�El genere Dysdera a les illes Canàries 4.3.4.2. Les illes centrals i occidentals El conjunt d'endemismes present a les illes de Gran Canaria, Tenerife, La Gomera, La Palma i El Hierro són el resultat d'un únic procés colonitzador. L'espècie D. unguimmanis constitueix, sota certs criteris d'optimització, l'única excepció. Malgrat tot, la seva posició es considera provisionalment com a incerta i està per tant subjecte a revisió. Malgrat que Gran Canària és la més antiga del grup d'illes centre-occidentals, les dades suggereixen que l'ancestre del clade va colonitzar inicialment Tenerife. Aquesta mateixa seqüència de colonització, és a dir, Tenerife anterior a Gran Canaria, ha estat també observada a les espècies endèmiques del gènere Pimelia (Coleóptera, Tenebrionidae) (Juan i col. 1995). Tanmateix, i d'igual manera que s'ha proposat per a Pimelia, el mateix patró de relacions entre els endemismes es podria explicar proposant que primer es va colonitzar Gran Canaria i posteriorment Tenerife, però que els descendents dels colonitzadors originals van desaparèixer de Gran Canària, la qual va ser posteriorment colonitzada per descendents dels colonitzadors secundaris de Tenerife. L'edat estimada de divergència del clade basal de Tenerife, el clade ambulotenta (4,4 ±0,8 Ma), és molt inferior a l'edat geològica estimada per a Tenerife (16-12 Ma) i, per tant, sembla recolzar aquest escenari, tot i que cal recordar que molt probablement l'edat de divergència del clade està subestimada.

La seqüència de colonització observada pel clade centre-occidental es correspon força bé amb l'edat geològica de les illes, especialment pel que fa referència a les illes occidentals. Així, des de Tenerife es colonitza La Gomera i, a partir d'aquesta i de forma independent, es colonitzen les illes més recents, La Palma i El Hierro. Amb tot, l'escenari general de colonització és força més complex, ja que els fenòmens de colonització múltiple han estat molt freqüents. Gran Canaria ha sofert fins a 5 colonitzacions independents per part d'ancestres de Tenerife, malgrat que només dues han donat lloc a la formació d'espècies diferents o dades. Per la seva banda, Tenerife ha rebut dues colonitzacions de Gran Canaria, mentre que La Gomera ha estat colonitzada quatre vegades, sempre des de Tenerife. La Gomera ha estat el 668

�Colonització i radiació punt de partida del colonitzadors de La Palma i El Hierro, cadascuna de les qual ha estat colonitzada independentment dos cops tot i que en cap cas s'ha produït una diferenciació morfològica de les noves poblacions. Finalment, La Palma ha rebut una colonització addicional des de Gran Canaria. Tanmateix, aquest últim episodi de colonització mereix un petit comentari. La inferència de l'existència d'una colonització de Gran Canaria a La Palma és el resultat de la posició en el cladograma de l'espècie D. curvisetae de Tenerife, la qual es situa com a espècie germana del clade D. ratonensis + D. verneaui. Sota certes anàlisis (ponderació implícita) aquesta espècie pot situar-se com a espècie germana de D.ratonensis, la qual cosa recolza llavors (sota optimització ACCTRAN) una seqüència de colonització Gran Canària-> Tenerife -> La Palma. El fet que D. curvisetae només hagi pogut ser analitzada a nivell de la morfologia masculina deixa oberta aquesta última possibilitat. L'existència d'un nombre tan elevat de colonitzacions intrainsulars (fins a 16!) planteja nombrosos interrogants, especialment quan ha estat demostrat que la colonització externa del conjunt de les illes es va donar només un cop (màxim dos). En primer lloc, cal destacar que cap d'aquestes illes ha estat mai connectada a cap altra en el passat, independentment de l'existència de fluctuacions en el nivell del mar. Una possible explicació seria la de què es tractessin, almenys una part d'elles, d'introduccions recents, ja que moltes d'aquestes colonitzacions no semblen haver comportat una diferenciació morfològica. Les dades relatives a les edats de divergència de poblacions transinsulars semblen negar aquesta possibilitat, amb una sola excepció. Així, la població de Gran Canaria de l'espècie D. iguanensis, presenta uns nivells de divergència respecte a les poblacions del NE de Tenerife, illa a la qual probablement es va originar l'espècie, que es corresponen perfectament amb les divergències intrapoblacionals estimades per a d'altres espècies. L'existència d'una única localitat coneguda per aquesta espècie a Gran Canaria sembla recolzar aquesta possibilitat. D'altra banda, les espècies D. insulana i D. levipes, de les quals de moment es desconeixen les seves divergències, exhibeixen exactament la mateixa situació que D. iguanensis i, per tant, no és en absolut descartable que es tractin també d'introduccions recents. Malgrat tot, cal recordar que D. levipes també té poblacions indiferenciades morfològicament a La Gomera i en aquest cas les edats 669

�El gènere Dysdera a les illes Canàries de divergència estimades (3,9 ±0,05 Ma) fan del tot impossible que es tracti d'una introducció. La major part de colonitzacions entre Gran Canaria i Tenerife i entre aquesta illa i La Gomera se situen en una franja d'edats estimades entre els 5,5 i els 3,7 Ma. Si aquestes edats representen un període geològic especialment apte per a la colonització intrainsular o bé és simplement un fet accidental o, pitjor encara, un artefacte producte de la metodologia seguida per a inferir aquestes estimes, és un misteri. Tanmateix, en el cas de les colonitzacions de La Palma i El Hierro, per a les quals l'efecte de Phomoplàsia sobre els nivells de divergència és més moderat i per tant les estimes de les quals són més fiables, les edats de colonització ¡nferides superen les edats de formació de les illes. Això s'explica de diferents maneres segons els casos. Així, l'estima per a D. liostethus probablement correspon al conjunt del temps de divergència degut a la colonització més el del temps d'anagènsi a l'illa d'origen. En el cas de D. orahan l'edat estimada no correspon a l'edat de colonització, sinó a la divergència d'aquesta espècie respecte a D. ramblae, ja que l'haplotipus de La Gomera no ha pogut ser mostrejat. Finalment i com ja ha estat esmentat anteriorment, existeix una certa evidència de què l'espècie germana de D. ratonensis no és D. verneaui, sinó D. curvisetae i que, per tant, l'edat calculada no sigui la de la colonització sinó la de la divergència entre D. verneaui i l'ancestre de D. ratonensis + D. curvisetae. En cap altre estudi sobre un grup endèmic de Canàries, deixant de banda les plantes, ha estat documentat un nombre tan gran de colonitzacions intrainsulars. Això podria suggerir que la radiació específica soferta pel gènere Dysdera a les illes centreoccidentals ha estat bàsicament el producte d'un taxa excepcional de colonització entre les illes. Tanmateix, si bé certament aquestes colonitzacions han jugat un paper molt important, no semblen haver estat l'únic agent causal. En primer lloc, només 8 d'aquestes colonitzacions (50%) han donat lloc a una diversificació morfològica i segon, i més important, les illes més antigues, és a dir, Gran Canaria, Tenerife i La Gomera, han sofert fenòmens de radiacions intrainsulars, les quals han contribuït d'una manera tan o més important que les colonitzacions, a la generació de la diversitat d'espècies d'aquestes illes. Així, el 54% de les espècies de Dysdera de 670

�Colonització i radiació Gran Canaria són el resultat de processos d'especiació que s'han donat en el si de l'illa, mentre que a Tenerife aquest valor arriba fins al 8 1 % i a La Gomera és del 37,5%. En el conjunt d'illes centre-occidentals, el percentatge de diversitat generada per les radiacions intrainsulars és del 60%. S'ha proposat que l'existència de radiacions intrainsulars està afavorida en organismes amb un grau elevat de sedentarisme o bé una forta especificitat ecològica (Paulay 1994). En general, la família Dysderidae mostra un elevat grau d'endemicitat al llarg de la seva àrea de distribució (Bosmans i De Keer 1986), la qual cosa ha portat a considerar-les com a formes poc mòbils i amb una gran capacitat de diferenciació (Ferràndez 1987). Amb tot, no ha estat dut a terme fins ara cap experiment per tal d'avaluar el grau de mobilitat real dels individus d'aquesta família. Pel que fa a les distribucions dels endemismes canaris, aquestes solen incloure la major part de l'illa a on es troben, amb l'única limitació de la presència d'una certa humitat al sòl. Els casos de distribucions més restringides corresponen generalment a espècies conegudes per pocs espècimens. D'altra banda, la major part d'espècies d'una illa comparteixen les seves àrees de distribució, és a dir, són completament simpàtriques. Aquesta observació podria en principi negaria possibilitat de l'existència de fenòmens vicariants intrainsulars, és a dir, d'episodis geològics que provoquessin la separació d'una població ancestral i permetessin un procés d'especiació alopàtrica. Tanmateix, les actuals distribucions de les espècies podrien ser molt bé el resultat de processos de dispersió secundaris i, per tant, no es pot descartar que aquests processos hagin jugat un paper important en les radiacions intrainsulars. En aquest context, cal recordar que l'actual illa de Tenerife es va originar com un conjunt de tres illes corresponents als actuals massissos d'Anaga, Teno i Roque del Conde, que es van mantenir separades fins fa 2 Ma (Ancochea i col. 1990). L'existència d'aquestes illes ancestrals ha estat utilitzada per a explicar la diferenciació de les espècies endèmiques del gènere de llangardaixos Gallotia i la marcada estructuració geogràfica d'algunes espècies del gènere de tenebriònids Pimelia. Totes les espècies de Dysdera formades a Tenerife exhibeixen edats de divergència superiors als 2 Ma, la qual cosa permet afirmar que aquestes espècies es van originar quan Tenerife estava formada encara per tres illes i que, almenys una part dels fenòmens d'especiació in situ
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�El gènere Dysdera a les illes Canàries ocorreguts a Tenerife poden ser reinterpretats com a fenòmens de colonització intrainsular i, per tant, com a processos d'especiació alopàtrica. Tanmateix, amb la informació actual és molt difícil d'establir les diferents illes d'origen de cadascuna de les espècies, ja que la major part d'aquestes han augmentat les seves àrees de distribució fins a ocupar bona part de l'actual illa. Per respondre a aquestes qüestions és necessari de dur a terme estudis de filogeografia de les diferents espècies. Malgrat tot, hi ha certs casos que permeten ser interpretats sota aquest escenari. Així, per exemple, dins del clade ambulotenta, totes les espècies es localitzen o bé al Teno o bé a la zona nord-central de l'illa amb l'única excepció de D. iguanensis que està també present a Anaga. Potser l'exemple més clares dóna en el clade chioensis, les espècies del qual estan confinades a la zona sud-occidental de l'illa, la qual cosa podria suggerir un lligam entre l'origen del clade i la colonització del Roque Conde. Si bé la història geològica de Tenerife permet evocar episodis de colonització interinsular per explicar part de la seva diversitat específica, la situació no és tan clara a les illes de Gran Canària i La Gomera, ja que les dues illes estan formades per un únic edifici volcànic. La possibilitat d'episodis de vicariància en aquestes illes queda doncs reduïda a l'existència de fenòmens volcànics que puguin induir a través de la destrucció de certes parts de l'illa a la separació entre les poblacions. En el cas de La Gomera, l'últim pols volcànic important es va produiria entre 4,5 i 4 Ma (Cantagrel i col. 1984, Ancochea 1990). L'única edat estimada de divergència entre espècies o dades a La Gomera que se situa dins d'aquest marge és la de les espècies del clade rugichelis (4,3 ±0,1 Ma). A Gran Canaria a part de l'inicial, només s'ha donat un cicle d'activitat volcànica intensa, al voltant de fa 4,6-4 Ma i que va afectar principalment a la meitat NE de l'illa (McDougall i Schminke 1976, Schminke 1981). Tot i que l'evidència no és colpidora, és força destacable el fet que dels 6 fenòmens d'especiació documentats a Gran Canaria, quatre tinguin edats estimades d'entre 5 i 4,3 Ma (Clade arabisenen 4,4 ±0,2 Ma, clade verneaui 4,8 ±0,2 Ma, D. bandamae 4,7 ±0,2 Ma i D. yguanirae 4,6 ±0,3 Ma).

Pel que fa a l'especificitat ecològica, no ha estat documentada l'existència d'una relació estreta de cap endemisme amb una determinada comunitat vegetal (Arnedo 672

�Colonització i radiació i col. 1996, Arnedo i Ribera 1997), la qual cosa no és d'extranyar en el cas d'un grup eminentment depredador. D'altra banda, el gènere Dysdera ha estat clàssicament considerat com a depredador especialitzat en isòpodes terrestres (Crustacea: Isopoda) (Bristowe 1941,1954, 1958; Cloudsley-Thompson 1958; Cooke 1965a; Chinery 1979; Duffey 1981; Hopkin i Martin 1985, Nentwig 1986). En aquest context, cal esmentar que diferents grups d'isòpodes han experimentat també una forta radiació a les illes Canàries, la qual cosa podria indicar una possible relació entre ambdós fenòmens. Tanmateix, no s'ha observat en el camp cap evidència en favor d'aquesta hipòtesi i, a més, en l'únic estudi realitzat fins ara sobre les preferències alimentàries de Dysdera, no s'ha trobat cap evidència objectiva de què aquestes prefereixin els isòpodes enfront d'altres tipus de preses (Pollard i col. 1995). A on sí existeix una forta especificitat ecològica és en les espècies troglobies. Una dada que pot ajudar a explicar perquè s'ha experimentat a Tenerife un nivell tan alt de radiació intrainsular és que una part dels fenòmens d'especiació enregistrats en aquesta illa corresponen a la formació d'espècies troglomorfes (30% de les especiacions inferides).

Evolució del troglomorfisme en illes oceàniques El medi subterrani terrestre està format a Canàries pels tubs de lava, els avenes volcànics i d'altres macrocavernes profundes, i per l'anomenat 'medi soterrani superficial' o MSS (Juberthie et al. 1980, 1981; Oromí i col. 1986), del qual s'han descrit a l'arxipèlag fins a tres tipus diferents (Medina 1991): MSS volcànic, MSS de derruvisi MSS típic (Oromí i col. 1991, Oromí i Izquierdo 1994). La formació dels tubs està associada a laves basàltiques de tipus pahohoe. Tanmateix, durant els períodes inicials d'activitat volcànica, les roques que es van formar van ser fonamentalment de tipus acidic. Aquest fet, juntament amb el temps de vida relativament curt dels tubs de lava (aprox. 0,03-0,5 Ma; Howarth 1973), producte de l'erosió superficial, i de la manca d'erupcions, geològicament recents, fa que els tubs de lava estiguin pràcticament absents en certes zones de l'arxipèlag, com és el cas de La Gomera, 673

�El gènere Dysdera a les illes Canàries les parts més antigues de Tenerife (Anaga i Teno) i de Gran Canària. Malgrat tot, el medi hipogeu és present en aquestes illes en forma de MSS (Oromí i col. 1991) i avenes o rescloses que s'han buidat i que poden trobar-se en terrenys antics no basàltics, resistents a l'erosió (Oromí i Izquierdo 1994). El bioma soterrani es caracteritza per (1) una foscor absoluta, (2) una temperatura relativament constant, generalment semblant a la mitjana anual exterior, (3) una atmosfera d'humitat saturada i (4) una concentració de C0 2 molt elevada, associada a una disminució dels nivells d'0 2 . Des del punt de vista dels recursos energètics, el medi cavernícola ve determinat per una aportació petita, malgrat que constant, de matèria orgànica que penetra directament dissolta o en suspensió amb l'aigua de l'exterior o per percolació, després de ser lixiviada del sòl. Altres fonts addicionals de nutrients a les regions tropicals i a moltes illes volcàniques són les arrels dels arbres que penetren a l'interior de les coves. A partir d'aquests inputs energètics s'estableixen tot un seguit de xarxes tròfiques, generalment no gaire complexes i amb poques espècies implicades. Tradicionalment, els organismes que es troben a coves han estat classificats des d'un punt de vista ecològic com a trogloxens, és a dir, que utilitzen les coves com a refugi però realitzen la major part de funcions biològiques a l'exterior, troglòfils, els que viuen i es reprodueixen a coves però que poden sobreviure al medi epigeu i troglobis, que no són capaços de sobreviure fora del medi soterrani (Howarth 1983). Tanmateix, moltes vegades és difícil d'establir aquesta distinció, per la manca de coneixements sobre el tipus de vida d'aquests organismes. D'altra banda, les particularitats del medi cavernícola es tradueixen en unes pressions de selecció sobre els organismes que determinen la convergència i evolució paral·lela de molts dels seus trets. Per aquesta raó, molts autors prefereixen basar-se en una interpretació morfològica de la relació de les espècies envers aquest medi. Es va proposar el terme trogiomorfìsme per a designar aquells fenotipus resultants de l'evolució dels animals a les coves i que servien per a identificar-los (Christensen 1962). Entre els caràcters que han estat definits com a troglomòrfics es troben (Christiansen 1992): l'especialització dels òrgans dels sentits; l'allargament dels apèndixs; la reducció dels ulls, dels pigments i les ales; l'augment de la grandària dels ous, el desenvolupament 674

�Colonització i radiació de les ungles tarsals i altres modificacions a les potes, la reducció de la cutícula i tot un seguit de caràcters fisiologies i comportamentals, fonamentalment associats a la reducció de la taxa metabòlica i la pèrdua dels ritmes circadians i estacionals. Val a dir que els caràcters corresponents a regressions, com ara la reducció dels ulls o les ales o la despigmentació, han estat objecte d'un intens debat entre els adaptacionistes d'una banda, que proposen que aquestes pèrdues són adaptatives ja que suposen un estalvi d'inversió d'energia en estructures altrament inservibles, i els neutralistes, de l'altra, que interpreten les regressions com el resultat de l'acumulació constant de mutacions en els gens que codifiquen per estructures que han deixat d'estar positivament seleccionades (Kane i Culver 1992). No menys intensa ha estat la discussió sobre l'origen de la fauna troglòbia i la colonització del medi cavernícola. Si bé existeix un cert consens sobre la importància de les anomenades 'pre-adaptacions' o exaptacions (sensus Gould i Vrba 1982), és a dir, l'existència a l'ancestre no troglobi de caràcters que el feien especialment apte per a la supervivència al nou medi, l'escenari i els processos evolutius implicats han estat motiu de forta polèmica. La visió clàssica sobre l'origen dels troglobis és l'anomenada hipòtesi del relicte climàtic (Peck i Finston 1993) o efecte del Pleistocé (Holsinger 1988). Aquesta hipòtesi proposa que tant l'especiació com l'adaptació al medi cavernícola són el resultat de canvis en factors climàtics (Barr 1967; Barr & Holsinger 1985; Holsinger 1988). L'escenari plantejat seria el següent: en un estadi inicial existiria una única espècie amb poblacions epigees i poblacions hipogees indiferenciades. En un moment determinat, es produiria un canvi climàtic, per exemple en forma de glaciació, que eliminaria les poblacions epigees de la regió afectada, alhora que potenciaria la colonització del medi soterrani que actuaria com a refugi. Un nou fenomen de canvi climàtic, aquest cop associat a un augment de les temperatures, permetria la recolonització dels medis epigeus per part de poblacions de la mateixa espècie, o d'algun descendent, d'altres regions no afectades pel clima fred. Tanmateix, i degut a l'absència de flux genie durant l'anterior estadi, aquestes noves poblacions epigees no podrien encreuar-se amb les poblacions hipogees, esdevenint aquestes una nova espècie. Com a corol·laris d'aquesta hipòtesi es deriva que (1) l'especiació de la fauna hipogea és fonamentalment alopàtrica, (2) els 675

�El genere Dysdera a les illes Canàries organismes troglobis es troben a regions a on hi ha hagut canvis climàtics importants, principalment a region temperades sota la influència de les glaciacions, (3) l'adaptació al medi soterrani és un procés passiu, dirigit per pressions externes i (4) la fauna troglòbia és, en general, una fauna relicte, ja que és més pròxima a components de la fauna més antics que als actuals i desapareguts de la regió. Tanmateix, durant la dècada dels 70 i començaments dels 80, tot un seguit d'evidències van fer trontollar els fonaments de la hipòtesi clàssica sobre l'origen dels troglobis. El descobriment d'un fauna troglòbia extraordinàriament rica als tròpics i a les illes volcàniques i el reconeixement de la posició no relicte de molts troglobis, entre d'altres factors, van provocar un canvi radical en les idees sobre l'evolució al medi cavernícola que va cristal·litzar en la formulació de l'anomenada hipòtesi del canvi adaptatiu (Chapman, 1982,1986; Wilkens i Hüppop 1986; Howarth, 1987,1991 ) o del canvi de l'hàbitat local (Peck i Finston 1993). Sota la perspectiva del nou paradigma, l'adaptació al medi hipogeu és un procés actiu motivat principalment per un canvi en l'explotació dels recursos. En aquest context, l'aïllament geogràfic deixa de ser un requeriment previ per a què tingui lloc l'especiació, ja que la segregació dels requeriment ecològics fa possible la coexistència de les espècies germanes epigees i hipogees (especiado parapàtrica). L'aplicabilitat i viabilitat d'ambdues hipòtesis és encara motiu de disputa (Martín 1989, Trajano 1995). D'altra banda, alguns autors consideren que els criteris que distingeixen les dues hipòtesi són qüestionables (Juberthie 1984) i que cap de les dues explica el procés de colonització de les coves, que és un dels passos més importants cap a l'evolució de la vida en aquest medi (Desutter-Grandcolas i Grandcolas 1996, Desutter-Grandcolas 1997). La incorporació del coneixement sobre les relacions filogenètiques dels organismes als estudis evolutius i ecològics, ofereix la possibilitat, d'una banda, de testar diferents hipòtesis sobre els processos que han tingut lloc en l'evolució del grup i, de l'altra, d'establir la polaritat de l'aparició de les diferents manifestacions dels caràcters, permetent la distinció entre herència filogenètica i adaptació ecològica (Miller i Wenzel 1995). En aquest sentit, el coneixement de les relacions filogenètiques dels endemismes canaris pot ajudar a entendre els processos implicats en la colonització del medi hipogeu volcànic per part de Dysdera. 676

�Colonització i radiació El troglomorfisme pot ser considerat un fenomen freqüent dins de la família Dysderidae, a on bona part dels gèneres inclouen representants troglobis, quan no són únicament coneguts per aquests (p. ex. Minotauria Kulczynsky, 1903, Stalita Schiödte, 1948; Folkia Kratochvil, 1970; Stalagtia Kratochvil, 1970; Speleoharpactea Ribera, 1982; o Sardostalita Gasparo, en premsa). Tampoc són excepcionals els casos d'adaptació al medi hipogeu dins del gènere Dysdera, major part dels quals es localitza a la regió més occidental de la seva àrea de distribució. Aquestes dades suggereixen l'existència, a les espècies de la família, de caràcters preadaptatius que faciliten la colonització del medi cavernícola. En aquest context, l'existència en l'espècie epigea Dysdera erythrina d'una forta reducció dels lòbuls oculars, respecte a d'altres grups d'aranyes també epigees, podria recolzar aquesta hipòtesi (A. Lopez com. personal).

Vuit espècies endèmiques de Dysdera han estat recol.lectades exclusivament en tubs volcànics i, a més, presenten alguns dels caràcters que han estat dassicament considerats com a adaptacions a la vida sota terra. La pràctica totalitat d'espècies canàries troglobies de Dysdera conegudes actualment es localitza a l'illa de Tenerife (D. ambulotenta, D. chioensis, D. esquiveu, D. gollumi, D. hernandezi, D. labradaensis, D. unguimmanis), amb l'única excepció de D. ratonensis, que es troba a l'illa de La Palma. Les espècies endèmiques troglomorfes comparteixen el mateix avantpassat comú amb la resta d'endemismes centre-occidentals, per la qual cosa no es poden considerar en cap cas com a formes relictes. L'única excepció és D. unguimmanis, la posició al cladograma de la qual permet que, sota certes optimitzacions de les àrees de distribució ancestrals, pugui ser interpretada com a un relicte. Tanmateix, i com ja ha estat esmentat repetides vegades, la posició filogenètica d'aquesta espècie és força equívoca i està subjecte a revisió. Quan s'optimitza sobre el cladograma el caràcter 'troglomorfisme' (fig. 78), s'observa que la seva aparició ha estat un fenomen repetitiu i, amb una sola excepció, que s'ha donat de forma independent en cadascuna de les espècies troglobies. D'altra banda, quan s'examinen les àrees de distribució de les espècies troglomorfes amb les de les espècies germanes epigees, 677

�El gènere Dysdera a les illes Canàries s'observa que aquestes són generalment parapàtriques, és a dir, que es sobreposen totalment i només se separen en sentit vertical, excepte en el cas de D. ratonensis (i D. unguimmanis que no es té en compte per les raons adduïdes anteriorment), l'espècie germana de la qual està en una altra illa. El conjunt de dades presentades sembla encaixar millor amb la hipòtesi d'origen del troglomorfisme del 'canvi adaptatiu' més que no pas amb la hipòtesi del 'canvi climàtic'. Tanmateix, la influència de les fluctuacions climàtiques sobre el procés d'adaptació dels endemismes canaris de Dysdera no pot ser descartada del tot, ja que com a mínim dues espècies troglobies mostren edats estimades de divergència respecte a la seva espècie germana epigea, posteriors a l'inici de les glaciacions en l'hemisferi nord. D'altra banda, les distribucions parapàtriques actuals de les parelles d'espècies germanes epigees i hipogees podrien ser el resultat d'expansions secundàries de les distribucions alopàtriques originals. L'origen de l'espècie D. ratonensis pot ser interpretat com un possible exemple d'especiació alopàtrica. La recent descoberta d'individus oculats en aquesta espècie recolza quelcom que ja resultava força obvi, com és el fet que la forma ancestral d'aquesta espècie que va colonitzar l'illa era epigea i, per tant, oculada. Curiosament, les formes oculades només han estat trobades al nord de l'illa que és la zona més humida, mentre que les formes troglomorfes han estat recol.lectades a la meitat sud d'aquesta, que és força més seca. Aquest patró de distribució és molt semblant a l'exhibit per les espècies troglobies de Loboptera de la Palma: L fortunata i L. teneguia (Blattaria, Blattellidae) (Martín 1992, Izquierdo 1997). Ha estat proposat que aquestes espècies s'haurien originat per un fenomen de vicariància provocat per l'aparició de la Caldera de Taburiente, que hauria separat la població ancestral en dues subpoblacions, una al nord i l'altra al sud, les quals haurien colonitzat el medi subterrani independenment (Izquierdo 1997). La mateixa hipòtesi podria ser formulada per l'espècie D. ratonensis, que hauria diferenciat tot una sèrie de poblacions al nord que degut a l'elevat grau d'humitat haurien romàs epigees, i unes altres poblacions al sud que induïdes per la sequedat del medi exterior haurien colonitzat el medi hipogeu, molt més humit. Ara bé, el mateix patró de distribució pot ser reinterpretat sota una altra perspectiva.
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CONTINENTAL D. unguimmanis D. alegranzaensis D. longa D. sanborondon D. nesiotes D. spinidorsum D. labradaensis D. hirguan D. iguanensis D. ambulotenta D. gibbifera D. montanetensis D. volcania D. minutissima D. andamanae D. enghofíi D. rugichetis D. chioensis D. guayota D. arabisenen D. tibteena D. bandamae D. yguanirae D. tilosensis D. paucispinosa D. curvisetae D. vemeaui D. ratonensis D. vermicularis D. brevíspina D. críbellata D. insulana D. cafcterensís D. orahan D. ramblae D. liostethus D. propinqua D. levipes D. gollumi D. macra D. brevisetae D. homandazi 0. esquiveu

Figura 78.- Optimització del caràcter 'troglomorfisme'. El cladograma ha estat simplificat eliminat els ciades continentals no relacionats amb endemismes canaris i ajuntant els diferents haplotipus de cadascuna de les espècies. Verd: no troglomòrfica, Blau: troglomòrfica.
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�El genere Dysdera a les illes Canàries En aquest escenari l'espècie D. ratonensis es trobaria en els primers estadis del procés de diferenciació específica. En el nord de l'illa coexistirien poblacions epigees i poblacions hipogees amb diferents graus d'adaptació al medi cavernícola. Com que el grau de sequedat exterior present al sud de l'illa podria representar una limitació a l'expansió de les poblacions epigees, aquesta només hauria estat colonitzada a través del medi soterrani, per les poblacions millor adaptades a aquest. Aquesta hipòtesi estaria recolzada pel fet que el medi hipogeu de l'illa es continu (Martín 1992).

El coneixement sobre els grups germans epigeus corresponents a les diferents espècies cavernícoles permet adreçar la qüestió del grau de troglomorfisme que aquestes exhibeixen, ja que es poden distingir els caràcters autopomòrfics, i per tant adaptatius al medi soterrani, d'aquells que tenen una clara component filogenètica. En general, es pot considerar que el grau d'adaptació morfològica al medi hipogeu no és gaire marcat. En aquest sentit, els únics caràcters clarament troglomorfs presents a totes les espècies troglòbies són la reducció ocular i la despigmentació. El primer d'aquest caràcters es manifesta en diferents graus que inclouen des de la simple reducció del grandària, com és el cas de D. labradaensis, D. chioensis i D. ratonensis, fins a la presència únicament dels ulls AME reduïts a petites taques pigmentaries o la pèrdua absoluta de qualsevol traça d'ulls. La despigmentació no és tampoc gaire marcada i es dóna principalment a nivell de les potes. L'allargament de potes i pedipals és només evident a les espècies D. esquiveu, D. hernandezi i D. gollumi. L'espècie D. unguimmanis constitueix de nou l'excepció a la regla i és amb molt l'espècie que mostra un nivell més elevat de troglomorfisme, no només entre els endemismes canaris sinó també entre les espècies del gènere adaptades a coves continentals. Comparada amb qualsevol altra espècie, D. unguimmanis exhibeix l'absència completa d'ulls i un marcat allargament dels apèndixs i de la despigmentació, no només d'aquests sinó també del prosoma. A més, presenta un desenvolupament inusual de les ungles tarsals, que també es dóna a les espècies troglomorfes dels gèneres de disdèrids orientals Stalita i Folkia. Cal esmentar que aquest caràcter ha estat considerat una adaptació al medi cavernícola a colèmbols 680

�Colonització i radiació (Christiansen 1961) i cíxids (Homoptera) (Howarth 1991). Deeleman-Reinhold i Deeleman (1988) han observat la pèrdua de la capacitat de construcció de capoll de seda en alguns disdèrids cavernícoles. Si bé aquest aspecte no ha pogut ser contrastat directament en les espècies canàries, la clara reducció del nombre de fúsules de les fileres que presenta D. unguimmanis i la pèrdua de la fúsula polar a les fileres AMS de D. ambulotenta, podrien ser indicis de l'existència d'aquesta adaptació en els endemismes canaris. L'absència en la major part dels casos d'una marcada adaptació morfològica planteja la possibilitat de què l'adaptació al medi soterrani per part de Dysdera, almenys en l'arxipèlag canari, estigui fonamentalment lligada a canvis en altres tipus de caràcters. Convé recordar que entre els paràmetres abiòtics que caracteritzen el medi cavernícola figuren la existència d'un atmosfera saturada i una alta concentració de C0 2 . Així doncs, l'adaptació d'aquestes espècies podria haver estat deguda principalment a canvis fisiologies, comportamentals o de l'anatomia interna. En aquest sentit, investigacions que recentment s'han dut a terme sobre l'anatomia comparada de l'aparell respiratori de diferents disdèrids cavernícoles, entre els que s'inclouen representants canaris, han demostrat que les formes troglomorfes presenten una clara reducció del seu desenvolupament en relació a les formes epigees (Kuntner com. personal).

La major part d'espècies troglomorfes son simpàtriques. Aquesta observació no suposa cap limitació per explicar la seva especiado, ja que com s'ha demostrat són el resultat de processos de colonitzacions independents del medi subterrani. Tanmateix, existeix un cas d'especiacio dins del medi hipogeu (fig. 78), representat per les espècies D. hernandezi i D. esquiveu. Les dues espècies han estat recol.lectades en el mateix tub volcànic, la qual cosa fa plantejar tot un seguit de dubtes al voltant dels seu origen i de la seva coexistència. Aquestes presenten una marcada similitud morfològica i es distingeixen només per la forma de l'ungla queliceral, que és del tipus normal en D. esquiveu i ostensiblement aplanada a D. hernandezi. El mateix tipus d'ungla que presenta D. hernandezi s'ha observat també a D. ramblae i a un grup d'espècies ibèriques entre les qual s'inclou D. fuscipes. 681

�El gènere Dysdera a les illes Canàries L'optimització d'aquest caràcter en el cladograma (no representada) mostra clarament que aquest ha aparegut de forma independent en les tres espècies citades. Aquesta dada suggereix que la possessió d'una ungla plana pot ser un caràcter adaptatiu, possiblement lligat a un canvi o a una especialització en el tipus de presa i, per tant, es podria hipotetitzar que s'ha produit una segregació ecològica entre ambdues espècies causada per una especialització alimentària. Si aquesta segregació ha estat la causa de la divergència d'aquestes espècies (especiado simpàtrica) o, simplement, ha permès la coexistència d'ambdues espècies producte de la sobreposició secundària de les seves distribucions (especiado alopàtrica i distribució simpàtrica secundària), roman sense ser resolta.

La possibilitat de l'existència de processos d'especiació simpàtrica induïts per una segregació ecològica derivada de l'especialització alimentària, ofereix l'oportunitat d'explicar també alguns dels fenòmens d'especiació intrainsulars epigeus.

Segregació en la presa potencial i radiació intrainsular Per tal d'esbrinar si la diferenciació morfològica vinculada a un canvi en el tipus potencial de presa i, per tant, a la segregació ecològica de les espècies, ha jugat un paper important en l'existència de fenòmens de radiació intrainsular, es pot utilitzar la informació derivada de l'optimització de certs caràcters seleccionats. Entre els caràcters morfològics inclosos a les anàlisis que a priori podrien influenciar el tipus de presa susceptible de ser depredat per les diferent espècies, podem citar, d'una banda, la grandària d'aquestes (mesurada com a grandària del prosoma) i, de l'altra, caràcters relacionats amb els quelícers, entre els quals s'inclouen la seva llargada, la forma de l'ungla i la grandària de l'escolladura. A les figures 79-81 (optimització de la forma de l'ungla no representada) es mostren els resultats de les diferents optimitzacions d'aquests caràcters sota el criteri ACCTRAN, les quals corroboren l'existència de combinacions diferents dels estats entre espècies i dades vinculats a radiacions intrainsulars. Així, al clade ambulotenta, D. labradaensis i D.ambulotenta 682

�Colonització i radiació + D. gibbifera presenten de forma independent un augment de la grandària, mentre que, per contra, D. minutissima es caracteritza per la seva petita mida. A diferència de D. montanetensis, D. volcania + D. minutissima tenen els quelícers petits, mentre que el clade D. ambulotenta + D. gibbifera és l'únic que presenta els quelícers grans. Finalment, la possessió d'una escolladura gran del quelícer diferencia a D. ambulotenta de D. gibbifera. Curiosament, les úniques espècies germanes que no mostren diferències en aquests caràcters estan a illes diferents (D. minutissima i D. andamanae) o s'ha hipotetitzat que podrien haver estat a illes diferents (D. iguanensis a Anaga). Al clade rugichelis, les dues espècies tenen mides diferents. Als dades arabisenen i verneaui i les espècies D. bandamae i D. yguanirae, que semblen haver divergit a Gran Canaria, D. yguanirae es caracteritza per la seva mida petita i la llargada reduïda dels quelícers, mentre que, per contra, el clade verneaui presenta un allargament dels quelícers. Cal destacar que, en aquest cas, el clade arabisenen i D. bandamae no presenten transformacions en el caràcter. Dins el clade verneaui, D. paucispinosa sembla haver reduït la grandària i escurçat els quelícers, mentre que D. tilosensis ha allargat l'escolladura. Malgrat que es tracta d'espècies alopàtriques, en aquest cas D. ratonensis i D. curvisetae també mostren algunes transformacions, la primera en la mida i la segona en la llargada de l'escolladura. Al clade cribellata, D. insulana ha augmentat la grandària i la llargada dels quelícers, mentre que D. brevispina ha reduït la llargada de l'escolladura. Al clade calderensis, D. orahan ha reduït la seva mida i, juntament amb D. ramblae, ha escurçat la llargada dels quelícers; alhora D. ramblae presenta l'ungla dels quelícers plana, mentre que D. calderensis ha allargat l'escolladura. Cap d'aquests caràcters no diferencia el clade liostethus del clade macra. Dins d'aquest últim, D. levipes + D. gollumi d'una banda i D. hernandezi i D. esquiveu de l'altre han reduït la seva mida, de la mateixa manera i juntament amb D. brevisetae, aquestes espècies han reduït també la llargada del quelícers. Finalment, D. macra, D. brevisetae, D. herandezi i D. esquiveu presenten un augment de la llargada de l'escolladura que és màxima a D. brevisetae, i D. hernandezi a més té l'ungla del quelícer plana. Cal esmentar que, en molts casos, l'ajust no és del tot perfecte i, a més, existeixen exemples de diferenciació d'aquests caràcters en espècies que són 683

�El gènere Dysdera a les illes Canàries alopàtriques (illes diferents) o parapàtriques (formes troglomorfes). D'altra banda, els caràcters han estat definits d'una forma molt grollera i seria probablement necessari de desdoblar algun d'ells en estats addicionals. La selecció dels caràcters no ha estat en absolut sistemàtica, sinó únicament basada en el sentit comú que no deixa de ser un criteri força subjectiu. Finalment, totes aquestes propostes haurien de ser contrastades amb experiments seriosos de preferència de presa. Fets tots aquests descàrrecs, el que roman és l'existència d'una certa evidència que permet hipotetitzar que la diferenciació morfològica, molt probablement lligada a la segregació de les preses potencials, pot haver jugat un paper important en el processos de radiació intrainsulars.
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D. labradaensis D. hírguan D. igu an en sis D. ambulotenta D. montanetensis D. votcama

D. minutissima D. andamanae
D. enghoffí D. rugichelis D. chioensis D. Quayota D. arabisen en D, tibi cena D. bandamae D. yguanirae D. tHosensis D. paucispinosa D. curvisetae D. verneaui D. raton en sis D. vermicuiarls D. brevispina D.cribeHata D. insulana D. calûerensis D. oraban D. ramblae D. liostethus D. propinqua

D. Jevipes
D, gollumi

D. ¡nacra D. brevisetae D. berrrandezi D. esquiveu

•gura 79.- Optimització del caràcter 'Grandària del prosoma'. El cladograma ha estat simplificat incloent només el clade centre-occidental i ajuntant els diferents haplotipus de cadascuna de les espècies. Les espècies contigües amb distribucions simpàtriques han estat enmarcades. Vermell: petit (llargada dorsal més petita que 2.8 mm), Blau: mitjà (llargada dorsal entre 2.8 i 5.5 mm), Verd: gran (llargada dorsal més gran que 5.5 mm).
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D. labradaensis £>. hírguan D. i guanea sis D.-ambulotenta D.-gibbifera 0. morrtanetensis D. vóícaríía D. minutissima D. andamanae D. enghoffí D. rugicheíis JX chiosasis D. guayóla
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D. tíbicena D.bandamae D. yguanirae D. tilosensis D. paucispinosa D. curvisetae D. verneaui D. raton en si s D. vermicuJaris D. brevispina D. cribeHata D. insulana D. calderensis D. oraban D. ramblae D. liostethus D. propinqua D. levipes D, goli unii D„ macfa D. brevisetae D. hernandezi D. esquiveu

Figura 80.- Optimització del caràcter 'Grandària relativa dels quelícers'. El cladograma ha estat simplificat incloent només el clade centre-occidental i ajuntant els diferents haplotipus de cadascuna de les espècies. Les espècies contigües amb distribucions simpàtriques han estat enmarcades. Vermell: més petits que 0.38 de la llargada de l'escut prosòmic, Blau: entre 0.38 i 0.47 de la llargada de l'escut prosòmic, Verd: més llarg que 0.47 de la llargada de l'escut prosòmic.
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O. tíbicena D. bandairiae D. yguanírae D. tiiosensis D. paucispin osa D. curvisetae D. verneaui D. ratonensis D. vermicularis D. brevispina D. cribellata D. insulana K caiderensis D.orahan D. ramblae D. liostethus D. propinqua D. levipes D. gollumi D. macra D. brevisetae D. hemand&zi D. esquiveu

Figura 81.- Optimització del caràcter 'Escolladura interna dels quelicers'. El cladograma ha estat simplificat incloent només el clade centre-occidental i ajuntant els diferents haplotipus de cadascuna de les espècies. Les espècies contigües amb distribucions simpàtriques han estat enmarcades. Vermell: curta, al voltant d'1/3 de la llargada lateral del quelícer, Blau: mitjana, al voltant de 2/5 de la llargada lateral del quelícer, Verd: llarga, al voltant d'1/2 de la llargada lateral del quelícer.

687

�El gènere Dysdera a les ¡Iles Canàries

688

�Conclusions CAPÍTOL 5. CONCLUSIONS.

1.- Després de la seva revisió taxonòmica, el nombre d'espècies endèmiques de les illes Canàries acceptades pel gènere Dysdera és de 43. 2.- En el tanscurs del present treball, s'han descrit 11 noves espècies, s'han sinonimitzat 18 i 32 han estat redescrites. En 10 espècies s'ha descrit un dels sexes per primera vegada i a 2 s'ha transferit un dels sexes a una altra espècie. S'han establert neotipus per a 5 espècies. 3.- Es proposa la divisió dels endemismes canaris en tres grups o dades principals: el grup crocota, que inclou únicament l'espècie D. lancerotensis, el clade oriental, que inclou els cinc endemismes restants de Lanzarote i Fuerteventura, i el clade centre-occidental, al qual pertanyen la major part d espècies descrites a l'arxipèlag. Aquest últim clade es subdivideix alhora en 11 dades addicionals: el clade ambulotenta, el clade rugichelis, el clade chioensis, el clade arabisenen, els dades monoespecífics bandamae i yguanirae, el clade verneaui, el clade cribellata, el clade calderensis, el clade liostethus i el clade macra. L'evidència derivada del cladograma escollit no permet agrupar l'espècie D. unguimmanis amb cap dels restants endemismes canaris. Tanmateix, no es creu que aquesta sigui prou inequívoca com per a descartar completament aquesta possibilitat i, per tant, es considera provisionalment aquest taxo com a incertae sedis.

4.- Les relacions filogenètiques inferides són compatibles amb un màxim de quatre i un mínim de dues colonitzacions de l'arxipèlag canari per part d avantpassats continentals. En qualsevol cas, es demostra que la diversitat d'espècies
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�El gènere Dysdera a les illes Canàries endèmiques de Dysdera presents a Canàries és bàsicament el producte de la diversificació local. 5.- Les illes de Cabo Verde i de les Selvagens han estat colonitzades a partir d'avantpassats canaris. Per contra, l'únic endemisme conegut de les Açores, és el producte d'un fenomen independent de colonització des del continent. Pel que fa a les Madeira, l'evidència és ambigua i es pot tractar tant d'una colonització des de Canàries com d'una colonització continental també independent.

6. Els endemismes de les illes Canàries orientals són el resultat de dues colonitzacions successives en el temps, de les quals només la primera va anar seguida d'un procés de diversificació. La pobresa d'espècies d'aquest clade, en comparació amb el clade centre-occidental, juntament amb el canvi climàtic i ecològic radical experimentat per aquestes illes, suggereixen la possibilitat de què aquest grup hagi estat sotmès a diversos episodis d'extinció.

7. Les més de 30 espècies endèmiques presents a les illes central i occidentals provenen d'un avantpassat comú i són, molt probablement, el resultat d'un únic fenomen de colonització.

8. Els fenòmens de colonització interinsular han estat força freqüents a les illes centrals i occidentals i, sense cap dubte, han estat, en bona part, responsables de la diversificació del grup. Tanmateix, a les illes més antigues (Gran Canaria, Tenerife i La Gomera), les radiacions intrainsulars han tingut un paper tan o més destacat que les colonitzacions.

9. Tenerife és el resultat de la unió de tres illes originalment independents. Això suggereix la possibilitat de què una part de l'elevat nombre de fenòmens d'especiació local inferits en aquesta illa, puguin ser interpretats com a fenòmens de colonització intrainsular. 690

�Conclusions 10. L'adaptació al medi subterrani ha estat un altre factor important de generació de diversitat, almenys a Tenerife. Es presenten evidències a favor de l'existència d'un procés d'especiació a partir d'un avantpassat cavernícola, el qual ha sigut molt probablement el resultat d'una especialització alimentària. 11.- Es proposa que la segregació alimentària derivada de la diferenciació de les preses potencials ha sigut un altre dels factors responsables de la radiació de Dysdera, bé com a catalitzador del procés d'especiació (simpàtrica), o bé permetent si més no la coexistència de les espècies generades per altres agents causals.

12.- Es considera que la parafília mostrada pels haplotips de les espècies D. nesiotes i D. levipes respecte les espècies D. spinidorsum i D. gollumi, respectivament, és el resultat de sengles processos d'especiació peripàtrica en espècies ancestrals fortament estructurades geogràficament. 13.- Es documenta l'existència d'una elevada divergència genètica entre les poblacions de certes espècies, la qual s'interpreta com el reflex d'una forta estructuració geogràfica. Es proposen els fenòmens geològics singulars de les illes oceàniques com a agents causals d'aquesta compartimentació.

14.- S'ha observat l'existència de casos d'elevada divergència genètica en absència de diferenciació morfològica i, per contra, d'espècies morfològicament diagnosticables amb valors de divergència genètica dins del rang mijà de variabilitat intraespecífica. Això suggereix que ambdues variables no estan necessàriament correlacionades.

15.- Pel que fa referència a les relacions filogenetiques, les situacions ocasionals a on els dades d'endemismes orientals i centre-occidentals no apareixen com a monofilètics, semblen ser el resultat de la presència de missing data en els caràcters genitàlics. De manera semblant, la inclusió ocasional dins del clade 691

�El genere Dysdera a les illes Canàries centre-occidental de les espècies continentals D. vivesi. D. caeca i D. drescoi és el producte de la combinació en aquestes espècies de la presència de caràcters troglomorfs amb l'absència de caràcters genitàlics.

16.- Es descriu l'existència d'una composició nucleotídica inusual dins dels representants estudiats de la família Dysderidae, que es caracteritza per una forta reducció en la proporció de Citosines. Es proposa el biaix mutacional com la seva causa més probable.

17.- Es demostra que, pel conjunt d'espècies estudiades del gènere Dysdera, les posicions corresponents a les segones i terceres bases dels codons del COI són significativament incongruents respecte a les posicions del 16S, probablement degut a la saturació de la major part de caràcters inclosos en aquestes particions.

18.- La major part dels dades obtinguts a les anàlisis mostren una elevat grau de sensibilitat davant de pertorbacions en els esquemes de ponderació dels caràcters. Es suggereix que aquest fet és el resultat de què les edats de divergència de molts dels taxons estudiats s'inclouen dins d'un interval de temps a on les posicions més variables dels fragments de les molecules estudiades (COI i !6S) ja estan saturades i les més conservades tot just han començat a canviar.

19.- Els nostres resultats corroboren proposicions prèvies de què la funció d'ajust implementada en la ponderació implícita no és probablement la més adequada pel tractament de dades nucleotídiques. Amb tot, alguns dels problemes derivats de la utilització d'aquesta funció s'eliminen quan s'utilitzen els valors màxims de k (/c=6).

20.- Es demostra que el test d'incongruència ILD és sensible a la presència de taxons incomplets per alguna de les particions definides i, per tant, es 692
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