de de nuevo la biota ancestral por vicarianza (e. g.,
la elevacion de los Urales entre Europa y Asia en el
Oligoceno). Un ejemplo de este tipo de escenarios,
en el que fendémenos de dispersion y vicarianza se
suceden entre las mismas areas, es la Region
Holartica. Las reconstrucciones paleogeograficas
del Hemisferio Norte muestran que las regiones
holarticas estuvieron unidas en distintas configura-
ciones a través del tiempo (Smith et al., 1994). Este
tipo de escenario, en el que las relaciones entre
areas no siguen un patron jerarquico sino que pre-
sentan relaciones reticuladas (“hibridacion entre
areas”), no puede ser representado mediante un cla-
dograma de areas (Sanmartin et al., 2001).

Otro problema del modelo vicariante es que
ignora el papel de la dispersion como responsable
de la distribucidon geografica de los organismos. El
modelo vicariante clasico asume que la distribucion
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geografica es el resultado de la aparicion sucesiva
de barreras dispersivas que dividen una biota ances-
tral, seguido de especiacion alopatrica. La disper-
sion no se considera en la reconstruccidon excepto
para explicar el origen de la distribucion ancestral
continua, es decir, todos los eventos de dispersion
ocurrieron antes de la primera cladogénesis.
Durante el andlisis biogeografico, la dispersion sélo
se considera a posteriori a la hora de interpretar la
congruencia entre el cladograma de areas y el esce-
nario biogeografico vicariante. Sin embargo, disper-
sion y vicarianza son procesos igualmente determi-
nantes en la historia biogeografica de un grupo.
Gracias al uso de marcadores moleculares, es posi-
ble actualmente datar los eventos de especiacion, y
correlacionarlos con la aparicion de la barrera pale-
ogeografica. En varios casos, esto ha demostrado
que el grupo estudiado es demasiado joven para
haberse visto afectado por la barrera vicariante, y
por tanto su distribucion sélo puede explicarse por
dispersion (Voelker, 1999; Waters et al., 2000;
Sanmartin & Ronquist, en prensa).

Por otro lado, la idea de que la dispersion es un
proceso aleatorio, al azar, y por tanto impredecible,
se ha wvisto recientemente cuestionada por
Sanmartin & Ronquist (en prensa). Estos demues-
tran que si de forma repetida y continuada en el
tiempo la dispersion se produce siempre entre cier-
tas areas y ciertas regiones, esta puede dar lugar a
patrones de distribucion jerarquicos, que pueden ser
reconstruidos por un cladograma de areas, al igual
que en el proceso de vicarianza. Esto se conoce
como “concordant dispersal” o “dispersion predeci-
ble” (Sanmartin & Ronquist, en prensa). En este
caso, la dispersion es un fenémeno general que afec-
ta a muchos grupos simultdneamente, por ejemplo,
la dispersion entre Australia y Nueva Zelanda debi-
da a la Corriente Antartica (Sanmartin & Ronquist,
en prensa). Si la dispersion predecible ocurre en una
secuencia, el resultado es un patron de distribucion
jerarquico que puede detectarse comparando la filo-
genia de distintos grupos de organismos de una
misma region. En este ultimo caso, la unica forma
de distinguir entre dispersion predecible y vicarian-
za es comparando el cladograma de areas con un
cladograma geoldgico que especifique las relacio-
nes geologicas entre las areas, i.e., su secuencia de
fragmentacion (Sanmartin & Ronquist, en prensa).

En los ultimos afios se han propuesto nuevos
métodos de inferencia biogeografica en los que se
consideran explicitamente los procesos de dispersion
y vicarianza en la reconstruccion biogeografica. Este
tipo de métodos (denominados “event-based”)
reconstruyen el patron de distribuciones ancestrales

http://graellsia.revistas.csic.es



430

pero también la secuencia de procesos biogeografi-
cos que los determinaron (Ronquist, 1997, 1998,
2002; Sanmartin & Ronquist, 2002). A cada uno de
estos procesos (dispersion, vicarianza, extincion, y
duplicacion) se les asigna un coste que estaria inver-
samente relacionado con su probabilidad: cuanto
mas probable el evento, menor el coste. El analisis
biogeografico consiste entonces en buscar la recons-
truccion biogeografica “mas parsimoniosa”, es decir,
la reconstruccion que minimice el coste total de los
eventos (Sanmartin & Ronquist, 2002).

Uno de estos nuevos (“event-based”) métodos
de reconstruccion biogeografica es el “andlisis de
dispersion- vicarianza” (Ronquist, 1997), imple-
mentado en el programa DIVA v. 1.1 (Ronquist,
1996). El analisis de dispersidén-vicarianza permite
reconstruir las distribuciones ancestrales de un
grupo de organismos a partir de su filogenia y su
distribucién actual. Aunque asume un modelo vica-
riante como modelo nulo, se diferencia de la
Biogeografia Cladistica en que permite incorporar
procesos como dispersion y extincion a la recons-
truccion biogeografica. Ademas, no restringe las
relaciones entre areas a un patrén jerarquico, el cla-
dograma de areas, sino que permite que las relacio-
nes entre areas sean reticuladas y multiples
(Ronquist, 1996). Asi puede utilizarse en grupos
afectados de distinta forma por sucesivos eventos
geologicos (Sanmartin ef al., 2001).

El objetivo de este trabajo es mostrar la utilidad
del analisis de dispersion-vicarianza en la recons-
truccion de la historia biogeografica de la subfami-
lia Pachydeminae Reitter, 1902 (Melolonthidae,
Scarabaeoidea, Coleoptera) en el Paleartico occi-
dental, y en particular de los géneros ibéricos
Elaphocera Gené, 1836 y Ceramida Baraud, 1987
en el area Mediterranea. La Cuenca Mediterranea
representa un ejemplo de escenario biogeografico
“reticulado”, en el que distintas placas se formaron
y fragmentaron por la aparicién y desaparicion
sucesiva de barreras dispersivas, como cuencas
marinas o conexiones terrestres (Rogl &
Steininger, 1983; Oosterbroek & Arntzen, 1992).

La subfamilia Pachydeminae constituye una
herramienta ideal para estudiar el efecto de los pro-
cesos histdricos en la formacion de patrones biogeo-
graficos, particularmente en el Mediterraneo. Por un
lado, presenta una elevada tasa de endemicidad, pro-
bablemente debido a que las hembras son apteras o
braquipteras en la mayoria de especies, lo que ha
dado lugar a rangos geograficos muy reducidos
(Sanmartin & Martin-Piera, 2003). Por otro lado, la
distribucion de la subfamilia a nivel mundial, aunque
cosmopolita, es geograficamente muy disjunta. Por
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ejemplo, en la Region Nedrtica sdlo estan presentes
en el extremo oeste de Norteamérica (California y
M¢jico), mientras que en el Paledrtico, géneros
como Elaphocera muestran una distribucion anfi-
mediterranea, con especies en el Mediterrdneo occi-
dental (Peninsula Ibérica, Baleares, Cerdefia,
Marruecos) y oriental (Grecia y Turquia) pero ausen-
tes del Mediterraneo central (Francia, Italia, y Africa
nororiental). Este tipo de disyuncion mediterranea
este-oeste ha sido observada en muchos otros grupos
animales (Oosterbroek & Arntzen, 1992; Martin-
Piera & Sanmartin, 1999).

A pesar de que algunos géneros de Pachydeminae
como Ceramida han sido descritos recientemente
como plaga agricola, este grupo ha sido relativamen-
te poco estudiado en comparacion con otras subfa-
milias de Melolonthidae (Baraud, 1992). Recien-
temente, Sanmartin & Martin-Piera (2003) revisaron
los géneros de Pachydeminae palearticos y propusie-
ron la primera hipétesis de relaciones filogenéticas
dentro de la subfamilia. Basandose en esta hipétesis,
Sanmartin (2003) reconstruyo6 la historia biogeogra-
fica de la subfamilia Pachydeminae en la region
paleartica (Mediterranea), utilizando el analisis de
dispersion-vicarianza. Un estudio semejante esta
ahora en marcha (Sanmartin, in prep.) para recons-
truir el origen y posibles vias de colonizacion de los
géneros Elaphocera y Ceramida en la Peninsula
Ibérica. Un analisis preliminar se incluy6 como parte
de los resultados de mi Tesis Doctoral (Sanmartin,
1998). En este articulo se resumen las conclusiones
de estos dos trabajos. El objetivo es mostrar la utili-
dad del analisis de dispersion-vicarianza a la hora de
reconstruir la historia biogeografica de un grupo de
organismos en una region donde no existe un patréon
biogeografico general (relaciones entre areas reticu-
ladas).

Material y métodos

AREAS DE ENDEMISMO

La subfamilia Pachydeminae incluye 20 géneros
palearticos y alrededor de 300 especies, aunque
todavia no existe un catalogo definitivo (Lacroix,
2000). Se distribuyen por el sur de Eurasia, desde
las Islas Canarias hasta China, incluyendo el norte
de Africa, sur de Europa (excepto Francia e Italia),
Asia Menor, Oriente Medio, Iran y Afganistan, las
republicas caucasicas, y Asia Central (Sanmartin &
Martin-Piera, 2003). La mayor parte de las especies
se encuentran al oeste de los Urales. En el Paleartico
oriental, los Pachydeminae estan sélo representados
por unas pocas especies en China (Lacroix, 2002).
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Fig. 1.— Areas de endemismo utilizadas en la reconstruccion de la historia biogeografica de: a) la subfamilia Pachydeminae (A-
I, Sanmartin, 2003), y b) los géneros ibéricos Elaphocera 'y Ceramida (1-11, Sanmartin, 1998). A = Norte de Africa, B = Islas
Canarias, C = Mediterraneo occidental (Peninsula Ibérica e Islas Mediterraneas suroccidentales), D = Mediterraneo oriental
(Balcanes/Anatolia e Islas Mediterraneas suorientales), E = Oriente Medio, F = Caucaso, G = Iran-Afganistan, H = Asia Central,
I =Sicilia. 1: suroeste de la Peninsula Ibérica, 2: sureste de la Peninsula Ibérica, 3: Magreb atlantico (Marruecos), 4: Magreb medi-
terraneo (Argelia), 5: Cerdefa, 6: Islas Gimnésicas (Mallorca), 7: Islas Pitiusas (Ibiza, Conejera, Formentera), 8: Balcanes-
Anatolia, 9: Islas del Egeo, 10) Arco insular Creta-Rodas, 11) Siria. Abreviaturas: CM: Montafias del Caticaso, KM: Cadena mon-
tafiosa del Kopet-Dagh, RS: Mar Rojo, ZM: Cadena montafiosa del Zagros. Adaptado de Sanmartin (2003).

Fig. 1.— Areas of endemism used in the biogeographic analysis of: a) the subfamily Pachydeminae (A-B, Sanmartin, 2003), and
b) the Iberian genera Elaphocera and Ceramida (1-11, Sanmartin, 1998). A = North Africa, B = Canary Islands, C = Western
Mediterranean region (Iberian Peninsula and southwestern Mediterranean islands), D = Eastern Mediterranean (Balkans/Anatolia
and southeastern Mediterranean Islands), E = Middle East, F = Caucasus region, G = Iran-Afghanistan, H = Central Asia, [ =
Sicily. 1: southwestern Iberian Peninsula, 2: southeastern Iberian Peninsula, 3: northwestern Morocco, 4: northern Algeria, 5:
Sardinia, 6: Northern Balearic Islands (Mallorca), 7: Southern Balearic Islands (Ibiza, Conejera, Formentera), 8: Balkans-
Anatolia, 9: Aegean Islands, 10) Insular Arch Crete-Rhodes, 11) Syria. Abbreviations: CM: Caucasus Mountains, KM: Kopet-
Dagh Mountains, RS: Red Sea, ZM: Zagros Mountains. After Sanmartin (2003).

Se han propuesto numerosos criterios sobre
como definir un area de endemismo, la unidad de
analisis en biogeografia historica, sin que se haya
alcanzado un consenso todavia (Morrone & Crisci,
1995). En este trabajo, el area de endemismo se
define por el criterio de simpatria (Sanmartin,
2003), es decir como una distribuciéon congruente
compartida por dos o mas especies, pero al mismo
tiempo limitada por discontinuidades geograficas
que pudieron haber actuado como barreras disper-
sivas, por ejemplo, el Istmo de Suez entre Africa y
Arabia.

De acuerdo con estos principios, Sanmartin
(2003) definié nueve areas de endemismo para
el analisis biogeografico de la subfamilia
Pachydeminae (Fig. 1): A) Norte de Africa, B)
Islas Canarias, C) Mediterraneo occidental
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(Peninsula Ibérica e Islas Mediterraneas suroc-
cidentales (Baleares, Cerdefia), D)
Mediterraneo oriental (Balcanes-Anatolia e
Islas surorientales), E) Oriente Medio, F) la
region del Catcaso, G) Iran-Afganistan, H)
Asia Central, y I) Sicilia.

Para el estudio de la distribucion biogeogra-
fica de Elaphocera'y Ceramida, se consideraron
areas mas reducidas (Fig. 1, basado en
Sanmartin, 1998): 1) suroeste de la Peninsula
Ibérica, 2) sureste de la Peninsula Ibérica, 3)
Magreb atlantico (noroeste de Marruecos), 4)
Magreb Mediterraneo (norte de Argelia, 5)
Cerdefia, 6) Islas Gimnésicas (Mallorca), 7)
Islas Pitiusas (Ibiza, Conejera, Formentera); 8)
Balcanes-Anatolia, 9) Islas del Egeo, 10) Arco
insular Creta-Rodas, y 11) Siria.
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Tabla 1.— Especies incluidas en el andlisis filogenético de Pachydeminae en Sanmartin & Martin-Piera (2003), y su distribucion
geografica. Adaptado de Sanmartin & Martin-Piera (2003).

Table 1.— Species included in the phylogenetic andlisis of of Pachydeminae in Sanmartin & Martin-Piera (2003), and their geo-

graphic distribution. After Sanmartin & Martin-Piera (2003).

Géneros

Especies

Distribucion geogrifica

PACHYDEMINAE PALEARTICOS
Otoclinius Brenske, 1896

Pachydemocera Reitter, 1902
Leptochristina Baraud & Branco, 1991

Tanyproctus Faldermann, 1835

Pachydema Castelnau, 1832

Hemictenius Reitter, 1897

Elaphocera Gené, 1836

Ceramida Baraud, 1987

Europtron Marseul, 1867
Peritryssus Reitter, 1918
Brenskiella Berg, 1898

Alaia Petrovitz, 1980
Tanyproctoides Petrovitz, 1971
Atanyproctus Petrovitz, 1954

Pseudopachydema Balthasar, 1930
Kryzhanovskia Nikolajev & Kabakov, 1977

PACHYDEMINAE NO-PALEARTICOS
Sparrmannia La Porte, 1840
Phobetus Le Conte, 1856

GRUPO EXTERNO

Euserica Reitter, 1896

Melolontha Fabricius, 1775
Pseudotrematodes Jaquelin du Val, 1860
Polyphylla Harris, 1842

Aplidia Hope, 1837

O. fragilis Petrovitz, 1980

O. gracilipes Brenske, 1896

P, lucidicollis (Kraatz, 1882)

L. pubimargo (Reitter, 1902)

L. annamariae Baraud & Branco, 1991
T. reichei (Rambur, 1843)

T rufidens (Marseul, 1879)

T. kindermanni (Reiche, 1861)
T. bucharicus (Reitter, 1897)

T. subciliatus Reitter, 1902

T saulcyi (Reiche, 1856)

T' rugulosus Fairmaire, 1892

T ganglbaueri (Brenske, 1897)
T. persicus (Ménétries, 1832)

P, castanea (Brullé, 1838)

P, obscura (Brullé, 1838)

P, bipartita (Brullé, 1838)

P, tinerfensis Galante & Stebnicka, 1992
P, anthracina Fairmaire, 1860

P, hirticollis (Fabricius, 1787)
P, xanthochroa Fairmaire, 1879
P, palposa Reitter, 1902

P, rubripennis (Lucas, 1848)

P, zohra Normand, 1951

H. tekkensis (Reitter, 1889)

H. ochripennis Reitter, 1902

H. opacus Ball, 1870

H. simplicitarsis Reitter, 1897
H. opacipes Reitter, 1902

H. nigrociliatus Reitter, 1897
elongata Schauffus, 1874
syriaca Kraatz, 1882
emarginata (Gyllenhal, 1817)
capdeboui Schauffus, 1882
barbara Rambur, 1843
sulcatula Fairmaire, 1884
carteiensis Rambur, 1843
alonsoi Lopez-Colon, 1992
C. bedeaui (Erichson, 1840)

C. baraudi (Branco, 1981)

E. gracile Marseul, 1867

P excisus Reitter, 1918

B. flavomicans (Brenske, 1896)
A. sexdentata Petrovitz, 1980

T. arabicus (Arrow, 1932)

A. miksici Petrovitz, 1965

A. simplicitarsis Petrovitz, 1954
P caucasica Balthasar, 1930

K. olegi Nikolajev & Kabakov, 1977

S. alopex (Fabricius, 1787)
P, comatus Le Conte, 1856

E. mutata (Gyllenhal, 1817)
M. papposa llliger, 1803

P, friwaldskii (Menétries, 1836)
P, fullo (Linnaeus, 1758)

A. akbesiana Petrovitz, 1971

Iran

Iran

Rodas, Siria

Siria

Iraq

Grecia; Asia Menor

Iran, Catcaso

Siria, Israel

Afganistan, Tayikistan
Afganistan, Turkmenistan
Israel; Siria

Siria

Iran

Iran, Catcaso

Islas Canarias

Islas Canarias

Islas Canarias

Islas Canarias
Marruecos

Argelia; Tunez; Libia
Tunez

Egipto

Marruecos; Argelia
Tunez; Libia
Transcaspio; Turkmenistan
Tayikistan
Turkmenistan; Tayikistan
Tayikistan

Buchara, Uzbekistan
Buchara, Uzbekistan
Grecia; Turquia

Siria

Cerdena

Islas Baleares
Marruecos; Argelia
Marruecos

SE Peninsula Ibérica

SE Peninsula Ibérica )
S. Peninsula Ibérica; NO de Africa
Portugal

Argelia

Sicilia

Israel

Iran; Afganistan

Arabia Saudi

Afganistan

Iran

Caucaso

Afganistan

Sudafrica
California

Peninsula Ibérica, Marruecos
Peninsula Ibérica

Balcanes, Asia Menor

Europa central y occidental, Rusia,
Caticaso, N Africa, Asia Menor
Siria
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HIPOTESIS FILOGENETICA

Sanmartin & Martin-Piera (2003) incluyeron en
su analisis 16 de los 20 géneros palearticos, represen-
tados por 49 especies. Los cuatro géneros palearticos
restantes son monoespecificos o de posicion dudosa
(Sanmartin & Martin-Piera, 2003). En la eleccion de
las especies se intentd representar la variabilidad geo-
grafica y morfologica de cada género. La Tabla 1
muestra las especies incluidas en el analisis y su dis-
tribucion geografica (Sanmartin & Martin-Piera,
2003). Las relaciones filogenéticas entre las distintas
tribus o subfamilias de Melolonthidae no han sido
todavia bien estudiadas (Browne & Scholtz, 1999).
Sin embargo, Melolonthinae se ha considerado tradi-
cionalmente como el grupo hermano o muy cercano
filogenéticamente a Pachydeminae (Baraud, 1992), y
los géneros palearticos han sido recientemente objeto
de una revision sistematica (Coca-Abia, 1995). Por
tanto, Sanmartin & Martin-Piera (2003) utilizaron
Melolonthinae como grupo externo en la filogenia,
incluyendo dos géneros por cada una de las tribus
Rhizotrogini y Melolonthini (Coca-Abia, 1995).
Incluyeron también un representante de la subfamilia
Sericinae (Euserica Reitter, 1896). Asimismo, puesto
que ningun estudio filogenético previo habia corro-
borado que los Pachydeminae palearticos integran un
grupo monofilético dentro de la subfamilia,
Sanmartin & Martin-Piera (2003) incluyeron en el
andlisis dos géneros de Pachydeminae no palearticos:
el género surafricano Sparrmannia La Porte, 1840 y
el neartico Phobetus Le Conte, 1856.

La Figura 2A muestra el arbol de consenso
estricto de los 32 arboles mas parsimoniosos obte-
nidos en el analisis filogenético de la subfamilia
(Sanmartin & Martin-Piera, 2003). En esta filoge-
nia, los Pachydeminae palearticos aparecen como
un grupo monofilético con respecto a los represen-
tantes de Melolonthinae y Sericinae, pero también
con respecto a los géneros de Pachydeminae no
palearticos. Esto ultimo, sin embargo, necesita ser
corroborado con un estudio mas detallado, ya que
tanto Sparmannia como Phobetus no pudieron ser
codificados para los caracteres genitales femeninos
(Sanmartin & Martin-Piera, 2003). Asimismo, la
filogenia de estos autores no incluyd ninguna de las
especies chinas de Pachydeminae. La distribucion
de estas especies es muy disjunta con respecto al
resto de la subfamilia, y se ha considerado a veces
como parte de la regidn oriental. Seria interesante,
hacer un nuevo anélisis incluyendo estas especies
para examinar si derivaron de uno de los linajes
palearticos, o forman un grupo independiente
(Sanmartin, 2003). En el analisis de los géneros
ibéricos Elaphocera 'y Ceramida se utilizo al géne-
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ro Leptochristina Baraud & Branco, 1991 como
grupo externo, siguiendo la topologia de la filoge-
nia de la subfamilia (Figura 2A). Se obtuvieron
cuatro arboles (MPTs), cuyo consenso estricto se
muestra en la Figura 2B (Sanmartin, 1998).

Uno de los requisitos del analisis de dispersion-
vicarianza es que la filogenia debe estar completa-
mente resuelta, es decir, no pueden existir politomias
en el arbol. Puesto que el nimero de arboles origina-
les en el caso de la subfamilia es demasiado grande
(32 MPTS) se utilizo uno de los arboles mas parsi-
moniosos como hipotesis filogenética de partida
(Figuras 3 y 4), aunque las conclusiones biogeografi-
cas discutidas abajo se basan s6lo en los clados reco-
gidos en el arbol consenso, es decir corroboradas por
todos los arboles originales (Sanmartin, 2003).

ANALISIS BIOGEOGRAFICO

En la reconstruccion histérica se empled el anali-
sis de dispersion-vicarianza (Ronquist, 1997) imple-
mentado en el programa DIVA v. 1.1 (Ronquist,
1996). DIVA reconstruye las distribuciones ancestra-
les en cada nodo de la filogenia de acuerdo con un
simple modelo de especiacion alopatrica por vica-
rianza, pero al mismo tiempo permite considerar
otros procesos como dispersion y extincion como
posibles explicaciones de la distribucion geografica.

El analisis considera cuatro tipos de procesos bio-
geograficos a los que asigna un coste distinto: a)
vicarianza (especiacion alopatrica en respuesta a una
barrera general que afecta a muchos grupos simulta-
neamente): el coste de este evento es cero ya que este
es el “modelo nulo” en analisis biogeografico; b)
duplicacion (especiacion dentro del area, equivalen-
te a especiacion simpatrica, o mas a menudo a espe-
ciacion alopatrica en respuesta a una barrera tempo-
ral local): el coste de este evento es cero porque no
altera la distribucion ancestral, es decir, equivaldria a
una ausencia de “cambio de estado” en inferencia
filogenética; c) dispersion (a través de una barrera
preexistente seguida de especiacion alopatrlca) reci-
be un coste de uno por cada una de las areas afadi-
das a la distribucion del taxon. d) extincion (desapa-
ricioén de un taxon o linaje de una de las areas donde
se predice su presencia): recibe un coste de uno por
cada area eliminada de la distribucion ancestral.

Al igual que otros métodos de reconstruccion
biogeografica, el “modelo nulo” en DIVA estd
basado en la especiacion alopatrica por vicarianza
geografica (aunque considera que la dispersion
juega un papel importante en la especiacion). Esto
es asi porque, tedricamente, la especiacion alopa-
trica es el tipo de especiacion mas frecuente en
organismos terrestres (Ronquist, 1997). Ademas,
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Fig. 2.— A) Filogenia de los Pachydeminae Palearticos (Sanmartin & Martin-Piera, 2003); consenso estricto de los 32 arboles
mas parsimoniosos (MPTs) de longitud 284 pasos (CI = 0.35; RI = 0.77). B) Filogenia de los géneros ibéricos de Pachydeminae
Elaphocera y Ceramida (Sanmartin, 1998); consenso estricto de cuatro arboles mas parsimoniosos (L= 175, CI=0.62, R1=0.83).

Fig. 2.— A) Phylogeny of the Palearctic Pachydeminae (Sanmartin & Martin-Piera, 2003); strict consensus of 32 most parsimo-
nious trees (MPTs) of 284 steps (CI = 0.35; RI = 0.77). B) Phylogeny of the Iberian genera of Pachydeminae Elaphocera and
Ceramida (Sanmartin, 1998); strict consensus of four MPTs of 175 steps (CI=0.62, RI=0.83).

tanto dispersidon como extincion son eventos no
predecibles que pueden borrar las trazas biogeo-
graficas de procesos que estan “filogenéticamente
conservados” y que por tanto son predecibles,
como por ejemplo, vicarianza o expansioén geogra-
fica entre areas que han vuelto a unirse (difusion)
(Sanmartin & Ronquist, 2002). En el proceso de
vicarianza, cada division geografica es seguida de
especiacion alopatrica por lo que los descendientes
“heredan” su distribucion geografica de la especie
ancestral; lo mismo sucede en la duplicacion. En la
dispersion, en cambio, el area se adquiere de forma
independiente, y por tanto no puede predecirse
“filogenéticamente”. Si procesos aleatorios como
dispersiéon o extincion no son penados en la
reconstruccién biogeografica asignandoles un
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coste, se corre el riesgo de introducir elementos
espurios en las reconstrucciones Optimas
(Ronquist, 1997, 1998; Sanmartin & Ronquist,
2002). La reconstrucciéon biogeografica oOptima
sera aquella que minimice el numero de dispersio-
nes y extinciones. DIVA por tanto utiliza un crite-
rio de méxima parsimonia como criterio de opti-
mizacion en inferencia biogeografica.

Otra razon para “penalizar” dispersion y extincion
en la reconstruccion biogeografica es que estos pro-
cesos afectan a cada taxon independientemente del
area que ocupa, e independientemente de otros orga-
nismos (excepto en “dispersion predecible”, ver
Sanmartin & Ronquist, en prensa), mientras que la
vicarianza considera conjuntamente la evolucion de
areas y organismos (lo que constituye el objetivo
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mismo de la biogeografia histérica) y afecta a
muchos organismos simultaneamente (la duplicacién
no afecta a la reconstruccion de areas ancestrales por-
que implica que no existe un cambio de area).

No obstante, un inconveniente con el andlisis de
dispersion-vicarianza es que la reconstruccion de las
distribuciones ancestrales se hace mas ambigua a
medida que se acerca al nodo raiz del arbol. Esto se
debe a que la optimizacion en cada nodo es tridimen-
sional y tiene en cuenta la informacion de los dos des-
cendientes y del ancestro, mientras que en el caso del
nodo raiz, esta ultima no existe. Como resultado, la
distribucion ancestral de la raiz suele incluir todas o
casi todas las areas analizadas. Para evitar esto, se
puede incluir en el analisis uno o varios grupos exter-
nos que limiten la posible distribucion ancestral. En
el caso de Pachydeminae, sin embargo, los taxones
que forman el grupo externo (Sanmartin & Martin-
Piera, 2003) se distribuyen fuera del area estudiada
(e. g., Phobetus) o son de amplia distribucion
(Melolonthinae, ver Tabla 1). Otra posibilidad es rea-
lizar un analisis “restringido” (Ronquist, 1996), en el
que se limitan el nimero de areas permitidas en la
distribucion ancestral del grupo. Esto equivale a plan-
tearse: si el ancestro del grupo no estaba presente en
todas las areas que ahora ocupa sino que se origind en
un “centro de origen” (una o varias areas) desde
donde se disperso al resto de las areas, cuales serian
las areas mas probables de formar parte de esta dis-
tribucidn ancestral? (Sanmartin, 2003). Una forma de
restringir el numero de areas es considerar el nimero
maximo de areas en el que se distribuye cualquiera de
los representantes actuales del grupo, y restringir las
distribuciones ancestrales de acuerdo con este crite-
rio. En el caso del andlisis de la subfamilia en el
Paleartico, resulta poco probable que el ancestro de
los Pachydeminae Palearticos estuviera presente en
una distribucion tan extensa que abarcara todas las
areas analizadas (el sureste de Europa y Asia), por lo
que se restringié el numero de areas a cuatro (ver
Sanmartin, 2003 para una explicacion mas detallada).
En el caso de los géneros ibéricos Elaphocera y
Ceramida, se incluy6 a Leptochristina como grupo
externo en el analisis biogeografico; este género se
distribuye principalmente en el Oriente Medio.

Resultados y discusién

EVOLUCION BIOGEOGRAFICA DE LA SUBFAMILIA
PACHYDEMINAE EN EL PALEARTICO OCCIDENTAL

La Figura 3 reproduce la reconstruccion de la
historia  biogeografica de la  subfamilia
Pachydeminae en el Paleartico occidental, segtin el
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analisis de dispersidn-vicarianza en Sanmartin
(2003). A continuacién se resumen las principales
conclusiones de este trabajo.

1) Las reconstruccion optima postulada por DIVA
indica que los Pachydeminae palearticos proba-
blemente se originaron en la region
Mediterranea sur-oriental, incluyendo el Norte
de Africa, Oriente Medio, la Meseta Irani (Iran-
Afganistan), y las Peninsulas Balcanica y
Anatolica. Por tanto, la presencia de los
Pachydeminae en areas como el Mediterraneo
occidental, el Archipiélago Canario, el Caticaso,
o Asia Central, seria el resultado de una disper-
sion posterior desde el area ancestral.

2) Durante el Oligoceno-Mioceno, a mediados del
Terciario, la colision de las Placas Africana,
Arabiga, y Eurasidtica dio lugar a la aparicion de
sucesivas barreras dispersivas que dividieron la
distribucidon ancestral, y dieron origen a varios
géneros en sucesivos eventos de vicarianza. La
primera vicarianza aisl6 al ancestro del clado
Pachydema Castelnau, 1832 - Hemictenius
Reitter, 1897 -Tanyproctus reichei (Rambur,
1843) en el Norte de Africa y la region de los
Balcanes-Anatolia del resto de los Pachydeminae
palearticos en el Oriente Medio y la Meseta Irani
(AD/EG). Sanmartin (2003) explica esta vica-
rianza como resultado de la apertura del Mar
Rojo y el Istmo de Suez en el Terciario. A finales
del Cretacico y comienzos del Terciario, hace 60
millones de afios (Ma), la Placa Arabiga comen-
76 a separarse de la gran Placa Africana a lo largo
de la linea del Mar Rojo, que marca la linea geo-
grafica entre estas dos placas (Thompson, 2000).
El proceso de separacion comenzd en el sur pero
continu6 durante todo el Terciario, hasta que, a
comienzos del Plioceno (5 Ma), el mar Rojo se
abri6é finalmente al Mediterrdneo a través del
Istmo de Suez. Esto supuso una interrupcion de
las conexiones terrestres entre el Norte de Africa
(la Placa Africana) y el Oriente Medio o Asia
occidental (la Placa Arabiga), con el consiguien-
te aislamiento de las biotas a ambos lados del
Mar Rojo. Otros autores coinciden en sefialar que
la apertura del Mar Rojo, y la vicarianza resul-
tante, son probablemente la principal causa de las
importantes divergencias evolutivas encontradas
entre linajes norteafricanos y asiatico-occidenta-
les (Doadrio, 1990; Cheylan, 1995; Doadrio et
al., 1998).

3) El segundo evento de vicarianza separd a
Tanyproctus reichei en el Mediterraneo Oriental
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Fig. 3.— Reconstruccion de la historia biogeografica de los Pachydeminae Palearticos, segun el analisis de dispersion-vicarian-
za. Adaptado de Sanmartin (2003). La filogenia representa uno de los 32 MPTs en Sanmartin & Martin-Piera (2003). En cada uno
de los nodos se han representado las distribuciones ancestrales optimas, con las distribuciones alternativas separadas por una
barra. En el caso de Elaphocera y Ceramida existen multiples alternativas y solo una de las posibles reconstrucciones se sefiala
en la figura. La reconstruccion requiere 23 eventos de dispersion. Simbolos: circulo (vicarianza), rombo (duplicacion), flecha (dis-
persion), asterisco (extincion en las areas intermedias). Abreviaturas de areas (ver Figura 1).

Fig. 3.— Reconstruction of the biogeographic history of the Palearctic Pachydeminae according to dispersal-vicariance analysis.
After Sanmartin (2003). The phylogeny is one of the 32 MPTs in Sanmartin & Martin-Piera (2003). At each node, the optimal
distribution is given; alternative, equally optimal distributions are separated with slash. In the case of Elaphocera and Ceramida,
there were multiple possible reconstructions, and only one is given in the figure. The optimal reconstruction requires 23 dispersal
events. Symbols: circle (vicariance), rhombus (duplication), arrow (dispersal), asterisk (extinction event in the intermediate areas).
See Figure 1 for area abbreviations.
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4)

del ancestro de Pachydema y Hemictenius en el
Norte de Africa (A/D). Durante el Mioceno medio
(14-13 Ma), los intercambios faunisticos entre
Europa y Africa se hicieron posibles a través de un
puente continental que separaba el Tethys (proto-
Mediterraneo) del Paratethys, y que se correspon-
dia con la region de los Balcanes-Anatolia. Esta
conexion se interrumpid en el Mioceno superior
(10 Ma), cuando una nueva transgresion marina
en el este, aislo el bloque balcanico-anatodlico del
resto del Mediterraneo (Rogl & Steininger, 1983;
Oosterbroek & Arntzen, 1992). Sanmartin (2003)
sefiala que T reichei es probablemente el tnico
superviviente de un linaje que estaba original-
mente presente en el Mediterraneo oriental (D)
pero quedo posteriormente aislado a consecuencia
de la transgresion marina que restaur6 las cone-
xiones entre el Tethys y el Paratethys a finales del
Mioceno. La posibilidad alternativa seria una dis-
persién reciente desde el Norte de Africa a Asia
Menor, pero el carécter relicto de 7. reichei, con
numerosas apomorfias, sugiere la primera expli-
cacion como la mas probable (Sanmartin, 2003).
Mas dificil es explicar como el clado Pachydema-
Hemictenius-T. reichei adquirid, previa a la vica-
rianza, una distribucion geografica tan disjunta
(AD). Sanmartin (2003) sugiere que probable-
mente en un principio la distribucion del ancestro
incluia también la region del Levante, situada
entre el Norte de Africa y los Balcanes-Asia
Menor, pero que luego se extinguid en esta area
(ver Fig. 3).

Finalmente, el tercer evento de vicarianza sepa-
r6 al ancestro de Atanyproctus Petrovitz, 1954 y
un grupo de especies de Tanyproctus
Faldermann, 1835 (este género es polifilético
segun Sanmartin & Martin-Piera, 2003) en el
Oriente Medio, del ancestro del resto de
Pachydeminae en Iran-Afganistan (E/G).
Sanmartin (2003) explica esta separacion como
resultado de la elevacion de la cadena montaio-
sa del Zagros en el sur de Iran, como conse-
cuencia de la colision de la Placa Arabiga con la
Placa Eurasiatica a finales del Mioceno (10
Ma). Una segunda fase orogénica a comienzos
del Plioceno (5 Ma) habria dado lugar a las
montafas del Catcaso y Kopet-Dagh en el norte
de Iran, que marcan las fronteras geograficas
con las regiones del Caticaso y Asia Central, res-
pectivamente. Esta secuencia orogénica ha sido
sugerida para explicar divergencias evolutivas
entre linajes iranies y arabicos, y entre linajes
iranies y asiaticos, en otros grupos animales
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palearticos (Cheylan, 1995; Macey et al., 1998;
Martin-Piera & Sanmartin, 1999).

El analisis biogeografico (Fig. 3) también pos-
tula que los géneros Pachydema, Hemictenius, y
Peritryssus Reitter, 1918 se originaron a partir
de un ancestro norteafricano (A) que dio lugar a
dos linajes por duplicacion (especiacion dentro
del area): el ancestro del género Pachydema, que
posteriormente se habria dispersado a las Islas
Canarias (+B), y el ancestro del clado
Pachydema  rubripennis  (Lucas, 1848)-
Peritryssus-Hemictenius, que luego se disperso
a Sicilia (+]) y Asia Central (+H). El hecho de
que las especies canarias de Pachydema no
constituyan un grupo monofilético, sino que
algunas estén mds cercanas filogenéticamente a
otras especies africanas de Pachydema
(Sanmartin & Martin-Piera, 2003), sugiere que
la colonizacion del Archipi¢lago se produjo de
forma independiente a partir de distintos ances-
tros africanos (Sanmartin, 2003). El ancestro del
clado Peritryssus-Hemictenius se dispersod pos-
teriormente a Sicilia (+I), dando origen a
Peritryssus excisus Reitter, 1918, y hacia el Asia
Central (+H), donde el ancestro de género
Hemictenius se diversific6 rapidamente.
Sanmartin (2003) sefiala que probablemente la
elevacion de las cadenas montafiosas del
Catcaso y Kopet-Dagh en el norte de Iran (5
Ma) contribuyd también al aislamiento del
género Hemictenius en Asia Central.

En el resto del arbol consenso, el elevado nimero
de politomias dificulta la reconstruccion biogeo-
grafica. Sin embargo, se pueden extraer varias
conclusiones (Sanmartin, 2003): a) El Oriente
Medio (E) y la Meseta Irani (G) habrian actuado
como centros de diversificacion durante la evolu-
cion de los Pachydeminae palearticos ya que
muchos de los géneros con menor numero de
especies de Pachydeminae se originaron en estas
regiones por duplicacion o especiacion simpatrica
(e.g., Otoclinius Brenske, 1896, Leptochristina).
b) Durante la evolucion biogeografica de estos
géneros, se produjeron numerosas dispersiones
entre estas dos regiones y la region del Caucaso
(+F). De hecho, esta ultima no alberga endemis-
mos (excepto Pseudopachydema caucasica
Balthasar, 1930), sino que aparece como parte de
una distribuciéon mas amplia que incluye Iran o el
Oriente Medio, lo que sugiere que la region del
Caticaso habria sido colonizada recientemente
desde estas dos regiones (Sanmartin, 2003). 3) El
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Fig. 4— Mapa mostrando las probables rutas de dispersion y colonizacion de los Pachyhydeminae ibéricos Elaphocera y
Ceramida en el area Mediterranea y la Peninsula Ibérica, inferidas mediante el analisis de dispersion-vicarianza. Las letras en el
cladograma indican los eventos biogeograficos discutidos en el texto. Adaptado de Sanmartin (1998).

Fig. 4— Map showing the probable routes of dispersal and colonization of the Mediterranean and Iberian Peninsula by the Iberian
Pachydeminae Elaphocera and Ceramida, inferred by dispersal-vicariance analysis. The letters in the cladogram indicate biogeo-

graphic events discussed in the text. After Sanmartin (1998).

ancestro de los géneros ibéricos Ceramida y
Elaphocera probablemente se origind en el
Oriente Medio y desde alli se disperso a la region
Mediterranea occidental, donde tuvo lugar la pri-
mera vicarianza entre Elaphocera y Ceramida.
Este ultimo aspecto se analiza a continuacion.

EVOLUCION BIOGEOGRAFICA DE LOS GENEROS IBERI-
COS ELAPHOCERA Y CERAMIDA

La Figura 4 representa en forma de cladograma
un resumen de la historia biogeografica de los
géneros ibéricos Elaphocera y Ceramida en el
Mediterraneo y la Peninsula Ibérica basado en el
analisis de dispersioén-vicarianza en Sanmartin
(1998). A continuacién se resumen las principales
conclusiones. Las letras indican los eventos repre-
sentados en el cladograma.

1) Como se menciona anteriormente, DIVA postula
que el ancestro de Ceramida y Elaphocera se dis-
perso desde un area ancestral que comprendia el
Oriente Medio hacia el Mediterraneo occidental:
la Peninsula Ibérica y el noroeste de Africa. Esta
dispersion fue seguida de una vicarianza (A) que
aislo al ancestro de Ceramida-Elaphocera barba-
ra Rambur, 1843, en el noroeste de Africa-
Peninsula Ibérica, del ancestro del género

(c) Sociedad de Amigos del Museo

Nacional de Ciencias Naturales y

Consejo Superior de Investigaciones Cientificas
Licencia Creative Commons 3.0 Espafia (by-nc)

Elaphocera en el Oriente Medio. Esta dispersion
hacia el oeste pudo haber seguido dos rutas dis-
tintas. Una de ellas implica que el ancestro se dis-
perso por el norte a través de Europa. Durante el
Mioceno, existieron varias conexiones a través de
puentes terrestres entre el Mediterraneo occiden-
tal y el oriental, que facilitaron la dispersion de
linajes transmediterraneos (Oosterbroek &
Arntzen, 1992). Sin embargo, esta ruta europea
habria estado dificultada por la existencia de
barreras montafiosas como los Balcanes, los
Alpes, o la cadena de los Pirineos. La segunda
ruta posible de dispersion seria por el sur a través
de Affrica. Esta ruta parece la mas probable. Por
un lado, la distribucion de las especies de
Elaphocera 'y Ceramida en la Peninsula Ibérica se
restringe a la mitad sur lo que indica que la
Meseta habria actuado como una importante
barrera montafosa en la dispersion de estos géne-
ros. Por otro, durante la “crisis de salinidad” del
Mesiniense a finales del Mioceno (7-6 Ma), el
Mar Rojo se habria secado parcialmente en el
norte, permitiendo la dispersion de linajes desde
el Oriente Medio hacia el Norte de Africa.
Posteriormente, la desecacion parcial que suftrid
el Mediterraneo durante la crisis del Mesiniense
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2)

3)

4)

habria permitido la dispersion del ancestro de
Ceramida desde el Norte de Africa hacia la
Peninsula Ibérica a través del Estrecho de
Gibraltar. Una invasion de la Peninsula Ibérica
por ancestros asiaticos (Oriente Medio-Asia
Menor) a través del Norte de Africa ha sido pos-
tulada en otros grupos animales (Doadrio, 1990;
Doadrio et al., 1998; Martin-Piera & Zunino,
1985). Finalmente, el taxon mas basal del clado
que dio origen a Ceramida, Elaphocera barbara,
es endémico del Norte de Africa, lo que apoyaria
la idea de que el ancestro de Ceramida se disper-
s0 a la Peninsula Ibérica desde Africa, y no a tra-
vés de los Pirineos.

Posteriormente, un segundo evento de vicarian-
za (B) habria separado a Elaphocera barbara en
el Norte de Africa (Marruecos) del ancestro del
género Ceramida, en el suroeste de la Peninsula
Ibérica. Esta division pudo deberse a la apertura
del Estrecho de Gibraltar a finales del Mioceno-
Plioceno (5 Ma), cuando el Mediterraneo se
abri6 de nuevo al Atlantico al terminar la crisis
de salinidad del Mesiniense. En la Peninsula, el
ancestro de Ceramida se habria diversificado
rapidamente (C), y luego dispersado de nuevo a
la costa africana, Marruecos, a través del estre-
cho de Gibraltar (D).

La primera vicarianza dentro del género
Elaphocera (E) separd a Elaphocera syriaca
Kraatz, 1882 en el area ancestral (Oriente
Medio: Siria) del ancestro del resto de las espe-
cies. Este se habria dispersado posteriormente
hacia el Mediterraneo oriental (region de los
Balcanes-Anatolia) 'y hacia el oeste
(Mediterraneo occidental). Esta dispersion dio
lugar a un segundo evento de vicarianza Este-
Oeste (F) entre el ancestro de las especies de
Elaphocera en el Mediterraneo occidental
(Peninsula Ibérica, Baleares y Cerdena) y el
stock ancestral de las especies del Mediterraneo
oriental (Balcanes-Anatolia e Islas de
Mediterraneo oriental).

En el Mediterraneo oriental, las reconstrucciones
biogeograficas en DIVA indican sucesivos even-
tos de dispersion y vicarianza (G-H) entre la
Peninsula Balcanica (Grecia), la Peninsula
Anatolica (Asia Menor), y las Islas griegas del
Egeo. Estos eventos habrian dado lugar al grupo
de especies orientales de Elaphocera (e. g., E.
hiemalis Erichson, 1840, E. erberi Kraatz, 1882,
E. suturalis Schauffus, 1874) y Pachydemocera
lucidicollis (Kraatz, 1882) (sinonimizada con
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Elaphocera lucidicollis Kraatz, 1882 por
Sanmartin & Martin-Piera, 2003). Algunas de
estas especies (I) se habrian dispersado posterior-
mente al Oriente Medio (Siria). Las dispersiones
continentales entre la Peninsula Helénica, anato-
lica, y Siria (H-I) pudieron producirse durante la
crisis del Mesiniense o durante las regresiones
marinas del Pleistoceno, y habrian utilizado a las
Islas del Egeo y al Arco Creta-Rodas como puen-
tes de conexion. Muchas de las especies presen-
tes en Siria o Anatolia se encuentran también en
Creta, Rodas, o en las Islas del Egeo (E. sutura-
lis, P lucidicollis, E. gracilis Waltl, 1838).

5) En el Mediterraneo occidental, la reconstruccion
indica que el ancestro de las especies occidenta-
les de Elaphocera dio lugar a las especies endé-
micas de la Peninsula Ibérica, Baleares y
Cerdefia en sucesivas vicarianzas (J-M). La
secuencia de vicarianzas parece haber seguido
una direccion Este - Oeste. Las primeras espe-
cies en quedar aisladas, i.e., las mas basales en el
clado occidental de Elaphocera, corresponden a
Elaphocera erichsoni Jaquelin du Val, 1860, y E.
emarginata (Gyllenhal, 1817), ambas endémicas
de la Isla de Cerdena (J). Le siguen una vica-
rianza que aislo primero a Elaphocera capdeboui
Schauffus, 1882, en las Islas Baleares mas orien-
tales (Mallorca, Islas Gimnésicas, (K)), y a
Elaphocera ibicensis Escalera, 1926, en las Islas
Baleares mas occidentales (Ibiza, Islas Pitiusas,
(L)). Posteriormente, nuevas vicarianzas (M)
dieron lugar al grupo de especies ahora endémi-
cas de la mitad sureste de la Peninsula Ibérica (e.
g., E. baguenae Mancini, 1925, E. hispalensis
Rambur, 1843). Finalmente, el ancestro de F.
sulcatula Fairmaire, 1884 se habria dispersado
desde la Peninsula Ibérica al Norte de Africa (N),
donde es ahora endémica.

Varias hipdtesis pueden esgrimirse para explicar
esta sucesion de eventos de vicarianza. Una posibili-
dad es que estas vicarianzas (y la dispersion que las
precedid) se hubiera producido durante las regresio-
nes marinas del Pleistoceno. Estas habrian permitido
a muchos organismos dispersarse a través del
Mediterraneo, para luego quedar aislados durante las
transgresiones marinas posteriores (Coca-Abia,
1995). No obstante, el estudio de fosiles cuaternarios
ha mostrado que la tasa de especiacion en insectos
fue probablemente muy baja durante el Pleistoceno
(Coope, 1970). En Elaphocera, es dificil sostener
que una colonizacion tan reciente como la del
Pleistoceno hubiera dado lugar a especies insulares
tan diferenciadas morfologicamente de las continen-
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tales como E. erichsoni o E. emarginata. Otra posi-
bilidad es que la dispersion se produjera a través de
los puentes terrestres que se formaron durante la cri-
sis de salinidad del Mesiniense hace 7-6 Ma. La
Greca (1990), sin embargo, sostiene que la salinidad
de los suelos y las condiciones de aridez extrema que
imperaron en esa época no favorecieron la dispersion
terrestre de insectos. Esto es especialmente impor-
tante en el caso de Pachydeminae, cuyas especies
estan ligadas durante la mayor parte de su ciclo bio-
logico (el estado larvario) a la Rizosfera. Finalmente,
esta secuencia de fendmenos de vicarianza podria
explicarse por eventos mucho mas antiguos, como la
separacion del Arco Corcega-Cerdefia del Arco
Bético-Rifefio en el Mioceno (De Jong, 1998).
Ambas areas se formaron como parte de la orogenia
Alpina del Oligoceno superior, como resultado de la
colision de la microplaca Africana (Apulia) con la
Placa Eurasiatica (De Jong, 1998).

VICARIANZA IBERICA CERAMIDA/ ELAPHOCERA

Con la excepcion de Elaphocera cacerensis
(Lopez-Colon & Rodriguez-Arias, 1986), probable-
mente el resultado de una dispersion posterior, el
género Elaphocera se restringe a la mitad sur-oriental
de la Peninsula Ibérica, mientras que las especies del
género Ceramida se distribuyen en la mitad sur-occi-
dental de la Peninsula. Esta vicarianza “Este-Oeste”
dentro de la Peninsula Ibérica (Ibero
Atlantica/Mediterranea) se ha encontrado también en
otros géneros de Melolonthidae (e. g., Rhizotrogus
Berthold, 1827, Coca-Abia, 1995) y parece deberse a
factores historico-ecoldgicos. La Iberia Atlantica se
caracteriza por suelos acidos, de origen granitico, y
relativamente himedos, ademas de por un clima mas
pluvioso, y por una vegetacion de tipo atlantico. La
Iberia Mediterranea presenta suelos calizos, de ori-
gen sedimentario, con menor humedad, y un clima de
pluviosidad mas reducida, mayor relieve geografico y
una vegetacion autdctona de tipo mediterraneo. Se ha
demostrado que la distribucion de las especies en
muchos grupos de Melolonthidae estd condicionada
por factores fisico-quimico-bioldgicos relacionados
con el suelo (Villalobos, 1991; Villalobos & Lavelle,
1990). En el caso de Pachydeminae, esto se ve refor-
zado por el hecho de que el insecto pasa la mayor
parte de su periodo vital en estado larvario, enterrado
bajo el suelo. Por tanto, los factores ecologicos rela-
cionados con el ambiente edafico (humedad y textu-
ra del suelo, biomasa radicicola) son determinantes
en la distribucion de las especies. En el género
Ceramida se ha podido comprobar que la humedad
del suelo es un factor determinante en la mortalidad
larvaria (Sanmartin, submitted).
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